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Resumo

Sdo reconhecidos 90 nomes especificos validos de Crenicichla e oito de Teleocichla. Juntos, os
dois géneros-alvo do presente estudo compreendem quase 1/5 da diversidade total de Cichlinae,
subfamilia neotropical de Cichlidae. Apesar das espécies de Crenicichla e Teleocichla
formarem um clado bem corroborado através de filogenias baseadas tanto em dados
morfologicos quanto em dados moleculares, as relacbes entre as suas espécies foram ainda
pouco estudadas. Os dois estudos filogenéticos de Crenicichla conhecidos sdo parcialmente
discordantes entre si e incorporaram apenas uma parcela da diversidade do grupo. Baseados
apenas em dados moleculares, ndo foram acompanhados por um estudo de caracteres
morfologicos que indicariam as sinapomorfias ou caracteristicas diagnosticas para identificacdo
dos grupos monofiléticos delimitados. No presente estudo, os principais objetivos consistem
em testar o monofiletismo do grupo formado pelas espécies de Crenicichla e Teleocichla e
identificar e definir unidades monofiléticas dentro desse grupo, com base na analise cladistica
de caracteres morfologicos. Como objetivo secundario, sdo testadas as recentes hipOteses de
relacdes filogenéticas dessas espécies com as demais espécies de ciclideos neotropicais. Foram
incluidas todas as espécies validas de Teleocichla e 54 espécies validas de Crenicichla (60%
das espéecies vdlidas), além de uma espécie nova de Teleocichla e cinco provaveis espécies
novas de Crenicichla. 20 representantes de diferentes linhagens de Cichlinae foram incluidos,
totalizando 88 taxons terminais. As andlises cladisticas foram realizadas a partir de uma matriz
com 211 caracteres provenientes do estudo comparado de morfologia externa, incluindo
padrdes de colorido e osteologia. Além da analise com pesagens igualitarias, foram explorados
também os resultados das analises com pesagem implicita utilizando diferentes valores da
variavel k e com pesagem sucessiva. A partir da comparacao e discussdo dos resultados obtidos
a partir das diferentes analises, a topologia obtida através da andlise com pesagem implicita
utilizando o valor de k=3 foi escolhida para obtencdo das inferéncias filogenéticas. Duas
classificagbes alternativas foram discutidas e, a fim de minimizar mudangas nomenclaturais,
aquela baseada no reconhecimento de subgéneros de Crenicichla correspondendo aos grupos
monofiléticos encontrados foi preferida em detrimento da proposta baseada no reconhecimento
de varios géneros. Isso porque o posicionamento de Crenicichla macrophthalma (espécie-tipo
de Crenicichla) continua sendo considerado instavel. O género Crenicichla é corroborado
como um grande clado formado por todas as espécies de Crenicichla e Teleocichla incluidas e
é sustentado por 40 sinapomorfias ndo-ambiguas. Um complexo cenario foi encontrado quanto
as relacbes entre as espécies de Crenicichla, com vérias linhagens dentro desse grande grupo,
assim como era previsto de acordo com estudos filogenéticos prévios. As relacfes entre essas
linhagens, por outro lado, sdo ainda instaveis, podendo variar de acordo com os diferentes tipos
de pesagem aplicados e apresentam algumas divergéncias em relacdo aos estudos prévios, que
também divergem entre si. Teleocichla € um grupo monofilético dentro de Crenicichla e foi
considerado como um de seus oito subgéneros. O subgénero Crenicichla é constituido apenas
por Crenicichla macrophthalma. Os seis subgéneros restantes (Wallaciia, Batrachops,
Hemeraia, Saxatilia, Lugubria e Lacustria) correspondem totalmente ou parcialmente a grupos
de espécies de Crenicichla previamente existentes na literatura. Em Lacustria, quatro
complexos de espécies foram delimitados: C. missioneira, C. scotti, C. jaguarensis e C.
lacustris sensu stricto. Foram listadas as espécies nominais de cada subgénero e uma diagnose
para auxiliar a identificacdo dos mesmos foi elaborada. Uma nova hipdtese de relacGes de
Crenicichla em Cichlinae ¢ inferida a partir da analise realizada, na qual Crenicichla é grupo-
irmdo de um clado formado por Chaetobranchus flavescens e todos os representantes de
Cichlasomatini e Geophagini incluidos.
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Abstract

Ninety valid species of Crenicichla and eight of Teleocichla are currently recognized.
Together, the target-genera of this study represent almost 1/5 of the diversity of Cichlinae, a
Neotropical subfamily of Cichlidae. Although the species of Crenicichla and Teleocichla are
part of a monophyletic group, corroborated by phylogenies based on both morphological and
molecular data, the relationships among the species included are not well-established. The two
previous phylogenetic studies partially disagree with each other and included only part of the
diversity of the group. Based only on molecular data, these studies were not supported by a
morphological study that would indicate synapomorphies or diagnostic characters for the
identification of the monophyletic groups proposed. The primary objectives of the present
study are to test the monophyly of the group formed by the species of Crenicichla and
Teleocichla and to identify and define monophyletic unities within this group using
morphological characters. As a secondary objective, this study also aims to test the recent
hypotheses of phylogenetic relationships between the species of Crenicichla and Teleocichla
and the remaining Neotropical cichlids. All the valid species of Teleocichla and 54 species of
Crenicichla (60% of the valid species) were included, as well as one new species of
Teleocichla and five new species of Crenicichla. Twenty representatives of different lineages
of Cichlinae were also included, resulting in a total of 88 terminal taxa. Cladistic analyses were
performed on a matrix of 211 characters derived from a comparative study of external
morphology, including color patterns, and osteology. Besides the equal-weighting analysis,
other analyses using different weighting systems were explored, such as successive weighting
and implied weighting using different values of the variant k. After comparison and discussion
of the results obtained by the different analyses, the topology obtained by the analysis with
implied weighting using k=3 was chosen as the base for phylogenetic inferences. Two
alternative classifications were discussed and the one based on the choice of subgenera instead
of genera to represent the monophyletic groups found was preferred to minimize nomenclatural
changes, especially because the position of Crenicichla macrophthalma (type-species of
Crenicichla) is still considered instable. The genus Crenicichla is corroborated as a
monophyletic group formed by all species of Crenicichla and Teleocichla included, and is
supported by 40 synapomorphies. Within the genus, a complex scenario is found with many
lineages, as also pointed out in previous studies. However, the relationships between these
lineages are instable, being variable according to the different weighting systems used and
partially in disagreement with respect to previous studies. Teleocichla is a monophyletic group
within Crenicichla and is, consequently, considered one of the eight subgenera of Crenicichla.
The subgenus Crenicichla is represented only by C. macrophthalma. The remaining six
subgenera (Wallaciia, Batrachops, Hemeraia, Saxatilia, Lugubria and Lacustria) correspond
totally or partially to species groups previously proposed for Crenicichla. Within Lacustria,
four species complexes were delimited: C. missioneira, C. scottii, C. jaguarensis and C.
lacustris sensu stricto. Nominal species of each subgenus were listed and diagnoses for their
identification were performed. A new hypothesis of relationships between Crenicichla and
Cichlinae is inferred based on the results of the analysis, in which Crenicichla is sister-group to
the clade formed by Chaetobranchus flavescens and all the representatives of Cichlasomatini
and Geophagini included.
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Oliver Lucanus); d) Crenicichla sp. Paranaibba, NUP 1109A, macho adulto, 84,7 mm CP.

Refere-se aos caracteres 47, 48, 50, 51, 52, 54 € 55. . ..o 60
Fig. 14. Crenicichla hadrostigma, MCP 40959, 101,0 mm CP. Refere-se aos caracteres 55 e
TP UR PR PP 64

Fig. 15. Crenicichla sp. Paraguai/Juruena: macho (primeiro plano) e fémea (segundo plano),
fotografados vivos no rio Verde, tributario do rio rio Papagaio, bacia do rio Juruena. Refere-se
aos caracteres 56, 57 € 73. FOto: Marcelo KrauSe...........cccviieriiiiiiieie e 65
Fig. 16. Crenicichla alta, SU 78954, 115,4 mm CP. Refere-se ao carater 57...........ccccccevvenenne. 66
Fig. 17. Crenicichla lenticulata, juvenis (acima) e adulto (abaixo) do rio Negro. Espécimes
ndo-preservados, mantidos e fotografados em aquério. Refere-se aos caracteres 58, 59 e 60 e
70. FOt0: JENS GOWAI........ccveeieeie ettt nre s e 66
Fig. 18. Teleocichla gephyrogramma, espécime ndo-preservado do rio Xingu, fotografado em
aquario. Refere-se ao carater 63. Foto: Jens Gottwald.............ccccovveveiiiiecie e 69
Fig. 19. Teleocichla sp. Preta, do rio Xingu, ca. 60 mm CP, fotografado logo apds captura.
Refere-se ao carater 63. FOt0: Nathan LUJaN...........ccccoiveiieiieiie i 69
Fig. 20. a) Padrdo reticulado 1 (carater 67 [1]), em Crenicichla reticulata, MZUSP 63261,
138,3 mm CP. b) Padréo reticulado 2 (carater 68 [1]), em Crenicichla yaha, NUP 1796B, 146,8
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Fig. 21. Crenicichla macrophthalma, MZUSP 57731, 163,0 mm CP. Refere-se ao carater
USSR 72
Fig. 22. Crenicichla haroldoi, MZUEL 1878, 86,9 mm CP. Refere-se ao carater 69................ 73

Fig. 23. Crenicichla lacustris, fémea (em primeiro plano) e macho (em segundo plano).
Espécimes ndo-preservados, mantidos e fotografados em aquario. Refere-se aos caracteres 71,
T2, 74 € 75. FOUO: ONVEN LUCANUS. ......cvveiieiieiiiee e ettt e e setie e e s ebte e e s ebtae e s s eabae e s s s sbbaeeessabeaeesssnreneeaas 74
Fig. 24. Crenicichla jaguarensis, macho (acima) e fémea (abaixo), do Ribeirdo Trés Bocas,
bacia do rio Tibagi. Fotografados logo ap6s captura. Refere-se ao carater 75. Foto: José
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Fig. 25. Crenicichla lepidota: a) MZUSP 83584, macho, 71,2 mm CP; b) MZUSP 83584,
fémea, 56,7 MM CP. Refere-Se a0 CAIAEI 76.......cooe oo e e eea e 77

Fig. 26. Crenicichla lepidota, exemplares vivos fotografados na natureza, rio Olho D'Agua,
Alto rio Miranda bacia do rio Paraguai, Jardim, Mato Grosso do Sul: a) fémea madura; b)
macho; c) fémea madura com coloracdo de stress. Refere-se ao carater 76. Fotos: José Sabino —
NALUMEZA 1M FOCO. ... eiuteeiiteiie ettt ettt et et e b e e e sb e e b e e s st e e ebeesme e e beeenneenneeannas 78
Fig. 27. Desenho esquematico da posicdo das narinas em relagdo a érbita e o focinho pos-labial
(carater 85). a) Crenicichla haroldoi, MZUEL 1878, 86,9 mm CP; b) Crenicichla reticulata,

MZUSP 63261, 138,3 MM CP. ..ottt 85
Fig. 28. Crenicichla tendybaguassu, espécime ndo-preservado da bacia do rio Uruguai,
fotografado em vida. FOt0: ONIVEr LUCANUS. ......ccccoiiiiiieiiiiiiesiesie st 86

Fig. 29. a) Crenicichla iguassuensis, NUP 6710, 97.6 mmSL; b) Crenicichla aff. iguasuensis
BIG LIPS, MHNCI 7057, 96.7 mmSL: bacia do rio IgUaGU. .........cccererirenerenineseseeeeeeen, 87
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Fig. 30. a) Crenicichla tesay NUP 3751, 100.8 mm CP; b) Crenicichla aff. tesay BIGLIPS,

MHNCI 7729, 97.5 mm CP: bacia do M0 1QUAGU. .......ccoveiiriiiiiiieriesiisesieeee e 87
Fig. 31. a) Crenicichla tapii, NUP 1795C, 101.5 mm CP; b) Crenicichla tuca BIG LIPS,
MHNCIL0378, 133.2 MM CP. .ottt sttt ne e e e 88

Fig. 32. Gradagdo do intumescimento dos labios em Crenicichla aff. iguassuensis BIG LIPS,
vistas lateral, dorsal e ventral: a) labios pouco intumescidos, NUP 2439, 81,4 mm CP; b) grau
intermediario de intumescimento, MHNCI 7057, 96,7 mm CP; c) labios muito intumescidos,
MHNCI 7099B, 142,4 mm CP. ESCala 10 MM.....cccoiiiiiiieieieieie e 88
Fig. 33. Vista aproximadamente lateral da cabeca de (a) Crenicichla jegui, espécime nao-
preservado do rio Tocantins, ca. 200 mm CP, b) Crenicichla haroldoi, MZUEL 1878, 86,9 mm,
e (¢) Crenicichla macrophthalma, MZUSP 57731, 163,0 mm CP. Referente ao carater 89. Foto
de C. Jegui: OlVEr LUCANUS. .......ccccoiiiieiiiieieiee sttt bbb 91
Fig. 34. Série de ossos infraorbitais em vista lateral esquerda: a) Crenicichla macrophthalma,
MZUSP 105713, 117,0 mm CP, b) Crenicichla saxatilis MZUSP 101130, 102,8 mm CP, c)
Crenicichla missioneira, MCP 18926, 129,9 mm CP; Crenicichla jupiaensis, MZUSP 16048,
62,0 mm CP; e) Teleocichla sp. Preta, NRM 65527, 63,3 mm CP; f) Crenicichla chicha,
MZUSP 93683, 70.2 mm CP. Setas referem-se aos estados dos caracteres 94 a 102................. 95
Fig. 35. Vértebras abdominais mais anteriores, em vista lateral. (a) e (b): ilustracBes retiradas
de Pellegrin (1904:fig. 8) de Uaru amphiacantoides e Acaronia nassa, respectivamente. ()
Crenicichla lugubris, MZUSP 89526, 200,0 mm CP. Refere-se ao carater 107.........c............ 104
Fig. 36. Radiografias em vista lateral: a) uma espécie de Apistogramma (Apistogramma sp.
Curua 11, MZUSP 116044, 25,0 mm CP); b) Crenicichla iguassuensis, NUP 1976, 80,8 mm
CP). Linhas vermelhas referem-se aos estados dos caracteres 111 e 209........cccccoovevvverieniennne. 107
Fig. 37. Maxila inferior direita (retroarticular, angulo-articular, dentario e dentes orais), em
vista aproximadamente lateral. a) Crenicichla lenticulata, MZUSP 74706, 100,0 mm CP; b)
Crenicichla semifasciata, NUP 1040, 79,22 mm CP; c¢) Crenicichla jegui, MZUSP 38292, 80,6
mm CP; d) Crenicichla cyclostoma INPA 1207, 84,5 mm. Setas referem-se aos estados dos
caracteres 123 @ 129. ESCala 1 MM.....coiiiiiiiiiieiiice e e 116
Fig. 38. Desenho esqueméatico da regido anterior do neurocrénio e suspensorio, ou regido
palatovomeriana, em vista aproximadamente lateral. Teleocichla sp. Preta, NRM 65527, 63,3
mm CP. Setas referem-se aos estados dos caracteres 131 a 138.........ccccocvvivvivinnenenenenennenns 121
Fig. 39. a) Suspensorio direito em vista lateral (& esquerda) e medial (a direita) de Crenicichla
saxatilis, MZUSP 101130, 102,8 mm CP. llustracdes b, c, d sdo do suspensorio direito, em
vista lateral, de: b) Crenicichla lenticulata, MZUSP 74706, 100,0 mm CP; c) Crenicichla
semifasciata, NUP 1040, 79,22 mm CP; d) Teleocichla sp. Preta, NRM 65527, 63,3 mm CP.
Setas referem-se aos estados dos caracteres 134 a 145. Escala 1 mm. ........ccoceeviiiiiiniennnnnn 127
Fig. 40. Neurocranio, em vista aproximadamente dorsal. a) Crenicichla lugubris, MZUSP
89526, 200,0 mm CP; b) Crenicichla acutirostris, MZUSP ndo-catalogado, ca. 220 mm CP; ¢)
Teleocichla prionogenys, NRM 41436, 58,8 mm CP; d) Cichla orinocensis, MZUSP 111039,
ca. 250 mm CP; e) Acaronia nassa, MZUSP 111046, 124,4 mm CP. Setas referem-se aos
estados de alguns caracteres entre 0 152 € 165........ccevviieiiierieiiese e 138
Fig. 41. Neurocranio em vista aproximadamente lateral. a) Crenicichla lugubris, MZUSP
89526, 200,0 mm CP; b) Teleocichla prionogenys, NRM 41436, 58,8 mm CP; c¢) Cichla
orinocensis, MZUSP 111039, ca. 250 mm CP. Setas referem-se aos estados dos caracteres
BNIIE 0 153 8 104 oottt 139
Fig. 42. Desenho esquematico do nasal direito, em vista dorsal: a) Retroculus xinguensis,
MZUSP 33058, 94,0 mm CP; b) Apistogramma taeniata, MZUSP 9219, 24,0 mm CP; c)
Crenicara punctulatum, FMNH 101912, 78,0 mm CP, d) Crenicichla reticulata, MZUSP
33158, 85,1 mm CP; e) Crenicichla scottii, MCP 37048, 91,5 mm CP; f) Crenicichla saxatilis
MzUSP 101130, 102,8 mm CP, g) Crenicichla macrophthalma, MZUSP 105713, 117,0 mm




CP; h) Crenicichla lenticulata, MZUSP 74706, ca. 100,0 mm CP; i) Teleocichla prionogenys,
NRM 41436, 58,8 mm CP. Setas referem-se aos estados de carater 166 a 170............c.cccu...... 149
Fig. 43. Cranio, em vista dorsal, ilustrando distancia interorbital (DO) em relacdo ao
comprimento do neurocranio (CN), carater 172: a) Crenicichla lugubris, MZUSP 89526, 200,0
mm CP; b) Crenicichla acutirostris, MZUSP ndo-catalogado, ca. 220 mm CP; c) Teleocichla
prionogenys, NRM 41436, 58,8 mm CP. EScalas 1 Mm.........c.ccccovvverrriirniveresieseee e 152
Fig. 44. Desenho esquematico dos elementos faringeanos superiores, em vista antero-dorsal:
Crenicichla macrophthalma, MZUSP 105713, 117,0 mm CP. Setas referem-se aos estados de
VArios caracteres entre 0 173 € 192......cviicieee ettt 153
Fig. 45. Desenho esquematico do epibranquial e faringo-branquial 1, em vista antero-dorsal:
Teleocichla proselytus, MZUSP 21852, 56,6 mm CP. Setas referem-se aos estados dos
CANACTEIES 173 8 179 ittt ettt e st e s bt e st e et e e sabeesbeesnneanneeas 154
Fig. 46. Desenho esquematico do epibranquial e faringo-branquial 1, em vista antero-dorsal:
Crenicichla wallacii, MZUSP 55266, 46,9 mm CP. Setas referem-se aos estados dos caracteres
T T I 4 TSP R 155
Fig. 47. Primeiro arco branquial, em vista em vista aproximadamente lateral: a) Geophagus
altifrons, MZUSP 44956, 88,5 mm CP; b) Retroculus xinguensis, MZUSP 33058, 94,0 mm CP;
¢) Cichla orinocensis, MZUSP 111039, ca. 250 mm CP; d) Crenicichla acutirostris, nao-
catalogado, ca. 220 mm CP. Setas referem-se aos estados dos caracteres 173 a 187............... 159
Fig. 48. Placa faringeana inferior, em vista dorsal: a) Crenicichla iguassuensis, NUP 6694,
106,9 mm CP; b) Crenicichla aff. iguassuensis, NUP 1795, 125,8 mm CP; c) Crenicichla
tesay, NUP 3751, 97,2 mm CP; d) Crenicichla aff. tesay BIG LIPS, NUP 591, 152,3 mm CP;
e) Crenicichla tapii, NUP 1788, 134, 6 mm CP; f) Crenicichla tuca, NUP 1795C, 128, 0 mm
CP. Setas referem-se aos estados dos caracteres 200 e 201. Escalas 10 mm...........cc.ccccveenee 175
Fig. 49. Urohial, em vista lateral esquerda (a, b, c, d), em vista dorsal (e, acima) e em vista
latero-dorsal (e, abaixo): a) ‘Geophagus’ brasiliensis, MZUSP 83397, 151,1 mm; b)
Satanoperca lilith, MZUSP 89525, 185,0 mm CP; ¢) Cichla orinocensis, MZUSP 111039, ca.
270,0 mm CP; d) Crenicichla lugubris, MZUSP 89526, 200,0 mm CP. Setas referem-se aos
estados dos caracteres 203, 204 e 205. ESCalasS 5 MM.......cocoiiiiiiiiiiiiie e 179
Fig. 50. Basihial, em vista dorsal com a parte posterior do 0sso na parte de cima da figura,
anterior abaixo: a) Acaronia nassa, MZUSP 111046, 124,4 mm CP; b) Satanoperca lilith,
MZUSP 89525, 185,0 mm CP; c) Crenicichla lugubris, MZUSP 89526, 200,0 mm CP; d)
Crenicichla acutirostris, MZUSP ndo-catalogado, ca. 220 mm, Brasil, Parg, rio Tapajés. Setas
referem-se aos estados dos caracteres 206 e 207, associados ao basihial. Escalas 5 mm......... 181
Fig. 51. Cintura pélvica, em vista ventral: a) Astronotus ocellatus, MZUSP 26320, 67,8 mm
CP; b) MZUSP 16045, 71,3 mm CP; c) Teleocichla prionogenys, NRM 41436, 58,8 mm CP.
Setas referem-se aos estados dos caracteres 208 e 210, associados ao basipterigio. | = espinho
da nadadeira pélvica, 1-3 = primeiros trés raios da nadadeira pélvica (ver carater 35)............ 182
Figura 52. Cladograma de consenso estrito das 6 arvores mais parcimoniosas obtidas atraves
da andlise cladistica com pesagens iguais. NUmero dos clados abaixo de cada ramo, valores do
suporte de Bremer absoluto e relativo acima d0S FamMOS.........ccueivereerieiieeseee e seeseeseeseeaneens 185
Figura 53. Relagcdes entre Crenicichla e Teleocichla e o grupo externo a partir do Unico
cladograma obtido através da andlise cladistica utilizando pesagem implicita (valor de k=3).
Numero dos clados abaixo de cada ramo. Acima dos ramos, sdo apresentados os valores do
suporte de Bremer absoluto (decimal, a esquerda) e relativo (porcentagem, a direita)........... 187

Figura 54. Topologia do grupo interno a partir do Unico cladograma obtido através da analise
cladistica utilizando pesagem implicita (valor de k=3). NUmero dos clados abaixo de cada
ramo. Acima dos ramos, sdo apresentados os valores do suporte de Bremer absoluto (decimal, a
esquerda) e relativo (porcentagem, & direita).........cceevveieeieciieiicie e 188




1. Introducao

Cichlidae contém 1680 espécies validas (Eschmeyer & Fong, 2015) e é uma das maiores
familias de peixes e a maior familia de Euteleostei de agua doce (Smith et al., 2008). Os
ciclideos formam um grupo monofilético (Stiassny, 1991; Farias et al., 2000; Landim, 2006;
Sparks & Smith, 2004) excepcional dentre os Actinopterygii em relacdo as altas taxas de
diversificacdo fenotipica e de linhages (Rabosky et al., 2013; Near et al., 2013). A atual
distribuicdo de Cichlidae € essencialmente gondwanica, formada por pelo menos quatro
grandes linhagens (Sparks & Smith, 2004). Etroplinae (16 espécies, Madagascar, india, and Sri
Lanka) € grupo-irmdo do restante dos ciclideos, Ptychochrominae (15 espécies indo-malgaxes)
€ 0 grupo-irmdo de duas linhagens-irmas que concentram a maior parte da diversidade da
familia: uma africana com cerca de 1100 espécies validas (Pseudocreniclabrinae) e a outra
neotropical, com cerca de 550 espécies validas (Cichlinae).

Os ciclideos sdo reconhecidos como um excelente modelo para a investigagdo de processos
macroevolutivos por conta da extraordinaria diversidade irregularmente distribuida ao longo de
suas linhagens (e.g. Gante & Salzburger, 2012). Estudos filogenéticos estiveram
tradicionalmente focados nas linhagens africanas de Cichlidae, por conta da grande diversidade
e das radiacbes adaptativas explosivas que ocorreram nos Grandes Lagos Africanos. Dessa
forma, grande conhecimento foi acumulado sobre as relagBes filogenéticas, os padrbes e o
tempo de diversificacdo desses ciclideos (e.g. Salzburger & Meyer, 2004; Wagner et al., 2012;
Brawand et al., 2014), assim como em relacdo a morfologia funcional e base genética de
padrdes fenotipicos (e.g. Sugie et al., 2004; Muschick et al., 2012).

Por outro lado, a porcdo neotropical de Cichlidae foi comparativamente pouco estudada,
apesar de também incluir espécies importantes comercialmente para o0 aquarismo (e.g. apistos,
oscar, acarads-bandeira, acards-disco) e para a pesca (tucunarés, jacundas e acaras), além de
serem ecologicamente importantes por conta da grande amplitude de nichos ecoldgicos que
ocupam. As relacBes filogenéticas de Cichlinae comecaram a ser melhor compreendidas a
partir de uma sequéncia de filogenias iniciada por Kaullander (1998), utilizando dados
morfologicos, e Farias et al. (1999, 2000) utilizando cytochromo b e evidéncia total. A partir

disso, alguns estudos também contribuiram para a elucidacdo das relagbes filogenéticas das




tribos de Cichlinae, como LoOpez-Fernandez et al. (2005a, 2005b; Geophagini), Chakrabarty
(2007), Rican et al. (2008), e Hulsey et al. (2010) com Heroini, e Musilova et al. (2008, 2009;
Cichlasomatini), entre outros. Mais recentemente, por fim, estudos com foco mais abrangente
voltaram a incrementar o conhecimento das relagdes em Cichlinae a partir de filogenias
utilizando dados moleculares, relativamente mais robustas e com calibracdo de tempo (LOpez-
Fernandez et al., 2010, 2013; McMahan et al., 2013), e mais abrangentes tanto em relagdo a
amostragem de taxons de Cichlinae quanto a amostragem de caracteres. No entanto, esse
avango conseguido com as filogenias moleculares ndo foi acompanhado por um avango
proporcional das filogenias de Cichlidae com base morfologica.

Os dois géneros-alvo do presente estudo compreendem quase 1/5 da diversidade total de
Cichlinae. No inventario mais recente dos ciclideos neotropicais, realizado por Kullander
(2003), atualizado a partir de trabalhos subsequentes (Kullander & Lucena, 2006; Casciotta,
Almirén & Goémez, 2006; Lucena, 2007; Casciotta & Almiron, 2008; Montafia et al., 2008;
Kullander, 2009; Pidlek et al., 2010; Casciotta et al., 2010; Varella, 2011; Varella et al., 2012;
Varella & Moreira, 2013; Kullander & Lucena, 2013; Casciotta et al., 2013; Kullander &
Varella, 2015; Pialek et al., 2015; Ito & Rapp Py-Daniel, 2015), sdo reconhecidos 90 nomes
especificos validos de Crenicichla Heckel e oito de Teleocichla Kullander (Tabela 1).
Crenicichla, maior género de Cichlidae na América do Sul, distribui-se por quase todas as
bacias hidrograficas a leste da Cordilheira dos Andes, desde as drenagens costeiras da
Venezuela e Guianas até o rio da Prata na Argentina, com excecdo da bacia do rio
Jequitinhonha e de algumas drenagens costeiras menores do Caribe e Amapa (Brasil).
Teleocichla, por sua vez, 1988 é constituido por oito espécies adaptadas a vida em corredeiras

nos rios amazonicos de agua clara (Varella & Moreira, 2013; Varella et al., no prelo).

1.1. Histdrico taxondmico

Os esquemas das Figuras 1 e 2 indicam o desenvolvimento dos estudos sobre a taxonomia de
Crenicichla e Teleocichla ao longo do tempo, a partir dos principais trabalhos de reviséo.
Heckel (1840) separou as espécies de ciclideos alongados em dois géneros: Batrachops e
Crenicichla. Crenicichla incluia dez espécies com corpo comprimido lateralmente, dentes
curtos e margem posterior do pre-opérculo denticulado, enquanto Batrachops incluia duas
espécies com corpo cilindrico e robusto, dentes mais fortes e margem posterior do pré-opérculo
sub-integro (irregular). Entretanto, autores subseqlientes divergiram quanto ao reconhecimento

de dois géneros, considerando Batrachops sindnimo (e.g. Glnther, 1862) ou um subgénero




(Pellegrin, 1903) de Crenicichla. O critério usado por Pellegrin (1903) para separar Crenicichla
em dois subgéneros foi, no entanto, diferente daquele sugerido por Heckel: Crenicicihla
compreendia espécies com 39-75 escamas na linha longitudinal, enquanto as de Batrachops
possuiam 80-125 escamas. Um aspecto interessante nessa dicotomia é que Batrachops foi
sinonimizado sob o nome Crenicichla, mas a espécie-tipo de Crenicichla (C. macrophthalma,
designada por Eigenmann & Bray, 1894) fez parte de seu subgénero Batrachops. O género
monotipico Boggiana (B. ocellata) proposto por Perugia (1897), apesar de ter sido considerado
vélido com ressalvas por Pellegrin, € um sinbnimo de Crenicichla (C. semifasciata [Heckel,
1840]).

Regan (1905), separou novamente as espécies de ciclideos com pré-opérculo denticulado e
corpo alongado em dois géneros, com base nos dentes maxilares: Batrachops possuiria de 2 3
séries de dentes fixos nas maxilas, enquanto em Crenicichla os dentes estariam expostos em
varias séries (mais de 4 séries, raramente 3 séries), 0s das séries internas depressiveis, os da
série externa poderiam ser fixos ou mdveis. Por sua vez, Haseman (1911) observou que 0s
caracteres relacionados a disposicdo e fixacdo dos dentes nas maxilas variam amplamente nas
espécies de Crenicichla e Batrachops, inclusive ontogeneticamente, e considerou o0s dois
géneros como sinbnimos. Tal decisdo foi seguida nos trabalhos posteriores, inclusive na
subsequente sinopse do género feita por Regan (1913). Nos trabalhos de Pellegrin (1903) e de
Regan (1905, 1913), uma divisdo das espécies de Crenicichla em dois grupos pode ser
percebida: espécies com escamas grandes e espécies com escamas pequenas nos lados do corpo
(atualmente representada pela série E1 de escamas). Esta divisdo foi adotada por autores
posteriores.

Seguiu-se um lento incremento do ndmero de espécies (e.g. lhering, 1914; Steindachener,
1915; Devincenzi, 1939; Fowler, 1940; Gill, 1958; Britski & Luengo, 1968; Luengo & Britski,
1974), sem nenhuma analise mais abrangente sobre os problemas taxonbmicos existentes em
Crenicichla até os anos 80. Nas Ultimas trés décadas, no entanto, a maioria dos autores
procurou identificar unidades menores dentro do género. Kullander (1981, 1982) retomou a
discussdo com a proposta de reconhecimento dos grupos de espécies C. lacustris e C. lepidota,
0 Ulimo fazendo parte de um grupo maior denominado C. saxatilis. Outros estudos realizados
nos anos 80 por Kullander com os ciclideos de rios do Peru e do Suriname (Kullander, 1986;
Kullander & Nijssen, 1989; respectivamente) e por Ploeg com as espécies de Crenicichla do rio
Tocantins, da Guiana Francesa e do Suriname (1986b, c; 1987b, respectivamente) foram
importantes para o reconhecimento das espécies de Crenicichla de diferentes regides até entéo

pouco estudadas, mas pouco acrescentaram a discussao sobre as relagcbes entre as espécies.




Tabela. 1. Lista sinonimica dos géneros e espécies de Crenicichla e Teleocichla. Espécies validas
apresentadas em ordem alfabética, espécies nominais referentes a cada uma das espécies validas
apresentadas por ordem de data de publicacdo. Referéncias dos autores podem ser consultadas em
Kullander (2003) e Eschmeyer & Fong (2015). * Problema taxondmico discutido em Material e
Métodos.

Género valido Géneros nominais Autores
Crenicichla Crenicichla Heckel, 1840
Batrachops Heckel, 1840
Boggiana Perugia, 1897

Espécies validas Espécies nominais Autores
1 Crenicichla acutirostris Crenicichla acutirostris Gunther, 1862
2 Crenicichla adspersa Crenicichla adspersa Heckel, 1840
Crenicichla funebris Heckel, 1840

3 Crenicichla albopunctata

Crenicichla saxatilis albopunctata

Pellegrin, 1903b

4 Crenicichla alta

Crenicichla alta
Crenicichla vaillanti*

Eigenmann, 1912
Pellegrin, 1903a

Crenicichla pterogramma Fowler, 1914

Crenicichla cardiostigma Ploeg, 1991
5 Crenicichla anamiri Crenicichla anamiri Ito & Rapp Py-Daniel, 2015
6 Crenicichla anthurus Crenicichla anthurus Cope, 1872

7 Crenicichla britskii

Crenicichla britskii

Kullander, 1982

8 Crenicichla cametana

Crenicichla cametana
Crenicichla astroblepa

Steindachner, 1911
Ploeg, 1986

9 Crenicichla celidochilus

Crenicichla celidochilus

Casciotta, 1987

10 Crenicichla chicha

Crenicichla chicha

Varella, Kullander & Lima, 2012

11 Crenicichla cincta

Crenicichla brasiliensis fasciata

Pellegrin, 1903b

Crenicichla cincta Regan, 1905
12 Crenicichla compressiceps Crenicichla compressiceps Ploeg, 1986b
13 Crenicichla coppenamensis Crenicichla coppenamensis Ploeg, 1987b
14 Crenicichla cyanonotus Crenicichla cyanonotus Cope, 1870
15 Crenicichla cyclostoma Crenicichla cyclostoma Ploeg, 1986b
16 Crenicichla empheres Crenicichla empheres Lucena, 2007
17 Crenicichla frenata Crenicichla frenata Gill, 1858

18 Crenicichla gaucho

Crenicichla gaucho

Lucena & Kullander, 1992

19 Crenicichla geayi

Crenicichla geayi

Pellegrin, 1903a

20 Crenicichla gillmorlisi

Crenicichla gillmorlisi

Kullander & Lucena, 2013

21 Crenicichla hadrostigma

Crenicichla hadrostigma

Lucena, 2007

22 Crenicichla haroldoi

Crenicichla haroldoi

Luengo & Britski, 1974

23 Crenicichla heckeli Crenicichla heckeli Ploeg, 1989
24 Crenicichla hemera Crenicichla hemera Kullander, 1990a
Crenicichla guentheri Ploeg, 1991
25 Crenicichla hu Crenicichla hu Pialek, Ri¢an, Casciotta & Almiron, 2010
26 Crenicichla hummelincki Crenicichla hummelincki Ploeg, 1991

27 Crenicichla igara

Crenicichla igara

Lucena & Kullander, 1992

28 Crenicichla iguapina

Crenicichla iguapina

Kullander & Lucena, 2006

29 Crenicichla iguassuensis

Crenicichla iguassuensis

Haseman, 1911

30 Crenicichla inpa Crenicichla inpa Ploeg, 1991

31 Crenicichla isbrueckeri Crenicichla isbrueckeri Ploeg, 1991

32 Crenicichla jaguarensis Crenicichla jaguarensis Haseman, 1911
33 Crenicichla jegui Crenicichla jegui Ploeg, 1986h
34 Crenicichla johanna Crenicichla johanna Heckel, 1840

Cychla fasciata
Crenicichla obtusirostris
Crenicichla johanna carsevennensis

Jardine, 1843
Glnther, 1862
Pellegrin, 1905

35 Crenicichla jupiaensis

Crenicichla jupiaensis

Britski & Luengo, 1968

36 Crenicichla jurubi

Crenicichla jurubi

Lucena & Kullander, 1992

37 Crenicichla labrina

Cychla labrina

Spix & Agassiz, 1831




Tabela. 1. (continuag&o)

Espécies validas

Espécies nominais

Autores

38 Crenicichla lacustris

Cycla lacustris
Crenicichla dorsocellata

Castelnau, 1855
Haseman, 1911

Crenicichla biocellata lhering, 1914
39 Crenicichla lenticulata Crenicichla lenticulata Heckel, 1840

Crenicichla ornata Regan, 1905
40 Crenicichla lepidota Crenicichla lepidota Heckel, 1840

Crenicichla edithae Ploeg, 1991

41 Crenicichla lucenai

Crenicichla lucenai

Mattos, Schindler, Ottoni & Cheffe, 2014

42 Crenicichla lucius Crenicichla lucius Cope, 1870

43 Crenicichla lugubris Crenicichla lugubris Heckel, 1840
Cychla rutilans Jardine, 1843

44 Crenicichla macrophthalma  Crenicichla macrophthalma Heckel, 1840

Crenicichla santaremensis

Haseman, 1911

45 Crenicichla maculata

Crenicichla maculata

Kullander & Lucena, 2006

46 Crenicichla mandelburgeri

Crenicichla mandelburgeri

Kullander, 2009

47 Crenicichla marmorata

Crenicichla brasiliensis marmorata

Pellegrin, 1903b

48 Crenicichla menezesi

Crenicichla menezesi

Ploeg, 1991

49 Crenicichla minuano

Crenicichla minuano

Lucena & Kullander, 1992

50 Crenicichla missioneira

Crenicichla missioneira

Lucena & Kullander, 1992

51 Crenicichla monicae

Crenicichla monicae

Kullander & Varella, 2015

52 Crenicichla mucuryna Crenicichla mucuryna lhering, 1914
53 Crenicichla multispinosa Crenicichla multispinosa Pellegrin, 1903a
54 Crenicichla nickeriensis Crenicichla nickeriensis Ploeg, 1987

55 Crenicichla notophthalmus Crenicichla notophthalmus Regan, 1913

56 Crenicichla pellegrini Crenicichla pellegrini Ploeg, 1991

57 Crenicichla percna

Crenicichla percna

Kullander, 1991

58 Crenicichla phaiospilus

Crenicichla phaiospilus

Kullander, 1991

59 Crenicichla prenda

Crenicichla prenda

Lucena & Kullander, 1992

60 Crenicichla proteus Crenicichla proteus Cope, 1872
Crenicichla proteus argynnis Cope, 1872
Batrachops nemopterus Fowler, 1940
Crenicichla nijsseni Ploeg, 1991

61 Crenicichla punctata Crenicichla punctata Hensel, 1870
Crenicichla polysticta Hensel, 1870

62 Crenicichla pydanielae Crenicichla pydanielae Ploeg, 1991

63 Crenicichla regani Crenicichla regani Ploeg, 1989

64 Crenicichla reticulata Batrachops reticulatus Heckel, 1840
Crenicichla elegans Steindachner, 1881
Batrachops punctulatus Regan, 1905

65 Crenicichla rosemariae Crenicichla rosemariae Kullander, 1997

66 Crenicichla santosi Crenicichla santosi Ploeg, 1991

67 Crenicichla saxatilis

Sparus saxatilis
Scarus biocellatus
Scarus Pavo
Scarus pavoninus

Linnaeus, 1758
Walbaum, 1792
La Cepede, 1802
Gray, 1854

68 Crenicichla scottii

Batrachops scottii

Crenicichla (Batrachops) multidens

Labrus amarus

Crenicichla lacustris semifasciata

Eigenmann, 1907
Steindachner, 1915
Larrafiaga, 1923
Devincenzi, 1939

69 Crenicichla sedentaria

Crenicichla sedentaria

Kullander, 1986

70 Crenicichla semicincta

Crenicichla saxatilis semicincta
Crenicichla clancularia

Steindachner, 1892
Ploeg, 1991

71 Crenicichla semifasciata

Batrachops semifasciatus
Acharnes chacoensis
Boggiana ocellata
Crenicichla simoni

Heckel, 1840
Holmberg, 1891
Perugia, 1897
Haseman, 1911




Tabela. 1. (continuagéo)

Espécies validas Espécies nominais Autores
72 Crenicichla sipaliwini Crenicichla sipaliwini Ploeg, 1987b
73 Crenicichla stocki Crenicichla stocki Ploeg, 1991
74 Crenicichla strigata Crenicichla johanna strigata Giinther, 1862
75 Crenicichla sveni Crenicichla sveni Ploeg, 1991
Casciotta, Almiron, Aichiro, Gomez, Pidlek & Ritan,
76 Crenicichla taikyra Crenicichla taikyra 2013

Pilek, Dragova, Casciotta, Almirén & Ri¢an, 2015
Lucena & Kullander, 1992

Norman, 1926

Casciotta & Almirén, 2009

Ploeg, Jégu & Ferreira, 1991

Kullander & Lucena, 2006

Pilek, Dragova, Casciotta, Almirén & Ri¢an, 2015
Kullander, 1990b

77 Crenicichla tapii

78 Crenicichla tendybaguassu
79 Crenicichla ternetzi

80 Crenicichla tesay

81 Crenicichla tigrina

82 Crenicichla tingui

83 Crenicichla tuca

84 Crenicichla urosema

Crenicichla tapii
Crenicichla tendybaguassu
Crenicichla ternetzi
Crenicichla tesay
Crenicichla tigrina
Crenicichla tingui
Crenicichla tuca
Crenicichla urosema

85 Crenicichla virgatula Crenicichla virgatula Ploeg, 1991

86 Crenicichla vittata Crenicichla vittata Heckel, 1840

87 Crenicichla wallacii Crenicichla wallacii Regan, 1905
Crenicichla nanus Regan, 1913

88 Crenicichla yaha

89 Crenicichla ypo

90 Crenicichla zebrina
nomen dubium da bacia do rio Acharnes niederleini
Uruguai (Varella, 2011)
Possivelmente de outro género

Crenicichla yaha
Crenicichla ypo
Crenicichla zebrina

Casciotta, Almiron & Gomez, 2006
Casciotta, Almiron, Pidlek, Gomez & Ri¢an, 2010
Montafia, Lopez-Fernandez & Taphorn, 2008

Holmberg, 1891

(Ploeg, 1991) Perca brasiliensis Bloch, 1792
Género valido Géneros nominais Autores
Teleocichla Teleocichla Kullander, 1988
Espécies validas Espécies nominais Autores

1 Teleocichla centisquama
2 Teleocichla centrarchus
3 Teleocichla cinderella

Zuanon & Sazima, 2002
Kullander, 1988
Kullander, 1988

Teleocichla centisquama
Teleocichla centrarchus
Teleocichla cinderella

4 Teleocichla gephyrogramma

Teleocichla gephyrogramma

Kullander, 1988

5 Teleocichla monogramma

Teleocichla monogramma

Kullander, 1988

6 Teleocichla prionogenys

Teleocichla prionogenys

Kullander, 1988

7 Teleocichla proselytus

Teleocichla proselytus

Kullander, 1988

8 Teleocichla wajapi Teleocichla wajapi Varella & Moreira, 2013

Por outro lado, Kullander (1988) criou o género Teleocichla incluindo seis espécies de
ciclideos de pequeno porte relacionados a Crenicichla: Teleocichla centrarchus, T.
gephyrogramma e T. monogramma, que ocorrem em simpatria na drenagem do rio Xingu; T.
cinderella, do baixo rio Tocantins préximo a barragem de Tucurui; T. prionogenys e T.
proselytus, que ocorrem em simpatria na bacia do rio Tapajos. Prop6s 11 sinapomorfias que
suportariam o monofiletismo do género e fez uma série de consideracdes sobre modificagcdes
morfoldgicas existentes nestes peixes relacionadas ao héabito reofilico. Kullander (1990a)
propés a reunido das espécies de Crenicichla de pequeno tamanho no grupo C. wallacii,

supostamente monofilético com base no compartihamento de pelo menos dois caracteres




considerados apomorficos: reducdo anterior da area coberta por escamas na regido pré-dorsal e
supracleitro serrilnado.

Ploeg (1991) realizou a dltima revisdo taxonbmica abrangente de Crenicichla,
reconhecendo 72 espécies (15 delas descritas como novas), reunidas em 5 grupos, conforme
apresentado na Fig 2. Parte dos resultados de Ploeg, principalmente da revisdo taxondmica, séo
uma compilacdo de seus estudos anteriores (Ploeg, 1986a, b, c; 1987), e a reunido das espécies
em grupos pareceu ter sido influenciada pelos trabalhos de Kullander supracitados. No entanto,
Ploeg sinonimizou Teleocichla com Crenicichla, encaixando-o dentro de um grupo por ele
definido como grupo C. wallacii de espécies, com base em seus resultados das relagdes entre as
espécies de Crenicichla.

Apesar da grande contribuicdo de Ploeg (1991) para o entendimento da diversidade
existente no género Crenicichla, as relacdes filogenéticas em Crenicichla por ele propostas
precisam ser consideradas com ressalvas (ver secdo seguinte). A discussdo biogeografica de
Ploeg (1991), pautada por uma argumentacdo dispersionista, também ndo tem sido levada em
consideracdo pelos trabalhos subsequentes (e.g. Pidlek et al., 2012). No entanto, o maior foco
de criticas e modificacbes em relacdo a este trabalho refere-se ao grupo C. saxatilis, no qual
Ploeg teve (assumidamente) uma postura de “splitter”, restringindo varias espécies ja descritas
as suas localidades-tipo e descrevendo as formas parecidas, de outras drenagens, como espécies
novas. Treze das 27 espécies do grupo C. saxatilis por ele proposto foram descritas como novas
e trés delas ja foram indicadas como sindnimos juniores subjetivamente (Kullander, 2003), e
duas foram invalidadas por meio de uma discussdo objetiva de dados comparativos (Lucena &
Kullander, 1992; Varella, 2011; Varella et al., 2012).

Em virtude do grande ndmero de espécies, da taxonomia ainda bastante confusa e pelo fato
de ndo terem sido definidos grupos com base em hipdteses de monofiletismo confidveis, as
revisdes poés-Ploeg (1991) foram realizadas com uma abrangéncia regional, restringindo o
estudo as espécies que ocorrem em certas bacias hidrograficas ou em outras unidades
geogréficas (e.g. Lucena & Kullander, 1992; Kullander & Lucena, 2006; Varella, 2011). Ainda
que importantes para solucionar problemas pontuais de nomenclatura e fornecer subsidios para
futuros estudos com um escopo mais abrangente, essas revisdes esbarram na limitacdo
geografica e falham na solugdo de problemas mais complexos no paradigma da sistemética

filogenética.




Heckel (1840) Gunther (1862) Pellegrin (1903a,b)
Crenicichla Crenicichla subgénero Crenicichla (Crenicichia)
smacrophthalma*° smacrophthalma smultispinosa*
vittata* svittata sbrasiliensis (var. vittata, lenticulata, adspersa,
elenticulata™ elenticulatia lugubris, funebris, johanna, strigata, marmorata*,
cadspersa* cadspersa Jfasciata™ (=cincta)
*[ugubris* slugubris sacutirostris
. TE . 7
funebns " i un.ebns subgénero Crenicichla (Batrachops)
sjohanna sstrigata®
“lepidota* siohanna smacrophthalma
ssaxatilis sobtusirostris * (=johanna) *lepidota, * argynnis (=proteus), *proteus,
I yeriTG ssaxatilis, ® vaillanti* (=alta),
TlarEris santhurus,* lucius,* albopunctata*
Batrachops corinocensis (=Cichla *lacustris . )
orinocensis Humboldt) scvanonotus, *geayi, *elegans (=reticulata),
~reticulatus*° reticulata sreticulata, *semifasciata
ssemifasciatus* e
género BoggianaPerugia (monotipico)
sacellata (=Crenicichla semifasciata)
Regan (1905) Haseman (1911) Regan (1913)
Crenicichla Crenicichla Crenicichla
smacrophthalma smacrophthalma smacrophthalma, *lacustris
svittata, *adspersa, * lugubris, ssantaremensis®

*funebris, *johanna, *cincta®,

elenticulata, * ornata
(=lenticulata)

(=macrophthalma)
[ugubris, *johanna,
ecincta, *lenticulata

slepidota, *saxatilis, *alta, *lucius

cgeayi

sacutirostris, *multispinosa *AcUtirosIvis *dorsocellata (=lacustris)

slepidota, *saxatilis, *lucius, slepidota, *saxatilis,

elacustris e lucius wallacii, *nanus* (= wallacii),

wallacii * *lacusiris snotophthalmus*

*geay! -c.ior Soceﬂm‘f} g{=iacusz‘r is) svittata, *lugubris, *funebris, *johanna,
T ;igfasrizf;i‘ ecincta, *lenticulata, ® ornata

: (lenticulata)

sreticulatus n ez‘zc.uiaa‘f.m “acutirostris, *multispinosa

ssemifasciatus ssemifasciata scametana

spunctulatus * (=reticulatus) *cyanonotus

~cyanonotus simoni* (=semifasciata) vjohanna

Kullander (1981,1982)

Crenicichla (30 spp. véalidas)

subgrupo lepidota (grupo saxatilis)

slepidota, * britskii*

*Crenicichla sp. Sao Francisco

Kullander (1988)
Crenicichla

(50 spp., incuindo espécies
nao-descritas)

Kullander (1990)
Crenicichla

grupo wallacii
(monofilia hipotética)
Teleocichla

*brasiliensis . swallacii,
. (11 sinapomorfias)
grupo lacustris ecentrarchus® snanus (=wallacii)
lacustris, * niederleinii, *iguassuensis, ® jaguarensis, . *notophthalmus
o . . scinderella* .
* jupiaensis, * haroldoi P —— scompressiceps
. ~heckeli
smonogrammed . .
Batrachops «prionogenys* R
. . . = surosema*
sAcharnes chacoensis (=B. semifasciatus) sproselytus

Fig. 1. Esquema sobre o desenvolvimento de estudos de taxonomia dos géneros Crenicichla e
Teleocichla longo do tempo, a partir dos principais trabalhos de revisdo (Parte 1). * indica novos taxons
descritos nos referidos trabalhos; °© indica a espécie-tipo dos géneros. O(s) autor(es) de cada espécie
é(sao) notado(s) apds o nome especifico pelo menos na primeira vez em que aparece no esquema; as
sinonimias estdo entre parénteses.




Ploeg (1991)

Revisdo global de Crenicichla

grupo saxatilis (27 spp.)

e albopunciata, « alta, « anthurus, « britski,

o cardiostigma® (=alta), « clancularia* (=semicincta),
o cOppenamensis, » edithae* (=lepidota),

o firenata, o guentheri* (=hemera),

o hummelineki*, « inpa®, e isbrueckeri®, o labrina,

o lepidota, e lucius, « menezesi*, o nickeriensis,

o 71ijsseni* (=proteus), » pellegrini*, « proteus,

o pydanielae™, o santosi*, « saxatilis, « semicincta,

e sipaliwini,  sveni*

grupo [ugubris (13 spp.)

o (CUTFOSTYIS, o adspersa, o cincta, o jegui*,
sjohanna, » lenticulata, « lugubris, « marmorata,
o multispinosa, e strigata, « ternetzi,

o ligrina, « viftata.

Kullander (1991;1997)

Subdivisdo do grupo lugubris

grupo lugubris

o lugubris, o lenticulata, e strigata,
e Cincta, e johannd, » marmordtd,
o ornata (Slenticulata), « rosemariae™®

grupo saxatilis
e lepidota

grupo acutirostris .
= grupo lugubris

e ACULITOSITEs, o jegui, « multispinosa,
o fernetzi, evittata, « phaiospilus®,
e perchna®

o Vittata

Kullander (2003)

Catdlogo das espécies de ciclideos da

América do Sul e Central Paraguai

Crenicichla— 74 espécies validas
Teleocichla— 7 espécies validas

Kullander & Lucena (2006)

Espécies de Crenicichla das drenagens costeiras
do Brasil (6 espécies vidlidas, 2 grupos)

grupo lacustris (3 spp.)
o lacustris, « iguapina®, e tingui*

grupo punctata (2 spp.) S Ui

o maculata®, « punctata

o TNUCUFYRA

(mais relacionada as espécies do rio Parand) » Vitiata

(sub-grupo acutirostris)

grupo [ugubris

grupo wallacii(12 spp.)

o compressiceps, » heckeli, » notophthamuis,

e Fegani, « turosema, » virgatula®, « wallacii.
Espécies de Teleocichla: « centrarchus, « cinderella,
o gephyrogrammd, « MONOZrammg, « prionogenys
(=proselytus [?])

grupo reticulata (10 spp.)

o astroblepa (=cametand), » cametana,
o cyanonotus, « cyclostoma, » geayi, o reticulata, «
Scoitii, e sedentaria, « Semifascicara, « stocki*

grupo lacustris (10 spp.)

o celidochilus Casciotta, « haroldoi, « iguassuensis,

o jaguarensis, » jupiaensis, » lacustris, « macrophthalma,
o mucurynalhering,  niederleinii,

o polysticta(=punctata)

Lucena & Kullander (1992)

Revisio das espécies de Crenicichla da bacia do rio Uruguai
(11 espécies validas, pertencentes a 4 grupos de espécies)

o celidochilus (sem grupo definido)

grupo missioneira (5 spp.)

e missioneira®, « minuano*,

o tendybaguassu®, « igara®, e jurubi*
grupo scottii (3 spp.)

o scOttii, » gaucho®, « prenda®

Varella (2011)

Revisdo das espécies de Crenicichia das bacias dos rios Parand e

(17 espécies vilidas, pertencentes a 6 grupos)

grupo lacustris

o haroldoi, e hu, e iguassuensis, » jaguarensis,
o jupiaensis, » mandelburgeri, « tesay, « vaha, « ypo
Espécies novas: e Crenicichlasp. “Parand™,

e Crenicichla sp.
“Paranaiba™*,
o Crenicichlasp. “Iguagu™

grupo saxatilis

o lepidota, e Crenicichla sp. “Alto Paraguai/Juruena™

grupo reticulata

» semifasciata

Fig. 2. Esquema dos principais estudos de taxonomia dos géneros Crenicichla e Teleocichla longo do
tempo (Parte 2). *novos taxons descritos nos referidos trabalhos; %espécie-tipo dos géneros. O(S)

autor(es) de cada espécie é(sdo) notado(s) apds o
aparece no esquema; as sinonimias estao entre pare

nome especifico pelo menos na primeira vez em que
nteses.

Kullander (1991; 1997) redefiniu a consituicdo taxondémica do grupo Crenicichla lugubris,

que compreende as espécies com escamas pequenas em grande numero nos lados do corpo,
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com maior refinamento. Assim, dentro desse grupo, reconheceu os subgrupos C. lugubris, cujas
espécies possuem mais que 100 escamas na série longitudinal e o focinho rombudo, e C.
acutirostris, cujas espécies apresentam o focinho muito longo e afilado e 80 a 110 escamas na
série E1. Na revisdo das espécies de Crenicichla do rio Uruguai, Lucena & Kullander (1992)
delimitaram dois grupos de espécies, sugeriram que estes grupos poderiam ser monofiléticos,
com base em combinagdes de caracteristicas potencialmente apomdrficas, mas sem realizar
uma andlise filogenética. Kullander & Lucena (2006) restringiram o grupo Crenicichla
lacustris a algumas espécies das drenagens costeiras do leste do Brasil (Crenicichla lacustris,
C. iguapina e C. tingui), e propuseram um outro grupo formado por C. punctata e C. maculata.
Nesse trabalho, as relacbes das demais espécies espécies previamente alocadas no grupo C.
lacustris permaneceram’ ndo-resolvidas, mas os autores sugeriram que Crenicichla mucuryna
estaria mais relacionada a espécies do rio Parana e lguacu do que com as demais espécies dos
rios costeiros.

Por fim, no ultimo estudo taxondmico de Crenicichla, também com escopo regional,
Varella (2011) reconheceu 17 espécies dos rios Parand e Paraguai, 4 delas novas naquele
momento, que poderim ser alocadas em pelo menos 4 grupos de especies. Neste trabalho, o
grupo C. lacustris ndo foi tratado como em Kullander & Lucena (2006), mas como em Ploeg
(excluindo C. macrophthalma). Como ndo foi realizada andlise filogenética, o grupo C.
lacustris ndo foi tratado como monofilético, mas como um grande aglomerado de espécies
compartilhando algumas similaridades, sem qualquer discussdo mais aprofundada sobre os
demais grupos de espécies.

A partir do que foi mostrado anteriormente, os estudos de taxonomia proveram varios
agrupamentos que auxiliaram na identificacdo nas espécies e que serviram como base para a
realizacdo das analises cladisticas mais recentes. Além de Teleocichla, considerada um género
vélido pela literatura atual, pelo menos oito grupos tem sido mais utilizados e discutidos com
diferentes arranjos, conforme resumido abaixo:

- grupo C saxatilis — Ploeg (1991);

- grupo C. wallacii — Kullander (1990a); Ploeg (1991 - incluindo as espécies de
Teleocichla);

- grupo C. lugubris — Kullander (1991, 1997), Ploeg (1991);

- grupo C. acutirostris — Kullander (1997 — a partir da divisdo do grupo C. lugubris em
subgrupos C. lugubris e C. acutirostris);

- grupo C. reticulata — Ploeg (1991 — espécies do género Batrachops e inclusdo de outras

espécies);
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- grupo C. missioneira - Lucena & Kullander (1992), Lucena (2007);

- grupo C. scottii - Lucena & Kullander (1992);

- grupo C. lacustris - Kullander (1981), Ploeg (1991), Pialek et al. (2012) — esse grupo
engloba as espécies dos grupos ou complexos C. missioneira e C. scottii.

Doravante, no restante desta tese, para evitar possiveis confusdes entre 0s nomes dos
grupos e o das espécies que deram nome para esses grupos, tais agrupamentos serdo referidos
apenas com o epiteto especifico, sem a abreviacdo do nome genérico (e.g. grupo C. lugubris =

grupo lugubris)

1.2. Posigao filogenética e relagdes interespecificas

E consensual que as espécies de Crenicichla e Teleocichla formam um grupo monofilético
(Farias et al., 1999; Landim, 2006; Sparks & Smith, 2004; Landim, 2006; Smith et al.,2008,
Loépez-Fernandez et al.,, 2010). Este clado foi relacionado a Cichla Bloch & Schneider, em
posicdo basal dentre os ciclideos neotropicais, pelos estudos filogenéticos utilizando dados
morfologicos de Stiassny (1991) e Kullander (1998, Fig 3). Estudos filogenéticos mais recentes
com caracteres moleculares e morfologicos, no entanto, tém corroborado outra hipdtese na qual
as especies de Crenicichla e Teleocichla fazem parte da tribo Geophagini (e.g. Ldépez-
Fernandez et al., 2005a, 2010; Landim, 2006; McMahan et al., 2013; Figs. 3, 4). Mesmo nesses
recentes estudos existem divergéncias quanto a delimitacdo do grupo-irmdo do clado
Crenicichla-Teleocichla. Por exemplo, as analises de LApez-Fernandez et al. (2005), baseadas
em evidéncia total e estritamente em morfologia, resultaram em duas topologias bem diferentes
quanto a posicdo de Crenicichla dentro de Geophagini. A primeira indicou Biotoecus como o
grupo-irmdo de Crenicichla, numa posicdo derivada, na segunda Crenicichla seria grupo-irmao
dos demais geofagineos analisados. Landim (2006), utilizando dados morfoldgicos, encontrou
Crenicichla e Teleocichla fazendo parte do grupo formado pelos geofagineos andes (Fig. 3). Na
analise de Ldpez-Fernandez et al. (2010), que pode ser considerada a mais abrangente até o
momento, tanto em relacdo a quantidade de espécies de Crenicichla e Teleocichla incluidas
quanto a de genes analisados, o clado Crenicichla-Teleocichla é apresentado como grupo-

irmdo de Acarichthys e Biotoecus.
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Cichlidae . . Geophaginae
) Etroplinae ——
Crenicichla

Pseudocrenilabrinae = .
Mikrogeophagus

Retroculinae : Taeniacara + Apistogramma
Cichlinae I:Cim’u’u Biotoecus
Crenicichla Crenicara + Dicrossus
Heterochromidinae “Geophagus™ brasiliensis
Astronotinae “Geaphagus™ steindachneri
Geo phuginuc [ t’_i_rm:mgvuphugu ¥
Kullander Cichlasomatinae Biotodoma
(1998) Acarichthys + Guianacara
Geophagus
Satanoperca

Lopez-Fernandez
et al. (2005)

Geophaginae R
Satanoperca + Apistogramma

Acarichthys + Guianacara
“Geophagus” brasiliensis
(Geophagus, Mikrogeophagus, Biotodoma)

(!-_W‘HHif{!,’t‘ﬂ,f’fﬂ“\t{ff-\' Neotropical cichlids

= . - — Cichlini
_|: U }(‘rcnicic]incx i Retroculus
| Crenicichla “Geophagus™ brasiliensis
Farias et al. Taeniacara “Geophagus™ altifrons
(] 999) Geophagus
Gymnogeophagus
Biotodoma
Acarichthys + Guianacara
Cichlidae Satanoperca
Etroplinae . [ Mikrogeophagus
Ptychochrominae Crenicara + Dicrossus
Pseudocrenilabrinae I Apistogramma
Retroculus . Biotoecus
Acaronia + Cichlasoma : Nannacara
Cichlinae Prevophyviium (Nandopsis + Tomocichia) Landim 1 Taeniacara
Astronotus + Cichla (2006) ] Crenicichla
Chaetobranchopsis Teleocichla
Satanoperca

Apistogramma
Acarichthys

Sparks & Smith o
t LHEPOSSUS
(200-” Neotropical cichlids

Crenicichla e i
Cichlini + Retroculini

Astronotini

Cichlasomatini + Heroini

Chaetobranchini

Teleocichla

Geophaginae Acarichthyvs + Guianacara
agina )
- . remaining Geophagini
Biotoecus (Satanoperca, Bisiodoma, Geophagus,
Crenicichla Geophagini Gymnogeophagus, Apistogramma, Apistogrammoides,

Mikrageaphagus. Mazarunia, Taeniacara)

Satanoperca i )
. Crenicara + Dicrossus
Taeniacara + Apistogramma

Acarichthys + Guianacara Crenicichla
Gymnogeophagus Teleocichla

i)"mru-cfumu' B Smith et al.
renicara HCTOSSUS
(2008)

“Geophagus™ brasiliensis

Mikrageophagus

“Geophagus” steindachneri

Geophagus
Lopez-Fernandez

et al. (2005)

Fig. 3. Topologias resumidas de alguns estudos de relacGes filogenéticas em Cichlidae, com destaque as
relagdes de Crenicichla e Teleocichla: Kullander (1998), morfolégica, consenso estrito; Farias et al.
(1999), molecular — 16S rDNA, consenso estrito; Sparks & Smith (2004), molecular (multilocus),
consenso estrito; LoOpez-Fernandez et al. [esquerda] (2005a: fig.1b), combinada morfologica e
molecular (multilocus), topologia de aproximacdo sucessiva; LoOpez-Fernandez et al. [direita]
(2005a:fig.1a), morfologica, consenso estrito; Landim (2006), morfoldgica, consenso estrito; Smith et
al. (2008), andlise combinada molecular (multilocus) e morfolégica.
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O conhecimento das relagdes entre as espécies de Crenicichla e Teleocichla comegou a ser
desenvolvido hd menos de dez anos. Como ja foi explicado na secdo anterior, Teleocichla
distingue-se de Crenicichla por uma combinacdo de caracteristicas hipoteticamente associadas
ao habito reofilico das espécies, o monofiletismo do género seria sustentada por 11
sinapomorfias morfologicas putativas e a proximidade filogenética com Crenicichla seria
evidenciada por 8 sinapomorfias putativas (Kullander, 1988). No entanto, tais sinapomorfias
sdo ainda consideradas provisorias, visto que a comparacdo se deu com apenas duas espécies de
Crenicichla (C. lucius e C. ornata) e pelo fato de ndo haver sinapomorfias morfoldgicas que
sustentariam o0 monofiletismo de Crenicichla excluindo Teleocichla.

Ploeg (1991, Fig. 4) elaborou um diagrama filogenético incluindo todas as espécies de
Crenicichla e Teleocichla até entdo conhecidas e propds diversos grupos dentro do género. Na
sua decisdo de sinonimizar Teleocichla em Crenicichla, o autor destaca o0 conseqlente
problema do parafiletismo de Crenicichla, caso Teleocichla seja considerado valido, mesmo
assumindo o monofiletismo de Teleocichla. Porém, algumas inferéncias sobre as relagcdes
interespecificas de Crenicichla deste trabalho, como a invalidagdo de Teleocichla e o
monofiletismo de alguns grupos de espécies, ndo foram seguidas por autores subsequentes (e.g.
Kullander, 1997; Lucena & Kullander, 1992; Kullander & Lucena, 2006; Varella et al., 2012).
Alguns problemas da analise sdo as provaveis causas dessa indiferenca em relacdo aos
resultados de Ploeg (1991): a matriz ndo estd disponibilizada e faltaram indicacGes claras dos
parametros utilizados na andlise, o que dificulta a falseabilidade, por exemplo, da polarizacdo e
otimizacdo de alguns caracteres que aparentemente ndo fazem sentido nos cladogramas por ele
elaborados (e.g. Fig. 4). Além disso, Ploeg (1991) ndo incluiu em sua analise Vvarias das
sinapomorfias osteologicas propostas por Kullander (1998).

Alem de Ploeg (1991), apenas mais dois trabalhos contemplaram as relacOes
interespecificas em Crenicichla e Teleocichla, ambos utilizando dados moleculares (Kullander
et al., 2009; Pialek et al., 2012; Fig. 4).

Com dois tipos de andlise filogenética baseados no citocromo b mitocondrial, o trabalho de
Kullander et al. (2009) representou o inicio das filogenias moleculares com foco nesse grupo,
mas apresenta ressalvas pela utilizacdo de apenas um marcador molecular, ter incluido apenas
uma espécie de Cichla no grupo externo (sem incluir representantes de Geophagini) e poucos
taxons amazonicos. Kullander et al. (2009) recuperaram hipoteses de monofiletismo de alguns
grupos de espécies, como 0s grupos saxatilis, wallacii, reticulata e missioneira, mas ndo houve
uma boa resolucdo na base da filogenia e baixo suporte em alguns clados mais inclusivos,

portanto, pouco foi esclarecido sobre as relacbes entre tais grupos. O "Southern group”
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resultante desta analise parece reunir Crenicichla vittata com partes do grupo lacustris e scottii
sem uma resolucdo satisfatoria. Os autores também encontraram as duas espécies de
Teleocichla analisadas entre as de Crenicichla: na primeira topologia como um dos ramos da
politomia na base da filogenia; na segunda como grupo-irmdo do grupo saxatilis. Porém,
principalmente pelo fato de as relagdes da espécies-tipo de Crenicichla (C. macrophthalma)
com as demais espécies de Crenicichla ndo estarem bem definidas, o que inviabilizaria
decisdes taxonbmicas mais profundas, ndo consideraram esses resultados suficientes para
invalidar o género, mas sugeriram que as hipOteses encontradas no trabalho indicariam a
existéncia de varias linhagens dentro de Crenicichla. Estas linhagens provavelmente
representariam diversos géneros através de estudos filogenéticos que incluissem uma maior
amostragem de tdxons terminais.

Pialek et al. (2012) realizaram o Ultimo e mais abragente estudo filogenético das espécies
de Crenicichla e Teleocichla. Algumas das hipdteses de monofiletismo de grupos de espécies
feitas por Kullander et al. (2009) foram corroboradas (Fig. 4) e as relagbes entre 0s grupos
estdio mais resolvidas. Teleocichla foi corroborada como monofilética, mais relacionada a
linhagem que relne os grupos wallacii, lugubris e saxatilis. Os grupos reticulata e lacustris
foram considerados monofiléticos, formando junto com Crenicichla macrophthalma a outra
linhagem. Essa topologia revalidou o conceito de um diverso grupo lacustris com constituicdo
nova, incluindo varios complexos de espécies (denominados missioneira, scottii e
mandelburgeri) e Crenicichla vittata, esta Gltima espécie comumente alocada no grupo C.
acutirostris desde o trabalho de Kullander (1997). O grupo C. lacustris stricto sensu (Kullander
& Lucena, 2006) ndo foi corroborado como natural. A espécie-tipo do género, Crenicichla
macrophthalma, que outrora foi alocada no grupo lacustris de Ploeg (1991), mas que aparece
em posicdes distintas nos diferentes cladogramas de Kullander et al. (2009), aparece como
grupo-irmdo das demais especies do grupo lacustris na filogenia de Pidlek et al. (2012).

O principal foco da andlise molecular multilocus realizada por Pidlek et al. (2012) foi o de
obter um arcaboucgo filogenético para a discussdo biogeografica sobre as drenagens adjacentes
da bacia do rio da Prata (rio Uruguai, rio Parana e rio Uruguai) utilizando as espécies de
Crenicichla como modelo. Dessa forma, a inclusdo dos tdxons terminais apresentou um viés na
diversidade de Crenicichla dos rios do sul e sudeste do Brasil e ndo houve balanceamento na
inclusdo de taxons terminais dos diferentes grupos de espécies previamente propostos,
deixando de lado uma boa parte da diversidade fenotipica de Crencicichla e Teleocichla. Uma
maior amostragem de taxons que sdo comumente alocados no grupo C. acutirostris poderia

(possivelmente) alterar o posicionamento de Crenicichla vittata, ja que apenas C. multispinosa
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deste grupo foi selecionada. A filogenia proposta ndo foi acompanhada por um estudo
morfolégico para discutir as sinapomorfias morfoldgicas ou demais caracteristicas Uteis para
diagnosticar os grupos monofiléticos encontrados. AlEm disso, apesar de Teleocichla ter
resuttado como um grupo monofilético dentro do clado de Crenicichla, os autores
argumentaram que a sinonimizacdo de Teleocichla com Crenicichla estaria fora do escopo do
estudo. Assim, apesar de fornecerem uma hipdtese de relagdes relativamente mais robusta para
as espécies desse grupo, a classificacdo geral das espécies permaneceu praticamente inalterada.

Apesar dos esfor¢os concentrados nas recentes filogenias moleculares, apenas uma parte
da diversidade do género foi contemplada e a base morfoldgica de sustentacdo desses
resultados ainda ndo foi oferecida. Neste contexto, um estudo filogenético mais inclusivo do
género Crenicichla, incluindo também as espécies de Teleocichla, se faz necessario para
identificar unidades monofiléticas, estabelecer hipdteses de agrupamentos e fazer outras

inferéncias sobre as relagdes interespecificas com base em uma andlise morfoldgica.

1.3. Objetivos

Este trabalho tem como objetivos primarios testar o monofiletismo do grupo composto
pelas espécies de Crenicichla e Teleocichla e identificar e definir unidades monofiléticas
dentro desse grupo, com base na andlise cladistica de caracteres morfoldgicos. Como objetivo
secundario deste estudo, sdo testadas as recentes hipoteses de relacbes filogenéticas de

Crenicichla e Teleocichla com os demais ciclideos neotropicais.
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2. Material e Métodos

2.1. Selecéo dos taxons terminais

Todas as 8 espécies validas de Teleocichla foram examinadas e, das 90 espécies validas de
Crenicichla, apenas C. lucenai, C. zebrina e C. taikyra ndo foram examinadas. 54 (60%) das
especies validas de Crenicichla foram incluidas como taxons terminais do grupo interno na
analise filogenética, as restantes foram utilizadas como material comparativo. Cinco morfotipos
que correspondem a provaveis novas espécies de Crenicichla também foram incluidas:
Crenicichla sp. Paraguai/Juruena (Varella, 2011: 154); Crenicichla sp. Parand (Varella, 2011:
139); Crenicichla sp. Paranaiba (Varella, 2011: 148), Crenicichla aff. iguassuensis BIG LIPS
(forma com labios hipertrofiados similar a Crenicichla iguassuensis sensu Varella, 2011); e
Crenicichla aff. tesay BIG LIPS (forma com I&bios hipertrofiados similar a C. tesay sensu
Varella, 2011). Todas as espécies validas de Teleocichla, mais uma espécie nova (Teleocichla
sp. Preta — Varella et al., no prelo), foram incluidas no grupo interno.

A anélise cladistica foi realizada com maior énfase na delimitacdo de clados no grupo que
retne Crenicichla e Teleocichla, avaliando assim as hipGteses de agrupamentos anteriores, em
vez de focar nas relagdes intrinsecas entre espécies em grupos menos inclusivos. Dessa forma,
uma estratégia foi utilizada para ndo inflar desnecessariamente a quantidade de taxons
terminais na andlise e, assim, viabilizar a execucdo do estudo em tempo hébil. Outras espécies
ndo foram incluidas pela indisponibilidade de material para o estudo ou a tempo para a
preparacdo ou analise osteoldgica. Mesmo assim, foi assegurado que a maior parte da
diversidade morfolégica encontrada nesse género fosse contemplada, pois varios representantes
de todos os grupos de espécies previamente propostos e também das espécies consideradas
“aberrantes” e que ndo haviam sido alocadas satisfatoriamente em nenhum desses grupos foram
incluidos.

Dentre as espécies validas de Crenicichla do grupo wallacii (sensu Kullander, 1990a; Ito
& Rapp Py-Daniel, 2015), foram incluidas C. compressiceps, C. heckeli, C. notophthalmus, C.

regani, C. urosema e C. wallacii. Apenas Crenicichla virgatula e C. anamiri ndo foram
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incluidas pela indisponibilidade de material em tempo para realizar a analise osteoldgica, mas
exemplares preservados em alcool foram examinados como material comparativo.

O grupo lugubris sensu stricto (Kullander, 1997) foi representado por quatro das nove
espécies validas (Crenicichla lugubris, C. johanna, C. strigata e C. lenticulata). N&o entraram
nesta andlise Crenicichla adspersa, C. cincta e C. marmorata por serem bastante similares as
outras ja incluidas em relacdo a maioria dos caracteres utilizados. Elas se distinguem por alguns
caracteres relacionados ao padrdo de colorido peculiar das espécies, que variam
ontogeneticamente e que ndo foram incluidas na andlise pela dificuldade de codificagdo.
Crenicichla monicae foi descrita recentemente com base em trés exemplares coletados em
1924 e nenhum material além dos tipos dessa espécie foi identificado em todas colecdes
ictiologicas analisadas desde entdo, da mesma forma que C. rosemariae foi descrita baseada
apenas no holbtipo e um paratipo e ndo ha material disponivel para estudos osteoldgicos.

Do grupo acutirostris (sensu Kullander, 1997; Montafa, LOpez-Fernandez & Taphorn,
2008) foram incluidas Crenicichla acutirostris, C. jegui, C. phaiospilus, C. multispinosa, C.
tigrina e C. vittata. Crenicichla zebrina foi descrita recentemente com base apenas no hol6tipo
e em um paratipo e ndo havia material disponivel nas colecdes analisadas. Como existiam
poucos exemplares de C. percna e C. ternetzi durante a fase de escolha e preparacdo do
material, essas espécies também ndo foram incluidas na analise. C. percna e C. phaiospillus sdo
similares, apesar de apresentarem alguns detalhes de colorido que evidenciam a validade das
mesmas. Crenicichla ternetzi apresenta morfologia geral similar a de outras espécies do grupo
acutirostris (e.g. C. multispinosa), distinguindo-se principalmente pela auséncia da mancha
caudal.

Crenicichla cametana, C. cyclostoma, C. geayi, C. reticulata e C. semifasciata foram
incluidas como representantes do grupo reticulata (sensu Ploeg, 1991 exceto C. scottii). Apesar
de Crenicichla cyanonotus, C. sedentaria e C. stocki ndo terem sido incluidas, observou-se que
a maior parte da variagdo do grupo em relacdo aos caracteres utilizados na andlise foi
contemplada mesmo sem essas espécies. A distincdo entre Crenicichla stocki e C. reticulata
realizada por Ploeg (1991) ndo é recuperada a partir da comparacdo do material examinado
aqui e talvez C. stocki seja um sinbnimo junior. Crenicichla geayi, C. sedentaria e C.
cyanonotus sdo também bastante similares em relagdo & morfologia externa geral, incluindo o
padrdo de colorido, mas segundo Kullander (1986) elas s@o distintas entre si por alguns

detalhes relacionados ao comprimento relativo do focinho.
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A maior dificuldade na escolha dos taxons terminais foi em relacdo as espécies do grupo
saxatilis (sensu Ploeg, 1991). Como ja explicado na Introducdo, apesar de existir muitas
espécies Vélidas (ou ainda ndo-invalidadas), a identificacdo de parte delas é dificil utilizando as
diagnoses e chave de identificacdo elaboradas por Ploeg (1987, 1991). Também ndo foi
realizada nenhuma revisdo taxondmica desse grupo depois de Ploeg (1991), assim ele deve ser
considerado prioritario para futuros estudos taxonémicos e filogenéticos.

A partir da andlise de uma grande quantidade de material, incluindo o material-tipo
existente de quase todas as espécies desse grupo, observou-se que had espécies que
possivelmente formariam pequenos complexos por serem muito semelhantes e que algumas
sejam até sinbnimas. Dessa forma, aqui foram escolhidos representantes desses complexos de
espécies optando, sempre que possivel, pelas espécies cujos nomes sdo mais antigos ou por
aquelas com distribuicdo geografica mais ampla. Foram incluidas Crenicichla saxatilis,
Crenicichla lepidota, C. britskii e C. labrina, que possuem o corpo relativamente mais alto, um
nimero relativamente menor de escamas na série E1 e uma mancha suborbital mais alongada
ventralmente. As espécies semelhantes ndo-icluidas seriam C. isbrueckeri, C. frenata, C.
menezesi, C. proteus e C. santosi. Crenicichla nickeriensis também pode ser considerada
semelhante com C. saxatilis, embora tenha uma mancha suborbital triangular e um nimero de
escamas na série E1 ligeiramente maior. Crenicichla inpa representa aqui as espécies do grupo
saxatilis cujo corpo € relativamente mais alongado, o ndmero de escamas na série E1 é
relativamente maior do que nas espécies supracitadas, possuem uma mancha suborbital
reduzida triangular e uma mancha umeral situada abaixo do ramo anterior da linha lateral.
Crenicichla inpa distribui-se amplamente na calha principal e em Vvarios tributarios
amazonicos. Crenicichla hummelincki, C. pellegrini, C. lucius, C. semicincta e C.
albopunctata, ndo-incluidas, talvez possam ser consideradas espécies semelhantes a C. inpa
distribuidas nos demais tributarios amazonicos, mas que se distinguem por aspectos do colorido
ndo utilizados nos caracteres considerados nesse estudo. Crenicichla alta e C. anthurus foram
incluidas por serem as espécies nominais mais antigas dentre as espécies do grupo saxatilis que
possuem o corpo alongado, numero relativamente grande de escamas na série E1, mancha
suborbital triangular e mancha umeral com centro no ramo anterior da linha lateral (C.
coppenamensis, C. pydanielae e C. sipaliwini). Todas essas espécies distribuem-se em
drenagens do escudo das Guianas. Por fim, Crenicichla hemera e C. chicha também foram
incluidas para testar hipoteses divergentes quanto a inclusdo ou ndo dessas espécies no grupo
saxatilis (Ploeg, 1991; Varella et al., 2012).
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A grande maioria das espécies previamente alocadas no grupo lacustris (sensu Pidlek et
al., 2012 - exceto C. vittata) foi incluida na analise. Isso porque, de acordo com os estudos
prévios (e.g. Kullander et al. 2009), esse seria 0 grupo mais heterogéneo e mais dificil de
diagnosticar dentre os grupos de Crenicichla. Todas as espécies vélidas de Crenicichla
alocadas no grupo missioneira (sensu Lucena & Kullander, 1991; Kullander et al., 2009;
complexo missioneira Pidlek et al., 2012) foram incluidas. As espécies do grupo lacustris
sensu stricto (Kullander & Lucena, 2006) foram representadas por Crenicichla lacustris e C.
iguapina. Nao foi incluida Crenicichla tingui por ser muito parecida com C. lacustris e C.
iguapina. Do grupo Crenicichla punctata-C. maculata foi incluida a primeira espécie. Nao
foram incluidas C. mucuryna e C. lucenai (descrita recentemente) pela indisponibilidade de
material. Todas as espécies distribuidas no alto rio Parana, incluindo o rio Iguacu foram
incluidas, assim como a maioria das espécies do grupo lacustris distribuidas no rio Parana
abaixo de Itaipu. Crenicichla sp. Parana corresponde ao que era anteriormente denominado
Crenicichla niederleinii (Holmberg, 1891) (e.g. Kullander, 1981, ver discussdo em Varella,
2011) e diferencia-se de algumas espécies do rio Parana recentemente descritas, que ndo foram
incluidas na andlise (C. mandelburgeri e C. gillmorlisi), por alguns detalhes do padrdo de
colorido associados a ontogenia. Crenicichla hu e C. ypo sdo muito similares em relagdo a
quase todas as caracteristicas utilizadas nessa analise, assim apenas a primeira foi incluida.
Crenicichla taikyra foi descrita recentemente e ndo foi incluida na analise por falta de material.

Com o objetivo secundario de testar as diferentes hipOteses prévias sobre o posicionamento
filogenético das espécies de Crenicichla e Teleocichla dentro da subfamilia de Cichlidae
neotropical (Cichlinae), representantes de diferentes linhagens de ciclideos neotropicais, assim
como outros taxons previamente considerados mais relacionados a esses dois géneros
(Introducdo, Fig.3 e Fig. 4) foram incluidos. Taeniacara candidi, Dicrossus filamentosus,
Crenicara punctulatum, Apistogramma taeniata, Biotoecus opercularis, Biotodoma warvrini,
Acarichthys heckeli, Satanoperca lilith, Mikrogeophagus ramirezi, Gymnogeophagus
meridionalis, Geophagus brasiliensis, Geophagus altifrons e Geophagus steindachneri sdo os
representantes da tribo Geophagini (sensu LOpez-Fernandez et al., (2005a, 2010).
Australoheros minuano representa Heroini (sensu Kullander, 1998; Lopez-Fernpandez et al.,
2010) e Acaronia nassa e Cichlasoma araguaiensis representam Cichlasomatini (sensu Lépez-
Fernandez et al. (2010). Por fim, Retroculus xinguensis (Retroculini), Cichla pinima (Cichlini),
Astronotus ocellatus (Astronotini) e Chaetobranchus flavescens (Chaetobranchini) representam

as demais linhagens de Cichlinae.
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2.2. Aquisicao e preparacao do material

A maior parte do material utilizado neste estudo esta depositada no Museu de Zoologia da
Universidade de S&o Paulo (MZUSP). Adicionalmente, exemplares de outras cole¢Ges
ictiologicas do Brasil e do exterior foram obtidos por meio de empréstimos. Uma lista de
material examinado na analise filogenética € apresentada no Apéndice 1. Acronimias das
instituicbes depositarias seguem Fricke & Eschmeyer (2015). O estudo comparativo de
morfologia externa e do padrédo de colorido foi realizado a partir de exemplares preservados em
etanol, com excecdo de caracteres de colorido em vida que foram examinados a partir de
material fresco e fotografias dos exemplares vivos. O estudo de osteologia foi realizado a partir
de exemplares diafanizados de acordo com um método adaptado de Taylor & van Dike (1985)
ou em esqueletos secos preparados. Exemplares de algumas espécies foram preparados
seguindo o protocolo de Datovo & Bockmann (2010), no qual cartilagens e 0ssos sdo corados
mas musculos ndo sdo digeridos, e foram ocasionalmente utilizados também para andlise de
estruturas Osseas, ligamentos e tenddes. Evitou-se incluir dados sobre o0s complexos

morfoldgicos da literatura, mas isso foi feito quando estritamente necessario.

2.3. Nomenclatura anatomica

A nomenclatura utilizada para caracterizar os padrbes de colorido segue principalmente
Kullander (1986; 1988). Kullander (1986) sugere, no entanto, que os componentes dos padrbes
de colorido variam amplamente entre os géneros de Cichlidae e que alguns componentes
aparentemente idénticos e que sdo nomeados ou contados da mesma forma em diferentes
géneros, podem ndo representar homologias primarias. Desta forma, no presente estudo, 0s
componentes dos diferentes padroes de colorido foram denominados livremente a fim de se
evidenciar as homologias, em detrimento de sua terminologia tradicional.

O comprimento padrdo (doravante apenas CP) € medido da sinfise dos pré-maxilares até o
ponto mediano da base da nadadeira caudal, que é limitado posteriormente pela borda posterior
dos ossos hipurais, onde ocorre a flexdo caudal. As medidas e as contagens foram obtidas de
acordo com Kullander (1986), porém algumas contagens e medidas tradicionalmente utilizadas
nos trabalhos de taxonomia ndo representam homologias e ndo foram utilizadas na analise. A
nomenclatura osteologica segue Kullander (1986; 1988), Stiassny (1991), Ldpez-Ferndndez et
al. (2005a) e Chakrabarty (2007). Explicacbes mais detalhadas sobre dados meristicos e

morfométricos, assim como possiveis divergéncias quanto a nomenclatura osteologica entre
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diferentes autores sdo oferecidas, quando pertinente, na descricdo e discussdo de cada carater

na se¢do Resultados e Discusséo.

2.4. llustracdes dos caracteres

Uma grande parte dos caracteres utilizados neste trabalho, principalmente osteoldgicos,
podem ser observados em boas ilustracGes oferecidas em trabalhos prévios. Kullander (1988)
ilustrou varios caracteres osteoldgicos informativos para as relagdes entre Crenicichla e
Teleocichla. Destacam-se aqui também os trabalhos extensivamente ilustrados de Kullander
(1986, 1996), Kullander & Nijssen (1989), Stiassny (1987, 1991), Lippistch (1990) e Casciotta
& Arratia (1993a, b), assim como os estudos filogenéticos mais recentes em Cichlidae de
Lopez-Fernandez et al. (2005a) e Chakrabarty (2007). Neste caso, as ilustragcdes sdo indicadas
apos os estados do carater. Embora ainda ndo esteja publicada e por isso ndo teve citagcdes de
suas ilustracdes, a tese de doutorado de Maria Isabel Landim (Landim, 2006) também contém
boas figuras de varios dos caracteres utilizados. As demais ilustracdes foram elaboradas com
base em fotografias ou em observacdo direta a lupa com cémara clara e manipuladas
digitalmente através de uma mesa digitalizadora em programa de edicdo de imagens
(geralmente Adobe Photoshop e Adobe lllustrator). Algumas ilustracdes sdo elaboradas atraves
da combinacdo de fotografias em diferentes planos focais obtidas por uma camera acoplada a

uma lupa, ou seja, imagens multifocais.

2.5. Analise filogenética

As hipdteses sobre as relacdes de parentesco foram inferidas de acordo com a metodologia
cladistica (Hennig, 1966), posteriormente discutida e aprimorada (e.g. Wiley, 1981; Goloboff,
1993, 1998; Kitching et al., 1998; Goloboff et al. 2008). Caracteres propostos em estudos
taxondmicos e filogenéticos em Cichlidae foram reanalisados e discutidos; novos caracteres
foram propostos, ilustrados e discutidos. Uma lista de 211 caracteres utilizados na presente
analise, com referéncias de utilizacdo prévia, discussdo acerca da codificacdo e comentarios
sobre a otimizagdo de cada carater a partir da andlise cladistica é apresentada em Resultados e
Disussdo. N&o houve exclusdo de caracteres a priori por supor que estes sejam muito
homoplasticos, ou pouco informativos, antes de realizar a andlise cladistica. Também ndo
foram excluidos caracteres que poderiam ser considerados re-expressdes de estados ancestrais
(“atavismos” sensu Stiassny, 1992), ou caracteres “adaptativos”, que seriam supostamente

convergéncias adaptativas de diferentes linhagens relacionadas a especializagbes ao mesmo
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tipo de ambiente ou mesmo tipo de alimentagcdo, como adaptacfes a reofilia ou & diferentes
hébitos alimentares, por exemplo. Dentre todos os caracteres revistos de trabalhos anteriores,
alguns caracteres foram excluidos quando ndo apresentavam variacdo dentro do grupo interno
ou quando ndo foi possivel delimitar satisfatoriamente os estados do carater. Ainda assim,
alguns caracteres que ndo variaram no grupo interno mas poderiam ser informativos pois
variaram entre 0s tdxons do grupo externo foram incluidos, porque poderiam auxiliar no
posicionamento de Crenicichla e Teleocichla dentro de Cichlinae. Infelizmente, ndo possivel
reavaliar os caracteres miologicos ja propostos em estudos prévios de Cichlidae e, por isso, tais
caracteres ndo foram incluidos.

A matriz de caracteres foi confeccionada no programa Mesquite versdo 3.03 (ver
Maddison & Madison, 2005). Em geral, os caracteres multiestados foram tratados de forma ndo
ordenada, exceto quando um gradiente morfoclinal entre os estados extremos for identificado
(caracteres 5, 9, 13, 15, 17, 26, 29, 34, 79, 84, 104, 117, 120, 168). Ou seja, quando observou-
se gradacdo com um ou mais estados intermediarios entre os estados extremos e ndo houve
qualquer outra evidéncia que permitisse dissociar esses estados de uma série de transformagdo
linear. A polarizacdo dos caracteres foi realizada a partir da comparagdo com 0 grupo externo
(Nixon & Carpenter, 1993) e o enraizamento foi fixado em Retroculus xinguensis, pois é o
representante do género que tem sido recuperado como grupo-irmdo (e.g. Kullander, 1998 -
Retroculinae) ou como parte do grupo-irmdo, juntamente com Cichla (Smith et al., 2008;
Lopez-Fernandez et al., 2010 - Retroculini), dos demais ciclideos neotropicais.

As andlises cladisticas foram executadas através do programa TNT 1.1 - Tree Analysis
using New Technology (Goloboff, Farris & Nixon, 2003, 2008), utilizando buscas heuristicas
tradicionais € com as novas tecnologias (detalhadas mais abaixo). Foram realizadas andlises
tanto para os caracteres tratados com pesagens iguais quanto utilizando métodos de pesagem
contra homoplasias i.e. pesagem implicita (Goloboff, 1993) e pesagem sucessiva (Farris, 1989).
Tais métodos foram utilizados por entender que no presente trabalho foi contemplada apenas
uma pequena parcela do universo da variagdo morfologica existente e que diferentes caracteres
teriam maior ou menor informacdo filogenética. Estudos prévios apontam que a anatomia de
ciclideos €, em geral, bastante conservativa. Excluir caracteres homoplasticos (convergéncias e
atavismos) a priori resultaria em perda de informagdo filogenética que poderia incrementar a
resolucdo em diferentes niveis do cladograma. Por outro lado, a andlise de uma matriz bastante
complexa, repleta de caracteres homoplasticos (ou sem congruéncia cladistica), sem a
utilizacdo de algum tipo de pesagem dos mesmos poderia resultar em informacdo filogenética

“perdida” devido ao ruido dos caracteres homoplasticos (Kullander, 1998), dando origem a
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falsos agrupamentos.

Na andlise com pesagem igualitaria, impGem-se a priori que todos os caracteres possuem
peso 1. No caso da pesagem implicita, 0s pesos ndo séo atribuidos a priori, mas os caracteres
homoplasticos sdo penalizados com um menor peso a partir de uma fungdo que mede a
congruéncia cladistica do carater (“fit””, Goloboff, 1993). Essa funcdo é modificada a partir da
concavidade do indice de consisténcia, a fim de penalizar proporcionalmente mais os caracteres
menos homoplasticos do que os mais homoplasticos. Uma variavel “k” controla a intensidade
dessa concavidade, quanto menor o k mais forte é a penalizacdo dos caracteres homoplasticos.
No TNT, ndo é permitida a pesagem implicita utilizando k=0, pois o peso de qualquer carater
homopléstico seria 0, havendo descarte de variacdo informativa, e a analise resultante ndo seria
mais considerada cladistica mas sim uma andlise de cliques. Ndo ha um valor ideal de k pré-
definido teoricamente ou uma formula para a determinacdo de um k Otimo para cada conjunto
de dados. Mesmo os scripts disponibilizados por Mirande (2009) e Salvador-Arias (ndo-
publicado), que auxiliariam a obtencdo de valores de k proximos ao ideal para cada conjunto de
dados sdo baseados em parametros estabelecidos a priori igualmente arbitrarios. Optou-se
assim pela estratégia de realizar analises com diferentes valores de k, comparar as tolopogias
resultantes (inclusive a topologia resultante da andlise com pesagem igualitaria) e, dentre essas
topologias, escolher e discutir aquela mais coerente tanto em relagdo as hipGteses prévias. A
partir disso, observa-se também a constancia dos clados obtidos em topologias resultantes de
diferentes esquemas de pesagem como uma maneira alternativa de discutir a estabilidade
relativa desses clados (e.g. Prendini, 2000). Esse tipo de comparacdo pode ser considerada um
tipo de andlise de sensibilidade (Wheeler, 1995)

Diferente do método de pesagem implicita, que permite a realizacdo de ‘calculos de
congruéncia cladistica dos caracteres e a busca por &rvores mais parcimoniosas
concomitantemente, o método de pesagem sucessiva (Farris, 1969) requer uma analise prévia
com pesagem igualitdria como ponto de partida para a medicdo do grau de congruéncia inicial
dos caracteres. A partir de um dos indices que avaliam a homoplasia de um carater sdo
realizadas rodadas de pesagem e reandlise da matriz até que a topologia resultante seja
estabilizada. No presente trabalho, foi realizada a pesagem sucessiva por meio de um script
(rewt.run) do TNT, utilizando o comando “rewt rc” para pesar de acordo com o indice de
consisténcia reescalonado e do comando “rewt fit 3” para pesar de acordo com o fit. Este
Gtimo parametro (fit=3) foi utilizado para observar diferencas entre uma arvore obtida com
pesagem sucessiva e pesagem implicta com o mesmo parametro. Apesar de aumentar a

correlacdo entre a matriz e as topologias encontradas, tendo como uma das provaveis
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consequéncias a obtencdo de um menor ndmero de &rvores mais parcimoniosas, a pesagem
sucessiva ndo € considerada a mais adequada por apresentar uma argumentacdo circular e
dependéncia de uma andlise prévia com pesagem igualitaria. Ou seja, essa analise apresenta o
viés do resultado da andlise com a pesagem igualitaria. Esse método é abordado de forma
exploratoria, pois em estudos prévios (e.g. Kullander, 1998; Lopez-Fernandez et al., 2005a) o
método foi utilizado em suas andlises, mas a arvore obtida ndo foi discutida.
Buscas heuristicas tradicionais

Buscas heuristicas foram realizadas utilizando o algoritmo Tree Bissection Reconection
(TBR), com subsequente submissdo das arvores mais parcimoniosas encontradas e salvas na
memoria a mais uma rodada de TBR (branch-swapping). Isso serve para esgotar as
possibilidades de se encontrar outras arvores mais parcimoniosas a partir do rearranjo dos
ramos das arvores fundamentais da memoria. O ndmero de replicacBes para a andlise de TBR
foi fixado quando o menor ndmero de passos (best score) foi alcancado na andlise pelo menos
50 vezes, 0 que diminui a chance de se encontrar uma arvore ainda mais parcimoniosa caso seja
realizada uma busca mais exaustiva. Por outro lado, o nimero de arvores salvas por replicacéo
foi fixado quando ndo houve mais “transbordamento” de arvores (overflow), ou seja, arvores de
Wagner mais parcimoniosas que foram geradas a partir do TBR mas que ndo puderam ser
salvas por conta da memoria insuficiente. Na matriz com pesagens iguais, a busca heuristica
utilizando TBR foi realizada com 10.000 replicaces, salvando 100 arvores por replicacdo. O
best score foi alcancado 52 vezes sem transbordamento de arvores e o nimero de arvores apos
TBR branch-swapping continou o mesmo (6 arvores fundamentais). Acionando a pesagem
implicita com diferentes valores de K (k=0,1; k=1-10; k=100 e k=1000) e utilizando novamente
TBR com 10.000 replicacdes, salvando 10 arvores por replicacdo, o best score foi alcangado
mais que 50 vezes em cerca de 3 minutos, resultando em uma Unica arvore fundamental.
Buscas utilizando novas tecnologias

Com os metodos implementados no TNT, as buscas em matrizes com grande
complexidade sdo facilitadas por atalhos computacionais e em alguns casos, como em matrizes
com grande ndmero de taxons terminais e/ou caracteres, possibilitam encontrar arvores mais
parcimoniosas do que as encontradas com as buscas heuristicas tradicionais. Por conta do
tempo despendido com a analise de TBR dos dados com pesagens igualitirias, foram realizados
varios testes utilizando diversos parametros das novas tecnologias. Nas andlises mais
agressivas, todos os parametros de Sectorial Searches (RSS, CSS, XSS) com fusdo de arvores
50 vezes, 50 interagbes de Ratchet, 50 ciclos de Drift e 50 rodadas de Tree Fusing foram

utilizadas simultaneamente, colocando como metas para o Driven Search ora encontrar as
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arvores com menor tamanho 50 vezes, ora estabilizar o consenso 3 vezes com fator 75. Com
pesagens igualitarias, as duas analises utilizando as novas tecnologias descritas acima,
alcancaram o mesmo resultado das buscas heuristicas tradicionais (TBR), porém em tempo
muito menor. Nas andlises com pesagem implicita utilizando as novas tecnologias, também
foram encontradas as mesmas topologias que as obtidas em analises utilizando TBR.

A partir dos célculados efetuados por meio do TNT, o nimero de passos e os indices de
consisténcia (IC) e de retencdo (IR) das arvores fundamentais foram otidos, assim como o
nimero de passos, os indices de consisténcia (ic) e de retencdo (ir) dos caracteres para cada
arvore fundamental, sumarizados em uma tabela no Apéndice 5. Para calcular o suporte de
Bremer (Bremer, 1994) através do TNT, foram obtidas arvores com até 20 passos a mais. Para
isso, foi realizado TBR Branch-Swapping nas arvores fundamentais buscando arvores
subotimas de 1 a 10 passos a mais de forma sequencial (1, 2, 3... passos a mais) e a partir das
sub6timas com 10 passos a mais com maior intervalo (12, 14, 16, 18 e 20 passos a mais). Um
total de 40.000 foram salvas na memoria para calcular o suporte de Bremer absoluto e relativo
para cada no.

A otimizacdo das transformacGes ambiguas de cada carater foi avaliada manualmente de
forma a preservar a homologia das estruturas e esta disponibilizada no Apéndice 5. Em geral,
foi utilizada a otimizacdo AccTran para preservar a homologia do estado apomorfico,
privilegiando o aparecimento de reversdes, e DelTran para preservar a homologia do estado
plesiomorfico, privilegiando as convergéncias (Amorim, 2002).

Apenas as sinapomorfias ndo-ambiguas sdo consideradas para efeito de discussdo dos
grupos monofiléticos obtidos através da andlise, ja que as sinapomorfias ambiguas sdo
determinadas apenas a partir do esquema de otimizacdo utilizado e sdo passiveis de refutacdo a
partir de interpretacOes alternativas. Vale destacar que a nomenclatura dos clados na discusséo
da otimizacdo dos caracteres da lista oferecida na secdo 3.1. ja sdo aqueles da classificacdo

final proposta.
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3. Resultados

3.1. Descricao dos caracteres

3.1.1. Escamas

0. Distribicdo das escamas sobre a regido do aductor mandibulae. #10 Lippitsch (1993); #7
Lépez-Fernandez et al. (2005a); #0 e 1 Landim (2006), modificados; #59 Chacrabarty (2007).
Né&o ordenado.

[0] sobre toda a regido do aductor mandibulae (Fig. 5 a);

[1] apenas sobre a porgéo posterior dessa regido;

[2] apenas sobre a porcdo péstero-superior dessa regido, antero-ventralmente sem escamas (Fig.
5b, ¢);

[3] borda ventral e anterior dessa regido sem escamas.

A regido sobre o complexo de musculos do aductor mandibulae é aquela delimitada
antero-dorsalmente pela boca e Orbita e postero-ventralmente pela porcdo exposta do pre-
opérculo. Essa regido também pode ser denominada em estudos de sisteméatica prévios como
bochecha ou “cheek” em inglés (e.g. Lépez-Fernandez et al., 2005a). A regido sobre o aductor
mandibulae é totalmente coberta por escamas na grande maioria dos taxons analisados (estado
0). Em alguns geofagines (e.g. Geophagus altifrons e Gymnogeophagus meridionalis), as
escamas estdo distribuidas apenas na metade posterior dessa regido, verticalmente dispostas de
tal forma que suas margens anteriores definem uma linha vertical delimitando a parte posterior
escamada da parte anterior coberta apenas por pele (estado 1).

Em varias espécies reofilicas do grupo interno (espécies de Teleocichla, Crenicichla jegui
e outras espécies de Cenicichla do rio Uruguai e do rio lguagu) uma borda estreita ventral
proxima a margem do pré-opérculo e uma pequena area anterior proxima a boca estdo
geralmente cobertas apenas por pele, sem escamas (estado 3). Este estado caracteriza também
Biotoecus opercularis e Taeniacara candidi no grupo externo, que sé@o de porte muito pequeno
mas ndo sdo consideradas reofilicas, logo a reducdo da escamacdo nessas espécies pode ter
mais relacdo com diminuicdo do tamanho do que com reofilia. Diferente do que ocorre no

estado 1, ndo ha um limite bem definido entre a area com escamas € sem escamas.




28

Em Retroculus xinguensis, Crenicichla heckeli, Crenicichla jupiaensis, Crenciichla sp.
Paranaiba e Teleocichla cinderella, que sdo também reofilicas, a reducdo da escamacdo é
maior, pois as escamas ficam restritas a uma pequena porcdo pdstero-dorsal mais proxima da
margem da Orbita (estado 2). Taeniacara candidi também apresenta o estado 2, mas isso se
deve ao porte muito pequeno da espécie.

Apesar da analise possibilitar a interpretacdo tanto do estado 0 quanto do 2 como
plesiomorfico, consideramos a regido do aductor mandibulae totalmente coberta por ecamas
como a condicdo plesiomorfica no contexto dos ciclideos neotropicais, jA que o estado 2 pode
ser claramente relacionada a especializacdo das espécies a reofilia ou a acentada diminuicdo do
tamanho do corpo. Transformagbes 0>1 ocorrem apenas no grupo externo e resultam em
autapomorfias de Geophagus altifrons e Gymnogeophagus meridionalis. Transformacgdes
convergentes 0>2 resultam em autapomorfias de Retroculus xinguensis, Taeniacara candidi,
Crenicichla heckeli e em uma sinapomorfia ndo-ambigua do clado 157. Varias transformacdes
0>3 caracterizam autapomorfias em Dicrossus filamentosus, Biotoecus opercularis e
Crenicichla jegui e sinapomorfia do clado 170 (com reversdo em Teleocichla wajapi e uma
transicdo 3>2 em T. cinderella). Por fim, duas transformacdo ambiguas podem ser otimizadas
como sinapomorfias do clado 144 (com reversfes no clado 145 e em Crenicichla hadrostigma)

e do clado 151 (com reversdes em C. tesay e Crenicichla tapii).

1. Organizacdo das escamas na regido do aductor mandibulae. #58 Chakrabarty (2007),
modificado.

[0] formando séries imbricadas (Fig. 5a);

[1] desorganizadas, sem formar séries imbricadas (Fig. 5b, c);

As escamas nessa regido nao formam séries imbricadas apenas em Mikrogeophagus
ramirezi, Biotoecus opercularis, Crenicichla heckeli, Crenicichla sp. Paranaiba, C. jupiaensis,
Teleocichla proselytus e T. centisquama. A partir da andlise, o estado 1 contitui uma
sinapomorfia do clado 157, que retne Crenicichla sp. Paranaiba e C. jupiaensis, e representam

autapomorfias nas demais espécies supracitadas.
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Fig. 5. llustracdo esquematica do arranjo das escamas na regido do aductor mandibulae: a) Crenicichla
haroldoi, MZUEL 1878, 86,9 mm CP; b) Crenicichla sp. "PARANAIBA", MZUSP 104098, 99,9 mm
CP; ¢) Crenicichla jupiaensis, MZUSP 4366, 81,7 mm CP. Refere-se aos caracteres 0 e 1. Escalas 5
mm.

2. Distribuicdo das escamas sobre a regido do 0sso opercular. #1 Lippitsch (1993), modificado;
#1 Lopez-Ferndndez et al. (2005a). N&o ordenado.

[0] escamas cobrindo totalmente a regido do osso opercular;

[1] escamas cobrindo parcialmente aregido do osso opercular;

[2] extremidade posterior do 0sso opercular nua;

A codificacdo utilizada assemelha-se a de Lopez-Fernandez et al. (2005a, carater 1), com a
adicdo do estado 2, que corresponde ao 3 de Lippitsch (1993: "scaled except opercular blotch”).
O carater ndo apresentou variagdo no grupo interno, que possui a regido opercular totalmente
coberta por escamas, considerado o estado plesiomorfico mediante a anlise. O estado 2 é uma
autapomorfia em Astronotus ocellatus e o estado 1 corresponde a autapomorfias em Crenicara
punctulatum e Biotoecus opercularis, além de poder ser otimizado como uma sinapomorfia

ambigua no clado 97, com reversGes em Geophagus altifrons e ‘Geophagus’ steindachneri.

3. Distribuicdo das escamas sobre a regido do o0sso subopercular. #4 Lippitsch (1993),
modificado; #3 Lopez-Fernandez et al. (2005).

[0] escamas cobrindo totalmente a regido do 0sso suborpercular;

[1] borda ventral do osso subopercular nua (Lippitsch, 1993: 912, fig. 2a).

O subopérculo de Véarias espécies de Geophagini e de algumas espécies de Teleocichla ndo
apresenta escamas na sua borda ventral no restante dos taxons analisados, o suborpérclo é
totalmente coberto por escamas.

No grupo externo, o estado 1 pode ser otimizado como uma sinapomorfia ambigua no
clado 101, com reversdes no clado 106 e em Acarichthys heckelii, Geophagus altifrons e

‘Geophagus’ steindachneri. No grupo interno, o estado 1 € uma autapomorfia em Crenicichla
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jegui e pode ser otimizado como uma sinapomorfia ambigua no clado 170, que redne as
espécies de Teleocichla exceto Teleocichla sp. Preta (com reversGes em T. proselytus e T.

wajapi).

4. Distribuicdo das escamas sobre a regido do osso interopercular. #6 Lippitsch (1993),
modificado; #5 Lopez-Fernandez et al. (2005a). Nao ordenado.

[0] cobrindo toda a regido do 0sso;

[1] porcéo posterior dessa regido coberta por escamas, por¢do anterior nua;

[2] escamas ausentes nessa regido, ou até 3 escamas presentes, encobertas por pele espessa,
restritas a por¢do mais posterior da regido.

O interopérculo da grande maioria das espécies de Crenicichla e Teleocichla apresenta
uma reducdo da escamacdo a até trés escamas encobertas por pele espessa, ou apresenta uma
variacdo intraespecffica entre a reducdo da escamacdo e a total auséncia de escamas sobre esse
0sso (estado 2). Esse estado também caracteriza Retroculus xinguensis e varios geofagines do
grupo externo. Em algumas espécies de Crenicichla, assim como em Cichla pinima,
Acarichthys heckeli, Crenicara punctulatum e Dicrossus filamentosus, por outro lado,
apresentam o interopérculo com Varias escamas na sua por¢do posterior, mas a por¢do anterior
é nua (estado 1). O interopérculo totalmente coberto por escamas (estado 0) caracteriza apenas
Astronotus ocellatus, Chaetobranchus flavescens, Acaronia nassa, Australoheros minuano,
Cichlasoma araguaiense, Apistogramma taeniata e Taeniacara candidi do grupo externo.

Nao foi possivel recuperar o estado plesiomorfico sem ambiguidade a partir da andlise, ja
que os trés estados sdo passiveis de serem considerados plesiomdrficos. A partir disso,
interpreta-se aqui, para fins de otimizacdo dos estados do carater no cladograma, o estado 0
como plesiomérfico, com base nas observacBes de Lippitsch (1993: 905). Transformacgdes
convergentes para 0 estado 1 no grupo externo resultam em uma autapomorfia em Cichla
pinima e uma sinapomorfia ambigua em um subgrupo de Geophagini (clado 101). Dentro do
clado 101, uma transformagdo 1>2 ocorre no clado 100, com reversdao em Acarichthys heckeli).
Transformagdes para o estado 2 (0>2) resultam em autapomorfias em Retroculus xinguensis e
Biotoecus opercularis e como uma sinapomorfia ambigua no clado Crenicichla-Teleocichla
(clado 109). Dentro deste clado, transformacdes para o estado 1 ocorrem em Crenicichla
macrophthalma, C. acutirostris, C. lugubris, C. alta e no clado 121.

5. Distribicdo das escamas sobre a regido pos-orbital. #12 Lippitsch (1993), modificado; #9
Lopez-Fernandez et al. (2005a). Ordenado.
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[0] escamas em uma Unica coluna (Lippitsch, 1993: fig. 5a);
[1] escamas em duas colunas (Lippitsch, 1993: fig. 5b);

[2] escamas em 4 a 8 colunas,

[3] escamas em 9 a 14 colunas.

A maioria das espécies de Crenicichla e Teleocichla possuem 4 a 8 colunas de escamas na
regido poés-orbital (estado 2), situadas entre a margem posterior da orbita e a porcdo dorsal
exposta do pré-opérculo, assim como Cichla pinima no grupo externo. Retroculus xinguensis,
Astronotus ocellatus Teleocichla sp. Preta e T. wajapi, no entanto, apresentam apenas duas
colunas de escamas nesta regido (estado 1) e quase todas as espécies previamente alocadas no
grupo lugubris (sensu Kullander, 1997) apresentam entre 9 e 14 colunas (estado 3). Uma Unica
coluna na regido poOs-regido pos-orbital (estado 0) caracteriza o restante dos taxons do grupo
externo, mas nenhum taxon do grupo interno.

O resultado da analise indicou o estado 1 como plesiomorfico e transformagdes 0>1 e 0>2
indicam existéncia de autapomorfia em Cichla pinima e de sinapomorfia ndo-ambigua no clado
91 no grupo externo, respectivamente. Uma transformagdo do 1 para 2 resulta em uma
sinapomorfia ndo-ambigua no clado Crenicichla-Teleocichla (clado 109). Dentro deste clado,
reversdes correspondem a autapomorfias em Teleocichla sp. Preta e T. wajapi e uma

transformacdo para o estado 3 ocorre em um subgrupo de Lugubria (clado 115).

6. Extensdo das escamas cicldides (vs. ctendides) nas regides anterior e dorsal do corpo. Néo
ordenado.

[0] Escamas cicldides ausentes nas regibes citadas ou escamas cicldides restritas a porcéo
anterior da cabeca (parte anterior do aductor mandibulae e, em alguns taxons, também sobre
interopérculo e subopérculo), sem escamas cicldides na regido dorsal do corpo ou escamas
cicléides restritas a metade anterior desta regido, entre o primeiro espinho da nadadeira dorsal e
o ramo frontal do canal da linha lateral NLFO [padrdo O, Fig. 6a, c, d];

[1] escamas cicloides cobrindo totalmente a cabeca, ausentes na regido dorsal ou com escamas
cicléides cobrindo totalmente ou parcialmente a regido entre o primeiro espinho da nadadeira
dorsal e o ramo frontal da linha lateral [padréo 1, Fig. 6b];

[2] escamas cicloides cobrindoz totalmente a cabeca e regido dorsal até aproximadamente a
vertical que passa pelo meio da nadadeira dorsal [padrdo 2, Fig. 6. e, f];

[3] escamas cicldides cobrindo totalmente a cabeca e a regido dorsal do corpo, mas com
escamas ctendides no pedunculo caudal [padrdo 3, Fig. 6¢];

[4] todo o corpo coberto por escamas cicloides [padrdo 4, Fig. 6h];
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Os caracteres 2, 4, 11 e 47 de Lippitsch (1993) e os caracteres 2, 4, 8, 10 e 12 de Ldpez-
Fernandez et al. (2005a), contemplam a distribuicdo das escamas ctendides e cicldides sobre o
corpo de ciclideos. No entanto, eles o fazem dividindo o corpo em Varias regifes e analisando a
presenca de escamas ctendides ou cicloides em cada uma delas separadamente, como se o tipo
de escamacdo sobre cada uma das partes tivesse evoluido independentemente nessas pequenas
areas, que muitas vezes sdol limitrofes. As observacOes realizadas no presente, no entanto,
levam a proposicdo de uma nova codificacao.

A partir da andlise da distribuicdo das escamas ctendides e cicldides do corpo todo,
partindo de um padrdo em que o corpo é totalmente ou quase que totalmente coberto por
escamas ctendides (e.g. Retroculus xinguensis e Cichla pinima), foi possivel delimitar
satisfatoriamente apenas trés séries de transformacdes independentes em relacdo a distribuicdo
dos dois tipos de escamas. A primeira delas trata da expansdo da distribuicdo relativa das
escamas cicldides, em detrimento das escamas ctendides, sobre a regido anterior e dorsal do
corpo (carater 6), sem levar em consideracdo as escamas da nadadeira dorsal presentes em
algumas espécies. A segunda trata da expansdo da distribuicdo relativa das escamas cicldides,
em detrimento das ctendides, sobre a regido ventral do corpo (carater 7), também sem levar em
conta as escamas sobre a nadadeira anal presentes em algumas espécies. Finalmente, a terceira
trata da distribuicdo relativa das escamas cicloides (vs. ctendides) sobra a nadadeira caudal
(carater 8). As combinacdes das transformacdes possiveis dos trés caracteres propostos
resultam na grande variacdo observada em relagcdo ao tipo de escamacdo no corpo nos ciclideos
neotropicais, principalmente no grupo interno.

A parte anterior e dorsal do corpo corberta exclusivamente ou quase que exclusivamente
por escamas ctendides (estado 0) caracteriza Retroculus xinguensis e Cichla pinima, entre
outras espécies do grupo externo, e € considerado o estado plesiomorfico a partir da anélise.
Uma transformacdo para o estado 2 resulta em uma sinapomorfia ndo-ambigua no clado 90,
que reune as especies de ciclideos neotropicais, exceto as duas espécies supracitadas. Dentro do
clado 90, uma reversao resulta em sinapomorfia no clado 94 (Cichlasomatini + Geophagini) e,
dentro deste clado, transformagOes convergentes para o estado 1 resultam em uma sinapormofia
no clado 95 e em autapomorfias em Biotodoma wravrini, Satanoperca lilith ‘Geophagus’
brasiliensis, Dicrossus filamentosus e Biotoecus opercularis. Por fim, o estado 3 corresponde a
uma sinapomorfla em Hemeraia (clado 130) e o estado 4 corresponde a autapomorfias em

Crenicichla johanna e Teleocichla centisquama.
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Fig. 6. llustracdo esquematica da distribuicdo das escamas ctenoides (em cinza) e cicloides (em
vermelho no corpo. Contorno-base elaborado a partir de Crenicichla hemera, MZUSP 40292, 83,7 mm
CP. a) Retroculus xinguensis, MZUSP 33058, 94,0 mm CP; b) Cichlasoma araguaiense, MZUSP 4944,
47,3 mm CP; c) Crenicichla macrophthalma, MZUSP 57731, 163,0 mm CP; d) Crenicichla vittata,
MZUSP 16052, 203,2 mm CP; e) Crenicichla reticulata, MZUSP 63261, 1, 138,3 mm CP; f)
Crenicichla phaiospilus, MZUSP 35997, 2280 mm CP; g) Crenicichla hemera, MZUSP 40292, 83,7
mm CP; h) MZUSP 108415, 270,0 mm CP. Refere-se aos caracteres 6 a 8.

7. Extensdo das escamas cicldides (vs. ctendides) sobre a regido ventral do corpo. Né&o
ordenado.

[0] escamas cicloides ausentes nessa regido ou cobrindo apenas a regido ventral anterior as
nadadeiras pélvicas [padrdo BO, Fig. 7a, b];

[1] escamas cicloides restritas a regido anterior as nadadeiras pélvicas e a uma estreita faixa
ventral na regido abdominal entre as nadadeiras pélvicas e papila urogenital [padrdo B1, Fig.
7c];

[2] escamas cicloides cobrindo toda a regido antero-ventral e uma parte da regido abdominal
delimitada por uma linha estendendo-se desde a base da nadadeira dorsal até o primeiro

espinho ou até o ultimo raio da nadadeira anal [padrdo B2, Fig. 7d, e, f];
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[3] escamas cicloides cobrindo toda a regido abdominal, mas com escamas ctendides no
peddnculo caudal [padrdo B3, Fig. 79 ];
[4] escamas cicléides cobrindo todo o corpoz [padrdo B4, Fig. 7h].

Ver também discussdo do carater 6. Todas as espécies do grupo externo sdo caracterizadas
por possuirem a regido ventral do corpo coberta exclusivamente ou quase que exclusivamente
por escamas ctendides, ja que algumas dessas espécies possuem escamas cicloides distribuidas
apenas na regido anterior as nadadeiras pélvicas (estado 0, plesiomorfico). A grande maioria
das espécies de Crenicichla e Teleocichla, assim como Biotoecus opercularis no grupo externo,
sdo caracterizadas pelo estado 2, com escamas cicloides cobrindo a regido antero ventral do
corpo e parte do abdémen. A partir da analise cladistica, esse estado representa uma
sinapomorfia ndo-ambigua do clado Crenicichla-Teleocichla) e uma autapomorfia de Biotoecus
opercularis. Crenicichla vittata possui um padrdo parecido com a do estado 0, mas as escamas
cicloides estdo distribuidas tanto sobre a regido anterior as nadadeiras pélvicas quanto em uma
faixa mediana no ventre, entre as nadadeiras pélvicas e a papila urogenital (estado 1), o que
corresponde a uma autapomorfia dessa espécie dentro do clado 109. Por fim, o estado 3 é uma
sinapomorfia de Hemeraia e o estado 4 corresponde a autapomorfias de Crenicichla johanna e

T. centisquama.

8. Escamas cicloides (vs. ctendides) sobre a nadadeira caudal.

[0] ausentes ou presentes apenas em uma estreita area marginal (Fig. 7 ac, d, e);

[1] escamas ctendides cobrindo o terco ou a metade basal da nadadeira, escamas cicloides
presentes posteriormente (Fig. 7 b, f, g, h).

Ver também discussdo do carater 6. Em Retroculus xinguensis, Cichla pinima, Acaronia
nassa, Geophagus altifrons, ‘Geophagus’ steindachneri, ‘Geophagus’ brasiliensis,
Gymnogeophagus meridionalis, Crenicichla macrophthalma, C. vittata, Crenicichla reticulata,
C. semifasciata e C. geayi, a nadadeira caudal é extensivamente coberta por escamas ctendides;
as escamas cicldides, quando presentes, estdo restritas a uma estreita faixa marginal (estado 0).
Os demais ciclideos neotropicais analisados sdo caracterizados pela presenca de escamas
ctendides apenas na porcdo mais basal da nadadeira caudal, e escamas cicldides cobrindo pelo
menos a metade distal da nadadeira (estado 1) .

O estado 0 é plesiomorfico e 0 estado 1 é uma sinapomorfia ndo ambigua do clado 92, que
reline os ciclideos neotropicais exceto Retroculus xinguensis e Cichla pinima. Dentro do clado
92, reversbes convergentes resultam em autapomorfias em Acaronia nassa, Crenicichla

macrophthalma e C. vittata, assim como em uma sinapomorfia em um subgrupo de Batrachops
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(clado 134). Uma transformacdo ambigua é codificada como reversdo no clado 97 (com uma

transicdo 0>1 em Satanoperca lilith).

9. NUmero de séries horizontais de escamas entre o Ultimo espinho da nadadeira dorsal e o
ramo anterior da linha lateral. #89 Lippitsch (1993, modificado); #62 LOpez-Fernandez et al.
(2005a, modificado); #18 Landim (2006, modificado). Ordenado.

[0]1a2.

[1] 3a5

[2] 6a8.

[3] 9a14;

Lippitsch (1993) definiu esse carater como ndmero de séries de escamas acima da linha
lateral caudalmente, LOpez-Fernandez et al. (2005a) como ndmero de escamas entre a Ultima
escama com canal do ramo anterior da linha lateral e a base da nadadeira dorsal e Landim
(2006) referiu-se a ele como a "menor distancia”, em nimero de escamas, entre 0 ramo anterior
da linha lateral e a base da nadadeira dorsal. Concordo com Lippitsch (1993) e LOpez-
Fernandez et al. (2005a), que consideraram o carater como meristico, mas adoto como ponto
referencial para fazer a contagem a base do Ultimo espinho da nadadeira dorsal, por conta da
posicdo da Ultima escama do ramo anterior da linha lateral ser muito varidvel nas espécies de
Crenicichla, Teleocichla e outros ciclideos do grupo externo analisados.

A maior parte das espécies de Crenicichla e Teleocichla, assim como parte do grupo
externo, é caracterizada pela presenca de 3 a 5 séries de escamas entre 0 ramo anterior da linha
lateral e o Ultimo espinho da nadadeira dorsal — estado 1, considerado plesiomorfico a partir
dos resultados da analise cladistica. No grupo externo, uma transformacdo 1>3 origina uma
autapomorfia em Cichla pinima e uma transformacdo 1>0 resulta em sinapomorfia no clado 94
(Cichlasomatini e Geophagini), com reversdes dentro deste clado em Cichlasoma araguaiense
e no clado 99. Dentro do clado 99, por fim, transformacGes 1>0 ocorrem em Gymnogeophagus
meridionalis e ‘Geophagus’ steindachneri.

No grupo interno, por sua vez, apenas uma transformagdo do estado 1 para 2 resulta em
uma sinapomorfia ndo-ambigua e exclusiva de Lugubria, com uma transformacdo 2>3 como

sinapomorfia do clado 117.

10. Extensdo anterior da distribuicdo das escamas na regido dorsal da cabeca. Kullander
(1990a).
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[0] estendendo-se até o poro do canal latero-sensorial neurocranial 0 (NLFO) (Kullander,
1990a: fig.3 c, d, e);

[1] ndo se estendendo até o poro NLFO (Kullander, 1990a: fig. 3a, b).

[2] escamas ausentes na metade anterior da regido pré-dorsal (entre o primeiro espinho da
nadadeira dorsal e o poro NLFO).

Os ciclideos neotropicais sdo tipicamente caracterizados pela presenca de escamas na
regido dorsal da cabeca estendendo-se até o poro do canal latero-sensorial neurocranial 0 (ou
NFLO — Neurocranial Lateralis Foramen 0). Por outro lado, Kullander (1990a: 90) observou
que em espécies do grupo wallacii por ele proposto, as escamas ndo se estendem até esse poro
e discutiu essa caracteristica (estado 1), dentre outras, como indicativa de uma relacdo proxima
entre as espécies deste grupo. O estado 1 também caracteriza espécies de Teleocichla e
Crenicichla igara e C. hadrostigma. Teleocichla centisquama e T. monogramma apresentam a
regido pré-dorsal com escamas apenas na sua metade posterior, correspodendo a um aumento
dessa reducdo na distribuicdo das escamas anteriormente na parte dorsal da cabeca (estado 2).

O estado 1 é recuperado como uma sinapomorfia ndo-ambigua de Wallaciia (clado 164),
ocorrendo paralelamente como sinapomorfias do clado 141 e de Teleocichla (clado 171). Em

Teleocichla, uma transformacéo para o estado 2 ocorre no clado 174.

11. Distribuicdo das escamas do sistema da linha lateral no flanco. Webb (1990, adaptado); #57
Lopez-Fernandez et al. (2005a); #3 Landim (2006, modificado).

[0] disjunta, dividida em um ramo anterior mais dorsal e um ramo posterior mediano;

[1] continua.

A distribuicdo disjunta das escamas da linha lateral é considerada uma apomorfia
compartilhada pelos ciclideos. No entanto, uma derivacdo secundaria para uma estrutura
continua da linha lateral no flanco pode ocorrer em varios taxons dentro de Cichlidae (e.g.
Cichla, Gobiocichla, Teleogramma), assim como ocorre em Teleocichla monogramma e T.
centisquama dentre os taxons analisados. O estado 1 é uma sinapomorfia do clado 174,

formado por essas duas espécies.

12. Composicdo da linha lateral disjunta. Webb (1990); 57# LOpez-Fernandez et al. (2005a,
modificado); #4 e 10 Landim (2006, modificados). N&o ordenado.

[0] escamas dos dois ramos da linha lateral com canal que percorre toda a extensdo da escama
(padrao disjunta simples, D1 - Weber, 1990, modificado, Lépez Fernandez et al., 2005a: fig.
3B);
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[1] maioria das escamas tubulares, mas ocasionalmente com algumas escamas perfuradas (sem
canal) na extremidade rostral da linha lateral posterior (D3 - Webb, 1990; Ldpez-Fernandez et
al., 2005a: fig. 3D);

[2] maioria das escamas tubulares, mas ocasionalmente com algumas escamas perfuradas (sem
canal) nas extremidades caudal da linha lateral anterior e rostral da linha lateral posterior (D8 -
Webb, 1990; Lopez-Fernandez et al., 2005a: fig. 3E);

[3] aproximadamente metade das escamas do ramo anterior da linha lateral e todas as escamas
do ramo posterior da linha lateral perfuradas, sem canais (D8.5 - Webb, 1990; LOpez-
Fernandez et al., 2005a: fig. 3F);

[4] escamas do ramo anterior e posterior da linha lateral perfuradas, sem canais (D9 - Webb,
1990; Lopez-Fernandez et al., 2005a: fig. 3G)

O desenvolvimento ontogenético dos diferentes padrdes da composicdo da linha lateral
disjunta no flanco de ciclideos ja& foi estudada em detalhe por Webb (1990). Exceto pela
caracteristica da linha lateral (continua vs. disjunta), que foi discutida separadamente no carater
anterior, a codificacdo utilizada aqui é similar aquela utilizada por LOpez-Fernande et
al.(2005a).

O estado 1 é uma sinapomorfia do clado 107 (Crenicara punctulatum e Dicrossus
filamentosus), o estado 2 corresponde a autapomorflas de Australoheros minuano,
Mikrogeophagus ramirezi, Satanoperca lilith e Gymnogeophagus meridionalis e o estado 4 é
uma sinapomorfia do clado 105. Dentro do clado 105, o estado 3 é uma autapomorfia de

Apistogramma taeniata.

13. Numero de escamas do ramo anterior da linha lateral. #91 Lippitsch (1993, modificado); #5
Landim (2006). Ordenado.
[0] 12 a19;
[1] 20 a 31;
[2] mais que 45.

Retroculus xinguensis e todas as espéecies de Crenicichla e Teleocichla possuem entre 20 e
31 escamas no ramo anterior da linha lateral, enquanto quase todas as espécies do grupo
externo possuem 12 a 19 escamas (Tabela 2). Cichla pinima é o Unico tdxon examinado com
mais que 45 escamas no ramo anterior da linha lateral. Astronotus ocellatus (19-23 escamas),
Satanoperca lilith (18-20), Crenicichla britskii (19-23), C. lepidota (19-24) e C. wallacii (19-

22) foram codificadas como polimorficas (0&1) em relacdo ao carater.
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O estado 1 é considerado plesiomérfico a partir dos resultados da andlise cladistica. Uma
transformacdo para o estado 2 resulta em uma autapomorfia de Cichla pinima e duas
transformagbes convergentes originam uma autapomorfia em Astronotus ocellatus e uma
sinapomorfia no clado 91 (Chaetobranchus flavescens, Cichlasomatini e Geophagini), com

uma reversao no clado 96.

14. Tamanho relativo das escamas do ramo anterior da linha lateral.

[0] similar ao de uma escama da série adjacente inferior (Fig.7 — esquerda);

[1] correspondente ao tamanho de duas a trés escamas da série adjacente inferior (Fig. 7 —
direita).

Este carater tem sido recentemente utilizado em descricbes de espécies de Crenicichla e
Teleocichla (e.g. Kullander, 2009; Varella et al., 2012; Varella & Moreira, 2013) para
caracterizar o tamanho das escamas dos ramos anterior e posterior da linha lateral. Na maioria
das espécies de Crenicichla e Teleocichla, as escamas distribuidas no flanco sdo relativamente
pequenas, originando, em conseqiéncia, um maior nimero de escamas na serie E1. A
diminuicdo do tamanho das escamas na regido meédio-lateral do flanco nessas espécies, no
entanto, ndo parece ndo ter sido acompanhada, proporcionalmente, & diminuicdo das escamas
da linha lateral, originando discrepancia de tamanho entre as escamas. O desenvolvimento
ontogenético das escamas da linha lateral é diferente das demais escamas do flanco por conta
da distribuicdo dos neuromastos e da formacdo dos canais, talvez o tamanho relativo das
escamas da linha lateral seja influenciada pela distribuico desses neuromastos e seu
desenvolvimento.

Em algumas espécies de Crenicichla cujas escamas da regido médio-lateral do flanco sdo
relativamente grandes e menos numerosas, como Crenicichla gaucho, C. scottii, C. prenda, C.
britskii, C. saxatilis e C. labrina, as escamas do ramo anterior da linha lateral sdo similares as
escamas da série adjacente inferior (estado 0). Em Cichla pinima, as escamas da linha lateral e
as escamas no flanco (série E1 e adjacentes) sdo igualmente muito pequenas e em grande
ndmero, e assim, nesta espécie, o carater também foi codificado com o estado 0.

O estado 1 é uma sinapomorfia ndo-ambigua e exclusiva do clado Crenicichla-Teleocichla
(clado 109). Reversbes para 0 estado O neste clado resultam em uma sinapomorfia nos clados
128 e 160.
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Fig. 7. Desenho esquematico ilustrando o tamanho relativo das escamas da linha lateral
emrelacdo as escamas adjacentes. Baseado em Acarichthys heckeli (& esquerda) e Crenicichla
hadrostigma a direita. Refere-se ao carater 14.

15. Numero de séries horizontais de escamas entre 0s ramos anterior e posterior da linha lateral.
#94 e 95 Lippitsch (1993, modificados); #60 LoOpez-Fernandez et al. (2005a); #11 Landim
(2006, fig. 11); #122 Graca (2008). Ordenado.

[0] uma;

[1] duas ou trés;

[2] quatro ou cinco;

[3] seis.

Duas ou trés séries horizontais de escamas entre 0s ramos anterior e posterior da linha
lateral caracterizam a maioria dos tdxons do grupo interno e todos os taxons do grupo externo
exceto Cichla pinima. Esta espécie, assim como algumas espécies de Crenicichla do grupo
lugubris (sensu Kullander, 1997), C. urosema e Crenicichla sp. Paraguai/Juruena, sao
caracterizadas por possuirem quatro ou cinco séries de escamas nessa regido (estado 2).
Crenicichla chicha, C. compressiceps e C. lacustris podem apresentar trés, quatro ou cinco
séries de escamas entre os ramos da linha lateral e sdo codificadas como polimorficas em
relacdo ao cardter (1&2). Apenas Crenicichla johanna, C. lenticulata e C. strigata sdo
caracterizadas pelo estado 3, com seis séries de escamas entre 0s ramos da linha lateral.
Teleocichla wajapi, T. gephyrogramma e T. cinderella possuem uma Unica série (estado 0).

Transformacdes convergentes 1>2 originam autapomorfias em Cichla pinima, no grupo
externo, € em Crenicichla urosema e Crenicichla sp. Paraguai/Juruena no grupo interno. Além

disso, uma transformacdo 1>2 pode ser otimizada como uma sinapomorfia ambigua em
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Lugubria (clado 110), com uma reversdéo em Crenicichla jegui e uma transformagdo 2>3 no
clado 119. Uma transformacdo 1>0 resulta em uma sinapomorfia em um subgrupo de
Teleocichla (clado 167).

16. Formato das escamas sobre a regido médio-lateral do corpo. #25 Lippitsch (1993); #13
Lopez-Fernandez et al. (2005a); #33 Landim (2006).

[0] ovalado, mais alto que largo (fig. 8a);

[1] arredondado (fig. 8b);

[2] ovalado, mais largo que alto (fig. 8c).

A avaliagdo do carater em cada taxon terminal é realizada a partir de algumas escamas
retiradas das séries adjacentes inferiores aquela que contém o ramo anterior da linha lateral,
aproximadamente na linha vertical que passa pela extremidade da nadadeira peitoral. As
escamas da regido médio-lateral da maioria das espécies de Crenicichla e Teleocichla sdo
arredondadas, assim como em Cichla pinima e Astronotus ocellatus. Em varias espécies
previamente alocadas no grupo saxatilis (sensu Ploeg, 1991), as escamas da regido médio-
lateral do flanco sdo ovaladas verticalmente, da mesma forma que na maioria das espécies do
grupo externo. As escamas sao ovaladas horizontalmente apenas em algumas espécies do grupo
lugubris (sensu Kullander, 1997) e em Teleocichla cinderella e T. centisquama.

O estado 0O, caracterizado pela presenca de escamas ovaladas verticalmente, foi definido
como plesiomorfico em relacdo aos demais estados resultantes da analise (0 e 1), levando em
conta as observacdes de Lippitsch (1993). Uma transformacdo para o estado 1 ocorre no clado
89, que relne todos os ciclideos neotropicais exceto Retroculus xinguensis. Dentro do clado 89,
reversdes convergentes resultam em autapomorfias de algumas espécies de Crenicichla e em
sinapomorfias no clado 91 (Chaetobranchus flavescens, Cichlasomatini e Geophagini) e no
clado 125, que retne Hemeraia e Saxatilia. Dentro do clado 125, reversGes para o estado 1
ocorrem em Crenicichla alta e C. chicha. Por outro lado, transformagbes 1>2 originam uma
sinapomorfia no clado 116 (com reversio em C. lugubris) e sdo otimizadas como

autapomorfias em Teleocichla gephyrogramma e T. centisquama.
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Fig. 8. Formato das escamas na regido médio-lateral do corpo (regido delimitada com o retangulo
preto). a) Acarichthys heckelii, MZUSP 46464; b) Crenicichla iguassuensis, NUP 6710 (juvenil, 97,6
mm CP; c) Crenicichla strigata, MZUSP 103400, 140,0 mm CP. Refere-se ao carater 16.

17. NUmero de escamas na série E1. #10 Ploeg (1991); #86 Lippitsch (1993); #20 Landim
(2006). Ordenado.

[0] 21 a 30 (Tabela 4, preto);

[1] 31 a 78 (Tabela 4, vermelho);

[2] 79 a 131 (Tabela 4, azul).

A série E1 de escamas corresponde a série horizontal imediatamente dorsal aquela que
contétm as escamas do ramo posterior da linha lateral. A contagem destas escamas €
amplamente utilizada em trabalhos de taxonomia para a distingdo entre espécies de Crenicichla
e Teleocichla. Desde Kullander (1981), o numero de escamas na serie E1 é utilizada para
diagnosticar agrupamentos proposto dentro de Crenicichla. A partir do nimero de escamas na
série E1, alguns autores separam as espécies de Crenicichla em dois grandes grupos: (1) taxons
com numerosas escamas pequenas ou small-scaled taxa e (2) tdxons com escamas grandes e
em menor nimero no flanco ou large-scaled taxa (e.g. Kullander, 1997).

O estado 2 (1>2) é uma autapomorfia de Cichla pinima no grupo externo e, no grupo
interno, é autapomdrfico em Teleocichla centisquama e representa uma sinapomorfia ndo-
ambigua em Lugubria (clado 110). O estado 0 (1>0) é uma sinapomorfia ndo-ambigua no clado

91 (Chaetobranchus flavescens, Cichlasomatini e Geophagini), com reversdao no clado 96.

18. Escamas sobre os raios da nadadeira peitoral. #73 Lippitsch (1993); #33 LOpez-Fernandez
et al. (2005a); #29 Landim (2006).
[0] ausentes;
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[1] presentes.

A nadadeira peitoral dos ciclideos € tipicamente sem escamas, mas em alguns taxons
terminais foram encontradas escamas na face lateral da porgdo basal da nadadeira, geralmente
encobertas por uma pele espessa. O estado 1 é uma sinapomorfia ndo-ambigua de um subgrupo
de Lugubria (clado 114), com reversbes em Crenicichla lugubris e C. johanna. Além disso, o
estado 1 pode ser otimizado como autapomorfias de Retroculus xinguensis, Cichlasoma

araguaiense, Crenicichla macrophthalma, C. urosema e C. reticulata.

19. Escamas na regido ventral do corpo anterior as nadadeiras pélvicas. #46 Lippitsch (1993);
#19 LOpez-Fernandez et al. (2005a); #34 Landim (2006).
[O] presentes;
[1] ausentes.

A auséncia de escama na regido ventral do corpo anterior as nadadeiras pélvicas é uma
sinapomorfia de um subgrupo de Teleocichla (clado 173), correspondendo também a uma

autapomorfia em Biotoecus opercularis.

20. Arranjo das escamas interpélvicas. #51 e 52 Lippitsch (1993, modificados); #24 e 25
Lopez-Fernandez et al. (2005a, modificados); #35 Landim.

[0] irregular;

[1] unisserial;

As escamas interpélvicas sdo grandes e apresentam um arranjo unisserial em algumas
espécies de Geophagini e em Cichlasomatini. Uma transformagcdo 0>1 no grupo externo resulta
em uma sinapomorfia do clado que relne esse dois grupos (clado 94). Dentro do clado 94, uma
reversdo ocorre no clado 99 e, dentro deste clado, transformagdes 0>1 ocorrem em
Gymnogeophagus meridionalis e ‘Geophagus’ brasiliensis. Crenicichla britskii também
apresenta escamas grandes com um arranjo regular bastante similar ao dos geofagines e

cichlasomatines e essa caracteristica corresponde a uma autapomorfia da espécie.

21. Escama apical entre as nadadeiras pélvicas.
[0] ausente;
[1] presente.
Essa escama apical talvez corresponda a Large Interpelvic Scale de Lippitsch (1993) e
Lopez-Fernandez (2005a). Estd situada mais posteriormente, fazendo a transicdo entre as

escamas pré-pélvicas e as escamas da série mediana do ventre, € um pouco mais comprida do
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que as demais escamas inter e pré-pélvicas e fica destacada da série imbricada a que pertence.
Geralmente é encontrada em geofagines e cichlasomatines, que geralmente possuem escamas
interpélvicas grandes, mas foi observada, no presente trabalho, a presenca de uma escama
similar na mesma regido do corpo em Crenicichla britskii e Teleocichla sp. Preta.

A partir da analise realizada, transformacGes para o estado 1 originaram uma sinapomorfia
no clado 94 (Cichlasomatini e Geophagini) e autapomorflas em Crenicichla britskii e

Teleocichla sp. Preta.

22. Escamas sobre a nadadeira dorsal.
[0] ausentes;
[1] presentes.

Caracteres relativos a presenca, distribuicdo e tipo de escamas na nadadeira dorsal e anal de
ciclideos ja foram utilizados em algumas filogenias prévias (e.g. Lippitsch, 1993; Lbpez-
Fernandez et al., 2005a; Landim, 2006; Musilova et al., 2009). A nadadeira dorsal de todas as
espécies incluidas no grupo interno da presente analise, no entanto, € invariavelmente
desprovida de escamas, assim como na maioria das espécies do grupo externo. Por outro lado,
nos tdxons em que escamas estdo presentes, existem diferencas quanto a distribuicdo dessas
escamas na nadadeira. Em Retroculus xinguensis e Astronotus ocellatus, as escamas estdo
dispostas em varias séries, cobrindo extensamente a porcdo basal dos espinhos posteriores e
dos raios moles anteriores. Em Cichla pinima, Cichlasoma araguaiense, Australoheros
minuano, ‘Geophagus’ steindachneri e ‘Geophagus’ brasiliensis, as escamas estdo dispostas
em poucas séries e situadas apenas proximo a base dos raios moles anteriores e medianos. Em
Geophagus altifrons as escamas estdo arranjadas em uma série Unica sobre as membranas inter-
radiais tanto na porgéo dos espinhos quanto na dos raios moles.

A nadadeira dorsal provida de escamas (estado 1) constitui estado plesiomorfico nesse nivel
de abrangéncia, de acordo com a andlise. A nadadeira dorsal desprovida de escamas (estado 0)
é sinapomorfico para os ciclideos neotropicais exceto Retroculus xinguensis, Cichla pinima e
Astronotus ocellatus (clado 92). Dentro do clado 92, reversdes ocorrem no clado 95, no clado
104 e em Geophagus altifrons.

23. Escamas sobre a nadadeira anal.
[0] ausente;

[1] presente.
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Assim como a nadadeira dorsal, a nadadeira anal de todas as espécies de Crenicichla e
Teleocichla sdo desprovidas de escamas. Em Retroculus xinguensis, Cichla pinima e
Astronotus ocellatus, entretanto, as escamas estdo distribuidas em varias séries na nadadeira
anal, cobrindo extensivamente sua porc¢do basal (Ci. pinima, R. xinguensis) ou quase toda (A.
ocellatus) a porcdo mole da nadadeira dorsal. Em Cichlasoma araguaiense e Australoheros
minuano, as escamas formam uma ou duas séries nas membranas inter-radiais na porcdo basal
dos raios moles da nadadeira anal.

Nadadeira anal provida de escamas (estado 1), assim como nadadeira dorsal escamada no
carater anterior, constituem estados plesiomorficos nesse nivel de abrangéncia, de acordo com
a andlise. O estado 0 é uma sinapomorfia dos ciclideos neotropicais exceto Retroculus
xinguensis, Cichla pinima e Astronotus ocellatus (clado 92). Dentro deste clado, uma reverséo

resulta em sinapomorfia do clado 95 (Cichlasoma araguaiense e Australoheros minuano).

24. Distribuicdo das escamas sobre a nadadeira caudal. #65 Lippitsch (1993); #30 LOpez-
Fernandez et al. (2005a); #28 Landim (2006). N&o ordenado.
[0] escamas distribuidas na porcdo basal da nadadeira, estendendo-se de 1/3 a 2/3 do
comprimento da nadadeira;
[1] escamas distribuidas em toda a extensdo da nadadeira, exceto em uma margem distal
estreita(Fig. 9);
[2] escamas estendendo-se por quase toda a extensdo da nadadeira mas apenas nas membranas
dos raios mais dorsais e ventrais

A codificacdo deste carater aproxima-se daquela realizada por Landim (2006, carater 28),
que detalha melhor a variagdo existente entre os taxons estudados do que aquela de Lippistch
(1993) e Ldpez-Ferndndez et al. (2005a), que generalizam os padrdes apenas como totalmente
escamada, parcialmente escamada e sem escamas. A nadadeira caudal da grande maioria das
espécies de Crenicichla e Teleocichla apresenta escamas na porcéo basal, estendendo-se de 1/3
a 2/3 do comprimento da nadadeira (estado 0), assim como a maioria dos ciclideos
neotropicais. Retroculus xinguensis, Cichla pinima e Astronotus ocellatus do grupo externo e
Crenicichla macrophthalma, algumas espécies do grupo lugubris (sensu Kullander, 1997) e a
maioria das espécies do grupo reticulata (sensu Ploeg, 1991) apresentam nadadeira caudal
quase que totalmente coberta por escamas, exceto em uma estreita faixa marginal (estado 1).
Por fim, Biotodoma wravrini e Geophagus altifrons também possuem escamas cobrindo uma
porgdo relativamente maior da nadadeira caudal, mas elas se estendem mais posteriormente

apenas nas membranas dos raios mais dorsais e ventrais.
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Uma transformacdo do estado 1 para o estado O resulta em uma sinapomorfia do clado 92,
que relne os ciclideos neotropicais exceto Retroculus xinguensis, Cichla pinima e Astronotus
ocellatus e, dentro deste clado, reversdes ocorrem em Crenicichla macrophthalma, C. vittata e
nos clado 120 e 132. Transformagdes 0>2 dentro do clado 92 correspondem a autapomorfias de

Biotodoma wravrini e Geophagus altifrons.

25. Arranjo das escamas sobre a nadadeira caudal. #67 Lippitsch (1993); #32 Ldopez-Fernandez
et al. (2005a). N&o ordenado.

[0] uma ou duas séries de escamas intercaladas basalmente, duas ou mais séries irregulares de
pequenas escamas ao longo dos raios caudalmente (Lippitsch, 1993: fig. 6 b);

[1] séries Unicas, escamas ao longo da membrana inter-radial (Lippitsch, 1993: fig. 6 a);

[2] muitas séries, nadadeira densamente coberta com escamas (Fig. 9).

As escamas na nadadeira caudal na maioria das espécies de Crenicichla e Teleocichla, assim
como a da maioria dos tdxons do grupo externo, estdo dispostas em uma a trés séries (estados 0
e 1). Em Retroculus xinguensis, Cichla pinima e Astronotus ocellatus no grupo externo, assim
como em algumas espécies de Crenicichla, as escamas da nadadeira caudal formam muitas
séries e cobrem extensivamente a nadadeira.

O estado 2 é considerado plesiomorfico a partir dos resultados da andlise cladistica. Uma
transformacdo para este estado ocorre no clado 92. Dentro deste clado, uma transformacdo 0>1
ocorre no clado 91 (com uma reversdo ocorrendo em Biotodoma wravrini dentro deste clado).
Transformacdes 0>1 resultam também em autapomorfias em Crenicichla yaha, C. britskii e C.
chicha e em sinapomorfias no complexo missioneira dentro de Lacustria (clado 136) e de um
subgrupo de Teleocichla (clado 170). Uma transformacdo 0>1 ambigua pode ser otimizada no
clado 164 (Wallaciia). Transformac6es 0>2 ocorrem em Crenicichla vittata e nos clados 120 e
131.

Fig. 9. Nadadeira caudal de Crenicichla reticulata,
MZUSP no-catalogado, 122,1 mm CP. Linha tracejada
preta mostra o limite entre pedunculo e nadadeira caudal e

linha branca o limite posterior da distribuicdo das escamas
na nadadeira. Refere-se aos caracteres 24 e 25.
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3.1.2. Nadadeiras

26. Comprimento da nadadeira dorsal, expressa pelo numero de espinhos + raios moles.
Ordenado.

[0] 21 a 27;

[1] 28 a 35;

[2] 36 a 41.

A contagem total de espinhos e raios na grande maioria das espécies do grupo interno esta
entre 28 a 35 (estado 1), assim como em Retroculus xinguensis, Cichla pinima, Astronotus
ocellatus e Geophagus altifrons no grupo externo. Varias espécies de Crenicichla do grupo
lugubris (sensu Kullander, 1997) apresentam a contagem maior (28-35), por apresentarem um
ndmero relativamente maior tanto de espinhos (22-24, modalmente entre 23-24) quanto de
raios (13-18, modalmente entre 14 e 17). A maioria das espécies do grupo externo, por outro
lado, apresenta nadadeira dorsal curta (contagem 21-27), com 12-16 espinhos e 6-13 raios
moles. Ainda no grupo externo, Biotoecus opercularis merece destaque por apresentar 0 menor
ndmero de espinhos dentre os taxons analisados (7-9), mas um nimero relativamente grande de
raios moles (13-16, total 22). Em Satanoperca lilith (26-28), C. heckeli (26-30) e T.
gephyrogramma (27-32) o carater € polimorfico e foi codificado como 0&1, enquanto em
Crenicichla vittata (35-38), C. reticulata (32-36) e C. lacustris (32-37) também existe
polimorfismo entre os estados 1 e 2.

O estado € uma sinapomorfia ndo-ambigua no clado 91 (Chaetobranchus flavescens +
Cichlasomatini+ Geophagini) com uma reversdo no clado 96, e o estado 2 uma sinapomorfia

no clado 114, que reune as espécies de Lugubria exceto Crenicichla vittata e C. jegui.

27. Prolongamento dos primeiros espinhos da nadadeira dorsal em machos adultos. Ploeg
(1991).
[0] ausente;
[1] presente (Fig. 10).

O estado 1 caracteriza apenas Mikrogeophagus ramirezi e Taeniacara candidi no grupo
externo e Crenicichla notophthalmus no grupo interno, correspondendo a autapomorfias nessas
espécies.
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Fig. 10. Crenicichla notophthalmus, macho (acima), fémea (abaixo), espécimes ndo-preservados.
Refere-se aos caracteres 27, 74 e 75. Foto: Jens Gottwald.

28. Prolongamento acentuado dos raios moles da nadadeira dorsal dos machos adultos. #22
Ploeg (1991); #74 Chakrabarty (2007); #100 Graca (2008).

[0] ausente;

[1] presente.

A porcdo posterior da nadadeira dorsal € relativamente mais comprida e pontuda nos
machos do que nas fémeas na grande maioria das espécies de ciclideos neotropicais. Em
algumas espécies analisadas, no entanto, o prolongamento dos raios posteriores da nadadeira
dorsal dos machos é bem maior, quase filamentoso, e estende-se caudalmente até quase o fim
da nadadeira caudal ou mesmo ultrapassando a nadadeira (estado 1).

Uma transformacdo do estado 1 resulta em uma sinapomorfia do clado 92, que relne os
ciclideos neotropicais exceto Retroculus xinguensis, Cichla pinima e Astronotus ocellatus.
Dentro do clado 92, reversbes convergentes originam autapomorfias em Australoheros
minuano, Mikrogeophagus ramirezi, Biotodoma wravrini, Gymnogeophagus meridionalis e

Taeniacara candidi do grupo externo. NoO grupo interno, uma reversdo resulta em uma
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sinapomorfia do grande clado 111, que relne Lugubria e Lacustria (com reversdo em

Crenicichla minuano). Além disso, outras reversdes convergentes sustentam alguns grupos

pouco inclusivos (clados 131, 162 e 168).

- " it

Fig. 11. Crenicichla chicha, MZUSP 93510, 137.7 mm CP. Setas referem-se aos estados dos caracteres
28 e 30. Foto: C. M. C. Leite.

29. NUmero de espinhos na nadadeira anal. #82 Kullander (1998, modificado); #41 Landim
(2006); #48 Chakrabarty (2007, modificado); #82 Graca (2008, modificado); Musilova et al.
(2009, modificado). Ordenado.

[0] 3, raramente 4;

[1] 4, raramente 3;

[2] 5 ou mais.

Esse carater ja foi discutido amplamente em vérios trabalhos, com destaque aos de
Kullander (1983, 1989, 1996, 1998) e Varella & Moreira (2013). Quatro espinhos na nadadeira
anal caracteriza Teleocichla centrarchus e T. wajapi e correspondem a autapomorfias nestas
espécies. O estado 2 é uma autapomorfia de Australoheros minuano, Unico representante de

Heroini (sensu Kullander, 1998; Lopez-Fernandez et al., 2010) incluido na analise.

30. Prolongamento filamentoso dos raios moles da nadadeira anal [dimorfismo sexual]. #79
Chakrabarty (2007); #102 Graga (2008).
[0] ausente;
[1] presente (Fig. 11).

Em espécies de Crenicichla do grupo saxatilis (sensu Ploeg, 1991) e em algumas espécies
do grupo wallaci (sensu Kullander, 1990a) e de Teleocichla, um prolongamento mais
acentuado dos raios moles mais posteriores da nadadeira anal em machos adultos da origem a

uma margem posterior afilada com ponta filamentosa que se estende pelo menos até a metade
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do comprimento da nadadeira caudal ou até a extremidade desta nadadeira (estado 1). Esse
prolongamento caracteriza também parte das espécies do grupo externo.

Uma transformacdo para o estado 1 no grupo externo resulta em uma sinapomorfia do
clado 91, com reversbes no clado 95 e em Mikrogrophagus ramirezi, Biotodoma wravrinie
Gymnogeophagus meridionalis. O estado 1 é uma sinapomorfia ndo-ambigua do clado 126, que
relne Saxatilia e Hemeraia, e pode ser otimizado como sinapomorfia ambigua de Wallaciia
(com uma reversdo no clado 162) e de um subgrupo de Teleocichla (clado 170, com uma

reversdo no clado 167 e uma transicdo 0>1 em T. cinderella).

31. Formato da nadadeira caudal. #83 Kullander (1998); #49 Landim (2006, modificado); #81
Chakrabarty (2007); #83 Graca (2008); #74 Musilova et al. (2009).

[0] emarginado;

[1] truncado ou subtruncado;

[2] arredondado.

A nadadeira emarginada caracteriza apenas algumas espécies do grupo externo. Na maioria
das espécies de Crenicichla e Teleocichla ela é arredondada, assim como em Astronotus
ocellatus e Taeniacara candidi no grupo externo. Em algumas espécies de Teleocichla, em
espécies de Crenicichla reofilicas do rio Uruguai e rio Parana previamente alocadas no grupo
lacustris (sensu Pialek et al. 2012) e em C. heckeli, a nadadeira caudal é subtruncada,
apresentando a margem posterior verticalmente mais reta.

A analise realizada indica que nadadeira emarginada (estado 0) € um carater plesiomorfico.
Uma transformacdo para o estado 2 d& origem a uma sinapomorfia no clado 90 (ciclideos
neotropicais exceto Retroculus xinguensis e Cichla pinima). No grupo externo, o estado 1
(2>1) é uma sinapomorfia do clado 91, com reversdo em Taeniacara candidi e transicdes 1>0
no clado 99 e em Biotoecus opercularis. No clado 99, duas reversbes para o estado 1 ocorrem
em Satanoperca lilith e ‘Geophagus’ brasiliensis. No grupo interno, transformagfes 2>1
convergentes resultam em sinapomorfias de trés subgrupos de Lacustria: clado 136 (com
reversdo em Crenicichla missioneira), 151 e 157. O estado 1 ainda corresponde a caracteres

autapomorficos em Crenicichla heckeli, Teleocichla cinderella e T. monogramma.

32. Nadadeira lanceolada em machos dimorficos, por conta do prolongamento dos raios
medianos.

[0] ausente, machos e fémeas com o mesmo formato de nadadeira caudal;

[1] presente.
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Machos de Crenicichla hemera, C. chicha e de algumas espécies de Crenicichla do grupo
wallacii (sensu Kullander, 1990a) e de Teleocichla apresentam nadadeira caudal lanceolada. O
estado 1 é sinapomorfia de um subgrupo de Wallaciia (clado 165), de Hemeraia (clado 130) e
do clado 170, que relne as espécies de Teleocichla exceto Teleocichla sp. Preta, com uma

reversdo no clado 173.

33. Numero de raios procurrentes da nadadeira caudal. #84 Kullander (1998); #84 Graca
(2008); #276 Landim (2006); #75 Musilova et al. (2009).

[0] mais que trés;

[1] trés (Kullander, 1986: 318, fig. 147).

As espécies de Crenicichla e Teleocichla compartilham com Retroculus xinguensis, Cichla
pinima e com a maioria dos taxons analisados de Geophagini a condicdo plesiomorfica
caracterizada pela presenca de mais que trés raios procurrentes (estado 0). A maioria das
transformacGes do carater sdo ambiguas e a otimizacdo realizada aqui aproxima-se daquela
resultante da andlise de Kullander (1998), com transformacGes para o estado 1 ocorrendo
paralelamente como sinapomorfia ambigua em Cichlasomatini (clado 93) e em um subgrupo de
Geophagini (clado 106) e como autapomorfias em Astronotus ocellatus, Chaetobranchus

flavescens e Gymnogeophagus meridionalis.

34. Numero de raios da nadadeira peitoral. #20 Ploeg (1991); #85 Kullander (1998); #85 Graca
(2008). Ordenado.

[0] 11 a12;

[1] 13 a 14;

[2] 15 a18.

A delimitacdo dos intervalos foi feita a partir dos valores modais, seguindo a codificacéo
realizada por Kullander (1998).

O estado 2 representa uma simplesiomorfia compartilhada pela maioria das espécies de
Crenicichla e Teleocichla com parte das espécies do grupo externo. No grupo externo, uma
transformacdo para o estado 1 resuta em uma sinapomorfia no clado 91, que reune
Chaetobranchus flavescens, Cichlasomatini e Geophagini. Dentro do clado 91, reversdes
ocorrem no clado 96, em Biotodoma wravrini, ‘Geophagus’ brasiliensis, Crenicara
punctulatum e Biotoecus opercularis, e transicbes 1>0 ocorrem em Australoheros minuano,

Mikrogeophagus ramirezi, Dicrossus filamentosus e no clado 106. No grupo interno, duas
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transformacBes convergentes resultam em uma sinapomorfia ndo-ambigua de Wallaciia (clado

164) e uma autapomorfia de Teleocichla centisquama.

35. Formato da nadadeira pélvica. #21 Kullander (1998); #86 Kullander (1998, modificado);
#52 Landim (2006, modificado); #86 Graca (2008).

[0] longo e pontiagudo, com o primeiro raio mole mais longo (ocasionalmente junto com o
segundo), ultrapassando a papila urogenital (Fig. 51 a).

[1] curto e pontiagudo, o primeiro raio mole mais longo, ultrapassando em muito a papila
urogenital (Cichla pinima);

[2] longo e pontiagudo, o terceiro raio mole mais longo, ultrapassando a papila urogenital (Fig.
51c);

[3] curto e arredondado, segundo raio mais longo (ocasionalmente acompanhado pelo terceiro
raio), ndo alcancando a origem da papila urogenital (Fig. 51b).

Embora a analise indique também os estados 1 e 2 como possiveis estados ancestrais, 0
estado 0 € interpretado como plesiomérfico. Este estado caracteriza todos os taxons do grupo
externo, exceto Cichla pinima e Retroculus xinguensis, que sdo caracterizados por meio dos
estados 1 e 2. A nadadeira pélvica de Cichla pinima diferencia-se da nadadeira dos demais
taxons do grupo externo apenas por ser proporcionalmente mais curta e ndo se estender até a
papila urogenital, o que pode ser um reflexo do maior alongamento do corpo associado ao
aumento de vertebras abdominais e o habito piscivoro. Kullander (1998) propds o estado 2
como uma sinapomorfia de Teleocichla e considerou essa caracteristica uma das
especializacbes das espécies ao habito reofilico. A nadadeira pélvica, segundo esse autor,
auxilia na estabilidade guando em repouso junto ao substrato, assim como em outras espécies
reofilicas (e.g. Retroculus xinguensis). Todas as espécies de Crenicichla, por outro lado,
apresentam a nadadeira pélvica curta e arredondada, o segundo raio mais longo distante da
papila urogenital (estado 3).

Uma transformacdo para o estado 1 resulta em uma autapomorfia em Cichla pinima,
enquanto uma transformacdo do estado O para 3 resulta em sinapomorfia ndo-ambigua e
exclusiva no clado Crenicichla-Teleocichla (clado 109). Dentro deste clado, uma
transformacdo para o estado 2 recupera a nadadeira pélvica alongada, com o terceiro raio mais
longo como uma sinapomorfia ndo-ambigua em Teleocichla, assim como proposto por
Kullander (1998). Uma transformacdo para o estado 2 ocorre independentemente em

Retroculus xinguensis no grupo externo.
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36. Espessamento da pele sobre a porcdo mais lateral das nadadeiras pélvicas. Kullander
(1988).

[0] ausente;

[1] presente.

O espessamento da pele sobre a porcdo do espinho e primeiros raios moles da nadadeira
pélvica aparentemente relaciona-se ao habito reofilico de todas as espécies de Teleocichla e de
algumas espécies de Crenicichla. Essas espécies vivem associadas ao fundo em ambientes de
corredeiras e 0 espessamento da pele, assim como o alongamento dos raios medianos (que
ocorre apenas em Teleocichla, carater 35), provavelmente aumentam a estabilidade e protecédo
do animal quando em contato com o substrato.

Transformacgdes convergentes do estado 1 resultam como autapomorflas em Crenicichla
jegui, C. phaiospilus e Crenicichla sp. Parand e em sinapomorfias ndo-ambiguas no clado 133,
que reune Batrachops e Teleocichla, e nos clados 144 e 150 dentro de Lacustria. O estado 1
também pode ser otimizado, no grupo externo, como uma autapomorfia em Retroculus

xinguensis.

37. Comprimento relativo da nadadeira peitoral. #75 Chakrabarty (2007); #101 Graga (2008).
[0] nadadeira mais comprida ou aproximadamente com o mesmo comprimento da nadadeira
pélvica, sua extremidade ultrapassando a metade do corpo;

[1] nadadeiras peitoral e pélvica aproximadamente com tamanhos similares, ou nadadeira
peitoral mais curta do que a pélvica, sua extremidade ndo alcancando a metade do corpo.

[2] nadadeira peitoral mais comprida que a nadadeira pélvica, sua extremidade estendendo-se
muito além da metade do corpo (Chaetobranchus).

Todas as espécies de Crenicichla e Teleocichla sdo caracterizadas pelo estado 1, assim como
parte do grupo externo. O estado 0, por sua vez, caracteriza a maioria das espécies de
Geophagini e Cichlasoma araguaiense, enquanto apenas Chaetobranchus flavescens e
Acaronia nassa apresentam a nadadeira peitoral muito longa estendendo-se muito além da
metade do corpo (estado 2).

Transformacdes 1>0 originam autapomorflas em Astronotus ocellatus, Cichlasoma
araguaiense e Apistogramma taeniata, e uma transformacdo ambigua 1>0 é otimizada como
uma sinapomorfia em um subgrupo de Geophagini (clado 101, com reversdo em
Mikrogeophagus ramirezi). Duas transformacdes do estado 1 para 2 resultam em autapomorfias

em Chaetobranchus flavescens e Acaronia nassa.
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38. Formato da nadadeira peitoral. Kullander (1988); #76 Chakrabarty (2007).
[0] assimétrico e arredondado, com raios dorsais mais longos;

[1] assimétrico e pontudo;

[2] aproximadamente simétrico e arredondado, com raios medianos mais longos.

Todas as espécies de Crenicichla e Teleocichla exceto T. monogramma sdo caracterizadas
por uma nadadeira peitoral aproximadamente simétrica e arredondada (estado 2), assim como
Dicrossus filamentosus, Apistogramma taeniata e Taeniacara candidi no grupo externo. A
nadadeira peitoral de Teleocichla monogramma, por outro lado, é assimétrica e pontuda (estado
0), assim como na grande maioria das espécies do grupo externo. Por fim, Australoheros
minuano, Mikrogeophagus ramirezi e Biotoecus opercularis apresentam uma nadadeira
peitoral assimétrica mas arredondada (estado 0).

Uma transformacdo do estado 1 para 2 resulta em uma sinapomorfia ndo-ambigua no clado
Crenicichla-Teleocichla (com uma Unica reversdo em T. monogramma). Além disso, no grupo
externo, o estado 2 (1>2) ¢ uma autapomorfia de Dicrossus filamentosus e pode ser otimizado
como uma sinapomorfia ambigua no clado 107 (com uma transicdo 2>0 em Biotoecus
opercularis). Por fim, o estado 2 corresponde a autapomorfias de Australoheros minuano e

Mikrogeophagus ramirezi.

3.1.3. Padrdes de colorido

39. Mancha na nadadeira caudal. #88 Kullander (1998, modificado); #65 LOpez-Fernandez et
al. (2005a, modificado); #58 e 59 Landim (2006, modificados); #88 Graca (2008).

[0] ausente;

[1] presente.

Uma mancha escura, em qualquer posicdo proxima ou na base da nadadeira caudal esta
presente na grande maioria dos ciclideos analisados. A mancha estd ausente, no entanto, em
Crenicichla macrophthalma, C. johanna, C. phaiospillus e Teleocichla sp. Preta no grupo
interno e em Retroculus xinguensis, Chaetobranchus flavescens e varios geofagines dentre os
tdxons do grupo externo. A mancha caudal pode ser ocelada ou ndo e estar situada em
diferentes regides. Esses aspectos serdo abordados nos caracteres 40 a 43.

A presenca de mancha caudal (estado 1) é otimizada como uma sinapomorfia ambigua em
todos os ciclideos neotropicais exceto Retroculus xinguensis. Dentro desse clado, reversdes
convergentes resultam em uma sinapomorfia ndo-ambigua em um subgrupo de Geophagini
(clado 101, com uma nova transicdo 0>1 em Satanoperca lilith) e em autapomorfias nas

demais espécies supracitadas no paragrafo anterior.
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40. Posicdo relativa da mancha na nadadeira caudal. #66 LoOpez-Fernandez et al. (2005a); #58 e
59 Landim (2006); #54 Chakrabarty (2007); #113 Graca (2008) — modificados.

[0] situada muito dorsalmente, na base da nadadeira;

[1] situada no mesmo nivel ou ligeiramente dorsal ao nivel do ramo posterior da linha lateral,
tangente & base da nadadeira;

[2] situada dorsalmente ao nivel do ramo posterior da linha lateral, ligeiramente deslocada
posteriormente da base da nadadeira;

[3] situada medial ou ligeiramente acima do nivel da linha lateral posterior, deslocada
posteriormente na nadadeira;

[4] muito deslocada dorsalmente e posteriormente .

[-] inaplicavel, sem mancha na nadadeira caudal.

Cichla pinima e Astronotus ocellatus apresentam a mancha caudal situada dorsalmente ao
nivel do ramo posterior da linha lateral (estado 2). A maioria das espécies do grupo interno,
assim como Satanoperca lilith e Taeniacara candidi no grupo externo. apresentam a mancha
proxima ao nivel do ramo posterior da linha lateral ou pouco acima deste, mas distintamente
deslocada posteriormente da base da nadadeira (estado 3).

Lucena & Kullander (1992) mencionaram a presenca da mancha proxima a nadadeira
caudal como um dos -caracteres diagnosticos das espécies do grupo que denominaram
missioneira, Confirmamos que as espécies do grupo missioneira possuem a mancha caudal
tangente a base da nadadeira caudal, em posicdo mais anterior do que a da maioria das
congéneres, porém na mesma posicdo em relacdo ao ramo posterior da linha lateral (estado 1).
Esse estado também caracteriza Crenicichla heckeli, Teleocichla centrarchus e T. cinderella no
grupo interno e Australoheros minuano, Biotoecus opercularis e Apistogramma taeniata no
grupo externo. Por fim, espécies previamente alocadas no grupo reticulata (sensu Ploeg, 1991)
apresentam a mancha caudal redonda, bastante deslocada posteriormente em relacdo a base da
nadadeira e dorsalmente em relagdo ao ramo posterior da linha lateral (estado 4).

Uma transformagdo 2>3 aparece no clado 92, resultando em uma sinapomorfia néo-
ambigua nos ciclideos neotropicais exceto Retroculus xinguensis, Cichla pinima e Astronotus
ocellatus. Dentro do clado 92, uma transformacdo 3>0 ocorre no clado 93 (com uma transicdo
0>1 em Australoheros minuano) e transformagdes 3>1 convergentes ocorrem no clado 107
(com reversdo em Taeniacara candidi), no clado 140 (reunindo espécies do complexo

missioneira exceto Crenicichla celidochilus) e em Crenicichla heckeli, Teleocichla centrarchus
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e T. cinderella. Ainda dentro do clado 92, no grupo interno, uma transformacéo 3>4 ocorre no

clado 132, correspondendo a uma sinapomorfia ndo-ambigua e exclusiva de Batrachops.

41. Formato da mancha escura da nadadeira caudal. #67 Lopez-Fernandez et al. (2005a,
modificado); #59 Landim (2006, modificado).

[0] ovalada verticalmante;

[1] arredondada;

[2] irregular;

[-] inaplicAvel, sem mancha caudal.

Cichla pinima, Astronotus ocellatus, algumas espécies de Teleocichla e a maioria das
espécies de Crenicichla apresentam a mancha caudal invarialmente arredondada (estado 1).
Crenicichla jupiaensis, C. urosema, Teleocichla centrarchus e T. proselytus no grupo interno,
assim como Acaronia nassa, Australoheros minuano, Cichlasoma araguaiense, Biotoecus
opercularis e Apistogramma taeniata no grupo externo, apresentam a mancha ovalada ou
aproximadamente retangular verticalmente (estado 0). Crenicichla tesay e o morfotipo
correspondente com labios hipertrofiados — Crenicichla aff. tesay BIG LIPS — sdo polimérficos,
com a maioria dos exemplares apresentando mancha arredondada, mas parte deles com uma
extensdo ventral, tornando-a ovalada verticalmente. A mancha caudal com formato irregular
(estado 2) caracteriza Crenicichla lenticulata, C. strigata, Teleocichla wajapi e Satanoperca
lilith.

Uma transformacdo 1>0 pode ser otimizada como uma sinapomorfia ambigua no clado 91
(Cichlasomatini + Geophagini), com reversdo para 0 estado 1 em Taeniacara candidi e uma
transformacdo para o estado 2 em Satanoperca lilith. No grupo interno, transformacdes
convergentes 1>0 resultam em autapomorfias em Crenicichla urosema, C. jupiaensis, T.
centrarchus e T. proselytus, e transformagfes 1>2 resultam em autapomorfia em T. wajapi e

em uma sinapomorfia ambigua do clado 121 (C. strigata e C. lenticulata).

42. Tamanho relativo da mancha escura na nadadeira caudal.

[0] mancha pequena, sua altura equivalente ao espacgo existente entre dois raios consecutivos da
nadadeira (entre os raios V1 e D1, ou D1 e D2);

[1] mancha com tamanho meédio, sua altura equivalente ao espaco existente entre trés e quatro
raios da nadadeira (entre os raios V1 e D2, D1 e D4 ou V1 e D3);

[2] manchagrande, sua altura equivalente ao espaco existente entre 5 ou mais raios da nadadeira
(entre os raios V1 e D4 ou D1 e D5);
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[-] inaplicavel, sem mancha na nadadeira caudal.

Os raios da nadadeira caudal ventralmente ao diastema sdo contados sequencialmente com
a letra V (V1, V2, V3...) quanto mais se distanciam do diastema, assim como 0s raios situados
dorsalmente sdo contados com a letra D (D1, D2, D3..). A mancha na nadadeira caudal é
relativamente grande e alta na maioria dos taxons terminais do grupo externo que a possuem e
de tamanho médio em Australoheros minuano e Taeniacara candidi. No grupo interno, os trés
estados estdo presentes: na maioria dos taxons ela tem comprimento médio (estado 1), mas em
algumas espécies de Crenicichla essa mancha é expandida (estado 2) e, em poucas espécies de
Crenicichla do grupo wallacii (sensu Kullander, 1990a), Crencichla acutisrostris e algumas
espécies de Teleocichla ela é reduzida (estado 0). Em Crenicichla minuano existe polimorfismo
com relagdo a este carater ,existindo geralmente uma mancha de tamanho médio (estado 1),
mas alguns exemplares (e.g. Lucena & Kullander, 1992: fig. 15) possuem uma mancha
expandida (estado 2).

Transformacdes 2>1 resultam em autapomorfias em Australoheros minuano e Taeniacara
candidi no grupo externo. No grupo interno, transformaces ambiguas 2>1 podem ser
otimizadas nos clados 162 e 113, assim como uma transformacdo 2>0 € otimizada no clado
165. Dentro do clado 113, reversdes convergentes ao estado 2 ocorrem como autapomorfia em
Crenicichla vittata e sinapomorfias nos clados 120 e 134. Uma transformacdo 1>0 no clado
113 resulta em uma sinapomorfia no clado 168, com reversdes em Teleocichla gephyrogramma

e T. monogramma.

43. Ocelo na mancha da nadadeiral caudal em adultos. #67 Ldpez-Ferndndez et al. (2005a,
modificado); #140 Graca (2008, modificado).

[0] ausente;

[1] presente;

[-] inaplicavel: sem mancha caudal.

Os ciclideos geralmente apresentam uma estreita pigmentacdo clara circundando a mancha
da nadadeira caudal pelo menos nos individuos juvenis e subadultos. Adultos da maioria das
espécies de Crencichla, de todas as espécies de Teleocichla, assim como de Biotoecus
opercularis, Apistogramma taeniata e Taeniacara candidi no grupo externo, perdem esse ocelo
e a mancha caudal é composta apenas pela pigmentacdo escura. Por outro lado, Cichla pinima,
Acaronia nassa , Australoheros minuano, Cichlasoma araguaiense e Satanoperca lilith, assim
como algumas espécies de Crenicichla, mantém a mancha ocelada tanto em juvenis quanto em

adultos.
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A auséncia de ocelo na mancha caudal em adultos (estado 0) € sinapomorfia ndo-ambigua
do clado 107 e do clado Crenicichla-Teleocichla (clado 109). Dentro do clado 109, reversoes
convergentes resultam em sinapomorfias em Lugubria (com transicbes 1>0 em Crenicichla
acutirostris e no clado 120), no complexo scottii dentro de Lacustria (clado 160) e em um
subgrupo de Batrachops (clado 134), e em autapomorfias de Crenicichla hadrostigma, C.

iguapina, C. iguassuensis e C. chicha.

44. Dimorfismo sexual: mancha caudal nos machos fragmentada em pequenas manchas,
acompanhando o padrdo de manchas do peddnculo caudal. Lucena & Kulllander (1992).

[0] ausente;

[1] presente (Lucena & Kullander, 1992: fig. 10).

[-] inaplicavel: sem mancha caudal.

Esse tipo de dimorfismo sexual foi proposto por Lucena & Kullander (1992: 149) como
uma caracteristica distintiva do grupo que denominaram missioneira. A mancha caudal esta
fragmentada, acompanhando o padrdo de fragmentacdo das barras verticais posteriores em
pequenas manchas distribuidas sobre pedunculo caudal apenas em machos de Crenicichla
jurubi, C. igara, C. hadrostigma, C. missioneira e C. minuano dentre todas as espécies
estudadas.

O estado 1 ndo foi recuperado como uma sinapomorfla do complexo missioneira, mas sim

de um subgrupo dentro desse complexo (clado 143, constituido pelas espécies supracitadas).

45. Mancha suborbital com pigmentacdo uniforme.
[0] ausente;
[1] presente (Fig. 12).

Entre os taxons analisados, pelo menos trés padrdes de pigmentacdo sdo encontrados na
area entre a margem inferior da érbita e a parte exposta do pré-opérculo, que pode ser também
denominada informalmente como bochecha. Dois padrdes diferentes sd@o denominados de
mancha suborbital em trabalhos de taxonomia de Crenicichla. Este carater contempla a mancha
suborbital presente na maioria das espécies do grupo saxatilis (sensu Ploeg, 1991) e de algumas
espécies do grupo lugubris (sensu Kullander, 1997). Essa mancha apresenta uma pigmentacdo
homogénea, sem nenhuma subdivisdo em pequenas manchas, relativamente mais fraca e pode
apresentar um formato de barra obliqua pdstero-inferior, triangular ou hemicircular (carater
46). Em exemplares vivos, esse tipo de mancha suborbital tem cor cinza, marrom ou

avermelhada.




58

A presenca de uma mancha suborbital uniforme é uma sinapomorfia ndo ambigua no clado
126, que reune Saxatilia (clado 125) e Hemeraia (clado 130). Essa mancha ocorre

independentemente em um subgrupo de Lugubria (clado 115, com reversdo no clado 120).

faixa p6s-orbital
52 [1], 53 [1]

faixa
pré-orbital

Fig. 12. Vista lateral da cabegca de: a) Crenicichla lepidota, NMW 33101, 157,8 mm CP;) b)
Crenicichla sp. Paraguai/Juruena, MZUSP 93697, 89,8 mm CP,; c) Crenicichla chicha, MZUSP
109198, 100,7 mm CP; d) Crenicichla hemera, MZUSP 40292, 87.3 mm CP. Refere-se aos estados dos
caracteres 45, 46, 52 e 53.

46. Formato da mancha suborbital uniforme. #5 Ploeg (1991, modificado), Kullander (1982:
fig.12).
[0] estendida pdstero-ventralmente, com formato de listra, barra ou um triangulo esticado (Fig.
123, ¢);
[1] restrita a porcdo mais proxima da margem ventral da oOrbita, com formato hemicircular ou
aproximadamente triangular (Fig. b, d).
[-] espécies sem mancha suborbital.

Em alguns estudos taxondmicos de Crenicichla (e.g. Kullander, 1986; Kullander & Nijssen,
1989, Ploeg, 1991) a forma da mancha suborbital uniforme foi utilizada para distinguir

diferentes espécies do grupo saxatilis (sensu Ploeg, 1991). A mancha apresenta uma forma de
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listra, barra ou triangulo esticado postero-ventralmente (estado 0), alcancando ou ultrapassando
a metade da bochecha, em Crenicichla jegui, C, lepidota, C. britskii e C. labrina. Ela é
hemicircular ou aproximadamente triangular (estado 1) e restrita a regido mais proxima da
margem ventral da Obital em Cenicichla acutirostris, C. hemera, Crenicichla inpa, Crenicichla
sp. Paraguai/Juruena, C. alta e C. anthurus.

Néao foi possivel obter a polarizacdo do carater apenas com a andlise efetuada, assim, as
transformacBes do carater sdo ambiguas. As duas possibilidades de otimizacdo sdo detalhadas a
seguir. Considerando o estado O como plesiomorfico, transformagdes convergentes para 0
estado 1 resultariam em uma sinapomorfla em Saxatilia (clado 125, com reversdo no clado
129) e em autapomorfias em C. hemera e C. acutirostris. Considerando o estado 1 como
plesiomorfico, as transformacGes para 1 resultariam em sinapomorfias em um subgrupo de
Lugubria (clado 116) e em um subgrupo de Saxatilia (clado 129) e em autapomorfias em

Crenicichla chicha e Crenicichla jegui.

47. Mancha suborbital com pigmentacdo sarapintada.
[0] ausente;
[1] presente (Fig. 13).

Esse ¢ o segundo tipo de mancha na bochecha denominada de mancha suborbital em
estudos taxonbmicos de Crenicichla (ver carater 45). A mancha suborbital sarapintada,
diferente da mancha suborbital uniforme, é formada por pequenas manchas pretas (em
exemplares preservados), que geralmente sdo pretas ou cinzas em exemplares vivos. O nimero
de manchas e o distanciamento das manchas entre si definem o formato da mancha suborbital
como um todo (ver carater seguinte). A presenca de uma mancha suborbital sarapintada é uma

sinapomorfia ndo-ambigua e exclusiva de Saxatilia (clado 139).

48. Formato da mancha suborbital sarapintada. #5 Ploeg (1991, modificado).

[0] listra estreita formada por pequenas manchas aglomeradas (Fig. 13a);

[1] barra formada por pequenas manchas proximas entre si ou borrdo de pequenas manchas,
geralmente mais espalhadas ventralmente do que préximo a érbita (Fig. 13b);

[2] mancha suborbital reduzida a poucas ou a uma mancha situada(s) abaixo da orbita (Fig.
13c);

[3] mancha suborbital reduzida a poucas ou a apenas uma uma mancha situada(s) na regido
mais posterior da bochecha (Fig. 13d);

[-] espécies sem mancha suborbital.
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Crenicichla vittata, Crenicichla sp. Parand e Crenicichla tapii apresentam a mancha
suborbital em forma de listra estreita. Um maior espagamento entre as pequenas manchas
escuras resultam numa mancha suborbital em forma de barra ou borrdo em varias espécies do
grupo lacustris (sensu Ploeg, 1991; Pidlek et al.,, 2012). Lucena & Kullander (1992)
propuseram a mancha suborbital reduzida a uma ou a poucas manchas abaixo da Orbita (estado
3) como uma das caracteristicas que suportariam a proximidade filogenética entre as espécies
de seu grupo missioneira. Em Crenicichla jupiaensis e Crenicichla sp. Paranaiba também
existe uma reducdo da mancha umeral a poucas manchas, mas estas estdo situadas mais
posteriormente na bochecha e ndo proximas a margem inferior da orbita.

Uma transformacdo do estado O para 1 representa uma sinapomorfia no clado 138. Dentro
desse clado, uma reversdo para O resulta em autapomorfia em Crenicichla tapii, uma
transformacdo 1>3 resulta em sinapomorfia no clado 157 e uma transformagdo 1>2 converte-se
em uma sinapomorfia no complexo missioneira de espécies dentro de Lacustria (clado 136),

assim como proposto por Lucena & Kullander (1992).

mancha pos-temporal
faixa pés-orbital 55[1]
52 [1], 53 [1]
faixa
pré-orbital

Fig. 13. Vista lateral da cabeca de:a) Crenicichla sp. Parana, NUP 7330, 126,4 mm CP; b) Crenicichla
jaguarensis, ndo-preservado (Riberido Trés Bocas, rio Tibagi, foto: José Birindelli); c) Crenicichla
tendybaguassu, nao-preservado (bacia do alto rio Uruguai, foto: Oliver Lucanus); d) Crenicichla sp.
Paranaiba, NUP 1109A, macho adulto, 84,7 mm CP. Refere-se aos caracteres 47, 48, 50, 51, 52, 54 e
55.
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49. Faixa escura infraorbital. #4 Ploeg (1991, modificado); #69 Ldopez-Fernandez et al. (2005a,
modificado); #62 Landim (2006).

[0] ausente;

[1] presente.

A faixa infraorbital corresponde ao terceiro padrdo encontrado entre os taxons analisados
(ver carater 45). Essa faixa escura, presente na bochecha de varios geofagines analisados aqui
parace ser continua a faixa supraorbital (ver carater 50) e pode se estender para o pré-opérculo
e interopérculo ou estar fragmentada (ver Ldpez-Ferndndez et al., 2005a: fig.4). Mesmo
quando fragmentadas, as manchas que constituem a faixa infraobital correspondem em posicdo
a faixa completa. Acaronia nassa também apresenta uma faixa infraorbital similar a dos
geofagines, mas nessa espécie ndo ha uma mancha supraorbital evidente.

A presenca da faixa infraorbital é uma sinapomorfia de um subgrupo de Geophagini (clado
101, com reversdes no clado 96, em ‘Geophagus’ steindachneri e em Crenicara punctulatum.

Caracteriza-se também como autapomorfia em Apistogramma taeniata e Acaronia nassa.

50. Faixa escura supraorbital. #70 Lopez-Ferndandez et al. (2005a, modificado); #63 Landim
(2006).
[0] ausente;

[1] presente.

A faixa supraorbital percorre desde a margem superior da Orbita, obliquamente em direcdo
antero-dorsal ou postero-dorsal, até a porcdo mediana da cabeca em alguns geofagines. O
estado 1 corresponde uma sinapomorfla em um subgrupo de Geophagini (clado 101), com

reversdo em Geophagus altifrons, e uma autapomorfia em Apistogramma taeniata.

51. Faixa escura pré-orbital.
[0] ausente;
[1] presente (Fig. 12, 13).

Uma faixa pré-orbital existe entre a margem anterior da Orbita e a ponta do labio superior
ou a margem anterior do focinho pos-labial. Caracteriza todas as espécies de Crenicichla e
Teleocichla, Crenicichla punctulatum, Dicrossus filamentosus, Apistogramma taeniata,
Taeniacara candidi e Cichla pinima. No entanto, em Crenicichla e Teleocichla, essa mancha
estd presente nos juvenis e subadultos, mas pode ser, ocasionalmente, inconspicua em

exemplares adultos de algmas espécies por conta da pigmentacdo mais escura do focinho. Vale




62

ressaltar que a faixa pré-orbital é interpretada como ndo-homdloga a faixa lacrimal de varios
taxons africanos e alguns poucos sulamericanos, que se estende desde a margem antero-ventral
da oOrbita, obliquamente em dire¢cdo antero-ventral, até a borda posterior da boca (proximo a
extremidade posterior da maxila).

A presenca da faixa pré-orbital representa uma sinapomorfia ndo-ambigua no clado
Crenicichla-Teleocichla. Paralelamente, o estado 1 também é uma sinapomorfia nos clados 105

e 106 dentro de Geophagini e uma autapomorfia em Cichla pinima no grupo externo.

52. Faixa pos-orbital. #6 Ploeg (1991, modificado); #71 Lopez-Fernandez et al. (2005a).
[0] ausente;
[1] presente (Fig. 12, 13).

Todas as espécies de Crenicichla e Teleocichla, assim como parte das espécies analisadas
no grupo externo, apresentam uma faixa pés-orbital, embora o padrdo de pigmentacdo dessa
faixa seja variavel (ver carater 53).

Ha dlvida quanto a polarizagdo do carater na raiz do cladograma mas, em quaisquer das
possibilidades de otimizacdo, a presenca de faixa poés-orbital € uma simplesiomorfia
compartilhada por Crenicichla-Teleocichla com vérios tdxons do grupo externo. A partir da
otimizacdo realizada, transformacdes convergentes do estado 1 para o estado O resultam em
autapomorfias em Retroculus xinguensis, Astronotus ocellatus e Australoheros minuano e em
sinapomorfia em um sungrupo de Geophagini (clado 101, com uma reversdo em Dicrossus
filamentosus). A faixa pos-orbital presente em Dicrossus filamentosus foi considerada por
Lopez-Fernandez et al. (2005a) como particular deste género (‘Dicrossus type’). Talvez a
transformacdo 0>1 otimizada aqui como reversdio em Dicrossus filamentosus possa ser

interpretada como uma transformacdo para um novo estado autapomorfico da espécie.

53. Padréo de pigmentacdo da faixa pds-orbital. #6 Ploeg (1991, modificado)
[0] faixa continua desde a margem posterior da Orbita até a borda posterior do opérculo (Fig.
12, seta);
[1] faixa dividida em uma mancha anterior mais conspicua proxima a orbita e outra fraca ou
obsoleta no opérculo (Fig. 13, seta);
[2] faixa dividida em varias pequenas manchas nos adultos.

Ha variacdo ontogenética em relacdo a este cardter em alguns tdxons dos terminais. Juvenis
e subadultos de espécies de Crenicichla e Teleocichla apresentam a faixa continua desde a

margem posterior da Orbita até a borda posterior do opérculo (estado 0). Em adultos da maioria
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dessas espécies de Crenicichla essa faixa se mantém continua, mas em adultos de algumas
espécies de Crenicichla e Teleocichla a faixa pos-orbital esta dividida em uma mancha
evidente logo posterior a Orbita e outra mais fraca ou obsoleta no opérculo (estado 1). A faixa
suborbital em adultos de Cichla pinima, por sua vez, é dividida em varias pequenas manchas
irregulares (estado 2).

TransformacgBes convergentes para o estado 1, em que a faixa pds-orbital esta dividida em
duas manchas, resultam em sinapomorfias ndo-ambiguas em varios pequeno grupos de
Crenicichla: clados 140, 152, 162 e 166. Além disso, uma transformacdo ambigua 0>1 pode ser
otimizada como sinapomorfia em Teleocichla, com reversbes em T. proselytus e T.

prionogenys. O estado 2 é otimizado como uma autapomorfia em Cichla pinima.

54. Manchas na regido postemporal. #28 Ploeg (1991); Lucena & Kullander (1992); Lucena
(2007).

[0] ausente ou presente apenas em juvenis;

[1] presente em juvenis e adultos.

Diferente do que ocorre em todas as espécies do grupo externo exceto Acaronia nassa,
muitas espécies de Crenicichla e Teleocichla possuem manchas na regido pos-orbital,
acompanhando dorsalmente o contorno da serie opercular (estado 1). O carater pode variar
ontogeneticamente ja que, em algumas espécies, 0s juvenis possuem manchas pos-orbitais, que
estdo ausentes ou sdo indistintas nos adultos. Por isso, a codificacdo foi realizada comparando-
se apenas individuos adultos.

O estado 1 € uma sinapomorfia ndo ambigua do clado 112, que retine Hemeraia, Saxatilia,
Lugubria e Lacustria, com reversdes no clado 120 (grupo lugubris sensu stricto) e em dois
subgrupos de Lacustria (clados 147 e 157). Paralelamente, esse estado também é uma
sinapomorfia no clado 170, que reune todas as espécies de Teleocichla exceto Teleocichla sp.

Preta, e uma autapomorfia em Acaronia nassa no grupo externo.

55. Padréo da pigmentacdo das manchas na regido postemporal nos adultos.
[0] manchas alongadas ou formando uma faixa horizontal continua;
[1] manchas pequenas anteriormente e uma mancha posterior bem evidente e grande,
arredondada, ocelada ou ndo (Figs. 13, 14; Lucena, 2007: figs.1, 2, 6, 7).

A mancha arredondada evidente na regido postemporal de Acaronia nassa no grupo
externo e em Crenicichla hadrostigma, C. empheres, C. jurubi e C. tendybaguassu, €
interpretada como uma diferenciacdo das manchas mais posteriores da regido pos-temporal.
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Essa mancha mais desenvolvida pode ser ocelada (e.g. C. hadrostigma) ou ndo. O estado 1 é
uma sinapomorfia no clado 140, com reversdo no clado 145, e pode ser otimizado como

autapomorfia de Acaronia nassa.

mancha

pés-tempora]\

Fig. 14. Crenicichla hadrostigma, MCP 40959, 101,0 mm CP. Refere-se aos caracteres 55 e 59.
56. Mancha umeral. #1 Ploeg (1991, modificados); Varella et al., (2012).

[0] ausente;
[1] presente (Fig. 15, 16).

Ploeg (1991) propGe a presenca de mancha umeral como uma apomorfia compartilhada
pelas espécies do grupo que denominou saxatilis. Como sugerido por Varella, Kullander &
Lima (2012), a presenca de uma mancha umeral nas espécies do grupo saxatilis € intepretada
como sendo ndo-homdloga a mancha que aparece em espécies do grupo lugubris (sensu
Kullander, 1997) e em C. hemera ("blotch behind pectoral fin", Ploeg, 1991 — ver carater 58).
Nas espécies do grupo saxatilis, a mancha umeral aparece desde juvenis até os adultos, sempre
notavel, enquanto nas espécies do grupo lugubris existe um escurecimento mais ou menos
evidente situado dorsalmente a base da nadadeira peitoral apenas em um estagio ontogenético
avancado (individuos adultos e grandes, geralmente com mais de 150 mm CP). Em Crenicichla
hemera essa mancha esta variavelmente presente apenas em exemplares maiores que 107 mm
de CP (Varella et al., 2012).

O estado 1 é recuperado, na andlise efetuada, como uma sinapomorfia ndo-ambigua,

exclusiva e sem reversdes em Saxatilia (clado 125).
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Fig. 15. Crenicichla sp. Paraguai/Juruena: macho (primeiro plano) e fémea (segundo plano),
fotografados vivos no rio Verde, tributario do rio rio Papagaio, bacia do rio Juruena. Refere-se aos
caracteres 56, 57 e 73. Foto: Marcelo Krause.

57. Posicdo da mancha umeral.

[0] situada quase totalmente ou totalmente abaixo do ramo anterior da linha lateral, com centro
abaixo da linha lateral (Fig. 15);

[1] deslocada dorsalmente, com centro no ramo anterior da linha lateral (Fig.16).

A mancha umeral pode apresentar formas variadas e em posicdo relativamente mais
ventral ou dorsal na regido anterior do flanco. Os dois estados do carater correspondem aos
padrdes mais gerais encontrados nas espécies do grupo saxatilis (sensu Ploeg, 1991), utilizados
em estudos de taxonomia para a distingdo entre algumas de suas espécies (e.g. Kullander |,
1982; Kullander, 1986; Ploeg, 1991). Crenicichla inpa, Crenicichla sp. Paraguai/Juruena, C.
lepidota, C. britskii, C. saxatilis e C. labrina possuem a mancha em posicdo mais ventral, sua
parte central situada abaixo do ramo anterior da linha lateral (estado 0). C. bristkii e C.
lepidota, C. saxatilis e labrina possuem a mancha umeral ligeiramente maior, sua parte dorsal
podendo estender-se um pouco mais dorsalmente do que nas demais espécies onde o estado
do carater foi codificado como O.

Por outro lado, em Crenicichla alta e C. anthurus a mancha umeral situa-se em posicao

ainda mais dorsal, sua parte central localizada sobre as escamas do ramo anterior da linha




66

lateral (estado 1). Esse estado representa uma sinapomorfia ndo-ambigua no clado 122, que

relne essas duas espécies.

Fig. 16. Crenicichla alta, SU 78954, 115,4 mm CP. Refere-se ao carater 57.

58. Mancha escura na regido dorsal a nadadeira peitoral, presente apenas em um estagio
ontogenético avancado. #2 Ploeg (1991).
[0] ausente;
[1] presente (Fig. 17).
Ver discussdo carater 56. O estado 1 € uma sinapomorfia ndo-ambigua em um subgrupo de

Lugubria (clado 118), ocorrendo independentemente em Crenicichla hemera.

T o

& “_q_ et S v LE 3 <% T - L e s L 4 "
. = Fr" e T .-"."zn"._':’f?i-“{-;_s- - & PR )‘-.?:'- ful S, W
Fig. 17. Crenicichla lenticulata, juvenis (acima) e adulto (abaixo) do rio Negro. Espécimes nao-

preservados, mantidos e fotografados em aquéario. Refere-se aos caracteres 58, 59 e 60 e 70. Foto: Jens
Gottwald.
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59. Mancha escura na axila peitoral.
[0] ausente;
[1] presente (Figs. 14 e 17).

Presente em Apistogramma taeniata e Dicrossus filamentosus no grupo externo. No grupo
interno, esta mancha caracteriza Crenicichla macrophthalma, as espécies do grupo saxatilis
(sensu Ploeg, 1991) e do grupo missioneira (sensu Lucena & Kullander, 1992) e algumas
espécies do grupo lugubris (sensu Kullander, 1997).

A partir da presente analise, 0 estado 1 é recuperado como sinapomorfia ndo-ambigua no
clado 120 (grupo lugubris sensu stricto), no clado 126, que retne Saxatilia e Hemeraia (com

uma reversao no clado 122) e no complexo missioneira dentro de Lacustria (clado 136).

60. Barras verticais dos flancos conspicuas e irregulares, formando um padrdo “marmoreado”
em adultos. #26 Ploeg (1991).
[0] ausente;
[1] presente (fig. 17).
Esse padrdo é encontrado apenas em duas espécies do grupo lugubris (Crenicichla strigata

e C. lenticulata) e constitui uma sinapomorfia do clado 121 onde elas estao incluidas.

61. Série de manchas sobre a regido médio-lateral do flanco.
[0] ausente;
[1] presente (Figs. 28-31).

Uma série de manchas escuras esta presente sobre a regido meédio-lateral do flanco de
varias espécies de Crenicichla e Teleocichla, bem como de Crenicara punctulatum, Dicrossus
filamentosus e Biotoecus opercularis. Tais manchas séo resultantes da pigmentacdo das barras
verticais que se tornam mais conspicuas na regido meédio-lateral. Em varias espécies, as barras
verticais correspondentes continuam visiveis na regido dorsal do corpo, porém menos evidentes
(pigmentadas) e em outras espécies apenas as manchas médio-laterais sdo conspicuas.

O estado 1 é uma sinapomorfia no clado 105 e uma autapomorfia em Biotoecus
opercularis no grupo externo. Transformacdes convergentes para o estado 1 resultam em
autapomorfias de Crenicichla sp. Paranaiba e C. punctata e em sinapomorfias ndo-ambiguas
em dois subgrupos dentro de Lacustria: clado 140 (com uma reversdo em C. hadrostigma)
e clado 146. Uma transformacdo ambigua 0>1 pode ser otimizada como uma sinapomorfia no

clado 133, que reune Batrachops e Teleocichla, com reversdes em Teleocichla sp. Preta,
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Teleocichla wajapi e no clado 172. Por fim, o estado 1 é uma autapomorfia de Crenicichla

phaiospilus.

62. Aspecto e posicdo das manchas sobre a regido médio-lateral do flanco.

[0] Até 9 manchas conspicuas desde a regido imediatamente posterior ao opérculo até
aproximadamente o fim do peddnculo caudal, as mais posteriores ocasionalmente formando
uma faixa (Figs. 28-30);

[1] quatro ou cinco manchas conspicuas, ndo alcangando o pedunculo caudal (Kullander, 1991:
figs. 1, 3);

[2] uma a trés manchas na regido mais anterior dos flancos, a mais anterior conspicua e as mais
posteriores menos evidentes (Fig. 31);

[-]Jmanchas ausentes.

Na maioria das espécies que possuem manchas na regido médio-lateral do corpo essas
estendem-se até aproximadamente o final do pedinculo caudal (estado 0) e, em Crenicichla
iguassuensis, Crenicichla aff. iguassuensis BIG LIPS, C. tesay, Crenicichla aff. tesay BIG LIPS e
em C. yaha, as manchas mais posteriores podem ocasionalmente formar uma faixa horizontal
no pedunculo caudal. Crenicichla tapii e Crenicichla tuca apresentam uma Unica mancha ou
uma série de trés manchas que ndo se estendem até a metade do flanco, sendo que apenas a
mancha mais anterior € conspicua e as mais posteriores, quando existem, sdo0 menos evidentes.
Crenicichla phaiospilus apresenta um terceiro padrdo, com cinco manchas verticalmente
ovaladas, muito parecidas entre si e igualmente conspicuas, que ndo se estendem até o
pedinculo caudal.

O estado 1 representa uma autapomorfia em Crenicichla phaiospiluse uma sinapomorfia

no clado 154 (Crenicichla tapii e Crenicichla tuca).

63. Padrdo em zigue-zague das barras ou manchas escuras do flanco.
[0] ausente;
[1] presente (Figs. 18, 19).

O padrdo de colorido no flanco constituido por manchas em zigue-zague caracteriza
Teleocichla gephyrograma, T. centisquama, T. monogramma e exemplares menores de T.
prionogenys, T. wajapi e Teleocichla “PRETA”. Esse padrdo é interpretado como resultado do
deslocamento posterior da parte inferior das barras verticais dos flancos, que ocorreram
paralelamente no clado 168 e em Teleocichla sp. Preta e T. cinderella, de acordo com a analise

cladistica realizada.
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Fig. 18. Teleocichla gephyrogramma, espécime ndo-preservado do rio Xingu, fotografado em aquario.
Refere-se ao carater 63. Foto: Jens Gottwald.

Fig. 19. Teleocichlasp. Preta, do rio Xingu, ca. 60 mm CP, fotografado logo apds captura. Refere-se ao
carater 63. Foto: Nathan Lujan.

64. Padrdo de listras verticais estreitas no flanco 1: expressas como subdivisio das barras
verticais.

[0] ausentes;

[1] presentes (Fig. 14).

Essas listras verticais estreitas sdo interpretadas como subdivisbes das barras verticais dos
flancos, j& que conjuntos de listras correspondem em posicdo as barras verticais. Este padrdo
esta presente em Gymnogeophagus meridionalis no grupo externo e em Crenicichla jupiaensis,
Crenicichla sp. Parana e C. hadrostigma no grupo interno e correspondem a autapomorfias

dessas espécies de acordo com a anélise.
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65. Padréo de listras verticais estreitas no flanco 2: barras verticais muito estreitas
[0] ausente;
[1] presente (Ploeg, 1991; fig. 108).
Este padrdo de listras verticais é interpretado como resultado da diminuicdo da espessura

das barras verticais e caracteriza apenas Crenicichla heckeli (autapomorfia).

66. Faixa horizontal escura bem evidente no flanco, estendendo-se desde a margem posterior
do opérculo até o fim do pedunculo caudal. #73 Lépez-Fernandez et al. (2005a).

[0] ausente;

[1] presente (Fig. 14).

Esse carater foi proposto e brevemente discutido por Lopez-Fernandez et al. (2005a, carater
73), que mencionaram que 0 mesmo pode apresentar variacdo ontogenética em algumas
espécies, especialmente nas de Cichla. De fato, existe uma ampla variacdo ontogenética em
relacdo a este carater ndo apenas nas espécies de Cichla, mas também em Crenicichla e em
outros taxons do grupo externo analisados. Juvenis de muitas espécies de Crenicichla possuem
uma faixa horizontal médio-lateral escura bem evidente no flanco, denominada em trabalhos
taxondmicos prévios como banda lateral (lateral band, e.g. Kullander & Lucena, 2006). No
entanto, em algumas dessas espécies a faixa escura se mantém conspicua nos adultos e, apenas
em poucas espécies do grupo lacustris (sensu Ploeg, 1991) e em Crenicichla vittata, elas sdo
fortemente pigmentadas (pretas). Dessa forma, vale ressaltar que a codificacdo foi feita a partir
da comparacdo de exemplares exclusivamente adultos de cada taxon terminal e, talvez por isso,
a delimitacdo entre a presenca ou a auséncia da faixa horizontal nos taxons terminais tenha sido
diferente daquela realizada por Lépez-Fernandez et al. (2005a).

A partir dos resultados da andlise cladistica, a presenca de uma faixa horizontal médio-
lateral (estado 1) é considerada uma sinapomorfia do clado 106 (Apistogramma taeniata e
Taeniacara candidi) no grupo externo. No grupo interno, duas transformacdes convergentes
resultam em sinapomorfias em um subgrupo de Wallaciia (clado 165) e em um grande clado
112, que inclui Hemeraia, Saxatilia, Lugubria e Lacustria. No clado 112, varias reversdes
originam autapomorfias em varias espécies, e também uma sinapomorfia (ambigua) no clado
117 dentro de Lugubria e sinapomorfias ndo-ambiguas nos clados 140, 147 e 157 dentro de

Lacustria.
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67. Padrdo reticulado 1: devido a pigmentacdo escura na base das escamas. #3 Ploeg (1991,
modificado); Arbour, Salazar & Lopez-Fernandez et al. (2014).

[0] ausente;

[1] presente (Fig. 20a; Arbour et al., 2014: fig. 3 a, d);

Esse padrdo foi considerado por Ploeg (1991), como um carater diagndstico das espécies
de Crenicichla do grupo que ele denominou reticulata, que incluia Crenicichla scottii. No
entanto, a andlise realizada no presente trabalho indicou a existéncia de dois padrdes de
colorido diferentes que ddo um aspecto “reticulado” as espécies de Crenicichla. O padrdo
reticulado 1 caracteriza as espécies do grupo reticulata (sensu Ploeg, 1991, exceto C. scottii) e
Acaronia nassa e ‘Geophagus’ brasiliensis no grupo externo. Crenicichla scottii possui um
padrdo reticulado distinto (carater 68), que existe apenas em C. yaha dentre 0s taxons
terminais.

O padrdo reticulado 1 repesenta uma sinapomorfia ndo-ambigua em Batrachops (clado
132), ocorrendo paralelamente como autapomorfias em Acaronia nassa e ‘Geophagus’

brasiliensis.

a 1 cm b 1 cm

Fig. 20. a) Padrao reticulado 1 (carater 67 [1]), em Crenicichla reticulata, MZUSP ndo-catalogado,

122,1 mm CP; b) Padréo reticulado 2 (carater 68 [1]), em Crenicichla yaha, NUP 1796B, 146,8 mm
CP.

68. Padrdo reticulado 2: faixas horizontais escuras estreitas nos limites entre duas séries de
escamas adjacentes.

[0] ausente;

[3] presente (Fig. 20b; Arbour et al., 2014: fig. 3 c, f).
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Este padrdo corresponde a autapomorfias em Crenicichla scottii e C. yaha. Ver discussdo

do caréater 67.

69. Pontos pretos sobre os poros da linha lateral.

[0] ausentes;

[1] presentes nas escamas dos ramos anterior e posterior da linha lateral, invariavelmente em
juvenis e adultos (Figs. 21 e 22).

Em Crenicichla macrophthalma, C. compressiceps, C. heckeli, C. jaguarensis, C.
haroldoi, C. jupiaensis e Crenicichla sp. Paranaiba os poros dos ramos anterior e posterior da
linha lateral sdo pretos (pretos ou marrom-escuros em espécimes preservados). Esses poros
aparecem tanto em juvenis como adultos e podem ser observados mesmo em espécimes ha
muito tempo preservados e aparentemente descorados. Em Crenicichla macrophthalma, C.
haroldoi e Crenicichla sp. Paranaiba, estes pontos sdo mais fortemente pigmentados do que nas
demais espécies. Juvenis de algumas espécies do grupo lugubris (sensu Kullander, 1997)
também podem apresentar pontos escuros sobre as escamas do ramo anterior da linha lateral,
mas ndo sobre as escamas da linha lateral posterior. Essas pequenas pintas parecem fazer parte
de um padrdo juvenil de pintas espalhadas desde a cabega (carater 70) que desaparecem nos
exemplares adultos e ndo s@o consideradas homologas aos pontos pretos contemplados neste
carater.

O estado 1 é uma sinapomorfia no clado 162 (Crenicichla compressiceps e C. heckeli) e
uma autapomorfia em C. macrophthalma. Transformacdes ambiguas do carater (0>1) sdo
otimizadas aqui como sinapomorfia no clado 156 (Crenicichla sp. Paranaiba, Crenicichla

haroldoi e C. jupiaensis) e como uma autapomorfia em C. jaguarensis.

Fig. 21. Crenicichla macrophthalma, MZUSP 57731, 163,0 mm CP. Refere-se ao carater 69.
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Fig. 22. Crenicichla haroldoi, MZUEL 1878, 86,9 mm CP. Refere-se ao carater 69.

70. Padréo juvenil de pintas na cabecga. #13 Ploeg (1991); Kullander (1997), Graga, Varella &
Vieira (2013).

[0] ausente;

[1] presente (Fig. 17).

Esse padrdo juvenil ja foi discutido em Ploeg (1991), Kullander (1997) e Graca, Varella &
Vieira (2013) e utilizado como carater na andlise filogenética de Ploeg (1991). A transformacgéo
drastica do padrdo de colorido de juvenis para adultos, envolvendo a perda de pintas escuras na
cabega, caracteriza algumas espécies do grupo lugubris (sensu Kullander, 1997). A analise
recupera 0 estado 1 como sinapomorfia no clado 120, formado por essas espécies (Crenicichla

lugubris, C. johanna, C. lenticulata e C. strigata).

71. Dimorfismo sexual: manchas escuras nos machos. #16 Ploeg (1991), Lucena & Kullander
(1992); Kullander & Lucena (2006).

[0] ausente;

[1] presente (Fig. 23).

A presenca de pequenas manchas escuras espalhadas pelos flancos foi discutida por
Lucena & Kullander (1992) como uma caracteristica compartilhada por varias espécies de
Crenicichla distribuidas na bacia do rio Uruguai e rio Parana e nos rios costeiros do leste e
sudeste do Brasil, mostrando diferengas entre alguns padres encontrados. Em espécies do
grupo lacustris (sensu Kullander & Lucena, 2006), pequenas manchas arredondadas estdo
distribuidas irregularmente nos lados do corpo e, em C. jurubi e C. igara do rio Uruguai, essas
pintas escuras sdo numerosas, cobrindo extensivamente todo o corpo. Por outro lado, em
espécies de Crenicichla do rio Iguacu (exceto C. yaha) e em C. empheres, essas pequenas

manchas escuras expressam-se de forma mais irregular, como pequenos riscos escuros, e Sao
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menos conspicuas do que as que existem nas demais espécies com esse tipo de dimorfismo
sexual.

As fémeas de espécies que apresentam esse tipo de dimorfismo possuem coloragcdo do
corpo mais uniforme, com a diminuicdo do numero e conspicuidade das manchas que podem
estar totalmente ausentes e, geralmente, possuem uma mancha ocelada na nadadeira dorsal
quando maduras (carater 74).

Transformacgdes convergentes para 0 estado 1 indicam que esse tipo de dimorfismo sexual
provavelmente apareceu independentemente em diferentes linhagens. Assim, o estado 1
corresponde a autapomorfias em Crenicichla empheres, C. igara e C. jurubi (dentro do
complexo missioneira) e em C. gaucho (no complexo scottii de espécies). O estado 1 também
representa uma sinapomorfia no clado 146, que reune espécies distribuidas no rio Iguagu (com

reversao em C. yaha) e no clado 158, que relne as espécies do complexo lacustris sensu

stricto.

Fig. 23. Cre : i m primeiro plano) e macho (em segundo plano). Espécimes néo-
preservados, mantidos e fotografados em aquario. Refere-se aos caracteres 71, 72, 74 e 75. Foto: Oliver
Lucanus.

72. Distribuicdo das manchas escuras dos machos dimarficos.
[0] espalhadas apenas no flanco;

[1] estendendo-se anteriormente sobre a porcao lateral da cabeca.
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Como j& comentado no carater anterior, podem ser observadas algumas diferengas na
forma e distribuicdo das manchas escuras dos machos dimorficos. Em algumas das espécies, as
manchas escuras estdo espalhadas apenas pelo flanco, sem estender-se anteriormente sobre a
parte latero-posterior da cabeca. Em Crenicichla jurubi, C. igara, C. iguassuensis, C. lacustris
e C. punctata, existem manchas também sobre a série opercular. Pode existir variagdo
intraespecifica, visto que a maior ou menor expressdo das manchas, em relacdo a sua
distribuicdo e grau de pigmentacdo, provavelmente esta associada ao grau de desenvolvimento
das gonadas.

O estado 1 é uma sinapomorfia do clado 159 (dentro do complexo lacustris sensu stricto) e
uma autapomorfia em C. iguassuensis dentre as espécies do rio lguagu apresentando esse tipo
de dimorfismo sexual. Por fim, o estado 1 pode ser otimizado como uma sinapomorfia no clado

143, por caracterizar Crenicichla igara e C. jurubi.

73. Dimorfismo sexual: manchas claras nos machos. #8 Ploeg (1991).

[0] ausente;

[1] machos com varias manchas claras espalhadas pelo flanco, em algumas espécies também na
cabeca (Fig. 15).

Varias especies de Crenicichla do grupo saxatilis (sensu Ploeg, 1991) e C. multispinosa
apresentam um tipo de dimorfismo sexual em que 0os machos apresentam manchas claras pelos
lados do corpo, geralmente espalhadas entre as barras verticais escuras ou restritas a regido
médio lateral do flanco proxima a faixa horizontal escura. A fémea ndo possui essas manchas
claras ou as possuem em menor ndmero e menos evidentes.

Esse tipo de dimorfismo sexual apareceu duas vezes no grupo interno: em Crenicichla
multispinosa, correspondendo a uma autapomorfia da espécie, e em um subgrupo de Saxatilia

(clado 124, com reversdo no clado 127).

74. Dimorfismo sexual: mancha(s) na nadadeira dorsal das fémeas maduras. #9 Ploeg (1991).
[0] ausente;
[1] presente (Figs. 10, 23 e 24).

Fémeas maduras de espécies de Crenicichla previamente alocadas no grupo lacustris
(sensu Pialek et al., 201 — exceto C. vittata, C. jurubi e C. missioneira) examinadas aqui
apresentaram uma ou até trés manchas na nadadeira dorsal, assim como as fémeas maduras de
Crenicichla notophthalmus, C. regani e C. wallacii. N&do havia fémea de Crenicichla igara no

material examinado da espécie.
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A partir dos resultados da analise, o dimorfismo sexual caracterizado pela presenca de
manchas na nadadeira dorsal apareceu independentemente em um subgrupo de Wallaciia
(clado 165, composto por C. notophthalmus, C. regani e C. wallacii) e em Lacustria, sendo
uma sinapomorfia ndo-ambigua neste grupo, com reversdes em Crenicichla missioneira e C.
jurubi. Vale ressaltar que as manchas geralmente estdo presentes em fémeas em estagio de
maturacdo avangado, dessa forma, a auséncia de mancha em fémeas de C. missioneira e C.
jurubi pode também ser devido a falta de fémeas neste estagio reprodutivo no material

examinado, em detrimento de serem reversGes autapomorficas dessas espécies.

Fig. 24. Crenicichla jaguarensis, macho (acima) e fémea (abaixo), do Ribeirdo Trés Bocas, bacia do rio
Tibagi. Fotografados logo apds captura. Refere-se ao carater 75. Foto: José Birindelli.

75. Aspecto da(s) mancha(s) escura(s) na nadadeira dorsal das fémeas dimorficas.
[0] uma ou até trés manchas arredondadas, escuras e oceladas (Figs. 10 e 23);
[1] uma faixa horizontal alongada circundada por uma pigmentacdo clara (Fig. 24);

O dimorfismo sexual da nadadeira dorsal em fémeas maduras (caratater 74) pode
expressar-se como uma ou até trés manchas arredondadas situadas geralmente entre 0s
espinhos XIIl e XVII ou pouco posteriormente (estado 0) ou como uma faixa horizontal que
percorre toda ou quase toda a metade posterior da nadadeira a partir do espinho XIII (estado 1).
Tanto as manchas arredondadas quando a faixa longitudinal sdo circundadas por uma

pigmentacdo clara.
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A expressdo da mancha na nadadeira dorsal de fémeas dimodrficas como uma faixa
horizontal é uma sinapomorfia ndo-ambigua no clado 148, que relne algumas espécies de

Lacustria do rio Iguagu e rio Parana.

76. Dimorfismo sexual: nadadeira dorsal das fémeas com margem escura e, ocasionalmente,
com uma série de pequenas pintas escuras na regido submarginal. #81 Musilova et al. (2009,
modificado).

[0] ausente;

[1] presente (Fig. 25b, Fig. 26 a, c).

Apenas as fémeas maduras de espécies do grupo saxatilis (sensu Ploeg, 1991 — exceto C.
hemera) apresentam nadadeira dorsal com uma margem escura (preta em espécimes
preservados) e uma série de pintas escuras (pretas em espéecimes preservados, vermelhas nos
peixes vivos) na regido submarginal. Essas fémeas maduras geralmente apresentam também o
abdémen com uma coloracdo avermelhada quando vivas. A presenca desse tipo de dimorfismo

sexual € uma sinapomorfia de Saxatilia (clado 125).

Fig. 25. Crenicichla lepidota: a) MZUSP 83584, macho, 71,2 mm CP; b) MZUSP 83584, fémea, 56,7
mm CP. Refere-Se ao carater 76.




78

B .._; - i, 5 3 : 5 RS - = -7 S
Fig. 26. Crenicichla lepidota, exemplares vivos fotogr na natureza, rio D'Agua, Alto rio
Miranda bacia do rio Paraguai, Jardim, Mato Grosso do Sul: a) fémea madura; b) macho; c) fémea
madura com coloracao de stress. Refere-se ao carater 76. Fotos: José Sabino — Natureza em Foco.

77. Pigmentacdo escura nos primeiros espinhos na nadaderia dorsal. #75 Lépez-Fernandez et
al. (2005); #64 Landim (2006).

[0] ausente;

[1] presente.

Os primeiros espinhos da nadadeiras dorsal de Biotoecus opercularis, Apistogramma
taeniata, Mikrogeophagus ramirezi, Acarichthys heckelii e *‘Geophagus’ brasiliensis
apresentam uma pigmentacdo escura (preta) formando um mancha. Essa caracteristica pode ser
otimizada como uma sinapomorfia do clado 107 (com reversdo em Taeniacara candidi) e como

autapomorfias de Mikrogeophagus ramirezi, Acarichthys heckelii e *Geophagus’ brasiliensis.

78 — Mancha alaranjada na regido abdominal lateral em fémeas maduras.
[0] ausente;
[1] presente (Fig. 23).
Fémeas de varias espécies de Crenicichla do grupo reticulata (sensu Ploeg, 1991) e do

grupo lacustris (sensu Pialek et al., 2012) apresentam uma pigmentacdo alaranjada cobrindo a
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regido lateral do abdémen, logo posteriormente a nadadeira peitoral, assim como observado por
Kullander & Lucena (2006). Crenicichla celidochilus e C. vittata sdo monomorficos e possuem
essa pigmentacdo tanto em machos quanto em fémeas adultos (Kullander & Lucena, 2006) e
fémeas de Crenicichla ypo (espécies ndo-incluida) possuem essa pigmentacdo alaranjada ampla
enguanto 0s machos apresentam apenas algumas pequenas manchas nessa regido (Casciotta et
al., 2010). Kullander et al. (2009) sugeriram que esta caracteristica poderia ser uma potencial
sinapomorfia compartilhada por Crenicichla vittata, C. celidochilus e espécies de seus grupos
reticulata e missioneira. A comparacdo deste carater foi feita com base em material vivo
coletado ou com base em fotografias e descricbes publicadas nas quais o colorido em vida das
espécies foi abordado. Dessa forma, a codificacdo ndo pbde ser realizada em alguns taxons por
ndo haver informacdo disponivel.

Transformacdes convergentes para o estado 1 indicam que a pigmentacdo alaranjada na
regido lateral do abdémen surgiu independentemente em diferentes linhagens no grupo interno.
Como as transformacBes sdao ambiguas, a otimizacdo é passivel de interpretacdo, e o estado 1 é
interpretado como sinapomorfias ambiguas de Batrachops (clado 132, com reversdo em C.
cametana) e do clado 138 (que relne todas as espécies de Lacustria exceto Crenicichla sp.

Parand), ocorrendo paralelamente também como uma autapomorfia de Crenicichla vittata.

3.1.4. Miscelanea de morfologia externa

79. Tamanho méaximo do corpo. #88 Chakrabarty (2007, modificado); Steele & Lopez-
Fernandez (2014). Ordenado.

[0] tamanho maximo reduzido (<100 mm de comprimento padréo - CP);

[1] tamanho maximo entre 100 e 305 mm CP;

[2] tamanho maximo entre 330-520 mm CP.

Analisando especialmente os heroines da América Central, Chakrabarty (2007) considerou
mais de 150 mm de comprimento padrdo como um estado apomérfico 0 grupo. Steele &
Lopez-Fernandez (2014), por outro lado, realizaram um estudo bastante abrangente da
distribuicdlo do tamanho méximo do corpo nos ciclideos neotropicais. Embora tenham
encontrado amplitudes Otimas de tamanho dentro de algumas linhagens, foi possivel determinar
apenas dois limiares para diferenciar os tamanhos em Cichlinae como um todo. Trés 6timos de
tamanho foram identificados em Geophagini: “miniatura” com 35 mm, médio-porte com cerca
de 100 mm e grande porte com cerca 250 mm CP, mas apenas um limiar de tamanho de corpo

foi identificado, correlacionado com o morfoespaco trofico, que corresponde aos 100 mm CP.




80

Utiliza-se aqui essa separacdo por se adequar melhor & distribuicdo do tamanho maximo nas
espécies analisadas.

Abaixo de 100 mm de comprimento padrdo estdo as espécies de Geophagini que
apresentam reducdo de tamanho, o0s chamados ‘“geofagineos anbes” (Gymnogeophagus,
Taeniacara, Mikrogeophagus, Dicrossus, Biotoecus e Apistogramma). Essa amplitude de
tamanho também caracteriza Cichlasoma araguaiense e Australoheros fascetus no grupo
externo. Crenicichla prenda, espécies de Crenicichla do grupo wallacii, espécies de
Teleocichla exceto Teleocichla sp. Preta também sdo caracterizadas pelo pequeno tamanho e
foram codificadas com o estado 0.

A maioria das espécies de ciclideos neotropicais é de médio porte (de 100-305 mm de
comprimento padrdo méaximo) e Cichla figura como Unico género com espécies de grande
porte, apresentando mais de 267 mm de comprimento padrdo maximo, chegando normalmente
a 330-520 mm, e alcancando quase 1 metro de comprimento. O grupo lugubris (sensu Ploeg,
1991 e Kullander, 1997) é formado por espécies relativamente grandes, sendo que o tamanho
havia sido previamente utilizado como uma das caracteristicas distintivas dessas espécies (e.g.
Kullander, 1997). A amplitude de comprimento padrdo méaximo dessas espécies (200-300 mm
CP) sobrepde-se a0 de varias outras espécies de diferentes grupos e, por isso, considerou-se
aqui todas essas espécies como de medio porte (estado 1). No entanto, a partir da observagédo
preliminar de elementos de dimorfismo sexual nas diferentes espécies, a maioria do grupo
acutirostris-lugubris parece chegar a maturidade sexual com um tamanho maior (por volta de
150-200 mm CP) do que as demais espécies que chegam ao mesmo comprimento maximo (ao
redor de 90-100 mm CP). Estudo futuros mais focados na correlagdo entre tamanho maximo do
corpo e maturacdo sexual talvez tragam mais informacfes para uma codificacdo mais acurada
do carater.

O tamanho maximo em torno de 100 e 305 mm CP (estado 1) é considerado plesiomorfico
pela andlise. No grupo externo, a reducdo do tamanho do corpo (transicdo 1>0) pode ser
otimizada como sinapomorfia ambigua no clado 94 (Geophagini + Cichlasomatini), com
reversdes convergentes em Acaronia nassa e no clado 99 (com nova redugcéo de tamanho em
Gymnogeophagus ramirezi). No grupo interno, redugfes independentes no tamanho do corpo
resutam em sinapomorfias ndo-ambiguas em Wallaciia (clado 164) e um subgrupo de
Teleocichla (clado 170, que relne todas as espécies exceto Teleocichla sp. Preta), e como
autapomorfia em Crenicichla prenda. O aumento do tamanho do corpo (transicdo 1>2) de

Cichla pinima é uma autapomorfia na espécie.
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80. Arranjo das maxilas. #27 Kullander (1988, em parte); #24 Ploeg (1991).

[0] maxilas isognatas ou maxila inferior ligeiramente prognata (Figs. 14, 22, 28, 29b, 30, 22);
[1] maxila inferior distintamente prognata (Figs. 13, 16, 17, 21, 23, 24, 25, 29a);

[2] maxila superior projetando-se a frente da maxila inferior (Figs. 18, 19, 20b, 31)..

Apesar do carater ter sido utilizado em um contexto cladistico de Cichlidae apenas por
Ploeg (1991), ele é amplamente utilizado em trabalhos de taxonomia de Crenicichla e
Teleocichla, tanto em descricdes de espécies quanto em chaves de identificacdo (e.g. Lucena &
Kullander, 1992; Casciotta, Almiron & GoOmez, 2006). Kullander (1988) indicou a maxila
superior projetando-se a frente da maxila inferior como uma caracteristica diagnostica de
Teleocichla em relagdo a Crenicichla. Esse autor também fez uma associacdo do arranjo das
maxilas com a forma do focinho e posicdo da boca nas espécies de Crenicichla e Teleocichla.
Observa-se, no entanto, que existe variacdo em relacdo ao carater também dentro de
Crenicichla, que apresenta os trés estados acima propostos.

Taxons com maxilas isognatas ou maxila inferior ligeiramente prognata (estado 0)
geralmente apresentam um focinho relativamente comprido e boca em posicdo terminal. Por
outro lado, os taxons com maxila inferior distintamente prognata apresentam boca terminal ou
ligeiramente superior, com uma abertura bucal mais ampla do que no estado 1, mas o focinho
pode ser longo (e.g. Crenicichla macrophthalma) ou curto (e.g. C. reticulata). Em taxons com
a maxila superior a frente da inferior o focinho é relativamente longo mas a boca é subterminal
e relativamente mais curta que nos taxons codificados com O e 1.

A maxila inferior distintamente prognata (estado 1) € definida como plesiomorfica dentre
as duas possibilidades provenientes da analise (estados 1 e 2) e o estado 2 é otimizado como
uma autapomorfia em Retroculus xinguensis. Ainda no grupo externo, uma transformacdo 1>0
resulta em sinapomorfia ndo-ambigua no clado 91 (Chaetobranchus flavescens, Cichlasomatini
e Geophagini), com uma reversdo em Acaronia nassa e transformacfes convergentes para o
estado 2 nos clados 103 e 105 e em Cichlasoma araguaiense e Satanoperca lilith. No grupo
interno, transformacdes para O resultam em sinapomorfias em um subgrupo de Wallaciia
(clado 163) e em trés subgrupos de Lacustria: clado 140 (complexo missioneira exceto C.
celidochilus, com reversdes em C. missioneira e C. igara), clado 156 (com uma transicdo 0>2
em C. jupiaensis) e clado 152 (com transformacdo 0>2 no clado 155). Além disso, o estado 0 é
uma autapomorfia em C. cyclostoma dentro de Batrachops. Por fim, uma transformagdo 1>2

resulta em uma sinapomorfia ndo-ambigua em Teleocichla (clado 171).
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81. Arranjo dos labios. Kullander (1983); Stiassny (1987); #62 Kullander (1998); #50 LOpez-
Ferndndez et al. (2005a); #78 Landim (2006); #62 Graca (2008).
[0] africano (Kullander, 1986: fig. 12a);
[1] americano (Kullander, 1986: fig. 12b).

O carater ja foi amplamente utilizado e discutido em trabalhos anteriores, principalmente
por Kullander (1986, 1998) e Stiassny (1987, 1991). O arranjo americano dos labios é
sinapomorfia do clado 92, que relne todos os ciclideos neotropicais analisados exceto

Retroculus xinguense, Cichla pinima e Astronotus ocellatus.

82. Dobra de pele do labio superior.
[0] continua;
[1] descontinua, separada por um frénulo de pele na sinfise.

O labio superior de quase todas as espécies de Crenicichla apresenta um espessamento
cutaneo préximo a sinfise que resulta na descontinuidade na dobra de cada lado do labio. Essa
descontinuide também caracteriza Varias espécies de Geophagini e Cichla pinima,
Australoheros minuano e Cichlasoma araguaiense no grupo externo.

A presenca desse frénulo resultou mediante a andlise realizada como uma autapomorfia de
Cichla pinima, sinapomorfia no clado 95 (Cichlasoma araguaiense e Australoheros minuano) e
em um subgrupo de Geophagini (clado 101) do grupo externo. Essa caracteristica também é
uma sinapomorfia ndo-ambigua no clado Crenicichla-Teleocichla (clado 109), com uma

reversao no clado 135 (C. reticulata e C. semifasciata).

83. Expansdo ventral da pele no labio inferior. #71 Chakrabarty (2007).

[0] pouco desenvolvida;

[1] bem desenvolvida, aproximadamente com a mesma altura da dobra da pele na porcdo dorsal
do labio (Chakrabarty, 2007: fig. 32; Kullander, 1988: fig. 3).

Em todas as espécies de Crenicichla e Teleocichla ha uma expansdo ventral da pele do labio
inferior que é aproximadamente da mesma altura que a dobra do labio. No grupo externo o
labio inferior é formado totalmente pela dobra da pele, sem extensdo ventral, ou apresenta uma
expansdo ventral curta apenas na parte posterior do labio, mais proxima da articulacdo do
dentdrio com a pré-maxila e maxila, mas sem estender-se anteriormente até a ponta do labio.

O estado 1 é uma sinapomorfia no clado Crenicichla-Teleocichla (clado 109),
caracterizando paralelamente também Acaronia nassa e Biotoecus opercularis no grupo

externo.
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84. Extremidade posterior do maxilar. #32 Ploeg (1991); #72 Chakrabarty (2007, modificado).
Ordenado.

[0] ndo alcancando a linha vertical que passa pela margem anterior da orbita (Fig. 19);

[1] alcancando até a linha vertical que passa pela margem anterior da érbita (Figs. 12c, d, 13,
21, 22);

[2] ultrapassando a linha vertical que passa pela margem anterior da Orbita, ndo alcancando a
linha vertical que passa pela metade do diametro da érbita (Figs. 12b, 16);

[3] ultrapassando a linha vertical que passa pela margem anterior da ¢rbita, alcancando a linha
que passa pela metade do diametro da Orbita (Fig. 12a).

Regan (1913) utilizou esse carater diversas vezes na chave que elaborou sobre
identificacdo das espécies de Crenicichla. Ploeg (1991) também incluiu o carater (#32) na
andlise filogenética de Crenicichla e considerou as maxilas curtas ndo se estendendo até a
margem anterior da Orbita como um estado apomorfico, caracterizando algumas espécies de
Crenicichla. Chakrabarty (2007) também utilizou este carater no contexto dos heroines
mesoamericanos e correlacionou o tamanho da boca pequena com as maxilas ndo se
estendendo até a vertical que passa pela margem anterior da Orbita. Para ndo haver confusdo
com o termo “maxilas”, que em portugués pode abranger o conjunto dos 0ssos dentario,
angulo-articular e retroarticular na maxila inferior e 0s 0ssos pré-maxilar e maxilar na maxila
superior, utiliza-se aqui como ponto de referéncia para comparacdo a extremidade posterior do
0sso maxilar que limita posteriormente a margem superior da boca.

Analisando a variacdo encontrada principalmente no grupo interno, é possivel detalhar um
pouco mais o cardter, mesmo notando que existe uma variagdo morfoclinal com estados
intermediarios entre os estados extremos do carater, sendo necessaria, portanto, a ordenacao
dos estados. Alm do tamanho da boca, o carater parece estar associado também com a forma
do lacrimal (ver cardter 95). A extremidade posterior do maxilar na maioria das espécies de
Crenicichla, estende-se até a vertical que passa pela margem anterior da orbita (estado 1),
assim como em Chaetobranchus flavescens, Cichlasoma araguaiense, Dicrossus filamentosus
e Biotoecus opercularis no grupo externo. Em espécies de Teleocichla e em algumas do grupo
wallacii (sensu Kullander, 1990a), assim como em varios geofagines, a boca € pequena e o
maxilar ndo se estende até a margem anterior da Orbita (estado 0). O maxilar de Crenicichla
acutirostris chega perto mas ndo alcanca a margem anterior da Orbita. Por fim, os estados 2 e 3
geralmente caracterizam espécies com a boca ampla e com o lacrimal estreito, resultando numa

posicdo ainda mais posterior da margem superior da boca, ultrapassando a vertical que passa
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pela margem anterior da Orbita (estado 2) ou, em algumas espécies alcangando até a vertical
que passa pelo meio da érbita (estado 3).

O estado 1 é interpretado como plesiomorfico, levando em conta a polarizagdo realizada
em trabalhos anteriores, embora exista a possibilidade de os estados 0 e 2 também o serem a
partir dos resultados da analise cladistica. TransformacGes para o estado O no grupo externo
resultam em autapomorfias em Retroculus xinguensis e Australoheros minuano, e pode ser
otimizado como sinapomorfia ambigua em um subgrupo de Geophagini (clado 101, com uma
reversdo em Dicrossus filamentosus). No grupo interno, transformacdes ambiguas 1>0 podem
ser otimizadas como sinapomorfias em Teleocichla (com reversdo em T. gephyrograma) e no
clado 163 (com reversao em C. heckeli) e autapomorfias em Crenicichla acutirostris e C.
cyclostoma. TransformacGes convergentes 1>2 ocorrem em Astronotus ocellatus, Acaronia
nassa e no clado 106 no grupo externo. No grupo interno, o estado 2 € uma sinapomorfia nao-
ambigua do complexo scottii dentro de Lacustria (clado 160) e de Saxatilia (clado 125, com
uma transicdo 2>3 no clado 129), e pode ser otimizado como sinapomorfia ambigua no clado
131 (espécies de Batrachops exceto C. cyclostoma). Uma transformacdo 1>3 ocorre em Cichla

pinima e corresponde a uma autapomorfia na espécie.

85. Posicdo relativa da narina em relacdo ao focinho pds-labial. #31 Ploeg (1991).

[0] narina deslocada da margem do focinho poés-labial, mais proxima da margem anterior da
Orbita do que da ponta do focinho pés-labial ou aproximadamente no meio do caminho (Fig. 27
a);

[1] narina muito proxima ou na borda do focinho pds-labial (Fig. 27b);

Em Crenicichla lugubris, C. johanna, C. lenticulata, C. strigata, C. reticulata e C.
semifasciata, a narina esta situada muito proxima, quase na borda anterior do focinho pdés-labial
(estado 1). Nessas espécies, geralmente existe uma variacdo ontogenética do carater. Individuos
juvenis podem apresentar o focinho proporcionalmente um pouco mais longo que os adultos, as
narinas distanciadas da margem pds-labial, aproximando-se da condicdo expressa no estado O.
Por conta disso, a comparagdo é realizada apenas entre exemplares adultos.

A transformacdo do estado O para 1, que resulta na posicdo das narinas mais proximas da
margem do focinho, ocorre independentemente no clado 135 (Crenicichla reticulata e C.

semifasciata) e no clado 120 (C. lugubris, C. johanna, C. lenticulata e C. strigata).
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Fig. 27. Desenho esquematico da posicdo das narinas em relacdo a drbita e o focinho pos-labial (carater
85). a) Crenicichla haroldoi, MZUEL 1878, 86,9 mm CP; b) Crenicichla reticulata, MZUSP ndo-
catalogado, 122,1 mm CP.

86. Labios hipertrofiados com lobos medianos superior e inferior.
[0] ausentes;
[1] presentes (Figs. 28-32).

A hipertrofia dos labios em ciclideos ja foi estudada com mais detalhes por alguns autores,
principalmente nas espécies dos lagos da Africa e da America Central (e.g. Barel et al., 1977;
Elmer et al., 2010; Colombo et al., 2013), mas também em ciclideos de rios africanos e
algumas espécies reofilicas sulamericanas da tribo Cichlasomatini e Geophagini (sensu LO6pez-
Fernandez et al., 2010). Lucena & Kullander (1992), por sua vez, descreveram Crenicichla
tendybaguassu, primeira espécie conhecida de Crenicichla com labios hipertrofiados.

Em Cichlidae, a hipertrofia dos labios ja foi previamente tratada tanto como um carater
espécie-especifico (e.g. Lucena & Kaullander, 1992) quanto como uma variacdo intraespecifica
(e.g. Meyer, 1990). Lucena & Kullander (1992) consideraram a hipertrofia labial como um dos
caracteres diagnosticos de Crenicichla tendybaguassu (Fig. 28). Varella (2011), em sua
dissertacdo de mestrado (ndo-publicada), estudou trés formas de Crenicichla com labios
hipertrofiados do rio Iguacu, bacia do rio Parand. Com base em caracteres morfoldgicos
principalmente externos, essas trés formas foram classificadas como variacBes de trés espécies
com labios normais, duas delas descritas (Crenicichla iguassuensis e C. tesay) e uma espécie
até aquele momento nova (descrita como Crenicichla sp. lIguagu). A partir de um estudo
filogenético simultineo baseado em dados moleculares, Pialek et al. (2012) concordaram com a
classificagdo de Varella (2011), pelo menos em relagdo a existéncia de varios tdxons terminais
de Crenicichla do rio Iguacu apresentando labios hipertrofiados. No entanto, mais
recentemente Pialek et al. (2015) descreveram duas novas espécies (Crenicichla tapii e C. tuca)
que parecem corresponder as formas com labios tipicos e labios entumescidos da espécie nova

anteriormente caracterizada por Varella (2011) como Crenicichla sp. lguagu, mas ndo trataram
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do status taxondmico dos demais taxons indicados com os labios hipertrofiados por Varella
(2011) e por eles mesmos (Pidlek et al., 2012). Para fins de comparagdo, os morfotipos com
labios tipicos (Crenicichla iguassuensis [Fig. 29a], C. tesay [Fig. 30a] e Crenicichla tapii [Fig.
31a]) e com labios entumescidos (Crenicichla aff. iguassuensis BIG LIPS [Fig. 29b],
Crenicichla aff. tesay BIG LIPS [Fig. 30b] e Crenicichla tuca [Fig. 31b]) foram desmembrados
em taxons terminais distintos para estudar a evolugdo do carater.

A hipertrofia dos labios em espécies de Crenicichla resulta na formacdo de lobos medianos
dorsal e ventral similares aos de Lobochilotes labiatus do lago Tanganica e Amphilophus cf.
citrinellus do lago Nicaragua, diferente da turgescéncia labial de e.g. Gymnogeophagus
labiatus [Geophagini] que ndo formam lobos medianos. Os labios modificados aparentemente
ndo tem relagdo com sexo, uma vez que foram encontrados tanto em machos como em fémeas
e existe uma gradacdo entre labios tipicos e labios hipertrofiados dentro do material estudado
(Fig. 32).

A partir da analise cladistica realizada, as transformacGes que resultaram na presenca de
labios  hipertrofiados  ocorreram  independentemente  em  Crenicichla  tendybaguassu,

Crenicichla aff. iguassuensis BIG LIPS, Crenicichla aff. tesay BIG LIPS e Crenicichla tuca.

Fig. 28. Crenicichlatendybaguassu, espécime ndo-preservado da bacia do rio Uruguai, fotografado em
vida. Foto: Oliver Lucanus.
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Fig. 29. a) Crenicichlaiguassuensis, NUP 6710, 97.6 mmSL,; b) Crenicichla aff. iguasuensis BIG LIPS,
MHNCI 7057, 96.7 mmSL.: bacia do rio Iguagu.
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Fig. 30. a) Crenicichlatesay NUP 3751, 100.8 mm CP; b) Crenicichlaaff. tesay BIGLIPS, MHNCI
7729, 97.5 mm CP:bacia do rio Iguacu.
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Fig. 31. a) Crenicichla tapii, NUP 1795C, 101.5 mm CP; b) Crenicichla tuca BIG LIPS, MHNCI10378,
133.2 mm CP.

Fig. 32. Gradagdo do intumescimento dos labios em Crenicichla aff. iguassuensis BIG LIPS, vistas
lateral, dorsal e ventral: a) labios pouco intumescidos, NUP 2439, 81,4 mm CP; b) grau intermediario
de intumescimento, MHNCI 7057, 96,7 mm CP; c) labios muito intumescidos, MHNCI 7099B, 1424
mm CP. Escala 10 mm.
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87. Olhos, em vista ventral.
[0] ndo-visiveis;
[1] visiveis.

Os olhos na maioria das espécies de Crenicichla, assim como em Retroculus xinguensis,
Cichla pinima e alguns geofagines no grupo externo, ndo sdo visiveis em vista ventral,
provavelmente devido a posicdo supralateral dos olhos na cabeca. No entanto, em Crenicichla
macrophthalma e nas espécies de Crenicichla previamente alocadas nos grupos wallacii (sensu
Kullander, 1990a) e saxatilis (sensu Ploeg, 1991), os olhos sdo visiveis ventralmente, assim
como no restante dos taxons do grupo externo.

Um transformacdo 0>1 ocorre no clado 90, que relne os ciclideos neotropicais exceto
Retroculus xinguensis e Cichla pinima, com reverséo em um subgrupo de Geophagini (clado
99) e no clado 113, que reune todos os taxons do grupo interno exceto aquelas do clado 108 (C.
macrophthalma + Wallaciia). Dentro do clado 113, uma transformagdo 0>1 ocorre em
Saxatilia (clado 125).

88. Tamanho relativo dos olhos, proporcdo entre didmetro orbital e comprimento padrdo (em
porcentagem).

[0] grandes (8,1-13%)

[1] pequenos (4,9-7,5%).

Enquanto a grande maioria dos ciclideos apresenta alometria negativa na relacdo diametro
do olho/comprimento padrdo, em Crenicichla macrophthalma os olhos sdo comparativamente
grandes tanto em juvenis quanto nos adultos com tamanho préximo ao maximo da espécie. As
espécies de Crenicichla do grupo wallacii (sensu Kullander, 1990a), que alcangam apenas um
pequeno tamanho (comparavel com o de juvenis de C. macrophthalma), apresentam olhos
proporcionalmente tdo grandes quanto em C. macrophthalma. Talvez o olho grande de C.
macrophthalma seja um resultado da auséncia de alometria negativa no desenvolvimento
ontogenético do olho em relagdo ao resto do corpo.

Na avaliagdo deste carater, para diminuir o efeito da alometria sobre a variagéo
intraespecifica do tamanho do olho, comparou-se apenas os maiores exemplares disponiveis de
cada taxon, buscando contemplar os peixes que alcancem ou se aproximem do comprimento
maximo. Por conta de o carater apresentar alometria, considera-se mais apropriado relativizar o
diametro do olho em relagdo ao comprimento padrdo em vez do comprimento da cabeca, uma

vez que o comprimento padrdo € a Unica medida que reflete diretamente o tamanho do corpo (o
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comprimento total ndo é utilizado pois varios exemplares apresentam nadadeira caudal torcida
ou destruida).

Uma transformacéo para o estado O, resultando em olhos relativamente grandes, ocorre no
clado 90, que relne os ciclideos neotropicais exceto Retroculus xinguensis e Cichla pinima,
com uma reversdo no clado 113, que reune as espécies do grupo interno exceto o clado 108

(Crencichla macrophthalma + Wallaciia).

89. Distancia entre a margem ventral da érbita e a margem ventral da cabeca (V), em relagéo a
distancia entre a margem ventral da Orbita e a margem dorsal da cabeca (D). N&o ordenado.

[0] V muito maior do que D (V/D mais que 1,52 [Fig. 33a]);

[1] V maior ou similar a D (V/D entre 1,50 e 0,83 [Fig. 33b]);

[2] V menor que D (V/D entre 0,72 e 0,48 [Fig. 33c]).

As medidas para a comparacdo do carater foram feitas como na Fig. 33. A distancia relativa
entre as porcdes dorsal e ventral da cabeca, com limite na margem ventral da Orbita, foi
escolhida para relativizar a posicdo dorsal dos olhos na cabega.

A grande maioria das especies analisadas possuem os olhos posicionados parcialmente ou
totalmente na parte dorsal da cabeca. Nessas espécies, a distancia entre a margem ventral da
cabeca e a margem ventral da Obita € pouco maior ou aproximadamente igual a distancia entre
a margem ventral da Orbita e a margem dorsal da cabeca (estado 1). Algumas espécies de
Crenicichla, assim como Retroculus xinguensis e Cichla pinima no grupo externo, possuem o0s
olhos situados muito dorsalmente na cabeca. Consequentemente, a distancia entre a margem
ventral da Orbita e a margem ventral da cabeca é muito maior do que a distancia entre a
margem ventral da Orbita e a margem dorsal da cabeca (estado 0). Em Crenicichla
macrophthalma e nas espécies do grupo wallacii (sensu Kullander, 1990a), os olhos sdo
grandes e a margem inferior da Orbita situa-se mais ventralmente na cabeca. Dessa forma, a
distdncia entre a margem ventral da Orbita e a margem ventral da cabeca é distintamente menor
do que a distancia entre a margem inferior da 6rbita e a margem dorsal da cabeca (estado 2).
Esta condicdo também caracteriza algumas das espécies de geofagines-andes analisados no
grupo externo.

Uma transformacdo para o estado 1 resulta em uma sinapomorfia ndo-ambigua em todos 0s
ciclideos analisados exceto Retroculus xinguensis e Cichla pinima (clado 90). Dentro desse
clado, no grupo externo, transformacBes ambiguas 1>2 foram otimizadas como uma
sinapomorfia  ambigua no clado 107 (Biotoecus opercularis, Taeniacara candidi e

Apistogramma taeniata) e autapomorfias em Dicrossus filamentosus e Mikrogeophagus
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ramirezi. No grupo interno, o estado 1 é uma sinapomorfia ndo-ambigua no clado 108, que
redne Crenicichla macrophthalma e espécies de Wallacia. Por fim, reversdes para o estado O
(1>0) ocorrem independentemente em Crenicichla jegui, C. cyclostoma, C. missioneira, C.

tendybaguassu, C. jaguarensis e Crenicichla sp. Parana, e correspondem a autapomorfias

nessas especies.

Fig. 33. Vista aproximadamente lateral da cabeca de (a) Crenicichla jegui, espécime nao-preservado do
rio Tocantins, ca. 200 mm CP, b) Crenicichla haroldoi, MZUEL 1878, 86,9 mm, e (c) Crenicichla
macrophthalma, MZUSP 57731, 163,0 mm CP. Medidas da distancia entre a margem ventral da érbita
e a margem ventral da cabeca (V) foram feitas conforme a marcagdo em verde e a (V) e distancia entre
a margem ventral da orbita e a margem dorsal da cabeca (D) conforme marcacdo em azul. Referente ao
carater 89. Foto de C. jegui: Oliver Lucanus.

3.1.5. Sistema da linha latero-sensorial cefélica

90. NUmero de aberturas dos canais latero-sensoriais no pré-opérculo. Kullander (1986);
Stiassny (1987); #17 Stiassny (1991); #47 Kullander (1998); #55 LoOpez-Fernandez et al.
(2005a); #159 Landim (2006); #47 Graca (2008).

[0] 7 (Kullander, 1986: fig. 13Q)

[1] 6 (Kullander, 1986: fig. 13h).

A presenca de sete aberturas no pré-opérculo caracteriza apenas Retroculus xinguensis,
Cichla pinima, Astronotus ocellatus e Chaetobranchus flavescens dentre todos os taxons
analisados e constituem o estado plesiomorfico em Cichlidae. A reducdo do nldmero de
aberturas para 6 é otimizada como uma sinapomorfia no clado 92, que relne os ciclideos
neotropicais, exceto R. xinguensis, C. pinima e A. ocellatus, com uma reversdo em

Chaetobranchus flavescens.

91. NUmero de aberturas dos canais latero-sensoriais no dentario. Kullander (1986); Kullander
(1990c), #15 Casciotta & Arratia (1993b); #45 Kullander (1998); #56 LoOpez-Fernandez et al.
(2005a); #136 Landim (2006); #10 Chakrabarty (2007); #45 Graca (2008).

[0] 5 ou 4: quarta abertura da série presente (Kullander, 1986: fig. 13l)

[1] 4 ou 3: quarta abertura da série ausente (Kullander, 1986: fig. 13J)
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As aberturas dos canais latero-sensoriais no dentario sdo contadas antero-posteriormente,
assim como em Kullander (1998). O nimero de aberturas no dentario pode ser afetado pela
perda da segunda e/ou quarta aberturas (ver carater 92). A perda da quarta abertura do dentério
¢ uma sinapomorfia no clado 93 (Acaronia nassa, Cichlasoma araguaiense e Australoheros

minuano).

92. Segunda abertura dos canais latero-sensoriais no dentario. Kullander (1990c), #46
Kullander (1998).
[0] presente;
[1] ausente.

A segunda abertura estd ausente apenas em Crenicara puntulatum, Dicrossus filamentosus
e Taeniacara candidi, sendo recuperada como sinapomorfia em um grupo formado pelas duas
primeiras (clado 105), assim como em Kullander, 1998, e ocorrendo independentemente como

autapomorfia em Taeniacara candidi.

93. Aberturas e poros superficiais dos canais latero-sensoriais na cabeca.
[0] abertura ampla do canal, mas contato com exterior feito por miltiplos pequenos poros;
[1] abertura curta, com um a 3 poros em contato com o exterior.

As aberturas dos canais latero-sensoriais na cabeca de Retroculus xinguensis, Cichla
pinima e Astronotus ocellatus sdo amplas e geralmente comunicam-se com o exterior por meio
de pequenos poros, consequéncia de subdivisdes superficiais (cutaneas) das aberturas do canal
(estado 0). O restante dos ciclideos possuem a abertura do canal relativamente curta,
comunicando-se com o exterior por meio de um Unico poro ou até trés poros superficiais
(estado 1). Acaronia nassa possui canais e aberturas com didmetro relativamente maior do que
em outros taxons codificados com o estado 1, mas essas aberturas também comunicam-se com
0 exterior por meio de um poro superficial Unico igualmente amplo. A abertura curta do canal

com um a trés poros fazendo o contato com o exterior é uma sinapomorfia do clado 92.

94. Numero de ossos lacrimais. Stiassny (1991); #39 Kullander (1998); #117 and #119 Ldpez-
Fernandez et al. (2005a); #39 Graca (2008).

[0] dois lacrimais separados, compazrtihando um poro; primeiro lacrimal com 3 ou 4 poros
(Stiassny, 1991, fig. 1.13b; Lopez-Fernandez et al., 2005a: fig.11A);

[1] um lacrimal, com 4 ou 5 poros (Fig. 34; Stiassny, 1991: fig. 1.13a, c, d; Lopez-Fernandez et
al., 2005a: fig.11B, C, D).
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[2] um lacrimal, com 3 poros.

Dois 0ssos lacrimais caracterizam apenas Cichla pinima, Retroculus xinguensis e Astronotus
ocellatus. Um lacrimal, com 4 ou 5 poros, caracteriza 0os demais ciclideos analisados exceto
Biotoecus opercularis, que apresenta uma reducdo de quatro para trés poros no lacrimal. A
reducdo em B. opercularis, perdendo o poro do canal posterior do lacrimal que seria continuo
aos canais dos infraorbitais posteriores € um reflexo da reducdo extrema do sistema latero-
sensorial infraorbital nesta espécie, que ndo possui infraorbitais pos-lacrimais.

O estado 1 representa uma sinapomorfia ndo—ambigua no clado que reune os ciclideos
neotropicais exceto Retroculus xinguensis, Cichla pinima e Astronotus ocellatus. Esse
resultado corrobora em parte os resultados de Kullander (1998: 491), que também obteve a co-
ossificacdo dos dois lacrimais em apenas um (transicdo 0>1) como uma sinapomorfia em um
clado formado pela maioria dos ciclideos neotropicais. No entanto, essa transicdo teria ocorrido
paralelamente em Crenicichla, que ndo faz parte de tal clado. A partir da presente andlise, a co-
ossificacdo das duas placas teria ocorrido apenas uma vez e o grupo interno compartilharia este
estado com os demais ciclideos do clado 92. O estado 2, € recuperado através da analise como

autapomorfia em Biotoecus opercularis.

95. Forma do primeiro lacrimal. Kullander (1986); #40 Kullander (1998); #180 Landim (2006);
#40 Graca (2008); #54 Musilova et al. (2009).
[0] aproximadamente quadrado, tdo alto quanto longo (Fig. 34c; Kullander, 1986: fig. 13 a, d);
[1] mais alto do que longo (Kullander, 1986: fig. 13e);
[2] pouco mais longo do que alto (Fig. 34 a, d, e, f);
[3] muito mais longo do que alto, lacrimal muito estreito (Fig. 34b; Kullander, 1986: fig. 13 c).
A forma do lacrimal parece fazer parte de uma série de modificagdes associadas ao
alongamento/encurtamento do focinho (ver caracteres 166-168). Apesar da codificacdo do
carater ter sido inspirada naquela proposta por Cichocki (1976) e seguida por Kullander (1998),
um estado a mais foi adicionado a partir da interpretacdo da variacdo encontrada no grupo
interno. O lacrimal na maioria das espécies de Crenicichla é pouco mais longo do que alto
(estado 2), assim como o de Astronotus ocellatus, Cichlasoma araguaiense e Australoheros
minuano. Espécies do grupo missioneira (sensu Lucena & Kullander, 1992), Cichla pinima e
Crenicara punctulatum, por outro lado, sdo caracterizadas por possuirem o lacrimal
aproximadamente quadrado (estado 0). Algumas espécies de Crenicichla, que tém o focinho
curto e maxilas estendendo-se mais posteriormente na cabega, possuem o lacrimal muito

estreito (estado 3), assim como Acaronia nassa, Dicrossus filamentosus, Biotoecus opercularis,
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Apistogramma taeniata e Taeniacara candidi no grupo externo. O estado 1, por fim, esta
restrito a algumas espécies de Geophagini que possuem o focinho alongado e a Retroculus
xinguensis.

O lacrimal aproximadamente quadrado (estado 0) é invterpretado aqui como o estado
plesiomorfico, levando em considerando as observacGes de Cichocki (1976) e Kullander
(1998), ja que a raiz resultou da andlise como ambigua, assim como algumas das
transformacGes do carater. Uma transformacdo para o estado 1 resulta em uma autapomorfia
em Retroculus xinguensis, logo na base do cladograma e uma transicdo 0>2 é otimizada no
clado 90. Dentro desse clado, reversbes convergentes para o0 estado O resultam em
autapomorfias em Chaetobranchus flavescens e Crenicara punctulatum e em uma
autapomorfia no complexo missioneira de espécies dentro de Lacustria (clado 136).
Transformacdes 2>3 no grupo interno correspondem a sinapomorfias ndo-ambiguas em
Saxatilia (clado 125) e em um subgrupo de Batrachops (clado 134) e uma autapomorfia em
Crenicichla wallacii. Outras transformacfes 2>3, ainda dentro do clado 90 no contexto do
grupo externo, sdo otimizadas como sinapomorfias nos clados 107 e 105 (com uma transicdo
2>0 em Crenicara puntulatum) e autapomorfia em Acaronia nassa. Uma transformacéo 2>1 é

otimizada no clado 99, resultando em uma sinapomorfia em um subgrupo de Gephagini.

96. Numero de canais infraorbitais ossificados em série completa do lacrimal ao esfenotico.
#20 Kullander (1988, em parte); #41 Kullander (1998); #41 Graca (2008); #55 Musilova et al.
(2009);

[0] cinco (Fig. 34a—c; Kullander, 1986: fig. 133, c);

[1] quatro (Fig. 34d—e; Kullander, 1986: fig. 13b, d);

[2] trés (Kullander, 1986: fig. 13e);

[3] dois, elementos posteriores ausentes (Kullander, 1986: fig. 13f).

[4] apenas um elemento ossificado;

[5] nenhum infraorbital pés-lacrimal ossificado.

O carater refere-se ao nimero de canais ossificados infraorbitais pos-lacrimais, que pode
variar como resultado de fusbes e perdas. A grande maioria das espécies de Crenicichla
apresentam cinco canais ossificados (estado 0, plesiomorfico). No grupo externo, a redugdo
para quatro canais ossificados (transformacdo 0>1) ocorre independentemente em Astronotus
ocellatus e no clado 91. No grupo interno, essa reducdo resulta em uma sinapomorfia ndo-
ambigua em Hemeraia e Teleocichla, ocorrendo paralelamente também como autapomorfias

em Crenicichla igara e C. jupiaensis.
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Dentro do clado 91, transformacdes convergentes do estado 1>2 (uma redugdo de quatro
para trés canais ossificados por conta da perda ou fusdo de um infraorbital mais posterior)
resultam em uma sinapomorfia no clado 105 e em autapomorfias em Biotodoma wravrini e
Satanoperca lilith. Uma reducdo drastica de quatro para apenas dois canais situados mais
proximos ao lacrimal, ocorre no clado 107 e, dentro deste clado, a série infraorbital pds-
lacrimal fica restrita a apenas um canal ossificado (estado 4) em Taeniacara candidi, e a

auséncia de canais (estado 5) caracteriza Biotoecus opercularis.

lacrimal 100 (1] 100[1]
1+2

94 [1], 952

infraorbitais 3a 7 —
96 [0], 97 [0], 98 [0]. 99 [0]

S

101 [0] 10271

102111 10170] mnlu\_’g_
7=

100 [1]—
94 (1], 950 ’
94 1], 95[2]
|

96 (0], 97 [0], 98 [0]
99 1]

96 (0], 97 [0]. 98 [0],99|0]

1 mm

a

96 (11,9721
us |_l|] .

99 1]

C 1 mm

102 1]

1021
100[1] M o1y

94 [1],95[2] 94 1], 952

96 (1], 98 [0]

96 1], 9% 0]
99 [0] 99[0]

f 1021

2 101 [0] o7 2]

Tmm

102 (1]

101 [3]

Fig. 34. Série de ossos infraorbitais em vista lateral esquerda: a) Crenicichla macrophthalma, MZUSP
105713, 117,0 mm CP, b) Crenicichla saxatilis MZUSP 101130, 1028 mm CP, c) Crenicichla
missioneira, MCP 18926, 1299 mm CP; Crenicichla jupiaensis, MZUSP 16048, 62,0 mm CP; e)
Teleocichlasp. Preta, NRM 65527, 63,3 mm CP; f) Crenicichla chicha, MZUSP 93683, 70.2 mm CP.
Setas referem-se aos estados dos caracteres 94 a 102.
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97. Co-ossificacdo terminal dos canais infraorbitais pos-lacrimais. #20 Kullander (1988, em
parte); #42 Kullander (1998); #42 Graca (2008); #56 Musilova et al. (2009); Varella et al.
(2012).

[0] segundo (4) e terceiro (5) canais infraorbitais separados (Fig. 34a—c; Kullander, 1986:
fig.13a-c);

[1] segundo fundido com o terceiro (4+5), com um poro mediano (Fig. 34e, f; Kullander, 1986:
fig. 13d-f);

[2] homologia indeterminada: fusdo ou perda de um dos canais infraorbitais pds lacrimais mais
anteriores, sem poro mediano em nenhum dos canais (Fig. 34d; Kullander & Nijssen, 1989: fig.
103).

Os 0ssos infraorbitais sdo numerados conforme Ldpez-Fernandez et al. (2005a: fig.11),
diferente da forma como eles foram numerados em Kullander (1990b: fig.2) e Varella et al.
(2012: fig. 2). Os lacrimais, quando separados, sdo numerados como infraorbitais 1 e 2.
Quando ha apenas um osso lacrimal, este pode ser indicado como "1+2", expressando a fusdo
dos mesmos. Dessa forma, a numeracdo dos infraorbitais posteriores ao lacrimal comega com o
infraorbital 3 e pode ir até o infraorbital 7.

A co-ossificacdo terminal dos canais infraorbitais 3+4 (estado 1) foi proposta por Kullander
(1988) como sinapomorfia de Teleocichla e por Varella et al. (2012) como uma caracteristica
que evidenciaria proximidade filogenética entre Crenicichla chicha e C. hemera. Essa fusdo
pode ser identificada pela presenca de um poro mediano no canal fundido, na mesma posicao
em que estaria 0 poro compartilhado pelos dois canais se estivessem separados. Crenicichla
jupiaensis também possui apenas quatro canais infraorbitais pos-lacrimais ossificados, sendo
que os trés dltimos talvez correspondam aos canais 5, 6 e 7 presentes em outras espécies de
Crenicichla. No entanto, ndo foi possivel delimitar se o canal infraorbital mais anterior nessa
espécie corresponderia ao infraorbital 3 (com perda do 4), ao infraorbital 4 (com a perda do
canal 3) ou a um canal resultante da fusédo entre os canais infraorbitais 3+4 totalmente, sem a
presenca de um poro mediano remanescente. Essa configuracdo é aparentemente igual aquela
de Cleihtracara ilustrada por Kullander & Nijssen, 1989: fig. 103) e codificada por Kullander
(1998) com o estado 2.

O estado 1 é recuperado na presente analise como sinapomorfias ndo-ambiguas em
Teleocichla (clado 171) e em Hemeraia (clado 130) e como autapomorfia em Crenicichla
igara. Esse estado também pode ser otimizado, no grupo externo, como uma autapomorfia em
Astronotus ocellatus e uma sinapomorfia ambigua em clado 91. Uma transformacdo do estado

0 para 2 resulta em uma autapomorfia em Crencichla jupiaensis.
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98. Infraorbital 6, ou quarto infraorbital pos-lacrimal. #116 LOpez-Fernandez et al. (2005a,
modificado).

[0] separado dos infraorbitais adjacentes (Fig. 34; Lopez-Fernandez et al., 2005a: fig. 11A, B);

[1] fundido, em uma série, com os infraorbitais 5 e 4 (4+5+6) ou ausente (Lépez-Fernandez et
al., 2005a: fig. 11C, D).

O infraorbital 6 é fundido com os infraorbitais 5 e 4, formando um canal com trés poros
remanescentes, ou estd ausente, apenas em alguns geofagines. Biotoecus opercularis e
Taeniaca candidi possuem a série latero-sensorial infraorbital reduzida a apenas um canal
ossificado mais anterior ou a nenhum canal ossificado, impossibilitando a comparagdo do
caréter (codificados como inaplicavel).

As transformacdes 0>1 que resultam na fusdo anterior do canal 6, ou sua auséncia,
ocorrem paralemente dentro de Geophagini e podem ser otimizadas como sinapomorfia
ambigua no clado 105 e autapomorfias em Apistogramma taeniata, Biotodoma wravrini e

Satanoperca lilith.

99. Ossificagdo laminar associada aos canais infraorbitais pds-lacrimais. #43 Kullander (1998);
#124 Lopez-Fernandez et al. (2005a, modificado); #191 Landim (191, modificado); #43 Graca
(2008); #57 Musilova et al. (2009).

[0] ossificacdo laminar ausente ou muito estreita (Fig. 344, b, e, f; Kullander, 1986, fig. 13 a-c);
[1] ossificacdo laminar expandida, associada aos infraorbitais mais anteriores (3+4 ou 3+4+5)
(Fig. 34c, d; Kullander, 1986: fig. 102).

A codificacdo utilizada é a mesma de Kullander (1998, carater 43), retirando apenas seu
estado 2, que ndo caracteriza qualquer dos taxons incluidos. O desenvolmento maior da
ossificacdo laminar estd associada, de uma forma geral, com a altura e compresséo lateral da
cabeca relativamente maiores nessas espécies quando comparadas aos seus respectivos taxons
supostamente mais relacionados (congéneres ou co-tribais). Pode haver alguma variacdo sutil
entre a amplitude da expansdo em diferentes infraorbitais, mas observa-se que geralmente a
expansdo € decrescente do infraorbital 3 ao infraorbital 5.

A série infraorbital pos-lacrimal na maioria das espécies do grupo interno é formada apenas
pela ossificacdo dos canais latero-sensoriais, sem ossificagdo laminar associada, ou com uma
ossificacdo muito estreita que se estende apenas um pouco acima ou abaixo dos canais
ossificados (estado 0). Estes infraorbitais apresentam um aspecto tubular, que caracteriza

também a serie infraorbital de varias espécies do grupo externo. Por outro lado, a ossificacéo
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laminar dos infraorbitais anteriores em varios geofagineos e em algumas espécies de
Teleocichla e Crenicichla é evidentemente expandida, formando placas fundidas sob os canais.
Nessas espécies, o limite dorsal da expansdo laminar dos infraorbitais parece ser continua com
o limite dorsal da expansdo postero-dorsal do lacrimal.

O estado 1 é uma sinapomorfia ndo-ambigua em um subgrupo de Geophagini (clado 99) e
uma autapomorfia em Crenicara punculatum no grupo externo. NO grupo interno, a expansao
laminar dos infraorbitais também €é uma sinapomorfla ndo-ambigua em Teleocichla, com
reversdes no clado 172 e em T. prionogenys) e em dois subgrupos de Lacustria (clado 151 e
clado 156). Por fim, o estado 1 ainda pode ser otimizado como sinapomorfia ambigua em mais
um subgrupo de Lacustria (clado 144, com reversdes em Crenicichla jurubi e C. igara) e como

uma autapomorfia em Crenicichla inpa.

100. Forma e direcdo do ultimo infraorbital, ou infraorbital 7. #20 Kullander (1988, em parte).
[0] aproximadamente reto em dire¢cdo dorsal ou inclinado em direcdo poéstero-dorsal (Lopez-
Fernandez et al., 2005a: fig. 11B-D);

[1] curvado posteriormente, em direcdo postero-dorsal (Fig. 34; Lopez-Fernandez et al., 2005a:
fig. 11a; Kullander, 1988: figs. 24, 25);

[-] inaplicavel, infraorbital 7 ausente.

Kullander (1988, carater 20), dentre outras caracteristicas da série infraorbital, mencionou
que a curvatura do Ultimo infraorbital em Teleocichla e Crenicichla difere da condicdo
encontrada nos demais ciclideos neotropicais, mas que € similar aquela encontrada em espécies
de Cichla. No presente estudo confirmamos o estado 1 como uma sinapomorfia ndo-ambigua e
exclusiva do clado Crenicichla-Teleocichla (clado 109). No entanto, consideramos que a
condicdo nesse grupo é diferente da encontrada em Cichla. O infraorbital 7 de espécies de
Cichla (C. pinima, Cichla cf. monoculus e Cichla cf. orinocensis analisados) € inclinado
postero-dorsalmente, com uma leve curvatura que pode ser comparada a de algumas espécies
de Crenicichla onde a curvatura ndo é tdo acentuada (e.g. C. macrophthalma). No entanto,
mesmo em C. macrophthalma, a abertura do canal estd em direcdo aproximadamente caudal
(i.e. voltada para trés), enquanto em Cichla a abertura é dorsal (voltada para cima). Isso se deve
provavelmente a maior depressdo da cabeca em Crenicichla e Teleocichla, em comparacdo a
Cichla, e a consequente posicdo mais ventral do poro Neurocranial Lateralis Foramen 4 (NFL
4).
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101. Conexdo entre o lacrimal e o infra-orbital contiguo. #47 Cichoki (1976); #44 Kullander
(1998); #125 e 126 Lopez-Ferndndez et al. (2005a, modificados); #186 Landim (191,
modificado); #44 Graca (2008).

[0] sem conexdo (Kullander, 1986: fig. 13 a, ¢);

[1] conectados distalmente (Kullander, 1986: fig. 13f);

[2] conectados extensivamente sobre a metade do tamanho do primeiro infraorbital ou mais,
mas sem sobreposicdo do infraorbital sobre o lacrimal (Kullander, 1986: fig. 13e);

[3] conectados extensivamente sobre a metade do tamanho do primeiro infraorbital ou mais,
com sobreposi¢do do infraorbital sobre o lacrimal (Kullander, 1986: fig. 13d).

O lacrimal fundido (1+2) ou o lacrimal 2, caso estejam separados (ver carater 94), pode
estar distanciado do infraorbital pos-lacrimal mais anterior (normalmente o infraorbital 3) por
um pequeno espaco, ou pode estar conectado, com ou sem sobreposicdo a este infraorbital
sobre o lacrimal. A maioria das espécies de Crenicichla e Teleocichla apresentam o lacrimal e
0 primeiro infraorbital separados ou conectados apenas distalmente (estados 0 e 1),
caracteristicas compartilhadas com a maioria das espécies do grupo externo. Retroculus
xinguensis, Biotodoma wavrini, ‘Geophagus’ steindachneri e ‘Geophagus’ brasiliensi, espécies
do grupo missioneria (sensu Lucena & Kullander, 1992) e Crenicichla yaha possuem os dois
elementos infraorbitais extensivamente conectados através da expansdo éssea laminar do
lacrimal, que se estende dorsalmente até o meio do comprimento do primeiro infraorbital, mas
ndo had sobreposicdo do infraorbital sobre o lacrimal (estado 2). Em Australoheros minuano,
Cichlasoma araguaiense, alguns geofagines e algumas espécies de Crenicichla e Teleocichla, a
conexdo se da pela expansdo laminar postero-dorsal do lacrimal, como no estado 2, mas a parte
mais anterior do infraorbital encontra-se sobre a porcéo posterior do lacrimal (estado 3).

O caréter possi uma distribuicdo homoplastica tanto no grupo externo quanto no grupo
interno e a raiz resulta como ambigua (0,2), assim como a maioria das transformacGes ao longo
do cladograma, o que dificulta a polarizacdo do carater. Na otimizagdo realizada, o estado 0 é
definido como plesiomorfica, seguindo a polarizacdo de Kullander (1998). Dentre as muitas
transformacBes do carater no cladograma, destaca-se uma transformacdo ndo-ambigua no grupo
interno (0>3) resultando em sinapomorfla em Teleocichla (com transformacbes convergentes
3>1 no clado 173 e em T. centrarchus e, dentro do clado 173, uma subsequente reversdo 3>1

em T. centisquama).

102. Direcdo do canal posterior do lacrimal. #120 LOpez-Fernandez et al. (2005a); #184
Landim (2006).
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[0] pdstero-ventral (LOpez-Fernandez et al., 2005a: fig. 11A);
[1] posterior ou postero-dorsal (Fig. 34; Lopez-Fernandez et al., 2005a: fig. 11B,C,D).

O canal posterior do lacrimal em Retroculus xinguensis e Cichla pinima e Astronotus
ocellatus é curvado em direcdo postero-ventral (estado 1), provavelmente como um reflexo da
continuidade desse canal com o canal anterior do segundo lacrimal que esta presente apenas
nessas espécies (ver carater 94). O estado 1 é uma sinapomorfia ndo-ambigua no clado 92,

reunindo os ciclideos neotropicais exceto as espécies supracitadas.

3.1.6. Esqueleto axial

103. Numero de supraneurais ossificados. #50 Cichoki (1976); #1 Kullander (1988); #2 Reis &
Malabarba (1988); #25 Stiassny (1991); #34 Casciotta & Arratia (1993b); #66 Kullander
(1998); #127 Lopez-Fernandez et al. (2005a); #255 Landim (2006); #66 Graca (2008); #64
Musilova et al. (2009).

[0] dois;

[1] um;

[2] nenhum.

Esse carater ja foi amplamente discutido em Vérios trabalhos no contexto filogenético (e.g.
Cichocki, 1976: 108; Kullander, 1988: 219; Stiassny, 1991: 28; Kullander, 1998: 481). Dois
elementos supraneurais ossificados (estado 0) sdo recuperados na analise, representando o
estado plesiomorfico nos ciclideos neotropicais. A reducdo do nimero de supraneurais para
apenas um elemento ossificado (estado 1) resulta em uma sinapomorfia ndo-ambigua e
exclusiva de Geophagini (clado 102), com apenas uma reversdo em Biotodoma wravrini. Em
Gymnogeophagus meridionalis e outros congéneres, existe apenas um supraneural
cartilaginoso. Portanto, o carater foi codificado como estado 2, que corresponde a uma
autapomorfia neste taxon dentro de Geophagini. Kullander (1988, carater 1) propds a auséncia
de supraneurais como uma sinapomorfia em uma clado que reuniria Crenicichla e Teleocichla,

0 que também foi corroborado na presente analise cladistica.

104. NUmero de vértebras. #57 Cichocki (1976); #22 Kullander (1988); #11 Stiassny (1991);
#31 Casciotta & Arratia (1993b); #67 Kullander (1998, em parte); #129 LOpez-Fernandez et al.
(2005a); #67 Graca (2008). Ordenado.

[0] 23 a 24;

[1] 26 a 30;

[2] 31 a 38;
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[3] 39 a 44.

A contagem de vértebras inclui o urdstilo, ou Ultimo “half centrum”, como designado em
varios outros trabalhos de Cichlidae (e.g. Kullander, 1998). O nlUmero de Vértebras tem sido
utilizado e discutido em andlises filogenéticas prévias de Cichlidae, com destaque aos trabalhos
de Cichocki (1976), Stiassny (1987) e Kaullander (1998). A codificacdo obtida no presente
estudo aproxima-se mais das obtidas por Cichocki (1976) e Ldépez-Ferndndez et al. (2005a),
utilizando apenas o ndmero total de vértebras, do que aquela obtida por Kullander (1998), que
combinou numero total de vértebras com a proporcao entre vértebras abdominais e caudais. A
interpretacdo da variacdo do nUmero de Vvértebras entre 0s taxons, por sua Vvez, aproximou-se
mais daquela realizada por Lépez-Fernandez et al. (2005a), adicionando um estado a mais para
delimitar a variacdo encontrada nas espécies que eram previamente alocadas no grupo lugubris
(sensu Ploeg, 1991 e Kullander, 1997), que possuem distintamente mais vértebras (39-44 e
apenas um exemplar de C. phaiospillus apresentou 38 vértebras e foi codificado como
polimorfico 2&3). Apenas em C. heckeli, que possui 30-32 Vértebras, a condicdo também foi
codificada como polimorfica (1&2).

O estado 2 (31 a 38 vértebras) € considerado plesiomorfico a partir dos resultados da analise
cladistica. No grupo externo, a reducdo do numero de vértebras (26 a 30; estado 1) é uma
sinapomorfia do clado 91 (Geophagini + Cichlasomatini + Chaetobranchus flavescens). Neste
clado, hd com uma reversdo para o estado 2 no clado Geophagus altifrons + Satanoperca lilith
e uma reducdo maior no nimero de vértebras (23 a 24, transformacdo 1>0) ocorrendo de forma
convergente em Acaronia nassa e no clado 106 (Apistogramma taeniata + Taeniacara
candidi). A grande maioria das espécies de Crenicichla e Teleocichla compartiham o estado
plesiomorfico 2, mas ha uma transformacdo para o estado 3 no clado 110, resultando em uma

sinapomorfia ndo-ambigua e exclusiva em Lugubria.

105. NUmero de vértebras pré-caudais ou abdominais. #130 Lopez-Fernandez et al. (2005a).
[0] 10a17;
[1] 18 a 24.

A primeira vértebra caudal € a vértebra mais anterior que possui um espinho hemal, como
definido por Kullander (1988: 224) e pela maioria dos autores que trabalharam com taxonomia
e sistemética de Cichlidae, mas ndo por Ottoni (2013: 168). As vertebras abdominais sdo
aquelas anteriores a essa primeira Vértebra caudal.

Este carater provavelmente contempla parte da variagdo em relacdo a proporcdo entre

Vértebras abdominais e caudais e a coluna vertebral mais longa em alguns taxons e sua
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associacdo com a ingestdo de peixes ou alimentos grandes inteiros, discutida por Kulander
(1998 e 1988, respectivamente). No entanto, ndo foi possivel delimitar um carater tratando
diretamente dessa proporcao, pois em uma boa parte das espécies de Crenicichla analisadas, ha
variagdo intraespecifica, ora com mais Vértebras abdominais do que caudais, ora com 0 mesmo
numero ou também com mais Vértebras caudais do que abdominais, tornando o carater bastante
complexo, com muitos polimorfismos, e pouco informativo.

Transformacdes independentes para o estado 1 resultaram em uma sinapomorfia ndo-
ambigua no clado Crenicichla-Teleocichla (clado 109) e uma autapomorfia em Cichla pinima.
As reversbes para o estado O distribuem-se paralelamente como autapomorfia em Crenicichla
hadrostigma e sinapomorfias ndo-ambiguas em clados menos inclusivos do grupo interno
(clados 157 e 163) que agrupam peixes com habitos reofilicos, assim como em Teleocichla
(clado 171).

106. Numero de vértebras abdominais com centros exibindo compressdo rostro-caudal. #58
Cichoki (1976); #131 Lopez-Fernandez et al. (2005a); #260 Landim (2006).

[0] 1 ou nenhuma.

[1] 2;

[2] 3;

[3] 4 ou 5.

A compressdo rostro-caudal das Vértebras abdominais mais anteriores parece estar
associada ao alongamento ou encurtamento do corpo. Enquanto a maioria das espécies do
grupo externo, que sdo mais altas e curtas, apresentam uma variacdo total de duas até cinco
vértebras com compressdo lateral, as espécies de Crenicichla e Teleocichla podem néo
apresentar vértebras comprimidas ou apresentam uma ou até duas vértebras comprimidas.

O caréater distribui-se de forma bastante homoplastica, com a maioria das transformacdes
ambiguas. A partir da andlise, a compressdo de trés vertebras (condicdo 2) é considerada
plesiomorfica nos ciclideos neotropicais, em concordancia com Cichocki (1976: 119), que
interpretou a compressdo de 3 ou 4 vertebras plesiomorfica nos ciclideos. Dentre as varias
transformacOes do carater, destaca-se uma transformacdo ndo-ambigua do estado 2 para O
(auséncia de compressdo ou apenas uma Vértebra comprimida), que resultou em uma
sinapomorfia no clado Crenicichla-Teleocichla (clado 109). Dentro deste clado, Varias
transformacBGes para o estado 1 (duas vértebras comprimidas) convertem-se em autapomorfias

em varias espécies e sinapomorfias em alguns grupos. Uma dessas transformacfes pode ser
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otimizada como sinapomorfia em Lacustria, mas isso demanda varias reversdes dentro do

grupo.

107. Desenvolvimento das hipapdfises vertebrais. #8 Kullander (1988); #77 Kullander (1998);
#134 Lopez-Fernandez et al. (2005a); #264 Landim (2006); #77 Graca (2008).

[0] longas, co-ossificadas ventralmente (Fig. 35a)

[1] curtas e pareadas (Fig. 35b);

[2] ausentes (Fig. 35c).

Kullander (1988, carater 8) prop0s e discutiu a auséncia das hipapofises vertebrais (estado
2) como uma sinapomorfia compartilhada pelas espécies de Crenicichla e Teleocichla. Ainda
segundo Kullander (1988), o desenvolvimento das hipapofises deve estar relacionado ao
formato geral do corpo, visto que essas estruturas sdo mais desenvolvidas em espécies com
corpo muito alto, ausentes em espécies com corpo deprimido.

Os resultados obtidos no presente trabalho corroboram as assercdes de Kullander (1988).
Hipapodfises curtas e pareadas no terceiro ou quarto centros vertebrais zsdo encontradas na
maioria dos taxons do grupo externo, que possuem 0O corpo relativamente alto, e constituem o
estado plesiomodrfico em Cichlinae. Transformacfes convergentes para o estado 0, em que as
hipapofises sdo mais desenvolvidas, longas e co-ossificadas ventralmente, convertem-se em
sinapomorfia do clado 97 (que retne alguns dos geofagines de corpo alto) e em autapomorfias
de Chaetobranchus flavescens e Astronotus ocellatus. A auséncia de hipapdfise é recuperada
como sinapomorfia ndo-ambigua no clado Crenicichla-Teleocichla (clado 109). Esse estado
distribui-se paralelamente em geofagines-anfes, que possuem o0 corpo relativamente mais baixo
no contexto dos geofagines, resultando em sinapomorfia no clado 107 e autapomorfia e
Dicrossus filamentosus.

Foram observados pequenos processos pareados, similares as hipapofises dos demais
ciclideos, em exemplares de Crenicichla tesay, Crenicichla aff. tesay BIGLIPS, Crenicichla
tapii e Crencichla tuca. A partir disso, a analise trouxe como resultado uma reversao no clado

152, com uma transformacdo subsequente para o estado 1 em C. yaha.
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Fig. 35. Vértebras abdominais mais anteriores, em vista lateral. (a) e (b): ilustracdes retiradas de
Pellegrin (1904:fig. 8) de Uaru amphiacantoides e Acaronia nassa, respectivamente. (c) Crenicichla
lugubris, MZUSP 89526, 200,0 mm CP. Refere-se ao carater 107.

108. Posicdo relativa da Ultima basapofise. #68 Kullander (1998); #68 Graca (2008); #65
Musilova et al. (2009).

[0] na 12 & 32 vértebra caudal;

[1] na dltima vértebra abdominal.

Na maioria dos ciclideos analisados, pelo menos a primeira vértebra (em alguns taxons até
a segunda ou terceira) continua apresentando basapdfises similares aquelas das Vértebras
abdominais com as quais se articulam as costelas pleurais (estado 0). Inclusive, em alguns
taxons, nessas basapofises das vértebras caudais também se articulam costelas pleurais (ver
carater 109). Em algumas espécies do grupo externo e em algumas espécies de Crenicichla, por
outro lado, a Ultima basapofise esta situada na Ultima vértebra abdominal (1).

O estado 0 é plesiomdrfico e o estado 1 distribui-se, no grupo externo, como autapomorfias
em Chaetobranchus flavescens e Cichlasoma araguaiense e como sinapomorfia em um
subgrupo de Geophagini (clado 100, com reversédo no clado 97). No grupo interno, o estado 1
distribui-se paralelamente como autapomorfia em varias espécies do género Crenicichla e
como sinapomorfia em um subgrupo de Saxatilia (com reversdes em C. anthurus e C. britskii).
Além disso, 0 estado 1 pode ser otimizado como uma sinapomorfia ambigua em Batrachops

(clado 132, com reversdo em C. cametana).

109 Posicdo relativa da dltima costela pleural. #24 Kullander (1988, em parte); #69 Kullander
(1998); #270 Landim (2006); #69 Graga (2008).
[0] na pendltima ou Ultima vértebra abdominal,
[1] na primeira Vértebra caudal ou em Vértebras posteriores.
Os ciclideos analisados apresentam a Ultima costela pleural nas Ultimas Vértebras

abdominais, com excecdo de Cichla pinima, Astronotus ocellatus, Geophagus altifrons,
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‘Geophagus’ steindachneri, Crenicichla hadrostigma e C. igara, que apresentam a Ultima
costela em Vértebras caudais (geralmente na primeira dessas vértebras). A partir da otimizacao
realizada, o estado 1 pode ser interpretado como plesiomérfico, com transformacdes para o
estado O resultando em autapomorfias de Retroculus xinguensis e uma sinapomorfia do clado
92 (ciclideos neotropicais exceto Cichla pinima e Astronotus ocellatus). Reversfes dentro deste
clado convertem-se em autapomorfias em Geophagus altifrons e ‘Geophagus’ steindachneri e

uma sinapomorfia do clado 141 (Crenicichla hadrostigma e C. igara).

110. Posicdo relativa do primeiro arco hemal. Kullander (1988: 218); Stiassny (1987: 1324);
#70 Kullander (1998); #269 Landim (2006); #70 Graga (2008).

[0] na pendltima ou até nas quatro Ultimas Vvértebras abdominais;

[1] na Gltima vértebra abdominal,

[2] na primeira vértebra caudal.

O primeiro arco hemal na maioria dos taxons analisados esta situado na primeira Vértebra
caudal (estado 2), enquanto que em outros terminais o primeiro arco hemal j& se forma na
atima vertebra abdominal (estado 1). Apenas em Retroculus xinguensis, Cichla pinima,
Gymnogeophagus meridionalis e Geophagus altifrons os arcos hemais comecam a se formar
mais anteriormente, sendo que 0 primeiro arco encontra-se geralmente na pendltima ou
antependltima, ou até terceira vértebra abdominal mais anterior (estado 0).

O estado 0 foi interpretado por Kullander (1998) como o estado plesiomorfico nos
ciclideos neotropicais, corroborado na presente andlise. Todas as transformacdes do carater sdo
ambiguas exceto duas. Uma delas (0>2) resulta em uma sinapomorfia no clado 90, que relne
os ciclideos neotropicais exceto Retroculus xinguensis e Cichla pinima; a outra € uma reversao
no grupo interno que resulta em uma autapomorfia de Crenicichla heckeli. A partir da
otimizacdo do restante das transformacOes realizadas, o estado 1 da suporte a Geophagini
(clado 102), mas isso resulta em mais uma transicdo no estado ancestral 0 no clado 103 e
algumas reverses no estado 1 dentro do grupo. No grupo interno, por sua vez, uma transicdo
2>1 é otimizada como sinapomorfia em um subgrupo de Lacustria (clado 144, com reversdes

em C. hadrostigma e no clado 145).

111. NUmero de vertebras correspondentes ao pedinculo caudal. #73 Kullander (1998).
[0] apenas o urdstilo;
[1] 2 vertebras + urostilo (Fig. 35a);

[2] 3 ou 4 vértebras + urostilo;
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[3] 5a7 vértebras + uréstilo (Fig. 35 b);
[4] mais que 8 vértebras + urdstilo.

O pedunculo caudal é convencionado como a regido contida entre a vertical que passa pela
parte posterior do Gltimo raio mole da nadadeira anal e a vertical da flexdo da nadadeira caudal,
que ocorre préximo a margem posterior dos 0ssos hipurais. O nimero de Vértebras nessa regido
é geralmente utilizado como uma forma de medir o comprimento relativo do peddnculo caudal
em alguns grupos de ciclideos, principalmente em Cichlasomatini e Heroini (e.g. Kullander,
1983; Rican & Kullander, 2008). O carater 73 proposto por Kullander (1998) teve sua
codificacdo baseada na diferenciacdo entre tdxons com o pedunculo caudal curto e, assim, seria
menos informativo para 0 grupo interno deste trabalho. Tal codificagdo foi modificada para
detalhar a variagdo encontrada entre os taxons do grupo interno, que em geral possuem o
pedunculo relativamente longo.

Cinco a sete Vértebras mais o uréstilo no perdunculo caudal constitui o estado 3
(plesiomdrfico de acordo com a andlise), que caracteriza a maioria das espéecies do grupo
interno e Cichla pinima, Retroculus xinguensis e Geophagus altifrons no grupo externo.
Astronotus ocellatus é caracterizado com o estado 0, autapomorfico na espécie (transicdo 3>0).
Uma transformacdo para o estado 2 (3 ou 4 Vértebras + urostilo no pedunculo caudal) resulta
em sinapomorfia no clado 91 no grupo externo. Dentro do clado 91, transicbes 2>1 ocorrem
independentemente em Chaetobranchus flavescens e Apistogramma taeniata, uma transicdo
2>0 ocorre no clado 93, uma reversdo para o estado 3 ocorre em Geophagus altifrons e uma
transicdo para o estado 4 ocorre em Biotoecus opercularis.

No grupo interno, o estado 2 é uma sinapomorfia ndo-ambigua no clado 126 (que redne
Hemeraia e Saxatilia, com reversdo em Crenicichla sp. Paraguai/Juruena) e uma autapomorfia
em C. regani. Além disso, 0 estado 2 pode ser otimizado como uma sinapomorfia em um
subgrupo de Wallaciia (clado 163, com reversdo em C. heckeli). Por fim, o estado 4 é uma

autapomorfia em Teleocichla monogramma dentro do grupo interno.
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Fig. 36. Radiografias em vista lateral: a) uma espécie de Apistogramma (Apistogramma sp. Curua IlI,
MZUSP 116044, 250 mm CP); b) Crenicichla iguassuensis, NUP 1976, 80,8 mm CP). Linhas
vermelhas referem-se aos estados dos caracteres 111 e 209.

112. Paripurapofise. #60 Cichocki (1976); #7 Kullander (1988); #132 Ldpez-Fernandez et al.
(2005a); #285 e 286 Landim (2006).

[0] bem desenvolvida, terminando no eixo médio-longitudinal das vértebras;

[1] rudimentar, pequena projecdo lateral do paripural;

[2] ausente (Kullander, 1988: fig. 29).

A presenca de uma paripurapéfise bem desenvolvida, como um “espora” que se projeta em
direcdo postero-dorsal desde a base do paripural até o eixo médio-lateral das Vértebras,
corresponde ao estado plesiomdrfico em Cichlidae e caracteriza a maioria das espécies do
grupo externo analisadas. A reducdo dessa projecdo (estado 1), por sua vez, caracteriza apenas
Astronotus ocellatus, Chaetobranchus flavescens e Acaronia nassa, sendo interpretadas como
autapomorfias dessas espécies. Kullander (1998, carater 7) considerou a auséncia de
paripurapofise como uma sinapomorfia compartilhada pelas espécies de Crenicichla e
Teleocichla, mas indica que essa é uma perda comum nos ciclideos sul-americanos. A andlise
recupera a auséncia de paripurapofise (estado 2) como uma sinapomorfia ndo-ambigua no
clado Crenicichla-Teleocichla (clado 109), mas ocorrendo independentemente também no

clado 106 (Apistogramma taeniata e Taeniacara candidi).
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113. Costelas da série epipleural nas vértebras caudais. #75 Kullander (1998).
[0] ausentes;
[1] presentes (Stiassny & Jensen, 1987: fig.17A: “EHR”)

As costelas epipleurais nos ciclideos distribuem-se caudalmente até as dltimas Vvértebras
abdominais (estado 0), mas em alguns poucos taxons elas chegam até as primeiras Vértebras
caudais, ainda que fracamente ossificadas (estado 1). A extensdo da distribuicdo posterior
dessas costelas ndo parece ter relacdo com a extensdo da bexiga natatdria, diferente do que
pode ser observado na extensdo da distribuicdo das costelas pleurais (carater 109) ou de
costelas modificadas, presentes apenas em Geophagus altifrons dentre os taxons analisados
(Stiassny & Jensen, 1987: fig.17B: "EHR"). Alternativamente, Kullander (1998) inferiu que
essa extensdo estaria possivelmente correlacionada com uma reducdo do nimero de Vértebras;
embora as espécies do grupo externo (Apistogramma taeniata e Taeniacara candidi) tenham
poucas Vértebras, 0 mesmo ndo pode ser dito das espécies de Crenicichla e Teleocichla onde o
carater foi codificado como estado 1.

A presenca de costelas epipleurais nas vértebras caudais € uma sinapomorfia ndo ambigua
do clado 106 (Apistogramma taeniata e Taeniacara candidi) no grupo externo, como
sinapomorfia em dois clados poucos inclusivos de Lacustria (clados 145 e 157) e autapomorfia
em Crenicichla strigata. Além disso, no grupo interno, o estado 1 pode ser otimizado como
uma sinapomorfia ambigua em Teleocichla (clado 171, com reversdes em T. centrarchus, T.
cinderella e T. monogramma) e em um subgrupo de Wallaciia (clado 163, com reversdo em

Crenicichla compressiceps).

114 - Expansdo ventral das postexapdfises nas vértebras abdominais. #23 Kullander (1988, em
parte).

[1] triangulares em direcdo postero-ventral e curtas (Kullander, 1988: fig. 9);

[2] longas, curvando-se em direcdo ventral.

Kullander (1988) sugeriu que a presenca de postexapdfises longas nas Vértebras
abdominais de espécies de Teleocichla talvez represente uma caracteristica diagndstica desse
género, em comparacdo com as postexapdfises relativamente mais curtas (estado 0) ou ausentes
(carater 114 [0]) nos demais ciclideos. De fato, as postexapdfises nas vértebras abdominais de
Mikrogeophagus ramirezi e em parte das espécies do grupo interno sdo triangulares e
relativamente curtas (estado 0), geralmente distribuindo-se apenas nas Vértebras abdominais

mais posteriores. Em Teleocichla centrarchus, T. prionogenys, T. cinderella e T. monogramma,
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as postexapdfises sdo mais longas e curvam-se ligeiramente em direcdo ventral (estado 1), mas
em Teleocichla sp. Preta, T. proselytus, T. gephytogramma e T. centisquama essa expansao é
mais similar a de outras espécies de Crenicichla onde o carater foi codificado no estado O.
Além disso, as Vértebras abdominais em Varias espécies de Crenicichla apresentam
postexapofises tdo ou mais longas do que as presentes nas espécies de Teleocichla onde o
carater foi codificado no estado 1.

Todas as transformacGes do cardter no cladograma sdo consideradas ambiguas exceto a
correspondente ao estado 1 que origina uma autapomorfia em Crenicichla chicha. O estado 1
ndo pode ser otimizado como sinapomorfia de Teleocichla, mas sim do clado 170, que relne as
espécies de Teleocichla exceto Teleocichla sp Preta, mas isso requer reversdes em trés das oito
espécies deste grupo. O estado 1 caracteriza todas as espécies de Lacustria e pode ser
otimizado como uma sinapomorfia do grupo (clado 139), considerando assim a transicdo 0>1

em Crenicichla vittata como independente.

115 - Forma da expansdo ventral das postexapdfises nas vértebras abdominais #23 Kullander
(1988, em parte).

[0] triangulares em direcdo postero-ventral e curtas (Kullander, 1988: fig. 9);

[1] longas e curvando-se em direcdo ventral.

Kullander (1988) sugeriu que a presenca de postexapofises longas nas Vértebras
abdominais de espécies de Teleocichla talvez represente uma caracteristica diagndstica desse
género, em comparacdo com as postexapofises relativamente mais curtas (estado 0) ou ausentes
(carater 114 [0]) nos demais ciclideos. De fato, as postexapdfises nas vértebras abdominais de
Mikrogeophagus ramirezi e em parte das espécies do grupo interno sdo triangulares e
relativamente curtas (estado 0), geralmente distribuindo-se apenas nas Vértebras abdominais
mais posteriores. Em Teleocichla centrarchus, T. prionogenys, T. cinderella e T. monogramma,
as postexapofises sdo mais longas e curvam-se ligeiramente em diregdo ventral (estado 1), mas
em Teleocichla sp. Preta, T. proselytus, T. gephytogramma e T. centisquama essa expansdo €
mais similar a de outras espécies de Crenicichla onde o carater foi codificado no estado O.
Além disso, as Vértebras abdominais em Varias espécies de Crenicichla apresentam
postexapofises tdo ou mais longas do que as presentes nas espécies de Teleocichla onde o
carater foi codificado no estado 1.

Todas as transformacdes do cardter no cladograma séo consideradas ambiguas exceto a
correspondente ao estado 1 que origina uma autapomorfia em Crenicichla chicha. O estado 1

ndo pode ser otimizado como sinapomorfia em Teleocichla, mas sim no clado 170, que relne
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as espécies de Teleocichla exceto Teleocichla sp Preta, mas isso requer reversdes em trés das
oito espécies deste grupo. O estado 1 caracteriza todas as espécies de Lacustria e pode ser
otimizado como uma sinapomorfia do grupo (clado 139), considerando assim a transicdo 0>1

em Crenicichla vittata como independente.

3.1.7. Suspensario (incluindo caracteres associados aos dentes e maxilas)

116. Processo articulador da pré-maxila. #13 Cichoki (1976); #63 Kullander (1998); #151
Landim (2006); #63 Graca (2008); #62 Musilova et al. (2009) — modificados.t

[0] distinto e com apice dorsal separado do ramo ascendente (Casciotta & Arratia 1993a, figs.
3b, e);

[1] processo articulador adjunto ou totalmente coalescido ao ramo ascendente, sem apice dorsal
distinto (Casciotta & Arratia, 1993a, figs. 3c; Kullander, 1986, fig. 106).

Nédo foi possivel delimitar satisfatoriamente os estados B e C propostos por Cichocki
(1976; estados 1 e 2 de Kullander, 1998) principalmente em relacdo a variacdo deste carater nas
espécies de Crenicichla e em alguns tdxons de Geophagini. Portanto eles foram reunidos no
estado 1, mudando o sentido da codificacdo para presenca ou ndo de um apice distinto no
processo articulador da pré-maxila, que caracteriza apenas Cichla pinima, Astronotus ocellatus,
Acaronia nassa e Cichlasoma araguaiense dentre os taxons estudados. O estado 1 é
interpretado aqui como simplesiomérfico nos ciclideos neotropicais e o estado 0 corresponde a
autapomorfias em Cichla pinima e Astronotus ocellatus e a uma sinapomorfia em

Cichlasomatini (clado 93, com reversdo em Australoheros minuano).

117. Tamanho relativo dos ramos dentigero e ascendente da pré-maxila. #14 Cichoki (1976,
modificado); #8 Casciotta & Arratia (1993b); #64 Kullander (1998); #152 Landim (2006); #64
Graca (2008); #63 Musilova et al. (2009). Ordenado.
[0] Ramo ascendente com comprimento similar ou mais curto que o ramo dentigero
[comprimento do ramo dentigero 87-116% do comprimento do ramo ascendente] (Casciotta &
Avrratia, 1993, figs. 3b, e);
[1] Ramo ascendente mais longo que o ramo dentigero [comprimento do ramo dentigero 62-
83% do comprimento do ramo ascendente] (Graca, 2008: fig. 6);
[2] Ramo ascendente muito mais longo que o dentigero [comprimento do ramo dentigero 42-
60% do comprimento do ramo ascendente] (Graca, 2008: fig. 7).

A codificacdo do carater 64 de Kullander (1998) originou trés estados: ramo ascendente

mais curto que o dentigero, ramos dentigero e ascendente com mesmo comprimento e ramo
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ascendente mais longo que o ramo dentigero. A partir das medicGes realizadas, observou-se que
a grande maioria dos ciclideos neotropicais é caracterizada por possuir um ramo ascendente
maior do que o ramo ascendente e apenas poucos tdxons apresentam uma variagdo em que 0S
ramos ascendente e dentigero da pré-maxila podem ser considerados similares em comprimento
ou com ramo ascendente ligeiramente mais curto. O que parece variar e ser informativo para 0s
ciclideos analisados €, nesse sentido, quanto o ramo ascendente é maior do que 0 ramo
dentigero: similar ou pouco maior (estado 0), moderadamente maior (estado 1) e muito maior
(estado 2).

O estado 1 é otimizado como plesiomorfico, seguindo a argumentacdo de Casciotta &
Arratia (1993a). TransformacGes convergentes para o estado O resultam em autapomorfias em
Cichla pinima e Astronotus ocellatus e em sinapomorfias em um subgrupo de Lugubria (clado
120), no complexo scottii de espécies dentro de Lacustria (clado 160), no clado 134 dentro de
Batrachops e no clado 124 dentro de Saxatilia (com reversdes em C. alta e C. saxatilis). No
grupo interno, o estado 2 (1>2) resulta em autapomorfias em Retroculus Xxinguensis,
Australoheros minuano e Apistogramma taeniata e como sinapomorfia em um subgrupo de
Geophagini (clado 101, com reversdo em ‘Geophagus’ steindachneri. No grupo interno, por
sua vez, o estado 2 representa uma autapomorfia em Crenicichla macrophthalma e
sinapomorfias em Teleocichla (clado 171, com reversdes em T. prionogenys, T. wajapi e T.
centisquama) e em dois subgrupos de Lacustria: clado 140 (com reverséo no clado 142) e clado

153 (com reversdo em Crenicichla tuca).

118. Foramen no ramo ascendente da pré-maxila. #15 Cichoki (1976); #89 LoOpez-Fernandez et
al. (2005a); #153 Landim (2006); #3 Chakrabarty (2007); #93 Graca (2008).

[0] ausente;

[1] presente.

O carater ndo varia nas espécies de Crenicichla e Teleocichla, nas quais o foramen esta
ausente (estado 0). A partir da otimizacdo realizada, auséncia de foramen é uma autapomorfia
compartilhada pelo clado 92, que rednle todos os ciclideos neotrpicais exceto Retroculus
xinguensis, Cichla pinima e Astronotus ocellatus. Reversfes resultam em autapomorfias em
Astronotus ocellatus e Apistogramma taeniata, e em sinapomorfias ndo-ambiguas nos clados
101 e 95.

119. Formato da parte posterior do ramo dentigero da pré-maxila. #148 Landim (2006,
modificado); #4 Chakrabarty (2007); #94 Graca (2008).
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[0] reto, margem posterior da pré-maxila pontuda (Chakrabarty, 2007: fig. 5a);
[1] curvado ventralmente, margem posterior da pré-maxila rombuda (Chakrabarty, 2007: fig.
5b).

A parte postero-lateral do ramo dentigero da pré-maxila faz contato com a porgdo postero-
medial do maxilar. Na condicdo 0, plesiomérfica, a porcdo da pré-maxila é aproximadamente
reta e, em alguns taxons, apresenta uma pequena crista que parece participar da articulagdo com
o maxilar (e.g. espécies de Saxatilia e Lugubria). Em outros taxons, no entanto, a porcéo
posterior da pré-maxila é um pouco mais desenvolvida e curvada em direcdo ventral,
resutando em uma margem posterior arredondada, correspondendo ao estado 1. No grupo
interno, esse carater, assim como o carater seguinte, podem fazer parte de uma série de
transformacdes correlacionadas, em espécies com a cabeca mais alta, focinho mais afilado e
com maxilas isognatas ou maxila superior estendendo-se a frente da inferior. Talvez o estado 1
seja um reflexo do deslocamento anterior da regido de articulagdo entre pré-maxila e maxila
nesses animais.

No grupo externo, o estado 1 é uma sinapomorfia no clado 95 (Australoheros minuano e
Cichlasoma araguaiense) e em um subgrupo de Geophagini (clado 100, com reversdo no clado
97 e uma subsequente transicdo no clado 103). No grupo interno, o estado 1 representa uma
sinapomorfia ndo-ambigua em Hemeraia (clado 130), em Wallaciia (clado 164) e em um
subgrupo de Lacustria (clado 140, com reversdbes em C. igara e C. missioneira).
TransformagBes ambiguas para o estado 1 também sdo otimizadas como sinapomorfia em
Teleocichla (clado 171) e em outro subgrupo de Lacustria que relne varias espécies do rio
Parand e rio Iguacu (clado 149, com reversdo em C. jaguarensis). Por fim, transformacfes para
0 estado 1 ocorrem também independentemente em Crenicichla cyclostoma e C. multispinosa,

originando autapomorfias nessas espécies.

120. Espago entre as porcOes antero-mediais do ramo ascendente das pré-maxilas direita e
esquerda, em vista dorsal. Ordenado.
[0] espago amplo;
[1] espago reduzido;
[2] sem espaco.

Os ciclideos neotropicais sdo geralmente caracterizados por um amplo espago entre as
porcOes antero-mediais das pré-maxilas direita e esquerda (estado 0), interpretado como um
estado plesiomorfico em Cichlinae. Em varias espécies de Crenicichla e Teleocichla com

focinho mais afilado em vista dorsal e cabeca relativamente mais alta e comprimida
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lateralmente, esse espaco € geralmente mais reduzido (estado 1), correspondendo a um estado
intermediario entre o estado 0 e o estado 2, presente em poucas espécies de Crenicichla e em
Astronotus ocellatus, nas quais as porgcdes antero-mediais das pré-maxilas estdo muito
proximas, sem espago entre elas (estado 2).

Transformacdes convergentes para o estado 1 originam autapomorfias em Cichla pinima,
Crenicara puntulatum e Taeniacara candidi, e uma autapomorfia para o clado 95
(Australoheros minuano e Cichlasoma araguaiense) no grupo externo. No grupo interno, o
carater distribui-se também de forma bastante homoplastica. Além de figurar como
autapomorfias em Crenicichla cyclostoma e C. chicha, o estado 1 é sinapomorfico em um
subgrupo de Wallaciia (clado 163, com uma transformacgéo para o estado 2 no clado 162), e em
dois subgrupos de Lacustria: clado 140 (complexo missioneira exceto C. celidochilus, com
uma reversdo em C. igara) e clado 151 (espécies do rio Iguacu exceto C. iguassuensis, com
uma transformacdo 1>2 no clado 155). Uma transformacdo ambigua do estado O para 1 é
otimizada no clado 171, resultando em uma sinapomorfia emTeleocichla. Por fim, ha uma
transformacdo 0>2 que da suporte ao clado 157 (Crenicichla jupiaensis e Crenicichla sp.

Paranaiba).

121. Seéries de dentes proximos a sinfise da pré-maxila.
[0] quatro ou mais seéries;

[1] trés ou duas séries;

[2] uma Unica série.

Sdo levadas em consideracdo as séries internas e externa nas maxilas. Varias espécies de
Crenicichla possuem mais séries de dentes na pré-maxila do que no dentario, enquanto outras
possuem mesmo ndmero de séries em ambas as maxilas. Dessa forma, foram considerados dois
caracteres (121 e 122): nimero de séries de dentes na maxila superior e nimero de séries de
dentes na maxila inferior. Duas ou trés séries de dentes na pré-maxila constituem o estado 1,
plesiomorfico de acordo com a analise. TransformacGes convergentes para o estado O,
aumentando para quatro ou mais séries (geralmente até 6 séries) de dentes na pré-maxila,
resutam em autapomorfia em Cichla pinima, sinapomorflas para dois subgrupos de
Geophagini (clados 98 e 105) e uma sinapomorfia ndo-ambigua no clado Crenicichla-
Teleocichla (109). Dentro deste clado, reversdes podem ser otimizadas como sinapomorfias no
complexo scottii de espécies (clado 160, com uma transicdo 0>1 em C. scottii), um subgrupo
em Wallaciia (clado 165, com reversdo em C. regani) e no clado 135 (C. reticulata e C.

semifasciata). Além disso, outras reversdes resultam em autapomorfias em Crenicichla jegui,
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C. jupiaensis e C. cyclostoma, mas essas transformacOes 0>1 talvez ndo sejam correspondentes
as outras reversdes que ocorreram no cladograma. Nessas trés espécies, ao contrario do que é
observado em outras espécies onde o carater foi codificado como estado 0, 0 menor nimero de
séries de dentes ndo se d& pela diminuicio da &rea dentigera. O tamanho exageradamente
grande dos dentes tanto da série mais externa quanto da séries mais internas, ocasionam,
inclusive, a diminuicdo do nimero de dentes em cada série por conta do espaco ocupado por
cada dente. Finalmente, apenas Chaetobranchus flavescens e Satanoperca lilith possuem uma
Unica série bem definida de dentes na pré-maxila (estado 2), que representam autapomorfias

nesses dois taxons.

122. Séries de dentes proximos a sinfise do dentario. #21 Casciotta & Arratia (1993a); #139
Landim (2006).

[0] quatro ou mais;

[1] trés ou duas;

[2] uma Unica série.

A distribuicdo dos estados dos caracteres 121 e 122 ndo sdo iguais, apesar de apresentarem
bastante sobreposicdo. Um numero intermediario de séries de dentes (trés ou duas séries, estado
1) ¢é plesiomodrfico, assim como discutido no carater anterior, mas caracterizam mais espécies
no grupo interno do que em relacdo aquele carater. Por meio da andlise da distribuicdo dos
estados dos dois caracteres no cladograma, percebe-se que, de uma forma geral as espécies no
grupo interno apresentam o mesmo ndmero de séries de dentes na pré-maxila e no dentéario,
mas Crenicichla geayi, C. empheres, C. jaguarensis, Crenicichla sp. Paranaiba, C. empheres,
C. scottii, C. iguapina e C. lacstris, alem de todas as espécies de Saxatilia e Hemeraia,
possuem mais séries de dentes na pré-maxila do que no dentario

A distribuicdo dos estados no grupo externo € praticamente a mesma, com excecdo de
Cichla pinima e Chaetobranchus flavescens que apresentam 3 e 2 séries de dentes,
respectivamente (estado 1). O grupo interno (clado 109) é suportado pelo estado 0 como
sinapomorfia ambigua. Neste grupo, reversbes para o0 estado O ocorrem de forma mais
convergente do que no carater anterior e ddo suporte ao clado 126, que relne 0S Qrupos
Hemeraia e Saxatilia, aos clados 157 e 160 de Lacustria e a um subgrupo de Batrachops (clado

134). Outras reversdes no grupo interno resultam em autapomorfias em diversas especies.

123. Padréo de denticdo oral.
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[0] heterogénea: dentes da série externa mdveis, porém mais robustos do que os dentes
posicionados mais internamente (Fig.37 a, C);

[1] denticio homogénea: dentes das séries externas e internas pequenos e depressivess;

[2] denticdo heterogénea: dentes da série externa fixos e distintamente maiores que os das
séries internas, que sdo também fixos ou ligeiramente moveis (Fig.37b, d).

Dentes orais pequenos e depressiveis, sem diferenciacdo evidente entre os dentes da série
mais externa e os das séries internas, caracterizam Cichla pinima, Retroculus xinguensis,
Geophagus altifrons e Biotodoma wravrini e correspondem ao estado 1, considerado
plesiomorfico. Por outro lado, a maioria dos ciclideos analisados, incluindo a maioria das
espécies de Crenicichla, possuem dentes da séries externa relativamente mais rouubustos do
que os da séries externas, porém ainda mdveis. Satanoperca lilith tem apenas uma série de
dentes em cada maxila, 0 que inviabilizaria a comparacdo desse carater. Porém, os dentes de
Satanoperca lilith tm tamanho médio e sdo mOveis, como na série externa de outros
geofagineos codificados com o estado 0, em vez de depressiveis e pequenos como em
Biotodoma wravrini ou Geophagus altifrons. Assim, Satanoperca lilith foi codificada com o
estado 0.

Uma transformacdo ambigua do estado 1 para o estado O foi otimizada como representando
uma sinapomorfia no clado 90, que retne os ciclideos neotropicais exceto Cichla pinima e
Retroculus xinguensis. Reversdes para o estado 1, por sua vez, caracterizam 0s geofagines
Biotodoma wravrini e Geophagus altifrons. Por sua vez, dentes na série externa fixos e
distintamente maiores que os dentes das séries internas, que podem ser tdo fixos quanto 0s
dentes externos ou mlwveis (transicbes 0>2), caracterizam Astronotus ocellatus, o clado 95
(Australoheros minuano e Cichlasoma araguaiense) e o clado 105 (Crenicicara puntulatum e
Dicrossus filamentosus) no grupo externo.

No grupo interno, Kullander (1988: 198) indicou a presenca de dentes na série externa
fixos ou ligeiramente mdwveis (estado 2) como caracteristica diagnostica de Teleocichla,
enquanto Ploeg (1991: 97) também apontou essa caracteristica (“Usually all teeth are fixed.”)
como uma das diagnosticas do grupo reticulata por ele proposto (que incluia Crenicichla
scottii). Lucena & Kullander (1992: 151), por outro lado, reuniram C. scottii e espécies
relacionadas (C. gaucho e C. prenda) em um grupo que, dentre outras caracteristicas,
compartilhava os dentes fixos ou aproximadamente fixos nas maxilas. Na presente analise,
transformacGes convergentes do estado O para 2 recuperam essa caracteristica como
sinapomorfia no clado 133, que relne Teleocichla e Batrachops, mas também dando

sustentacdo a subgrupos menos inclusivos de Lacustria. Um deles é o complexo scottii de
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espécies (clado 160), corroborando Lucena & Kullander (1992), e os outros (clados 152 e 157)
rednem espécies de Lacustria reofilicas do rio Iguacu e rio Parana, respectivamente. Por fim, o
estado 2 também é uma autapomorfia de Crenicichla hadrostigma no complexo missioneira de

espécies.

125 [1], 126 [0] 129 {0] 125 [1], 126 [0]

129 [0]

123 [0], 124 [0] 123 [1], 124 [1]

. b 129 [1]

125 [1], 126 [0] 5,167, T84T ~125[0], 126 [1]

123 [1], 124 [2]

Fig. 37. Maxila inferior direita (retroarticular, angulo-articular, dentdrio e dentes orais), em vista
aproximadamente lateral. a) Crenicichla lenticulata, MZUSP 74706, 100,0 mm CP; b) Crenicichla
semifasciata, NUP 1040, 79,22 mm CP; c¢) Crenicichla jegui, MZUSP 38292, 80,6 mm CP; d)
Crenicichla cyclostoma INPA 1207, 84,5 mm. Setas referem-se aos estados dos caracteres 123 a 129.
Escala 1 mm.

124 Tamanho relativo dos dentes da série externa situados proximos a sinfise das maxilas,
quando comparados aos dentes mais laterais. #145 Landitm (2006); #12 Chakrabarty (2007,
modificado); #124 Graca (2008).
[0] tamanho similar ou dentes préximos a sinfise ligeiramente maiores, mas com um gradiente
de diminuicdo até os dentes mais posteriores (Fig. 37a,c);
[1] dentes da série externa proximos a sinfise distintamente maiores que os dentes posteriores,
com dimuicdo abrupta em relagcdo a estes (Fig. 37b);
[2] dentes da série externa proximos a sinfise muito maiores que 0s dentes posteriores, com
dimuicdo abrupta em relacdo a estes (Fig. 37d).

A grande maioria dos ciclideos analisados sdo caracterizados por compartilharem o estado
0 que indica que os dentes da serie externa laterais sdo sub-iguais em relacdo aos dentes
préximos a sinfise, com um gradiente sutil de diminuicdo, considerado plesiomdrfico nesta
anélise (estado 0). O estado 1 distribui-se como autapomorfia em Astronotus ocellatus e
sinapomorfias nos clados 95 (Australoheros minuano e Cichlasoma araguaiense) e 105

(Crenicara punctulatum e Dicrossus filamentosus) no grupo externo. No grupo interno, o
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estado 1 da suporte a alguns grupos menos inclusivos de Lacustria (clados 153 e 157) e a um
subgrupo de Teleocichla (clado 174), mas também aparece como autapomorfias de T. preta,
Crenicichla cametana e C. reticulata. Espécies do grupo interno caracterizadas pela diferenca
abrupta entre o tamanho dos dentes da série externa proximos a sinfise e os dentes mais laterais
(estado 1) vivem em ambientes com substrato rochoso e correnteza moderada e forrageiam
entre rochas ou buscam alimentos que estdo aderidos a rochas. Por fim, Crenicichla
cyclostoma, C. hadrostigma e C. jupiaensis compartilham o estado 2 como autapomorfias, que
talvez possa ser interpretado como uma expressdo extrema do carater, que evidencia os dentes
da série externa proximos da sinfise sendo muito maiores e mais robustos do que os dentes

mais laterais, resultando inclusive em um nimero relativamente menor de dentes nas maxilas.

125. Expansdo Ossea na parte posterior do ramo dentigero do dentario. #140 Landim (2006).
[0] presente (Fig. 37a—c; Chakrabarty, 2007: fig. 8a).
[1] ausente (Fig. 37d; Chakrabarty, 2007: fig. 8b).

Trata-se de uma expansdo laminar em direcdo latero-ventral que tipicamente acompanha a
porcdo posterior do ramo dentigero do dentario nos ciclideos. A presenca desta expansao €
considerada como plesiomdrfica, levando em consideracdo a distribuicdo desse carater no
restante dos ciclideos neotropicais e fora desse grupos (ver Landim, 2006: 152). A auséncia
dessa expansdo (estado 1) ocorre em taxons com a parte posterior do ramo dentigero do
dentario mais delgada, talvez como reflexo de uma maior depressdo geral da estrutura da
maxila inferior. No grupo externo, a auséncia é uma autapomorfia em Retroculus xinguensis.
No grupo interno, o estado 1 é uma sinapomorfia ndo-ambigua no grande clado 112, que
envolve os grupos Saxatilia, Hemeraia, Lugubria e Lacustria, com reversdes em dois
subgrupos de Lacustria (clados 157 e 151) e em Crenicichla hadrostigma. Paralelamente,
algumas transformacdes para o estado 1 ddo suporte a um subgrupo de Batrachops (clado 131)
e a um subgrupo de Wallaciia (clado 165) e caracterizam, como autapomorfias, Crenicichla

compressiceps, Teleocichla proselytus e Teleocichla cinderella.

126. Parte posterior do ramo dentigero do dentario. #141 Landim (2006).
[0] voltada posteriormente ou pouco inclinada em direcdo pdstero-dorsal, formando um angulo
agudo (Fig. 37a—cC);
[1] voltada dorsalmente, formando um angulo aproximadamente reto (Fig. 37 d).
No grupo externo, o estado 1 representa uma sinapomorfia de um subgrupo de Geophagini

(clado 98, com reversio em Gymnogeophagus meridionalis), mas ocorrendo
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independentemente como autapomorfia em Acaronia nassa. No grupo interno, distribui-se
paralelamente como autapomorfias em Crenicichla tapii, Crenicichla jupiaensis e Crenicichla

cyclostoma.

127. Processo mental. Lucena & Kullander (1992); #5 Chakrabarty (2007).
[0] ausente;

[1] presente, mas pouco desenvolvido;

[2] exageradamente desenvolvido.

No grupo interno, a existéncia do processo mental (estados 1 e 2) pode estar associada com
0 desenvolvimento dos dentes orais e/ou com o alargamento dos labios, associados com a
estratégia de forrageamento em ambientes com correnteza e substrato rochoso, habitat da
maioria das espécies caracterizadas com esses estados. No entanto, em Crenicichla lugubris e
Crenicichla johanna no grupo interno, e em alguns taxons do grupo externo (e.g. Astronotus
ocellatus e Chaetobranchus flavescens) a existéncia de um processo pouco desenvolvido
(estado 1) ndo parece estar associada com especializagdo trofica.

Quase todas as transformacbGes do carater sdo ambiguas, resultando em uma infinidade de
combinagcOes para a otimizagdo dos estados ao no cladograma. A partir da otimizagdo realizada,
no grupo externo, o estado 1 é uma autapomorfia em Astronotus ocellatus e uma sinapomorfia
ambigua no clado 91 (Geophagini + Cichlasomatini + Claetobranchus flavescens, com
reversdbes em Acaronia nassa e Dicrossus filamentosus). No grupo interno, por outro lado, esse
estado distribui-se paralelamente como autapomorfias em varias espécies, mas também dando
suporte (como sinapomorfias ambiguas) aos clados 142 e 153 (subgrupos dentro de Lacustria),
Teleocichla (clado 171) e ao clado 163 (subgrupo de Wallaciia).

A expressdo exagerada desse processo mental (estado 2) ocorre apenas em Crenicichla
tendybaguassu, Crenicichla aff. tesay BIGLIPS, Crenicichla aff. iguassuensis BIGLIPS,
Crenicichla tuca, Crenicichla jupiaensis e Crenicichla cyclostoma, e corresponde a
autapomorfias nessas espécies. Essa condicdo estd fortemente correlacionada a hipertrofia,
também extrema, dos labios dessas espécies, embora esse maior desenvolvimento tenha

ocorrido nas espécies de maneira independente (ver carater 86).

128. Posicdo relativa do processo do angulo-articular em relacdo ao retroarticular. #7
Chakrabarty (2007).

[0] wertical no processo do angulo-articular ndo alcancando a borda anterior do 0sso
retroarticular (Chakrabarty, 2007: fig. 8a).
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[1] wvertical no processo do angulo-articular ultrapassando a borda anterior do 0sso
retroarticular (Chakrabarty, 2007: fig. 8b).

Chakrabarty (2007, carater 7) diferenciou dois estados considerando a posicdo do processo
do angulo articular em plano diferente e no mesmo plano vertical do 0sso retroarticular e, na
figura 8 de seu trabalho, ilustrou dois tdxons em que se visualizam condicdes extremas da
variagdo existente dentro nos dois estados. No entanto, observando a variagdo principalmente
entre as espécies de Crenicichla e Teleocichla, ha uma dificuldade em delimitar os dois estados
quando a vertical do processo do angulo-articular esta muito proxima, mas ndo tangencia a
margem anterior ou cruza o retroarticular. Nesse caso, 0 processo do angulo articular estaria em
posicdo relativamente mais posterior do que 0 mesmo processo em outros taxons do grupo
externo onde o carater foi codificado como estado O de Chakrabarty, mas também ndo estaria
no mesmo plano vertical do retroarticular, 0 que caracterizaria 0 estado 1. Dessa forma, para
evitar dlvidas sobre a codificacdo do carater, optou-se aqui por escolher dois pontos de
referéncia relativamente mais fixos para a comparacdo: a vertical que passa pela ponta do
processo do angulo-articular e a vertical que passa pela margem anterior do 0sso retroarticular.

O carater distribui-se de forma bastante homoplastica e ndo foi possivel realizar uma
polarizagdo conclusiva na raiz da arvore obtida através da andlise. O estado O caracteriza a
maioria das espécies do grupo externo e é considerado plesiomérfico na otimizacdo realizada
As transformacfes para o estado 1 no grupo externo, resultam em uma sinapomorfia ndo-
ambigua em um subgrupo de Geophagini e autapomorfias em Retroculus xinguensis e
Chaetobranchus flavescens. No grupo interno, transformacGes ndo-ambiguas convertem-se em
sinapomorfia no grupo Hemeraia (clado 130), no grupo Batrachops (clado 132, com reverséo
no clado 135) e em um subgrupo de Lacustria (clado 137, com reversbes convergentes em C.
jaguarensis e C. gaucho). Por fim, a otimizacdo de duas transformacfes ambiguas, utilizando
ACTRAN, d& suporte ao grupo Lugubria (clado 110, com reversées em C. jegui C. lenticulata)
e em um subgrupo de Teleocichla (clado 169, com reversdes em T. prionogenys, T. cinderella e

T. centisquama).

129. Direcdo do processo do angulo-articular. #8 Cichocki (1976, modificado); #8 Chakrabarty
(2007).
[0] curvado para frente (Chakrabarty, 2007: fig. 9a);
[1] ereto ou curvado para tras (Chakrabarty, 2007: fig. 9b).
A grande maioria das espécies estudadas é caracterizada pela presenca de um processo

angulo-articular curvado para frente (estado 0), que é definido na andlise como estado
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plesiomdrfico. Diversas transformacdes deste carater ocorrem paralelamente. No grupo
externo, estado 1 é sinapomorfia em um subgrupo de Geophagini (clado 97). No grupo interno,
0 estado 1 é sinapomorfico em trés diferentes subgrupos pouco inclusivos do grupo lacustris
(clados 154, 157 e 161), aparecendo também como autapomorfias em varias espécies em

diferentes grupos.

130. Altura do processo do angulo-articular em relacio ao processo do dentario. #9
Chakrabarty (2007).

[0] mais alto ou aproximadamente no mesmo nivel horizontal;

[1] muito mais baixo (Chakrabarty, 2007: fig. 10).

Chakrabarty (2007: 7) propds o estado 1 como uma sinapomorfia do grupo que denominou
como Heroini, mas ocorrendo também em Crenicichla saxatilis. No presente trabalho, fica
confirma-do que o processo do angulo-articular muito mais baixo do que o processo do
dentario (estado 1) caracteriza Crenicichla saxatilis e a maioria das espécies de Crenicichla,
mas estd presente também na maioria dos taxons do grupo externo. Um processo do angulo-
articular tdo alto quanto ou mais mais alto que o processo do dentario (estado 0) caracteriza
apenas Retroculus xinguensis, Cichla pinima Mikrogeophags ramirezi, Crenicichla empheres,
Crenicichla minuano, Crenicichla cametana e as espécies de Teleocichla.

O estado 0 é considerado plesiomérfico e uma transformacdo para o estado 1 resulta em
uma sinapomorfia no clado 90, reunindo os ciclideos neotropicais exceto Retroculus xinguensis
e Cichla pinima. Reversdes convergentes resultam em autapomorfias em Mikrogeophagus
ramirezi e Crenicara puntuluatum no grupo externo, Crenicichla empheres, C. jurubi, C.
minuano e C. cametana no grupo interno. Alm disso, uma reversdo € considerada

sinapomorfica (ndo-ambigua) nas eszpécies de Teleocichla (clado 171).

131. Configuracdo do ligamento posterior entre palatino/pterigbide e vomer. #6 Kullander
(1988).
[0] articulagéo direta ou com um ligamento situado entre a por¢do posteriomedial do palatino e
0 processo lateral vomeriano (Kullander, 1996: fig. 1: “posterior palatovomerine ligament™)
[1] ligamento situado entre a porcdo anteromedial do ectopterigdide (ou area de articulacdo do
ecto- com endopterigdide) e o processo lateral vomeriano (Fig. 38.; Kullander, 1988: fig. 16:
“LIG = palatovomerine ligament”)

Embora a configuracdo dos demais ligamentos palatttovomerianos das espécies de

Crenicichla e Teleocichla seja similar ao dos demais ciclideos analisados, ha um claro
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deslocamento posterior da inser¢cdo do ligamento palatovomeriano nessas espécies, que em vez
de ocorrer no palatino, ocorre no ectopterigdide ou na area de articulacdo entre ecto- e
endopterdide. O carater foi proposto e discutido por Kullander (carater 6) como uma apomorfia
compartilhada por espécies de Crenicichla e Teleocichla. Talvez exista uma correlagdo direta
entre esse carater e o carater 133, pois esse ligamento, em outros ciclideos, se fixa na lamela
Gssea ventral do palatino, que é muito reduzida no grupo interno. O estado 1 é corroborado

como uma sinapomorfia ndo-ambigua, exclusiva e sem reversdes no clado 1009.

mesetimoide
vomer
palatino _
138 [1] SR etimoide lateral
/
. articulagdes
palato-etimdides
132 [0]
1341

processo dorsomedial
137 1]

lamela Ossea

endopterigdide
ventral 133 [1] pre

ligamento
palatovomeriano anterior
131 [1] .
ectopterigoide
ligamento
palatovomeriano posterior
1 mm

Fig. 38. Desenho esquematico da regido anterior do neurocranio e suspensorio, ou regidao
palatovomeriana, em vista aproximadamente lateral. Teleocichla sp. Preta, NRM 65527, 63,3 mm CP.
Setas referem-se aos estados dos caracteres 131 a 138.

132. NUmero de articulagdes palato-etmoides. Kullander (1986); #59 Kullander (1998); #59
Graca (2008); #61 Musilova et al. (2009)
[0] duas, a anterior situada abaixo do processo dorsal do palatino e a posterior formada pela aba

postero-dorsal e 0 0sso lateral etmdide (Fig. 38.; Kullander, 1986: fig. 104);
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[1] Uma, simples (Kullander, 1996: fig. 1).

Esse carater ja foi discutido com algum detalhe por Kullander (1998), que considerou a
presenca de duas articulagbes palato-etimoides (estado 0) como plesiomérfico em Cichlidae. A
presenca de apenas uma delas, a articulagio mais posterior (estado 1), € definida como
sinapomorfias paralelas em Heroini e Geophagini. No entanto, em virtude da discussdo na
pagina 493, fica certa divida em relacdo a polarizacdo do carater quanto a possibilidade do
mesmo figurar como sinapomorfia em um clado mais inclusivo envolvendo geofagines e
cichlasomatines. Na presente andlise, talvez devido a ampla distribuicdo do cardter no grupo
externo, o0 estado 1 é indicado com simplesiomorfia de todos os taxons analisados, mas as
transformacBes do carater foram quase todas ambiguas. Em uma das otimizagbes (ACTRAN), 0O
estado O representas uma sinapomorfia do clado 90, reunindo todos os ciclideos neotropicais
exceto Retroculus xinguensis e Cichla pinima, com uma reversdo no clado 91
(Geophagini+Cichlasomatini+Chaetobranchus  flavescens). Utilizando DELTRAN, por outro
lado, o estado 1 é simplesiomorfia compartilhada pelos taxons do cladou 91, e transformacGes
convergentes para o estado O originam uma autapomorfia em Astronotus ocellatus e em

sinapomorfia no clado Crenicichla-Teleocichla (clado 109).

133. Lamela dssea dérmica ventralmente no palatino. #50 Kullander (1998); #90 Lopez-
Fernandez et al. (2005a); #50 Graca (2007), modificados.

[0] longa, estendendo-se até o ectopterigbide (Kullander, 1986, fig. 103);

[1] reduzida, ndo se estendendo até o ectopterigoide (Fig. 38);

A variacdo da forma dessa lamela foi discutida por Kullander (1998, carater 50), que
reinterpretou o carater de Cichocki (1976) em trés estados, decisdo que foi adotada em
trabalhos subsequentes. Na codificacdo realizada no presente trabalho, optou-se por padrbes
mais gerais correspondendo a apenas dois estados. Todas as espécies do grupo externo sao
caracterizadas pela presenca de uma lamela longa que se estende até a extremidade do
ectopterigdide ou sobre parte desse 0sso (estado 0). Esse estado parece contemplar a variagdo
codificada nos estados 0 e 1 do carater 50 de Kullander (1998). A lamela 6ssea ventral do
palatino estd presente nas espécies de Crenicichla e Teleocichla, servindo inclusive como
superficie de fixacdo do ligamento palatovomeriano anterior que liga palatino e processo lateral
do vémer, assim como em outros ciclideos neotropicais. No entanto, essa lamela é bem mais
curta do que nos demais ciclideos e sua extremidade poéstero-ventral estd bastante distanciada

do ectopterigbide (estado 1). Isso difere da interpretacdo realizada nos trabalhos prévios, que
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consideraram tal lamela ausente em Crenicichla. O estado 1 é uma sinapomorfia Unica e

exclusiva do clado Crenicichla-Teleocichla.

134. Formato do processo maxilar do o0sso palatino. #51 Kullander (1998); #91 LoOpez-
Fernandez et al. (2005a); #51 Graca (2008); #59 Musilova et al. (2009).

[0] curto, muito expandido e achatado dorso-ventralmente (Fig. 39a—c; Stiassny, 1991: fig.
1.15).

[1] curto, porém mais delgado, levemente achatado dorso-ventralmente na extremidade anterior
(Figs. 38, 39d);

[2] longo, cilindrico e delgado .

Esse carater foi proposto por Kullander (1998) e utilizado em estudos filogenéticos prévios
com a mesma codificacdo. Nesses estudos, o0 processo do maxilar, em cuja extremidade
anterior se fixa o ligamento palato-maxilar, é diferenciado em dois estados: expandido e
achatado dorso-ventralmente e ciclindrico e delgado. Segundo Kullander (1998:488, 491), o
primeiro estado seria uma simplesiomorfia compartilhada por todos os ciclideos, enquanto o
segundo seria sinapomérfico no clado de ciclideos neotropicais irmédo de Heterochromis. Na
codificacdo realizada, optou-se por separar o carater em trés estados. Cichla pinima, Acaronia
nassa e a maioria das espécies de Crenicichla possuem o0 processo maxilar do palatino
relativamente curto, distintamente expandido e achatado dorso-ventralmente (estado 0). Essa
condicdo é similar aquela eencontrada em alguns taxons africanos (e.g. Hemichromis
bimaculatus) e em linhagens basais (e..g. Ptychocromis e Tylochromis, como ilustrado por
Stiassny, 1987: fig. 1.15).

O estado 1 corresponde a um processo maxilar curto, porém mais delgado do que no
estado 0 e com compressdo dorso-ventral menos evidente e restrita a extremidade anterior. No
estado 2, ha um alongamento do processo maxilar, que é tdo delgado quanto no estado 1, mas
que ndo apresenta compressdo dorso-ventral (cilindrico). O estado 1 é considerado, neste nivel
de abrangéncia, uma simplesiomofia compartilhada por varios taxons do grupo externo. O
estado O distribui-se paralelamente como autapomorfias em Cichla pinima e Acaronia nassa e
como sinapomorfia no clado 109 (grupo interno). Ainda no grupo externo, o estado 2 €
sinapomorfico no clado 94 (com reversdao para o estado 1 no clado 98). No grupo interno,
reversbes do estado O para 1 podem ser otimizados como sinapomorfia ambigua em
Teleocichla (clado 171, com algumas transformacdes extras dentro do grupo) e em dois
subgrupos do grupo lacustris: um formado pelas espécies do rio Iguagu exceto C. iguassuensis,

o outro formado por C. jupiaensis e Crenicichla sp. Paranaiba.
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135. Expansdo laminar postero-ventral do osso palatino associada ao endopterigoide. #92
Lopez-Fernandez et al. (2005a, em parte).

[0] presente (LOpez-Fernandez et al., 2005: fig. 6A, C-F);

[1] ausente (Fig.38; Lopez-Fernandez et al., 2005: fig. 6B).

O palatino na grande maioria dos ciclideos neotropicais apresenta um processo na regido
postero-ventral com desenvolvimento varidvel. A margem posterior deste processo esta
aproximadamente no mesmo plano sagital que o osso endopterigbide, com o qual é mais ou
menos continuo (ver carater 135). A auséncia desse processo caracteriza as espécies de
Crenicichla e Teleocichla, representando uma sinapomorfia ndo-ambigua e exclusiva no clado
109.

136. Forma da expansdo laminar postero-ventral do o0sso palatino e sua associacdo com
endopterigdide. #20 Cichoki (1976); #92 Lopez-Fernandez et al. (2005a, em parte).

[0] pequena e robusta, continua com o endopterigdide;

[1] quase triangular, com um espaco entre essa lamina e a margem do endopterigdide (Lopez-
Fernandez et al., 2005a: fig. 6A,C,D)

[2] ampla e continua com a margem antero-dorsal do endopterigdide (Lopez-Fernandez et al.,
2005a: fig. 6F);

[3] longa e delgada, continua com o endopterigdide apenas em sua extremidade ventral (Lopez-
Fernandez et al., 2005a: fig. 6E);

[-] inaplicAvel [tAxons sem essa expansdo]

O processo postero-ventral estd ausente no grupo interno (carater anterior). O estado 0 é
considerado plesiomorfico e caracteriza Cichla pinima, Astronotus ocellatus, Acaronia nassa e
Australoheros fascetus. O estado 1 distribui-se como autapomorfias em Retroculus xinguensis e
Cichlasoma araguaiense e como sinapomorfia em Geophagini (clado 99, com transformagdes
subsequentes para 0 estado 2 no clado 98 e para o estado 3 no clado formado por
Apistogramma taeniata e Taeniacara candidi). O estado 2 (0>2) também corresponde a uma

autapomorfia em Chaetobranchus flavescens.

137. Expansdo em direcdo dorsomedial da porgdo mais posterior do 0sso palatino.
[0] ausente;
[1] presente (Fig. 38).
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Em espécies de Crenicichla e Teleocichla, existe uma pequena expansdo em direcao
dorsomedial na parte posterior do eixo palatino, proximo a extremidade que faz articulagcdo
com o endopterigoide, porém situada medialmente ao plano do endopterigdide sem apresentar
continuidade com esse 0sso. Essa expansdo é considerada como ndo-homologa a expansdo
postero-ventral comumente existente nos ciclideos neotropicais e discutida na descricdo dos
caracteres anteriores (136 e 135). A partir da andlise, o estado 1 resultou como uma

sinapomorfia ndo-ambigua e exclusiva no clado 109.

138. Processo axial lateral no osso palatino. #21 Cichoki (1976, modificado); #93 Lopez-
Fernandez et al. (2005a); #175 Landim (2006).

[0] presente (LOpez-Fernandez et al., 2005a: fig. 6A,C, D, E, F);

[1] ausente (Fig. 38; Lopez-Fernandez et al., 2005a: fig. 6B).

Esse processo aparece como uma crista acompanhando lateralmente o eixo do 0sso
palatino, mais evidente ao longo da regido mediana desse eixo. Lépez-Fernandez et al. (2005a)
indicou a auséncia desse processo nas espécies de Crenicichla, em Taeniacara candidi e
Apistogrammoides pucallpaensis. No presente trabalho fica confirmada a auséncia do processo
em todas as espécies de Crenicichla e Teleocichla e em Taeniacara candidi, bem como em
Biotoecus opercularis. O estado 1 é, dessa forma, considerado uma sinapomorfia ndo-ambigua
no clado Crenicichla-Teleocichla, ocorrendo paralelamente como autapomorfia nas outras duas

espécies.

139. Forma do endopterigbide. #177 Landim (2006, modificado).
[0] mais alto que comprido;

[1] tho alto quanto comprido, triangular;

[2] mais comprido que alto, trapezoidal;

[3] comprido e delgado (Fig. 39).

Em parte dos ciclideos neotropicais do grupo externo analisados, o endopterigbide aparece
como uma lamina déssea achatada e ampla, aproximadamente triangular na regido ventral onde
interage com o0 quadrado e o0 metapterigoide, estendendo-se em direcdo antero-dorsal
medialmente sobre o palatino, resultando em um formato aproximadamente trapezoidal do 0sso
como um todo (estado 2, plesiomérfico). O endopterigbide em algumas espécies do grupo
externo, ndo se estende antero-dorsalmente sobre o palatino, apresentando entdo um formato
triangular, t&o comprido quanto alto (estado 1) ou mais alto do que comprido (estado 2). O

estado 1 distribui-se paralelamente como autapomorfia em Crenicicara punctulatum e como
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sinapomorfia em um subgrupo de Geophagini (clado 99; transicio 0>1), com algumas
transformacOes para o estado 2 dentro desse clado, resultando em autapomorflas em
Acarichthys heckeli, Geophagus altifrons e ‘Geophagus’ steindachneri. Uma transformacgéo do
estado 2 para 0 resulta em uma autapomorfia em Chaetobranchus flavescens.

Em Biotoecus opercularis, Apistogramma taeniata e Taeniacara candidi, assim como em
quase todas as espécies de Crenicichla e Teleocichla, o endopterigbide e o ectopterigdide
estendem-se desde a porcdo antero-dorsal do quadrado até a extremidade postero-ventral do
palatino como duas placas ésseas delgadas, latero-medialmente pareadas (estado 3). Esse
estado caracteriza o clado 107 incluindo as trés especies de Geophagini e o clado 109
(Crenicichla-Teleocichla), com apenas duas reversdes correspondendo a sinapomorfias em C.

tendybaguassu e Crenicichla tapii.

140. Forma e aspecto do metapterig6ide.

[0] aproximadamente triangular, com uma ampla expansdo laminar em sua porcdo antero-
ventral;

[1] comprido e delgado, robusto, cozm expansdo laminar antero-ventral ausente ou muito
reduzida (Fig. 39).

Todas as espécies do grupo externo possuem o metapterigdide amplo, com uma ossificacéo
laminar expandida antero-ventralmente fazendo limite com o endopterigbide. Em todas as
espécies de Crenicichla e Teleocichla, no entanto, 0 metaptergdide ndo possui essa ossificacdo
laminar ou, em poucas espécies com cabeca alta (e.g. C. cyclostoma), a ossificacdo € pouco
desenvolvida, mas ndo limita-se amplamente com o endopterigdide, que também é delgado
(carater 140). O estado 1 representa uma sinapomorfia ndo-ambigua e exclusiva do clado

Crenicichla-Teleocichla (clado 109).

141. Sutura entre hiomandibular e metapterigoide. #24 Oliver (1984); Greenwood (1985);
Stiassny (1987); #95 Lopez-Fernandez et al. (2005a); #165 Landim (2006, modificado).
[0] presente (Stiassny, 1987:fig. 9A, C);
[1] ausente (Fig. 39; Stiassny, 1987: fig. 9B).

Greenwood (1985) e Stassny (1987: 1323) discutiram com algum detalhe a interacdo entre
0 hiomandibular e a porcdo pdstero-dorsal do metapteridéde e a presenca de umattsutura entre
esses 0ssos em Cichlidae. A sutura esta presente em varios taxons de ciclideos indo-malgaxes
(e.g. etroplines e ptychocromines), mas esta ausente em grande parte dos ciclideos africanos e

neotropicais. Na presente andlise ficou constatada a presenca da sutura (estado 0) como
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plesiomorfia neste nivel de abrangéncia, compartilhada por Retroculus xinguensis e Cichla
pinima, os dois taxons em posicdo sequencialmente mais basal no cladograma. Por sua vez, a
auséncia da sutura (estado 1) € sinapomdrfica em todos os ciclideos neotropicais exceto nos
dois taxons supracitados. ReversGes convergentes resutam em uma autapomorfia
compartilhada por ‘Geophagus’ brasiliensis, Geophagus altifrons, Acaronia nassa e

Australoheros minuano.

hiomandibular

opéreulo 145 [3]

endopterigbide
139 [3]

palatino
134 [0]

ectopterigdide

142 [2]

subopérculo angulo-articular

metapterigoide
140 [1]

simplético

pré-opérculo
143 [0], 144 [1]

retroarticular

quadrado

interopérculo

_ \145[3]

141 [1]
140 [1]

139 [3]

134 [0]
/

C 142111 143121, 144 [1]

I 393

140 [1]

Fig. 39. a) Suspensorio direito em vista lateral (a esquerda) e medial (a direita) de Crenicichla saxatilis,
MZUSP 101130, 102,8 mm CP. llustracdes b, ¢, d sdo do suspensoério direito, em vista lateral, de: b)
Crenicichla lenticulata, MZUSP 74706, 100,0 mm CP; c¢) Crenicichla semifasciata, NUP 1040, 79,22
mm CP; d) Teleocichla sp. Preta, NRM 65527, 63,3 mm CP. Setas referem-se aos estados dos
caracteres 134 a 145. Escala 1 mm.
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142. Margem posterior do pré-opérculo. #11 Ploeg (1991); #46 Lodpez-Fernandez et al.
(2005a); #160 Landim (2006).

[0] lisa (Fig. 39d);

[1] irregular com poucas serrilhas irregularmente distribuidas (Fig. 39c);

[2] regularmente serrihada (Fig. 39a);

[3] fortemente serrilhada: serrilhas proeminentes em forma de espinhos (Fig. 39b).

Além do alongamento do corpo, a presenca de serrilhas na margem posterior do pré-
opérculo tem sido utilizada como carater diagndstico dos géneros Crenicichla e Batrachops
desde a proposicdo dos mesmos por Heckel (1840) .Regan (1905) também diagnosticou
Crenicichla, Crenicara e Batrachops (ainda considerando os trés géneros como distintos dos
demais ciclideos) por apresentarem serrilhas no pré-opérculo. Em estudos filogenéticos
prévios, incluindo a revisdo de Crenicichla realizada por Ploeg (1991), apenas a presenca ou
auséncia dessas serrilhas na margem posterior do pré-opérculo foi codificada. No entanto,
desde o trabalho de descricdo de Crenicichla jupiaensis por Britski & Luengo (1968), seguido
pela descricdo de Teleocichla por Kullander (1988) e das revisdes das espécies de Crenicichla
do rio Uruguai por Lucena & Kullander (1992), uma grande variacdo em relacdo a
ornamentacdo da parte posterior do pré-opérculo tem sido observada e discutida. Mais
recentemente, Varella (2011), Varella, Kullander & Lima (2012) e Varella & Moreira (2013)
discutiram a variacdo inter- e intraespecifica relacionada ao desenvolvimento ontogenético na
ornamentacdo do pré-opérculo em espécies de Crenicichla e Teleocichla. No presente trabalho
foi realizada uma codificacdo detalhada, delimitando varios estados da forma mais acurada
possivel e restringindo a comparacdo aos exemplares considerados adultos para evitar a
influéncia da variacdo ontogenética intraespecifica. Apesar disso, em alguns poucos taxons
ainda foram descobertos casos de polimorfismo , principalmente entre os estados 0 e 1 e entre 1
e 2.

A grande maioria dos ciclideos neotropicais apresenta a margem posterior do pré-opérculo
lisa (estado 0, plesiomorfico). No grupo externo, apenas trés taxons apresentam ornamentacoes
no pré-opérculo. Mikrogeophagus ramirezi possui algumas projecGes irregulares (estado 1),
constituindo uma autapomorfia da espécie. Crenicara punctulatum e Dicrossus filamentosus
apresentam o pré-opérculo regularmente serrilhado, sendo que em Dicrossus filamentosus as
serrilhas s&0 mais proeminentes. Assim o estado 2 pode ser otimizado como sinapomorfia
ambigua no clado 105 formado pelas duas espécies.

A analise recupera o estado 2, em que o pré-opérculo € regularmente serrilhado, como uma

sinapomorfia ndo-ambigua no clado 109, que redne todas as espécies de Crenicichla e
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Teleocichla, confirmando sua importancia como carater diagndstico do grupo. Dentro do clado
109, o carater é muito homoplastico, com varias transformacdes ocorrendo em diferentes
grupos. Dentre essas transformagdes, destacam-se as reversbes convergentes para o estado
ancestral (pré-opérculo liso) que se distribuem como sinapomorfias ndo-ambiguas no complexo
missioneira de espécies dentro de Lacustria (clado 136), no clado 170 (espécies de
Teleoocichla exceto Teleocichla sp. Preta) e em Hemeraia (clado 130). Esses resultados
corroboram  pré-opérculo liso como carater diagnostico do grupo missioneira, como proposto
por Lucena & Kullander (1992) e as conclusdes de Varella et al. (2012) que indicaram a
proximidade filogenética entre Crenicichla chicha e C. hemera com base nesse carater. Além
disso, pre-opérculo fortemente serrilhado, com projecdes mais proeminentes em forma de
espinhos (estado 3) caracteriza, como sinapomorfia ndo-ambigua, as espécies de Wallaciia
(clado 164, com uma transicdo 3>0 em C. heckeli) e de Lububria (clado 110, com reversdo 3>1
em C. jegui).

Além das projecBes na margem posterior do pré-opérculo, Lopez-Fernandez et al. (20054,
carater 96) também codificou a presenca de uma extensdo pontiaguda na parte antero-dorsal do
interopérculo como presente na maioria dos geofagineos analisados por ele, mas ausente (ou
indeterminado) nos representantes de Cichla e Crenicichla. Nessa extensdo se fixa o ligamento
entre interopérculo e retroarticular. Foi possivel distinguir tal expansdo em alguns dos
geofagineos analisados, principalmente naqueles com o corpo mais alto. No entanto, em parte
das espécies do grupo externo e nas espécies de Crenicichla e Teleocichla, hd dificuldade na
delimitacdo dos estados, pois o interopérculo é relativamente mais baixo e a sua margem
anterior & bastante irregular e varidvel intraespecificamente (ou entre um lado e outro do
mesmo exemplar), talvez como reflexo do forte ligamento que se fixa em quase toda a margem
anterior do o0sso. Por conta da dificuldade na delimitacdo do carater, este ndo foi incluido na

analise.

143. Proporcao de tamanho entre os ramos do pré-opérculo. #158 Landim (2006).
[0] ramo horizontal com aproximadamente dois tercos do comprimento do ramo vertical (Fig.
39a);
[1] ramo horizontal com aproximadamente metade do comprimento do ramo vertical;
[2] ramos com aproximadamente o mesmo comprimento (Fig. 39b—d);
[3] ramo horizontal mais longo.
O alongamento (e depressdo) da cabeca nas espécies de Crencichla e Teleocichla

provavelmente causaram o alongamento/encurtamento e reformatacdo de varios dos 0ssos que
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a compdem. Em considerando a diversidade de formas de cabeca, arranjo de maxilas e tamanho
do olho, entre outros aspectos relacionados a cabeca nesse grupo, presume-se que diferentes
0Ss0S sejam mais ou menos compridos de forma independente. Dessa forma, os caracteres 143
e 144 tratam de alteragdes na forma do pré-opérculo e na proporcdo de tamanho de seus ramos
associadas a diversificacdo da forma da cabeca nos ciclideos analisados.

No grupo externo, a maioria das espécies possuem corpo e cabeca altos e o ramo
horizontal do pré-opérculo tem cerca de metade do tamanho do ramo vertical (estado 1). Em
algumas espécies de pequeno porte do grupo externo, o comprimento do ramo horizontal tem
cerca de 2/3 do ramo vertical (estado 0), mas € proporcionalmente maior do que o tamanho
expresso no estado 1. O estado O resulta da analise que o caracteriza como uma autapomorfia
em Dicrossus filamentosus e uma sinapomorfla do clado 107 (Biotoecus opercularis,
Apistogramma taeniata e Taeniacara candidi).

O estado 2 representa uma sinapomorfia ndo-ambigua e exclusiva no clado Crenicichla-
Teleocichla (clado 109). Reversbes convergentes ocorrem em um subgrupo de Saxatilia (clado
123), no complexo scotti dentro de Lacustria (clado 160) e como autapomorfias em C. yaha e
Crenicichla tapii. Transformacbes convergentes para o estado 3 dentro do clado Crenicichla-
Teleocichla resutam em sinapomorfias ndo-ambiguas em Wallaciia (com reversbes 2>1 em C.
wallacii e C. heckeli), em um subgrupo de Teleocichla (clado 172) e como autapomorfias em T.
prionogenys e C. cametana. Além disso, o ramo horizontal mais longo que o ramo Vvertical
(estado 3) caracteriza, como autapomorfias, as espécies de Crenicichla que foram previamente
alocadas dentro de um subgrupo acutirostris proposto por Kullander (1997) como parte do seu

grupo lugubris, mas esse subgrupo ndo foi corroborado na presente anélise.

144. Angulo formado pelos ramos horizontal e vertical do pré-opérculo.
[0] obtuso (Fig. 39d);
[1] aproximadamente reto (Fig.39a—c).

O angulo € formado entre uma reta que tangencia a maior superficie do ramo vertical do
pré-opérculo e a que é tangente & maior superficie do ramo horizontal do pré-opérculo. Uma
transformacdo para o estado 1 € uma sinapomorfia do clado 90, reunindo todos os ciclideos
analisados, exceto Retroculus xinguensis e Cichla pinima. O carater distribui-se de forma
homoplastica neste grupo, com reversdes ocorrendo paralelamente e resultando em
autapomorfia em varias espécies ou sustentando alguns grupos mais ou menos inclusivos. Uma
destas reversGes resulta em uma sinapomorfia ndo-ambigua em Teleocichla (clado 171) e duas

transformacBes reversivas subsequentemente nos clados 168 e 172.
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145. Expansdo dorsal na porcao superior do 0sso opercular. #161 Landim (2006, modificado).
[0] relativamente ampla, com margem aproximadamente reta ou com uma projecdo pontiaguda
em direcdo postero-dorsal.

[1] muito ampla e formando uma margem convexa, sem projecdo pontiaguda postero-dorsal,
[2] muito ampla, formando uma margem afilada, aproximadamente triangular, sem projecéao
pontiaguda postero-dorsal;

[3] expansdo muito reduzida, geralmente apresentando uma projecdo pontiaguda obliqua e
relativamente longa em direcdo pdstero-dorsal em sua porgdo posterior (Fig. 39).

A parte superior do o0sso opercular nds ciclideos neotropicais geralmente apresenta uma
expansdo dorsal ao nivel da crista medial 6ssea, que corresponde a insercdo do musculo levator
operculi. Com relacdo a este carater, sdo analisadas as variacOes existentes quanto a forma e
amplitude da expansdo, duas varidveis que parecem estar estritamente correlacionadas. O
estado O caracteriza, além de parte dos ciclideos neotropicais do grupo externo analisados aqui,
alguns representantes de Pseudocrenilabrinae e Etroplinae (ver Landim, 2006: 169) e é
interpretado como plesiomérfico. Em Cichlasoma araguaiense, essa expansdo dorsal € bem
mais desenvolvida e forma uma margem dorsal convexa e arredondada, sem uma projecao
postero-dorsal caracteristica do estado 0, e corresponde a uma autapomorfia da espécie.
TransformacOes do estado O para 2 originam, paralelamente, uma autapomorfia em Retroculus
xinguensis e Biotoecus opercularis e uma sinapomorfia de um subgrupo de Geophagini (clado
100). Apesar da expansdo dorsal nas espécies caracterizadas com o estado 2 ser tdo ou mais
expandida que em Cichlasoma araguaiense, sua margem dorsal ndo é arredondada mas sim
afilada, quase triangular.

O estado 3 corresponde a uma sinapomorfia ndo-ambigua e exclusiva do clado 109, que
reline todas as espécies de Crenicichla e Teleocichla, sem qualquer reversdo dentro do grupo.
A reducdo da expansdo dorsal evidente nessas espécies ocorre possivelmente por conta da
hipertrofia e maior desenvolvimento lateral do levator operculi, que parece “empurrar” a
porcdo anterior dessa expansdo dorsal (existente nos demais tdxons) para uma estreita regido
mais posterior. Talvez por isso a projecdo pontiaguda, que é pequena e relativamente mais
central nas espécies com estado 0, seja geralmente mais evidente e obliquamente alongada nas

espécies com o estado 3.

3.1.8. Cintura peitoral
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146. ProjecOes pontiagudas da margem posterior do supracleitro. Kullander (1990a); #12 Ploeg
(1991); #47 Lopez-Fernandez et al. (2005a); #249 Landim (2006).

[0] ausentes;

[1] presentes (Kullander, 1990a: fig. 2);

Kullander (1990a) considerou o estado 1, compartilhado pelas espécies de Crenicichla do
grupo wallacii por ele proposto, apomorfico. Ploeg (1991) ndo definiu o grupo wallacii (sensu
Kullander, 1990) como monofilético em seu estudo filogenético e, de acordo com o cladograma
da figura 173 naquele trabalho, as projecOes pontiagudas no supracleitro aparecem em dois
clados diferentes reunindo espécies que formariam o grupo wallacii, mas originando uma
tricotomia em conjunto com o clado das espécies de Teleocichla.

Na presente analise, a hipotese de Kullander (1990a) é corroborada, inclusive recuperando
0 estado 1 como sinapomorfia ndo-ambigua em Wallaciia, com reversdo apenas em C. heckeli.
Paralelamente, no grupo externo, as denticulagdes pontiagudas na margem posterior do

suplacleitro constituem autapomorfias em Satanoperca lilith e Dicrossus filamentosus.

147. ProjecOes pontiagudas da margem posterior do 0sso pés-temporal. #48 LOpez-Fernandez
et al. (2005a); #251 Landim (2006).

[0] ausentes;

[1] presentes.

Esse carater ndo varia nas espécies de Crenicichla e Teleocichla, mas é informativo nas
relacbes de Geophagini, como sinapomorfia exclusiva do clado formado por Dicrossus
filamentosus e Crenicara punctulatum, como foi encontrado por LOpez-Fernandez et al.
(2005a).

148. Tamanho relativo dos ramos medial (ascendente) e distal (lateral) do extra-escapular
proximal. #115 Lopez-Fernandez et al. (2005a); #252 Landim (2006).
[0] aproximadamente do mesmo tamanho (LOpez-Fernandez et al. (2005a: fig. 10B);
[1] ramo medial duas vezes mais longo do que o ramo distal (L6pez-Fernandez et al. (2005a:
fig. 10A)
[2] ramo medial aproximadamente 4 vezes mais longo que o distal (LOpez-Fernandez et al.,.
2005a: fig. 10C).

O estado 1 é plesiomorfico e caracteriza a maioria dos taxons analisados enquanto o
alongamento do ramo ascendente, em algumas espécies com o corpo alto, € mais longo do que

o ramo lateral (estado 2) e representa uma sinapomorfia ndo ambigua e exclusiva em um
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subgrupo de Geophagini (clado 100, com uma reversdo em ‘Geophagus’ steindachneri). Por
outro lado, a reducdo do comprimento do ramo ascendente, tornando os dois ramos do
extraescapular proximal com aproximadamente o mesmo tamanho, (estado 0) é uma
sinapomorfia ndo-ambigua do clado 111 que redne Lugubria e Lacustria. Além disto, esse
estado pode ser otimizado como uma sinapomorfia ndo-ambigua no clado 108, dando suporte

ao agrupamento Crencichla macrophthalma + Wallaciia.

149. Associagdo entre os extra-escapulares proximal e distal. #253 Landim (2006).
[0] sequenciais (Kullander, 1986: fig. 109; Landim, 2006: fig. 60A);

[1] com um pequeno intervalo (Landim, 2006: fig. 60 C;

[2] muito separados (Landim, 2006: fig. 60B).

Na maioria dos taxons do grupo externo o extraescapular distal esta em posicdo
relativamente mais ventral, quase sequencial com o extraescapular proximal (estado 0). Essa
parece ser a condicdo ancestral em relacdo aos ciclideos neotropicais, embora a analise mostre
uma raiz ambigua. Um pequeno intervalo entre as extremidades dos canais extraescapulares
devido ao deslocamento dorsal do extraescapular distal (estado 1) é observado em Retroculus
xinguensis, Australoheros minuano, Gymnogeophagus meridionalis e ‘Geophagus’
steindachneri. Entretanto, na maioria das espécies de Crenicichla e em todas as de Teleocichla,
0 extraescapular estd bastante deslocado em direcdo dorsomedial, resultando em um grande
espaco entre a extremidade dos extraescapulares proximal e distal e pode ser interpretado como
uma sinapomorfia (ambigua) do clado Crenicichla-Teleocichla. Inclusive, em algumas espécies
de Crenicichla, a extremidade dorsal dos canais extraescapulares distais ossificados em cada
lado da cabeca parecem estender-se, através de um tubo cutaneo, até unirem-se (ou quase)
medialmente. Uma reversdo (2>1) dentro desse clado, resulta em uma sinapomorfla néo-

ambigua do clado 126, que relne Saxatilia e Hemeraia.

150. Processo dirigido anteriormente na parte distal do pés-cleitro. #3 Stiassny (1987); #25
Kullander (1988); #49 Kaullander (1998); #114 Loépez-Fernandez et al. (2005a, modificado);
#254 Landim (2006); #49 Graca (2008); #58 Musilova et al. (2009).
[0] ausente (Kullander, 1986: fig. 109);
[1] presente, curto e truncado (Kullander, 1988: fig. 27; Kullander & Nijssen, 1989: fig. 105);
[2] presente, longo e pontiagudo (Kullander, 1988: fig. 31).

Presenca de um processo pontiagudo na parte distal do pos-cleitro das espécies de
Crenicichla e de Cichla (estado 2) foi considerada por Stiassny (1987) e Kullander (1998)




134

como uma sinapomorfia unindo esses dois géneros. Kullander (1988, carater 25) discutiu a
presenca desse longo processo como uma caracteristica apomdrfica compartilhada por Cichla e
Crenicichla mas, pela falta de uma andlise cladistica, apresentou trés interpretacdes plausiveis
para a auséncia dessa estrutra em Teleocichla: simplesiomorfia compartilhada com os ciclideos
neotropicais restantes, uma reversdo ao estado ancestral ou auséncia devida a uma perda
independente, considerada apomorfica.

Na andlise realizada neste trabalho ndo foi possivel determinar o estado ancestral, uma
vez que a raiz mostrou-se ambigua em relagdo ao carater. A polarizacdo segue entdo Stiassny
(1987) e Kullander (1998), considerando auséncia do processo no pos-cleitro (estado 0) como
plesiomérfico. A partir disso, uma transicdo para o estado 1 resultaria na presenca de um
processo reduzido e truncado como uma sinapomorfia ambigua do Clado 89, que inclui todas
as espécies de ciclideos neotropicais exceto Retroculus xinguensis, com algumas reversdes
(1>0) ocorrendo no grupo externo.

A presenca do espinho longo em todas as espécies de Crenicichla e Cichla analisadas
(estado 2) foi confirmada. No entanto, ndo é possivel otimizar este estado como sinapomorfia
de uma clado composto exclusivamente por esses géneros e sim como uma sinapomorfia
ambigua do clado Crenicichla-Teleocichla, ocorrendo em paralelo como autapomorfia de
Cichla pinima. A auséncia do processo no pds-cleitro em Teleocichla é recuperada, na anlise,
como uma sinapomorfia ndo-ambigua deste grupo e pode ser interpretada como uma perda
secundaria (reversdo 2>0). Dentro de Teleocichla, apenas em T. centisquama o carater foi
codificado como estado 1, ainda que com certa dlvida, por apresentar uma pequena extensao

anterior no pés-cleitro, o que corresponde a uma autapomorfia da espécie.

3.1.9. Neurocranio

151. Composicdo da apofise do neurocrénio. Regan (1920); #6 Cichoki (1976); Greenwood,
1978; Stiassny (#28 Kaullander (1998); #78 LoOpez-Fernandez et al. (2005a); #105 Landim
(2006); #28 Graca (2008); #50 Musilova et al. (2009).

[0] formada apenas pelo paraesfendide (Kullander, 1986: fig. 100);

[1] formada pelo paraesfendide e basioccipital (Greenwood, 1978: fig. 5).

A apofise ventral do neurocranio, que serve como superficie para articulagdo dos
elementos 6sseos superiores da cesta branquial,foi estudada em detalhe por Greenwood (1978),
principalmente em linhagens africanas e também foi utilizada em diversas analises
filogenéticas mais abrangentes de Cichlidae e de subgrupos da familia. Na grande maioria dos

ciclideos neotropicais, essa apodfise é formada apenas pela regido posterior do paraesfendide
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(estado 0). Em algumas espécies de Crenicichla, sua estrutura é mais desenvolvida e saliente e
composta lateralmente também pela pocdo antero-medial dos basioccipitais. Essa condicdo
parece ter correlagdo com o maior desenvolvimento dos 0ssos faringeanos nessas espécies,
associado a durophagia (ver caracteres 200 e 201), que ocorre paralelamente em diversos
taxons. A placa faringeana inferior (formada pelos ceratobranquiais 5) e faringobranquial 3,
nesses peixes sdéo muito robustos e com dentes molariformes. Em Cichla pinima e Taeniacara
candidi, uma pequena porcdo medial dos basiocipitais também faz parte da apdfise, que nao é
tdo proeminente como nas espécies de Crenicichla. O estado 1 é otimizado no cladograma

como autapomorfia nas espécies.

152. Forma da margem anterior do vomer. #5 Stiassny (1987); #13 Stiassny (1991); #32
Kullander (1998); #88 Ldpez-Fernandez et al. (2005a); #98 Landim (2006); #18 Chakrabarty
(2007); #32 Graga (2008).

[0] cbncava, com um “entalhe™ ou recesso na borda anterior (Fig. 40b, d; LOopez-Fernandez et
al., 2005a: fig. 5A);

[1] plana (Fig. 40a; Lopez-Fernandez et al., 2005a: fig. 5C);

[2] convexa, com um processo pontudo na borda anterior (Fig. 40c, e; LOpez-Fernandez et al.,
2005a: fig. 5B).

Stiassny (1987, 1991) e Kullander (1998) consideraram a presenca de um entalhe
caracteristico na parte anterior do vémer (vs. entalhe ausente) como apomorfia compartilhada
por Cichla e Crenicichla, sustentando o clado Cichlini (sensu Kullander, 1998). Na analise
efetuada neste trabalho, entreanto, foi adotada a codificacdo de Lopez-Fernandez et al. (2005a),
considerada mais acurada, por diferenciar também as espécies com a margem anterior do
vomer reta (estado 1) daquelas com uma proeminéncia pontuda na borda anterior do 0sso
(estado 2). Essa variacdo entre margem reta e convexa foi notada também por Chakrabarty
(2007, carater 18), embora tenha sido contemplado apenas um Unico estado.

A polarizacdo do carater é complicada, e sua distribuicdo no cladograma é homoplastica,
com algumas transformacGes ambiguas. A partir da analise, o estado O é definido como
plesiomorfico, contrariando Stiassny (1987) e Kullander (1998). A presenca de um entalhe no
vomer é caracteristica em Cichla pinima (e em outras congéneres examinadas como material
comparativo) e em algumas das espécies de Crenicichla. Uma concavidade similar na margem
anterior do vomer estd presente também em Chaetobranchus flavescens no grupo externo.
Neste, 0 estado 1 distribui-se como autapomorfla em Retroculus xinguensis e Australoheros

minuano, enquanto o estado 2 representa uma sinapomorfia ndo-ambigua do clado 94, que
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inclui Geophagini e Cichlasomatini, e uma autapomorfla em Astronotus ocellatus. Dentre as
diversas transformacGes que ocorrem no grupo interno, ha uma transformacdo 0>1, que resulta
em uma sinapomorfia ndo-ambigua em Wallacia (com transformagdo para o estado 2 no clado
162) e uma transformacdo 0>2, que sustenta o clado 133 (Batrachops + Teleocichla), com

transformacdo subsequente para o estado 1 no clado 131.

153. Margem posterior da crista supra-occipital. #14 Kullander (1988, em parte, modificado);
#7177 Lopez-Ferndndez et al. (2005a, modificado); #111 Landim (2006).

[0] reta (Fig. 41c; Lopez-Fernandez et al., 2005a: fig. 5a);

[1] com um entathe;

[2] formando um espinho (Fig. 41a; Lopez-Fernandez et al., 2005a: fig. 5¢);

[3] crista medial ausente ou muito reduzida (Fig. 41b; Kullander, 1988: fig. 10).

Na andlise dos cartacteres relacionados a forma da crista medial do neurocranio, Kullander
(1998) e Lopez-Fernandez et al. (2005a) limitaram-se apenas a diferenciar presenca ou
auséncia ou reducdo. No entanto, variagbes da forma e da extensdo relativa dessa crista do
neurocranio, nos taxons estudados, permite uma codificacdo mais acurada, sendo possivel
reconhecer, pelo menos, dois caracteres distintos (153 e 154), semelhante & codificacdo
realizada no trabalho ainda ndo publicado de Landim (2006).

A forma da crista medial do supra-ocipital geralmente ¢ um reflexo do formato geral do
cranio — comprimido lateralmente ou deprimido. A crista do supra-occipital na maioria dos
tdxons do grupo externo é bem desenvolvida, com a margem posterior reta (estado O,
plesiomdrfico). Nestes td&xons o corpo é muito alto e comprimido, com exce¢do de Cichla
pinima que também apresenta o corpo comprimido lateralmente, mais alongado do que nos
demais taxons. Em outros taxons do grupo externo, representado em sua maioria por espécies
de pequeno porte e/fou com o corpo relativamente mais alongado, a crista € menos desenvolvida
e apresenta apenas uma leve concavidade em sua margem posterior. Este estado (1) pode ser
otimizado como sinapomorfia de Geophagni (clado 102, com reversdes no clado 99 e em
Taeniacara candidi) e como autapomorfia em Chaetobranchus flavescens e Australoheros
minuano.

A crista medial em quase todas as espécies analisadas do grupo interno sdo reduzidas,
baixas, formando um espinho em sua margem posterior. Isso corresponde ao estado 2,
otimizado como uma sinapomorfia ambigua no clado Crenicichla-Teleocichla, corroborando as
observacOes de Kullander (1988, caracteres 13 e 14). A margem posterior do canal medial de

Crenicichla tendybaguassu e C. cyclostoma é ligeiramente mais alta e menos pontuda
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posteriormente, aproximando-se mais do estado 1 e representando autapomorfias nestas
espécies.

Por fim, a reducdo extrema ou auséncia da crista medial (estado 3) ocorre em poucos
taxons do grupo interno. Esse estado é corroborado como uma sinapomorfia ndo-ambigua de
Teleocichla, assim como proposto por Kullander (1988, carater 14). Além disso, ocorre em
paralelo como sinapomorfia no clado 157 (Crenicichla jupiaensis e Crenicichla sp. Paranaiba)
e no clado 163 (C. urosema, C. compressiceps e Crenicichla heckeli) e como autapomorfia de

Crenicichla empheres.

154. Extensdo anterior da crista medial do neurocranio. #13 Kullander (1988); #77 LOpez-
Ferndndez et al. (2005a, modificado); #117 Landim (2006).

[0] estendendo-se desde o supraoccipital até a margem anterior dos o0ssos frontais,
acompanhando a bifurcagdo anterior dos frontais (Fig. 40d, e);

[1] estendendo-se desde o supraoccipital até o meio do neurocrénio, ndo atingindo a margem
anterior dos 0ssos frontais;

[2] localizada apenas no supraoccipital (Fig. 40a—c; LOpez-Fernandez et al., 2005a: fig. C;
Kullander, 1988: fig. 10).

Crista medial estendendo-se até o meio do neurocranio (estado 1) corresponde a condicdo
plesiomorfica no nivel de abrangéncia desta andlise e estd presente em alguns taxons do grupo
externo e apenas em Crenicichla iguassuensis no grupo interno. No estado O, estende-se mais
anteriormente, onde € bifurcada, acompanhando medialmente a bifurcacdo dos ossos frontais
direito e esquerdo. Esse estado é otimizado como sinapomorfia no clado 94, que inlui todos os
geofagines e cichlasomatines analisados, com reversdes e transformacdes complementares em
grupos menos inclusivos. Por fim, a crista medial reduzida é restrita apenas ao supraoccipital,
(estado 2), uma sinapomorfia ndo ambigua no clado Crenicichla-Teleocichla (com apenas uma
reversao em C. iguassuensis). Esse estado também figura como autapomorfias em Biotoecus

opercularis e Dicrossus filamentos no grupo externo.
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Fig. 40 (pagina anterior). Neurocranio, em vista aproximadamente dorsal. a) Crenicichla lugubris,
MZUSP 89526, 200,0 mm CP; b) Crenicichla acutirostris, MZUSP néo-catalogado, ca. 220 mm CP; c)
Teleocichla prionogenys, NRM 41436, 58,8 mm CP; d) Cichla orinocensis, MZUSP 111039, ca. 250
mm CP; e) Acaronia nassa, MZUSP 111046, 124,4 mm CP. Setas referem-se aos estados de alguns
caracteres entre 0 152 e 165. N/NLF1 = poro compartilhado pelo canal nasal e frontal; NLF1-5 =
Neurocranial lateralis foramen 0 — 5. Escalas 10 mm, exceto c) cuja escala é 1 mm.

crista mec{li’, [2]

ponte pré-comissural do pro-6tico

a 164 [1]

153 [3]

Fig. 41. Neurocranio em vista aproximadamente lateral. a) Crenicichla lugubris, MZUSP 89526, 200,0
mm CP; b) Teleocichla prionogenys, NRM 41436, 58,8 mm CP; c¢) Cichla orinocensis, MZUSP
111039, ca. 250 mm CP. Setas referem-se aos estados dos caracteres entre 0 153 e 164. Escalas 10 mm,
exceto b) cuja escala é 1 mm.

155. Extensdo das cristas laterais epioccipitais. #120 Landim (2006).
[0] estendendo-se até o meio dos ossos frontais (Fig. 40a, d)Kullander, 1986; fig. 100);




140

[1] estendendo-se até os parietais ou até uma pequena porgdo mais posterior dos 0ssos frontais
(Fig. 40D, e);
[2] localizada apenas nos epioccipitais (Fig. 40c).

De uma forma geral, as cristas laterais epiocipitais sdo menos desenvolvidas que a crista
medial do neurocranio. Assim como no caso da crista medial, também ocorre uma variacdo no
desenvolvimento das cristas laterais que estd relacionado a uma menor ou maior depressdo na
cabeca nos taxons analisados. As cristas epiocipitais estendem-se até o meio dos frontais
(estado 0) em quase todos os tdxons do grupo externo, estado considerado plesiomérfico. No
grupo externo, a transformacdo para o estado 1, caracterizado pela extensdo das cristas apenas
até os parietais ou até a porcdo mais posterior dos frontais, resulta em autapomorfias apenas em
Acaronia nassa, Dicrossus filamentosus e Taeniacara candidi. No grupo interno, no entanto, a
distribuicdo desse estado é mais ampla. Resulta como sinapomorfia ndo-ambigua no clado 136
(complexo missioneira de espécies) e nos clados 152 e 157, que sdo agrupamentos menos
inclusivos dentro de Lacustria. Paralelamente, sustenta um subgrupo de Wallacia (clado 165) e
ainda pode ser otimizado como sinapomorfia ambigua no clado 115 (espécies de Lugubria
exceto C. vittata) e no clado 133, que inclui Batrachops e Teleocichla.

Por fim, a extrema reducdo das cristas laterais, restritas apenas ao epiocipital (estado 2)
corresponde a uma sinapomorfia no clado 162 dentro de Wallacia e a autapomorfilas em
Crenicichla cametana e C. acutirostris. Além disso, 0 estado 2 pode ser otimizado como uma

sinapomorfia ambigua em Teleocichla (clado 171).

156. Abertura caudal do midtomo posterior. #15 Kullander (1988, modificado); #4 Stiassny
(1990); #30 Kullander (1998); #30 Graca (2008); #50 Musilova et al. (2009).
[0] larga (Stiassny, 1990: fig. 7b);
[1] muito reduzida ou ausente

Como mencionado em Kullander (1998, carater 30), a relacdo entre os miGtomos anterior e
posterior e 0s musculos oculares em Cichlidae ja foi estudada com mais detalhe em Oliva &
Scorepa (1969). Na grande maioria dos ciclideos neotropicais o0 midétomo posterior é
desenvolvido (estado 0O, considerado plesiomorfico). A reducdo ou auséncia deste midtomo
(estado 1) é uma sinapomorfia ndo-ambigua em Cichlasomatini (clado 93) e Batrachops (clado

132), e, paralelamente, como autapomorfias em algumas espécies no grupo externo e interno.
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157. Sutura entre vomer e mesetmdide. #12 Kullander (1988); #2 Casciotta & Arratia (1993b);
#31 Kullander (1998); #87 Lopez-Fernandez et al. (2005a); #31 Gracga (2008); #52 Musilova et
al. (2009).

[0] presente (Kullander & Nijssen, 1989: fig. 47);

[1] ausente (Kullander & Nijssen, 1989: fig. 98B; Kullander, 1988: figs. 10, 11).

A auséncia de sutura entre o vomer e o mesetimdide (estado 1) ja foi discutida e proposta
como sinapomorfia em Teleocichla por Kullander (1988, carater 12, “Mesethmoid free from
vomer”). Na andlise realizada no presente trabalho, o estado é recuperado como sinapomorfia
em Teleocichla, mas ocorrendo em paralelo como sinapomorfla em Geophagini (com uma
reversdo no clado 99) e como autapomorfla em Cichlasoma araguaiense. Kullander (1988,
carater 12; 1998: 492) sugeriu que a menor associacdo do vdmer com o mesetimdide seria
consequéncia do pequeno tamanho das espécies. No entanto, embora essa correlacdo pareca
existir em relacdo ao grupo externo, no grupo interno isto ndo acontece nas especies de

Wallacia, que sdo de pequeno porte mas apresentam a sutura.

158. Aberturas do Neurocranial lateralis foramen O (NLFO), em relacdo a coelescéncia ou
divergéncia medial. #4 Stiassny (1991); #34 Kullander (1998); #123 Landim (2006); #34 Graca
(2008).

[0] coalescentes, formando uma abertura média (Stiassny, 1991: fig. 1.7b-c, e-f, Kullander,
1988: fig. 11 — coronalis foramina).

[1] separadas, nas extremidades dos canais transversais de cada frontal (Stiassny, 1991: fig.
1.7a);

O estado 0, caracterizado pela presenca de aberturas coalescentes que formam o
Neurocranial Lateralis Foramen 0 (NLFO, ou coronalis foramina e.g. Kullander, 1988), é
comum a todos os ciclideos analisados, exceto Biotoecus opercularis e Apistogramma taeniata.
De acordo com Stiassny (1991) e Kaullander (1998), aberturas separadas em cada frontal
(estado 1) constituem uma condicdo plesiomorfica em Cichlidae, presente apenas em
Ptychochromis e a coalescéncia medial das aberturas é considerada uma sinapomorfia em todos
os ciclideos exceto Ptychochromis. Kullander (1998: 477, carater 34) indicou a presenca do
estado 1 apenas em Biotoecus e mencionou que esta condicdo isso poderia ser derivada e
correlacionada ao pequeno tamanho do corpo e o0 pouco desenvolvimento do sistema da linha
lateral nestas espécies. Na presente analise, a coalescéncia medial das aberturas é recuperada
como plesiomérfica nos ciclideos neotropicais e o estado 1 é otimzado como uma

sinapomorfia ambigua no clado 107, com uma reversdo em Taeniacara candidi.
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159. Posicéo relativa da abertura do foramen NLFO. #116 Landim (2006).

[0] na extremidade anterior da crista medial (Fig. 40d; Stiassny, 1991: fig. 1.7 c, padrdo 2);
[1] no meio da crista medial (Fig. 40e; Stiassny, 1991: fig. 1.7 f, padréo y);

[2] anterior a crista (Fig. 40a—c; Kullander, 1988: fig. 11).

Os estados 0 e 1 correspondem aos padrdes z e y de distribuicdo do fordmen NLFO
mencionados por Stiassny (1991: 10). O padrdo x de Stiassny, por sua vez, corresponde ao
estado 1 do carater aznterior, em que as aberturas ndo estdo coalescidas em uma abertura Unica,
mas pareadas. Em todas as espécies de Crenicichla e Teleocichla, assim como em alguns
geofagineos anbes, a abertura do NFLO estd situada anteriormente ao fim da crista medial do
neurocranio.

O estado 1 (0>1) é uma sinapomorfia ndo ambigua no clado 91 (Chaetobranchus
flavescens, Cichlasomatini e Geophagini), com reversdes em um subgrupo de Geophagini
(clado 104) e em Cichlasoma araguaiense. O estado 2 pode ser otimizado como uma
sinapomorfia ambigua no clado Crenicichla-Teleocichla (clado 109), e uma convergéncia no
clado 104 (Biotoecus opercularis, Apistogramma taeniata e Taeniata candidi) e em Dicrossus

filamentosus.

160. Expansdo da asa dorsal do paraesfendide. Kullander & Nijssen (1989); #36 Kullander
(1998, modificado); #79 Ldépez-Fernandez et al. (2005a); #36 Graga (2008, modificado).

[0] ausente;

[1] presente (Kullander & Nijssen, 1989: fig. 47).

Kullander (1998) relacionou expansdo da asa dorsal do paraesfendide e expansdo rostral
do basiesfendide em um mesmo carater, que considerou sinapomérfico e exclusivo em
Acarichthyini (Acarychthys e Guianacara). Lopez-Fernandez et al. (2005a), por outro lado,
comentou que a expansdo do paraesfendide é comum nos geofagineos e nem sempre esta
associada a expansdo do basiesfendide. No presente trabalho também foi observada a
independéncia entre os dois tipos de expansdo, embora uma estrutura faca limite com a outra.
Dessa forma, o carater 36 de Kullander (1998) foi desmembrado em dois (caracteres 160 e
161). As expansdes do para-esfendide (carater 160, estado 1) e do basi-esfenoide (carater 161,
estado 1), como interpretadas aqui, ocorreram em varias espécies e apresentaram distribuicdo
parecida com aquela observada por Lépez-Fernandez et al. (2005a).

A presenca de uma expansdo no para-esfendide (estado 1) representa uma sinapomorfia de

um subgrupo de Geophagini (clado 99) e uma autapomorfia em Crenicara punctulatum no
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grupo externo. No grupo interno distribui-se como sinapomorfia em um subgrupo de Saxatilia
(clado 129, com reversdo em C. britskii) e como autapomorfia em Crenicichla inpa. E também
uma sinapomorfia no clado 133, que relne Batrachops e Teleocichla, com reversdo em
Crenicichla cametana e Teleocichla prionogenys. Por fim, da sustentacdo ao clado 137 dentro
de Lacustria (com uma reversdo em Crenicichla gaucho) e corresponde a autapomorfias em C.
compressiceps e C. regani.

161. Expansdo do basi-esfendide. Kullander & Nijssen (1989); #36 Kullander (1998,
modificado); #80 Lopez-Fernandez et al. (2005a); #36 Graca (2008, modificado).

[0] ausente;

[1] presente (Kullander & Nijssen, 1989: fig. 47).

Distintas das transformacdes do paraesfendide (ver carater anterior), as transformacGes que
resultam na expansdo no basi-esfendide sdo quase todas ambiguas, de acordo com a analise
efetuada. A distribuicdo do carater € homoplastica e quaisquer combinacGes de otimizacdo
convertem-se em varias convergéncias e reversdes. Assim como a auséncia de expansdo do
paraesfendide, consideramos aqui a auséncia de expansdo no basiesfendide como o estado
plesiomorfico. A presenca dessa expansdo (estado 1) figura como sinapomorfia ndo ambigua
no clado 138, que relne as espécies de Lacustria exceto Crenicichla sp. Parana, com reversdo
em C. missioneira, C. tendybaguassu e C. lacustris. A otimizacdo do estado 1 realizada
também resulta no estado 1 dando sustentacdo ao clado que inclui Batrachops e Teleocichla

(clado 133), assim como foi discutido no carater anterior.

162. Sutura entre 0 eixo vomeriano e a barra paraesfenoide. #8 Stiassny (1991); #37 Kullander
(1998); #86 Ldpez-Fernandez et al. (2005a); #37 Graga (2008); #52 Musilova et al. (2009).

[0] sindesmdtica (Stiassny, 1991: fig. 1.12a);

[1] interdigitada (Stiassny, 1991: fig. 1.12Db).

Stiassny (1991) considerou a sutura interdigitada do eixo vomeriano com a barra
paraesfendide (estado 1) como carater diagndstico dos ciclideos neotropicais. Isso foi
corroborado por Kullander (1998:477, 490), embora incluindo entre os ciclideos neotropicais 0
género africano Heterochromis. Kullander (1998: 490) também observou algumas reversées do
carater em taxons neotropicais com pequeno tamanho, como Nannacara, Biotoecus e
Dicrossus. Na andlise da distribuicdo do carater obtida no presente trabalho, o estado 1 esta
presente na grande maioria dos taxons neotropicais, sendo recuperado como plesiomorfico

nesse nivel de abrangéncia. As transformacdes para o estado O ocorrem, como previstos pelos
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autores supracitados, em taxons de pequeno porte, resultando em sinapomorfia ndo-ambigua no
clado 107 (Biotoecus opercularis, Apistogramma taeniata e Taeniacara candidi) e no clado
170, que inclui todas as espécies de Teleocichla, exceto Teleocichla sp. Preta. O estado 0
também pode ser otimizado como uma sinapomorfia ambigua em Wallacia (clado 164, com

reversdao 0>1 no clado 166).

163. Orientacdo do canal esfenotico-pterético, ou pars jugularis. Greenwood (1986); #85
Lopez-Fernandez et al. (2005a), #135 Landim (em parte).

[0] moderadamente inclinado em direcdo infero-posterior, angulo entre 140-160° (LOpez-
Fernandez et al., 2005a: fig. 5A);

[1] inclinado, angulo de 120° ou menos (Lépez-Ferndndez et al., 2005a: fig. 5B);

[2] aproximadamente reto, angulo de 180° (Lépez-Fernandez et al., 2005a: fig. 5C).

A codificacdo apresentada aqui, assim como a interpretacdo da variagdo encontrada nos
tAxons terminais, aproxima-se bastante daquela realizada por LOpez-Fernandez et al. (2005a).
Geralmente, em espécies com a cabeca alta e bastante comprimida lateralmente, como acontece
na maior parte dos tadxons de Geophagini analisados e Retroculus xinguensis, o canal
esfendtico-pterdtico € bastante inclinado, formando um a&ngulo de aproximadamente 120° com
a linha horizontal que passa pela eixo do paraesfendide (estado 1). Por outro lado, em espécies
com corpo alongado e cabeca relativamente deprimida, como € o caso da maioria das espécies
de Crenicichla e Teleocichla, a direcdo do canal é quase a mesma do eixo horizontal do
neurocranio, formando portanto um angulo reto. Poucas espécies de Crenicichla e Teleocichla
com cabeca um pouco mais alta e comprimida apresentam o estado 0, considerado aqui como
plesiomorfico, caracterizando também Cichla pinima, Astronotus ocelatus, Biotoecus
opercularis, Apistogramma taeniata, Taeniacara candidi e os cichlasomatineos.

O estado 1 distribui-se como autapomorfia de Retroculus xinguensis € como sinapomorfia
ndo-ambigua de um subgrupo de Geophagini (clado 101). O estado 2 é otimizado como uma
autapomorfia de Chaetobranchus flavescens, no grupo externo, e como sinapomorfia ambigua
do clado Crenicichla-Teleocichla, com reversdes resultando em autapomorfilas em algumas

espécies e em uma sinapomorfia no clado 154.

164. Ponte pré-comissural do pro-6tico. Greenwood (1986); #10 Kullander (1988); #135
Landim (2006, em parte).

[0] curta (Fig. 41c; Greenwood, 1986: fig. 1A,B,D);

[1] comprida (Fig. 41 a; Greenwood, 1986: fig. 1C; Kullander, 1988: figs.10, 12).
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Esse carater foi proposto e discutido por Kullander (1988, carater 10) como uma
sinapomorfia compartilhada pelas espécies de Crenicichla e Teleocichla. De fato, 0 espaco preé-
comissural na maioria das espécies de Crenicichla e Teleocichla é evidentemente mais
comprido do que nos demais ciclideos analisados, com excecdo de Astronotus ocellatus, que é
0 Unico taxon do grupo externo que apresenta 0 espaco tdo comprido quanto no grupo interno.
No entanto, pela andlise, o estado 1 ndo foi corroborado como sinapomorfia do clado
Crenicichla-Teleocichla como um todo, mas sim de alguns de seus grupos de espécies. O
estado 1 é uma sinapomorfia em Wallacia (clado 164) e no clado 112, que inclui as espécies de
Lugubria, Hemeraia, Saxatilia e Lacustria (com apenas uma reversdao no clado 155). Alem
disso, a ponte pré-comissural longa representa uma sinapomorfia ndo-ambigua de um grupo

menos inclusivo de Teleocichla (clado 167) e uma autapomorfia de Astronotus ocellatus.

165. Abertura do canal latero-sensorial do neurocranio 3 (NLF3). #4 Cichoki (1976,
modificado); #124 Landim (2006).

[0] na extremidade distal do canal acessério (Fig. 40a, b, d, e; Kullander & Nijssen, 1989: fig.
47);

[1] ao longo do canal que liga desde 0 NLF2 ao NLF4, sem formar um canal acessorio (Fig.
40c; Kullander, 1988: fig. 11).

A abertura do canal latero-sensorial do neurocranio 3 (NLF3) situa-se ao longo do canal
(estado 1), sem a presenca de um canal acessorio direcionado lateralmente, apenas em algumas
das espécies estudadas, a maioria de pequeno porte. Em espécies-ands, 0 espaco interorbital é
geralmente reduzido e o neuromasto situa-se mais medialmente, ndo havendo necessidade de
um canal acessério para fazer a ligacdo entre 0s neuromastos nesta regido. Crenicichla jegui,
espécie de médio porte, também apresenta um pequeno espago interorbital e ndo apresenta o
canal acessorio, mas isso & provavelmente devido a posicdo mais dorsal do olho na cabeca.
Aqui o estado 1 ¢é indicado também em Crenicichla multispinosa, Crenicichla sp.
Paraguai/Juruena e Crenicichla chicha. No entanto, talvez exista uma variagdo ontogenética em
relacdo a posicdo do NLF3 e esse resultado seja um artefato, uma vez que os exemplares
examinados desses taxons eram relativamente pequenos.

O estado 1 representa uma sinapomorfia ndo-ambigua em um subgrupo dentro de
Teleocichla (clado 168). Pode também ser otimizado (utilizando ACTRAN) como sinapomorfia
ambigua em Wallacia (clado 164, com reversdo em C. notophthalmus) e, no grupo externo,

como sinapomorfia ambigua no clado 107 (reversdo em Apistogramma taeniata). Por fim, o
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estado 1 também aparece como autapomorfias em Crenicichla jegui, C. multispinosa,

Crenicichla sp. Paraguai/Juruena e Crenicichla chicha.

166. Ligacdo entre o poro rostral e o fordmen anterior do canal ossificado do nasal. #2
Kullander (1988, em parte, modificado).

[0] poro ligando-se diretamente ou quase diretamente (tubo curto) ao canal ossificado (Fig.
42a-d, h);

[1] poro ligando-se ao canal ossificado por meio de um longo tubo ndo-ossificado (Fig. 42e—g,
i; Kullander, 1988: fig. 23).

Kullander (1998, carater 2), compbs um padrdo geral considerado apomorfico,
compartilhado pelas espécies de Crenicichla e Teleocichla, a partir da combinagdo de algumas
variaveis. Esstas caracteristicas, no entanto, sdo consideradas independentes e sdo codificadas
aqui em trés caracteres distintos (166, 167 e 170). Além disso, mais dois caracteres
relacionados ao complexo nasal sdo propostos (168 e 169), como complementares as
caracteristicas elencadas por Kullander (1988).

Todos os taxons do grupo externo exceto Astronotus ocellatus apresentam o poro rostral na
superficie da pele muito proximo da abertura do canal ossificado do nasal, ligando-se
diretamente a ele ou entdo apresentando um tubo curto ndo-ossificado que faz essa ligacéo
(estado 0). Por outro lado, a grande maioria das espécies de Crenicichla e Teleocichla
apresenta 0 poro rostral deslocado da abertura do canal ossificado, e a ligacdo entre os dois se
da por um longo tubo ndo ossificado (estado 1). O estado 0 é plesiomorfico, e uma
transformacdo para o estado 1 no grupo externo resultou em uma autapomorfia de Astronotus
ocellatus. O estado 1 é confirmado como sinapomorfia ndo-ambigua do clado que inclui todas
as espécies de Crenicichla e Teleocichla (clado 109). Apenas trés reversdes neste clado
figuram como autapomorfias em especies de Crenicichla com o focinho muito curto e,
consequentemente, com um encurtamento desse tubo ndo ossificado: Crenicichla johanna, C.

lenticulata e C. reticulata.

167. Abertura do poro rostral. # 2 Kullander (1998, em parte, modificado)
[0] na margem do focinho pds-labial (Fig. 42a—h);
[1] deslocada posteriormente do focinho pds-labial (Fig. 42i).
Em todas as espécies de Teleocichla e também em Crenicichla jupiaensis e C. tesay, o
poro rostral, que corresponde a abertura do canal ossificado no nasal para o exterior (carater

166), estd deslocado posteriormente da margem do focinho poés-labial (estado 1). Nas demais
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espécies do clado Crenicichla-Teleocichla, no entanto, esse poro posiciona-se muito proximo
ou na margem do focinho pos-labial (estado 0). O poro rostral situado mais posteriormente
também caracteriza varios geofagineos e Chaetobranchus flavescens no grupo externo.

O poro proximo a margem do focinho pdés-labial (estado 0) é plesiomérfico e o estado 1 é
recuperado na andlise como uma sinapomorfia ndo-ambigua de Teleocichla (clado 171),
ocorrendo em convergéncia com as autapomorfias em Crenicichla jupiaensis e C. tesay. Além
disso, no grupo externo, o estado 1 pode ser otimizado como sinapomorfia ambigua em
Geophagini (clado 102, com reversdo em Biotodoma wravrini, Gymnogeophagus meridionalis
e ‘Geophagus’ brasiliensis) e como autapomorfia em Chaetobranchus flavescens.

168. Forma do canal latero-sensorial nasal ossificado. Ordenado.
[0] curto e bastante curvo (Fig. 42b—e);

[1] moderadamente curto e pouco curvado (Fig. 42f, i);

[2] muito comprido e quase reto (Fig. 42a, g, h).

O canal ossificado do nasal é curto e curvo (estado 0) em espécies de focinho curto, sendo
que essa regido e delimitada como o espagco entre a margem anterior da Orbita e a margem
anterior poés-labial da cabeca. No grupo externo, com excecdo de Astronotus ocellatus, a
maioria dos taxons com o focinho curto (apresentando o estado 0) séo de pequeno porte, como
alguns dos geofagineos andes e os cichlasomatineos incluidos; essa correspondéncia ndo existe
no grupo interno. O canal é muito comprido e quase reto em espécies com focinho comprido,
tanto em espécies com a cabeca muito comprida e maxila inferior prognata, quanto em espécies
com a cabeca relativamente alta e maxilas isognatas ou labio superior estendendo-se a frente da
inferior (boca subterminal).

O estado 1, em que o canal ossificado também é relativamente curto mas pouco curvado, é
intermediario entre essas duas condicdes extremas. Esse estado é considerado plesiomorfico no
nivel de abrangéncia desta andlise e caracteriza Cichla pinima, Chaetobranchus flavescens,
Acaronia nassa e Biotoecus opercularis no grupo externo e a maioria das espécies de
Crenicichla e Teleocichla que possuem focinho moderadamente curto.

No grupo externo, transformacdes para o estado O foram otimizadas como sinapomorfias-
ambiguas no clado 95 (Cichlasoma araguaiense e Australoheros minuano), clado 105
(Dicrossus filamentosus e Crenicara punctulatum) e clado 106 (Apistogramma taeniata e
Taeniacara candidi) e como autapomorflas em Astronotus ocellatus e Mikrogeophagus
ramirezi. No grupo interno, por sua vez, essas transformacgdes resultaram em sinapomorfia ndo-

ambigua em um subgrupo de Batrachops (clado 134) e em um complexo scottii de espécies
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dentro de Lacustria. O estado 2 é otimizado como sinapomorfia ambigua em um subgrupo de
Geophagini no grupo externo. No grupo interno, distribui-se em paralelo como sinapomorfia
ndo-ambigua em Lugubria (clado 110) e no clado 154 (Crenicichla tapii e Crenicichla tuca) e

como autapomorfias em Crenicichla macrophthalma e em outras espécies de Crenicichla.

169. Ossificacdo laminar associada ao canal latero-sensorial nasal.

[0] ossificacdo lateralmente ao canal ossificado relativamente estreita e com uma ossificacao
medialmente ao canal ossificado muito reduzida ou ausente (Fig. 42fi);

[1] ossificacdo muito reduzida e restrita lateralmente a porcdo posterior do canal ossificado;
sem ossificacdo medial ao canal ossificado (Fig. 42a, b);

[2] muito expandida laterazlimente a porcdo posterior do canal ossificado e com uma expansdo
laminar medial conspicua ao lado da porcao anterior do canal ossificado (Fig. 42c—e).

O desenvolvimento (comprimento, forma e composicdo) do canal latero-sensorial nasal e o
desenvolvimento da ossificacdo dérmica, formando uma placa que se funde sob esse canal, ndo
estdo estritamente correlacionados. Como exemplo, a maioria dos tdxons com o canal curto e
curvo (carater 168 [0]) apresentam a ossificacdo laminar expandida lateralmente, com uma
expansdo também medialmente ao canal (estado 2); mas alguns deles, como Apistogramma
taeniata, possuem apenas uma expansao lateral muito reduzida (estado 1). Por outro lado, todas
as espécies do grupo reticulata sdo caracterizadas pela presenca do estado 2, porém o canal em
apenas trés dessas espécies € curto e curvo.

Esse carater € homoplastico com muitas ambiguidades e qualguer esquema de otimizacdo
dos estados promove a ocorréncia de varias convergéncias e reversdes. O estado 0 (2>0) como
¢ uma sinapomorfia ndo-ambigua no clado Crenicichla-Teleocichla (clado 109).
TransformagBes do estado O para 2 neste clado resultam em sinapomorfias ndo—ambiguas em
Batrachops (clado 132) e no complexo scottii de espécies dentro de Lacustria (clado 160). O
estado 2 pode ser otimizado como sinapomorfia ambigua em um subgrupo de Teleocichla
(clado 173, com reversdéo em T. cinderella). O estado 1 distribui-se paralelamente como

autapomorfias em Crenicichla vittata, C. acutirostris, C. celidochilus e C. igara.
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Fig. 42. Desenho esquematico do nasal direito, em vista dorsal: a) Retroculus xinguensis, MZUSP
33058, 94,0 mm CP; b) Apistogramma taeniata, MZUSP 9219, 24,0 mm CP; ¢) Crenicara punctulatum,
FMNH 101912, 78,0 mm CP, d) Crenicichla reticulata, MZUSP 33158, 85,1 mm CP; e) Crenicichla
scottii, MCP 37048, 91,5 mm CP; f) Crenicichla saxatilis MZUSP 101130, 102,8 mm CP, g)
Crenicichla macrophthalma, MZUSP 105713, 117,0 mm CP; h) Crenicichla lenticulata, MZUSP
74706, ca. 100,0 mm CP; i) Teleocichla prionogenys, NRM 41436, 58,8 mm CP. Setas referem-se
aos estados de carater 166 a 170. fpl = focinho pds-labial, pr = poro rostral, tno = tubo nédo-ossificado,

con = canal ossificado nasal, n= narina, oll/olm = ossificacdo laminar lateralmente/medialmente ao
canal ossificado nasal, tc = tubo cutaneo, pnfl = poro compartilhado pelo nasal e frontal.
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170. Composicdo da parte posterior do canal latero-sensorial nasal e poro(s) associado(s). #2
Kullander (1988, em parte, modificado).

[0] poro abrindo-se diretamente acima do foramen posterior do canal nasal (Fig. 42a, b);

[1] presenca de um tubo coberto por pele na porcdo posterior do canal nasal e deslocamento
anterior do poro (Unico ou subdividido em pequenos poros) ao longo do tubo cutaneo abrindo-
se para o exterior (Fig. 42c—e, g, I);

[2] presenca de um tubo coberto por pele na porcdo posterior do canal nasal e com
deslocamento anterior do poro, como no estado 1, mas a cobertura da porcdo posterior deste
tubo é ossificada (Fig. 42f, h).

O poro posterior do canal nasal (N) é compartihado pelo canal latero-sensorial mais
anterior do osso frontal (NFL1). Parte dos taxons do grupo externo compartilham o estado O,
plesiomorfico, caracterizado pela existéncia de uma abertura (que pode estar subdividida
superficialmente em pequenos poros) localizada imediatamente acima do fordmen posterior do
canal nasal, bem préxima a abertura anterior do canal frontal. Na maioria dos taxons
analizados, no entanto, a abertura compartilhada pelo canal mais anterior do frontal e o canal
do nasal estd deslocada rostralmente, formando um tubo coberto por pele (ndo-ossificado
superficialmente) e abrindo-se para o0 exterior através de um poro Unico ou subdividido em
varios poros ao longo desse tubo cutaneo (estado 1).

O estado 2, cuja distribuicdo é restrita a algumas espécies de Crenicichla, também é
caracterizado pela formacdo de um tubo na porcdo posterior do canal nasal de forma similar ao
que ocorre no estado 1, com alguns poros distribuidos ao longo do tubo. Porém, a cobertura da
porcdo posterior desse tubo é mais ou menos ossificada e, consequentemente, é possivel
individualizar a abertura mais posterior daquela na porcdo mediana do canal nasal (lembrando
que, assim como nos estados O e 1 essas aberturas podem estar subdivididas superficialmente
em pequenos poros). Talvez essa seja a codificacdo que mais se aproxime do que Kullander
(1988: 219, carater 2) indicou como “three nasal lateralis canal openings...”.

O estado 1 é otimizado como uma sinapomorfia ambigua no clado 92, que relne a maioria
dos taxons estudados, e uma série de convergéncias e reversdes ocorrem no grupo externo. Por
sua vez, transformacGes do estado 1 para o estado 2 ocorrem apenas no clado 109 (Crenicichla-
Teleocichla), resultando em uma sinapomorfia ndo-ambigua no complexo missioneira de
espécies em Lacustria (clado 136) e no clado 157 (Crenicichla jupiaensis e Crenicichla sp.

Paranaiba). O estado 2 (1>2) também pode ser otimizado como sinapomorfia ambigua em
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Lugubria (clado 110, com reversdo em Crenicichla jegui e C. johanna), além de estar

distribuido como autapomorfias em varias espécies de Crenicichla.

171. Processo lateral do vomer triangular. #11 Kullander (1988).
[0] ausente (Kullander, 1989: figs. 47, 98);
[1] presente (Kullander, 1988: fig.11).

Esse carater foi proposto e discutido por Kullander (1988, carater 11) como sinapomorfia
ndo-ambigua em Teleocichla. No presente trabalho, a presenca de um processo lateral do
vomer triangular é uma sinpormorfla em um subgrupo de Teleocichla (clado 169), com
reversdo em T. monogramma. Nesse clado, o processo lateral do vémer, no qual o ligamento
palatovomeriano posterior se insere, tem a borda posterior pontuda, aproximadamente
triangular. No restante dos ciclideos examinados o processo lateral do vomer tem a borda
posterior arredondada. Dentre esses tdxons, aqueles com corpo e cabe¢a mais altos possuem o
processo mais alto e as espécies de Crenicichla possuem esse processo mais baixo e mais
alongado horizontalmente, com a borda posterior também arredondada, apesar de mais afilada.
O processo vomeriano de Crenicichla compressiceps é mais similar ao encontrado em

Teleocichla (estado 1), e a analise indicou tratar-se de uma autapomorfia na espécie.

172. Distancia interorbital (DI) em relacdo ao comprimento do neurocranio (CN).
[0] DI 2-3 vezes menor que CN (Fig. 43a);
[1] DI 4-8 vezes menor que CN (Fig. 43b, c).

A distancia interorbital, medida ponto a ponto, corresponde a menor distancia entre as
Orbitas, medida dorsalmente no osso frontal, enquanto o comprimento do neurocranio é medido
em projecdo desde a ponta do vomer até a extremidade posterior dos exoccipitais.

Nos representantes do grupo externo o espacgo interorbital € relativamente amplo (estado O,
plesiomorfico), com excecdo de Retroculus xinguensis, Geophagus altifrons e ‘Geophagus’
steindachneri, caracterizados pelo estado 1 como autapomorfias. Nessas espécies, 0 espaco
entre as Orbitas ainda permanece amplo, porém o vOmer é mais comprido, provavelmente
devido ao alongamento do focinho, responsavel por uma menor propor¢do DO/CN.

A cabeca das espécies de Crenicichla e Teleocichla é mais alongada, devido,
principalmente, ao alongamento dos frontais e os olhos estdo situados mais dorsalmente na
cabeca, tornando a distancia interorbital proporcionalmente menor em relagdo ao comprimento
do neurocranio (estado 1). Esse estado corresponde a uma sinapomorfia ndo-ambigua no clado

109 (Crenicichla-Teleocichla). Reversdes para o estado 0, por outro lado, caracterizam
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espécies de Crenicichla que possuem a cabeca é mais deprimida, os olhos mais laterais e o
focinho mais curto. Essas transformacfes resultaram em sinapomorfias para grupos menos
inclusivos de Crenicichla: clado 120 (subgrupo de Lugubria), clado 129 (subgrupo de
Saxatilia), clado 134 (Crenicichla geayi, C. semifasciata e C. reticulata) e clado 160
(complexo scottii de espécies dentro de Lacustria). Por fim, uma reversdo origina uma

autapomorfia em Crenicichla tapii.

Fig. 43. Cranio, em vista dorsal, ilustrando distancia interorbital (DO) em relagdo ao comprimento do
neurocranio (CN), carater 172: a) Crenicichla lugubris, MZUSP 89526, 200,0 mm CP; b) Crenicichla
acutirostris, MZUSP ndo-catalogado, ca. 220 mm CP; c¢) Teleocichla prionogenys, NRM 41436, 58,8
mm CP. Escalas 1 mm.

3.1.10. Arcos branquiais

173. Faringo-branquial 1. #4 Kullander (1988). #104 L6pez-Fernandez et al., (2005a).
[0] ossificado (Fig. 47a—c);

[1] cartilaginoso (Figs. 44-46).

Esse carater foi proposto por Kullander (1988, carater 4) e recuperado aqui como uma
sinapomorfia exclusiva no clado Crenicichla-Teleocichla (clado 109). O faringobranquial 1
cartilaginoso caracteriza todas as espécies deste clado exceto Crenicichla jupiaensis e
Teleocichla prionogenys, exemplares que apresentam o faringobranquial ossificado. Em
Crenicichla empheres o faringobranquial € ossificado de um lado e cartlaginoso do outro, e 0
carater foi codificado como polimorfico mas otimizado como estado 1. No exemplar
examinado de Crenicichla yaha, o faringobranquial 1 estava deteriorado e ndo foi totalmente
corado, portanto os caracteres 173 e 174 ndo oram codificados neste taxon. LOpez-Fernandez et

al. (2005a) indicou o estado 1 como sinapomorfia de um clado incluindo as espécies de




153

Crenicichla e Biotoecus (B. dicentrarchus analisado). No entanto, os espécimes de Biotoecus
opercularis analisados apresentaram 0 faringobranquial 1 ossificado como em outros

geofagineos andes.

192 [1] epibranquial 4
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faringobranquial 4
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Fig. 44. Desenho esquematico dos elementos faringeanos superiores, em vista antero-dorsal:
Crenicichlamacrophthalma, MZUSP 105713, 117,0 mm CP. Setas referem-se aos estados de varios
caracteres entre 0 173e 192. Cartilagens em preto.

174. Forma do faringo-branquial 1. #16 Kullander (1988); #105 LOpez-Fernandez et al. (2005a,
modificado).

[0] tubular (Fig. 44; Kullander & Nijssen, 1989: figs. 35, 107, 119);

[1] ligeiramente expandido na por¢do mais basal (Fig. 46; Kullander & Nijssen, 1986: figs. 36,
39);

[2] triangular, muito expandido basalmente (Fig. 47a; Kullander & Nijssen, 1989: fig. 31);

[3] diminuto (Fig. 45; Kullander, 1988: figs. 17, 18).

Lopez-Fernandez et al. (2005a) avaliaram a forma do faringobranquial 1 em dois
caracteres binarios a partir da presenca ou auséncia de uma expansdo lateral na base (carater
105) e de um achatamento rostrocaudal existente neste 0sso (carater 106). Devido a auséncia de
figuras ilustrativas e de uma discussdo da variagdo ou utilizacdo prévia do carater, ndo foi

possivel resgatar mais informacGes sobre o critério de codificacdo desses caracteres. No
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presente trabalho, a codificacdo de varios estados mostra que ha uma variagdo grande em
relacdo a forma do faringobranquial, principalmente da expansdo basal que, em geral, ¢ mais
achatada e mais expandida rostrocaudalmente. A condicdo extrema de expansdo basal e
achatamento rostrocaudal, tornam o faringobranquial 1 um o0sso aproximadamente triangular
(estado 2), e caracteriza apenas Geophagus altifrons, Gymnogeophagus meridionalis,
‘Geophagus’ steindachneri e ‘Geophagus’ brasiliensis. Além disso, a reducdo do
faringobranquial 1 foi confirmada em espécies de Teleocichla e de algumas epécies de
Crenicichla do grupo wallacii, originando uma cartilagem diminuta, como ja tinha sido
observado por Kullander (1988, carater 16). Dessa forma, € provavel que a variacdo observada
por Lopez-Ferndndez et al. (2005a) tenha sido contemplada neste caréter.

Esse carater apresentou ambiguidade em vérias de suas transformacdes no cladograma e
houve dificuldade em relacdo a sua polarizacdo. Os estados 0 e 1 (faringobranquial tubular e
ligeiramente expandido na porgdo basal) foram indicados como possiveis estados ancestrais e
juntos caracterizariam a grande maioria das espécies estudadas. Admitindo-se 0
faringobranquial 1 tubular como plesiomorfico, ha 19 transformacdes do carater, das quais 12
ddo suporte a grupos no cladograma e apenas quatro destas ndo sdo ambiguas. Uma
transformacdo 1>2 resultou em uma sinapomorfia exclusiva em um subgrupo de Geophagini
(clado 97, com reversdo em Satanoperca lilith). O estado 1 (0>1) representa uma sinapomorfia
nao-ambigua em um subgrupo de Lacustria (clado 149), que relne espécies distribuidas no rio
Iguacu e alto rio Parand, com uma reversdao no clado 152. Por fim, o estado 3 (transicdo 0>3)
foi recuperado na analise como tuma sinapomorfia ndo-ambigua e exclusiva de Teleocichla

(clado 171), assim como proposto por Kullander (1988).

178 [1]

175 [0], 176 [1], 177 [1]

173 [11, 174 [3] 179 [0]

Fig. 45. Desenho esquematico do epibranquial e faringo-branquial 1, em vista antero-dorsal:
Teleocichla proselytus, MZUSP 21852, 56,6 mm CP. Setas referem-se aos estados dos caracteres 173 a
179. Cartilagens em preto.




155

175 [0], 176 [0], 177 [0] 178 [1]

.\\

179 [0]
173 [1], 174 [1]
Fig. 46. Desenho esquematico do epibranquial e faringo-branquial 1, em vista antero-dorsal:

Crenicichlawallacii, MZUSP 55266, 46,9 mm CP. Setas referem-se aos estados dos caracteres 173 a
179. Cartilagens em preto.

175. Comprimento relativo do processo uncinado e do ramo anterior do epibranquial 1. #31
Cichoki (1976); #1 e 24 Stiassny u(1991); #28 Casciota & Arratia (1993); #1 Kullander
(1998); #98 Lopez-Fernandez et al. (2005a); #212 Landim (2006); #1 Graca (2008); #32
Musilova et al. (2009).

[0] processo uncinado mais longo do que o ramo anterior (Figs. 44, 45, 46 Kullander &
Nijssen, 1989);

[1] processo uncinado e ramo anterior aproximadamente com o mesmo comprimento (Fig. 47
a; Kullander, 1986: fig. 107);

[2] processo uncinado mais curto que o ramo anterior (Fig. 47c; Kullander, 1986: fig. 143).

O processo uncinado do epibranquial situa-se pdstero-dorsalmente e se articula com o
faringobranquial 2, enquando que o ramo anterior se articula com o faringobranquial 1. O
processo uncinado em Cichla pinima e Astronotus ocellatus é pouco mais curto que 0 ramo
anterior, correspondendo a condi¢do 2, considerada plesiomorfica segundo Kullander (1998) e
Stiassny (1991). O estado O representa uma autapomofia em Retroculus xinguensis e uma
sinapomorfia ambigua nos ciclideos neotropicais, exceto Cichla pinima e Astronotus ocellatus
(clado 92). O estado 2 é recuperado na andlise como sinapomorfia ndo-ambigua em
Cichlasomatini (clado 93) e em um subgrupo de Geophagini (clado 99, com reversdo em

Satanoperca lilith).
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176. Direcdo do processo uncinado em relagédo ao ramo anterior do epibranquial 1. #30 Cichoki
(1976, modificado); #3 Kullander (1998, modificado); #97 Ldpez-Fernandez et al. (2005a);
#216 Landim (2006); #3 Graga (2008, modificado); #34 Musilova et al. (2009, modificado).

[0] direcionado caudalmente, formando um &angulo maior que 15° com o ramo anterior (Figs.
44, 46);

[1] aproximadamente paralelo ao ramo anterior (angulo entre eles menor que 15°) (Fig. 45).

A codificacdo utilizada corresponde a de Lopez-Fernpandez et al. (2005a, carater 97), que
difere da realizada por Kullander (1998, cardter 3) por ndo utilizar mais um estado que
caracteriza espécies com 0 processo uncinado e o ramo anterior recurvados posteriormente.
Mesmo com as duas estruturas relativamente recurvadas, elas ainda continuam mantendo suas
posicdes relativas, que é realmente do que trata o carater.

A maioria das transformacdes do carater € ambigua e qualquer combinacdo utilizada para
otimizar os estados resulta em Varias reversdes e convergéncias. No grupo externo, a maioria
das espécies apresenta 0 processo uncinado direcionado caudalmente (estado 0, plesiomorfico)
e 0 estado pode ser otimizado como sinapomorfia ambigua no clado 100 (com reversdo em
Biotodoma wravrini) e como autapomorfia em Acaronia nassa.

No grupo interno, as poucas transformacGes ndo-ambiguas resultam em sinapomorfia nos
seguintes grupos menos inclusivos dentro de Lacustria: clado 136 (complexo missioneira de
espécies, com reversdao em Crenicichla tendybaguassu), clado 156 (C. haroldoi, C. jupiaensis e
Crenicichla sp. Paranaiba) e clado 155 (C. yaha, Crenicichla tapii e Crenicichla tuca). Dentre
as varias possibilidades de otimizagdo do carater, a escolhida da suporte a varios clados do
grupo interno. O estado 1 distribui-se como sinapomorfias ambiguas em um subgrupo de
Wallacia (clado 165 com reversdo em C. wallacii), em Batrachops (clado 132), no clado 126

(Saxatilis + Hemeraia) e em Lugubria (clado 110, com reversées em C. jegui e C. lugubris).

177. Espessura do processo uncinado em relacdo & do ramo anterior do epibranquial 1. #4
Kullander (1998); #100 LoOpez-Fernandez et al. (2005a); #215 Landim (2006); #4 Graca
(2008); #35 Musilova et al. (2009).
[O] similar (Fig. 44, 46; Kullander, 1986: fig. 107);
[1] mais espesso (Fig. 45; Kullander, 1986: fig. 39; Kullander, 1988: fig. 18);
[2] muito mais espessa, aproximadamente o dobro da espessura do braco anterior (Fig. 47a;
Kullander, 1986: fig. 32).

Aproximando-se da codificacdo realizada por Landim (2006), um estado a mais foi

adicionado ao carater 4 de Kaullander (1998), relativizando a maior espessura do processo
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uncinado em relacdo & do ramo anterior, que pode ser um pouco mais espesso ou cerca de duas
vezes mais espesso. O processo uncinado mais espesso que 0 ramo anterior, foi proposto por
Kullander (1998) como uma sinapomorfia do clado que ele considerou formado por Cichla e
Crenicichla. No entanto, o estado correspondente na presente analise (estado 1), também
compartilhado por Cichla pinima, muitas espécies de Crenicichla e Teleocichla e outras do
grupo externo, é considerado plesiomérfico.

Processo uncinado com o dobro da espessura do braco anterior (estado 2) caracteriza a
maior parte dos geofagineos analisados e o carater pode ser otimizado como sinapomorfia
ambigua no clado 102 (Geophagini). Neste clado, ha reversdes para o estado 1 em Acarichthys
heckelii e Biotoecus opercularis e uma transformacdo para o estado 0 no clado 105.

Uma transformacdo para o estado O resulta em uma das duas sinapomorfias ndo-ambiguas
no clado 108, que inclui Crenicichla macrophthalma e Wallacia, com uma reversdo em
Crenicichla heckeli. O estado 0 também foi otimizado como sinapomorfia ambigua em
Lugubria (clado 110, com reversdes em C. jegui e no clado 118) e em um sbgrupo de Saxatilia
(clado 124, com uma reversdo em C. anthurus). Por fim, o estado O corresponde também a
autapomorfias em Crenicichla semifasciata e C. cyclostoma, Crenicichla tesay e Cichlasoma

araguaiense.

178. Expansdo laminar postero-dorsal na porcdo posterior do epibranquial 1. #8 Kullander
(1998).

[0] ausente (Fig. 47 a, b);

[1] presente (Fig. 44-46, Fig. 47c, d; Kullander, 1986: fig. 39).

Como comentado por Kullander (1998), a expansdo na porcdo posterior do primeiro
ebibranquial serve para fixagdo do ligamento entre o processo uncinado do epibranquial e o
segundo epibranquial (Anker, 1989: fig. 8). Esta presente na maioria dos taxons analisados e
ndo variou no grupo interno; apresentou muita ambiguidade e pouca significancia para a

elucidacdo das relagdes no nivel de abrangéncia dessa analise.

179. Expansdo antero-ventral do epibranquial 1. #7 Kullander (1998, modificados); #101
Lopez-Fernandez et al. (2005a, em parte); #218 Landim (2006); #7 Graca (2008, modificados);
#36 Musilova et al. (2009).

[0] ausente (Fig. 44 — 46, 47c, d; Lopez-Fernandez et al., 2005a: fig. 7A);

[1] laminar e muito desenvolvida (Fig. 47a; Lopez-Ferndndez et al., 2005a: fig. 7C;

[2] laminar e pouco desenvolvida;
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[3] robusto e bastante reduzido (Fig. 47b; Lopez-Fernandez et al. (2005a: fig. 7B).

Na maioria dos ciclideos analisados, incluindo todos os tadxons do grupo interno, o
epibranquial 1 ndo apresenta uma expansdo Ossea ventral. Essa expansdo geralmente origina
uma estrutura 6ssea no lobulo cutaneo mole dorsalmente situado no primeiro arco branquial em
varios Geophagini (ver carater seguinte). Apenas Taeniacara candidi possui expansdo ventral
do epibranquial 1, ainda que reduzida, mas ndo apresenta I6bulo cutaneo bem evidente.

Assim como descrito no carater 101 de Lopez-Fernandez et al. (2005a), observa-se que ha
diferencas no desenvolvimento dessa expansdo. Em Retroculus xinguensis, h4 uma extensdo
ventral do proprio 0sso epibranquial 1, que é robusta em vez de laminar e bastante reduzida
quando comparada a expansdo existente nos geofagineos (estado 3). A transformacdo do estado
0 (auséncia da expansdo, plesiomorfico) para o estado 3, na base do cladograma, resulta em
uma autapomorfia nessa espécie. Por outro lado, o estado 3 é otimizado no cladograma como
sinapomorfia no clado 105 (Crenicara puncutalum e Dicrossus filamentosus), um subgrupo de
Geophagini, mas a partir de uma transicdo do estado 2 para 1. As expansdes nessas duas
espécies e a de R. xinguensis sdo semelhantes, mas provavelmente ndo-homélogas, tanto que
Kullander (1998) chegou a propor o carater 7 como sinapomorfia exclusiva de Crenicara e
Dicrossus. Talvez um estudo do desenvolvimento ontogenético ou funcional dessa estrutura
nesses taxons possa trazer mais informacGes para uma delimitacio mais acurada dos estados
desse carater.

O estado 2 caracteriza a maioria das espécies com l6bulo cutdneo no primeiro arco
branquial e € recuperado como uma sinapomorfia ambigua de Geophagini (clado 102).
Reversdes para o estado 0, neste grupo, caracterizam Acarichthys heckelii e Biotoecus
opercularis. Uma transformacdo para o estado 1, que caracteriza um maior desenvolvimento
dessa expansdo ventral, resultou em sinapomorfla em um subgrupo de Geophagini (clado 96,

transicdo 2>1).

180. Lébulo bem desenvolvido dorsalmente no primeiro epibranquial. #5 Kullander (1998);
#101 Lopez-Fernandez et al. (2005a, em parte); #193 Landim (2006); #5 Graca (2008).
[0] ausente;
[1] presente (Fig. 47a; Kullander, 1986: fig. 32).

O lobulo cutdneo forma-se  na extremidade wventral da expansdo anteroventral do
epibranquial 1, que possui uma camada cartilaginosa associada, com espessura variavel, assim

como a expansao ventral do epibranquial 1 também tem extensdo variavel (ver carater
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anterior). Os rastros branquiais, nessas espécies, ficam distribuidos na margem do I6bulo, mais
ou menos distanciados do 0sso epibranquial.

A presenca do I6bulo caracteriza as espécies do clado 100 (Mikrogeophagus ramirezi,
Biotodoma wravrini, Geophagus altifrons, Satanoperca lilith, Gymnogeophagus meridionalis,
‘Geophagus’ steindachneri e ‘Geophagus’ brasiliensis). Em Acarichthys heckelii, também
pertencente a esse clado, hd uma reversdo, ja que a espécie ndo apresenta o lobulo caracteristico
desenvolvido. A presenca do I6bulo também ocorre em paralelo como autapomorfia de

Apistogramma taeniata.

cartilagem interarcual epibranquial 1 175 [0], 176 [0],
18712 112:’57'[[12}]1 I17768 [[i)]]' 730174y U7 LO]
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Fig. 47. Primeiro arco branquial, em vista em vista aproximadamente lateral: a) Geophagus altifrons,
MZUSP 44956, 885 mm CP; b) Retroculus xinguensis, MZUSP 33058, 94,0 mm CP; c) Cichla
orinocensis, MZUSP 111039, ca. 250 mm CP; d) Crenicichla acutirostris, ndo-catalogado, ca. 220 mm
CP. Setas referem-se aos estados dos caracteres 173 a 187. Asterisco vermelho indica posicdo do
faringo-branquial 1 cartilaginoso.

181. Formacdo cutanea posteriormente ao epibranquial.
[0] ausente;
[1] presente (Fig. 47b).
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Retroculus xinguensis, Acarichthys heckelii, Biotoecus opercularis e Taeniacara candidi
possuem uma formacdo cutdnea na regido dorsal dos primeiros arcos branquiais, situada logo
posteriormente ao epibranquial 1. Nessas espécies, 0s rastros estdo situados na extremidade
ventral do osso epibranquial em vez de distanciados desta pelo l6bulo cutdneo caracteristico
dos geofagineos, tratado no carater anterior. Por outro lado, ‘Geophagus’ steindachneri,
‘Geophagus’ brasiliensis, Satanoperca lilith e Apistogramma taeniata apresentam tanto o
I6bulo cuténeo, distanciando o0s rastros da extremidade do osso epibranquial, quanto a
formacdo cutdnea situada posteriormente ao epibranquial, estendendo-se em direcdo
anteromedial por tras dos rastros. Dessa forma, considera-se que a formacgdo cutanea existente
em Retroculus xinguensis e em outros taxons, ndo é homologa ao I6bulo cutdneo caracteristico
dos geofagineos. Consequentemente, essas estruturas sao discutidas em dois caracteres
independentes.

Além de figurar como uma autapomorfia em Retroculus xinguensis, a presenca dessa
formacdo cutanea € sinapomdrfica em dois subgrupos de Geophagini: clados 98 e 107 (com

reversdes em Geophagus altifrons e Gymnogeophagus meridionalis).

182. Rastros branquiais associados ao epibranquial 1 . #14 Kullander (1998, modificado); #220
Landim (2006); #14 Graca (2008, modificado).

[0] sete ou oito, presentes ao longo do comprimento do epibranquial (Fig. 47c; Kullander &
Nijssen, 1989: fig. 35);

[1] rastros ausentes ou até quatro na porcdo inferior do epibranquial (Fig. 47d; Kullander &
Nijssen, 1989: fig. 124);

[2] cerca de 13 a 20, ao longo do comprimento do epibranquial 1 (Fig. 47b);

[3] entre 6 e 15, distanciados do o0sso epibranquial pelo I6bulo cutédneo (Fig. 47a).

Este carater apresenta quase a mesma codificacdo do carater 14 de Kullander (1998). No
entanto, esse autor incluiu um estado a mais, com o intuito de diferenciar a reducdo do numero
de rastros que ocorre em alguns cichlasomatineos e geofagineos andes, com nenhum ou apenas
um rastro diminuto nesta regido, daquela apresentada por outros ciclideos neotropicais que
geralmente apresentam menos de quatro rastros bem desenvolvidos. Optou-se por juntar os dois
estados no estado 1, no intuito de obter uma caracterizacdo satisfatoria do carater, utilizando
apenas o ndmero e a distribuicdo dos rastros nessa regido, sem incluir as varidveis de formato
ou grau de ossificacdo que foram contempladas no carater seguinte.

O estado 0 foi otimizado como plesiomérfico, pois estd presente em taxons posicionados

mais basalmente em Cichlidae, segundo filogenias prévias com maior nivel de abrangéncia
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(e.g. Etroplus e Ptychochromis — Kullander, 1998; Stiassny, 1991). Dentre os taxons estudados,
esse estado caracteriza apenas Cichla pinima. A transformagédo para o estado 1 resulta em uma
sinapomorfia ambigua no clado 90. O estado 2 figura como autapomorfia em Retroculus
xinguensis (0>2) e em Chaetobranchus flavescens (1>2). Por fim, o estado 3 representa uma
sinapomorfia ndo-ambigua no clado 100 (com uma reversdo para o estado 1 em Acarichthys

heckelii) e uma autapomorfia em Apistogramma taeniata.

183. Forma dos rastros branquiais associados ao epibranquial 1. #14 Kullander (1998,
modificado).

[0] curtos e bem ossificados (Fig. 47d; Kullander & Nijssen, 1989: fig. 45);

[1] relativamente alongados e bem ossificados pelo menos na base (Fig. 47c¢);

[2] extremamente alongados e finos, bem ossificados (Chaetobranchus flavescens).

[3] papiliformes, fracamente ossificados (Fig. 47a; Kullander & Nijssen, 1989: fig. 20);

Em Retroculus xinguensis e Cichla pinima os rastros sdo relativamente alongados e bem
ossificados (estado 1, plesiomorfico), embora em Retroculus xinguensis a extremidade apical
dos rastros seja um pouco mais fragil e menos ossificado. O estado O, caracterizado pela
presenca de rastros branquiais bem ossificados mas com tamanho reduzido nesta regiéo,
representa uma uma sinapomorfia no clado 90, que inclui os ciclideos neotropicais exceto 0s
dois taxons supracitados. O estado 2, caracterizado pela presenca de rastros extremamente
alongados, é uma autapomorfia em Chatobranchus flavescens. Por fim, transicdes do estado O
para 0 estado 3, com reducdo da ossificacdo dos rastros branquiais no epibranquial 1, resultam
em sinapomorfia em dois subgrupos de Geophagini: clado 106 (Apistogramma taeniata e

Taeniacara candidi) e clado 100 (com reversdo para 0 no clado 104).

184. Rastros branquiais presentes externamente sobre o ceratobranquial e hipobranquial 1. #21
Ploeg (1991); #15 Kullander (1998, modificado); #15 Graga (2008).
[0] cerca de 8-12 rastros, presentes também no hipobranquial (Fig. 47b);
[1] 4 a 10 rastros ndo se estendendo ao hipobranquial (Fig. 47d);
[2] apenas 1 ou 2 (raramente 3 ou 4) rastros rudimentares presentes dorsalmente ou rastros
ausentes;
[3] 14-17, ou mais que 50 rastros, presentes também no hipobranquial Fig. 47c).
O carater ndo varia muito no grupo interno, ja que na maioria das espécies de Crenicichla e

Teleocichla existem até 10 rastros branquiais distribuidos exclusivamente no primeiro
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ceratobranquial (estado 1), e apenas algumas espécies que possuem alguns rastros a mais
estendendo-se sobre o hipobranquial (estado 0).

A otimizacdo do carater foi realizada levando em conta principalmente as observacfes de
Kullander (1998), a partir da andlise mais abrangente que este autor realizou em cichlideos
neotropicais, ja que o estado da raiz € ambiguo, assim como parte das transformacdes do
carater. O estado 0, que caracteriza Retroculus xinguensis, é considerado plesiomérfico e o
estado 1 é otimizado como sinapomorfia do clado 90, que relne as demais espéecies analisadas.
Reversdes do estado 1 para o estado O resutam em uma sinapomorfia no clado 103
(‘Geophagus’ steindachneri e ‘Geophagus’ brasiliensis) e em autapomorflas em Acaronia
nassa, Crenicichla vittata, Crenicichla lugubris, Crenicichla macrophthalma e Crenicichla
urosema. A reducdo do numero de rastros branquiais (transicdo 1>2) resulta em uma
sinapomorfia ndo-ambigua no clado 107 (Biotoecus opercularis, Apistogramma taeniata e
Taeniacara) e o estado 3 aparece como autapomorfias em Cichla pinima e Chaetobranhus

flavescens.

185. Forma dos rastros branquiais associados ao ceratobranquial 1. #16 Kullander (1998); #237
Landim (2006).

[0] finos, longos e subtriangulares (Fig. 47b, ¢; Kullander & Nijssen, 1989: fig. 14);

[1] curtos, triangulares ou tuberculares (Fig. 47d; Kullander & Nijssen, 1989: fig. 20);

[2] papiliformes e ossificados apenas basalmente (Fig. 47a; Kullander & Nijssen, 1989: fig.
35);

[3] exageradamente alongados e finos (Chaetobranchus flavescens).

Apesar de a descricdo dos estados deste carater ser praticamente a mesma do carater 16 de
Kullander (1998), a interpretacdo da variacdo encontrada nos taxons terminais ndo foi a mesma.
Os rastros branquiais em Cichla pinima e Retroculus xinguensis sdo alongados e finos sobre
toda a regido dorsal e média da face externa do primeiro ceratobranquial, tornando-se
ligeiramente mais curtos apenas mais préximos do hipobranquial (estado 0).

Kullander (1998) considerou que em Acaronia nassa e nas espécies de Crencichla
examinadas por ele os rastros ttm a mesma estrutura daquela encontrada em Retroculus e
Cichla, salientando a variavel comprimento (“... more or less elongate”). Algumas espécies de
Crenicichla possuem alguns rastros ligeiramente mais alongados na regido dorsal do
ceratobranquial 1, proxima da extremidade do epibranquial 1. No entanto, a variacdo do
comprimento e da forma dos rastros nas espécies de Crenicichla e Teleocichla parece incluir a

variacdo encontrada em Acaronia nassa e em Astronotus ocellatus, Australoheros minuano e
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Cichlasoma araguaiense (nas quais o carater foi codificado por Kullander e também na andlise
aqui realizada como estado 1). Mesmo com essa variacdo, esse conjunto de taxons apresenta 0s
rastros distintamente mais curtos do que em Cichla e Retroculus. Kullander (1998) também
considerou que rastros branquiais papiliformes, frgeis e ossificados apenas basalmente (estado
2), caracterizam apenas Satanoperca e ‘Geophagus’ steindachneri, mas na presente analise
essa caracteristica se encontra em todos os Geophagini. Por fim, os rastros sobre o primeiro
ceratobranquial em Chaetobranchus flavescens sdo extremamente alongados e finos (estado 3).

A reconstrucdo do carater no cladograma indica apenas trés transformagdes, ndo-ambiguas.
O estado O é plesiomorfico, uma transformacdo para o estado 1 resulta em sinapomorfia no
clado 90, que reune os ciclideos neotropicais exceto Cichla pinima e Retroculus xinguensis , e
uma subsequente transformagdo 1> 2 resulta em uma sinapomorfia em Geophagini (clado 102).

O estado 3 representa uma autapomorfia em Chaetobranhus flavescens (transicdo 1>3)

186. Denticdo dos rastros branquiais associados a face externa do ceratobranquial 1. #17
Kullander (1998, modificado).

[0] presente, em toda a regido exposta dos rastros branquiais (Fig. 47d);

[1] presente, apenas na face medial dos rastros (Fig. 47c; Kullander & Nijssen, 1989: fig. 14);
[2] ausente (Fig. 47a, b).

Kullander (1998) codifica a denticdo dos rastros branquiais em todos os arcos branquiais
em um sO carater, mas a partir de padrdes que diferenciam o primeiro ceratobranquial dos
demais. Realmente, existem diferencas na configuracdo do primeiro arco, tanto em relacdo ao
formato quanto a denticulagdo dos rastros, como se no primeiro arco branquial existisse uma
condicdo “mais especializada” e nos demais houvesse uma condi¢cdo mais generalizada entre 0s
diferentes grupos de ciclideos. No presente trabalho a forma (carater 185) e a denticdo (este
carater) dos rastros ficou restrita aos rastros distribuidos externamente no primeiro arco
branquial, limitando a comparagdo de forma a evidenciar essa ‘“especializacdo” e evitar
possiveis problemas de homologia. Dessa forma, os estados relacionados a este carater ndo tém
correspondéncia com os estados discutidos em relagdo ao carater 17 por Kullander (1998).

Os rastros branquiais externamente sobre o primeiro arco branquial em Astronotus
ocellatus, Acaronia nassa, Cichlasoma araguaiense, Australoheros minuano e todas as
espécies do grupo interno exceto Teleocichla monogramma e T. centisquama possuem
denticulos em toda a regido exposta (estado 0). Em Cichla pinima e Chaetobranchus

flavescens, os denticulos ficam restritas & face interna do rastro branquial (estado 1),
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distribuidas ao longo de todo o comprimento do rastro, que é comparativamente alongado (ver
carater 185).

A auséncia de rastros branquiais sobre a face externa do ceratobranquial 1 (estado 2)
caracteriza todas as espécies de Geophagini. Kullander (1998) mencionou que Retroculus (R.
lapidifer) possui denticdo reduzida quando comparada aos outros taxons com rastros
denticulados. Os exemplares de Retroculus xinguensis examinados apresentam reduzido
nimero de denticulos na extremidade apical dos rastros distribuidos sobre a face externa e
interna do segundo e terceiro ceratobranquiais, sobre a face externa do quarto ceratobranquial e
sobre a face interna do primeiro ceratobranquial. No entanto, os denticulos estdo ausentes nos
rastros distribuidos sobre a face externa do primeiro ceratobranquial e sobre a face interna do
quarto ceratobranquial, logo o carater foi codificado como estado 2. Teleocichla monogramma
é a Unica espécie do grupo interno que ndo apresenta denticulos nos rastros da face externa do
ceratobranquial 1 que, entretanto, existem nos rastros existentes na face interna do 0sso, assim
como nos demais arcos branquiais. O cardter ndo pode ser avaliado em Teleocichla
centisquama por conta do estado de preservagdo do exemplar diafanizado.

Uma transformacdo do estado O para 2, com a perda dos denticulos nos rastros, resultou em
uma sinapomorfia ndo-ambigua em todos os Geophagini (clado 102) e uma transformacdo ndo-
ambigua de O para 1 resultou em uma autapomorfia em Chaetobranchus flavescens. As outras
transformacGes sdo ambiguas, inclusive na raiz, que foi otimizada como estado 0, com duas
transformacbes para o estado 1, como autapomorfias em Retroculus xinguensis e em Cichla
pinima, e uma transformacdo para o estado 2 como sinapomorfia ambigua no clado 174

(Teleocichla monogramma e T. centisquama).

187. Cartilagem interarcual, entre o processo uncinado do epibranquial 1 e o faringobranquial
2. #5 Kullander (1988); #22 Kullander (1998); #103 Lopez-Fernandez et al. (2005a); #217
Landim (2006); #22 Graca (2008); #46 Musilova et al. (2009).

[O] presente, globular (Kullander, 1986, Fig. 107);

[1] ausente (Fig. 44);

[2] presente, longa (Fig. 47a).

Kullander (1988, 1998) discutiu o carater no contexto das relagcbes de Crenicichla e
Teleocichla com os demais ciclideos e das relagdes gerais em Cichlidae, respectivamente.
Cartilagem interarcual diminuta e globular (condicdo 0) é considerada plesiomorfica e esta
presente em Retroculus xinguensis, Cichla pinima, Astronotus ocellatus, nos Cichlasomatini

incluidos, em Mikrogeophagus ramirezi e em Biotoecus opercularis. Na analise a condicdo 1
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(auséncia de cartilagem interarcual) foi recuperada como sinapomorfia ndo-ambigua nas
espécies de Crenicichla e Teleocichla (clado 109), como previamente proposto por Kullander
(1988). A auséncia de cartilagem também é uma autapomorfia em Dicrossus filamentosus.
Transformacdes de uma cartilagem globular e diminuta (condicdo 0) para uma cartilagem longa
(condicdo 2) resultaram em uma autapomorfia em Chaetobranchus flavescens e em

sinapomorfia ndo-ambigua nos clados 99 e 106, dois subgrupos de Geophagini.

188. Expansdo Ossea e cartilagem associada ventralmente ao epibranquial 2. #9 Kullander
(1988); #102 Lopez-Fernandez et al. (2005a).

[0] expansdo Ossea desenvolvida, cartilagem restrita a borda ventral do epibranquial (Lépez-
Fernandez et al., 2005a: fig. 8C);

[1] expansdo Ossea reduzida e triangular, cartilagem bastante reduzida e restrita a extremidade
ventral do epibranquial (Lopez-Fernandez et al., 2005a: fig. 8A);

[2] extremamente desenvolvidas, cartilagem muito expandida ventralmente (LOpez-Fernandez
et al., 2005a: fig. 8D);

[3] epibranquial 2 alongado medialmente e baixo, com expansdo éssea reduzida e sem
cartilagem na borda ventral (Fig. 44; Lopez-Fernandez et al., 2005a: fig. 8B).

Na maioria dos ciclideos analisados, o epibranquial 2 é relativamente alto e curto em
relacdo ao seu eixo latero-medial, apresentando uma cartilagem ventro-medial que se articula
com o faringobranquial 2 e uma cartilagem ventral associada ao epibranquial 1 ou, em alguns
taxons, com uma formacdo cutdnea existente entre os epibranquiais 1 e 2. Essa condicdo (0) é
plesiomorfica e estd presente em alguns taxons do grupo externo.

Em Cichla pinima, a expansdo ventral é reduzida e triangular, com uma cartilagem
pequena e restrita a regido ventral (condicdo 1, autapomorfica na espécie). A condicdo 2
corresponde ao maior desenvolvimento da expansdo Ossea, que se estende mais ventralmente,
apresentando uma cartilagem ventral expandida. TransformagOes da condicdo O para 2 foram
otimizadas como sinapomorfias ambiguas em dois subgrupos de Geophagini: clado 107, com
reversdo em Taeniacara candidi, e clado 98, com reversdes em ‘Geophagus’ steindachneri e
Gymnogeophagus meridionalis. Essa condi¢do também é autapomorfica em Chaetobranchus
flavescens, embora ainda exista uma ddvida se o maior desenvolvimento da expansdo ventral
do osso é hombloga ao dos geofagineos, uma vez que ndo é acompanhada pela expansdo
ventral da cartilagem associada.

Kullander (1988) prop6s a auséncia de cartilagem na borda ventral do epibranquial 2 como

sinapomorfia em Crenicichla, mas considerou incerta a polarizacdo do carater. Essa
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caracteristica € codificada aqui como parte da condicdo 3, que foi recuperada na andlise como
uma sinapomorfia ndo-ambigua no clado Crenicichla-Teleocichla, pela transicdo a partir do
estado 0. Nessas espécies, o epibranquial 2 é alongado medialmente e apresenta uma expansdo
Ossea ventral reduzida; a cartilagem ventral estd ausente, restando apenas a cartilagem
ventromedial que se articula com o faringobranquial 2. Algumas reversdes para o estado O
resultaram em autapomorfias em algumas espécies do grupo. Nessas espécies, o alongamento
do epibranquial 2 € relativamente menor e existe uma cartilagem bastante reduzida na borda

ventral, aproximando-as da configuracdo encontrada em parte do grupo externo.

189. Apofise dorsal do epibranquial 3. #17 Kullander (1988).
[0] em posicdo medial ou ligeiramente lateral (Kullander, 1983: figs. 17, 19)
[1] em posicdo claramente lateral (Fig. 44; Kullander, 1988: fig. 18).

A apofise dorsal € um processo 6sseo do epibranquial 3 que se articula com o epibranquial
4. Kullander (1988) propds e discutiu a condicdo 1 como uma sinapomorfia em Teleocichla.
No entanto, a variagdo encontrada em relacdo a forma do epibranquial 3 nas espécies de
Teleocichla e nas espécies de Crenicichla se sobrepdem. Todas essas espécies apresentam a
apofise do epibranquial 1 posicionada mais lateralmente, proximo a extremidade que se articula
com o ceratobranquial. 1sso pode estar correlacionado ao alongamento em direcdo medial dos
epibranquiais que ocorre nesse grupo, em maior ou menor grau dependendo da espécie. Dessa
forma, a condicdo 1 € considerada aqui uma sinapomorfia ndo-ambigua no clado Crenicichla-
Teleocichla e ndo apenas em Teleocichla. Ha transformacdes convergentes no grupo externo,
resultando em autapomorfias em Australoheros minuano, Apistogramma taeniata, Dicrosssus
filamentosus, Mikrogeophagus ramirezi e Geophagus altifrons. Nesses taxons, no entanto, o
posicionamento mais lateral da apdfise assemelha-se ao das espécies de Crenicichla e

Teleocichla, mas o epibranquial 3 é relativamente mais curto.

190. Expanséo dorsal na extremidade lateral do epibranquial 4.
[0] presente;
[1] ausente (Fig. 44).

A expansdo nessa regido € mais desenvolvida, com formato aproximatamente retangular,
nos taxons terminais com corpo alto e cabeca alta e comprimida lateralmente. Esta presente
também, porém menos desenvolvida, como uma protuberancia sem formato definido ou
aproximadamente triangular, em parte dos taxons terminais com corpo baixo e alongado

(estado 0) e na outra parte a expansdo no epibranquial 4 esta ausente (estado 1).
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No grupo externo, transformacgdes para o estado 1 resultaram em autapomorfias em Cichla
pinima, Acaronia nassa e Satanoperca lilith, e em uma sinapomorfia no clado 106
(Apistogramma taeniata e Taeniaraca candidi). A perda da expansdo dorsal do epibranquial 4
foi otimizada como sinapomorfia no clado 109 (Crenicichla-Teleocichla). Reversdes foram
otimizadas dentro desse grupo como sinapomorfias ambiguas no clado 128 (com
reaparecimento do estado 1 em C. britski), no clado 133 (Batrachops + Teleocichla, com
transicdes 0>1 em C. cametana e T. prionogenys) e no clado 137 (subgrupo de Lacustria, com
transicbes 0>1 em C. missioneira e C. celidochilus). Por fim, ainda dentro do grupo interno,
reversbes para 0 estado O também correspondem a autapomorfias em Crenicichla

compressiceps e C. anthurus.

191. Expansdo laminar dorsomedial no epibranquial 4. #108 Lopez-Fernandez et al.(2005a).
[0] ampla, destancando-se do contorno do epibranquial (Lopez-Fernandez et al., 2005a:fig. 9b);
[1] estreita, acompanhando o contorno do epibranquial (LOpez-Fernandez et al., 2005afig.
9a);;

[2] ausente (Fig. 44).

Lopez-Fernandez et al. (2005a) caracterizaram a maioria dos taxons terminais analisados
com o estado O e restringiu 0 estado 1 as espécies de Cichla e o estado 2 a todas as quatro
espécies de Crenicichla analisadas. No entanto, observou-se aqui uma grande variacdo dentro
do clado 109, com a ocorréncia dos trés estados dentro deste grupo. A presenca de uma
expansdo estreita acompanhando o contorno do epibranquial 4 (estado 1) é um estado
plesiomdrfico, compartilhado geralmente por espécies relativamente baixas, mas com cabeca
comprimida lateralmente. Espécies com corpo e cabeca altos geralmente apresentam essa
expansdo laminar mais desenvolvida e aproximadamente retangular ou convexa (estado 0),
enquanto que em especies com corpo baixo e cabeca deprimida, a expansdo geralmente esta
ausente (estado 2).

A distribuicdo desse carater no cladograma € bastante complexa e envolve varias
transformac@es, incluindo convergéncias e reversdes em VArios grupos e autapomorfias em
varios taxons terminais no grupo interno. Vale destacar, no entanto, duas transformacfes nao-
ambiguas do estado O para 2: uma resultando em uma sinapomorfia no clado 111, que relne as
especies de Lacustria e Lugubria, e outra resultando em uma sinapomorfia em Batrachops.
Além disso, uma transformacdo para o estado 1 (0>1) resulta em uma sinapomorfia nao-

ambigua em Saxatilia (clado 125)
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192. Numero de concavidades na zona desgastada da margem posterior da quarta placa
superior de dentes faringeanos. Casciotta & Arratia (1993a), #17 Casciotta & Arratia (1993b);
#21 Kullander (1998); 113 LoOpez-Fernandez et al. (2005a); #203 Landim (2006); #21 Graca
(2008); #45 Musilova et al. (2009).

[0] trés ou mais (Casciotta & Arratia, 1993a: fig. 12c);

[1] dois;

[2] uma ou nenhuma (Casciotta & Arratia, 1993a: fig. 12a, b).

A margem posterior do quarto faringobranquial em Retroculus xinguensis, Cichla pinima e
Astronotus ocellatus apresenta trés ou mais concavidades na zona desgastada (estado 0).
Embora dois dos exemplares examinados de Acaronia nassa possuissem trés concavidades
nessa regiao, um terceiro exemplar apresentou dois e, portanto, o carater, nesta espécie, foi
codificado como polimorfico (0&1). Cichlasoma araguaiense e Australoheros minuano
apresentam duas concavidades (estado 1). Os geofagineos (Geophaginae sensu Kullander,
1998) e as espécies do grupo interno apresentam apenas uma concavidade ou essa concavidade
estd ausente (estado 2). Neste Ultimo caso, os denticulos que ficariam distribuidos na parte
interna da concavidade (quando presente) estdo na margem posterior do 0sso, que apresenta
uma leve curvatura.

Na presente analise cladistica, o estado O foi recuperado como plesiomorfico, assim como
em estudos prévios em Cichlidae (e.g. Casciotta & Arratia, 1993b; Kullander, 1998). No
entanto, todas as transformacGes do carater resultantes da analise sdo ambiguas. O estado 1
aparece em Kullander (1998) como sinapomorfia em Cichlasomatinae e 0 estado 2 como
sinapomorfia em Geophaginae, mas com convergéncia em Crenicichla e outros grupos menos
inclusivos de Cichlasomatinae. Por outro lado, em Lopez-Fernandez et al. (2005a), o estado 2
sustenta a tribo Geophagini, que seria constituida por espécies de Geophaginae (sensu
Kullander, 1998) e Crenicichla. Landim (2006), em sua tese ainda ndo publicada, corroborou o
posicionamento de Crenicichla em Geophagini, também sustentado pela presenca de apenas
uma concavidade no faringobranquial 4.

Na presente analise, no entanto, o estado 2 ndo foi corroborado como sinapomorfia em um
grupo formado exclusivamente pelos geofagineos e o clado Crenicichla-Teleocichla. A
otimizacdo realizada aqui resultou em trés transformacgdes, com o estado 1 compartilhado pelas
espécies do clado 93 (Cichlasomatinae sensu Kullander, 1998) e o estado 3 correspondendo a
sinapomorfias ambiguas convergentes em Geophagini (clado 102) e no clado Crenicichla-
Teleocichla (clado 109).
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193. Placas de dentes no ceratobranquial 4. #39 Cichoki (1976); #3 Stiassny (1991); #12
Kullander (1998); Lépez-Fernandez et al. (2005a); #236 Landim (2006); #10 Graca (2008,
modificados); #38 Musilova et al. (2009).

[0] ausentes;

[1] presentes e separadas dos rastros branquiais (Stiassny, 1991, Figs. 1.6a).

Caracteres referentes as placas de dentes no ceratobranquial 4 (estado 0) foram discutidos
mais amplamente por Cichoki (1976), Stiassny (1991) e Kullander (1998). A auséncia dessas
placas foi considerada uma sinapomorfla em Pseudocrenilabrinae por Kullander (1998), mas
distribui-se também na linhagem neotropical de Cichlidae. No nivel de abrangéncia da
presente andlise, placas de dentes no ceratobranquial 4 (estado 1) constituem uma condicéo
plesiomorfica, que caracteriza a grande maioria dos taxons terminais.

A auséncia de placas dentigeras (estado 0) é compartilhada pelas espécies do clado 91,
que inclui todo o grupo externo, exceto Retroculus xinguensis, Cichla pinima e Astronotus
ocellatus, com reversfes no clado 95 (Cichlasoma araguaiense e Australoheros minuano) e no
clado 100 (com subsequente reaparecimento do estado O em Satanoperca lilith). Além disso,
distribui-se paralelamente como autapomorfias em Astronotus ocellatus, em algumas espécies

de Crenicichla e de Teleocichla centisquama.

194. Denticulos unicuspidados nos rastros branquiais externos do ceratobranquial 4. #110
Lopez-Fernandez et al. (2005a).
[0] presentes;
[1] ausentes.

A auséncia de denticulos unicuspidados nos rastros branquiais externos do ceratobranquial
4 foi considerado sinapormorfico no clado SBT (Small Bodied Taxa — ou taxons-anBes) na
analise com base em dados exclusivamente morfologicos de LOpez-Fernandez et al. (2005a:
fig. 1A), mas esse clado apresentou baixo suporte e ndo foi corroborado por outras analises no
mesmo trabalho. Na presente andlise, 0 estado 1 caracteriza quase os mesmos taxons do clado
SBT de Ldpez-Fernandez et al. (2005a), mas também Teleocichla cinderella, T. centisquama e
T. monogramma. No entanto, esse estado apresenta-se como uma sinapomorfia ndo-ambigua
em Geophagini (clado 102, com reversdes no clado 103 e em Geophagus altifrons) e no clado

172, que inclui as espécies de Teleocichla supracitadas.

195. Microbranquioespinhos na face externa do primeiro arco branquial. #196 Landim (2006).

[0] ausentes;
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[1] presentes.
Apenas Cichla pinima e Acaronia nassa possuem microbranquioespinhos no primeiro arco

branquial, caracteristica autapomorfica nessas espécies.

196. Microbranquioespinhos presentes do segundo ao quarto arcos branquiais. #29 Kullander
(1988, em parte), #17 Ploeg (1991); Kullander (1990a, 1990b); #13 Kullander (1998); #13
Graca (2008); #40 Musilova et al. (2009) — modificados.

[0] presentes, regularmente distribuidos na face lateral (externa) do segundo ao quarto arcos
branquiais.

[1] ausentes, ou presentes apenas em alguns microbranquioespinhos,  distribuidos
irregularmente em uma pequena porgdo da face externa do segundo e/ou terceiro arcos
branquiais.

[2] presentes, regularmente distribuidos nos dois lados de cada arco branquial.

Stiassny (1991) e Kullander (1998, carater 13) discutiram com algum detalhe a estrutura,
modificacbes e distribuicdo dos microbranquioespinhos nos ciclideos. Kullander (1998)
considerou presenca e forma do carater, mas também discutiu a distribuicdo dessas estruturas
nos diferentes arcos branquiais. Kullander (1998) indicou auséncia de microbranquioespinhos
do segundo ao quarto arcos branquiais (estado 1) em Mikrogeophagus, e em outros taxons de
Geophagini (‘Geophagus’ steindachneri, Apistogramma, Crenicara, Dicrossus, Guianacara) e
Nannacara (Cichlasomatini).

Os exemplares de Crenicara punctulatum examinados possuem microbranquioespinhos
regularmente distribuidos na face externa do segundo ao quarto arcos branquiais (estado 0),
bem como a maioria das espécies do grupo externo e varias espécies do grupo interno. Embora
a maioria das transformacBes desse carater tenha sido ambigua, inclusive na raiz, o estado O foi
otimizado como plesiomérfico levando em conta os comentarios de Stiassny (1981) e
Kullander (1998).

Entre os tdxons do grupo externo analisados, a auséncia de microbranquioespinhos em
Apistogramma taeniata, Dicrossus filamentosus, ‘Geophagus’ steindachneri foi confirmada
bem como em Retroculus xinguensis e Taeniacara candidi. Em um dos exemplares de
Mikrogeophagus ramirezi foi constatada a presenca de poucos microbranquioespinhos
rudimentares, irregularmente distribuidos na parte externa da porcdo mediana e dorsal do
segundo e terceiro ceratobranquiais e em outro microbranquioespinhos foram observados
apenas na parte externa da por¢do mediana do segundo ceratobranquial. O carater, portanto,

também foi codificado como estado 1. A distribuicdo do estado 1 no grupo interno apresentou-
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se bastante complexa, envolvendo convergéncias e reversdes para o estado O em diferentes
linhagens. Uma dessas transformacdes (1>0) que resulta em uma sinapomorfia ndo-ambigua
em Saxatilia (clado 125). Microbranquiospinhos distribuidos regularmente nos dois lados de
cada arco branquial (estado 2) caracteriza apenas Cichla pinima e é considerado uma

autapomorfia da espécie.

197. Forma dos microbranquioespinhos. #13 Kullander (1998, modificado).
[0] somente com denticulos laterais;
[1] com denticulos laterais e na face exposta (Kullander, 1986: fig. 14);
[2] microsbranquiospinhos relativamente grandes, com muitos denticulos em toda a superficie
(Kullander, 1986: fig. 18).

As trés transformacGes que ocorreram foram ambiguas e otimizadas como autapomorfias
convergentes em Cichla pinima (0>1), Astronotus ocellatus e Chaetobranchus flavescens
(0>2).

198. Rastros branquiais situados lateralmente no quinto ceratobranquial, ou ceratobranquial 5.
#18 Kullander (1998); #111 Ldpez-Ferndndez et al. (2005a); #239 Landim (2006); #18 Graca
(2008).

[0] ausentes;

[1] presentes (Pellegrin, 1904: fig. 25).

‘Geophagus’ steindachneri, ‘Geophagus’ brasiliensis, Apistogramma taeniata, Taeniacara
candidi e as espécies de Crenicichla e Teleocichla possuem rastros branquiais ossificados
lateralmente no quinto ceratobranquial. Kullander (1998) indicou presenca de rastros no
ceratobranquial 5 em Retroculus (R. lapidifer examinado por ele) e em algumas espécies de
Gymnogeophagus. No entanto, ndo foram encontrados rastros no quinto ceratobranquial dos
exemplares de Retroculus xinguensis e Gymnogeophagus meridionalis examinados. Lépez-
Fernandez et al. (2005a) mencionaram a presenca deles também em Mikrogeophagus
altispinosus, mas ndo em M. ramirezi.

Apenas trés transformagdes ocorreram no cladograma, correspondendo a sinapomorfias
nao-ambiguas no clado Crenicichla-Teleocichla (clado 109), do clado 103 (‘Geophagus’
steindachneri e ‘Geophagus’ brasiliensis) e no clado 106 (Apistogramma taeniata e

Taeniacara candidi).
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199. Inser¢do do ligamento central. #11 Kullander (1998); #209 Landim (2006); #10 Graca
(2008, modificados); #38 Musilova et al. (2009).

[0] na cartilagem central (Stiassny, 1991, Fig 1.9a);

[1] no hipobranquial 3 (Stiassny, 1991, Fig 1.9b).

O ligamento central ja foi discutido e ilustrado por Kullander (1998) e Stiassny (1991),
respectivamente. Kullander (1998) escolheu dividir seus caracteres 10 e 11 (forma e insercdo
anterior do ligamento central) por considerar que o ligamento central bifurcado pode estar
inserido  no hipobranquial exclusivamente, no ceratobranquial 4 ou principalmente no
hipobranquial 3, mas também na cartilagem central. Aqui ndo foi possivel delimitar todas essas
variacOes de insercdo do ligamento central, logo optou-se pela codificacdo pelos padrfes mais
gerais. Em todos os taxons terminais com ligamento central sem bifurcacdo anterior, a insercdo
do ligamento ocorre exclusivamente na cartilagem central. Em taxons terminais com placa
faringeana alta, curta e robusta, o ligamento central é bifurcado desde a sua por¢do mais
posterior e insere-se exclusivamente no hipobranquial 3. Nos demais tdxons com o ligamento
central bifurcado, essa bifurcacdo geralmente ocorre mais anteriormente. Nesse caso, a insercao
anterior do ligamento também ocorre no hipobranquial 3, mas € dificil delimitar o exato lugar
onde esse ligamento se bifurca e, com isso, conseguir individualizar a sua parte médio-posterior
e definir se ha conexdo ventral entre o ligamento e a cartilagem central.

O estado 1 foi proposto como sinapomorfia em “Cichlasomineos + Heroineos” (sensu
Kullander, 1998), e isso foi recuperado na presente andlise (sinapomorfia ndo-ambigua do
clado 95). No grupo externo, esse estado também caracteriza Astronotus ocellatus, Biotoecus
opercularis e Crenicara punctulatum. No grupo interno, o ligamento central bifurcado com
insercdo no hipobranquial 3 corresponde a sinapomorfias ndo-ambiguas no clado 133
(Batrachops + Teleocichla, com reversdes em T. gephyrogramma e T. prionogenys) e em um
subgrupo de Lacustria (clado 137, com reversdo no caldo 148 e reaparecimento no clado 152).

Além disso, o estado 1 é otimizado como autapomorfias em Crenicichla urosema e C. heckeli.

200. Forma da margem posterior da placa faringeana inferior, formada pelos ceratobranquiais
5. #19 Kullander (1998); #205 Landim (2006); #19 Graca (2008).

[0] em forma de “V” alongado (Kullander, 1986: fig. 21; Burress, 2015: fig. 1a, b);

[1] em forma de “V”, com dentes marginais laterais ligeiramente mais posteriores do que 0s
dentes mediais (Burress, 2015; fig. 1e);

[2] aproximadamente reta (Fig. 48. a, b; Kullander, 1986: fig. 19; Burress, 2015: fig. 1f);

[3] convexa (Fig. 48. c—g; Burress, 2015: fig: 1c)
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O formato e denticdo da placa faringeana inferior dos ciclideos, contemplados nos
caracteres 200 e 201, estdo fortemente correlacionadas com a dieta e ocupacdo diferencial de
habitats. A “mandibula” faringeana funciona como um eficiente processador de alimentos
relacionados a uma dieta especfifica, podendo existir inclusive substituicdo de dentes ao longo
da ontogenia e variacdo populacional do carater dependendo do ambiente em que essas
populacbes se encontram (e.g. Meyer, 1990; Hulsey et al., 2006; Muschick et al., 2011).
Especializacdo alimentar e compartilhamento de recursos parecem ter sido processos decisivos
para a especiacdo desses peixes, principalmente nas linhagens restritas geograficamente. Varios
estudos trataram da distribuicdo ou discutiram a funcdo adaptativa do aparato faringeano no
contexto filogenético de Cichlidae (e.g. Liem, 1973; Muschick, Indermaur & Salzburger, 2012;
Arbour & Lopez-Fernandez, 2014; Burress, 2015a; Burress, 2015b). Estudos mais recentes tém
correlacionado o carater diretamente com a dieta, estabelecendo gquildas troficas, com a
morfologia da placa faringeana e outras caracteristicas adaptativas em espécies de Crenicichla
(Burress et al., 2013, 2015). As otimizacGes das transformacdes ambiguas desses carateres, que
ocorreram abundantemente no cladograma, foram realizadas utilizando DELTRAN (delays the
transformation), dando prioridade as convergéncias. Isso porgue o0s estudos supracitados ja
demonstraram que essas transformacdes sdo convergentes a luz de filogenias utilizando dados
morfologicos e moleculares com diferentes niveis de abrangéncia e estdo fortemente
correlacionadas com a ecologia desses peixes.

O estado 2 inclui grande parte da variacdo do carater, que ndo pOde ser satisfatoriamente
separada em dois ou mais estados, e caracteriza a maioria das espécies analisadas. Essas
espécies podem ser classificadas em diferentes guildas tréficas (ver classificacdo de taxons do
grupo externo e alguns do grupo interno em Burress, 2013, 2015a, 2015b), mas a maioria delas
sdo omnivoras pelo menos em parte de seus ciclos de vida. Espécies nas quais o carater foi
codificado com esse estado apresentam a placa faringeana mais larga que comprida ou
aproximadamente tdo comprida quanto larga e diferentes tipos de dentes cobrindo a regido
postero-medial da placa. Em varias espécies dos grupos reticulata (sensu Ploeg, 1991),
lugubris (sensu Kullander, 1997) e saxatilis (sensu Ploeg, 1991), cujo carater também foi
codificado com o estado 2, a margem posterior da placa faringeana ndo é exatamente reta mas
ligeiramente cdncava com a parte lateral situada posteriormente a parte medial. Em varias
especies dos rios do Sudeste e Sul do Brasil, por sua vez, h4 uma pequena invaginagdo antero-
medial na area mais mediana da margem posterior (Fig. ?a, b). Este estado foi otimizado no

cladograma como plesiomérfico.
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Transformagbes convergentes para o estado 1 ocorrem em Retroculus Xxinguensis,
Acarichthys heckelii, Crenicichla jegui e C. vittata e correspondem a autapomorfias nessas
espécies. Espécies caracterizadas como tendo a margem posterior da placa em forma de “V”
(estado 1) apresentam os dentes latero-posteriores bastante deslocados posteriormente em
relacdo aos dentes mediais e a placa faringeana é tdo comprida quanto larga (R. xinguensis, A.
heckelii e C. vittata) ou pouco mais larga que comprida (C. jegui). Crenicichla vittata e C.
jegui alcancam um porte relativamente grande (~20-30 cm de comprimento padrdo) e sdo
piscivoras quando adultas. A margem posterior da placa faringeana tem a forma de “V”
alongado (estado 0) em Chaetobranchus flavescens, Cichla pinima e Satanoperca lilith. A
placa faringeana nessas espécies & bastante alongada como um todo, também os bracos
posteriores séo relativamente mais alongados.

Margem posterior convexa da placa faringeana (estado 4) caracteriza espécies cuja dieta
inclui ou é baseada principalmente em itens duros. Transformacfes do estado 2 para 3
ocorreram paralelamente em vérias linhagens, resultando em autapomorfias em Astronotus
ocellatus, Crenicichla heckeli, C. urosema, C. jurubi, C. hadrostigma, C. minuano, C.
jupiaensis e C. cyclostoma e em sinapomorfia ndo-ambigua no clado 103 (Geophagus
brasiliensis e G. steindachneri). Além disso, na otimizacdo realizada, foi recuperado o estado 3
como sinapomorfla ambigua de Teleocichla (clado 171, com subsequente reversdo 3>2 no
clado 173). A placa faringeana dessas espécies € espessa e muito robusta com bragos anterior e
posteriores curtos e € coberta por dentes papiliformes ou molariformes na regido postero-

medial.




201 [0]

200 [2]
ﬁ;,,_ b

201 [2]

‘bragos’ anterior e

posteriores curtos
dentes postero-mediais

molariformes
extremamente grandes
201 [3]

\ margem posterior convexa

200 [3]

Fig. 48. Placa faringeana inferior, em vista dorsal: a) Crenicichla iguassuensis, NUP 6694, 106,9 mm
CP; b) Crenicichla aff. iguassuensis, NUP 1795, 1258 mm CP; c) Crenicichla tesay, NUP 3751, 97,2
mm CP; d) Crenicichlaaff. tesay BIG LIPS, NUP 591, 152,3 mm CP; e) Crenicichla tapii, NUP 1788,
134, 6 mm CP; f) Crenicichlatuca, NUP 1795C, 128, 0 mm CP. Setas referem-se aos estados dos
caracteres 200 e 201. Escalas 10 mm.
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201. Molarizacdo dos dentes postero-mediais da placa faringeana inferior. Barel et al. (1977:
fig. 57; 207 Landim (2006).

[0] ausente, apenas dentes cuspidados (Fig. 48a, b);

[1] dentes papiliformes (Burress, 2015: fig. 1f);

[2] dentes molariformes (Fig. 48c-1);

[3] dentes molariformes, com até 4 dentes extremamente grandes na area posteromedial da
placa (Fig. 48g; Burress, 2015: fig. 1c).

Auséncia de molarizacdo (condicdo 0) contemplou uma grande amplitude de variagdo que
ndo possibilitou caracterizar satisfatoriamente diferentes estados utilizando apenas informagao
morfolégica (i.e. sem considerar dieta ou classificacdo trofica). Espécies exclusivamente
piscivoras (Cichla pinima), zooplanctivoras (Chaetobranchus flavescens) e algumas espécies
omnivoras do grupo externo (Retroculus xinguensis, Biotodoma wravrini e Satanoperca lilith)
possuem numerosos dentes uni- ou bicuspidados, com pouca ou nenhuma diferenciacdo de
tamanho entre os dentes da regido postero-medial e os dentes laterais e anteriores da placa,
sendo todos igualmente pequenos. Em Acaronia nassa, Mikrogeophagus ramirezi, Dicrossus
filamentosus, Biotoecus opercularis, Apistogramm taeniata, Taeniacara candidi e todas as
espécies de Crenicichla também caracterizadas pelo estado 0, os dentes sdo bicuspidados na
regido postero-medial, com uma cuspide retrorsa mais desenvolvida e dentes com uma Unica
cUspide antrorsa na regidao anterior e lateral da placa faringeana. Geralmente, espécies com esse
tipo de denticio sdo omnivoras pelo menos nos estagios iniciais de desenvolvimento
ontogenético e invertivoros ou piscivoros facultativos quando adultos (Burress et al., 2015).

Dentes sdo considerados papiliformes (condicdo 1) quando ndo apresentam compressao
lateral e sdo relativamente mais largos do que os dentes no estado 0 e possuem cuspide, mesmo
que desgastada, wvoltada dorsalmente. Essa & uma condicdo sinapomorfica no clado 95
(Cichlasoma araguaiense e Australoheros minuano), no clado 98 (subgrupo de Geophagini,
com reversdo para 0 em Satanoperca lilith) e autapomérfica em algumas espécies do grupo
externo e do grupo interno a partir de uma transicdo do estado O para o estado 1. Por outro lado,
essa condicdo também caracteriza as espécies do clado 131 (espécies de Batrachops exceto
Crenicichla cyclostoma) e Teleocichla prionogenys, a partir de transicbes do estado 3 para 1 e
de 2 para 1, respectivamente.

O estado 2 caracteriza as espécies com dentes grandes, molariformes e sem cuspide na
regido postero-medial da placa faringeana. Este estado distribui-se paralelalemente como

autapomorfia em Geophagus brasiliensis (transicdo 1>2) e em C. heckeli, C. jurubi e C.
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hadrostigma (transicdes 0>2). Também é recuperado mediante a andlise como sinapomorfia
ndao-ambigua no clado 152, que redne algumas espécies do rio lguagu (transicdo 0>2), e do
clado 170, que reune as especies de Teleocichla exceto Teleocichla sp. Preta (transicdo 3>2).

Por fim, o estado 3 corresponde ao mais alto grau de molarizacdo dos dentes faringeanos
observado neste estudo, resultando inclusive numa conspicua reducdo do ndmero de dentes na
regido postero-medial da placa por conta do didmetro dos dentes. E uma autapomorfia em
Crenicichla minuano (transicdo 0>3), C. yaha (2>3) e C. jupiaensis (0>3), mas também resulta
como sinapomorfia ndo-ambigua no clado 133, que relne Batrachops e Teleocichla. Apesar de
sinapomorfico neste clado, o estado 3 caracteriza apenas Crenicichla cyclostoma e Teleocichla
sp. Preta, ambas aparecendo como grupos-irmdos das demais espécies de Batrachops e
Teleocichla, respectivamente. No clado sequencial menos inclusivo de Batrachops (clado 131),
ha uma transformacdo para o estado 1 e nos clados menos inclusivos de Teleocichla ocorrem
transformacGes 3>2 (clado 170) e reversdo para o estado O (clado 173).

Analisando a distribuicdo do carater no género Crenicichla, é possivel inferir que a
molarizacdo dos dentes faringeanos estd associada com preferéncia alimentar por itens duros,
ou “durophagia” (ver Wainwright, 2006), principalmente em ambientes reofilicos e com
substrato rochoso. As informacBes disponiveis sobre alimentacdo das espécies caracterizadas
pelo mais alto grau de molarizacdo apontam a preferéncia por animais com conchas e/ou
casulos, como moluscos, gastropodes e larvas de tricopteros (e.g Lucena & Kullander, 1992;
Burress et al., 2013; Casciotta et al., 2013, Pialek et al., 2015; Varella et al., no prelo).

202. Séries de dentes no faringobranquial 2. #198 Landim (2006); #29 Chakrabarty (2007).
[0] dois;

[1] um;

[2] trés ou mais.

Trés ou mais séries de dentes no faringobranquial 2 ¢ uma condicdo sinapomorfica ndo-
ambigua que caracteriza Teleocichla (com reversdio em T. prionogenys) e o clado 163
(Crenicichla compressiceps, C. heckeli e C. urosema). No entanto, transformag0es da condigcdo
0 para 1 ou para 2 ocorrem paralelamente em diversos tdxons terminais do grupo externo e

grupo interno.

3.1.11. Arco hidide
203. Espinho do urohial. #18 Kullander (1988, em parte).
[0] presente (Fig. 49a—d);
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[1] extremamente reduzido ou ausente (Fig. 49e).

A morfologia do urohial tem sido utilizada e discutida por alguns autores (e.g. Stiassny,
1982, Kullander, 1988) para inferir sobre as relagdes de Crenicichla com Cichla e das relagdes
de Teleocichla. Lopez-Fernandez et al. (2005a), no entanto, considerou que o urohial apresenta
uma variacdo muito grande a ponto de ndo possibilitar um esquema de codificacdo satisfatdria,
logo ndo incluiu qualquer carater relacionado a esta estrutura. Realmente existe uma variagdo
grande na morfologia do urohial, principalmente em relacdo a extensdo longitudinal das suas
abas laterais e/ou crista medial e grau de ossificacdo geral dessas laminas. Talvez isso seja
devido a influéncia do grau de desenvolvimento dos musculos ventrais da regido anterior do
corpo na ossificacdo dessa estrutura. No entanto, alguns caracteres (203, 204 e 205) puderam
ser satisfatoriamente codificados e sdo informativos para as relagdes no grupo interno.

Os ciclideos tipicamente possuem um espinho na por¢do anterior do 0sso urohial,
imediatamente posterior a bifurcacdo anterior do o0sso, de onde saem os ligamentos que se
conectam aos hipohiais ventrais. A extrema reducdo ou auséncia do espinho anterior do urohial
(estado 1) foi proposto por Kullander (1988) como sinapomorfia no género Teleocichla, o que
foi corroborado na presente analise. Esse estado também é observado em Acarichthys heckeli e
Crenicichla hadrostigma dentre os taxons analisados, correspondendo a autapomorfias nessas
espécies. Caracteres do urohial ndo puderam ser codificados em Crenicichla hu (auséncia de

material).

204. Direcdo do espinho do urohial. #10 Stiassny (1991); 25 Casciotta & Arratia (1993b); #25
Kullander (1998); #246 Landim (2006); #25 Graca (2008).

[0] posterior ou dorsal (Fig. 49 a, b);

[1] rostral (Fig. 49c—e; Stiassny, 1982: fig. 10Db).

[-] inaplicavel, para espécies sem espinho.

Stiassny (1982, 1987, 1991) e Kullander (1988, 1998) consideraram o espinho do urohial
direcionado rostralmente como uma sinapomorfia em Cichla e Crenicichla. De fato, Cichla
pinima e a maioria das espécies de Crenicichla possuem o espinho urohial direcionado
rostralmente; em Cichla pinima, este processo é mais alto e mais encurvado para frente do que
em Crenicichla. Os exemplares de Astronotus ocellatus e Chaetobranchus flavescens
examinados também apresentaram o espinho ligeiramente voltado para frente e o carater foi
codificado como estado 1, embora a curvatura do espinho seja menos acentuada do que em
Crenicichla. As espécies restantes, que incluem os ciclasomatineos, geofagineos e varias

espécies de Crenicichla apresentam espinho em direcdo dorsal ou posterior. Em Teleocichla,
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Acarichthys heckeli e Crenicichla hadrostigma o carater ndo foi codificado porque o espinho é
reduzido ou esta ausente (carater 203).

O carater variou tanto no grupo externo quanto no grupo interno de forma homoplastica e
mediante a andlise o estado 1 ndo foi recuperado como sinapomorfia de um clado constituido
exclusivamente por Cichla e Crenicichla-Teleocichla. H4 uma transformacdo para o estado 1
no clado 89, que engloba todas as espécies analisadas exceto Retroculus xinguensis, e reversées
1>0 ocorrem no clado 94, resultando em uma sinapomorfia compartilhada pelos ciclasomatines
e geofagines, e em Wallacia (clado 164, com uma transformacdo para o estado 1 em
Crenicichla wallacii). Alem disso, reversdes para 0 estado 0 ocorrem paralelamente em outros
grupos menos inclusivos de Crenicichla (ndés 152, 156 e 161) e em Crenicichla cyclostoma, C.

lacustris, C. multispinosa e C. jurubi.

203[0], 204[1]

203[0], 204[0]
205[2]

203[1]  205[3] gue’ il

Fig. 49. Urohial, em vista lateral esquerda (a, b, c, d), em vista dorsal (e, acima) e em vista latero-dorsal
(e, abaixo): a) ‘Geophagus’ brasiliensis, MZUSP 83397, 151,1 mm; b) Satanoperca lilith, MZUSP
89525, 1850 mm CP; c¢) Cichla orinocensis, MZUSP 111039, ca. 270,0 mm CP; d) Crenicichla
lugubris, MZUSP 89526, 200,0 mm CP. Setas referem-se aos estados dos caracteres 203, 204 e 205.
Escalas 5 mm.

205. Relacdo entre as abas laterais e a crista medial do urohial. #18 Kullander (1988, em parte);
#27 Ploeg (1991).

[0] crista medial alta e abas estreitas (Fig. 49a, c);

[1] altura da crista medial aproximadamente igual a largura das abas laterais (Fig. 49b);

[2] abas largas, crista medial baixa (Fig. 49d);

[3] abas largas, crista medial ausente (Fig. 49e).
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Kullander (1988, carater 18), reuniu duas caracteristicas diferentes do urohial no mesmo
carater, que considerou sinapomorfico em Teleocichla. No entanto, esses caracteres ndo
parecem estar correlacionados e sdo tratados aqui como independentes (203 e 205). Em
Cichlidae, existe uma grande variacdo inter- e intraespecifica da largura das abas laterais e da
altura da crista medial do urohial. A condi¢cdo 0 estd presente na grande maioria dos ciclideos,
que possui uma crista medial mais alta do que as abas laterais e em algumas espécies (e.g.
Acaronia nassa) a crista medial € muito mais alta e as abas laterais sdo muito reduzidas, quase
ausentes.

A raiz ¢ ambigua em relacdo ao carater (0,1) e o estado plesiomodrfico foi determinado
pela otimizagdo utilizando DELTRAN (estado 0). O estado 1 ocorre como autapomorfias em
espécies do grupo externo cuja regido antero-ventral do corpo é relativamente mais baixa
(Retroculus xinguensis, Satanoperca lilith e “Geophagus™ steindachneri). O urohial com abas
largas e crista medial baixa (estado 2) € uma sinapomorfia ndo-ambigua no clado 109 (género
Crenicichla). Neste clado, transformacbes para o estado 1 resultam em autapomorfias em
algumas espécies de Saxatilia (C. inpa, C. alta e C. britskii). Por fim, o estado 3 definido pela
auséncia da crista medial do wurohial é uma sinapomorfia ndo-ambigua no clado 171

(Teleocichla), indicado também como autapomorfia em Crenicichla cametana.

206. Margem caudal do basihial. #243 Landim (2006).
[O] reta ou cbncava (Fig. 50a);
[1] convexa (Fig. 50b—d).

O basihial, também denominado glossohial em alguns trabalhos (e.g. Kullander, 1988), é
um osso do arco hidide, associado a membranas e musculos na transicdo entre a porcao ventral
do aparato bucal e da cesta branquial. A porcdo posterior do basihial sobrepbe parcialmente o
primeiro basibranquial, com o qual esta articulado, e as faces latero-posteriores pareadas
apresentam concavidades onde se articulam os ceratohiais esquerdo e direito. A maior parte
das espécies do grupo externo possui a margem caudal do basihial com formato cdncavo,
ligeiramente afilado em alguns taxons terminais (e.g. Acaronia nassa), ou € reto. Apenas
Cichla pinima, Satanoperca lilith e o clado Apistogramma taeniata-Taeniacara candidi
possuem o estado 1 dentre os taxons do grupo externo. Na maior parte das espécies do clado
Crenicichla-Teleocichla, o basihial possui margem convexa (estado 1). Dentro desse clado, a
distribuicdo do estado O € homoplastica, correspondendo a autapomorfias nas espécies de
diferentes subgrupos (Crenicichla heckeli, C. jegui, C. hadrostigma e C. minuano) Além disso,

uma transformacdo ambigua para o estado O dentro do grupo interno pode ser otimizada como
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uma sinapomorfia ambigua no clado 133, que inclui Batrachops e Teleocichla, com

subsequente reversdo em Teleocichla sp. Preta.

206 [0]

207 [0] |

Fig. 50. Basihial, em vista dorsal com a parte posterior do 0sso na parte de cima da figura, anterior
abaixo: a) Acaronia nassa, MZUSP 111046, 1244 mm CP; b) Satanoperca lilith, MZUSP 89525, 185,0
mm CP; ¢) Crenicichla lugubris, MZUSP 89526, 200,0 mm CP; d) Crenicichla acutirostris, MZUSP
nao-catalogado, ca. 220 mm, Brasil, Par4, rio Tapajos. Setas referem-se aos estados dos caracteres 206 e
207, associados ao basihial. Escalas 5 mm.

207. Forma do basihial.

[0] curto e triangular (Fig. 50a, b);

[1] comprido, ligeiramente achatado dorsoventralmente (Fig. 50c);
[2] muito comprido e quase cilindrico (Fig. 50d).

Todos os taxons do grupo externo apresentam o basihial como um 0sso aproximadamente
triangular e bastante achatado dorso-ventralmente (estado 0). O estado 1 é recuperado mediante
a andlise como uma sinapomorfia no género Crenicichla (clado 109), j& que na grande maioria
das espécies incluidas ocorre um alongamento do basihial, 0 que talvez faca parte de uma série
de modificagbes associadas com o alongamento da cabeca e das maxilas. A transformacdo do
estado 1 para 2, por sua Vez, ocorreu varias vezes no grupo interno. Distribui-se como
autapomorfias em algumas espécies (Crenicichla lacustris, C. hemera, Teleocichla sp. Preta e
T. prionogenys), mas também como sinapomorfias em alguns clados menos inclusivos, como o
clado 163 (Crenicichla compressiceps, C. heckelii e C. urosema) e o clado 115 (espécies de
Lugubria exceto C. vittata, com reversdes no clado 120 e em C. phaiospillus).

3.1.12. Cintura pélvica
208. Basipterigeo. Regan (1905); #3 Kullander (1988, em parte).
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[0] convergindo ou quase convergindo anteriormente (Fig. 51a);
[1] divergindo anteriormente (Fig. 51b, c; Kullander, 1988: fig. 28).

Regan (1905) citou esse carater na sua breve descricdo da osteologia de Crenicichla (que
ndo incluia espécies de Batrachops/grupo reticulata). Kullander (1988), na descricdo e
classificacdo de Teleocichla, reuniu caracteristicas relacionadas ao basipterigio em um Unico
carater (carater 3), que considerou como sinapomorfia compartilhada pelas espécies de
Crenicichla e Teleocichla. Ndo ha evidéncias de que esses caracteres estejam correlacionados
e, portanto, estdo desmembrados aqui em dois caracteres distintos (108 e 109). Em geral, 0s
ciclideos neotropicais possuem as porcdes bilaterais anteriores do basipterigio direcionadas
medialmente, resultando em uma forma quase triangular para o basipterigio como um todo. Em
géneros com a porcdo ventral do corpo relativamente alto e mais comprimido (e.g. Cichla,
Astronotus, Chaetobranchus e maioria dos geofagineos), essas porcGes convergem quase
totalmente, sobrando apenas uma pequeno espacgo entre as suas extremidades anteriores (estado
0). Em algumas espécies analisadas de tamanho pequeno e corpo mais baixo (Dicrossus
filamentosus, Biotoecus opercularis e Taeniacara), as extremidades anteriores do basipterigio
ndo convergem totalmente, formando um espaco maior, mas seguem em direcdo medial
convergente (também estado 0). As espécies de Crenicichla e Teleocichla, por fim, apresentam
as porcoes anteriores divergentes, seguindo paralelamente na direcdo anterior, formando um
amplo espaco entre as suas extremidades anteriores (estado 1). A transformacdo 0>1 ocorre
apenas no clado que reune as espécies de Crenicichla e Teleocichla (clado 109) e é corroborado

como uma sinapomorfia ndo-ambigua e exclusiva no grupo.

__—20810] __-208[1]

5 mm

Fig. 51. Cintura pélvica, em vista ventral: a) Astronotus ocellatus, MZUSP 26320, 67,8 mm CP; b)
MZUSP 16045, 71,3 mm CP; c) Teleocichla prionogenys, NRM 41436, 58,8 mm CP. Setas
referem-se aos estados dos caracteres 208 e 210, associados ao basipterigio. | = espinho da
nadadeira pélvica, 1-3 = primeiros trés raios da nadadeira pélvica (ver carater 35).




183

209. Extensdo da porcdo anterior do basipterigeo. #3 Kullander (1988, em parte).
[0] estendendo-se a frente do cleitro (Fig. 36a);
[1] ndo se estendendo a frente do cleitro (Fig. 36b; Kullander, 1988: fig. 28).

Todos o0s ciclideos neotropicais analisados, exceto as espécies de Crenicichla e
Teleocichla, apresentam as extremidades anteriores estendendo-se a frente do cleitro (em vista
lateral). Dessa forma, o basipterigio ndo se estendendo a frente do cleitro, proposto como
apomoérfico por Kullander (1988), foi corroborado como uma sinapomorfia exclusiva do género
Crenicichla (clado 109). Diferentemente do carater anterior, a extensdo anterior do basipterigio
ndo parece ter relagdo direta com a altura ou compressdo lateral da regido antero-ventral do

corpo.

210. Processo medial do basipterigio. Kullander (1983: 60, fig. 27, processos medialis); #42
Chakrabarty (2007)

[0] curto e bifurcado (Fig. 51a, b);

[1] longo e sem bifurcagdo (Fig. 51c).

Esse carater € uma reinterpretacdo do cardter 42 de Chakrabarty (2007), que separou o
processo robusto, com bifurcagdo ampla do processo delgado e indicou Crenicichla saxatilis
como portadora do segundo estado do carater. A partir da andlise dos taxons terminais no
presente estudo, foi observada uma grande variagdo do comprimento e robustez do processo
medial do basipterigio, assim como na amplitude da abertura da sua bifurcacdo, tanto em
relacdo ao polimorfismo existente entre individuos quanto em relagdo a ontogenia. Dessa
forma, ndo foi possivel delimitar os estados como em Chakrabarty (2007). Por outro lado, as
espécies de Teleocichla apresentam um processo medial do basipterigio muito alongado e sem
bifurcacdo, estendendo-se anteriormente até aproximadamente a metade da distancia entre a
extremidade posterior do basipterigio e o contato com o cleitro (estado 1). Crenicichla, assim
como a maioria dos ciclideos neotropicais, apresenta o processo medial mais curto, estendendo-
se até um terco ou menos da distancia entre a extremidade posterior do basipterigio e o contato
com o cleitro. Nessas espécies, hd uma bifurcacdo evidente na porcdo anterior do processo
medial, mesmo que com a amplitude da abertura bastante variada. A Unica transformacdo do
carater (0>1) ocorreu no clado 171 (Teleocichla) e corresponde a uma sinapomorfia exclusiva

no grupo.
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3.2. Reconstrucéo filogenética

A andlise cladistica cujos resultados possibilitam a reconstrugdo filogenética das espécies de
Crenicichla e Teleocichla foi realizada sobre uma matriz com 211 caracteres e 88 taxons
terminais, apresentada no Apéndice 2. A analise dessa matriz a partir da pesagem igualitaria
dos caracteres resultou em 6 arvores mais parcimoniosas com 1615 passos, indice de
consisténcia 0,21 e indice de retencdo 0,67, e fit total entre 107,82 e 108,07. O consenso obtido
dessas arvores contém 83 nds (Fig. 52). Todas as andlises realizadas com o método de pesagem
implicita dos caracteres geraram apenas uma arvore, independentemente do valor de k
aplicado, assim como as duas analises com pesagem sucessiva que foram realizadas utilizando
0 indice de consisténcia reescalonado e o valor do fit igual a 3. Dados de cada uma das arvores
obtidas por meio dos esquemas de pesagem sdo apresentados no Apéndice 6.

Como era esperado (e.g. Goloboff, 1998; Prendini, 2000), todas as arvores obtidas por
meio de pesagem sucessiva e de pesagem implicita exceto uma (k=1000) correspondem a
arvores com mais passos do que as arvores fundamentais obtidas por meio da pesagem
igualitaria, se a otimizacdo dos caracteres fosse realizada considerando pesos iguais a 1. A
Unica arvore obtida com pesagem k=1000 é idéntica a uma das arvores fundamentais obtidas a
partir da analise com pesagens iguais (com o0 mesmo ndmero de passos: 1615). Isso também era
esperado ja que quanto maior o valor de k, menor o valor de homoplasia ajustada (peso) e
menos passos a mais as arvores apresentaram. No caso do uso do k=1000, a pesagem € quase

nula (homoplasia ajustada ou best score: 1,26).
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Fig. 52. Cladograma de consenso estrito das 6 arvores mais parcimoniosas obtidas através da analise

cladistica com pesagens iguais. Numero dos clados abaixo de cada ramo, valores do suporte de Bremer
absoluto e relativo acima dos ramos.
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Dentre todas essas arvores, incluindo aquela com pesagens igualitarias, foi escolhida a
topologia obtida partir da pesagem implicita aplicando valor de k igual a 3 (Figs. 53, 54, best
score 117,24, indice de consisténcia 0,20, indice de retencdo 0,66, fit total= 111,75) para
elaborar as hipdteses de relacionamento e a reconstrucdo dos caracteres. Esta arvore apresentou
86 nds e corresponderia a uma arvore com 1664 passos se fosse otimizada como se 0S
caracteres tivessem pesos iguais, 49 passos a mais do que a &rvore obtida da andlise com
pesagem igualitaria realizada. Uma lista das sinapomorfias ndo-ambiguas em cada clado e de
autapomorfias em cada tdxon terminal em relagdo a essa arvore é apresentada no Apéndice 3.
Uma lista de transformacdes de cada carater nesse cladograma, com os parametros utilizados
para a otimizagdo das transformacfes ambiguas, é apresentada no Apéndice 4 e comentada na
lista de caracteres da secdo 3.1. Os indices de consisténcia e de retencdo de cada carater para as
arvores fundamentais obtidas por meio da pesagem igualitaria e para a arvore obtida por meio
da pesagem implicita (k=3), junto com o peso (ou homoplasia ajustada) de cada caréater, sdo
apresentados na tabela no Apéndice 5. A escolha da arvore seguiu alguns critérios discutidos
abaixo.

Analises com pesagem sucessiva sdo enviesadas pelo resultado da andlise com pesagens
iguais e, por isso, foram realizadas para efeito de comparagdo entre topologias, no intuito de
verificar a constancia dos clados obtidos nos mais diferentes esquemas de pesagem, e ndo para
serem base para a discussdo das relacGes entre as espécies de Crenicichla e Teleocichla. As
duas analises com pesagem sucessiva resultaram em cladogramas muito semelhantes entre si.
Comparando as relacbes entre os grupos destacados nas diferentes topologias (em cores
diferentes), pode-se inferir que as que foram obtidas com pesagem sucessiva sdo bem
diferentes tanto daquelas com pesagem implicita quanto daquelas obtidas com pesagens
igualitarias. Comparando apenas a composi¢do dos grupos, as topologias corroboram todos os
clados destacados no grupo interno na topologia escolhida (pesagem implicita, k=3), exceto o
grupo wallacii sensu Kullander, 1990 (“Wallaciia”). E interessante observar também que
analises utilizando o mesmo parametro (i.e. fit com valor de k=3), porém obtidas a partir de
métodos de pesagem diferentes (implicita e sucessiva), podem originar topologias bem
distintas.

Topologias obtidas a partir analises com pesagem implicita utilizando diferentes valores de
k corroboraram a maioria dos clados destacados no cladograma escolhido, apesar de
apresentarem algumas hipdteses alternativas quanto as relacbes entre esses clados.

Valores de k iguais a 0,1-2 talvez possam ser considerados excessivos (Goloboff, 1993),

pois a concavidade da funcdo do fit torna-se muito acentuada, penalizando muito inclusive os
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caracteres pouco homoplasticos. As analises resultantes da pesagem com os valores de k=0,1, 1
e 2, apesar de gerarem topologias congruentes com relagdo aos clados destacados no grupo
interno encontrados na andlise com k=3, mostram algumas incongruéncias nas relagdes do
grupo externo referentes ao que é amplamente corroborado em estudos prévios em Cichlidae
(e.g. espécies de Cichlasomatini e Heroini, assim como Chaetobranchus flavescens, dentro de
Geophagini, contra e.g. Kullander, 1998; Lopez-Fernandez et al., 2010).

Analises com valores de k iguais 3 e 4 geraram topologias muito similares, divergindo
apenas nas relagbes intrinsecas entre algumas poucas espécies dentro de um grupo menos
inclusivo (clado 136), que ndo correspondem ao foco da discussdo no presente estudo. O valor
de k igual a 3 pode ser considerado moderado, geralmente utilizado por Goloboff (e.g. 1993,
1998) nos trabalhos discutindo 0 método e é o valor de k pré-definido (default) no TNT. Porém
ndao ha qualquer fundamento tedrico que defina esse valor como o mais apropriado. A topologia
resultante da andlise com pesagem implicita utilizando valor de k=3 é a mais congruente com
as hipoteses de relacGes entre as espécies de Crenicichla propostas em filogenias prévias (e.g.
Ploeg, 1991; Kulander et al., 2009; Pidlek et al., 2012) e em alguns trabalhos de taxonomia que
buscaram definir grupos de espécies dentro de Crenicichla (e.g. Kullander, 1990a, 1991, 1997;
Lucena & Kullander, 1992; Kullander & Lucena, 2006).
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Cichla pinima
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1617 11;47]—Acmonu.= nassa 3 o
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C . .
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=95 clado das espécies de Crenicichla e Teleocichla (Fig. 7)

Figura 53. Relacdes entre Crenicichla e Teleocichla e o grupo externo a partir do Unico cladograma
obtido através da analise cladistica utilizando pesagem implicita (valor de k=3). NUmero dos clados
abaixo de cada ramo. Acima dos ramos, sdo apresentados os valores do suporte de Bremer absoluto
(decimal, a esquerda) e relativo (porcentagem, a direita).
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Figura 54. Topologia do grupo interno a partir do Unico cladograma obtido através da analise cladistica

utilizando pesagem implicita (valor de

k=3). Numero dos clados abaixo de cada ramo. Acima dos

ramos, sdo apresentados os valores do suporte de Bremer absoluto (decimal, & esquerda) e relativo
(porcentagem, a direita). Fotos (de cima para baixo): Crenicichla macrophthalma, C. regani, C.

reticulata, Teleocichla sp. Preta (por
Birindelli) e C. iguassuensis.

Nathan Lujan), C. hemera, C. lepidota, C. strigata (por José
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Assim como foi observado por Mirande (2009), devido a concavidade da funcdo para
calcular o fit dos caracteres, analises com pesagem implicita utilizando valores de k
relativamente mais altos (i.e. pesando caracteres de forma menos acentuada) tendem a produzir
resultados similares. As andlises realizadas com valores de k=5-10 geraram arvores quase
idénticas, divergindo apenas nas relacbes intrinsecas entre algumas espécies previamente
alocadas no grupo lacustris (sensu Pialek et al., 2012 exceto Crenicichla vittata). Essas
analises foram descartadas durante a escolha da topologia que usada para estabelecer as
hipoteses de relagdes porque ha claramente uma influéncia de caracteres associados a reofilia
na posicdo do clado Teleocichla dentro de um grupo menos inclusivo do que seria Lacustria,
tornando-o parafilético. O posicionamento das espécies de Teleocichla, que estdo distribuidas
estritamente em alguns rios de corredeira e agua clara da bacia amazonica, entre as espécies de
Crenicichla distribuidas na bacia do rio Iguacu e alto rio Parand ndo foi indicado em filogenias
prévias do grupo ou sugerido em nenhum trabalho de taxonomia realizados anteriormente.
Presume-se que isso seja devido ao efeito da atracdo de ramos longos, que pode originar
agrupamentos falsos (e.g. Felsenstein, 1978). Nesse caso, isso deve ter ocorrido em funcdo do
compartilhamento de varias caracteristicas que correspondem a especializacbes desses peixes
para o deslocamento e alimentagdo em ambientes de corredeira.

A topologia obtida atraves da analise com pesagem implicita utilizando valor de k igual a
100 é muito discordante do restante das topologias obtidas com a utilizacdo de diferentes
parametros tanto nas relacGes entre as espécies de Crenicichla e Teleocichla quanto nas
relacbes do clado formado por essas espécies e os demais ciclideos neotropicais. As espécies
previamente incluidas no grupo lacustris (sensu Pialek et al. 2012, exceto Crenicichla vittata)
formam um grupo polifiltico, inclusive mantendo o posicionamento de Teleocichla dentre as
espécies do rio Iguacu e alto rio Parana. No entanto, o restante dos clados monofiléticos
destacados continuam sendo recuperados como tal.

Alguns estudos filogenéticos optam por realizar a discussdo com base na topologia obtida a
partir da pesagem igualitdria dos caracteres, quando esta oferece uma topologia razoavelmente
resolvida e congruente com as relacBes prévias, sem apresentar cladogramas alternativos a
partir de outros esquemas de pesagem. As topologias obtidas aqui por meio da analise com
pesagem igualitaria sdo tdo0 bem resolvidas quanto &s arvores obtidas por meio de pesagem
diferencial contra homoplasias. Mesmo assim, considera-se aqui mais apropriado ndo se
discutir as relacbes no grupo interno usando as topologias obtidas com pesagem igualitaria. por
O cladograma obtido por meio da pesagem implicita aplicando k=3 (Figs. 53 e 54) é mais

congruente com as hipOteses mais recentes de relacbes entre as espécies de Crenicichla e
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Teleocichla (Kullander et al., 2009; Pidlek et al., 2012) do que os cladogramas obtidos
aplicando pesagem igualitaria (Fig. 52), pelo menos com relacdo ao monofiletismo dos grupos
de espécies. Além disso, na topologia obtida com pesagem igualitaria de caracteres,
Crenicichla macrophthalma é considerada grupo-irmdo de todas as espécies de Crenicichla e
Teleocichla; esse posicionamento ndo se repetiu nas topologias obtidas usando os demais
esquemas de pesagem.

Crenicichla macrophthalma é a espécie-tipo do género Crenicichla e tem sido
constantemente tratada como uma espécie problematica por ndo se encaixar em nenhum dos
grupos de espécies propostos em trabalhos de taxonomia e por aparecer em diferentes posicoes
nas filogenias previamente propostas por Ploeg (1991), Kullander et al. (2009) e Pidlek et
al.(2012), como discutido a seguir. Como bem indicado por Kullander (1998), resolver a
questdo da posicdo filogenética de Crenicichla macrophthalma é fundamental para resolver os
problemas taxondmicos de Crenicichla, pois isso cria também as opcles para resolver
problemas de nomenclatura dos clados dentro do género. A topologia escolhida (pesagem
implicita k=3) possibilita a proposicdo de uma hipdtese, segundo a qual Crenicichla
macrophathalma estaria mais proximamente relacionada as espécies do grupo wallacii
(destacado como Wallaciia). Essa hipotese é constante pelo menos em parte das arvores obtidas
(pesagem implicita k=0,1,1, 2, 4 e 100).

3.3. A escolha de Eigenmann & Bray (1894) e a nova proposta de
classificacao

Eigenmann & Bray (1894) selecionaram Crenicichla macrohphthalma e Batrachops reticulatus
como espécies-tipo dos géneros propostos por Heckel (1840), pelo fato deste autor ter citado,
na diagnose de Crenicichla, figuras de C. macrophthalma (e também de C. lepidota) e, na de
Batrachops, figuras de B. reticulatus. Obviamente 0s autores ndo estavam cientes que isso
causaria problemas taxondmicos, principalmente com relagdo a mudangas nomenclaturais
decorrentes da elaboracdo de novas hipoteses filogenéticas, ja que a espécie-tipo carrega o
nome genérico.

Como mencionado anteriormente de forma breve, as relacbes entre Crenicichla
macrophthalma, as demais espécies de Crenicichla (Batrachops incluido) e Teleocichla eram
divergentes. Ploeg (1991) incluiu Crenicichla macrophthalma no grupo lacustris por ele
proposto, como Unica espécie amazonica do grupo, mas ndo indicou qualquer sinapomorfia que

daria suporte a esse clado. Na analise de parcimbnia baseada no gene mitocondrial citocromo b,
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Kullander et al. (2009) ndo obteve uma boa resolucdo das relagdes entre os grandes grupos de
Crenicichla e Crenicichla macrophthalma posiciona-se como um dos ramos da politomia na
base do cladograma. A partir da analise de inferéncia Bayesiana, por outro lado, Kullander et
al.(2009) encontrou Crenicichla macrophthalma como um dos ramos de uma politomia na base
do clado que relne as espéecies de Crenicichla do grupo reticulata, wallacii e saxatilis e
espécies de Teleocichla. Na topologia obtida por Pidlek et al. (2012: fig.1) por meio de
inferéncia Bayesiana, foi recuperada a relagdo proposta por Ploeg (1991) de Crenicichla
macrophthalma como grupo-irmdo do grupo lacustris. Esse clado, no entanto, ndo foi
encontrado ou teve pouco suporte nas demais analises realizadas nesse trabalho, como naquelas
baseadas em parciménia.

Uma nova hip6tese de relacionamento da espécie-tipo de Crenicichla é proposta com a
topologia escolhida. Crenicichla macrophthalma constitui 0 grupo-irmdo de Wallaciia (que
corresponde ao grupo wallacii definido por Kullander, 1990a), formando o clado 108. Este
clado, por sua vez, é grupo-irmdo do restante das espécies de Crenicichla e Teleocichla. A
partir desses resultados, considera-se pertinente a discussdo entre as duas classificaces
alternativas.

Classificacéo 1
Clado 109 - Crenicichlines (tribo Crenicichlini)
Clado 108- género Crenicichla (C. macrophthalma + subgénero Wallaciia [clado 164])
Clado 113
Clado 133
Clado 132 — género Batrachops
Clado 171 — género Teleocichla
Clado 112
Clado 126
Clado 130 —género Hemeraia
Clado 125 —género Saxatilia
Clado 111
Clado 110 —género Lugubria
Clado 139 —género Lacustria

Os grupos monofiléticos destacados no cladograma (Fig. 54) seriam considerados géneros.
O género Crenicichla Heckel, 1840 ficaria restrito ao clado que reune C. macrophthalma e as
espécies do clado Wallaciia. Teleocichla Kullander, 1988 continuaria sendo considerado
vélido, Batrachops Heckel, 1840 seria revalidado como um género que relne as espécies
previamente alocadas no grupo reticulata (sensu Ploeg, 1991) e quatro novos géneros seriam

descritos (Hemeraia, Saxatilia, Lugubria e Lacustria).
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Essa classificacdo esbarra em um sério problema. A identificacdo genérica de Crenicichla
com um conceito mais amplo (i.e. todas as espécies de Crenicichla e Teleocichla) é bastante
facil e o género seria bem sustentado por 40 sinapomorfias e um alto valor de suporte de
Bremer. A partir apenas dos resultados do presente trabalho, restringir Crenicichla apenas ao
clado 108 ndo seria a proposicdo mais adequada pois este clado ndo pode ser considerado
estavel: apresenta um baixo suporte de Bremer tanto absoluto quanto relativo, é sustentado por
apenas duas sinapomorfias ndo-ambiguas e ndo é constante em todas as topologias obtidas
através dos diferentes esquemas de pesagem. Embora alguns dos clados (Teleocichla,
Hemeraia e Saxatilia) tenham alto suporte, sejam constantes em todas analises realizadas e
facilmente diagnosticiveis, a decisdo resultaria em outras mudancas nomenclaturais que talvez
devessem ser evitadas no momento, visto a instabilidade do posicionamento de Crenicichla
macrophthalma.

Por outro lado, ha pelo menos 30 anos, muitos estudos taxondmicos recentes vém
reconhecendo unidades menores dentro de Crenicichla (Kullander 1981, 1982, 1988, 1990a,
1991, 1997; Ploeg, 1991; Lucena & Kaullander, 1992; Kullander & Lucena, 2006; Kullander et
al., 2009; Pialek et al., 2012; Varella et al. 2012). A nomenclatura e composicdo desses grupos
de espécies varia entre os diferentes autores e a diagnose de alguns desses grupos é vaga e
insatisfatoria. Apesar de Teleocichla ter sido recuperada como um grupo monofilético dentro
de Crenicichla nos recentes estudos filogenéticos (Kullander et al., 2009; Pidlek et al. 2012),
também ndo ficou decidido objetivamente se esse género deveria continuar valido. Como
consequéncia, ha confusdo na terminologia, composicdo e diagnose dos grupos de espécies,
dificuldade de se restringir o universo de compara¢do ou ocorrem comparacdes equivocadas
entre grupos nas descricdes de novas espécies de Crenicichla, inclusive com a incerteza se
Teleocichla deveria ser incluida nas comparages taxondémicas, biogeograficas ou ecoldgicas.

Como uma tentativa de resolver esse problema, sugere-se uma classificacdo na qual nomes
de grupos de espécies de Crenicichla seriam substituidos por subgéneros que representariam 0s
grupos monofiléticos destacados no cladograma. Isso serviria para padronizar a classificacdo e
provavelmente evitaria que esta seja confundida com classificagbes prévias baseadas em grupos
de espécies informais. Além disso, possibilitaria que o0s subgéneros sejam formalmente
utilizados em diferentes tipos de trabalhos (taxondmicos, ecoldgicos, anatdmicos) por

constituirem uma categoria taxondmica valida, embora seu uso seja facultativo.

Classificagédo 2: preferida.
Clado 109: Género Crenicichla
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Clado 108
Crenicichla macrophthalma — subgénero Crenicichla
Clado 164 - subgénero Wallaciia
Clado 113
Clado 133
Clado 132 - subgénero Batrachops
Clado 171 - subgénero Teleocichla
Clado 112
Clado 126
Clado 130 — subgénero Hemeraia
Clado 125 - subgénero Saxatilia
Clado 111
Clado 110 — subgénero Lugubria
Clado 139 - subgénero Lacustria

Os nomes dos subgéneros foram baseados em nomes de grupos de espécies que tenham
sido corroborados parcialmente ou totalmente ou em nomes genéricos disponiveis, afim de
oferecer alguma compatibilidade com estudos prévios. O género Crenicichla apresenta muitos
problemas taxonbmicos e o0 presente estudo visa construir um arcabouco filogenético para que
as revisOes taxondmicas subsequentes possam ser realizadas de forma mais eficiente com base
em grupos monofiléticos. No intuito facilitar o uso da classificacdo para tal fim, na discussdo
sobre o monofiletismo dos subgéneros propostos, além dos taxons terminais incluidos, séo
listadas todas as espécies nominais € ndo sO as especies validas que se encaixam na definicdo

desses subgéneros.
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4. Discussao

4.1. Posicionamento filogenético do género Crenicichla em Cichlinae

Examinar as recentes hipoteses de relagcdes filogenéticas do clado que relne as espécies de
Crenicichla e Teleocichla com os demais ciclideos neotropicais € um objetivo secundario neste
estudo. Isso porque existem Obvias limitacbes quanto a amostragem dos taxons terminais e de
caracteres na andlise realizada, ja que seu foco principal consistia, basicamente, em elucidar as
relagbes entre as espécies de Crenicichla e Teleocichla. A topologia resultante é parcialmente
congruente com estudos prévios. Retroculus xinguensis (fixada como raiz na analise) e Cichla
pinima foram recuperados como 0s taxons mais basais entre os ciclideos neotropicais (e.g.
Kullander, 1998; Lopez-Fernandez et al., 2010), seguido por Astronotus ocellatus. Astronotus
havia sido considerado grupo-irmdo de Cichlasomatini + Heroini por Ldépez-Fernandez et al.
(2010) e como grupo grupo-irmdo de Chaetobranchus por Kullander (1998). Na hipotese
resultante da presente analise filogenética, Chaetobranchus flavescens é grupo-irmdo de um
clado que redne Cichlasomatini e Geophagini.

Cichlasomatini (clado 93) é recuperado como um grupo monofilético constituido por
espécies que Kullander (1998) classificou na subfamilia Cichlasomatinae, mas que estdo nas
tribos Cichlasomatini (Acaronia nassa e Cichlasoma araguaiense) e Heroini (Australoheros
minuano) de acordo com a filogenia de Lopez-Fernpandez et al. (2010). Esse clado é
corroborado por quatro sinapomorfias (caracteres 40 [0], 91 [1], 156 [1] e 175 [1]).

A composicdo da tribo Geophagini corresponde aquela que Kullander (1998) considerou
como subfamilia Geophaginae). O monofiletismo desse grupo € suportado por seis
sinapomorfias (caracteres 103 [1], 136 [1], 157 [1], 185 [2], 186 [2] e 194 [1]). Geophagini
com a presenca de espécies de Crenicichla (sensu Farias et al., 1999; Sparks & Smith, 2004;
Lopez-Fernandez et al., 2005a, 2010; Landim, 2006; Smith et al. 2008) ndo foi corroborado no
presente estudo. Em andlises prévias baseadas parcialmente ou totalmente em caracteres
morfologicos, a presenca de apenas uma concavidade na zona desgastada da margem posterior
do quarto faringobranquial (carater 192 [2]) havia sido proposta como uma das sinapomorfias

(Landim, 2006) ou unica sinapomorfia (LOpez-Fernandez et al., 2005a) morfologica de
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Geophagini incluindo Crenicichla. Porém, no presente trabalho, essa caracteristica €
considerada convergente nos dois grupos. Além desse carater, Landim (2006) prop6s outros
oito caracteres cujos estados seriam sinapomorficos em Geophagini. Seis desses caracteres
foram reavaliados e alguns (caracteres 103 [1] e 185 [2]) foram recuperados como
sinapomorfias na tribo Geophagini.

Na topologia escolhida, assim como na topologia obtida a partir de quase todas as outras
analises com diferentes métodos de pesagem (pesagem implicita k=0,1-10, pesagem sucessiva
rc e k=3), o posicionamento de Crenicichla dentre os ciclideos neotropicais ndo é congruente
com nenhuma das hipdteses anteriores. O género Crenicichla (clado 109) resulta como grupo-
irmdo do clado 91 que retne Chaetobranchus e todos os Geophagini e Cichlasomatini
incluidos, formando o clado 92. Esse clado é corroborado por dez sinapomorfias e apresenta
alto valor de suporte de Bremer absoluto e relativo:

8 [1] Maior distribuicdo das escamas cicloides na nadadeira caudal: escamas ctendides
cobrindo apenas um terco ou na metade basal da nadadeira e escamas cicldides cobrindo a
por¢do mais posterior da nadadeira;

22 [1] Auséncia de escamas na nadadeira dorsal (reversbes no clado 104 e em Geophagus
altifrons);

23 [0] Auséncia de escamas sobre a nadadeira anal (com reversdo no clado 95: Cichlasoma
araguaiense e Australoheros minuano);

24 [0] Escamas distribuidas sobre 1/3 a 2/3 do comprimento da nadadeira caudal (com algumas
reversdes e transformacGes subsequentes em Crenicichla, ver comentarios na descricdo do
carater);

28 [1] Presenca de um prolongamento filamentoso dos raios moles da nadadeira dorsal (com
varias reversdes tanto no grupo externo quanto em Crenicichla, ver comentarios na descri¢do
do carater);

40 [3] Mancha caudal situada medial ou ligeiramente acima do nivel da linha lateral posterior,
mancha deslocada posteriormente na nadadeira (ver comentarios na descricdo do carater);

81 [1] Arranjo dos labios tipo americano;

93 [1] Aberturas dos canais latero-sensoriais na cabeca curtas, com um a trés poros em contato
com o exterior;

94 [1] Apenas um lacrimal, com 4 ou 5 poros (o lacrimal de Biotoecus opercularis apresenta
apenas 3 poros [estado 2], autapomorfia da espécie);

102 [1] Canal posterior do lacrimal em direcdo posterior ou postero-dorsal.
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Apenas na topologia obtida a partir da analise com pesagens iguais € com pesagem
implicita utilizando k=1000, Crenicichla ndo constitiria 0 grupo-irmdo de um clado formado
por Chaetobranchus flavescens e as espécies de Geophagini e Cichlasomatini, mas sim de
Cichla pinima. Essa hipdtese aproximar-se-ia daquela de Kullander (1998), que foi refutada nas
analises filogenéticas mais recentes baseadas em dados moleculares e morfologicos (e.g.
Lopez-Fernandez et al., 2005a, 2010; Smith et al., 2008). Alem disso, o clado formado por
Crenicichla e Cichla nesse cladograma apresentou menor suporte de Bremer absoluto e relativo
quando comparado ao clado 92 na topologia escolhida e ndo é constante nas demais topologias
obtidas nas analises com os diversos esquemas de pesagem, inclusive naquelas com pesagem
sucessiva, que toma como ponto de partida dados resultantes da propria analise com pesagem

igualitéria.

4.2. Monofiletismo do género Crenicichla

O ¢género Crenicichla, incluindo as espécies de Teleocichla, é amplamente corroborado pelas
analises filogenéticas prévias em Cichlidae com diferentes niveis de abrangéncia (ver
Introducdo) e por todas as analises realizadas com altos valores de suporte de Bremer absoluto
e relativo. A partir da topologia escolhida, o monofiletismo do género Crenicichla (clado 109)
é suportado por 40 sinapomorfias ndo-ambiguas, 14 delas exclusivas:

5 [1] Escamas na regido pos-orbital distribuidas em quatro a oito colunas (reversdéo em
Teleocichla sp. Preta e Teleocichla centisquama).

7 [2] Escamas cicldides cobrindo toda a regido antero-ventral e uma parte da regido abdominal
delimitada por uma linha deste a base da nadadeira dorsal até o primeiro espinho ou até o
Utimo raio da nadadeira anal [padrdo B2]. Ocorre paralelamente em Biotoecus opercularis.

14 [1] Escamas do ramo anterior da linha lateral maiores do que as escamas as série adjacente
inferior do flanco, tamanho correspondente ao de duas a trés escamas da série adjacente
inferior. Sinapomorfia exclusiva, com reversdes nos clados 128 e 160.

35 [3] Nadadeira pélvica curta e arredondada, segundo raio mais longo ndo alcancando a
origem da papila urogenital (sinapomorfia exclusiva).

38 [1] Nadadeira peitoral aproximadamente simétrica e arredondada, com raios medianos mais
longos.

43 [0] Auséncia de um ocelo na mancha da nadadeiral caudal em adultos (varias reversdes
dentro do género, ver comentarios na descricdo do carater).

51 [1] Presenca de uma faixa pre-orbital escura entre a margem anterior do olho e a ponta do
focinho.




197

82 [1] Dobra de pele do labio superior descontinua, separada por um frénulo de pele na sinfise.
83 [1] Expansdo ventral da dobra de pele no labio inferior bem desenvolvida.

100 [1] Uttimo infraorbital, ou infraorbital 7, curvado posteriormente, em direcio pdstero-
dorsal.

103 [2] Auséncia de supraneurais ossificados. Ocorre independentemente apenas em
Gymnogeophagus meridionalis.

105 [1] 18 a 24 vértebras pré-caudais ou abdominais (com Varias reversdes dentro do género,
ver discussdo do carater).

106 [0] Uma ou nenhuma vértebra abdominal com centro exibindo compressdo rostro-caudal.
107 [2] Hipapofises ausentes nas Vértebras abdominais (com reversdo em um clado dentro de
Crenicichla).

112 [2] Paripurapdfise ausente.

114 [1] Presenca de uma expansdo ventral das postexapofises nas vértebras abdominais.

121 [0] Quatro ou mais séries de dentes proximos a sinfise da pré-maxila. Carater muito
homoplastico, com reversdes e outras transformacdes dentro de Crenicichla (ver comentérios
do carater).

131 [1] Ligamento palatovomeriano posterior entre a porcdo anteromedial do ectopterigdide
(ou éarea de articulacdo do ecto- com endopterigbide) e o processo lateral vomeriano
(sinapomorfia exclusiva).

133 [1] Lamela 6ssea dérmica ventralmente no palatino reduzida, ndo se estendendo até o
ectopterigdide (sinapomorfia exclusiva).

134 [0] Processo maxilar do osso palatino curto, muito expandido e achatado dorso-
ventralmente. Carater muito homoplastico e com varias transformacGes ambiguas (ver
comentérios do carater).

135 [1] Auséncia de uma expansdo laminar pdstero-ventral no osso palatino (sinapomorfia
exclusiva, sem reversao).

137 [1] Presenca de uma expansdo em direcdo dorsomedial da porcdo mais posterior do 0Sso
palatino (sinapomorfia exclusiva, sem reversao).

138 [1] Auséncia de processo axial lateral do osso palatino. Ocorre independentemente em
Taeniacara candidi e Biotoecus opercularis.

139 [3] Endopterigdide comprido e delgado (com reversdes em Crenicichla tendybaguassu e C.
tapii).

140 [1] Metapterigdide comprido e delgado, com expansdo laminar &ntero-ventral ausente ou

muito reduzida (sinapomorfia exclusiva).
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142 [2] Margem posterior do pré-opérculo regularmente serrilhada (carater multiestado com
distribuicdo homopléastica dentro de Crenicichla, ver comentarios na descri¢do do caréter).

143 [2] Ramos horizontal e vertical do pré-opérculo com mesmo comprimento. Carater com
distribuicdo homoplastica dentro de Crenicichla (ver comentéarios sobre o carater).

145 [3] Expansdo dorsal da porcdo superior do opérculo muito reduzida (sinapomorfia
exclusiva).

154 [2] Crista medial do neurocrénio localizada apenas no supraoccipital.

169 [0] Ossificacdo laminar associada ao canal latero-sensorial nasal estreita, estendendo-se
lateralmente ao canal ossificado, sem ossificacdo medial ao canal ossificado. Carater com
distribuicdo homoplastica e algumas transformacdes ambiguas (ver comentarios na descricdo
do caréter).

172 [1] Distancia interorbital quatro a oito vezes menor que 0 comprimento do neurocranio.
Reversdes resultam em sinapomorfias em alguns clados e em autapomorfia em Crenicichla
tapii.

173 [1] Faringo-branquial 1 cartilaginoso. Sinapomorfia exclusiva, com reversfes em
Crenicichla jupiaensis e T. prionogenys.

187 [1] Cartilagem interarcual ausente.

188 [3] Epibranchial 2 alongado medialmente e baixo, com expansdo Ossea reduzida e sem
cartilagem na borda ventral. ReversGes como autapomorfias em algumas espécies dentro do
género.

189 [1] Apofise dorsal do epibranquial 3 em posicao claramente lateral.

198 [1] Rastros branquiais presentes lateralmente no quinto ceratobranquial.

205 [2] Abas laterais do urohial largas, mais largas do que a altura da crista medial (com
algumas transformacges para os estados 1 e 3 dentro do género).

207 [1] Basihial comprido e ligeiramente achatado dorsoventralmente. Sinapomorfia exclusiva,
com Vérias transformagdes para o estado 2 dentro de Crenicichla.

208 [1] Basipterigio divergindo anteriormente (sinapomorfia exclusiva).

209 [1] Basipterigio ndo se estendendo a frente do cleitro (sinapomorfia exlusiva)

Parte dos caracteres cujos estados sdo propostos como sinapomorfias em Crenicichla
correspondem a ou foram modificados de caracteres previamente definidos por Kullander
(1988) como apomorfias compartilhadas pelas espécies de Crenicichla e Teleocichla
(caracteres 103, 107, 112, 131, 169, 173, 187, 188, 208, 209). Os caracteres 114, 189 e 205,
propostos por Kullander (1988) como sinapomorfias de Teleocichla, resultam no presente

trabalho como sinapomorfia de Crenicichla como um todo. Uma transformacdo subsequente
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para 0 estado 3 no carater 205, por sua vez, corresponde a uma sinapomorfia de Teleocichla.
Alguns dos caracteres indicados como autapomorfias de Crenicichla na analise de Kullander
(1998) também resultaram como sinapomorfias do género a partir da presente analise
(caracteres 103, 107, 134, 187, 198). Vérios outros estados de caracteres, que ndo estdo listados
acima, correspondem a sinapomorfias ambiguas de Crenicichla a partir da interpretacdo
realizada a posteriori na otimizagdo dos caracteres.

A identificacdo genérica de Crenicichla dentre os demais ciclideos neotropicais pode ser
realizada com base na chave de identificacdo e diagnoses elaboradas por Kullander (1986) e
Kullander & Nijjsen (1989) e pela simples combinacdo de caracteristicas de morfologia externa
a seguir. O corpo das espécies de Crenicichla é alongado (altura do corpo aproximadamente
14-32% CP), enquanto o corpo é alto (altura maior que 33 % CP) nos demais géneros
neotropicais exceto Cichla Bloch & Schneider, Dicrossus Steindachner, Biotoecus Eigenmann
& Kennedy, Apistogrammoides Meiken, Taeniacara Myers e algumas espécies de
Apistogramma Regan (e.g. A. taeniata, espécies do grupo A. agassizi). Crenicichla distingue-se
dos géneros supracitados exceto Cichla por possuir maior nimero de escamas na serie E1 (31—
123 vs. menos de 30 escamas) e distingue-se de Cichla por apresentar nadadeiras dorsal e anal
desprovidas de escamas (vs. dorsal e anal cobertas por escamas nos adultos), pela auséncia de
um “entalhe” na nadadeira dorsal, resultante da diminuicdo de tamanho dos Ultimos espinhos

dorsais, e por apresentar o arranjo dos labios do “tipo americano” (ver carater 81).

4.3. Relag0es interespecificas em Crenicichla

Enquanto a hipotese de relagBes entre Crenicichla e os demais ciclideos neotropicais
diverge daquelas encontradas na literatura, as hipoteses de relacdes interespecificas sdo
relativamente mais congruentes com o0s resultados de estudos taxondmicos e filogenéticos
prévios. Os grupos monofiléticos destacados no cladograma correspondem majoritariamente ou
totalmente aos grupos previamente propostos. No entanto, como esperado, as relacfes entre tais
grupos parece ser complexa e é dificil de ser reconstruida, a julgar pelas divergéncias nas
hipoteses entre os estudos filogenéticos prévios em Crenicichla (Kullander et al., 2009; Pialek
et al, 2012). Nas diferentes andlises efetuadas no presente trabalho, embora varios grupos
sejam constantes nas diferentes topologias, as relacbes entre eles podem mudar
consideravelmente dependendo do esquema de pesagem utilizado.

A topologia escolhida estd em concordancia com os resultados de estudos filogenéticos

prévios (Ploeg, 1991; Kullander et al, 2009 em parte; Lopez-Fernandez et al., 2010; Pidlek et
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al. 2012) que indicam um cendrio complexo em que Teleocichla é um grupo sempre
monofilético dentro do género Crenicichla lato sensu (i.e. constituido por todas as espécies de
Crenicichla e Teleocichla). Essa relacdo foi encontrada na maioria das andlises realizadas com
diferentes esquemas de pesagem no presente trabalho. Dessa forma, Teleocichla foi
considerada como subgénero de Crenicichla. Por outro lado, apenas os resultados da andlise
com pesagem implicita utilizando k=2 e das andlises com pesagem sucessiva ainda mantém
aberta a possibilidade de Teleocichla ser um grupo monofilético irmdo das espécies de
Crenicichla, porém esses resultados sdo considerados hipoOteses alternativas a escolhida para a
discussdo, pelos motivos indicados na segéo 3.2.

De acordo com a topologia escolhida, o clado 108, formado por Crenicichla
macrophthalma e o subgénero Wallaciia (clado 164), é grupo-irmdo das espécies restantes de
Crenicichla. Esse clado possui valores de suporte de Bremer tanto relativo quanto absoluto
muito baixos. Porém, em outras andlises realizadas no presente estudo, utilizando pesagem
implicita com wvalores de k= 0,1, 1, 2, 4 e 100, um clado formado por Crenicichla
macrophthalma e as espécies de Wallaciia se mantem. O monofiletismo do clado é sustentado
por apenas duas sinapomorfias ndo-ambiguas:

89 [2] Distancia entre a margem inferior da Orbita e a margem ventral da cabeca muito menor
do que a distancia entre a margem inferior da Orbita e a margem dorsal da cabeca (sem
reversoes).

177 [0] Espessura do processo uncinado similar a espessura do ramo anterior do epibranquial 1
(com reversdo em Crenicichla heckeli). Esse carater possui uma distribuicdo homoplastica no
cladograma, com varias transformacfes dentro do género.

O estado O do carater 148 (ramos medial e distal do extraescapular com aproximadamente
0 mesmo tamanho) pode corresponder a uma sinapomorfia ambigua deste clado se otimizado
com ACCTRAN; apresenta uma reversao para o estado 1 em C. heckeli.

O clado 108 corresponde a uma nova hipétese de relacionamento da espécie-tipo do género
Crenicichla. Kullander et al. (2009) mencionou que Crenicichla macrophthalma possui uma
morfologia distinta, caracterizada por ter olhos muito grandes, e que o posicionamento dessa
espécie nos grupos existentes sempre foi probleméatica com base em caracteres morfoldgicos
(ver secdo 3.3). No presente estudo, os caracteres relacionados aos olhos incluidos na anélise
foram importantes para delimitar as relagdes de Crenicichla macrophthalma. Como mostrado,
o carater 89, que configura sinapomorfia do clado Crenicichla macrophthalma + Wallaciia esta
associado a posicdo dorsoventral dos olhos na cabeca. Por outro lado, o clado 113 formado pelo

restante das espécies de Crenicichla, com o valor de suporte de Bremer absoluto baixo mas o
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relativo alto (83%), é sustentado por duas sinapomorfias ndo-ambiguas também associadas ao
olhos:

87 [0] Olhos ndo sdo visiveis em vista ventral. Os olhos sdo visiveis em vista ventral apenas em
Crenicichla macrophthalma, em Wallaciia e nas espécies de Saxatilia.

88 [1] Olhos pequenos, diametro da Orbita correspondendo a 4,9-7,5% do comprimento padréo
(em adultos). No grupo interno, apenas Crenicichla macrophthalma e Wallaciia possuem os
olhos relativamente grandes, correspondendo a 8,1-13% do comprimento padrao.

As espécies do clado 113 dividem-se em dois grandes clados, numerados 112 e 133. O
clado 133 redne os subgéneros Batrachops (clado 132) e Teleocichla (clado 171), discutidos
abaixo, que sd&o compostos majoritariamente (Batrachops) ou totalmente (Teleocichla) por
espécies amazonicas. O clado 133 apresenta valores de suporte absoluto e relativo medianos
(0,22 e 59%) e o seu monofiletismo é sustentado por sete sinapomorfias ndo-ambiguas,
nenhuma delas exclusiva para o clado:

36 [1] Pele sobre a porcdo mais lateral das nadadeiras pélvicas espessa. Carater com
distribuicdo homoplastica dentro do género Crenicichla, presente em varias espécies com
habitos reofilicos (ver comentarios sobre o carater).

123 [2] Denticdo oral heterogénea, os dentes na série externa fixos e distintamente maiores que
os das séries internas, que sdo também fixos ou ligeiramente moveis. Carater com distribuicéo
homoplastica, ocorrendo paralelamente em subgrupos de Lacustria.

142 [1] Margem posterior do pre-opérculo irregular, com poucas serrilhas irregularmente
distribuidas. Distribuicdo dos estados muito homoplastica dentro de Crenicichla (ver
comentérios sobre o carater), uma transformacdo subsequente para o estado O ocorre no clado
170, formado pelas espécies de Teleocichla exceto Teleocichla sp. Preta.

152 [2] Margem anterior do vOmer convexa, com um processo pontudo na borda anterior.
Distribuicdo do carater homoplastica em Crenicichla (ver comentarios sobre o carater), uma
transformacdo para o estado 1 (margem anterior do vomer reta) ocorre no clado 131 dentro de
Batrachops.

160 [1] Expansdo da asa dorsal do paraesfendide presente. Cardter com distribuicdo
homoplastica, ocorrendo paralelamente como sinapomorfias em outros clados e autapomorfias
em algumas espécies (ver comentdrios sobre o carater). Dentro do clado
Batrachops+Teleocichla, ha reversdes em Crenicichla cametana e T. prionogenys.

199 [1] Insercdo do ligamento central no hipobranquial 3. Reversdes ocorrem em Teleocichla
gephyrogramma e T. prionogenys. O estado 1 ocorre independentemente em uma subgrupo de

Lacustria e pode ser otimizado como autapomorfias em outras espécies do género.
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201 [3] Dentes postero-mediais da placa faringeana inferior molariformes, com até 4 dentes
extremamente grandes na area posteromedial da placa. Apesar de sinapomorfico no clado
Batrachops+Teleocichla, o estado 3 caracteriza apenas Crenicichla cyclostoma e Teleocichla
sp. Preta, ambas aparecendo como grupos-irmaos das demais espécies do grupo reticulata e
Teleocichla, respectivamente. No clado sequencial menos inclusivo de Batrachops (clado 131),
h4 uma transformacdo para o estado 1 e nos clados menos inclusivos de Teleocichla ocorrem
transformacGes 3>2 (clado 170) e reversdo para o estado O (clado 173).

Ploeg (1991) encontraram um clado formado pelos grupos wallacii + reticulata
(correspondentes a Wallaciia e Batrachops) como grupo-irmdo do grupo lacustris por ele
proposto, que corresponde a Crenicichla macrophthalma + Lacustria no presente trabalho. Em
uma das andlises de Kullander et al. (2009: fig. 2), o grupo reticulata resultou como grupo-
irmdo do clado “Southern group” (que inclui Crenicichla vittata) + grupo missioneira
propostos por ele; este clado corresponderia a uma nova hipdtese de grupo lacustris. No
entanto, C. macrophthalma seria excluido desse grande clado. Pialek et al. (2012)
corroboraram Ploeg (1991) e Kullander et al. (2009) quanto a maior proximidade filogenética
entre 0s grupos reticulata e lacustris incluindo Crenicichla vittata, porém com Crenicichla
macrophthalma novamente sendo o grupo-irmdo do grupo lacustris, aproximando-se mais das
relacbes propostas por Ploeg (1991).

Embora Kullander et al. (2009) ndo tenham incluido caracteres morfologicos na anélise,
eles sugeriram como uma caracteristica compartilhada por varias espécies dos grupos reticulata
e lacustris a presenca de uma ‘mancha alaranjada na regido abdominal lateral nas fémeas
maduras. Assim como comentado na descricdo do carater 78, esse tipo de mancha estd presente
em varias espécies dos subgéneros Batrachops e Lacustria independentemenre e o
agrupamento desses dois subgéneros ndo foi recuperado nas andlises realizadas no presente
trabalho exceto aquelas utilizando pesagem implicita com k=0,1 e 1 (nessas analises
Batrachops é parafilético) e pesagem sucessiva. Por outro lado, a relagdo de grupos-irmaos
entre Batrachops e Teleocichla é recuperada apenas nas topologias obtidas com valor de k=3
(escolhida) e k=4; nas demais topologias 0 posicionamento tanto de Teleocichla quanto de
Batrachops varia consideravelmente, o que sugere instabilidade do clado Batrachops +
Teleocichla.

Um grande clado formado pelos subgéneros Hemeraia, Saxatilia, Lugubria e Lacustria
(clado 112) apresenta um valor de suporte de Bremer absoluto mediano (0,17) mas 100 % de

suporte de Bremer relativo, que indica que ndo ha evidéncias contra a formagdo do clado nessa
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analise. O monofiletismo clado 112 é sustentado por quatro sinapomorfias ndo ambiguas,
nenhuma delas exclusiva:

54 [1] Manchas na regido pdstemporal presentes em juvenis e adultos.

66 [1] Presenca de uma faixa horizontal escura bem evidente no flanco, estendendo-se desde a
margem posterior do opérculo até o fim do peddnculo caudal.

125 [1] Auséncia de uma expansdo Gssea na parte posterior do ramo dentigero do dentéario.

164 [1] Ponte pré-comissural do pré-otico comprida.

Os caracteres 54, 66 e 125 apresentam uma distribuicdo homoplastica, incluindo reversdes
dentro do clado 112, e o carater 164 havia sido proposto por Kullander (1988) como uma
sinapomorfia compartilhada pelas espécies de Crenicichla e Teleocichla, o que ndo foi
corroborado no presente trabalho (ver comentarios na descricdo dos caracteres na secao 3.1).

As espécies do clado 112 dividem-se nos clados 126 e 111. O clado formado pelos
subgéneros Hemeraia e Saxatilia (126) € constante em todas as analises ndo importa o esquema
de pesagem utilizado e apresenta valores de suporte de Bremer moderados (0,17 e 61%). Ele
corresponde ao que Ploeg (1991) propds como grupo saxatilis, mas no presente estudo esse
grupo foi subdividido entre as espécies que possuem uma mancha umeral sempre evidente no
flanco (Saxatilia) e as que possuem um escurecimento quase na mesma posicdo da mancha
umeral como um elemento do colorido adquirido apenas em um estagio ontogenético mais
avancado (Hemeraia), de forma similar as espécies do grupo Lugubria (ver Varella et al.
2012). O monofiletismo do clado 126 é sustentado por cinco sinapomorfias nao-ambiguas,
nenhuma delas exclusiva do grupo:

30 [1] Prolongamento filamentoso dos raios moles da nadadeira anal em machos maduros
(dimorfismo sexual). Ocorre paralelamente em um subgrupo de Teleocichla e pode também ser
otimizado como sinapomorfia ambigua em Wallaciia (ver comentarios sobre o carater).

45 [1] Mancha suborbital com pigmentacdo uniforme presente. Ocorre paralelamente em um
subgrupo de Lugubria.

59 [1] Mancha escura na axila peitoral presente. Ocorre paralelamente em um subgrupo de
Lacustria e em um subgrupo de Lugubria. Dentro do clado 126, uma reversao ocorre no clado
122.

111 [2] 3 ou 4 vértebras + urdstilo na regido correspondente ao pedunculo caudal (com
reversdo em Crenicichla sp. Paraguai/Juruena).

149 [1] Pequeno intervalo entre os extra-escapulares proximal e distal. Corresponde a uma
reversdo a partir do estado 0, que foi otimizada como sinapomorfia ambigua no género

Crenicichla. Reversdes dentro do clado 126 ocorrem em Crenicichla anthurus e C. chicha.
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Por fim, o clado 111, incluindo os subgéneros Lugubria (clado 110) e Lacustria (clado
139), apresenta um valor de suporte de Bremer absoluto bastante baixo (0,02) e o relativo
mediano (68%). O monofiletismo desse clado é sustentado por apenas trés sinapomorfias ndo-
ambiguas, nenhuma delas exclusiva:

28 [0] Machos adultos sem dimorfismo sexual associado ao prolongamento acentuado dos raios
moles da nadadeira dorsal. Carater com distribuicdo homoplastica no cladograma (ver
comentarios sobre o carater). No clado 111, ha apenas uma reversdao em Crenicichla minuano.
148 [0] Tamanho relativo dos ramos medial (ascendente) e distal (lateral) do extra-escapular
proximal aproximadamente com o mesmo tamanho.

191 [2] Expansdo dorsomedial no epibranquial 4 ausente. Esse carater € homoplastico, o estado
2 ocorre independentemente em Batrachops e algumas transformacdes do carater, incluindo

reversoes, ocorrem dentro do clado 111.

4.3.1. Subgéneros em Crenicichla

Crenicichla Heckel, 1840, subgénero-tipo de Crenicichla.
Espécie-tipo Crenicichla macrophthalma Heckel, 1840.
Espécies nominais: Crenicichla macrophthalma e C. santaremensis (sinbnimo de C.
macrophthalma).

Dentre as 17 autapomorflas em C. macrophthalma caracterizando, consequentemente, o
subgénero Crenicichla, pode-se destacar:
6 [0] Escamas cicloides ausentes na regido anterior e dorsal do corpo (apenas escamas
ctendides no corpo), ou escamas cicldides restritas a porcdo mais anterior da cabeca e a metade
anterior da regido dorsal do corpo entre o primeiro espinho da nadadeira dorsal e o ramo frontal
do canal da linha lateral. Corresponde a uma reversdo ao estado ancestral, que ocorre
paralelamente também em Crenicichla vittata, a partir do estado 2, que é sinapomédrfico em
todos os ciclideos analisados exceto Retroculus xinguensis e Cichla pinima (ver comentarios na
descricdo do carater).
7 [0] Escamas cicldides ausentes na regido ventral do corpo (coberta apenas por escamas
ctendides) ou cobrindo apenas a regido ventral anterior as nadadeiras pélvicas (Padrdo BO).
Corresponde a uma reversao, que ocorre paralelamente em C. britskii, ao estado ancestral a

partir do estado 2, sinapomorfia no género Crenicichla.
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8 [0] Escamas cicldides ausentes na nadadeira caudal (coberta apenas por escamas ctendides)
ou escamas cicloides presentes apenas em uma estreita area marginal. Ocorre paralelamente em
Crenicichla vittata e emum subgrupo de Batrachops.

24 [1] Escamas distribuidas em toda a extensdo da nadadeira caudal exceto em uma margem
distal estreita. Ocorre independentemente em Crenicichla vittata e em subgrupos de Lugubria e
de Batrachops.

39 [0] Agquséncia de mancha na nadadeira caudal, assim como em Crenicichla johanna, C.
phaiospillus e Teleocichla sp. Preta, correspondendo a autapomorfias nessas espécies.

69 [1] Presenca de pontos pretos sobre os poros da linha lateral. Ocorre independentemente
como sinapomorfla em um subgrupo de Wallaciia e pode ser otimizado como sinapomorfia em
um subgrupo de Lacustria e autapomorfia em C. jaguarensis.

117 [2] Ramo ascendente muito mais longo que o dentigero. Ocorre independentemente em
Teleocichla e em dois subgrupos de Lacustria.

168 [2] Canal latero-sensorial nasal ossificado muito comprido e quase reto. Esse estado
distribui-se de forma homoplastica dentro no género, ocorrendo paralelamente como
sinapomorfia em Lugubria e, dentro de Lacustria, como sinapomorfia em um subgrupo e como
autapomorfia em algumas espécies.

Diagnose: olhos muito grandes (8,4-11,6% CP) mesmo em adultos, corpo totalmente ou
quase totalmente coberto por escamas ctendides e auséncia de qualquer tipo de mancha abaixo
dos olhos ou mancha na nadadeira caudal. Apenas Crenicichla vittata é tambem caracterizada
por ter quase todo o corpo coberto por escamas, uma condicdo bastante incomum dentre as
espécies de Crenicichla, mas adultos dessa espécie possui olhos menores (5.8-8,7% SL em
exemplares maiores que 100 mm CP), mais escamas na série E1 (79-93 vs. 64—68 scales in C.
macrophthalma), uma mancha suborbital escura e uma mancha na nadadeira caudal bem
evidente e ocelada (ausentes em C. macrophthalma).

Crenicichla macrophthalma distribui-se amplamente em tributarios (rio Negro, rio

Trombetas, rio Tapajos, rio Xingu) e na calha principal do rio Amazonas.

Clado 164 - Wallaciia, novo subgénero de Crenicichla.
Espécie-tipo Crenicichla wallacii Regan, 1905.
Taxons incluidos na andlise: C. compressiceps, C. heckeli, C. notophthalmus, C. regani, C.

urosema, C. wallacii.
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Espécies nominais incluidas: Crenicichla anamiri, C. compressiceps, C. heckeli, C.
notophthalmus, C. regani, C. urosema, C. virgatula, C. wallacii, C. nanus (sinbnimo de C.
wallacii).

O clado 164 é sustentado por 10 sinapomorfias ndo-ambiguas, nenhuma delas exclusiva, e
apresenta valor de suporte de Bremer relativo alto (92%):

10 [1] Escamas dorsalmente na cabeca ndo se estendendo anteriormente até o poro NLFO.
Ocorre paralelamente em Teleocichla e no clado 141.

34 [1] Modalmente 13 a 14 raios na nadadeira peitoral. Ocorre independentemente em
Teleocichla centisquama.

79 [0] Tamanho méaximo do corpo reduzido. Ocorre paralelamente em um subgrupo de
Teleocichla e em Crenicichla prenda.

119 [1] Parte posterior do ramo dentigero do pré-maxilar curvado ventralmente, com a margem
posterior da pré-maxila rombuda. Carater com distribuicdo homoplastica no género Crenicichla
(ver comentarios sobre o carater), correspondendo também a sinapomorfias em Hemeraia e em
um subgrupo de Lacustria.

142 [3] Margem posterior do pré-opérculo fortemente serrilhada, com serrilhas proeminentes
em forma de espinhos. Em C. heckeli, ocorre uma transformacdo 3>0 (pré-opérculo liso) e o
estado 3 ocorre paralelamente em Lugubria no género Crenicichla.

143 [3] Ramo horizontal do pré-opérculo mais longo que o ramo vertical (com reversdes em
Crenicichla wallacii e C. heckeli).

146 [1] Presenca de projecbes pontiagudas na margem posterior do supracleitro (com reversao
em C. heckeli).

152 [1] Margem anterior do vomer plana. Uma transformacdo para o estado 2 (margem anterior
do vdmer convexa) ocorre no clado 162, que retne Crenicichla compressiceps e C. heckeli.

164 [1] Ponte pré-comissural do pro-otico comprida. Ocorre paralelamente em outros clados no
género Crenicichla.

204 [0] Espinho do urohial em direcdo posterior ou dorsal (com uma reversdo em Crenicichla
wallacii).

Diagnose: espécies de pequeno porte (tamanho maximo 48-79 mm CP), com distribuicdo
das escamas na regido pré-dorsal reduzida, ndo se estendendo anteriormente até o poro NFLO
modalmente 13-14 raios na nadadeira peitoral (vs. modalmente 15 a 17 raios), infraorbitais 3-4
separados (vs. infraorbitais co-ossificados em Teleocichla e Hemeraia). Todas as espécies de
Wallaciia exceto Crenicichla heckeli apresentam projecdes pontiagudas na margem posterior

do supracleitro, ausentes nas demais espécies de Crenicichla.
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A composicdo e diagnose de Wallaciia corresponde aquela do grupo wallacii proposto por
Kullander (1990a) e Kullander et al. (2009). Pialek et al. (2012) também corroboraram um
grupo denominado de wallacii formado por espécies que foram provisioriamente identificadas
como relacionadas a Crenicichla wallacii e C. regani. Corresponde também ao grupo wallacii
de Ploeg (1991) se as espécies de Teleocichla forem excluidas. O subgénero Wallaciia como
proposto no presente trabalho é constante na maioria das andlises realizadas (pesagem implicita
com valores de k = 1 — 10 e 100). Na analise com pesagem implicita com k=0,1 Wallacia é
parafilético pois inclui Crenicichla macrophthalma, mantendo porém um grupo monofilético
formado por espécies de Wallaciia e Crenicichla macrophthalma, como indicado na topologia
escolhida. Nas analises com pesagens iguais, com pesagem implicita k=1000 e pesagem
sucessiva também é encontrado como parafilético, mas com relagbes diferentes com os demais
grupos dentro de Crenicichla.

As espécies de Wallaciia distribuem-se na bacia amazbnica, bacia do rio Orinoco e rio

Essequibo (Guiana).

Clado 132 - Batrachops Heckel, 1840, subgénero de Crenicichla

Espécie-tipo Batrachops reticulatus Heckel, 1840.

Boggiania Perugia, 1897 é um sinbnimo junior.

Taxons incluidos na analise: Crenicichla cametana, C. cyclostoma, C. geayi, C. semifasciata e
C. reticulata.

Espécies nominais incluidas: Acharnes chacoensis (sinbnimo de Crenicichla semifasciata),
Batrachops punctulatus (sinbnimo de C. reticulata), B. reticulatus, B. semifasciatus, C.
astroblepa (sindnimo de C. cametana), Boggiana ocellata (sinbnimo de C. semifasciata), C.
cametana, C. cyanonotus, C. cyclostoma, C. elegans (sindbnimo de C. reticulata), C. geayi, C.
sedentaria, C. simoni (sinbnimo de C. semifasciata) e C. stocki.

O clado Batrachops apresenta baixos valores de suporte de Bremer absoluto (0,09) e
relativo (92%). O monofiletismo desse subgénero € sustentado por 6 sinapomorfias nao-
ambiguas, uma delas exclusiva:

40 [4] Mancha da nadadeira caudal muito deslocada dorsalmente e posteriormente
(sinapomorfia exclusiva).

67 [1] Presenca de um padrdo de colorido reticulado no flanco, devido a pigmentacdo escura na
base das escamas (Padrdo reticulado 1). Ocorre paralelamente em Acaronia nassa e

‘Geophagus’ brasiliensis.
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128 [1] Vertical no processo do angulo-articular ultrapassando a borda anterior do 0sso
retroarticular. Esse  cardter apresenta uma distribuicdo homoplastica, com algumas
transformacBes ambiguas no género Crenicichla (ver comentdrios sobre o carater). Em
Batrachops, uma reversao ocorre no clado 135, que inclui C. reticulata e C. semifasciata.

156 [1] Abertura caudal do miétomo posterior muito reduzida ou ausente (ocorre paralelamente
como autapomorfias em outras espécies do género Crenicichla).

169 [1] Ossificacdo laminar associada ao canal latero-sensorial nasal muito expandida
lateralmente a porcdo posterior do canal ossificado e com uma expansdo laminar medial
conspicua ao lado da porcdo anterior do canal ossificado. Em Teleocichla, esse estado
caracteriza paralelamente o0 complexo scottii de espécies em Lacustria e um subgrupo de
Teleocichla.

191 [2] Expansdo dorsomedial no epibranquial 4 ausente (ocorrendo paralelamente no clado
111, que retne Lacustria e Lugubria).

Diagnose: padrdo de colorido do flanco incluindo estreitas faixas horizontais formadas pela
pigmentacdo escura concentrada na porcdo basal de cada escama; estas faixas estdo presentes
em todas as espécies do subgénero, mas sdo variaveis em conspicuidade ontogeneticamente ou
entre as espécies. Adultos possuem dentes na série externa das maxilas fixos e distintamente
maiores que 0s dentes nas séries internas, que podem ser também fixos ou ligeiramente moveis;
C. cyclostoma possui menos dentes nas maxilas pois estes sdo extremamente grandes e fixos, 0
que é interpretado como uma derivagdo da condicdo encontrada no subgénero. Nadadeira
caudal com escamas cobrindo densamente quase toda a nadadeira (vs. cobrindo entre 1/3 e
metade da nadadeira), escamas ctendides exclusivamente ou com escamas cicloides cobrindo a
parte mais posterior da nadadeira; em C. cyclostoma, 2/3 do comprimento da nadadeira caudal
é coberta por escamas. Mancha na nadadeira caudal ocelada e em posicdo mais dorsal e
posterior em comparacdo as demais especies de Crenicichla. As espécies desse subgénero
possuem o corpo deprimido e cilindrico e boca ampla exceto C. cyclotoma, Unica espécie de
Batrachops com corpo comprimido lateralmente e alto, abertura bucal mais estreita, porém
com maxilas e dentes extremamente fortes.

A composicdo do subgénero Batrachops corresponde aquela do grupo reticulata proposto
por Ploeg (1991) mas excluindo Crenicichla scottii, que no presente trabalho é incluida em
Lacustria. Um grupo reticulata também foi corroborado pelas analises filogenéticas com dados
moleculares realizadas por Kullander et al. (2009), que incluiu apenas Crenicichla geayi e C.
semifasciata, e Pidlek et al. (2012), que incluiu C. cametana, C. geayi, C. reticulatae C.

semifasciata e uma espécie preliminarmente identificada como C. cyanonotus. O clado
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Batrachops € constante em quase todas as analises realizadas no presente trabalho. Numa das
analises em que Batrachops é merofilético (pesagem implicita k=0,1 e 1), apenas Crenicichla
cametana se desloca do que seria 0 clado Batrachops, sendo entdo grupo-irmdo do clado
Teleocichla.

As espécies de Batrachops distribuem-se na bacia amazonica e nas bacias dos rios Orinoco
e rio Essequibo, com excecdo de Crenicichla semifasciata que ocorre na bacia do rio Paraguai
e na porcdo baixa e média do rio Parana. Crenicichla semifasciata também foi encontrada
recentemente na bacia do alto rio Parana, provavelmente devido a acdo antropica (Roa-Fuentes
et al., 2015).

Clado 171 - Teleocichla Kullander, 1988, subgénero de Crenicichla

Espécie-tipo Teleocichla centrarchus Kullander, 1988.

Espécies nominais incluidas (todas elas consideradas validas e incluidas como taxons terminais
na presente analise cladistica): Teleocichla centisquama, T. centrarchus, T. cinderella, T.
gephyrogramma, T. monogramma, T. prionogenys, T. proselytus e T. wajapi. Teleocichla sp.
Preta foi incluida na analise como uma espécie potencialmente nova.

O clado Teleocichla apresenta valores de suporte de Bremer bastante altos (absoluto 0,94,
relativo 85%), sinal de que hd muitas evidéncias a favor e poucas evidéncias contra a formacao
desse grupo, de acordo com a andlise efetuada. E constante em todas as andlises realizadas no
presente trabalho, embora o seu posicionamento dentro do clado composto por todas as
espécies de Crenicichla e Teleocichla seja bastante variavel. O monofiletismo de Teleocichla é
recuperado a partir de 20 sinapomorfias ndo-ambiguas, duas delas exclusivas:

10 [1] Escamas dorsalmente na cabeca ndo se estendendo anteriormente até o poro NLFO
(ocorrendo paralelamente em Wallaciia e no clado 141).

35 [2] Nadadeira pélvica longa e pontiaguda, com o terceiro raio mole mais longo
ultrapassando a papila urogenital.

80 [2] Maxila superior projetando-se a frente da maxila inferior. Esse carater multiestado
apresenta uma distribuicdo homoplastica no género Crenicichla e o estado 2 ocorre
paralelamente em Crenicichla jupiaensis e no clado 155 dentro de Lacustria.

96 [1] Quatro canais infraorbitais ossificados em uma série completa do lacrimal ao esfenotico.
Ocorrendo paralelalemente em Hemeraia, Crenicichla jupiaensis e C. igara dentro do género
Crenicichla.

97 [1] Segundo canal infraorbital fundido com o terceiro (infraorbitais 4+5), com um poro

mediano (ocorrendo paralelalemente em Hemeraia e Crenicichla igara dentro de Lacustria).
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99 [1] Ossificagdo laminar associada aos canais infraorbitais pds lacrimais expandida,
associada aos infraorbitais mais anteriores (3+4 ou 3+4+5).
101 [3] Lacrimal conectado extensivamente sobre a metade do tamanho do primeiro
infraorbital ou mais, com sobreposicdo do infraorbital sobre o lacrimal. Carater com alto grau
de homoplasia e algumas ambiguidades, com distribuicdo homoplastica em Teleocichla.
105 [0] 10 a 17 de vertebras pré caudais ou abdominais. Ocorre paralelamente em Crenicichla
hadrostigma e no clado 157 dentro de Lacustria e no clado 163 dentro de Wallaciia.
117 [2] Ramo ascendente da pré-maxila muito mais longo que o ramo dentigero. Carater com
distribuicdo homoplastica no género Crenicichla, com convergéncias em dois subgrupos de
Lacustria (clados 142 e 153, ver comentarios sobre o carater). Reversdes ocorrem em
Teleocichla prionogenys, T. wajapi e T. centisquama).
130 [0] Processo do angulo-articular mais alto ou aproximadamente no mesmo nivel horizontal.
144 [0] Angulo formado pelos ramos horizontal e vertical do pré opérculo. Carater com
distribuicdo homoplastica dentro de género Crenicichla e, dentro de Teleocichla, uma reversao
ocorre no clado 168, com reaparecimento do estado 0 no clado 172.
150 [0] Auséncia de um processo dirigido anteriormente sobre a parte distal do pos cleitro (com
uma reversdo em Teleocichla centisquama, ver cometarios sobre o carater).
153 [3] Crista supraoccipital ausente ou muito reduzida. Esse estado ocorre independentemente
no clado 157 e em Crenicichla empheres dentro de Lacustria e no clado 163 dentro de
Wallaciia.
157 [1] Sutura entre vOmer e mesetmoide ausente.
167 [1] Abertura do poro rostral associado ao canal latero-sensorial nasal deslocada
posteriormente do focinho poés-labial (ocorrendo paralelamente em Crenicichla jupiaensis e C.
tesay dentro de Lacustria).
174 [3] Faringo branquial 1 diminuto (sinapomorfia exclusiva).
202 [2] Trés ou mais séries de dentes no faringobranquial 2. Reversdo em T. prionogenys e ha
convergéncia no clado 163 dentro de Wallaciia.
203 [1] Espinho do urohial extremamente reduzido ou ausente (ocorrendo paralelamente em
Crenicichla hadrostigma em Lacustria).
205 [3] Crista medial do urohial ausente, abas laterais largas. Ocorrendo paralelamente apenas
em Crenicichla cametana dentre todos os tdxons analisados.
210 [1] Processo medial do basipterigio longo e sem bifurcacdo (sinapomorfia exclusiva).

A maioria dos estados sinapomorficos indicados acima foram reinterpretados a partir dos

caracteres propostos por Kullander (1988) como sinapomorfias de Teleocichla (caracteres 35,
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96, 97, 153, 157, 174 e 205). Kullander (1988) elaborou uma diagnose e uma descricéo
osteoldgica bastante detalhadas das espécies de Teleocichla, que segue correta e (Util para a
identificacdo desses peixes com relacdo as demais espécies de Crenicichla. A seguir é
oferecida, apenas para fins de simplificacdo, uma breve diagnose de Teleocichla a partir dos
resultados obtidos no presente trabalho.

Diagnose: pequeno porte (48-90 mm CP) exceto Teleocichla sp. Preta (méximo 121,3 mm
CP); nadadeira pélvica longa e pontiaguda, com o terceiro raio mole mais longo alcancando ou
ultrapassando a papila urogenital, maxila superior projetando-se a frente da maxila inferior;
apenas quatro canais infraorbitais ossificados em uma série completa do lacrimal ao esfenotico,
com o segundo canal infraorbital fundido ao terceiro (infraorbitais 4+5) e formando um poro
mediano; geralmente mais Vértebras caudais do que abdominais (17 ou menos Vértebras
abdominais); auséncia de projecGes pontiagudas na margem posterior do supracleitro; e
abertura do poro rostral associado ao canal latero-sensorial nasal deslocada posteriormente do
focinho pos-labial (vs. situada na margem ou bem préximo a margem do focinho pds-labial em
quase todas as demais espécies de Crenicichla).

A distribuicdo das especies de Teleocichla é aparentemente restrita a rios de aguas claras

amazbnicas com corredeiras (bacias dos rios Jari, Tapajos, Xingu e Tocantins).

Clado 130 — Hemeraia, novo subgénero de Crenicichla.

Espécie tipo Crenicichla hemera Kullander, 1991.

Espécies nominais incluidas: Crenicichla chicha, C. guentheri (sindbnimo de C. hemera) e C.
hemera.

O clado Hemeraia ¢é constante em todas as andlises realizadas no presente trabalho, como
grupo-irmdo de Saxatilia, e apresenta valores de suporte de Bremer absoluto e relativo
medianos (0,15 e 57%). O monofiletismo de Hemeraia € sustentado por oito sinapomorfias
ndo-ambiguas, duas delas exclusivas:

6 [2] Padrdo 3 de distribuicdo de escamas cicldides (vs. ctendides) nas regiGes dorsal e anterior
do corpo: escamas cicloides cobrindo totalmente a cabeca e a regido dorsal do corpo, mas com
escamas ctendides no pedunculo caudal. Sinapomorfia exclusiva.

7 [3] Padrao B3 de distribuicdo das escamas cicldides (vs ctendides) na regido ventral do corpo:
escamas cicloides cobrindo toda a regido abdominal, mas com escamas ctendides no peddnculo
caudal. Sinapomorfia exclusiva.

32 [1] Nadadeira lanceolada em machos dimorficos, devido ao prolongamento dos raios

medianos. Ocorre paralelamente em um subgrupo de Wallaciia e de Teleocichla);
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96 [1] Quatro infraorbitais em série completa do lacrimal ao esfendtico (convergente com
Teleocichla, Crenicichla jupiaensis e C. igara).

97 [1] Segundo canal infraorbital fundido com o terceiro (infraorbitais 4+5), com um poro
mediano (ocorrendo paralelalemente em Teleocichla e Crenicichla igara).

119 [1] Parte posterior do ramo dentigero do pré-maxilar curvado ventralmente, com a margem
posterior da pré-maxila rombuda. Carater com alto grau de homoplasia, ver comentarios sobre
0 carater.

128 [1] Vertical que passa no processo do angulo-articular ultrapassando a borda anterior do
0sso retroarticular. Esse caradter apresenta uma distribuicdo homoplastica com algumas
transformacGes ambiguas no género Crenicichla (ver comentérios sobre o carater).

142 [0] Margem posterior do pré-opérculo lisa. Esse estado distribui-se paralelamente como
sinapomorfia em subgrupos de Lacustria e em um subgrupo de Teleocichla.

Diagnose: escamas cicldides cobrindo grande parte do corpo e escamas ctendides cobrindo
apenas uma porcao posterior do flanco e peddnculo caudal, quatro canais latero-sensoriais
infraorbitais em série completa do lacrimal ao esfendtico, com os infraorbitals 3+4 co-
ossiftados (vs. separados), microbranquioespinhos ausentes (vs. presentes do segundo ao
quarto arcos branquiais) e margem posterior do pré-opeérculo lisa.

A maior proximidade filogenética entre Crenicichla hemera, distribuida no rio Aripuand
(bacia do rio Madeira), e Crenicichla chicha do rio Juruena (bacia do rio Tapajos) foi
primariamente proposta por Varella et al. (2012). Os autores argumentaram que essas duas
espécies compartilham caracteristicas que eram consideradas diagnésticas tanto do grupo
saxatilis (Saxatilia) quanto do grupo lugubris (Lugubria). A partir dos obtidos no presente
trabalho, observa-se que esses trés grupos, juntamente com Lacustria, estdo proximamente

relacionados no clado 113.

Clado 125 - Saxatilia, novo subgénero de Crenicichla.

Espécie-tipo Perca saxatilis Linnaeus, 1758.

Téxons terminais incluidos na analise: Crenicichla alta, C. anthurus, C. britskii, C. labrina, C.
lepidota, C. saxatilis. Crenicichla sp. Paraguai/Juruena foi incluida como uma espécie
potencialmente nova.

Espécies nominais incluidas: Batrachops nemopterus (sinbnimo de C. proteus), Crenicichla
saxatilis albopunctata; C. alta, C. anthurus, C. britskii, C. cardiostigma (sinbnimo de C. alta),
C. clancularia (sinbnimo de C. semicincta), C. coppenamensis, C. edithae (sinbnimo de C.

lepidota), C. frenata, C. hummelincki, C. inpa, C. isbrueckeri, Cychla labrina, C. lepidota, C.
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lucius, C. menezesi, C. nickeriensis, C. nijsseni, C. pellegrini, C. proteus, Crenicichla proteus
argynnis (sinbnimo de C. proteus), C. pterogramma (sindnimo de C. alta), C. pydanielae, C.
santosi, Crenicichla saxatilis semicincta, C. sipaliwini, C. sveni, C. vaillanti (sinbnimo de C.
alta), Perca saxatilis, Scarus biocellatus (sinbnimo de C. saxatilis), Scarus Pavo (sindnimo de
C. saxatilis), Scarus pavoninus (sindnimo de C. saxatilis). Perca brasiliensis Bloch, 1792 foi
excluida de Crenicichla by Ploeg (1991), mas um estudo em progresso sugere que ela pertence
a Saxatilia dentro do género (Varella & Kullander, em preparacéo).

O clado Saxatilia é constante em todas as analises realizadas no presente trabalho e
apresenta valores de suporte de Bremer absoluto e relativo altos (0,63 e 100 %). O
monofiletismo do subgénero é sustentado com sete sinapomorfias ndo-ambiguas, duas delas
exclusivas:

56 [1] Mancha umeral presente (sinapomorfia exclusiva).

76 [1] Nadadeira dorsal das fémeas com margem escura e, ocasionalmente, com uma série de
pequenas pintas escuras na regiao submarginal (dimorfismo sexual). Sinapomorfia exclusiva.

84 [2] Extremidade posterior do maxilar ulirapassando a linha vertical que passa pela margem
anterior da Orbita, ndo alcangando a linha vertical que passa pela metade do diametro da orbita.
A polarizacdo do carater ¢ dificil e ele apresenta uma distribuicio homoplastica dentro do
género, com o estado 2 ocorrendo em outros grupos (ver comentarios sobre o caréater). Dentro
de Saxatilia, hd uma transformacdo para o estado 3 no clado 129, em que a extremidade
posterior do maxilar ultrapassa a linha vertical que passa pela metade do diametro da 6rbita,
correspondendo ao estado extremo do carater.

87 [1] Olhos visiveis em vista ventral.

95 [3] Lacrimal muito estreito (muito mais longo do que alto). Esse estado caracteriza
paralelamente um subgrupo de Batrachops (clado 134) e Crenicichla wallacii.

191 [1] Expansdo laminar dorsomedial no epibranquial 4 estreita, acompanhando o contorno do
epibranquial. Ver comentarios sobre o carater.

196 [0] Microbranquioespinhos presentes e regularmente distribuidos na face lateral do
segundo ao quarto arcos branquiais. Carater com distribuicdo homoplastica dentro de
Crenicichla, mas sem reverséo dentro de Saxatilia.

Diagnose: escamas no flanco relativamente grandes (31-64 na série E1), presenca de uma
mancha umeral invariavelmente bem evidente na ontogenia, embora muito varidvel entre as
espécies com relacdo ao formato. Machos de espécies de Saxatilia apresentam os raios moles
da nadadeira dorsal estendendo-se pelo menos até o meio da nadadeira caudal, geralmente

estendendo-se além da margem posterior da nadadeira caudal, e pequenas manchas claras
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espalhadas pelo flanco e eventualmente também pela cabeca. Fémeas maduras apresentam uma
pigmentacdo avermelhada na regido abdominal e a nadadeira dorsal com uma margem
enegrecida e eventualmente com uma série de pequenas manchas escuras ao longo da regido
submarginal da nadadeira.

A composicdo e a diagnose de Saxatilia corresponde ao do grupo saxatilis proposto por
Ploeg (1991), com exce¢do de Crenicichla guentheri, que é considerada sinbnimo junior de C.
hemera (Kullander, 1997; Varella et al., 2012). Todos os taxons terminais incluidos no grupo
saxatilis nas analises de Kullander et al. (2009) e Pidlek et al. (2012) fazem parte desse
subgénero.

A distribuicdo de Saxatilia é a mais ampla dentre os subgéneros de Crenicichla. Espécies
de Saxatilia estdo presentes em quase todas as bacias hidrogréaficas sul-americanas, com
excecdo de algumas drenagens costeiras na regido Sudeste e sul da regido Nordeste do Brasil.
A diversidade de Saxatilia estd concentrada na bacia amazbnica, drenagens costeiras das
Guianas e Suriname e no rio Orinoco. Porém, Crenicichla lepidota e C. britski estdo
distribuidas na bacia do rio do Prata e sistema da Lagoa dos Patos e Lagoa Mirim no Sul do
Brasil, C. menezesi e C. brasiliensis estdo presentes no rio Sdo Francisco e drenagens do

Nordeste do Brasil.

Clado 110 - Lugubria, novo subgénero de Crenicichla.
Espécie-tipo Crenicichla lugubris Heckel, 1840.
Téaxons terminais incluidos na analise: Crenicichla acutirostris, C. jegui, C. johanna, C.
lenticulata, C. lugubris, C. multispinosa, , C. phaiospilus, C. strigata, C. tigrina, C. vittata.
Espécies nominais incluidas: Cychla fasciata (sinbnimo de C. johanna), Cychla rutilans
(sinbnimo de C. lugubris), Crenicichla acutirostris, Crenicichla adspersa, C. funebris
(sinbnimo de C. adspersa), C. cincta, Crenicichla brasiliensis fasciata (sindnimo sénior de C.
cincta, homénimo de Cychla fasciata), C. jegui, C. johanna, C. johanna carsevennensis
(sinbnimo de C. johanna), C. lenticulata, C. lugubris, Crenicichla brasiliensis marmorata, C.
multispinosa, C. obtusirostris (sinbnimo de C. johanna), C. ornata (sinbnimo de C.
lenticulata), C. percna, C. phaiospilus, C. rosemariae, Crenicichla johanna strigata, C.
ternetzi, C. tigrina, C. zebrina.

O clado Lugubria apresenta valores de suporte de Bremer relativamente altos (0,40 e 74%)
e € praticamente constante nas andlises realizadas com diferentes esquemas de pesagem
realizadas no presente trabalho, com excecdo da andlise com pesagem igualitiria e com

pesagem implicita utilizando k=1000. A partir dessas duas analises, apenas Crenicichla jegui €
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excluido do que seria o subgénero Lugubria e posiciona-se como grupo-irmdo do clado
Batrachops, formando um clado com baixo suporte. O monofiletismo do subgénero €
sustentado por seis sinapomorfias ndo-ambiguas, duas delas exclusivas:

9 [2] 6 a 8 séries horizontais de escamas entre o Ultimo espinho da nadadeira dorsal e 0 ramo
anterior da linha lateral. Sinapomorfia exclusiva, com uma transformacdo para o estado 3 no
clado 117, que relne espécies com 9 a 14 séries horizontais de escamas nessa regido,
correspondendo ao estado extremo do carater.

17 [2] 79 a 131 escamas na série E1. Ocorre paralelamente em Cichla pinima no grupo externo
e em Teleocichla centisquama.

43 [1] Presenca de um ocelo com pigmentacdo clara na mancha da nadadeiral caudal em
adultos. Ocorre paralelamente como sinapomorfias de outros clados e atapomorfias de alguns
taxons dentro de Crenicichla. Dentro de Lugubria, ha uma reverséio em Crenicichla
acutirostris.

104 [3] 39 a 44 vértebras. Sinapomorfia exclusiva.

142 [3] Margem posterior do pre-opérculo fortemente serrilhada, com serrilhas proeminentes
em forma de espinhos. Uma transformacdo para o estado 1 (pré-opérculo com poucas serrilhas
irregularmente  distribuidas na margem posterior) ocorre em Crenicichla jegui. O estado 3
ocorre paralelamente em Wallaciia.

168 [2] Canal latero-sensorial nasal ossificado muito comprido e quase reto. Cardter com
distribuicdo homoplastica dentro do género e este estado ocorre paralelamente no clado 154
dentro de Lacustria e em outras espécies de diferentes subgéneros.

Diagnose: espécies de médio a grande porte (tamanho méaximo entre 200-300 mm SL),
com escamas relativamente pequenas e em grande nimero no flanco (79 ou mais na série E1,
exceto Crenicichla jegui com 74-75 escamas) e com um grande ndmero de Vvértebras (39 a 44),
mais vertebras abdominais (20 ou mais) do que caudais, exceto em um Unico exemplar de
Crenicichla jegui que possui 19 vértebras abdominais e 20 vértebras caudais.

Lugubria, como definido no presente estudo, corresponde ao grupo lugubris proposto por
Ploeg (1991), Kulander (1997) e Pidlek et al. (2012). Kullander (1997) propds a divisdo desse
grupo em subgrupo acutirostris e subgrupo lugubris sensu stricto, adotada mais recentemente
por Montafia et al. (2008) e Kullander & Varella (2015). O subgrupo acutirostris ndo foi
corroborado como monofilético. As espécies que pertenceriam a este subgrupo aparecem
sequencialmente na porcdo basal do clado Lugubria a partir das analises realizadas, utilizando
pesagem implicita com valores de k = 0,1 e 1-6. Nas andlises utilizando pesagem igualitaria,

pesagem sucessiva e pesagem implicita com valor de k = 6 — 10, 100 e 1000, origina-se um
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grupo composto por Crenicichla acutirostris, C. multispinosa, C. phaiospilus e C. tigrina, mas
sem C. jegui e C. vittata.

Por outro lado, o clado 120 dentro de Lugubria é formado exclusivamente por espécies
alocadas no subgrupo lugubris sensu stricto como proposto por Kullander (1997). Esse clado é
constante em todas as andlises realizadas no presente estudo, com valores de suporte de Bremer
absoluto e relativo altos (0,73 e 100%). Algumas das 13 sinapomorfias ndo-ambiguas
(nenhuma delas exclusiva) que sustentam o clado 120 correspondem a caracteristicas que
foram previamente utilizadas por Kullander & Varella (2015) para distinguir os subgrupos
acutirostris e lugubris. Assim, as especies do subgrupo lugubris sensu stricto (clado 120)
distinguem-se por possuirem focinho rombudo e as narinas mais proximas da margem do
focinho pos-labial (vs. focinho pontudo e narinas no meio do caminho entre a margem anterior
da orbita e a margem do focinho pds-labial, carater 85 [1]) e por uma mudanca drastica no
padrdo de colorido ao longo do desenvolvimento ontogenético, com os juvenis apresentando
pequenas pintas escuras na cabeca (carater 70 [1]) e os adultos um escurecimento dorsalmente
a nadadeira peitoral (eventualmente presente também em Crenicichla tigrina do subgrupo
acutirostris). Todas as espécies do subgrupo lugubris sensu stricto ndo apresentam uma
mancha suborbital (cardter 45 [0]), que geralmente é uniformemente pigmentada nas espécies
do subgrupo acustirostris.

De acordo com Ploeg (1991), os grupos lugubris (=Lugubria) e saxatilis (=clado 126)
seriam grupos-irmaos. A andlise de Pidlek et al. (2012) corroborou essa hipdtese, apesar de
Crenicichla vittata ndo ter sido recuperada como uma espécie do grupo lugubris, mas sim do
grupo lacustris proposto por eles. A partir dos resultados do presente estudo, Crenicichla
vittata € grupo-irmdo das demais espécies de Lugubria, que é o subgénero-irmao de Lacustria.
Crenicichla vittata distribui-se amplamente ao longo da bacia do rio da Prata, nos rios
Paraguai, Uruguai e no baixo Parand (a jusante da barragem de Itaipu), ndo se estendendo até o
alto rio Parand e ausente na bacia amazonica. Ou seja, é a Unica dentre as espécies nominais de
Lugubria que ndo se distribui na bacia amazonica ou drenagens adjacentes no escudo das
Guianas. De forma complementar, as espécies de Lacustria estdo distribuidas nas bacias dos
rios Parana e Uruguai, drenagens costeiras do Sul e Sudeste do Brasil, e uma espécie nova
(Varella, em preparacdo) no rio Sdo Francisco, mas ausentes na bacia amazonica e na bacia do

rio Paraguai.

Clado 139 - Lacustria, novo subgénero de Crenicichla.

Espécie-tipo Crenicichla lacustris (Castelnau, 1855).
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Téaxons terminais incluidos na analise: Crenicichla celidochilus, C. empheres, C. gaucho, C.
hadrostigma, C. haroldoi, C. hu, C. igara, C. iguapina, C. iguassuensis, C. jaguarensis, C.
jupiaensis, C. jurubi, Crenicichla lacustris, C. minuano, C. missioneira, C. prenda, C.
punctata, C. scottii, C. tapii, C. tendybaguassu, C. tesay, C. tuca, C. yaha. Além desses taxons,
Crenicichla sp. Parana, Crenicichla sp. Paranaiba, Crenicichla aff. iguassuensis BIG LIPS e
Crenicichla aff. tesay BIG LIPS foram adicionados & andlise como espécies potencialmente
novas.

Espécies nominais incluidas no subgénero: Batrachops scottii, Crenicichla biocellata
(sinbnimo de C. lacustris), C. celidochilus, C. dorsocellata (sinbnimo de C. lacustris), C.
empheres, C. gaucho, C. gillmorlisi, C. hadrostigma, C. haroldoi, C. hu, C. igara, C. iguapina,
C. iguassuensis, C. jaguarensis, C. jupiaensis, C. jurubi, Crenicichla lacustris semifasciata
(sinbnimo de C. scottii), C. lucenai, C. maculata, C. mandelburgeri, C. minuano, C.
missioneira, C. mucuryna, Crenicichla (Batrachops) multidens (sindbnimo de C. scottii), C.
polysticta, C. prenda, C. punctata, C. taikyra, C. tapii, C. tendybaguassu, C. tesay, C. tingui, C.
tuca, C. yaha, C. ypo, Cycla lacustris, Labrus amarus (sinbnimo de C. scottii).

O subgénero Lacustria € recuperado como monofilético nas analises com pesagem
implicita com valor de k = 0,1, 1, 2, 3, 4 e k=1000 e nas analises com pesagem igualitaria e
sucessiva, mas se apresenta parafilético (com a presenca de Teleocichla) nas andlises com
pesagem implicita com valor de k = 5-10 e polifilética na analise com k=100. O clado 139
apresenta valores de suporte de Bremer absolutos e relativos altos (0,37 e 97%). Isso indica
que, pelo menos na topologia escolhida (analise com pesagem implicita com k=3), existem
poucas evidéncias contrarias a formagdo do grupo, apesar de o monofiletismo do subgénero ser
sustentado apenas por trés sinapomorfias ndo-ambiguas, sendo uma delas exclusiva do grupo,
como listadas abaixo:

47 [1] Presenca de uma mancha suborbital com pigmentacdo sarapintada (sinapomorfia
exclusiva).

74 [1] Presenca de uma ou algumas manchas escuras na nadadeira dorsal das fémeas maduras
(dimorfismo sexual). Ocorre paralelamente no clado 165 dentro de Wallaciia e reversdes dentro
de Lacustria ocorrem em Crenicichla missioneira e C. jurubi.

196 [0] Microbranquioespinhos presentes, regularmente distribuidos na face externa do
segundo ao quarto arcos branquiais. Carater com distribuicdo homoplastica dentro de
Crenicichla (ver comentarios sobre o carater). Dentro de Lacustria, ha reversdes do carater em

Crenicichla hadrostigma e C. jurubi.
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Diagnose: mancha suborbital escura presente, formada por pequenas pintas escuras
(mancha suborbital sarapintada, ausente nas demais espécies de Crenicichla), escamas
exclusivamente cicloides na cabeca e na regido pré-dorsal (vs. ctendides no subgénero
Crenicichla); menos que 75 escamas na série E1 (vs. 79 ou mais escamas em Lugubria exceto
C. jegui); mancha umeral ausente (vs. presente em Saxatilia); margem posterior do supracleitro
liso (vs. supracleitro com algumas projecdes pontiagudas em Wallaciia exceto C. heckeli).
Fémeas de varios taxons terminais alocados nesse subgénero apresentam uma mancha
alaranjada na regido lateral do abddomen e uma ou algumas manchas escuras oceladas na
nadadeira dorsal. Esse padrdo de pigmentacdo alaranjada no abdémen das fémeas (ver carater
78) também ocorre em espécies de Batrachops e em Crenicichla vittata, enquanto a presenca
de uma ou algumas manchas escuras oceladas na nadadeira dorsal também ocorre em espécies
de Wallaciia.

A composicdo do subgénero Lacustria corresponde a do grupo lacustris proposto por
Ploeg (1991) excluindo Crenicichla macrophthalma (subgénero Crenicichla) e incluindo
Crenicichla scottii, que fez parte do grupo reticulata proposto por aquele autor, além de outras
espécies ainda ndo-descritas até aquele momento. Corresponde a todos 0s taxons terminais
incluidos nos grupos missioneira e “Southern group” (exceto Crenicichla vittata) de Kullander
et al. (2009). Em uma das analises (fig. 2), esses dois grupos resultaram em um clado que
poderia ser chamado de grupo lacustris, mas na outra (fig. 3) eles eram ramos da politomia na
base do cladograma. Na andlise realizada por Pialek et al. (2012), que incluiu uma grande
quantidade de taxons terminais distribuidos em drenagens do sul e sudeste da América do Sul,
um grupo denominado lacustris também foi proposto e corresponderia ao subgénero Lacustria
exceto pela presenca de C. vittata (alocado no subgénero Lugubria).

Grupos menos inclusivos dentro do subgénero Lacustria. O complexo missioneira de
espécies (clado 136), representado na analise por C. celidochilus, C. empheres, C. hadrostigma,
C. igara, C. jurubi, C. missioneira, C. minuano e C. tendybaguassu, apresenta valores
medianos de suporte de Bremer (0,12 e 57%), mas € constante em todas as analises realizadas
com diferentes esquemas de pesagem. Ele corresponde ao grupo missioneira de espécies
proposto por Lucena & Kullander (1992), incluindo neste grupo C. celidochilus, e corroborado
como monofilético com base em dados moleculares por Pialek et al. (2012). Além das espécies
nominais citadas acima, todas endémicas das bacias do alto e médio rio Uruguai, inclui-se
nesse complexo Acharches niederleinii, que foi considerada um nomen dubium da bacia do rio
Uruguai e pode corresponder a C. missioneira, C. minuano ou C. hadrostigma, segundo Varella

(2011). O monofiletismo desse clado é corroborado a partir do compartilhamento de nove
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sinapomorfias ndo-ambiguas. Duas delas haviam sido indicadas por Lucena & Kulander (1992)
como caracteristicas diagnosticas do grupo missioneira: 48 [2] mancha suborbital sarapintada
reduzida a poucas ou a uma mancha situada abaixo da Orbita (sinapomorfia exclusiva, sem
reversdo) e 142 [0] margem posterior do pre-opérculo lisa (ocorrendo independentemente em
outros clados dentro do género). A maior parte das espécies do complexo missioneira também
apresentam um tipo de dimorfismo sexual no qual a mancha caudal dos machos adultos é
fragmentada em pequenas manchas que acompanham o padrdo de manchas espalhadas pelo
peddnculo caudal, tornando a mancha caudal indistinta. Todas as espécies desse complexo
exceto Crenicichla celidochilus e C. hadrostigma apresentam uma série de manchas na regiao
médio lateral dos flancos, mas essa caracteristica esta presente também em outras espécies do
subgénero Lacustria.

O complexo scottii de espécies (clado 160) é representado na analise por Crenicichla
gaucho, C. prenda e C. scottii, todas distribuidas na bacia do rio Uruguai. As espécies nominais
Crenicichla [Batrachops] multidens, Labrus amarus e Crenicichla lacustris semifasciata séo
incluidas no complexo pois sdo consideradas sinGnimias de C. scottii. O complexo scotti
corresponde totalmente ao grupo scottii proposto por Lucena & Kullander (1992),
posteriormente corroborado como complexo scottii por Pidlek et al. (2012). Na anélise de
Kullander et al. (2009), Crenicichla scottii foi a Unica espécie do complexo scottii incluida na
analise e fez parte do “Southern group” formado por espécies previamente alocadas no grupo
lacustris exceto aquelas do grupo missioneira. Esse clado € constante nas topologias obtidas
por meio das demais analises realizadas no presente estudo, exceto naquelas obtidas a partir de
pesagem implicita com valor de k=0,1 e 1, e apresenta valores de suporte de Bremer absoluto e
relativo de 0,24 e 76%, respectivamente. O monofiletismo desse grupo é corroborado por 10
sinapomorfias ndo-ambiguas, que incluem: extremidade posterior do maxilar ultrapassando a
vertical que passa pela margem anterior da Orbita (carater 84 [2]), ramo ascendente do pré-
maxilar com comprimento similar ou mais curto que o ramo dentigero (carater 117 [Q]),
denticdo oral heterogénea, com dentes da série externa fixos e distintamente maiores que 0sS
dentes das séries internas, que sdo também fixos ou ligeiramente moveis (carater 123 [2]),
canal latero-sensorial do nasal ossificado curto e bastante curvo (carater 168 [0]) com
ossificacdo laminar associada muito expandida lateralmente a porcdo posterior do canal e com
uma expansdo laminar medial conspicua ao lado porcéo anterior do canal (carater 169 [2]) e
distancia interorbital apenas 2-3 vezes menor que o comprimento do neurocranio (carater 172
[0]). Os estados de caradter acima listados podem ser utilizados, em combina¢do, como uma

diagnose das espécies deste complexo em relacdo as demais espécies de Lacustria e refletem o
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formato do corpo das espécies deste complexo, que é robusto e mais baixo, quase cilindrico,
com um espagco interorbital amplo, boca ampla e focinho curto e rombudo.

Mais dois grupos menos inclusivos podem ser identificados dentro de Lacustria de acordo
com a topologia escolhida e sdo denominados complexo jaguarensis e complexo lacustris
sensu stricto. Porém, estes clados sdo menos constantes nas topologias obtidas a partir das
demais andlises do que os complexos missioneira e scottii.

O complexo jaguarensis de espécies (clado 149), é representado por todas as espécies da
bacia do rio Parana exceto (curiosamente) Crenicichla sp. Parand. Esse complexo apresenta
valores de suporte de Bremer absoluto e relativo muito baixos (>0,01 e 5%) e é instavel
também de acordo com as demais andlises realizadas no presente trabalho, ja que estd presente
apenas nas topologias que foram obtidas com pesagem igualitaria, com pesagem implicita
utiizando k = 3, 4 e 1000 e naquelas obtidas nas analises com pesagem sucessiva. O
monofiletismo desse complexo de espécies € sustentado por apenas duas sinapomorfias nao-
ambiguas, devidas a caracteres que apresentam uma distribuicio homoplastica dentro do
género, muitas transformacdes ambiguas e algumas reversbes dentro do complexo jaguarensis:
faringo-branquial 1 ligeiramente expandido, achatado na porcdo mais basal (174 [1]) e
expansdo laminar dorsomedial no epibranquial 4, acompanhando o contorno do osso (191 [1]).

O complexo jaguarensis corresponderia ao clado 32 obtido por Pialek et al. (2012) que
reine as espécies do complexo mandelburgeri proposto por eles mais Crenicichla hu, C. ypo,
C. jupiaensis e C. vittata, se esta Ultima especie fosse excluida. Inclusive, esse clado €
recuperado como grupo-irmdo do complexo scotti, assim como foi encontrado em Pialek et al.
(2012). Crenicichla mandelburgeri, que da nome ao complexo de Pialek et al. (2012), ndo foi
incluida na analise mas apresenta muitas similaridades em relacdo ao formato geral do corpo e
padrdo de colorido com C. jaguarensis e provavelmente faz parte desse complexo, assim como
outras espécies do médio rio Parana que ndo foram incluidas na andlise (C. gillmorlisi, C.
taikyra e C. ypo). No entanto, muitas similaridades também sdo compartilhadas por essa
espécie e Crenicichla sp. Parana, distribuida no limite entre 0 alto e o médio rio Parand, em
tributarios e na calha principal do rio Parana na regido do Salto de Sete Quedas agora inundada
pelo reservatério de Itaipu, que resultou na analise como grupo-irmdo das demais espécies de
Lacustria. Dada a instabilidade do complexo jaguarensis de espécies, 0 posicionamento
“estranho” de Crenicichla sp. Parana na base de Lacustria e a complexidade biogeogréfica da
regiao missioneira (ver, por exemplo, Pidlek et al., 2012), considera-se necessario um estudo
mais aprofundado e abrangente das relagBes instrinsecas entre as espécies da bacia do rio da

Prata, visto que esse ndo foi o foco principal no presente estudo.
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Diferente dos resultados obtidos por Pidlek et al. (2012), um grupo formado por espécies
distribuidas no baixo rio lguacu, acima das cataratas, foi recuperado como monofilético (clado
146). Todas as espécies desse grupo sdo endémicas dessa drenagem exceto Crenicichla yaha,
que foi descrita do rio Urugua-i, mas distribuida também no rio Iguacu (Varella, 2011, contra
Pidlek et al., 2015). Esse grupo é sustentado por duas sinapomorfias ndo-ambiguas: presenca de
uma série de manchas escuras sobre a regido medio lateral do flanco (61[1]) e de um carater
associado a dimorfismo sexual: machos adultos aprsentando manchas escuras espalhadas pelo
flanco (71 [1]). Apesar de apresentar um valor baixo de suporte de Bremer absoluto (0,05), o
valor do suporte relativo é de 100%, ou seja, apesar de poucas sinapomorfias sustentarem o
clado, ndo h4 evidéncias contra a formacdo deste a partir da analise.

O complexo lacustris sensu stricto (clado 158) é composto por espécies de Crenicichla
previamente alocadas no grupo lacustris (sensu Ploeg, 1991; Pidlek et al., 2012) distribuidas
nos rios costeiros do Sul e Sudeste do Brasil (C. lacustris, C. iguapina e C. punctata). As duas
primeiras espécies foram incluidas no grupo lacustris restrito por Kullander & Lucena (2006),
que incluiria também Crenicichla tingui. Crenicichla punctata, junto com C. maculata e a
recentemente descrita C. lucenai (ndo-incluida na andlise), fariam parte do grupo punctata
proposto por Kullander & Lucena (2006). O complexo lacustris sensu stricto € recuperado
como monofilético apenas atraves das topologias obtidas com pesagem implicita com k =3 — 6
e 100 e apresenta valores baixos de suporte de Bremer absoluto e relativo (0,01 e 26%). Além
disso, o monofiletismo desse clado é sustentado por apenas uma sinapomorfia ndo-ambigua,
que ndo é exclusiva no grupo: manchas escuras nos machos dimorficos distribuindo-se no
flanco e também mais anteriormente sobre a porcédo lateral da cabeca (72 [1]). N&o foi incluida
na andlise Crenicichla mucuryna, espécie descrita do rio Mucuri. Apesar de estar numa
drenagem costeira do Leste do Brasil, assim como as espécies do complexo lacustris sensu
stricto, essa espécie € mais similar e estd provavelmente mais relacionada a espécies do
complexo jaguarensis, principalmente a duas espécies novas desse grupo que estdo distribuidas

no rio Paranaiba (bacia do alro rio Parand) e rio Sdo Francisco (Varella, em preparacdo).
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5. Conclusoes

A partir das andlises cladisticas realizadas com uma matriz de dados morfoldgicos
constituida por 211 caracteres codificados em relacdo a 88 taxons terminais, foram discutidas
as relacdes filogenéticas em Crenicichla, incluindo as espécies outrora classificadas no género
Teleocichla. As seguintes conclusbes séo provenientes do presente estudo:

1. Duas classificacdes alternativas foram discutidas com base nos resultados das analises,
levando em conta as limitagdes metodoldgicas de cada andlise e as consequéncias
nomenclaturais de cada uma das classificacbes. A classificacdo baseada no reconhecimento de
subgéneros de Crenicichla, correspondendo aos grupos monofiléticos encontrados, foi
preferida em detrimento da proposta baseada no reconhecimento de varios géneros, a fim de
minimizar mudangcas nomenclaturais, pelo menos nesse momento. Isso porque O
posicionamento de Crenicichla macrophthalma, espécie-tipo de Crenicichla, continua bastante
instdvel tanto na comparacdo entre as topologias obtidas nas diferentes analises realizadas,
quanto na comparacdo com as hipOteses expressas em estudos prévios. Dessa forma, as
relacbes de Crenicichla macrophthalma devem continuar sendo consideradas prioritarias em
estudos subsequentes de sistemética do grupo, para que mudancas nomenclaturais efetivas
possam ser realizadas.

2. Em estudos filogenéticos mais recentes, Crenicichla tem sido considerada mais
relacionada as espécies da tribo Geophagini, embora o0 género também tenha sido considerado
grupo-irmao de Cichla por Kullander (1998). No presente estudo, no entanto, uma nova
hipétese de relacbes de Crenicichla em Cichlinae é inferida a partir da andlise realizada, na
qual Crenicichla é grupo-irmdo de um clado formado por Chaetobranchus flavescens e todos
os representantes de Cichlasomatini e Geophagini incluidos.

3. Um complexo cenario foi encontrado quanto as relacbes entre as espécies de
Crenicichla e Teleocichla, com varias linhagens dentro desse grande grupo, assim como era
previsto de acordo com os estudos filogenéticos prévios. As relacbes entre algumas dessas
linhagens, por outro lado, s&o ainda instaveis, podendo variar de acordo com os diferentes tipos
de pesagem aplicados e apresentam algumas divergéncias em relacdo aos estudos prévios, que

também sdo divergentes entre si. Teleocichla é sempre considerada monofilética dentro do
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clado formado por todas as espécies de Crenicichla e Teleocichla, que é considerado como o
género Crenicichla de acordo com a classificacdo proposta. Assim, Teleocichla foi considerado
como subgénero de Crenicichla. O subgénero Crenicichla é representado unicamente por C.
macrophthalma e os demais subgéneros (Wallaciia, Batrachops, Hemeraia, Saxatilia, Lugubris
e Lacustria) correspondem majoritariamente ou totalmente a grupos propostos em estudos
prévios. As espécies nominais de cada subgénero foram listadas e uma diagnose para auxiliar a
identificacdo dos mesmos foi elaborada.

4. Dentro do subgénero Lacustria, alguns grupos monofiléticos foram recuperados e séo
denominados complexos de espécies. Os complexos missioneira e scottii foram corroborados
como previamente propostos na literatura, sdo relativamente estaveis em relagcdo as diferentes
andlises realizadas e sdo sustentados por varias sinapomorfias ndo-ambiguas. Os complexos
jaguarensis e lacustris sensu stricto, por sua vez, sdo instaveis, sustentados por poucas
sinapomorfias e correspondem apenas parcialmente a agrupamentos propostos em estudos

prévios.

5.1. Considerag0es finais

Este trabalho corresponde ao estudo filogenético mais abrangente de Crenicichla
realizado até o momento. Com a intencdo de contribuir para o entendimento da evolucdo das
espécies incluidas neste género, uma quantidade de dados morfologicos sem precedentes foi
estudada e esta agora disponivel para estudos posteriores. Espera-se, portanto, que os resultados
obtidos sirvam como um arcabougo filogenético para estudos subsequentes de sistematica e
taxonomia do grupo. A principal complexidade para o desenvolvimento de estudos
taxondmicos em Crenicichla é devida ao grande ndmero de espécies nominais existentes, que
desencoraja revisOes abrangentes e, provavelmente, laboriosas. Apesar de alguns autores terem
utilizado uma estratégia que se baseia no estudo taxon6mico limitado a espécies em uma
determinada unidade geografica (i.e. bacias hidrogréficas, paises e outras delimitagdes
politicas), as revisbes taxondmicas talvez sejam realizadas de forma mais adequada e eficiente
quando se define como objetos de estudo grupos naturais com base em andlise filogenética.

Embora a categoria de subgénero seja de uso facultativo de acordo com as regras de
nomenclatura zoologica, a adog¢do da classificacdo padronizada que foi proposta neste estudo
visa contribuir com o reconhecimento de grupos supraespecificos que reflitam, da melhor
maneira  possivel, relacbes filogenéticas preservando a  estabilidade  nomenclatural.

Pesquisadores que ndo trabalham diretamente com taxonomia, assim como taxonomistas que
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ndo sdo especialistas em Cichlidae, talvez tenham dificuldade para identificar corretamente
exemplares de Crenicichla em nivel especifico. Porém, podem aumentar a acuracia de seus
estudos (como inventarios de fauna e estudos ecoldgicos) identificando-os em subgéneros,

limitando assim o universo de comparacdo e amplitude de erro.
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APENDICE 1
Lista de material examinado na andlise filogenética.
Grupo interno — espécies de Crenicichla e Teleocichla:
Crenicichla acutirostris, BMNH 1853.3.19.46 (holdtipo), 173.8 mm, “River Cupai”. Brasil,
Pard, bacia do rio Tapajos: MZUSP 22018, 4, 75,6-150,0 mm (c&s: 1, 87,6 mm), Sdo Luis,
poca de pedra do rio Tapajos; MZUSP 32767, 12, 73,2-204,0 mm (c&s: 2, 110,3-165,9 mm,

mus: 2, 89,9-106,0 mm), Itaituba, rio Tapajos, Pederneiras, abaixo de Itaituba, poco de pedral,
04°12'00"S 55°10'00"W; MZUSP ndo-catalogado (esq: 1, ca. 220 mm, Brasil, Para, rio
Tapajos.

Crenicichla alta, Guiana, bacia do rio Essequibo: MNHN 2993 (sintipo de Crenicichla
vaillanti), 124,0 mm, Guiana, bacia do rio Essequibo; MZUSP 108846, 1, 142,7 mm, rio
Kuribrong e tributarios, acampamento da base da montanha, 5°23'48.0"N 59°32'0.0"W;

MZUSP 109061, 1, 101,5 mm, Potaro-Siparuni, rio Amaila, do acampamento "intermediate
Amaila" a cerca de 2 km rio abaixo, 5°21' 27.0"N 59°35'21.0"W; MZUSP 109098, 1, 182,6
mm, Potaro-Siparuni, rio Kuribrong, corredeiras acima do acampamento “upstream
Kuribrong”, 5°20'16.0"N 59°33'57.0"W; MZUSP 109178, 2, 67,5-157,2 mm, Potaro-Siparuni,
rio Kopinang, afluente do rio Potaro, vila de Kopinang, 4°57'15.0"N 59°51'32.0"W. Brasil,
Roraima, rio Branco: INPA 2916 (holétipo de Crenicichla cardiostigma), 108,3 mm, rio
Mucajai, boca do igarapé Traira; MZUSP 32768, 18, 52,8-103,1 mm (c&s: 2, 75,2-94,6 mm;
mus: 82,6 mm)/MZUSP 32770, 1, 89,1 mm, cachoeira do Bem Querer, igarapé, 1°56'0.0"N
61°0' 0.0"W.

Crenicichla anthurus, MZUSP 26100, 7, 55,6-89,1 mm (mus: 1, 64,8 mm), Perd, Loreto, lvita,
Pucallpa, Prov. Coronel Portillo, Depto. Ucayali; MZUSP 26101, 6, 46,6-94,3 mm (c&s: 1,
85,7 mm), Per(, Ucayali, lIvita, Pucallpa, Prov. Coronel Portillo, Depto. Ucayali; MZUSP
26321, 3, 121,3-155,0 mm, Peru, Provincia Coronel Portillo, Departamento Ucayall,
Cashibococha, Pucallpa; MZUSP 26273, 2, 82,6-89,0 mm, Per(, Ucayali, Yarinacocha,
Pucallpa, Provincia Cel. Portillo; MZUSP 41154, 1, 99,3 mm, Brasil, Amazonas, Santo Atonio

do Ica, igarapé Boa Vista, margem esquerda do Rio I¢a, acima de Cuiaua, 03°06'00"S
67°57'00"W; SU 53807, 10, 28,1-128,6 mm, Coldmbia, "R. Orinoco-Guaviare Dr., small swiit
brook about 3 mi. below El Refugio on R. Guayabero; SU 36718, 8, 70,2-187,0 mm, Peru,
Loreto, rio Ampiyacu, Cano del Cancho, préximo de Pebas.

Crenicichla britskii, MZUSP 41266, 13, 58,1-101,0 mm (c&s: 2, 72,4-89,2 mm, mus: 2, 70,5-
83,9 mm), Pendpolis, Usina Campestre, riacho da Fazenda Aparecida, 21°24’00”S
50°05’00”W. Material restante em etanol listado em Varella (2011).
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Crenicichla _cametana, Brasil, Para, bacia do rio Tocantins: NMW 32816 (lect6tipo), 169.4 mm

rio Tocantins, Cameta; NMW 32815 (paralectétipo), 1, 154.3 mm SL), rio Tocantins, Camets;
INPA 856 (holétipo de Crenicichla astroblepa), 105,1 mm, Tucurui, rio Tocantins; MZUSP
41155, 3, 46,7-102,9 mm, Jatobal, lagoa perto do canal do Capitariquara, préximo a Jatobal,
4°34'0.0"S 49°39'0.0"W; MZUSP 41156, 125 (c&s: 6, 33,4-104,5 mm; mus: 4, 37,5-92,7
mm), Jatobal, lagoa em frente a Jatobal, 4°34'0.0"S 49°39'0.0"W.

Crenicichla celidochilus, MCP 44294, 1, ca 150,0 mm, Brasil, Rio Grande do Sul, Cristal, rio
Uruguai, rio da Varzea em éreas de 3 PCHs, 28°04'36"S 053°1520"W. MCP 20771 (c&s: 1,
127,0 mm), Brasil, Santa Catarina, Uruguai, rio Uruguai, proximo a pedra da Fortaleza,
27°11'42"S 53°38'34"W.

Crenicichla chicha, MZUSP 93683, 7, 45,2-94,1 mm (c&s: 1, 70.2 mm), Brasil, Mato Grosso,

Sapezal, bacia do rio Tapajés, rio Papagaio, cerca de 3 km acima da estrada entre Sapezal e
Tangara da Serra, 13°36°03”S 058°25’05”W. Material restante em etanol listado na descricdo
original (Varella et al., 2012: 234).

Crenicichla _compressiceps, INPA 855 (holétipo), 53,0 mm, Brasil, Para, rio Tocantins,
corredeiras a jusante de Jatobal; MZUSP 41174, 272, 20,0-43,0 mm (c&s: 4, 33,5-41,5 mm,
mus: 5, 23,3-40,7 mm), Brasil, Pard, Jatobal, rio Tocantins, lagoa em frente a Jatobal,
4°34'00"S 49°39'00"W.

Crenicichla cyclostoma, Brasil, Par, bacia do rio Tocantins: INPA 854 (holdtipo), 94,2 mm,
Tucurui, rio Tocantins; INPA 1207, 7 de 83, 48,6-87,5 mm (c&s: 2, 48.5-84,5 mm), Tucurui,
rio Tocantins, pogas a jusante da represa de Tucurui; MZUSP 115243, 18, 43,1-90,5 mm,
Jatobal, rio Tocantins, lagoa em frente a Jatobal, 4°34°S 49°39°W.

Crenicichla empheres, MCP 40690 (holétipo), 104,0 mm, Brasil, Santa Catarina, Abelardo
Luz, rio Chapeco, na estrada entre Abelardo Luz e Coronel Firmino Martins, 26°33"35"S
52°19°41"W; MCP 40176 (paratipo, c&s: 93,2 mm), coletado com o holdtipo.
Crenicichla_gaucho, Brasil, Rio Grande do Sul, bacia do rio Uruguai: MCP 14328 (hol6tipo),
103,6 mnvy MCP 127 20 (paratipos, c&s: 2, 68,8-94,8 mm), Sdo Nicolau, arroio Passo do Alto,
proximo a Mineral, 28°11'00"S 55°16'00"W; MCP 26080, 1, 85,4 mm, Lageado S&o Francisco,
na estrada entre Esperanca do Sul e Porto Soberbo, 27°18'31"S 54°06'37"W.

Crenicichla geayi, CAS 67078, 3, 67,1-81,9 mm, Venezuela, Sucre, rio Caraico, oeste de

Caraico; SU 67118, 1, 131,0 mm, Venezuela, Yaracuy, rio Yuruci, tributario do rio Yaracuy, 1
km a leste de San Felipe; SU 67120, 2, 83,2-89,5 mm, Venezuela, Monagas, 'rio Amana
(Amanda?)”, 6 km a leste de Santa Barbara, 35 km a oeste de Maturin; SU 67121, 3, 70,5-

122,4 mm, Venezuela, Carabobo, rio Noguera, 30 km ao sul de Valencia, tributario do Lago
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Valencia; SU 67127, 3, 44,5-89,6 (mus: 1, 53,5 mm), Venezuela, Carabobo, rio Torito,
tributario do rio Paito, 15 km a leste de Valencia; SU 67137, 1, 91,7 mm, Venezuela,
Carabobo, rio Urama, tributario do rio Yaracuy, em Urama, a 40 km a oeste de Puerto cabelo;
CAS 67075, 7, 67,6-142,7 mm (c&s: 1, 79,6 mm), Venezuela, Portuguesa, Cano Maraca,
proximo a Guanare.

Crenicichla _hadrostigma, MCP 40959 (holétipo), 101,0 mm, Brasil, Santa Catarina, Coronel de

Freitas, Vila Sdo Miguel, rio Chapeco, na antiga estrada entre Coronel de Freitas e Quilombo,
26°51°26"S, 52°44°29”W; MCP 45885 (c&s: 1, 103,4 mm) Brasil, Rio Grande do Sul, bacia do
rio Uruguai, rio ljui, junto a barragem de passo Sao José, 28°10'38"S 54° 48'56"W.

Crenicichla haroldoi, MZUSP 16038, 23 de 43, 46,4-105,2 mm (c&s: 1, 90,3 mm), llha
Solteira, rio Parana, ensecadeira da margem direita, 20°15'00"S 51°07'00"W; MZUSP 109743,
17, 60,3-108,4 mm (c&s: 3, 66,6-80,8 mm, mus: 2, 76,7-92,4 mm), Brasil, Minas Gerais Sao
Simdo, trecho do rio Parand entre as usinas hidreletricas de S&o Simdo e llha Solteira,
19°02'17.21"S 50°30'44.67"W. Material restante em etanol listado em Varella (2011).
Crenicichla heckeli, INPA 2853, 15 de 121, 26,3-36,9 mm (c&s: 1, 47,0 mm) Brasil, Para,
Oriximind, rio Trombetas, Cachoeira Vira-Mundo; INPA 39048, 1, 45,3 mm, Brasil, Para,
Oriximird, Cachoeira Viramndo.

Crenicichla hemera, ZUEC 9534, 1 de 2 (c&s: 1, 99,3 mm), Brasil, Mato Grosso, rio Aripuand,
imediatamente acima do Salto de Dardanelos (Andorinhas), 10°09°59”S 59°27°25”W. Material
restante em etanol listado em Varella et al. (2012: 243).

Crenicichla hu, MACN-ict 9429 (holotipo), 118,0 mm, Argentina, Misiones, bacia do rio
Parana, arroyo Piray—Mini, 26°20'00.3"S 53°52'30.0"W; MACN-ict 9430, 17, 71,3-153,0 mnv
Al 261, 4,94,5-108,1 mnV Al 262 (c&s: 1, 93,9 mm), coletados com o holétipo.

Crenicichla igara, MCP 12906 (hol6tipo), 154,7 mm, Brazil, Santa Catarina, Campos Novos,

rio Canoas em Passo do Canoas, (rodovia SC-458), na estrada entre Tupitinga e Celso Ramos;
MCP 18927, 1 de 3 (c&s: 107,5 mm), Brasil, Rio Grande do Sul, bacia do rio Uruguai, rio
Uruguai em Marcelino Ramos.

Crenicichla iguapina, Brasil, Sdo Paulo, drenagem do rio Ribeira de Iguape: MZUSP 78701, 6,
58.5-93.4 mm (c&s: 1, 64,7 mm), rio S&o Lourencinho, no bairro S&o Lourenco, 24°8'57.0"S
47°11'27.0"W; MZUSP 79974, 5, 49,7-113,9 mm (mus: 2, 64,7-80,6 mm, c&s: 1, 94,8 mm),
rio Espraiado, Estacdo Ecoldgica Juréia-Itatins, 24°24'11.0"S 47°22'15.0"W.

Crenicichla _iguassuensis, NUP 1796A, 6, 51,7-118,2 mm (c&s: 1, 87,7 mm, mus: 1, 109,4

mm), Brasil, Parand, rio lIguacu, reservatorio Caxias. Material restante em etanol listado em
Varella (2011: 35).
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Crenicichla_aff. iguassuensis BIG LIPS, NUP 2439A, 4, 82,0-96,4 mm (c&s: 1, 95,5 mm),
Capitdo Lebnidas Marques, divisa de Nova Prata do Iguacu, reservatorio Caxias, 25°32'12"S
53029'11"W. Material restante em etanol listado em Varella (2011: 35).

Crenicichla inpa, INPA 1427 (holétipo), 135,6 mm, Brasil, Amazonas, rio Amazonas, llha do
Careiro; MZUSP 107089, 15, 30,0-91,8 mm (mus: 3, 57,5-81,5 mm, c&s: 5, 68,6-80,7 mm),
Brasil, Para, Tocantins, bacia do rio Tocantins, afluente do rio Parauapebas sob ponte na
estrada de terra entre a Vila Bom Jesus e a Serra do Rabo, 50°01'16.0"S 6°25'29.0"W.
Crenicichla jaguarensis, MZUSP 16045, 26, 65,9-160,1 mm (mus: 2, 83,6-113,4 mm, c&s: 2
71,3-89,5 mm), Brasil, S&o Paulo, llha Solteira, rio Parand, ensecadeira da margem direita,
20°15'00"S 51°07'00"W. Material restante em etanol listado em Varella (2011: 47).

Crenicichla jequi, INPA 857 (holétipo), 104,6 mm), Brasil, Pard, Itupiranga, rio Tocantins,
Julho de 1980; INPA 859 (paratipo), 1, 56,9 mm, Brasil, Pard, Tucurui, rio Tocantins,
corredeira do igarapé Jatobal; INPA 883 (paratipo), 1, 198,3 mm, Brasil, Para, Tucurui, rio
Tocantins, poco a jusante da represa da UHE Tucurui. MZUSP 38292, 7, 67,7-89,2 mm (C&s:
1, 80,6 mm), ; NRM 14840, 1, 99,5 mm, Brasil, Par4, baixo rio Araguaia.

Crenicichla johanna, NMW 16431 (hol6tipo, espécime seco), 282 mm, “Rio Guaporé,
Natterer; MZUSP 41197, 8, 88,6-215,0 mm (c&s: 1, 103,0 mm), Brasil, Para, bacia do rio
Capim, Igarapé Caranandéua; MZUSP 108415, 2, 260-270 mm (esq: 1, 240 mm), Para, bacia
do rio Tocantins, rio Parauapebas, na fundacdo de uma ponte de madeira que existia sobre o
rio, 6°24'46.0"S 50°1'36.0"W.

Crenicichla_jupiaensis, MZUSP 16048, 15 de 25, 41,6-62,0 mm (c&s: 2, 50,9-64,7 mm),
Brasil, S&o Paulo, llha Solteira, ensecadeira no rio Parand, 20°15'00"S 51°07'00"W. Material
restante em etanol listado em Varella (2011: 58).

Crenicichla jurubi, MCP 14326 (hol6tipo), 118,3 mm, Brasil, Santa Catarina, rio Marombasat,
ponte Irineu Bornhausen; MCP 12987 (c&s: 1, 81,0 mm ), Brasil, Rio Grande do Sul, rio
Uruguai, confluéncia dos rios Canoas e Pelotas, 27°36'22"S 51°27'40"W; MCP 46845 (mus: 1,
85,0 mm), Brasil, Rio Grande do Sul, bacia do rio Uruguai, rio Passo Fundo, UHE Monjolinho,
27°926'02"S 52°44'25"W. LIRP 6100, 3, 120,8-158,7 mm, Brasil, Santa Catarina, S&o Jose dos
Ausentes, rio da fazendo da pousada da Cruzinha, trecho superior da bacia do rio Pelotas,
sistema do rio Uruguai, 28°34'36"S 49°43'20"W.

Crenicichla labrina, MZUSP 89126, 5, 43,8-87,8 mm (c&s: 1, 56,3 mm), Brasil, Goias, bacia
do rio Araguaia, lagoa marginal na estrada de terra entre Aruand e Cocalinho, 14°39'23.0"S
50°54'3.0"W; MZUSP 41202, 43, 25,0-167,0 mm (mus: 2, 70,8-77,5 mm, c&s: 3, 61,8-170,0

mm), Brasil, Tocantins, rio Tocantins, Igarapé Mapara, parand Samuuma.
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Crenicichla lacustris, MZUSP 80301, 3, 61,0-124,1 mm (c&s: 1, 61,9 mm), Brasil, Rio de
Janeiro, drenagem costeira, afluente do rio Sdo Jodo, 28 km norte pela estrada Boqueirdo-
Japuiba, em Gavibes, 22°34'0.0"S 42°34'0.0"W. LIRP 6845, 2, 118,8-110,6 mm, Brasil,
Espirito Santo, Mimoso do Sul, rio Itabapoana, 21°12°21"S 41°27°09”"W; LIRP 6425, 1, 178,5

mm, Rio de Janeiro, Bom Jesus do Itabapoana, rio Itabapoana ca 300 m a jusante do eixo da
barragem da usina hidrelétrica de Rosal, 41°73°25”S 20°92°58"W.

Crenicichla lenticulata, MZUSP 74706, 19, 100,8-143,0 mm (c&s: 1, ca. 100,0 mm), Brasil,
Amazonas, rio Negro, Igarapé Sirinau, margem direita do rio Cuieiras, cerca de 25 km da foz,
2°42'0.0"S 60°20'0.0"W; MZUSP 111042 (esq: 1, 285 mm), Brasil, Roraima, Caracarai, bacia
do rio Negro, igarapé Caicubi, proxima a vila de Caicubi, 0°59'15"S 62°1'12"W; MZUSP
112084 (esq: 2, 300-310 mm), Brasil, Roraima, Caracarai, bacia do rio Negro, Lago do Boto,

préximo a Vila de Caicubi.

Crenicichla lepidota, MZUSP 16025, 7, 72,1-111,3 mm (c&s: 1, 77,6 mm), Brasil, Mato
Grosso, Poconé, rio Paraguai, Campo do Jofre. Material restante em etanol listado em Varella
(2011: 70).

Crenicichla lugubris, MZUSP 32832, 3, 130,5-170,0 mm (mus: 1, 128,9 mm), Brasil,
Amazonas, rio Negro, Anavilhanas, lago do Prato, 2°42'0.0"S 60°45'0.0"W; MZUSP 89526, 2

(esg: 1, 200,0 mm), Goids, bacia do rio Tocantins, rio Verde, afluente do rio Araguaia,
13°9'28.0"S 50°30'22.0"W. MZUSP 112088 (esq: 175 mm), Brasil, bacia do rio Solimdes, lago
Janauaca, proximo a Manaus.

Crenicichla macrophthalma, sintipos: NMW 33082, 1, 197.6 mm/ NMW 77820, 1, 149.4 mm,
rio Negro, Natterer; MZUSP 32834, 4, 156,3-171,4 mm, Brasil, Para, Tapajos, rio Tapajos,
entre ltaituba e Sdo Luis, 4°27'0.0"S 56°15'0.0"W; MZUSP 57731, 1, 163 mm, Brasil,
Amazonas, rio Purus, 13 km abaixo do lago do Estopa, 3°57°’S 61°27°W; MZUSP 105713, 2,
120,0-142,5 mm (c&s: 1, 117,0 mm), Brasil, Para, Rio Xingu.

Crenicichla minuano, Brasil, Rio Grande do Sul, bacia do rio Uruguai: MCP 14321 (hol6tipo),
126,8 mm, , rio Comandai na estrada entre Porto Xavier e Porto Lucena; MCP 40171, 1, 103,6

mm, rio Uruguia, fazenda a 10 km de balsa de Itapiranga, na estrada entre Barra do Guarita e
Palmitinho, 27°11°47S 53°39°07”W; MCP 45887, 1 de 24, 90,1 mm, rio ljui, junto & barragem
de passo S&o Jodo, 28°08'20"S 55° 02'57"W; MCP 12957 (c&s: 1, 93,5 mm), rio Dourado,
entre Trés Barras e Mariano Moro, 27°20°S 52°14°W.

Crenicichla missioneira, Brasil, bacia do rio Uruguai: MCP 14324 (holétipo), 158,6 mm, Rio

Grande do Sul, rio Comandai, na estrada Porto Xavier-Porto Lucena; MCP 10879 (parétipo,

c&s: 111,6 mm), Rio Grande do Sul, rio Piratini, afluente do rio Uruguai, na fazenda dos Hinz,
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distrito de Coimbra, 28°42'00"S 54°25'00"W; MCP 18926, 1 de 3 (c&s: 1, 129,9 mm), Santa
Catarina, rio do Engano (ou rio Uva), na estrada de Ita para Seara, 27°09'00"S 52°13'00"W;
MCP 19753, 1, 148,1 mm, rio Passo, na foz com o rio Uruguai, 27°17”’S 52°42’W; MZUSP
41055, 19, 30,0-157,2 mm + 9 juvenis ca. 20 mm), Rio Grande do Sul, rio Piratini, faz. dos
Hinz, distrito de Coimbra, 28°47'0.0"S 54° 27'0.0"W.

Crenicichla multispinosa, MNHN  A-9542 (lectdtipo), 134,1 mm, “Guyane fse, Mélinon;
MNHN A-9497 (paralectétipos), 3, 99,9-211,0 mm, “Cayenne (Guyane fr.), Mélinon [coll.]”;
MNHN 1986-0398 (paralectdtipo), 81,3 mm, “Guyane fse, Mélinon; MZUSP 41229, 4, 43,8-
69,7 mm (c&s: 1, 69,0 mm), Suriname, rio Lawa, Pleike Village, distrito de Marowijne;
MZUSP 41230, 6, 40,9-48,9 mm, Suriname, rio Lawa, Pleike Village, distrito de Marowijne;
MZUSP 99321, 6, 61,4-114,1 mm (mus: 117,9 mm), Suriname, rio Marowjine.

Crenicichla notophthalmus, MZUSP 74411, 69, 30,1-75,2 mm (c&s: 2, 60,0-75,5 mm, mus: 2,

56,9-72,9 mm), Brasil, Amazonas, rio Negro, igarapé Sirinau, margem direita do rio Cuieiras,
cerca de 25 km da foz, 2°42'0.0"S 60°20'0.0"W.

Crenicichla phaiospilus, Brasil, bacia do rio Xingu: MZUSP 35997 (holdtipo), 228,0 mm,
Para, S8o Felix do Xingu, rio Fresco na aldeia Gorotire; MZUSP 89513, 1, 144,2 mm, Mato

Grosso, rio Curisevo, affluente do rio Xingu, Porto do Vitdrio, proximo ao ribeirdo Kevuaieli,
13°2'5.0"S 53°25'19.0"W; MZUSP 91893, 2, 111,6-121,4 mm, Mato Grosso, cOrrego na
fazenda do Licio, afluente do Rio Culuene, 13°50'22.0"S 53°14'59.0"W; MZUSP 94149, 5,
91,2-161,3 mm (mus: 1, 97,7 mm, c&s: 1, 93,9 mm), Mato Grosso, rio Culuene, fazenda do Sr.
Zezé (cerca de 2 km acima da ponte), 13°30'53.0"S 53°5'40.0"W; MZUSP 95545 (1, 59,6 mm),
Mato Grosso, rio Couto de Magalhdes, perto da vila de Sdo José do Rio do Couto,
13°50'17.0"S 53°3'53.0"W; MZUSP 97007 (2, 50,8-53,6 mm), Mato Grosso, rio Couto de
Magalndes, no foz do corrego Agua Clara, fazenda Meu Ranchinho, 13°48'2.0"S 53°3'43.0"W.
Crenicichla prenda, Brasil, bacia do rio Uruguai: MCP 13016 (holotipo), 85,7 mm, Brasil,

Santa Catarina, rio Jacutinga, na rodovia BR 283 Seara-Concordia; MCP 10858 (paratipo, c&s:
83 mm), Rio Grande do Sul, Sanga das Aguas Frias, cerca de 100m do rio Uruguai, 27°12'00"S
53°17'00"W; MZUSP 40973, 2, 25,6-49,1 mm, Rio Grande do Sul, foz do rio Guarita no rio
Uruguai, 27°11'0.0"S 53°42'0.0"W. MZUSP 40980, 2, 41,3-94,5 mm, Rio Grande do Sul,
arroio Lageado Unido, afluente do rio Pardo, em Linha dos Lima, Palmitinho, 10°21'0.0"S
53°34'0.0"W; MZUSP 41049, 10, 16,0-83,4 mm (mus: 1, 58,7 mm), Rio Grande do Sul, Sanga
das Aguas Frias, cerca de 100 metros do rio Uruguai, 27°12'0.0"S 53°17'0.0"W.

Crenicichla punctata, MCP 13187, 1 de 2, c&s: 82.0 mm), Brasil, Rio Grande do Sul, Guaiba,
lago Guaiba, entre Guaiba e Barra do Ribeiro, 30°14'00"S 51°20'00"W; MCP 21318, 1 de 3,
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75,9 mm, Brasil, Rio Grande do Sul, Jacui, arroio Corupa, cerca de 15 km a noroeste de
Agudo, na estrada para UHE Dona Francisca, 29°33'54"S 53°17'09"W.,

Crenicichla regani, IRSNB 767 (paratipos), 10 de 20, 33,7-69,2 mm, Brasil, Para, rio
Trombetas, Cachoeira Porteira; MZUSP 39049, 54, 24,6 — 69,4 mm (mus: 1, 64,4 mm, c&s: 2,
49,3-57,2 mm), Brasil, Para, bacia do rio Trombetas, lago Jacaré, 1°20'S 56°51'W.

Crenicichla reticulata, CAS 67132, 2, 84,4-104,5 mm, Venezuela, Bolivar, bacia do rio
Essequibo, rio Yuruari, em El Callao, 280km a oeste de Ciudad Bolivar, 13 Mar 1939, F.F.
Bond. MZUSP 33158, 2, 62,4-90,8 mm (c&s: 1, 85,1 mm), Brasil, Roraima, rio Branco, rio
Uraricoera, 3°20'0.0"N 61°40'0.0"W; MZUSP 40681, 2, 62,8-87,6 mm (mus: 1, 60,4 mm),

Brasil, Goias, Monte Alegre de Goias, rio Tocantins, rio Bezerra, afluente da margem direita
rio Parand, 2 km acima da fazenda, 13°15'0.0"S 46°44'0.0"W; MZUSP 63261, 1, 138,3 mm,
Brasil, Amazonas, Manacapuru, bacia do rio Solimdes, Lago Manacapuru, 03°13'00"S
60°45'00"W; MZUSP 79161, 1, 110,2 mm, Brasil, Amazonas, rio Negro, Anavilhanas (beira
das ilhas), 2°42'0.0"S 60°45'0.0W. MZUSP ndo-catalogado, 1, 122,1 mm, Brasil, bacia do rio
Avraguaia, riacho Agua Brancha, afluente do rio das Almas.

Crenicichla saxatilis, CAS 77935, 3, 85,8-104,1 mm, Guiana, “"Koriobo Rubber Plantation";
CAS 77936, 3, 98,1-118,3 mm, Guiana, Aruka river; CAS 77942, 4, 42,3-93,9 mm, Guiana,
"Lama Creek, Lama Stop-Off, near Georgetown"; MZUSP 2535, 1, 79,6 mm, Suriname;
MZUSP 43640, 1, 67,5 mm, Suriname, Botanical Garden; MZUSP 65403, 1, 46,6 mm,
Suriname, Maykaboeka Creek, Gros Rosebel Area, area de concessdo Golden Star, distrito de
Brokopondo, 5°4'45.0"N 55°16'9.0"W; MZUSP 101130, 1, 102,8 mm (c&s: 1, 102,8 mm),
Suriname, Paramaribo, Zanderlj road, km 38, clear pond, edge of Marsh, 5°28'N 55°11'W;

MZUSP 101200, 1, 28,7 mm, Suriname, primeiro corrego na estrada Gros Rosebel -
Paramaribo, distrito de Brokopondo, 5°4'13.0"N 55°8'10.0"W.

Crenicichla scottii, MCP 37048, 1 de 5 (c&s: 91,5 mm), Brasil, Rio Grande do Sul, bacia do
rio Uruguai, arroio Forte, afluente da margem esquerda do rio ljui, 28°1524"S 54°52'55"W;
MCP 11212, 2 de 29, 140,3 mm (mus: 1, 107,5 mm), Brasil, Rio Grande do Sul, bacia do rio
Uruguai, drenagem do rio Ibicui, afluente do rio Ibirapuitd, S&o Leandro, 30°11'S 55°39'W.
Crenicichla semifasciata, NUP 1040, 5 de 31, 51,8-109,8 mm (2 c&s, 43,5-79,22 mm), Brasil,

Mato Grosso, Chapada dos Guimardes na divisa com Nobres, reservatério Manso, afluente do
rio Paraguai; MZUEL ndo-catalogado (mus: 1, 109,4 mm), Brasil, Mato Grosso, rio Paraguai.
Material restante em etanol listado em Varella (2011: 99).

Crenicichla strigata, INPA 2942, 3, 112,6-124,8 mm (c&s: 1, 107,8 mm), MZUSP 32871, 1,
101,5 mm, Brasil, Parg, rio Trombetas, Cumina, 1°46'S  55°52'W; MZUSP 41279, 4, 136,3—
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159,6 mm, Para, Tapajos, igarapé Jacaré, margem direita do Rio Tapajés, perto de Boim,
3°0'0.0"S 55°15'0.0"W; MZUSP 99859, 2, 93,5-121,4 mm, Brasil, Pard, Tapajos, rio Teles
Pires, a jusante das Sete Quedas, 9°18'42.0"S 56°46'47.0"W; MZUSP 103400, 1, 140,0 mm,
Brasil, Para, Monte Dourado, lgarapé Ponte Maria, afluente da margem direita do Jari, na
estrada para o Porto Sabdo, jusasnte da Cachoeira de Santo Antonio, 00°46'10"S 52°35'31"W.
Crenicichla tendybaguassu, Brasil, bacia do rio Uruguai: LIRP 7007, 2, 162,2-182,2 mm,
Brasil, Santa Catarina, Ipuacu, PCH Salto do Voltdo, rio Chapecozinho, 26°47'17"S
52030'12"W; MCP 10876 (holétipo), 152,4 mm, Brasil, Rio Grande do Sul, Santo Angelo, rio
Piratinim, fazenda dos Hinz, Coimbra; MCP 18934, 2 de 4, 150,8 mm (c&s: 1, 148,2 mm),
Brasil, Santa Catarina, bacia do rio Uruguai, rio do Engano (ou rio Uva), na estrada de
Itd/Seara, 27°09'S 52°13'W, 13 Jan 1996.

Crenicichla tapii, Brasil, Parand, bacia do rio Iguagu: NUP 1788, 7, 65.7-70,3 mm (c&s: 1
110.0 mm), limite entre Capitdo Lednidas Marques e Nova Prata do lIguagu, reservatorio da
usina hidrelétrica de Salto Caxias, 25°32'12"S 53°29'11"W.

Crenicichla tesay, NUP 1676, 28, 66,0-141,4 mm (c&s: 1, 96,0 mm), Brasil, Paran4, Foz do
Jordao, divisa de Reserva do lguacu, fazenda Pato Branco, reservatdrio Jorddo, afluente do rio
Iguagu, 25°45'S 52°05'W. Material restante em etanol listado em Varella (2011: 107).

Crenicichla aff. tesay big lips, Brasil, Parana, bacia do rio Iguacu: NUP 2397 (c&s, 1, 105,4

mm), Mangueirinha, divisa de Reserva do lguacu, reservatorio Segredo, afluente do rio Iguagu,
25°53'49.04"S 52° 8'6.49"W. NUP 591, 1, 152.3 mm, coOrrego Passo do Aterrado, proximo a
foz do rio Jorddo, 25°45'S 52°10'W; NUP 1673, 1, 88.6 mm, limite entre Foz do Jorddo e
Reserva do lIguagu, proximo ao reservatorio, 25°45'S 52°05'W; NUP 1795B, 1, 138.7 mm,
limite entre Capitdo LeoOnidas Marques e Nova Prata do Iguagu, reservatorio da usina
hidrelétrica de Salto Caxias, 25°32'12"S 53°29'11"W; MHNCI 7729, 1, 97.5 mm, limite entre
Pinhdo e Guarapuava, rio Jordao abaixo da Barragem Lutscher.

Crenicichla tigrina, Brasil, Para, bacia do rio Trombetas: INPA 1800 (holétipo), 270,0 mm,

Oriximina, rio Trombetas na altura do igarapé Caxipacoré, corrego entre grandes pedras; INPA
2855, 5 de 20, 82,2 — 246,0 mm, Brasil, Para, Oriximind, rio Trombetas, cachoeira Vira-
Mundo; NRM 59042, 3, 108,2 — 192,5 mm (c&s: 1, 100,1 mm), rio Erepecuru, Cachoeira
Tijucal.

Crenicichla tuca, Brasil, Parana, bacia do rio Iguagcu: NUP 705, 1, 123.3 mm, limite entre

Capitdo Lednidas Marques e Nova Prata do lguagu, reservatorio da usina hidrelétrica de Salto
Caxias, 25°32'12"S 53°29'11"W; NUP 1621B, 2, 79.3-120.1 mm, limite entre Capitdo

Lebnidas Marques e Nova Prata do lIguagu, reservatorio da usina hidrelétrica de Salto Caxias,
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collecting sites in the rio Chopim, rio Guarani and rio Jaracatia, 25°32'12"S 53°29'11"W; NUP
1795C, 6, 102,9-132.3 mm (c&s: 89,0 mm), limite entre Capitdo Lednidas Marques e Nova
Prata do lguagu, reservatorio da usina hidrelétrica de Salto Caxias, 25°32'12"S 53°29'11"W;
NUP 2439B, 1, 93.0 mm, limite entre Capitdo LeoOnidas Marques e Nova Prata do lguagu,
reservatorio da usina hidrelétrica de Salto Caxias, 25°32'12"S 53°29'11"W.

Crenicichla urosema, Brasil, Para, bacia do rio Tapajos: MZUSP 40289 (holdtipo), 46,9 mm,
rio Tapajos, Sado Luis, acima de Itaituba; MZUSP 21851, 1, 52,9 mm, Cachoeira Lombo de
Anta, perto de Sdo Luis. MZUSP 22019, 4, 38,1-53,3 mm, Séo Luis, poca de pedra no rio
Tapajos. MZUSP 32872, 3, 41,5-57,4 mm, rio Tapajés em S&o Luis, acima de Itaituba.
MZUSP 38298, 1, 67,8 mm, Cachoeira do Maranhdozinho, rio Tapajés, perto de Sdo Luis.
INPA 7010, 10 de 30, 31,5 — 58,4 mm (c&s: 2, 37,5-47,3 mm), Brasil, Para, Itaituba, rio
Tapajos, Pimental, abaixo da foz do rio Jamanxim, 4°33'41"S 56°15'50"W.

Crenicichla vittata, NUP 883, 2 de 19, 82,9-130,2 mm (c&s: 1, 96,2 mm), Brasil, Mato
Grosso, bacia do rio Paraguai, Chapada dos Guimardes, reservatério Manso, na divisa de
Nobres, 14°48'37,3"S 55°16'34,5"W. Material restante em etanol listado em Varella (2011:
118).

Crenicichla wallacii MZUSP 55266, 19, 27,4-64,4 mm (1 mus, 47,4 mm; 2 c&s: 39,2-46,9
mm), Brasil, Amazonas, bacia do rio Negro, igarapé em S&o Jodo, perto de Tapurucuara,
0°24'0.0"S 65°2'0.0"W, 27 Out 1972, Expedicdo Permanente a Amazonia.

Crenicichla yaha, NUP 2966A, 23, 75,5-111,5 mm (c&s: 1, 92,7 mm), Capitdo Lednidas
Marques, divisa de Nova Prata do Iguagu, reservatério Caxias, afluente do rio Iguagu,
25°32'12"S 53°29'11"W. Material listado em Varella (2011: 129; Dissertacdo de Mestrado nédo

publicada).
Teleocichla centisquama, Brasil, Para, Altamira, bacia do rio Xingu: INPA 14935 (parétipo), 1,

28,4 mm, llha do lzaltiho Barbosa, pedral ao lado da ilha, margem esquerda, 3°16’21"S
52012°07"W. INPA 14936, 1 de 4 (c&s: 36,5 mm), Viracebo do Arroz Cru, pedral em
corredeira, 3°25’16”S 51°55°08”"W; INPA 39043, 1, 39,1 mm, Furo da Meranda, 3°26’27”’S
52015’18"W. Material restante em etanol listado em Varella et al. (no prelo).

Teleocichla centrarchus, Brasil, bacia do rio Xingu: Mato Grosso, Altamira: MZUSP 111972,
11, 21.7-41.0 mm (c&s: 1, 324 mm SL, mus: 1, 38.1 mm, rio Iriri, Cachoeira Grande,
3°50'36.40"S 52°44'2.80"W; INPA 4173, 4 of 27 specimens, 43.3-73.0 mm (c&s: 1, 65,7 mm),
rio Xingu em Ilha de Babaquara, 3° 18" 14" S; 52° 12’ 37" W. Material restante em etanol

listano em Varella & Moreira (2013: 178) e Varella et al. (no prelo).
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Teleocichla cinderella, Brasil, Para, bacia do rio Tocantins: INPA 1476, 8 de 303, 40,2-53,6
mm (c&s: 2, 47,0-52,5 mm), rio Tocantins, poco a jusante de Tucurui; MZUSP 45820, 18,
27.6-54.4 mm (mus: 1, 40,2 mm, c&s: 1, 27,7 mm), Brasil, Para, Jatobal, rio Tocantins, lagoa
em frente a Jatobal, 4°34'00"S 49°39'00"W. Material restante em etanol listado em Varella et

al. (no prelo).
Teleocichla gephyrogramma, MZUSP 112083, 1, 49,7 mm (c&s: 1, 40,5 mm), Brasil, Para,

Belo Monte, rio Xingu,a jusante da cachoeria de Belo Monte, em frente ao local de construcéo
do vertedouro da usina hidrelétrica. Material restante em etanol listado em Varella & Moreira
(2012: 179) e Varella et al. (no prelo).

Teleocichla_ monogramma, Brasil, Para, bacia do rio Xingu, proximo a Altamira: INPA 3973, 3
de 12, 46,3 — 61,3 mm (c&s: 2, 44,0-45,0 mm), rio Xingu, Cachoeira de Kaituka, 3°12°27”’S
52012’28"W; MZUSP 112018, 5, 27,0452 mm (mus: 1, 33,5 mm), rio Xingu, praia na
Cachoeira da Mucura, localidade de Jericod, 3°24'39.0"S 51°44'50.0"W. Material restante em
etanol listado em Varella & Moreira (2012: 179) e Varella et al. (no prelo).

Teleocichla prionogenys, NRM 41436, 8, 48.9-61.3 mm (c&s: 1, 58,8 mm), Brasil, Para, bacia

do rio Tapajos. Material restante em etanol listado em Varella & Moreira (2012: 179) e Varella

et al. (no prelo).

Teleocichla proselytus, Brasil, Para, bacia do rio Tapajos: MZUSP 21852, 23, 24,8-66,1 mm (1
c&s: 56,6 mm), Sdo Luis, rio Tapajos, Cachoeira Lombo de Anta, perto de S&o Luis,
04°27'00"S 56°15'00"W; MZUSP 22017, 54, 23,0-61,9 mm (mus: 1, 56,8 mm; c&s: 1, 59,5
mm), S&o Luis, poca de pedra do rio Tapajos, 04°27'00"S 56°15'00"W. Material restante em

etanol listado em Varella & Moreira (2012: 179) e Varella et al. (no prelo).
Teleocichla wajapi, MZUSP 102381, 1, 69,2 mm SL (mus: 1, 56,9 mm), Brasil, Para, Monte
Dourado, rio Jari, margem direita do rio Jari, acima de Cachoeira de Santo Antonio, acima de

Iratapuru, 0°29'9"S 52°41'29"W. Material restante listado na descricdo original (Varella &
Moreira, 2013).

Novas espécies

Crenicichla n.sp. Alto Paraguai/Juruena, MZUSP 108380, 4, 27.0-57.3 mm (c&s: 3, 59.2-67.7
mm), Brasil, Mato Grosso, Sapezal, rio Juruena, abaixo da PCH llha Comprida, 13°11'32"S
58°58'51"W; ZUEC 10144, 4, 41.4-190.4 mm SL, Sdo José do Rio Claro, rio Claro,
13°50°43”S 56°41°46”W. Material restante em etanol listado em Varella (2011: 155).
Crenicichla n.sp. Parand, NUP 3661, 5, 57,4-84,2 mm (c&s, 1, 76,3 mm); NUP 3665, 5, 79,6—

101,9 mm, Brasil, Parand, Foz do Iguacu, tomada d’agua do canal da piracema de Itaipu,
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afluente do rio Parana, 25°26°21"S 54°33'25"W. Material restante em etanol listado em Varella
(2011: 139).

Crenicichla n.sp. Paranaiba, Brasil, Minas Gerais, bacia do alto rio Parana, rio Paranaiba:
MZUSP 104098, 1, 99,9 mm, Uberlandia, rio Araguari, regido da UHE Miranda, afluente do
Paranaiba, 18°54'00"S 48°02'00"W; NUP 1109A, 7, 70,7-84,7 mm (c&s: 1, 72,1 mm), Caldas
Novas, na divisa com Pires do Rio (Goids), reservatério de Corumba, 17° 43' 37.00"S 48° 32'
54.00"W.

Teleocichla n. sp. Preta, (Teleocichla preta — Varella, Zuanon, Lopez-Fernandes & Kullander,
no prelo) Brasil, Pard, Altamira, bacia do rio Xingu: MZUSP 111992, 10, 62,3-99,7 mm/ NRM
65527 (c&s: 1, 63,3 mm), corredeiras do rio Xingu em frente a Praia do Besouro, 3°17'4"S;
52°11'34"W; MZUSP 112080 (mus: 1, 108,2 mm), corredeiras do rio Xingu ca. 15 km a

jusante de Altamira, 3°1429"S; 52°04'36"W. Material restante em etanol listado na descricéo

original (Varella at al., no prelo).

Grupo externo

Tribo Geophagini (subfamilia Geophaginae sensu Kullander, 1998; tribo Grophagini sensu
Lopez-Fernandez et al., 2005, 2010)

Acarichthys heckelii, MZUSP 46464, 13 (c&s: 1, 119,9 mm), Brasil, Pard, rio Trombetas, lago
Jacaré; MZUSP 6239, 405 (c&s: 1, 44,7 mm), Brasil, Amazonas, Manaus, lago na margem do

rio Negro, acima de Manaus.

Apistogramma_taeniata, MZUSP 9219, 37 de 50, 13,0-22,8 mm (c&s: 2, 21,0-24,0 mm),
Brasil, Para, Santarém, rio Maica.

Biotodoma warvrini, MZUSP 29738, 9 de 36, 43,4-92,5 (c&s: 1, 89,7 mm), Brasil, Amazonas,
rio Negro, na confluéncia com o rio Urubaxi.

Biotoecus opercularis, MZUSP 5754, 165, ca 25 mm (c&s: 2, 22,5-24,8 mm), Brasil,
Amazonas, Urucara, lago Caruagu.

Crenicara punctulatum, FMNH 101912, 23, 16,5 — 77,6 mm (c&s: 2, 56,0-78,0 mm), Equador,
Napo, rio Yasuni, quabrado para rio Jantuncocha, cerca de 1 km acima de Lagna Jatuncocha,
1°00°06"S 75°31°36""W.

Dicrossus _filamentosus, MZUSP 29719, 496 (c&s: 2, 24,8-28,3mm), Brasil, Amazonas, rio
Negro, na confluéncia com o rio Urubaxi; MZUSP 8454, 44 (c&s: 2, 24,6-35,0 mm), Brasil,

Pard, Santarém, Alter do Chdo, lago Jacunda.
'‘Geophagus altifrons, MZUSP 44956, 7 de 16, 51,3-91,6 mm (c&s: 1, 88,5 mm), Brasil, Para,
braco do igarapé Sédo Lourencinho, furo de Panaquera, 1°43'S 48°54'W.
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‘Geophagus’ brasiliensis, MZUSP 75332, 344 (c&s: 2, 62,9-81,7 mm), Brasil, Minas Gerais,
Dores de Guanhées, rio Guanhdes, Fazenda Sacramento; MZUSP 83397, 5 (esq: 1, 151,1 mm),

Brasil, S&o Paulo, Bariri, rio Tieté, a jusante da represa da sina hidrelétrica de Bariri.
‘Geophagus’ steindachneri, FMNH 58582, 4 de 53, 51,1-85,4 mm (c&s: 94,5 mm), Colombia,
Soplaviento; FMNH 58583, 5 de 55, 48,5-68,3 mm, Colombia, Bernal Creek.
Gymnogeophagus meridionalis, MCP 10582, 5, 46,2-73,3 mm ( c&s: 1, 64,7 mm), Brasil, Rio

Grande do Sul, Uruguaiana, sanga nos fundos da faculdade de Zootecnia da PUCRS, drenagem
do rio Uruguai.

Mikrogeophagus ramirezi, MZUSP 27976, 4, 25,2-30,8 mm ( c&s: 2, 28,5-32,3 mm),
Venezuela, Apure, Cunaviche, canal principal do rio Cunaviche; MZUSP 96045, 9, 20,3-31,7
mm, Venezuela, Bolivar, Caicara de Orinoco, afluente do rio Orinoco, Punta Brava, 7°37°21"N
66°06°29"W.

Satanoperca_lilith, MZUSP 8503, 8 de 20, 65,9-101,4 mm (c&s: 1, 83,0 mm), Brasil, Para,
Santarém, igarapé afluente da margem esquerda do rio Mapiri, 2°26’S 54°44’W; MZUSP

89525 (esq: 1, 185,0 mm), Brasil, Roraima, Boa Vista, igarapé Murupu, afluente do rio Branco,
2°57°57"S 60°47°44”W.
Taeniacara candidi, MZUSP 7807, 8, 155-27,7 mm (c&s: 2, 25,0-25,7 mm), Braslil,

Amazonas, Parintins, igarapé do lago José Acu.

Tribo Cichlasomatini (subfamilia Cichlasomatinae sensu Kullander, 1998)
Acaronia_nassa, MZUSP 32656, 5 (c&s: 1, 123,5 mm), Brasil, Para, Prainha, rio Trmbetas,
Cumind; MZUSP 57484, 4 de 21, 32,3-44,4 mm (c&s: 1, 54,9 mm), Brasil, Amazonas, Santa

Isabel do rio Negro, Paricatuba, lagoa na margem do rio Negro, 0°31'S 65°01'W; MZUSP
111046 (esq: 1, 124,4 mm), Brasil, Roraima, Caracarai, bacia do rio Branco, igarapé Pretinho,
afluente do rio Jufari, Vila de Caicubi, 1°01°25”S 62°06’16"W.

Cichlasoma araguaiense, MZUSP 4944, 54, 31,7-46,3 mm (c&s: 2, 45,7-47,3 mm), Brasil,

Goias, Gurupi, riacho na rodovia Belém-Brasilia, 30 km ao norte de Gurupi.

Australoheros minuano, MZUSP 16167, 4, 42,3-66,2 mm (c&s: 1, 57,2 mm), Brasil, Rio
Grande do Sul, Rio Grande, arroio do Vieira, estrada entre rio Grande e Cassino, 32°05™S
52°12'W.

Tribo Astronotini (sensu Lopez-Fernandez et al., 2010)
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Astronotus ocellatus, MZUSP 26320, 15, 41,4-101,9 mm (c&s: 55,0-67,8 mm), Peru, Ucayali,
Pucallpa, Coronel Portilho, Cashobococha; MZUSP 112086 (esg: 1, 200,0 mm), comprado no

Mercado de Manaus.

Tribo Chaetobranchini (sensu Lépez-Fernandez et al., 2010)
Chaetobranchus flavescens, MZUSP 3536, 5 (c&s: 1, 112,9 mm), Brasil, Para, Lago Arari, Ilha
de Marajo, 0°41'S 49°08'W; MZUSP 50235, 99,2-112,6 mm (c&s: 1, 102,7 mm), Brasil, Pard,

Tucurui, lagoa na margem do igarapé Muru, rio Tocantins abaixo de Tucurui, 3°46'S 49°41'W.

Tribo Cichlini (sensu Lépez-Ferndndez et al., 2010)

Cichla pinima, MZUSP 50245, 5, 162,3-182,0 mm, Brasil, Para, Ilha Tapaiuna, rio Tapajos.
MZUSP 50246, 82 juvenis, 59,2-65,1 mm (c&s: ca. 70,0 mm), Brasil, Para, Baido, rio
Tocantins, 2°50°S 49°40°W.

Tribo Retroculini (subfamilia Retroculinae sensu Kullander, 1998; tri Retroculini Lopez-
Fernandez et al., 2010)

Retroculus xinguensis, MZUSP 33058, 110, 20,2 — 89,7 mm (c&s: 2, 30,2-94,0 mm), Brasil,
Pard, Belo Monte, rio Xingu, poco de praia, 3°07'S 51°42'W.
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APENDICE 2

Matriz de dados de 211 caracteres codificados para 88 tdxons terminais. Numeracdo dos caracteres corresponde a da lista de caracteres no texto.
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0012101021 201 1001010 00101120131 12 2 1000010

a acutirostris

a jegui

0012111020 101 1000110 0010110131 12 2 0001-10

0012111020 2011001010 0010120131 112 1001-10

a multispinosa
a phaiospilus

a tigrina

0012101020 201 1 001010 0010110131 12 2 1000010

0012101020 201 10011100010110131 12 2 1001010

0012100020 100 1 0011100010110131 12 2 1000010

0012100020 2001 0011100010010131 11 2 1000010

a johanna

Crenicich

Crenicich

Crenicich

Crenicich

Crenicich

Crenicich

Crenicich

a lenticulata
a lugubris
a strigata

a alta

Crenicich

0012101020200 1 ?001100010010?31 12 2 10000172

Crenicich
Crenicich

0012101020 2001 0011100010110131 12 2 1000010

0012101010 101 1001010 0010110131 11 2 1000010

Crenicich
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a iguassuensis

a aff. iguassensis BL

a tesay

a aff. tesay BL

a tapii

1110001020 1011 0011100010110131 02 2 1000-11

atuca BL
a yaha

1112001010 101 ? 201110 0010110131 01 2 0001-11
1112101010101 1 1011100010110131 01 2 1000011
1112101010 101 1 1001100010120131 01 2 1000010

1112101010 201 10011100010110131 002 1001-11

a haroldoi

a jaguarensis

a sp. "Paranaiba"
a sp. "Parand"

0012101010 101 1 000110 0010110131 11 2 1000010
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a jupiaensis

a hu
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0012101010 201 1100010 0010211013112 2 1000010
0112101010 101 1 0001100010110131 12 2 1000010

0112101002 1001 000110 001011013102 21000011

a iguapina
a lacustris
a punctata
a gaucho
a prenda
a scottii

1112101002 100 1 0001100010110131 012 1000011
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1102111010 1211 13000100010110101 01 2 1001-10

Crenicich

Crenicich

Crenicich
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Crenicich

Crenicich

Crenicich

a compressiceps

a heckeli
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a notophthalmus

a regani

1012111010 201 1 1010100010110131 11 2 1000010

0102111010 101 1300010 0010010131 102 1001-11

a urosema

a wallacii
a wajapi

0012111010 12011 1000100010110131 1121000010

1102111110 12111 13001100010110131 002 1001-11

1102111110 211 13011100010110131 002 1101-11

a cinderella

Crenicich

Crenicich

Crenicich

Crenicich

Te

1110001110 101 1300110 0010110131 00 2 1001-11

a sp. "Preta"

11000011210 101 1 3001100010110101 00 2 1001-11

a centrarchus

1100111112 11113001100010110131 002 1001-10

a gephyrogramma
a centisquama

1102111112 111 13???210001011?2131 012 07?201-172?

1100111112 1011300110 001011210100 2 1101-11

a monogramma
a prionogenys
a proselytus
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Cichla pinima

Astronotus ocellatus
Chaetobranchus flavescens
Acaronia nassa
Australoheros minuano
Cichlasoma araguaiense
Geophagus altifrons
Geophagus steindachneri
Geophagus brasiliensis
Gymnogeophagus meridionalis
Mikrogeophagus ramirezi
Acarichthys heckelii
Biotodoma wavrini
Satanoperca lilith
Crenicara punctulatum
Dicrossus filamentosus
Apistogramma taeniata
Taeniacara candidi
Biotoecus opercularis
Crenicichla macrophthalma
Crenicichla vittata
Crenicichla acutirostris
Crenicichla jegui
Crenicichla multispinosa
Crenicichla phaiospilus
Crenicichla tigrina
Crenicichla johanna
Crenicichla lenticulata
Crenicichla lugubris
Crenicichla strigata
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Crenicichla anthurus
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Crenicichla labrina
Crenicichla lepidota
Crenicichla saxatilis

Crenicichla sp. "Paraguai/Juruena"

Crenicichla chicha
Crenicichla hemera
Crenicichla cametana
Crenicichla cyclostoma
Crenicichla geayi
Crenicichla reticulata
Crenicichla semifasciata
Crenicichla celidochilus
Crenicichla empheres
Crenicichla hadrostigma
Crenicichla igara
Crenicichla jurubi
Crenicichla minuano
Crenicichla missioneira
Crenicichla tendybaguassu BL
Crenicichla iguassuensis
Crenicichla aff. iguassensis BL
Crenicichla tesay
Crenicichla aff. tesay BL
Crenicichla tapii
Crenicichla tuca BL
Crenicichla yaha
Crenicichla haroldoi
Crenicichla jaguarensis
Crenicichla sp. "Paranaiba"
Crenicichla sp "Parani"
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Crenicichla jupiaensis
Crenicichla hu
Crenicichla iguapina
Crenicichla lacustris
Crenicichla punctata
Crenicichla gaucho
Crenicichla prenda
Crenicichla scottii
Crenicichla compressiceps
Crenicichla heckeli
Crenicichla notophthalmus
Crenicichla regani
Crenicichla urosema
Crenicichla wallacii
Teleocichla wajapi
Teleocichla cinderella
Teleocichla sp. "Preta"
Teleocichla centrarchus
Teleocichla gephyrogramma
Teleocichla centisquama
Teleocichla monogramma
Teleocichla prionogenys
Teleocichla proselytus
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APENDICE 3
Lista de sinapomorfias ndo-ambiguas de clados e taxons terminais na Unica &rvore mais
parcimoniosa obtida pela andlise cladistica utilizando pesagem implicita (k=3). A numeragdo

dos nos corresponde aquela arvore de consenso.

Retroculus xinguensis: 124: 0>1 54:0>1
Sem autapomorfias 152: 0>2 67:0>1
156: 0>1 80: 0>1
Cichla pinima: 164: 0>1 83:0>1
5:1>2 168: 1>0 84:1>2
9:1>3 199: 0>1 104: 1>0
13:1>2 201: 0>1 106: 2>3
15:1>2 126: 0>1
17:1>2 Chaetobranchus flavescens:  127:1>0
51:0>1 37:1>2 134:2>0
79:1>2 39:1>0 144:1>0
82:0>1 108: 0>1 155: 0>1
84:12>3 121:1>2 176: 0>1
105: 0>1 128: 0>1 184:1>0
106: 2>1 136: 0>2 190: 0>1
121:1>0 139: 2>0 191: 0>1
134:1>0 182:1>2 195: 0>1
148: 1>0 183: 0>2
151: 0>1 184:1>3 Australoheros minuano:
154:1>0 185: 1>3 12:0>2
188: 0>1 186: 0>1 28:1>0
190: 0>1 187: 0>2 29: 0>2
195:0>1 188: 0>2 34:1>0
206: 0>1 200: 2>0 38:1>0
40: 0>1
Astronotus ocellatus: Acaronia nassa: 42:2>1
2:0>2 8:1>0 52:1>0
37:1>0 37:1>2 84:1>0

120: 01>2 49:0>1 117:1>2
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149:
152:
170:
178:
189:

Cichlasoma araguaiense:

0>1
2>1
0>1
1>0
0>1

9:0>1
18: 0>1
37:1>0
80: 0>2

108:
122:
132:
136:
145:
157:
159:
177:

Geophagus altifrons:

0>1
1>0
1>0
0>1
0>1
0>1
1>0
1>0

189:
194:
202:

‘Geophagus’ steindachneri:

0>1
1>0
0>2

3:1>0
49:1>0

106:
117:
118:
139:
148:
172:
196:
202:
205:

‘Geophaqgus’ brasiliensis

2>3
2>1
1>0
1>0
2>1
0>1
0>1
0>2
0>1

0:0>1
3:1>0
22:0>1
24:0>2
50:1>0

109:
111:
123:
134:
139:
141:
154:
172:

0>1
2>3
0>1
1>2
1>0
1>0
0>1
0>1

6:0>1

31:0>1
34:1>2
67:0>1
77:0>1

109:
121:
122:
134:
141:
150:
154:
163:
169:
178:
201:

0>1
0>1
0>1
1>2
1>0
0>1
0>1
1>0
0>1
1>0
1>2

Gymnogeophagus

meridionalis:
0:0>1

12: 0>2
28:1>0
30:1>0
33:0>1

64: 0>1
79:1>0
103: 1>2
126: 1>0

Mikrogeophagus ramirezi:

1:0>1

12: 0>2
27:0>1
34:1>0
38:1>0
77:0>1
114:0>1
130: 1>0
142: 0>1
189: 0>1
196: 0>1

Acarichthys heckelii:
3:1>0

4:2>1

77:0>1

132: 1>0

139: 1>0

177:2>1
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179:2>0 190: 0>1 189: 0>1
180: 1>0 193: 1>0 191: 0>1
182: 3>1 200: 2>0 196: 0>1
200: 2>1 201:1>0
202: 0>2 205: 0>1 Apistogramma taeniata:
203: 0>1 206: 0>1 12: 4>3

37:1>0
Biotodoma wavrini: Crenicara punctulatum: 49: 0>1
6: 0>1 2:0>1 50: 0>1
24:0>2 34:1>2 59:0>1
25:1>0 99:0>1 117:1>2
34:1>2 101: 1>3 118: 0>1
96: 1>2 120: 0>1 150: 1>0
103: 1>0 130: 1>0 169: 2>1
118: 1>0 139: 2>1 180: 0>1
123:0>1 160: 0>1 182: 1>3
161: 1>0 199: 0>1 189: 0>1
167:1>0 201: 0>1

Taeniacara candidi:
Satanoperca lilith: Dicrossus filamentosus: 0: 0>2
6: 0>1 0:0>3 27:0>1
12: 0>2 6: 0>1 28: 1>0
31:0>1 34:1>0 31:1>2
39:0>1 38:1>2 41:0>1
80: 0>2 59:0>1 42:2>1
96: 1>2 107: 1>2 92:0>1
98:0>1 127:1>0 101: 1>0
99: 1>0 143: 1>0 120: 0>1
118:1>0 146: 0>1 144:1>0
121: 0>2 154: 0>2 151: 0>1
122:0>2 155: 0>1 153:1>0
146: 0>1 159: 1>2 155: 0>1
174:2>0 162: 1>0 156: 0>1

175:1>0 187: 0>1
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Biotoecus opercularis:
0: 0>3
1:0>1
2:0>1
6:0>1
7:0>2
19:0>1
31:1>0
34:1>2
61: 0>1
83:0>1
94:1>2
111:12>4
145: 0>2
148:1>0
199: 0>1

Crenicichla macrophthalma:

4.2>1

6:2>0

7.2>1

8:1>0

16:1>0
18: 0>1
24:0>1
39:1>0
59: 0>1
69: 0>1
106: 0>1
108: 0>1
117:1>2
128: 0>1
168: 1>2
184: 1>0

191: 0>2

Crenicichla vittata:
6:2>0

8:1>0

24:0>1

25:0>2

42:1>2

169: 0>1

184: 1>0

Crenicichla acutirostris:

4:2>1

42:1>0
43:1>0
84:1>0
169: 0>1
202: 0>2

Crenicichla jequi:

0:0>3

3:0>1

36: 0>1
66: 1>0
89:1>0
121:0>1
142:3>1
148: 0>1
165: 0>1
193:1>0
206: 1>0

Crenicichla multispinosa:

119: 0>1
165: 0>1
191: 2>1
204:1>0

Crenicichla phaiospilus:
36: 0>1
39:1>0
61: 0>1
108: 0>1

Crenicichla tigrina:
156: 0>1

Crenicichla johanna
6:2>4

7:2>4

39:1>0

149: 2>1

170: 2>1

202: 0>2

Crenicichla lenticulata:

108: 0>1
128: 1>0
152:1>0
184: 1>0
191:2>1

Crenicichla lugubris:

73: 0>1

16: 2>1
108: 0>1
176:1>0
184: 1>0
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Crenicichla strigata:

66: 0>1
113: 0>1

Crenicichla alta:
4:2>1

16: 0>1

66: 1>0
117:0>1

128: 0>1

156: 0>1

202: 0>2

205: 2>1

Crenicichla anthurus:

108: 1>0
149: 1>2
177:0>1
190: 1>0

Crenicichla britskii:
7:2>0

20: 0>1

21:0>1

25:0>1

108: 1>0

160: 1>0

188: 3>0

205: 2>1

Crenicichla inpa:
99: 0>1
160: 0>1

205: 2>1

Crenicichla labrina:
156: 0>1

Crenicichla lepidota:

202: 0>2

Crenicichla saxatilis:

117: 0>1
170: 1>2

Crenicichla sp.

Paraguai/Juruena:
15:1>2
106: 0>1
111: 2>3
165: 0>1

Crenicichla chicha:
25:0>1
43:0>1
66: 1>0
115: 0>1
120: 0>1
144:1>0
149: 1>0
155: 0>1
165: 0>1

Crenicichla hemera:

58: 0>1
106: 0>1
148: 1>0

170: 1>2
207: 1>2

Crenicichla cametana:
89: 1>0
124:0>1
130: 1>0
143: 2>3
160: 1>0
190: 0>1
205: 2>3

Crenicichla cyclostoma:

80: 1>0

101: 0>1
121: 0>1
124:0>2
126: 0>1
127:01>2
129: 0>1
151: 0>1
153: 2>1
177:1>0
204:1>0

Crenicichla geayi:

sem autapomorfias

Crenicichla reticulata:

18: 0>1
114:1>0
124:0>1
166: 1>0
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Crenicichla semifasciata: 196: 0>1 31:1>2
149: 2>1 202: 0>2 74:1>0
155:1>0 203: 0>1 80: 0>1
177:1>0 206: 1>0 89:1>0
202:0>1 106: 1>0
Crenicichla igara: 119:1>0
Crenicichla celidochilus: 16:1>0 161: 1>0
127:0>1 36: 1>0 168: 1>2
129: 0>1 71:0>1 190: 0>1
152: 0>1 80: 0>1
156: 0>1 96: 0>1 Crenicichla tendybaguassu:
168: 1>2 97:0>1 16:1>0
169: 0>1 106: 1>0 86: 0>1
193: 1>0 119:1>0 89:1>0
120: 1>0 106: 1>0
Crenicichla empheres: 168: 1>2 127:0>2
71:0>1 169: 0>1 139: 3>2
130: 1>0 144:1>0
153: 2>3 Crenicichla jurubi: 153: 2>1
188: 3>0 71:0>1 156: 0>1
74:1>0 161: 1>0
Crenicichla hadrostigma: 130: 1>0 168: 1>2
43: 0>1 196: 0>1 176: 1>0
61: 1>0 204:1>0 191: 1>0
64: 0>1 202: 0>2
105: 1>0 Crenicichla minuano:
123: 0>2 28:0>1 Crenicichla iguassuensis:
124:0>2 130: 1>0 43:0>1
125:1>0 143:2>0 72:0>1
129: 0>1 144:1>0
134: 0>1 191:1>0 Crenicichla aff. _iguassuensis
163: 2>0 206: 1>0 BIG LIPS:
191: 1>0 86: 0>1

193: 1>0 Crenicichla missioneira: 154: 2>1
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170: 1>2

Crenicichla tesay:
129:0>1
151: 0>1
167: 0>1
168: 1>2
177:1>0

Crenicichla aff. tesay

BIG LIPS:
16: 1>0
86: 0>1

Crenicichla tapii:
0:3>0
48:1>0
95:2>0
126: 0>1
134:1>2
139: 3>2
148: 0>1
170: 1>2
172:1>0
188: 3>0

Crenicichla tuca
BIG LIPS:

86: 0>1
117:2>1

191: 0>2

Crenicichla yaha:
25:0>1

68: 0>1

71:1>0

101: 13>2
107:1>2
123:2>0
144: 0>1
151: 0>1
155:1>0
191: 0>1
201: 2>3

Crenicichla haroldoi:
143: 2>0
202: 0>1

Crenicichla jaguarensis:
89:1>0
128: 1>0

Crenicichla jupiaensis:
41:1>0
53:0>1
64: 0>1
80: 0>2
96: 0>1
97:0>2
121: 0>1
126: 0>1
127:0>2
142:1>0
151: 0>1
156: 0>1
163: 2>0
167: 0>1

173:1>0
200: 2>3
201: 0>3

Crenicichla sp Paranaiba:
61: 0>1
174: 1>0

Crenicichla sp Parana:
36: 0>1
64: 0>1
66: 1>0
89:1>0
152: 0>2
191: 2>1
202: 0>2

Crenicichla hu:
174: 1>0

Crenicichla iguapina:
43: 0>1
155: 0>1

Crenicichla lacustris
161: 1>0
170: 1>2
177:1>0
204: 1>0
207:1>2

Crenicichla punctata:
61: 0>1
66: 1>0
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202: 0>2

Crenicichla gaucho:
71:0>1

128:1>0

160: 1>0

Crenicichla prenda:
79:1>0
191: 2>1

Crenicichla scottii:
68: 0>1

Crenicichla compressiceps:
106: 0>1
125: 0>1
160: 0>1
171:0>1
188: 3>0
190: 1>0
191: 0>1

Crenicichla heckeli:
0:0>2
1:0>1
31:2>1
40: 3>1
65: 0>1
110: 2>1
114:1>0
128: 0>1
142:3>0
143: 3>2

146: 1>0
177:0>1
193: 1>0
201: 0>2

Crenicichla notophthalmus:
27:0>1

108: 0>1

149: 2>1

Crenicichla regani:
111: 3>2
160: 0>1
202: 0>2

Crenicichla urosema:
15:1>2
18: 0>1
41:1>0
184:1>0
201: 0>1
206: 1>0

Crenicichla wallacii:
95:2>3
143: 3>2
204: 0>1

Teleocichla wajapi:
0:3>0

5:2>1

29:0>1

41:1>2

Teleocichla cinderella:
0:3>2

28:0>1

30: 0>1

40: 3>1

63: 1>0

125:0>1

176: 0>1

Teleocichla sp. Preta:
5:2>1

21:0>1

28:1>0

39:1>0

63: 0>1

124: 0>1

207: 1>2

Teleocichla centrarchus:
29: 0>1

40: 3>1

101: 3>1

134: 01>2

188: 3>0

Teleocichla gephyrogramma:
1:0>1

42:0>1

84:0>1

129: 0>1

134:1>0

163: 2>0

199: 1>0
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Teleocichla centisquama:

1:0>1
6:2>4
7:2>4
17:1>2
34:2>1

117:
127:
134:
148:
150:
191:
193:

Teleocichla monogramma;

2>1
1>0
1>0
1>0
0>1
0>1
1>0

38:2>1
42:0>1

101:
111:
129:
163:
171:
188:
201:

Teleocichla prionogenys:

1>3
3>4
0>1
2>0
1>0
3>0
0>1

99: 1>0

143:
148:
160:
173:
188:
190:
199:

2>3
1>0
1>0
1>0
3>0
0>1
1>0

201
202
207

Teleocichla proselytus:

1 2>1
:2>0
11>2

125
129

Clado 89:

Sem sinapomorfias

Clado 90:

6:0
31:
87:
88:
89:

110:
130:
141:
144:
183:
185:
191:

Clado 91:

5:1
13:
16:
17:
26:
30:
31:
34:

10>1
1 0>1

>2
0>2
0>1
1>0
0>1
0>2
0>1
0>1
0>1
1>0
0>1
1>0

>0

1>0
1>0
1>0
1>0
0>1
2>1
2>1

80: 1>0
104: 2>1

Clado 92:
8:0>1
22:1>0
23:1>0
24:1>0
28: 0>1
40: 2>3
81:0>1
93:0>1
94:0>1
102: 0>1

Clado 93:
40: 3>0
91:0>1
156: 0>1
175: 0>1

Clado 94:
6: 2>0
9:1>0
20: 0>1
21: 0>1
101: 0>1
134:1>2
152: 0>2
204: 1>0

Clado 95:
6:0>1
22:0>1
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23:0>1
30: 1>0
82: 0>1

101:
118:
119:
120:
123:
124:
150:
193:
199:
201:

Clado 96:

1>3
0>1
0>1
0>1
0>2
0>1
1>0
0>1
0>1
0>1

17: 0>1
34:1>2
49:1>0

104:
169:
178:
179:

Clado 97:
107:
108:
110: 1>02
128:
129:
174:

Clado 98:
121:
122:

1>2
0>1
1>0
2>1

1>0
1>0

0>1
0>1
1>2

1>0
1>0

126: 0>1
134:2>1
136: 1>2
201: 0>1

Clado 99:
9:0>1
20:1>0
31:1>0
79:0>1
87:1>0
99:0>1
139: 2>1
153:1>0
157:1>0
160: 0>1
168: 01>2
169: 2>0
175:0>1
187:0>2

Clado 100:
108: 0>1
119: 0>1
145: 0>2
148:1>2
180: 0>1
182: 1>3
183:0>3
193: 0>1

Clado 101:
39:1>0
50: 0>1

82:0>1
117:1>2
118: 0>1
163: 0>1

Clado 102:

103: 0>1
136: 0>1
157: 0>1
185: 1>2
186: 0>2
194: 0>1

Clado 103:

22:0>1
80: 0>2
101: 3>2
184: 1>0
194:1>0
198: 0>1
200: 2>3

Clado 104:

159: 1>0
183: 3>0

Clado 105:

12: 0>1
51:0>1
61: 0>1
80: 0>2
92:0>1
96: 1>2
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121:1>0
122:1>0
123: 0>2
124: 0>1
147:0>1
170: 0>1

Clado 106:
34:1>0
51:0>1
66: 0>1
84:1>2
104: 1>0
112: 0>2
113: 0>1
136: 1>3
183: 0>3
187:0>2
190: 0>1
196: 0>1
198: 0>1
206: 0>1

Clado 107:
12:0>4
43:1>0
107: 1>2
139: 2>3
143:1>0
159: 1>2
162: 1>0
181: 0>1
184: 1>2
191: 0>1

Clado 108:
89: 1>2
177:1>0

Clado 109:
5:1>2
7:0>2
14: 0>1
35:0>3
38:1>2
43:1>0
51:0>1
82: 0>1
83:0>1
100: 0>1
103: 0>2
105: 0>1
106: 2>0
107: 01>2
112: 01>2
114: 0>1
121:1>0
131: 0>1
133:0>1
134:1>0
135: 0>1
137:0>1
138: 0>1
139: 2>3
140: 0>1
142: 0>2
143: 1>2
145: 0>3

154:
169:
172:
173:
187:
188:
189:
198:
205:
207:
208:
209:

1>2
12>0
0>1
0>1
0>1
0>3
0>1
0>1
0>2
0>1
0>1
0>1

Clado 110:
9:1>2
17:1>2
43:0>1

104:
142:
168:

2>3
2>3
1>2

Clado 111:
28:1>0

148:
191:

1>0
0>2

Clado 112:
54: 0>1
66: 0>1

125:
164:

0>1
0>1

Clado 113:
87:1>0
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88: 0>1

Clado 114:

18: 0>1
26:1>2

Clado 115:

5:2>3

45: 0>1
143: 2>3
207:1>2

Clado 116:

16: 1>2

Clado 117:

9: 2>3

Clado 118:

58: 0>1
177: 0>1

Clado 119:

15: 2>3

Clado 120:

24:0>1
25:0>2
42:1>2
43:1>0
45:1>0
54:1>0
59:0>1
70: 0>1

85:0>1
101:1>3
117:1>0
143: 3>2
172:1>0

Clado 121:

60: 0>1

Clado 122:

57:0>1
59: 1>0
148: 1>0

Clado 123:

143: 2>0

Clado 124:

73:0>1
108: 0>1
117:1>0
177:1>0

Clado 125:

56: 0>1
76:0>1
84:1>2
87:0>1
95: 2>3
191: 0>1
196: 1>0

Clado 126:

30: 0>1

45:0>1
59:0>1
111:3>2
149: 2>1

Clado 127:
73:1>0
106: 0>1

Clado 128:
14:1>0

Clado 129:
46: 1>0
84.2>3
160: 0>1
172:1>0

Clado 130:
6:2>3
7.2>3
32:0>1
96: 0>1
97:0>1
119: 0>1
128: 0>1
142: 2>0

Clado 131:
24:0>1
25:0>2
28:1>0
84:01>2
125:0>1
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152: 2>1
201: 3>1

Clado 132:

40: 3>4
67: 0>1
128: 0>1
156: 0>1
169: 0>2
191: 0>2

Clado 133:

36: 0>1
123: 0>2
142: 2>1
152: 0>2
160: 0>1
199: 0>1
201: 0>3

Clado 134:

8:1>0

42:1>2
43:0>1
95:2>3
117:1>0
142: 1>2
168: 1>0
172:1>0

Clado 135:

82:1>0
85: 0>1
101: 0>1

121: 0>1
128: 1>0

Clado 136:
25:0>1
31:2>1
48:1>2
59:0>1
95:2>0
142: 2>0
155: 0>1
170: 1>2
176: 0>1

Clado 137:
128: 0>1
160: 0>1
199: 0>1

Clado 138:
48: 0>1
161;: 0>1

Clado 139:
47:0>1
74:0>1
196: 1>0

Clado 140:
40: 3>1
53:0>1
55:0>1
61: 0>1
66: 1>0

80:1>0
117:1>2
119: 0>1
120: 0>1
191: 2>1

Clado 141:
10: 0>1
109: 0>1

Clado 142:
117: 2>1

Clado 143:
44: 0>1

Clado 144:
36: 0>1

Clado 145:
55:1>0
113: 0>1

Clado 146:
61: 0>1
71: 0>1

Clado 147:
66: 1>0

Clado 148:
75:0>1
106: 1>0
199: 1>0
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Clado 149:
174: 0>1
191: 2>1

Clado 150:
36: 0>1

Clado 151:
31:2>1
99:0>1
120: 0>1
125:1>0
142: 2>1
152: 0>2
191: 1>0

Clado 152:
53:0>1
80: 1>0
106: 0>1
107:2>1
123:0>2
144:1>0
155: 0>1
174:1>0
199: 0>1
200: 2>3
201: 0>2
204:1>0

Clado 153:
117:1>2

Clado 154:

62: 0>2
129:0>1
163: 2>0
168: 1>2

Clado 155:

80: 0>2
120: 1>2
164: 1>0
176: 0>1

Clado 156:

80: 1>0
99:0>1
142: 2>1
176: 0>1
204:1>0

Clado 157:

0:0>2

1:0>1

31:2>1
48:1>3
54:1>0
66: 1>0
105: 1>0
113:0>1
120: 0>2
123: 0>2
125:1>0
129: 0>1
134:0>1
144:1>0

152: 0>2
153: 2>3
155: 0>1
170:1>2
191: 1>0
196: 0>1

Clado 158:
71:0>1

Clado 159:
72: 0>1

Clado 160:
14:1>0
43:0>1
84:1>2
117:1>0
123: 0>2
143:2>0
152: 0>1
168: 1>0
169: 0>2
172:1>0

Clado 161

129: 0>1
148: 0>1
204: 1>0

Clado 162:

28:1>0
53:0>1
69: 0>1
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80: 1>0
120: 1>2
144:1>0
152:1>2
155: 0>2

Clado 163:
105: 1>0
120: 0>1
153: 2>3
202: 0>2
207:1>2

Clado 164:
10: 0>1
34:2>1
79:1>0
119: 0>1
142: 2>3
143: 2>3
146: 0>1
152: 0>1
164: 0>1
204:1>0

Clado 165:
32:0>1
42:12>0
66: 0>1
74:0>1
125: 0>1
155: 0>1
191: 0>1

Clado 166:

53:0>1
114:1>0
196: 1>0

Clado 167:

15:1>0
30:1>0
164: 0>1

Clado 168:

28:1>0
42:1>0
63: 0>1
144: 0>1
165: 0>1

Clado 169:

171: 0>1

Clado 170:

0:0>3

25:0>1
30: 0>1
32:0>1
54:0>1
79:1>0
162: 1>0
201: 3>2

Clado 171:

10: 0>1

35:3>2
80: 1>2
96: 0>1
97:0>1
99: 0>1
101: 0>3
105: 1>0
117:1>2
130: 1>0
144:1>0
150: 2>0
153: 2>3
157: 0>1
167: 0>1
174:0>3
202: 0>2
203: 0>1
205: 2>3
210: 0>1

Clado 172:

99:1>0
143: 2>3
144:1>0
194: 0>1

Clado 173:

19:0>1
32:1>0
101: 3>1
201: 2>0
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APENDICE 4
Lista das transformacOGes de cada carater baseada na Unica arvore mais parcimoniosa obtida
pela andlise cladistica utilizando pesagem implicita (k=3). Transformagdes ambiguas que foram
otimizadas utilizando ACCTRAN sdo seguidas pela letra A e as otimizadas utilizando
DELTRAN séo seguidas pela letra D.

Caréter 0:

clado 144: 0>3 A

clado 145:3>0 A

clado 151: 0>3 A

clado 157: 0>2

clado 170: 0>3

Retroculus xinguensis: 02>2
Biotoecus opercularis: 0>3
Crenicichla heckeli: 0>2
Taeniacara candidi: 0>2
Dicrossus filamentosus: 0>3
Crenicichla jegui: 0>3
Teleocichla wajapi: 3>0
Geophagus altifrons: 0>1
Gymnogeophagus meridionalis: 0>1
Teleocichla cinderella: 3>2
Crenicichla hadrostigma: 3>0 A
Crenicichla tesay: 3>0 D

Crenicichla tapii: 3>0

Caréter 1:

clado 157: 0>1

Mikrogeophagus ramirezi: 0>1
Biotoecus opercularis: 0>1
Crenicichla heckeli: 0>1
Teleocichla gephyrogramma: 0>1

Teleocichla centisquama: 0>1

Carater 2:

clado 97: 0>1 A

Astronotus ocellatus: 0>2
Biotoecus opercularis: 0>1
Crenicara punctulatum: 0>1
Satanoperca lilith: 01>1
Geophagus altifrons: 1>0 A

‘Geophagus’ steindachneri: 1>0 A

Carater 3:

clado 102: 0>1 A

clado 106: 1>0 A

clado 170: 0>1 A

Geophagus altifrons: 1>0
‘Geophagus’ steindachneri: 1>0
Acarichthys heckelii: 1>0
Crenicichla jegui: 0>1
Teleocichla wajapi: 1>0 A

Teleocichla proselytus: 1>0 A

Carater 4:

clado 100: 1>2 A

clado 101: 0>1 A

clado 109: 0>2 D

clado 121:2>1D

Retroculus xinguensis: 0>2 D
Cichla pinima: 0>1 D
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Astronotus ocellatus: 2>0 A
Crenicichla macrophthalma: 2>1
Biotoecus opercularis: 0>2 D
Crenicichla acutirostris: 2>1
Acarichthys heckelii: 2>1
Crenicichla alta: 2>1

Crenicichla lugubris: 2>1 D

Caréter 5:

clado 91:1>0

clado 109: 1>2

clado 115:2>3
Cichla pinima: 1>2
Teleocichla Preta: 2>1

Teleocichla wajapi: 2>1

Caréter 6:

clado 90: 0>2

clado 94: 2>0

clado 95: 0>1

clado 130: 2>3

Crenicichla macrophthalma: 2>0
Biotoecus opercularis: 0>1
Crenicichla vittata: 2>0
Dicrossus filamentosus: 0>1
Biotodoma wavrini: 0>1
Satanoperca lilith: 0>1
‘Geophagus’ brasiliensis: 0>1
Teleocichla centisquama: 2>4

Crenicichla johanna: 2>4

Caréter 7:
clado 109: 0>2
clado 130: 2>3

Crenicichla macrophthalma: 2>1
Biotoecus opercularis: 0>2
Crenicichla britskii: 2>0
Teleocichla centisquama: 2>4

Crenicichla johanna: 2>4

Caréter 8:

clado 92: 0>1

clado 97:1>0 A

clado 134:1>0

Crenicichla macrophthalma: 1>0
Acaronia nassa: 1>0

Crenicichla vittata: 1>0
Satanoperca lilith: 0>1 A

Caréter 9:

clado 94: 1>0
clado 99: 0>1
clado 110: 1>2
clado 117:2>3
Cichla pinima: 1>3

Cichlasoma araguaiense: 0>1

Gymnogeophagus meridionalis: 1>0 D

‘Geophagus’ steindachneri: 1>0 D

Carater 10:

clado 164: 0>1
clado 141:0>1
clado 171: 0>1
clado 174:1>2

Caréter 11:
clado 174: 0>1
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Caréter 12: Crenicichla alta: 0>1

clado 107: 0>4 Crenicichla tendybaguassu: 1>0
clado 105: 0>1 Crenicichla lugubris: 2>1
Australoheros minuano: 0>2 Crenicichla igara: 1>0
Apistogramma taeniata: 4>3 Crenicichla aff. tesay BIGLIPS: 1>0
Mikrogeophagus ramirezi: 0>2 Teleocichla cinderella: 1>2 D
Satanoperca lilith: 0>2 Teleocichla centisquama: 1>2 D

Gymnogeophagus meridionalis: 0>2

Caréter 17:
Caréter 13: clado 91: 1>0
clado 91: 1>0 clado 96: 0>1
clado 96: 0>1 A clado 110: 1>2
Cichla pinima: 1>2 Cichla pinima: 1>2
Carater 14: Teleocichla centisquama: 1>2
clado 109: 0>1
clado 160: 1>0 Caréter 18:
clado 128: 1>0 clado 114: 0>1

Retroculus xinguensis: 0>1 D
Caréter 15: Crenicichla macrophthalma: 0>1
clado 110:1>2 A Crenicichla urosema: 0>1
clado 119: 2>3 Cichlasoma araguaiense: 0>1
clado 167:1>0 Crenicichla reticulata: 0>1
Cichla pinima: 1>2 Crenicichla lugubris: 01>0
Crenicichla urosema: 1>2 Crenicichla johanna: 01>0

Crenicichla jegui: 2>1 A
Crenicichla sp. Paraguai/Juruena: 1>2 Carater 19:

Biotoecus opercularis: 0>1

Caréter 16: clado 173: 0>1

clado 89:0>1 A

clado 91: 1>0 Carater 20:

clado 126:1>0 A clado 94: 0>1

clado 116:1>2 clado 99: 1>0

Crenicichla macrophthalma: 1>0 Gymnogeophagus meridionalis: 0>1 D

Crenicichla chicha: 0>1 A Crenicichla britskii: 0>1
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‘Geophagus’ brasiliensis: 0>1 D

Caréter 21:

clado 94:0>1
Teleocichla sp. Preta: 0>1
Crenicichla britskii: 0>1

Caréter 22:
clado 92: 1>0
clado 95:0>1
clado 103: 0>1

Geophagus altifrons: 0>1

Caréter 23:
clado 92: 1>0
clado 95: 0>1

Caréter 24:

clado 92:1>0

clado 120: 0>1

clado 131: 0>1

Crenicichla macrophthalma: 0>1
Crenicichla vittata: 0>1
Biotodoma wavrini: 0>2

Geophagus altifrons: 0>2

Caréter 25:

clado 91: 0>1 A
clado 92:2>0 A
clado 113: 01>0
clado 120: 0>2
clado 131: 0>2
clado 136: 0>1
clado 164: 0>1 A

clado 170: 0>1 A

Crenicichla macrophthalma: 01>0
Crenicichla vittata: 0>2
Crenicichla chicha: 0>1
Biotodoma wavrini: 1>0
Crenicichla britskii: 0>1

Crenicichla yaha: 0>1

Caréter 26:
clado 91: 1>0
clado 96: 0>1 A
clado 114:1>2

Caréter 27:
Crenicichla notophthalmus: 0>1
Taeniacara candidi: 0>1

Mikrogeophagus ramirezi: 0>1

Carater 28:

clado 92: 0>1

clado 111:1>0

clado 131:1>0

clado 162:1>0

clado 168: 1>0

Australoheros minuano: 1>0
Taeniacara candidi: 1>0
Mikrogeophagus ramirezi: 1>0 D
Biotodoma wavrini: 1>0 D
Gymnogeophagus meridionalis: 1>0
Crenicichla minuano: 0>1
Teleocichla cinderella: 0>1

Teleocichla sp. Preta: 1>0

Caréter 29:




285

Australoheros minuano: 0>2
Teleocichla centrarchus: 0>1

Teleocichla wajapi: 0>1

Caréter 30:

clado 91: 0>1

clado 95: 1>0

clado 164: 0>1 A

clado 126: 0>1

clado 170: 0>1

clado 162: 1>0 A

clado 167:1>0

Mikrogeophagus ramirezi: 1>0 D
Biotodoma wavrini: 1>0 A
Gymnogeophagus meridionalis: 1>0

Teleocichla cinderella; 0>1

Caréter 31:

clado 90: 0>2

clado 91: 2>1

clado 99: 1>0

clado 136: 2>1

clado 151:2>1

clado 157: 2>1

Biotoecus opercularis: 1>0
Taeniacara candidi: 1>2
Satanoperca lilith: 0>1
‘Geophagus’ brasiliensis: 0>1
Crenicichla heckeli: 2>1
Crenicichla missioneira: 1>2
Teleocichla monogramma: 2>1 D

Teleocichla cinderella: 2>1 D

Carater 32:

clado 165: 0>1
clado 170: 0>1
clado 130: 0>1
clado 173:1>0

Carater 33:

clado 93:0>1D

clado 101: 01>0

clado 106: 01>1

Astronotus ocellatus: 01>1
Chaetobranchus flavescens: 01>1
Gymnogeophagus meridionalis: 0>1

Biotoecus opercularis: 01>0

Carater 34:

clado 91: 2>1

clado 96: 1>2

clado 106: 1>0

clado 164:2>1

Biotoecus opercularis: 1>2
Australoheros minuano: 1>0
Dicrossus filamentosus: 1>0
Crenicara punctulatum: 1>2
Mikrogeophagus ramirezi: 1>0
Biotodoma wavrini: 1>2
‘Geophagus’ brasiliensis: 1>2

Teleocichla centisquama: 2>1

Caréter 35:

Retroculus xinguensis: 0>2 D
Cichla pinima: 0>1 D

clado 109: 0>3

clado 171: 3>2




286

Caréter 36:

clado 133: 0>1

clado 144:0>1

clado 150: 0>1

Retroculus xinguensis: 0>1 D
Crenicichla sp. Parana: 0>1
Crenicichla jegui: 0>1
Crenicichla phaiospilus: 0>1
Crenicichla igara: 1>0

Carater 37:

clado 101:1>0 A

Astronotus ocellatus: 1>0
Chaetobranchus flavescens: 1>2
Acaronia nassa: 1>2
Cichlasoma araguaiense: 1>0

Apistogramma taeniata: 1>0

Mikrogeophagus ramirezi: 0>1 A

Caréter 38:

clado 107:1>2 A

clado 109: 1>2

Biotoecus opercularis: 2>0 A
Australoheros minuano: 1>0
Dicrossus filamentosus: 1>2
Mikrogeophagus ramirezi: 1>0

Teleocichla monogramma: 2>1

Carater 39:
clado 89: 0>1 A
clado 101:1>0

Chaetobranchus flavescens: 1>0

Crenicichla macrophthalma: 1>0

Teleocichla sp. Preta: 1>0

Crenicichla phaiospilus: 1>0
Satanoperca lilith: 0>1

Crenicichla johanna: 1>0

Caréter 40:

clado 92: 2>3

clado 93: 3>0

clado 107:3>1 A

clado 132: 3>4

clado 140: 3>1
Australoheros minuano: 0>1
Taeniacara candidi: 1>3
Teleocichla centrarchus: 3>1
Crenicichla heckeli: 3>1

Teleocichla cinderella: 3>1

Carater 41:

clado 94: 1>0 D

clado 121:1>2 D

Crenicichla urosema: 1>0
Teleocichla centrarchus: 1>0 D
Taeniacara candidi: 0>1
Teleocichla proselytus: 1>0 D
Teleocichla wajapi: 1>2
Satanoperca lilith: 0>2 D
Crenicichla jupiaensis: 1>0

Carater 42:

clado 113:2>1D
clado 120: 1>2
clado 134:1>2
clado 162:2>1 D
clado 165:2>0 D
clado 168: 1>0
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Australoheros minuano: 2>1
Taeniacara candidi: 2>1
Crenicichla vittata: 1>2
Crenicichla acutirostris: 1>0
Teleocichla gephyrogramma: 0>1

Teleocichla monogramma: 0>1

Caréter 43:

clado 107: 1>0

clado 109: 1>0

clado 120:1>0

clado 110: 0>1

clado 134: 0>1

clado 160: 0>1

Crenicichla chicha: 0>1
Crenicichla iguapina: 0>1
Crenicichla acutirostris: 1>0
Crenicichla iguassuensis: 0>1

Crenicichla hadrostigma: 0>1

Carater 44:
clado 143: 0>1

Caréter 45:

clado 126: 0>1
clado 115: 0>1
clado 120: 1>0

Caréter 46:

Raiz 0

clado 125: 0>1

clado 129:1>0
Crenicichla hemera: 0>1

Crenicichla acutirostris: 0>1

ou
Raiz 1

clado 116:1>0

clado 129:1>0
Crenicichla chicha: 1>0

Crenicichla jegui: 1>0

Carater 47:
clado 139: 0>1

Carater 48:

clado 136: 1>2
clado 138: 0>1
clado 157:1>3

Crenicichla tapii: 1>0

Carater 49:

clado 96: 1>0 A

clado 101: 0>1 A

Acaronia nassa: 0>1
Apistogramma taeniata: 0>1
Crenicara punctulatum: 1>0 A

‘Geophagus’ steindachneri: 1>0

Caréter 50:
clado 101: 0>1
Apistogramma taeniata: 0>1

Geophagus altifrons: 1>0

Carater 51:

clado 105: 0>1
clado 106: 0>1
clado 109: 0>1

Cichla pinima: 0>1
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Carater 52:
clado 101:1>0 A

Retroculus xinguensis: 1>0 A
Astronotus ocellatus: 1>0 A
Australoheros minuano: 1>0

Dicrossus filamentosus: 0>1 A

Caréter 53:

clado 140: 0>1

clado 152: 0>1

clado 162: 0>1

clado 166: 0>1

clado 171: 0>1 A
Cichla pinima: 0>2 D

Cichlasoma araguaiense: 0>1 D
Teleocichla proselytus: 1>0 A
Teleocichla prionogenys: 1>0 A

Crenicichla jupiaensis: 0>1

Caréter 54:

clado 112: 0>1
clado 120: 1>0
clado 147:1>0 A
clado 157:1>0
clado 170: 0>1

Acaronia nassa: 0>1

Carater 55:
clado 140: 0>1
clado 145: 1>0

Acaronia nassa: 0>1

Caréter 56:

clado 125: 0>1

Caréter 57:
clado 122: 0>1

Carater 58:
clado 118: 0>1

Crenicichla hemera: 0>1

Carater 59:

clado 120: 0>1

clado 122:1>0

clado 126: 0>1

clado 136: 0>1

Crenicichla macrophthalma: 0>1
Apistogramma taeniata: 0>1

Dicrossus filamentosus: 0>1

Carater 60:
clado 121: 0>1

Carater 61:

clado 105: 0>1

clado 133: 0>1 A

clado 140: 0>1

clado 146: 0>1

clado 172:1>0D

Biotoecus opercularis: 0>1
Crenicichla punctata: 0>1
Crenicichla phaiospilus: 0>1
Crenicichla sp Paranaiba: 0>1
Crenicichla hadrostigma: 1>0
Teleocichla sp. Preta: 1>0 A

Teleocichla wajapi: 1>0 D
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Caréter 62:
Crenicichla phaiospilus: 0>1 D
clado 154: 0>2

Caréter 63:
clado 168: 0>1
Teleocichla sp. Preta: 0>1

Teleocichla cinderella; 1>0

Caréter 64:

Gymnogeophagus meridionalis: 0>1
Crenicichla sp. Parana: 0>1
Crenicichla jupiaensis: 0>1

Crenicichla hadrostigma: 0>1

Carater 65:

Crenicichla heckeli: 0>1

Caréter 66:

clado 106: 0>1

clado 112: 0>1

clado 117:1>0 A

clado 140:1>0

clado 147:1>0

clado 157:1>0

clado 165: 0>1
Crenicichla sp Parana: 1>0
Crenicichla chicha: 1>0
Crenicichla jegui: 1>0
Crenicichla punctata: 1>0
Crenicichla alta: 1>0
Crenicichla saxatilis: 1>0 D

Crenicichla tigrina: 0>1 A

Crenicichla britskii: 1>0 D

Crenicichla strigata: 0>1

Carater 67:
clado 132: 0>1
Acaronia nassa: 0>1

‘Geophagus’ brasiliensis: 0>1

Carater 68
Root: 0
Crenicichla scottii: 0>1

Crenicichla yaha: 0>1

Caréter 69:

clado 162: 0>1

clado 156: 0>1 D

Crenicichla macrophthalma: 0>1

Crenicichla jaguarensis: 0>1 D

Carater 70:
clado 120: 0>1

Caréter 71:

clado 146: 0>1

clado 158: 0>1
Crenicichla gaucho: 0>1
Crenicichla empheres: 0>1
Crenicichla jurubi: 0>1
Crenicichla igara: 0>1

Crenicichla yaha: 1>0

Carater 72:
clado 159: 0>1
clado 143:0>1D
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Crenicichla iguassuensis: 0>1

Caréter 73:

clado 124: 0>1

clado 127:1>0

Crenicichla multispinosa: 0>1

Carater 74:

clado 165: 0>1

clado 139: 0>1
Crenicichla jurubi: 1>0

Crenicichla missioneira: 1>0

Caréter 75:
clado 148: 0>1

Carater 76:
clado 125: 0>1

Caréter 77:

clado 107: 0>01

Biotoecus opercularis: 01>1
Taeniacara candidi: 01>0
Apistogramma taeniata: 01>1
Mikrogeophagus ramirezi: 0>1
Acarichthys heckelii: 0>1

‘Geophagus’ brasiliensis: 0>1

Caréter 78:

clado 132: 0>1 A

clado 138:0>1 D
Crenicichla cametana: 1>0 A

Crenicichla vittata: 0>1 D

Caréter 79:

clado 94:1>0 A
clado 99: 0>1
clado 164:1>0
clado 170: 1>0
Cichla pinima: 1>2

Acaronia nassa: 0>1 A

Gymnogeophagus meridionalis: 1>0

Crenicichla prenda: 1>0

Carater 80:

clado 91: 1>0

clado 103: 0>2

clado 105: 0>2

clado 140: 1>0

clado 152:1>0

clado 155: 0>2

clado 156: 1>0

clado 162:1>0

clado 171:1>2

Retroculus xinguensis: 1>2 D
Acaronia nassa: 0>1
Satanoperca lilith: 0>2
Crenicichla cyclostoma: 1>0
Cichlasoma araguaiense: 0>2
Crenicichla jupiaensis: 0>2
Crenicichla missioneira: 0>1

Crenicichla igara: 0>1

Carater 81.
clado 92: 0>1

Carater 82:
clado 95: 0>1




clado 101: 0>1
clado 109: 0>1
clado 135:1>0
Cichla pinima: 0>1

Carater 83:
clado 109: 0>1
Acaronia nassa: 0>1

Biotoecus opercularis: 0>1

Caréter 84:

clado 101:1>0 A

clado 106: 1>2

clado 125:1>2

clado 129: 2>3

clado 131:1>2 D

clado 160: 1>2

clado 163:1>0 A

clado 171:1>0D

Retroculus xinguensis: 1>0 A
Cichla pinima: 1>3 D
Astronotus ocellatus: 1>2 D
Acaronia nassa: 1>2
Crenicichla cyclostoma: 1>0 D
Australoheros minuano: 1>0
Crenicichla heckeli: 0>1 A
Dicrossus filamentosus: 0>1 A
Crenicichla acutirostris: 1>0

Teleocichla gephyrogramma: 0>1

Carater 85:
clado 135: 0>1
clado 120: 0>1

Carater 86

Crenicichla tendybaguassu: 0>1

Crenicichla aff. iguassuensis BIGLIPS:

0>1
Crenicichla aff. tesay BIGLIPS: 0>1
Crenicichla tuca: 0>1

Carater 87:
clado 90: 0>1
clado 113:1>0
clado 125: 0>1
clado 99: 1>0

Carater 88:
clado 90: 1>0
clado 113: 0>1

Caréter 89:

clado 90: 0>1

clado 107:1>2 D

clado 108: 1>2
Mikrogeophagus ramirezi: 1>2 D
Crenicichla cametana: 1>0
Crenicichla sp. Parana: 1>0
Dicrossus filamentosus: 1>2 D
Crenicichla jegui: 1>0
Crenicichla jaguarensis: 1>0
Crenicichla tendybaguassu: 1>0

Crenicichla missioneira: 1>0

Carater 90:
clado 92: 0>1 A

Chaetobranchus flavescens: 1>0 A
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Caréter 91:
clado 93: 0>1

Carater 92:
clado 105: 0>1
Taeniacara candidi: 0>1

Carater 93:
clado 92: 0>1

Carater 94:
clado 92: 0>1

Biotoecus opercularis: 1>2

Carater 95:

clado 90: 0>2 A

clado 99:2>1D

clado 105: 2>3 A

clado 107:2>3 D

clado 125:2>3

clado 134:2>3

clado 136: 2>0

Retroculus xinguensis: 0>1 A
Chaetobranchus flavescens: 2>0 A
Acaronia nassa: 2>3 D
Crenicichla wallacii: 2>3
Crenicara punctulatum: 3>0 A

Crenicichla tapii: 2>0

Carater 96:

clado 91: 0>1 D
clado 105: 1>2
clado 107:1>3 A
clado 130: 0>1

clado 171:0>1

Astronotus ocellatus: 0>1 D
Biotoecus opercularis: 3>5 A
Taeniacara candidi: 3>4 A
Biotodoma wavrini: 1>2
Satanoperca lilith: 1>2
Crenicichla jupiaensis: 0>1

Crenicichla igara: 0>1

Carater 97:

clado 91: 0>1 D

clado 171:0>1

clado 130: 0>1

Astronotus ocellatus: 0>1 D
Crenicichla jupiaensis: 0>2

Crenicichla igara: 0>1

Caréter 98:

clado 105:0>1 D
Apistogramma taeniata: 0>1 D
Biotodoma wavrini: 0>1 D

Satanoperca lilith: 0>1

Carater 99:

clado 99: 0>1

clado 144:0>1 A

clado 151: 0>1

clado 156: 0>1

clado 171: 0>1

clado 172:1>0
Satanoperca lilith: 1>0
Crenicichla inpa: 0>1
Crenicara punctulatum: 0>1

Crenicichla tendybaguassu: 01>1




293

Crenicichla jurubi: 1>0 A
Crenicichla igara: 1>0 A

Teleocichla prionogenys: 1>0

Carater 100:
clado 109: 0>1

Caréter 101:

clado 94: 0>1

clado 95: 1>3

clado 98: 2>3 A

clado 99: 1>2 A

clado 103: 3>2

clado 111: 0>1 A

clado 120: 1>3

clado 135: 0>1

clado 145:1>2 A

clado 163: 0>1 A

clado 171: 0>3

clado 173: 3>1

Retroculus xinguensis: 0>2 A
Crenicichla cyclostoma: 0>1
Teleocichla centrarchus: 3>1
Crenicichla vittata: 1>0 A
Crenicichla compressiceps: 1>0 A
Taeniacara candidi: 1>0
Crenicara punctulatum: 1>3
Crenicichla jegui: 1>3 D
Crenicichla celidochilus: 1>2 D
Crenicichla tendybaguassu: 1>2 D
Teleocichla monogramma: 1>3
Crenicichla minuano: 2>3 A

Crenicichla hadrostigma: 1>2 D

Crenicichla aff. tesay BIGLIPS: 1>3 D

Crenicichla yaha: 1>2 D
Crenicichla tapii: 1>3 D

Carater 102:
clado 92: 0>1

Carater 103:
clado 109: 0>2
clado 102: 0>1

Biotodoma wavrini: 1>0

Gymnogeophagus meridionalis: 1>2

Carater 104:
clado 91: 2>1
clado 96: 1>2
clado 106: 1>0
clado 110: 2>3

Acaronia nassa: 1>0

Caréter 105:

clado 109: 0>1
clado 157:1>0
clado 163:1>0
clado 171:1>0

Cichla pinima: 0>1

Crenicichla hadrostigma: 1>0

Carater 106:
clado 105:2>1 D
clado 107:2>1 D
clado 109: 2>0
clado 127: 0>1
clado 139: 0>1 A
clado 148:1>0
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clado 152: 0>1
clado 172: 0>1 A

Cichla pinima: 2>1

Chaetobranchus flavescens: 0>1
Crenicichla macrophthalma: 0>1

Crenicichla notophthalmus: 0>1

Crenicichla macrophthalma: 0>1
Acaronia nassa: 2>3 D
Australoheros minuano: 2>1 D
Crenicichla hemera: 0>1
Crenicichla compressiceps: 0>1
Crenicichla sp. Paraguai/Juruena: 0>1
Crenicichla iguapina: 1>0 A
Crenicichla lacustris: 1>0 A
Crenicichla tendybaguassu: 1>0
‘Geophagus’ steindachneri: 2>3
Teleocichla monogramma: 1>0 A
Crenicichla lugubris: 0>1 D
Crenicichla johanna: 0>1 D
Crenicichla missioneira: 1>0

Crenicichla igara: 1>0

Caréter 107:

clado 97: 1>0

clado 107: 1>2

clado 109: 1>2 D

clado 152: 2>1

Chaetobranchus flavescens: 1>0 D
Astronotus ocellatus: 1>0 D
Dicrossus filamentosus: 1>2

Crenicichla yaha: 1>2

Carater 108:
clado 97: 1>0
clado 100: 0>1
clado 124: 0>1
clado 132: 0>1 A

Cichlasoma araguaiense: 0>1
Crenicichla cametana: 1>0 A
Crenicichla anthurus: 1>0
Crenicichla phaiospilus: 0>1
Crenicichla britskii: 1>0
Crenicichla lugubris: 0>1

Crenicichla lenticulata: 0>1

Carater 109:

clado 92: 1>0 A

clado 141: 0>1

Retroculus xinguensis: 1>0 A
Geophagus altifrons: 0>1

‘Geophagus’ brasiliensis: 0>1

Carater 110:

clado 90: 0>2

clado 97: 1>0 A

clado 102: 2>1 A

clado 103: 0>2 A

clado 106: 1>2 A

clado 144:2>1 A

clado 145:1>2 A

Crenicichla heckeli: 2>1
Crenicara punctulatum: 1>2 A
Satanoperca lilith: 0>2 A

Crenicichla hadrostigma: 1>2

Carater 111:

clado 91: 3>2 A
clado 93: 2>0 A
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clado 126: 3>2

clado 163:3>2 A

Astronotus ocellatus: 3>0
Chaetobranchus flavescens: 3>1 A
Biotoecus opercularis: 2>4 D
Crenicichla regani: 3>2

Crenicichla heckeli: 2>3 A
Apistogramma taeniata: 2>1 D
Crenicichla sp Paraguai/Juruena: 2>3
Geophagus altifrons: 2>3

Teleocichla monogramma: 3>4

Caréater 112:

clado 109: 0>2 D

clado 106: 0>2 D

Astronotus ocellatus: 0>1 D
Chaetobranchus flavescens: 0>1 D

Acaronia nassa: 0>1 D

Caréter 113:

clado 106: 0>1

clado 145: 0>1

clado 157: 0>1

clado 163: 0>1 A

clado 171: 0>1 A

Crenicichla compressiceps: 1>0 A
Teleocichla centrarchus: 1>0 D
Teleocichla cinderella: 1>0 D
Teleocichla monogramma: 1>0 D

Crenicichla strigata: 0>1

Carater 114:
clado 109: 0>1
clado 116: 1>01

clado 166: 1>0
Mikrogeophagus ramirezi: 0>1
Crenicichla reticulata: 1>0
Crenicichla heckeli: 1>0
Crenicichla multispinosa: 1>0 D

Crenicichla phaiospilus: 1>0 D

Carater 115:

clado 170: 0>1 A

clado 139:0>1 D

Crenicichla vittata: 0>1 D
Crenicichla chicha: 0>1
Teleocichla proselytus: 1>0 A
Teleocichla gephyrogramma: 1>0 A

Teleocichla centisquama: 1>0 A

Carater 116:

clado 93:1>0 A

Cichla pinima: 1>0
Astronotus ocellatus: 1>0

Australoheros minuano: 0>1 A

Caréter 117:

clado 101: 1>2

clado 120: 1>0

clado 124:1>0

clado 134:1>0

clado 140: 1>2

clado 142: 2>1

clado 153:1>2

clado 160: 1>0

clado 171:1>2
Retroculus xinguensis: 1>2 D
Cichla pinima: 1>0 D
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Astronotus ocellatus: 1>0 D
Crenicichla macrophthalma: 1>2
Australoheros minuano: 1>2
Apistogramma taeniata: 1>2
Teleocichla prionogenys: 2>1 D
Teleocichla wajapi: 2>1 D
Crenicichla alta: 0>1
Crenicichla saxatilis: 0>1
‘Geophagus’ steindachneri: 2>1
Teleocichla centisquama: 2>1
Crenicichla tapii BIGLIPS: 2>1

Carater 118:

clado 92: 1>0 A

clado 101: 0>1 A

clado 95:0>1 A

Cichla pinima: 1>0 A
Apistogramma taeniata: 0>1
Biotodoma wavrini: 1>0
Satanoperca lilith: 1>0

‘Geophagus’ steindachneri: 1>0

Caréter 119:
clado 95:0>1
clado 97:1>0 A
clado 100: 0>1
clado 103: 0>1 A
clado 130: 0>1
clado 140: 0>1
clado 149: 0>1 A
clado 164: 0>1
clado 171: 0>1 D
Crenicichla cyclostoma: 0>1 D

Crenicichla multispinosa: 0>1

Crenicichla jaguarensis: 1>0 A
Crenicichla missioneira: 1>0

Crenicichla igara: 1>0

Caréter 120:

clado 95:0>1

clado 140: 0>1

clado 151: 0>1

clado 155: 1>2

clado 157: 0>2

clado 162: 1>2

clado 163: 0>1

clado 171:0>1 D
Retroculus xinguensis: 1>0
Cichla pinima: 0>1 D
Astronotus ocellatus: 0>2 D
Crenicichla cyclostoma: 0>1 D
Crenicichla chicha: 0>1
Taeniacara candidi: 0>1
Crenicara punctulatum: 0>1

Crenicichla igara: 1>0

Caréter 121:

clado 98: 1>0

clado 105: 1>0

clado 109: 1>0

clado 135: 0>1

clado 160: 0>1 A

clado 165: 0>1 A

Cichla pinima: 1>0
Chaetobranchus flavescens: 1>2
Crenicichla cyclostoma: 0>1
Crenicichla regani: 1>0 A

Crenicichla jegui: 0>1
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Satanoperca lilith: 0>2
Crenicichla scottii: 1>0 A
‘Geophagus’ brasiliensis: 0>1

Crenicichla jupiaensis: 0>1

Caréter 122:

clado 98: 1>0

clado 105: 1>0

clado 109: 1>0 A

clado 126: 0>1 A

clado 134: 0>1 A

clado 157: 0>1 A

clado 160: 0>1 A

‘Geophagus’ brasiliensis: 0>1
Satanoperca lilith: 0>2
Cichlasoma araguaiense: 1>0
Crenicichla cyclostoma: 0>1 A
Crenicichla notophthalmus: 0>1 A
Crenicichla wallacii: 0>1 A
Crenicichla jegui: 0>1 A
Crenicichla iguapina: 0>1 A
Crenicichla lacustris: 0>1 A
Crenicichla empheres: 0>1 A

Crenicichla jaguarensis: 0>1 A

Caréter 123:
clado 90: 1>0 A
clado 95: 0>2
clado 105: 0>2
clado 133: 0>2
clado 152: 0>2
clado 157: 0>2
clado 160: 0>2

Astronotus ocellatus: 0>2 A

Biotodoma wavrini: 0>1
Geophagus altifrons: 0>1
Crenicichla hadrostigma: 0>2

Crenicichla yaha: 2>0

Carater 124:

clado 95: 0>1

clado 105: 0>1

clado 153: 0>1 A

clado 157: 0>1 A

clado 174: 0>1

Astronotus ocellatus: 0>1
Teleocichla sp. Preta: 0>1
Crenicichla cyclostoma: 0>2
Crenicichla cametana: 0>1
Crenicichla reticulata: 0>1
Crenicichla jupiaensis: 1>2 A
Crenicichla hadrostigma: 0>2
Crenicichla yaha: 1>0 A

Caréter 125:

clado 112: 0>1
clado 131: 0>1
clado 157:1>0
clado 151:1>0
clado 165: 0>1

Retroculus xinguensis: 0>1

Crenicichla compressiceps: 0>1

Teleocichla proselytus: 0>1
Teleocichla cinderella: 0>1

Crenicichla hadrostigma: 1>0

Caréater 126:
clado 98: 0>1
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Acaronia nassa: 0>1
Gymnogeophagus meridionalis: 1>0
Crenicichla cyclostoma: 0>1
Crenicichla jupiaensis: 0>1

Crenicichla tapii: 0>1

Caréter 127:

clado 91:0>1 D

clado 142: 0>1 A

clado 153: 0>1 A

clado 163: 0>1 A

clado 171: 0>1 A

Astronotus ocellatus: 0>1 D
Acaronia nassa: 1>0
Crenicichla cyclostoma: 1>2 D
Crenicichla cametana: 0>1 D
Dicrossus filamentosus: 1>0
Teleocichla prionogenys: 1>0 D
Teleocichla wajapi: 1>0 D
Crenicichla celidochilus: 0>1
Crenicichla igara: 1>0 A
Crenicichla tendybaguassu: 0>2
Teleocichla centisquama: 1>0
Crenicichla jupiaensis: 0>2
Crenicichla lugubris: 0>1 D
Crenicichla johanna:0>1 D

Crenicichla aff. iguassuensis BIGLIPS:

0>2
Crenicichla aff. tesay BIGLIPS: 0>2

Crenicichla tuca: 1>2

Caréter 128:
clado 97: 0>1
clado 110: 0>1 A

clado 130: 0>1
clado 132: 0>1
clado 135: 1>0

clado 137: 0>1

clado 169: 0>1 A

Retroculus xinguensis: 0>1 D
Chaetobranchus flavescens: 0>1
Crenicichla macrophthalma: 0>1
Crenicichla heckeli: 0>1
Crenicichla jegui: 1>0 A
Crenicichla lenticulata: 1>0
Crenicichla alta: 0>1
Crenicichla gaucho: 1>0
Crenicichla jaguarensis: 1>0
Teleocichla prionogenys: 1>0 A
Teleocichla cinderella: 1>0 A

Teleocichla centisquama: 1>0 A

Caréter 129:

clado 97: 0>1

clado 154: 0>1

clado 157: 0>1

clado 161: 0>1

Crenicichla cyclostoma: 0>1
Teleocichla proselytus: 0>1
Crenicichla celidochilus: 0>1
Teleocichla gephyrogramma: 0>1
Teleocichla monogramma: 0>1
Crenicichla hadrostigma: 0>1

Crenicichla tesay: 0>1

Carater 130:
clado 90: 0>1
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clado 171:1>0

Crenicichla cametana: 1>0
Crenicara punctulatum: 1>0
Mikrogeophagus ramirezi: 1>0
Crenicichla empheres: 1>0
Crenicichla jurubi: 1>0

Crenicichla minuano: 1>0

Carater 131:
clado 109: 0>1

Caréter 132:

clado 90: 1>0 A

clado 91:0>1 A

Cichlasoma araguaiense: 1>0
Acarichthys heckelii: 1>0

ou

clado 109:1>0D

Astronotus ocellatus: 1>0 D
Cichlasoma araguaiense: 1>0
Acarichthys heckelii: 1>0

Carater 133
clado 109: 0>1

Caréter 134:
clado 94: 1>2
clado 98: 2>1
clado 109: 1>0
clado 151: 0>1 A
clado 157: 0>1
clado 171: 0>1 A

Cichla pinima: 1>0

Acaronia nassa: 2>0

Geophagus altifrons: 1>2
‘Geophagus’ brasiliensis: 1>2
Crenicichla hadrostigma: 0>1
Crenicichla tesay: 1>0 D
Crenicichla tapii: 1>2
Teleocichla centrarchus: 1>2 A
Teleocichla proselytus: 1>0 A
Teleocichla gephyrogramma: 1>0

Teleocichla centisquama: 1>0

Caréter 135:
clado 109: 0>1

Carater 136:

clado 98: 1>2

clado 102: 0>1

clado 106: 1>3

Retroculus xinguensis: 0>1
Chaetobranchus flavescens: 0>2

Cichlasoma araguaiense: 0>1

Caréter 137:
clado 109: 0>1

Carater 138:
clado 109: 0>1
Biotoecus opercularis: 0>1 D

Taeniacara candidi: 0>1 D

Carater 139:
clado 99: 2>1
clado 107: 2>3
clado 109: 2>3




300

Chaetobranchus flavescens: 2>0
Crenicara punctulatum: 2>1
Acarichthys heckelii: 1>0
Geophagus altifrons: 1>0
Crenicichla tendybaguassu: 3>2
‘Geophagus’ steindachneri: 1>0

Crenicichla tapii: 3>2

Carater 140:
clado 109: 0>1

Caréter 141:

clado 90: 0>1

Acaronia nassa: 1>0 D
Australoheros minuano: 1>0 D
Geophagus altifrons: 1>0

‘Geophagus’ brasiliensis: 1>0

Carater 142:
clado 105: 0>2 A
clado 109: 0>2
clado 110: 2>3
clado 130: 2>0
clado 133:2>1
clado 134:1>2
clado 136: 2>0
clado 151:2>1
clado 154:1>0 A
clado 156: 2>1
clado 164:2>3
clado 170:1>0 A
clado 172: 0>1 A
Crenicichla heckeli: 3>0

Dicrossus filamentosus: 2>3 A

Mikrogeophagus ramirezi: 0>1
Crenicichla jegui: 3>1

Teleocichla monogramma: 1>2 A
Teleocichla centisquama: 1>0 A
Crenicichla jupiaensis: 1>0
Crenicichla aff. tesay BIGLIPS: 1>0 A

Carater 143:

clado 107: 1>0

clado 109: 1>2

clado 115: 2>3

clado 120: 3>2

clado 123: 2>0

clado 160: 2>0

clado 164: 2>3

clado 172:2>3

Crenicichla cametana: 2>3
Crenicichla wallacii: 3>2
Crenicichla heckeli: 3>2
Dicrossus filamentosus: 1>0
Teleocichla prionogenys: 2>3
Crenicichla haroldoi: 2>0
Crenicichla minuano: 2>0
Crenicichla yaha: 2>0 D
Crenicichla tapii: 2>0 D

Caréter 144:
clado 90: 0>1
clado 99:1>0 A
clado 152: 1>0
clado 157:1>0
clado 162:1>0
clado 168: 0>1
clado 171:1>0
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clado 172:1>0

Acaronia nassa: 1>0

Crenicichla chicha: 1>0

Taeniacara candidi: 1>0

Geophagus altifrons: 0>1 A
Gymnogeophagus meridionalis: 0>1 A
Crenicichla tendybaguassu: 1>0
‘Geophagus’ steindachneri: 0>1 A
Crenicichla minuano: 1>0

Crenicichla yaha: 0>1

Caréter 145:

clado 100: 0>2

clado 109: 0>3

Retroculus xinguensis: 0>2
Biotoecus opercularis: 0>2

Cichlasoma araguaiense: 0>1

Caréter 146:

clado 164: 0>1

Crenicichla heckeli: 1>0
Dicrossus filamentosus: 0>1

Satanoperca lilith: 0>1

Carater 147:
clado 105: 0>1

Caréter 148:
clado 100: 1>2
clado 108:1>0 A
clado 111:1>0
clado 122:1>0
clado 161: 0>1
clado 163: 0>1 A

Cichla pinima: 1>0

Biotoecus opercularis: 1>0
Crenicichla hemera: 1>0
Crenicichla regani: 0>1 A
Teleocichla proselytus: 1>01
Crenicichla jegui: 0>1
Teleocichla prionogenys: 1>0
‘Geophagus’ steindachneri: 2>1
Teleocichla centisquama: 1>0

Crenicichla tapii: 0>1

Caréter 149:

clado 104: 0>1 A

clado 109: 0>2 D

clado 126: 2>1

Retroculus xinguensis: 0>1
Astronotus ocellatus: 0>1 D
Crenicichla notophthalmus: 2>1
Australoheros minuano: 0>1
Crenicichla chicha: 1>0
Crenicichla semifasciata: 2>1
Crenicichla anthurus: 1>2
‘Geophagus’ brasiliensis: 1>0 A

Crenicichla johanna: 2>1

Carater 150:

clado 90: 0>1 A
clado 95: 1>0

clado 97:1>0 A
clado 101:1>0 A
clado 109: 1>2 A
clado 171:2>0
Cichla pinima: 1>2 A

Apistogramma taeniata: 1>0
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Biotodoma wavrini: 0>1 A
Acarichthys heckelii: 0>1 A
‘Geophagus’ brasiliensis: 0>1

Teleocichla centisquama: 0>1

Caréter 151:

Cichla pinima: 0>1
Crenicichla cyclostoma: 0>1
Taeniacara candidi: 0>1
Crenicichla jupiaensis: 0>1
Crenicichla jurubi: 0>1 D

Crenicichla minuano: 0>1 D

Crenicichla hadrostigma: 0>1 D

Crenicichla tesay: 0>1

Crenicichla yaha: 0>1

Carater 152:

clado 94: 0>2

clado 117: 0>1 A

clado 133: 0>2

clado 131:2>1

clado 144:0>2 A

clado 145:2>0 A

clado 151: 0>2

clado 157: 0>2

clado 160: 0>1

clado 162: 1>2

clado 164: 0>1

Retroculus xinguensis: 0>1
Astronotus ocellatus: 0>2
Australoheros minuano: 2>1
Crenicichla sp. Parana: 0>2
Crenicichla celidochilus: 0>1

Crenicichla tigrina: 1>0 A

Crenicichla igara: 2>0 A

Crenicichla lenticulata: 1>0

Carater 153:

clado 99: 1>0

clado 109: 0>2 A

clado 102: 0>1 D

clado 157: 2>3

clado 171:2>3

clado 163: 2>3
Chaetobranchus flavescens: 0>1 D
Crenicichla cyclostoma: 2>1
Australoheros minuano: 0>1
Taeniacara candidi: 1>0
Crenicichla empheres: 2>3

Crenicichla tendybaguassu: 2>1

Caréter 154:

clado 94:1>0 A

clado 107: 0>1 A

clado 109: 1>2

Cichla pinima: 1>0

Biotoecus opercularis: 1>2 A
Cichlasoma araguaiense: 0>1 A
Dicrossus filamentosus: 0>2
Geophagus altifrons: 0>1
‘Geophagus’ brasiliensis: 0>1
Crenicichla aff. Crenicichla
iguassuensis BIGLIPS: 2>1

Carater 155:

clado 115:0>1 A
clado 120:1>0 A
clado 133:0>1 A

aff.
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clado 136: 0>1

clado 171:1>2 A

clado 152: 0>1

clado 157: 0>1

clado 162: 0>2

clado 165: 0>1

Acaronia nassa: 0>1
Crenicichla cametana: 1>2 A
Crenicichla semifasciata: 1>0
Crenicichla chicha: 0>1
Taeniacara candidi: 0>1
Dicrossus filamentosus: 0>1
Crenicichla jegui: 1>2 A
Crenicichla iguapina: 0>1
Crenicichla phaiospilus: 1>0 A

Crenicichla yaha: 1>0

Caréter 156:

clado 93: 0>1

clado 132: 0>1

Astronotus ocellatus: 0>1
Crenicichla vittata: 0>1 D
Taeniacara candidi: 0>1
Crenicichla jegui: 0>1 D
Crenicichla celidochilus: 0>1
Crenicichla alta: 0>1
Crenicichla tendybaguassu: 0>1
Crenicichla tigrina: 0>1
Crenicichla labrina: 0>1

Crenicichla jupiaensis: 0>1

Carater 157:
clado 99: 1>0
clado 102: 0>1

clado 171: 0>1

Cichlasoma araguaiense: 0>1

Carater 158
clado 107: 0>1 A
Taeniacara candidi: 1>0 A

Carater 159

clado 91: 0>1

clado 104: 1>0

clado 107: 1>2

clado 109:0>2 D
Cichlasoma araguaiense: 1>0

Dicrossus filamentosus: 1>2

Caréter 160:

clado 99: 0>1

clado 129: 0>1

clado 133: 0>1

clado 137: 0>1

Crenicichla cametana: 1>0
Crenicichla inpa: 0>1
Crenicichla regani: 0>1
Crenicichla compressiceps: 0>1
Crenicara punctulatum: 0>1
Crenicichla gaucho: 1>0
Crenicichla britskii: 1>0

Teleocichla prionogenys: 1>0

Carater 161:
clado 101: 0>1
clado 133: 0>1 A
clado 134:1>0 A
clado 138: 0>1
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clado 163: 0>1 A

Retroculus xinguensis: 0>1
Biotoecus opercularis: 1>0 A
Taeniacara candidi: 1>0 A
Apistogramma taeniata: 01>1
Biotodoma wavrini: 1>0
Crenicichla semifasciata: 0>1 A
Crenicichla lacustris: 1>0
Crenicichla saxatilis: 0>1 D
Crenicichla tendybaguassu: 1>0
Crenicichla labrina: 0>1 D

Crenicichla missioneira: 1>0

Caréter 162:
clado 107: 1>0
clado 164: 1>0 A
clado 170: 1>0
clado 166: 0>1 A

Dicrossus filamentosus: 1>0

Caréter 163:

clado 101: 0>1

clado 109: 0>2 D

clado 154:2>0

Retroculus xinguensis: 0>1
Chaetobranchus flavescens: 02>2
Teleocichla sp. Preta: 2>0 D
Teleocichla centrarchus: 2>0 D
Teleocichla gephyrogramma: 2>0
Teleocichla monogramma: 2>0
‘Geophagus’ brasiliensis: 1>0
Crenicichla jupiaensis: 2>0

Crenicichla hadrostigma: 2>0

Caréter 164:

clado 112: 0>1

clado 155:1>0

clado 164: 0>1

clado 167: 0>1
Astronotus ocellatus: 0>1

Carater 165:

clado 107: 0>1 A

clado 164: 0>1 A

clado 168: 0>1

Crenicichla notophthalmus: 1>0 A
Crenicichla chicha: 0>1
Apistogramma taeniata: 1>0 A
Crenicichla jegui: 0>1

Crenicichla sp Paraguai/Juruena: 0>1

Crenicichla multispinosa: 0>1

Carater 166:

clado 109: 0>1 D

Astronotus ocellatus: 0>1 D
Crenicichla reticulata: 1>0
Crenicichla johanna: 01>0 D
Crenicichla lenticulata: 01>0 D

Carater 167:

clado 102: 0>1 D

clado 171: 0>1

Chaetobranchus flavescens: 0>1 D
Biotodoma wavrini: 1>0
Gymnogeophagus meridionalis: 1>0 D
‘Geophagus’ brasiliensis: 1>0 D
Crenicichla jupiaensis: 0>1

Crenicichla tesay: 0>1
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Caréter 168:

clado 95:1>0D

clado 99:1>2D

clado 105:1>0D

clado 106: 1>0 D

clado 110: 1>2

clado 134:1>0

clado 154:1>2

clado 160: 1>0

Retroculus xinguensis: 1>2
Astronotus ocellatus: 1>0
Mikrogeophagus ramirezi: 1>0 D
Crenicichla macrophthalma: 1>2
Crenicichla celidochilus: 1>2
Crenicichla tendybaguassu: 1>2
Crenicichla missioneira: 1>2
Crenicichla igara: 1>2

Crenicichla tesay: 1>2

Caréter 169:

clado 95:1>2D

clado 96: 0>1

clado 99: 2>0

clado 102:1>2 D

clado 109:1>0D

clado 132: 0>2

clado 160: 0>2

clado 173:0>2 A
Astronotus ocellatus: 1>2 D
Crenicichla vittata: 0>1
Apistogramma taeniata: 2>1
Crenicichla acutirostris: 0>1

Crenicichla celidochilus: 0>1

Teleocichla cinderella: 2>0 A
‘Geophagus’ brasiliensis: 0>1

Crenicichla igara: 0>1

Caréter 170:

clado 92: 0>1 A

clado 94:1>0 A

clado 96:1>0 A

clado 98: 0>1 A

clado 105: 0>1

clado 110:1>2 A

clado 136: 1>2

clado 157:1>2

Crenicichla hemera: 1>2
Crenicichla jegui: 2>1 A
Acarichthys heckelii: 0>1 A
Crenicichla lacustris: 1>2
Crenicichla saxatilis: 1>2
Crenicichla johanna: 2>1
Crenicichla aff. iguassuensis
1>2

Crenicichla tapii: 1>2

Carater 171:
clado 169: 0>1
Crenicichla compressiceps: 0>1

Teleocichla monogramma: 1>0

Caréter 172:

clado 109: 0>1
clado 120: 1>0
clado 129:1>0
clado 134:1>0
clado 160: 1>0

BIGLIPS:
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Retroculus xinguensis: 0>1
Geophagus altifrons: 0>1
‘Geophagus’ steindachneri: 0>1

Crenicichla tapii: 1>0

Caréter 173:
clado 109: 0>1
Teleocichla prionogenys: 1>0

Crenicichla jupiaensis: 1>0

Carater 174:

clado 97: 1>2

clado 100: 0>1 A

clado 149: 0>1

clado 152: 1>0

clado 158: 0>1 A

clado 163:0>3 D

clado 165:0>1 D

clado 171: 0>3

Satanoperca lilith: 2>0
Dicrossus filamentosus: 1>0 A
Retroculus xinguensis: 0>1
Astronotus ocellatus: 0>1
Chaetobranchus flavescens: 0>1
Australoheros minuano: 0>1 D

Crenicichla inpa: 1>1 D

Crencicihla sp Paraguai/Juruena: 0>1 D

Crenicichla punctata: 1>0 A
Crenicichla hu: 1>0

Crenicichla sp. Paranaiba: 1>0

Caréter 175:
clado 92: 2>0 A
clado 93: 0>1

clado 99: 0>1
Retroculus xinguensis: 2>0 A

Satanoperca lilith: 1>0

Caréter 176:

clado 100: 0>1 A

clado 110: 0>1 A

clado 126:0>1 D

clado 132:0>1 D

clado 136: 0>1

clado 155: 0>1

clado 156: 0>1

clado 165: 0>1 A

Crenicichla wallacii: 1>0 A
Acaronia nassa: 0>1
Biotodoma wavrini: 1>0 D
Crenicichla jegui: 1>0 A
Crenicichla tendybaguassu: 1>0
Crenicichla lugubris: 1>0
Teleocichla proselytus: 0>1 D
Teleocichla prionogenys: 0>1 D

Teleocichla cinderella: 0>1

Carater 177:

clado 102: 1>2 A

clado 105:2>0 A

clado 108: 1>0

clado 110:1>0 A

clado 118: 0>1

clado 124:1>0

Acarichthys heckelii: 2>1
Biotoecus opercularis: 2>1 A
Cichlasoma araguaiense: 1>0

Crenicichla heckeli: 0>1
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Crenicichla jegui: 0>1 A
Crenicichla anthurus: 0>1
Crenicichla cyclostoma: 1>0
Crenicichla semifasciata: 1>0
Crenicichla lacustris: 1>0

Crenicichla tesay: 1>0

Caréter 178:

clado 92:0>1 D

clado 96: 1>0 D

clado 105: 1>0

Cichla pinima: 0>1 A
Australoheros minuano: 1>0
Mikrogeophagus ramirezi: 1>0

‘Geophagus’ brasiliensis: 1>0

Caréter 179:

Retroculus xinguensis: 0>3 A
clado 96: 2>1

clado 102: 0>2 A

clado 105: 2>3 A

Biotoecus opercularis: 2>0 A
Acarichthys heckelii: 2>0

Carater 180:
clado 100: 0>1
Apistogramma taeniata: 0>1

Acarichthys heckelii: 1>0

Caréter 181:

clado 98:0>1 A

clado 107: 0>1

Retroculus xinguensis: 0>1

Geophagus altifrons: 1>0 A

Gymnogeophagus meridionalis: 1>0 A

Caréter 182:

clado 90: 0>1 A

clado 100: 1>3

Retroculus xinguensis: 0>2 A
Chaetobranchus flavescens: 1>2
Apistogramma taeniata: 1>3
Acarichthys heckelii: 3>1

Carater 183:
clado 90: 1>0
clado 100: 0>3
clado 104: 3>0
clado 106: 0>3

Chaetobranchus flavescens: 0>2

Caréter 184:

clado 90: 0>1 A

clado 103: 1>0

clado 107:1>2

Cichla pinima: 1>3 A
Chaetobranchus flavescens: 1>3
Crenicichla macrophthalma: 1>0
Acaronia nassa: 1>0
Crenicichla urosema: 1>0
Crenicichla vittata: 1>0
Crenicichla lugubris: 1>0
Crenicichla lenticulata: 1>0

Caréater 185:
clado 90: 0>1
clado 102: 1>2

Chaetobranchus flavescens: 1>3
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Carater 186:

clado 102: 0>2

Retroculus xinguensis: 0>2 D
Cichla pinima: 0>1 D
Chaetobranchus flavescens: 0>1

Teleocichla monogramma: 0>2 D

Caréter 187:

clado 99: 0>2

clado 109: 0>1

clado 106: 0>2
Chaetobranchus flavescens: 0>2

Dicrossus filamentosus: 0>1

Caréter 188:

clado 98:0>2 A
clado 107: 0>2 A
clado 109: 0>3
Cichla pinima: 0>1

Chaetobranchus flavescens: 0>2

‘Geophagus’ steindachneri: 2>0 A

Gymnogeophagus meridionalis: 2>0 A

Taeniacara candidi: 2>0 A
Crenicichla compressiceps: 3>0
Crenicichla empheres: 3>0
Crenicichla britskii: 3>0
Crenicichla iguassuensis: 3>0 D
Crenicichla aff. iguassuensis
3>0D

Crenicichla tapii: 3>0
Teleocichla centrarchus: 3>0
Teleocichla prionogenys: 3>0

Teleocichla monogramma: 3>0

Carater 189:

clado 109: 0>1

Australoheros minuano: 0>1
Apistogramma taeniata: 0>1
Dicrossus filamentosus: 0>1
Mikrogeophagus ramirezi: 0>1

Geophagus altifrons: 0>1

Carater 190:

clado 106: 0>1

clado 109: 0>1 A

clado 128:1>0 A

clado 133:1>0 A

clado 137:1>0 A

Cichla pinima: 0>1

Acaronia nassa: 0>1
Satanoperca lilith: 0>1
Crenicichla cametana: 0>1
Crenicichla compressiceps: 1>0
Crenicichla celidochilus: 0>1 A
Crenicichla anthurus: 1>0
Crenicichla britskii: 0>1 A
Crenicichla missioneira: 0>1

Teleocichla prionogenys: 0>1

Caréter 191:
clado 90: 1>0
clado 107: 0>1
clado 111:0>2
clado 125: 0>1
clado 132: 0>2
clado 134:2>1 A
clado 140: 2>1
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clado 149: 2>1
clado 151:1>0
clado 157:1>0
clado 165: 0>1
sp Parana: 2>1
Acaronia nassa: 0>1

Dicrossus filamentosus: 0>1

Crenicichla macrophthalma: 0>2
Crenicichla compressiceps: 0>1

Crenicichla reticulata: 1>2 A
Crenicichla multispinosa: 2>1

Crenicichla prenda: 2>1

Crenicichla tendybaguassu: 1>0

Crenicichla minuano: 1>0
Crenicichla hadrostigma: 1>0
Crenicichla lenticulata: 2>1
Crenicichla yaha: 0>1
Crenicichla tuca: 0>2

Teleocichla centisquama: 0>1

Caréter 192:

clado 93:0>1 D
clado 109:0>2 D
clado 102: 02>2 D

Caréter 193:

clado 91:1>0 A

clado 95: 0>1

clado 100: 0>1 A
Astronotus ocellatus: 1>0 A
Satanoperca lilith: 1>0
Crenicichla heckeli: 1>0
Crenicichla jegui: 1>0

Crenicichla celidochilus: 1>0

Crenicichla hadrostigma: 1>0
Crenicichla yaha: 1>0 D
Crenicichla tapii: 1>0 D
Teleocichla centisquama: 1>0

Carater 194:

clado 102: 0>1
clado 103: 1>0
clado 172: 0>1

Geophagus altifrons: 1>0

Caréter 195:
Cichla pinima: 0>1

Acaronia nassa: 0>1

Caréter 196

clado 106: 0>1

clado 109: 0>1 D

clado 114:1>0 A

clado 125:1>0

clado 131:1>0 A

clado 139: 1>0

clado 155: 0>1 A

clado 157: 0>1

clado 166: 1>0

Retroculus xinguensis: 0>1
Cichla pinima: 0>2
Mikrogeophagus ramirezi: 0>1

Dicrossus filamentosus:; 0>1

‘Geophagus’ steindachneri: 0>1

Crenicichla cametana: 1>0 A

Crenicichla geayi: 1>0 A

Crenicichla multispinosa: 0>1 A

Crenicichla tigrina: 0>1 A
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Crenicichla jurubi: 0>1

Crenicichla hadrostigma: 0>1

Carater 197:
Cichla pinima: 0>1 D
Astronotus ocellatus: 0>2 D

Chaetobranchus flavescens: 0>2 D

Caréter 198:

clado 109: 0>1
clado 106: 0>1
clado 103: 0>1

Caréter 199:

clado 95:0>1

clado 133: 0>1

clado 137: 0>1

clado 148:1>0

clado 152: 0>1

Astronotus ocellatus: 0>1
Biotoecus opercularis: 0>1
Crenicara punctulatum: 0>1
Crenicichla urosema: 0>1 D
Crenicichla heckeli: 0>1D
Teleocichla prionogenys: 1>0

Teleocichla gephyrogramma: 1>0

Carater 200:

clado 103: 2>3

clado 152: 2>3

clado 171:2>3 D

clado 173:3>2 D

Retroculus xinguensis: 2>1 D
Cichla pinima: 2>0 D

Astronotus ocellatus: 2>23 D
Chaetobranchus flavescens: 2>0
Acarichthys heckelii: 2>1
Satanoperca lilith: 2>0
Crenicichla cyclostoma: 2>3 D
Crenicichla urosema: 2>3 D
Crenicichla vittata: 2>1 D
Crenicichla jegui: 2>1 D
Crenicichla heckeli: 2>3 D
Crenicichla jupiaensis: 2>3
Crenicichla jurubi: 2>3 D
Crenicichla minuano: 2>3 D
Crenicichla hadrostigma: 2>3 D

Teleocichla prionogenys: 3>2 D

Caréter 201:

clado 95:0>1

clado 98: 0>1

clado 131: 3>1

clado 133: 0>3

clado 152: 0>2

clado 170: 3>2

clado 173:2>0

Astronotus ocellatus: 0>1
‘Geophagus’ brasiliensis: 1>2
Satanoperca lilith: 1>0
Crenicichla urosema: 0>1
Crenicichla heckeli: 0>2
Crenicara punctulatum: 0>1
Crenicichla empheres: 0>1 D
Crenicichla tendybaguassu: 0>1 D
Crenicichla jupiaensis: 0>3
Crenicichla jurubi: 0>2 D

Crenicichla minuano: 0>3 D
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Crenicichla hadrostigma: 0>2
Crenicichla yaha: 2>3
Teleocichla prionogenys: 2>1

Teleocichla monogramma: 0>1

Caréter 202:

clado 171: 0>2

clado 163: 0>2

Retroculus xinguensis: 0>2
Chaetobranchus flavescens: 0>1D
Acaronia nassa: 0>1 D
Australoheros minuano: 0>1
Geophagus altifrons: 0>2
‘Geophagus’ steindachneri: 0>2
Acarichthys heckelii: 0>2
Crenicichla sp. Parana: 0>2
Crenicichla regani: 0>2
Crenicichla semifasciata: 0>1
Crenicichla acutirostris: 0>2
Crenicichla punctata: 0>2
Crenicichla lepidota: 0>2
Crenicichla alta: 0>2
Crenicichla haroldoi: 0>1
Crenicichla tendybaguassu: 0>2
Crenicichla johanna: 0>2
Crenicichla hadrostigma: 0>2

Teleocichla prionogenys: 2>0

Caréter 203:
clado 171: 0>1
Acarichthys heckelii: 0>1

Crenicichla hadrostigma: 0>1

Caréter 204:

clado 89:0>1 D

clado 94: 1>0

clado 164: 1>0

clado 152: 1>0

clado 161:1>0

clado 156: 1>0

Crenicichla cyclostoma: 1>0
Crenicichla wallacii: 0>1
Crenicichla lacustris: 1>0
Crenicichla multispinosa: 1>0

Crenicichla jurubi: 1>0

Caréter 205:

clado 109: 0>2

clado 171:2>3

Retroculus xinguensis: 0>1 D
Satanoperca lilith: 0>1
‘Geophagus’ steindachneri: 0>1
Crenicichla cametana: 2>3
Crenicichla inpa: 2>1
Crenicichla alta: 2>1

Crenicichla britskii: 2>1

Caréter 206:

clado 109: 0>1A

clado 132:1>0 A

clado 106: 0>1

Cichla pinima: 0>1
Satanoperca lilith: 0>1
Teleocichla sp. Preta: 0>1 A
Crenicichla urosema: 1>0
Crenicichla jegui: 1>0

Crenicichla minuano: 1>0
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Crenicichla hadrostigma: 1>0

Carater 208:
Caréter 207: clado 109: 0>1
clado 109: 0>1
clado 163: 1>2 Caréter 209:
clado 115:1>2 clado 109: 0>1
clado 120: 2>1 A
Crenicichla hemera: 1>2 Caréter 210:
Crenicichla lacustris: 1>2 clado 171: 0>1

Teleocichla sp. Preta: 1>2
Teleocichla prionogenys: 1>2

Crenicichla phaiospilus: 2>1 A
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APENDICE 5
Tabela com o ndmero de passos (s) e a variagdo dos indices de consisténcia (ic) e retencdo (ir)
de cada carater em relacdo as seis arvores fundamentais obtidas a partir da andlise com
pesagens iguais e em relacdo a arvore obtida por meio da analise utilizando pesagem implicita

(k=3); W € 0 peso de cada carater na andlise com a pesagem implicita.
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Pesagem Pesagem

Pesagens iguais implicita (k=3) Pesagens iguais implicita (k=3)

Caréter ne Caréter n°
/n° estados passos ic ir W ic ir /n° estados  passos ic ir W ic ir
0 4 18 0,17 0,29 083 0,17 029 51 2 3 0,33 0,86 050 0,25 0,79
1 2 6 0,17 0,17 063 017 017 52 2 5 0,20 0,64 0,57 0,20 0,64
2 3 6 0,33 0,00 0,57 0,33 0,00 53 3 10 0,20 0,67 0,73 0,20 0,67
3 2 9 0,11 0,39 0,73 0,11 0,39 54 2 6 0,17 0,87 0,63 0,17 0,87
4 3 11 0,18 0,40 0,77 017 0,33 55 2 3 0,33 0,50 0,40 0,33 050
5 4A 7 0,43 0,91 0,50 0,50 0,93 56 2 1 1,00 1,00 0,00 1,00 1,00
6 5 13 0,31 0,55 0,75 031 055 57 2 1 1,00 1,00 0,00 1,00 1,00
7 5 7 0,57 0,86 0,50 057 0,86 58 2 3 0,33 0,60 0,25 050 0,80
8 2 7 0,14 0,50 0,67 0,14 0,50 59 2 7 0,14 0,73 0,67 0114 0,73
9 4A 12 0,25 0,64 1,07 0,33 0,76 60 2 1 1,00 1,00 0,00 1,00 1,00
10 3 5 0,40 0,80 0,40 0,50 0,87 61 2 12 0,08 0,59 0,79 0,08 0,559
11 2 2 0,50 0,00 0,00 1,00 1,00 62 3 2 1,00 1,00 0,00 1,00 1,00
12 5 7 0,57 0,40 0,50 0,57 0,40 63 2 3 0,33 0,60 0,40 0,33 0,60
13 3A 3 0,67 0,93 0,25 0,67 093 64 2 4 0,25 0,00 0,50 0,25 0,00
14 2 4 0,25 0,88 0,40 0,33 092 65 2 1 - -- -- - -
15 4A 7-8 0,38-043 067-0,73 057 043 0,73 66 2 12 0,08 0,52 0,83 0,06 035
16 3 13-14 0,14-0,15 0,67-069 0,79 0,15 0,69 67 2 3 0,33 0,67 0,40 0,33 0,67
17 3A 6 0,33 0,84 0,65 040 0,88 68 2 2 0,50 0,00 0,25 050 0,00
18 2 7 0,14 0,40 0,70 0,13 0,30 69 2 5 0,20 0,33 0,50 025 0,550
19 2 2 0,50 0,75 025 050 0,75 70 2 1 1,00 1,00 0,00 1,00 1,00
20 2 5 0,20 0,60 0,57 0,20 0,60 71 2 78 013-014 042-050 067 014 0,550
21 2 3 0,33 0,88 0,40 0,33 0,88 72 2 3 0,33 0,50 0,40 033 0,550
22 2 5 0,20 0,43 0,50 0,25 057 73 2 5 0,20 0,20 0,40 0,33 0,60
23 2 3 0,33 0,50 0,25 050 0,75 74 2 4 0,25 0,89 0,550 025 0,89
24 3 7 0,29 0,62 0,63 0,29 0,62 7% 2 3 0,33 0,75 0,00 1,00 1,00
25 3 12 0,17 0,78 0,77 0,17 0,78 76 2 1 1,00 1,00 0,00 1,00 1,00
26 3A 3 0,67 0,95 0,25 0,67 095 77 2 5 0,20 0,00 0,57 0,20 0,00
27 2 3 0,33 0,00 0,40 0,33 0,00 78 2 3 0,33 0,88 050 0,25 081
28 2 14 0,07 0,58 0,80 0,08 0,61 79 3A 7 0,29 0,78 0,67 025 0,74
29 3A 4 0,50 0,00 0,40 0,50 0,00 80 3 16 0,13 0,65 083 0,12 0,63
30 2 11 0,09 0,66 0,77 0,09 0,66 81 2 2 0,50 0,50 0,00 1,00 1,00
31 3 13 0,15 0,67 0,80 0,14 0,64 82 2 4 0,25 0,63 0,57 0,20 050
32 3 3 0,33 0,75 0,50 025 0,63 83 2 3 0,33 0,88 0,40 0,33 088
33 2 4 0,25 0,57 0,557 020 043 84 4A 19 0,16 0,64 167 016 0,64
34 3A 13 0,15 0,48 1,20 0,17 0,52 85 2 2 0,50 0,80 0,25 050 0,80
35 4 4 0,75 0,96 025 0,75 0,96 86 2 4 0,25 0,00 0,50 0,25 0,00
36 2 9 011 0,78 0,70 0,13 081 87 2 6 0,17 0,80 0,50 025 0,88
37 3 7 0,29 0,58 063 029 058 88 2 4 0,25 0,88 0,25 050 0,96
38 3 7 0,29 0,69 0,63 0,29 0,69 89 3 13 0,15 0,39 0,75 0,18 050
39 2 8 0,13 0,50 0,70 0,13 050 90 2 2 0,50 0,67 025 050 0,67
40 5 11 0,36 0,61 0,67 040 0,67 91 2 2 0,50 0,50 0,00 1,00 1,00
41 3 8 0,25 0,46 0,70 0,22 0,36 92 2 2 0,50 0,50 0,25 0,50 0,50
42 3 11 0,18 0,57 0,77 0,17 052 93 2 2 0,50 0,50 0,00 1,00 1,00
43 2 10 0,10 0,53 0,77 0,09 047 94 3 3 0,67 0,50 0,00 1,00 1,00
44 2 3 0,33 0,50 0,00 1,00 1,00 95 4 13 0,23 0,71 0,77 023 0,71
45 2 3 0,33 0,86 0,40 033 0,86 9% 6 11 0,46 0,77 0,70 042 0,73
46 2 4 0,25 0,40 0,550 0,25 0,40 97 3 5 0,40 0,89 0,57 033 0,85
47 2 1 1,00 1,00 0,00 1,00 1,00 98 2 4 0,25 0,25 0,550 025 0,25
48 4 4 0,75 0,90 025 0,75 0,90 99 2 11-12 0,08-0,09 0,56-0,60 0,79 0,08 0,56
49 2 6 0,17 0,29 063 017 0,29 100 2 1 1 1,00 0,00 1,00 1,00
50 2 3 0,33 0,78 040 0,33 0,78 101 4  26-27 011-0,12 050-052 0,89 0,11 048
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Pesagem Pesagem

Pesagens iguais implicita (k=3) Pesagens iguais implicita (k=3)
Carater n° Carater n°
/n° estados  passos ic ir W ic ir /n° estados  passos ic ir W ic ir
102 2 2 0,50 0,50 0,00 1,00 1,00 157 2 4 0,25 0,80 0,50 0,25 0,80
103 3 4 0,50 0,88 0,40 0,50 0,88 158 2 2 0,50 0,00 0,25 0,50 0,00
104 4A 6 0,50 0,88 0,50 0,60 0,92 159 3 6 0,33 0,71 057 0,33 0,71
105 2 4 0,25 0,91 0,63 0,17 0,85 160 2 11 0,09 0,74 0,79 0,08 0,72
106 4 23 0,13 0,56 0,88 0,13 0,53 161 2 14 0,07 0,62 0,83 0,06 0,56
107 3 7 0,29 0,72 0,67 0,25 0,67 162 2 5 0,20 0,73 0,57 0,20 0,73
108 2 13 0,08 0,33 0,81 0,07 0,28 163 3 12 0,17 0,60 0,77 0,17 0,60
109 2 6 0,17 0,00 0,57 0,20 0,20 164 2 8 0,13 0,77 0,57 0,20 0,87
110 3 12 0,17 0,09 0,75 0,18 0,18 165 2 10 0,10 0,44 0,73 0,11 0,50
111 5 12 0,33 0,69 0,75 0,31 0,65 166 2 5 0,20 0,81 0,57 0,20 0,81
112 3 4 0,50 0,88 050 040 0,81 167 2 8 0,13 0,67 0,70 0,13 0,67
113 2 8 0,13 0,46 0,75 0,10 0,31 168 3A 15 0,13 0,66 142 0,12 061
114 2 8 0,13 0,71 0,67 0,14 0,75 169 3 15 0,13 0,55 0,82 0,13 0,52
115 2 6 0,17 0,82 0,67 0,14 0,79 170 3 15 0,13 0,61 0,82 0,13 0,58
116 2 4 0,25 0,00 0,50 0,25 0,00 171 2 4 0,25 0,50 0,40 0,33 0,67
117 3A 22 0,09 0,50 151 0,09 0,50 172 2 9 0,11 0,74 0,73 0,11 0,74
118 2 8 0,13 0,36 0,70 0,13 0,36 173 2 3 0,33 0,91 0,40 0,33 0,91
119 2 11 0,09 0,76 0,81 0,07 0,68 174 4 15 0,20 0,64 0,84 0,16 0,52
120 3A 15 0,13 0,68 1,30 0,12 0,63 175 3 6 0,33 0,56 0,50 0,40 0,67
121 3 13 0,15 0,45 0,81 0113 0,35 176 2 16 0,06 0,60 0,84 0,06 0,57
122 3 14 0,14 0,68 0,84 0111 0,57 177 3 18 0,11 0,47 0,82 0,13 0,53
123 3 12 0,17 0,68 0,77 0,17 0,68 178 2 7 0,14 0,25 0,67 0114 0,25
124 3 13 0,15 0,27 0,79 0,15 0,27 179 4 6 0,50 0,67 0,50 0,50 0,67
125 2 8 0,13 0,82 0,75 0,10 0,76 180 2 3 0,33 0,71 0,40 0,33 0,71
126 2 6 0,17 0,38 0,63 0,17 0,38 181 2 5 0,20 0,43 0,57 0,20 0,43
127 3 18-19 011 055058 0,87 0,09 047 182 4 6 0,50 0,63 0,50 0,50 0,63
128 2 17 0,06 0,59 0,86 0,05 0,54 183 4 6 0,50 0,57 0,40 0,60 0,71
129 2 10 0,10 0,47 0,77 0,09 041 184 4 11 0,27 0,27 0,73 0,27 0,27
130 2 8 013-0,14 056-0,63 0,70 0,13 0,56 185 4 0,75 0,92 0,00 1,00 1,00
131 2 1 1,00 1,00 0,00 1,00 1,00 186 3 5 0,40 0,80 0,50 0,40 0,80
132 2 4 0,25 0,81 0,50 0,25 0,81 187 3 5 0,40 0,82 0,50 0,40 0,82
133 2 1 1,00 1,00 0,00 1,00 1,00 188 4 17 0,18 0,46 0,82 0,18 0,46
134 3 14 0,14 0,60 0,83 0,12 0,50 189 2 6 0,17 0,64 0,63 0,17 0,64
135 2 1 1,00 1,00 0,00 1,00 1,00 190 2 14 0,07 0,63 0,82 0,07 0,60
136 4 6 0,50 0,70 0,50 0,50 0,70 191 3 22 0,09 0,61 0,89 0,08 0,53
137 2 1 1,00 1,00 0,00 1,00 1,00 192 3 3 0,67 0,80 0,25 0,67 0,80
138 2 3 0,33 0,88 0,40 0,33 0,88 193 2 11 0,09 0,33 0,79 0,08 0,27
139 4 10 0,30 0,56 0,70 0,30 0,56 194 2 4 0,25 0,73 050 0,25 0,73
140 2 1 1,00 1,00 0,00 1,00 1,00 195 2 2 0,50 0,00 0,25 0,50 0,00
141 2 6 0,17 0,00 0,57 0,20 0,20 196 3 19 0,11 0,50 0,86 0,10 0,47
142 4 17 0,18 0,70 0,84 0,16 0,66 197 3 3 0,67 0,00 0,25 0,67 0,00
143 4 17 0,18 0,68 0,82 0,18 0,68 198 2 3 0,33 0,87 0,40 0,33 0,87
144 2 16 0,06 0,38 0,84 0,06 0,33 199 2 12 0,08 0,69 0,79 0,08 0,69
145 4 5 0,60 0,88 0,40 0,60 0,88 200 4 15-16 0,19-0,20 0,41-046 084 0,16 0,27
146 2 4 0,25 0,50 0,50 0,25 0,50 201 4 20-21 0,14-0,15 0,40-0,43 0,86 0,14 037
147 2 1 1,00 1,00 0,00 1,00 1,00 202 3 20 0,10 0,33 0,86 0,10 0,30
148 3 12 0,17 0,76 0,81 0,13 0,69 203 2 3 0,33 0,80 0,40 0,33 0,80
149 3 12 0,17 0,64 0,77 0,17 064 204 2 11 0,09 0,71 0,77 0,09 0,71
150 3 10 0,20 0,69 0,75 0,18 0,65 205 4 9 0,33 0,80 0,67 0,33 0,80
151 2 7-8 013-0,14 0,113-025 0,73 0,11 0,00 206 2 7-8 013-0,14 0,78-0,81 0,75 0,10 0,72
152 3 19 0,11 0,62 0,85 0,11 0,62 207 3 8 0,25 0,79 0,70 0,22 0,76
153 4 11 0,27 0,77 0,75 0,25 0,74 208 2 1 1,00 1,00 0,00 1,00 1,00
154 3 10 0,20 0,53 0,73 0,20 0,53 209 2 1 1,00 1,00 0,00 1,00 1,00
155 3 13 0,15 0,72 0,85 0,11 0,56 210 2 1 1,00 1,00 0,00 1,00 1,00
156 2 12 0,08 0,35 0,79 0,08 0,35
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APENDICE 6
Tabela com os dados referentes as arvores obtidas por meio da analise com pesagem implicita
aplicando diferentes valores de k. Cladogramas resultantes dessas analises, assim como aqueles

obtidos com as analises com pesagem sucessiva, S30 apresentados nas proximas paginas.

Kk best score* Cl RI S total fit
0,1 182,34615 0,187 0,619 1818 46,65
1 153,34249 0,189 0,623 1802 75,66
2 132,42318 0,199 0,648 1707 96,58
3 117,24686 0,204 0,659 1664 111,75
4 105,69368 0,205 0,661 1656 123,31
5 96,46989 0,208 0,665 1638 132,53
6 88,89542 0,208 0,665 1638 140,10
7 82,52632 0,208 0,667 1631 146,47
8 77,07795 0,208 0,667 1631 151,92
9 72,35763 0,209 0,668 1629 156,64
10 68,21429 0,209 0,668 1627 160,79

100 11,63905 0,210 0,671 1617 217,36
1000 1,26356 0,211 0,671 1615 227,74
* refere-se ao total de homoplasia ajustada (Adjusted homoplasy)
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"Hetroculus xinguensis!'

'"Cichla_pinima’'

=— 'Astreoneotus_ocellatus'

Geophagus altifrons'

'Satanoperca 1ilith"'
'Biotodoma_wavrini’
"Acarichthys heckelii’
'beophaqus brasilien
'Mikrogeophagus
'Biotoecus

o

'Geophagus steindachneri'

"Gymnogeophagus meridional
"Taeniacara candidi
'Dicrossus_fila
"Crenic
'Fhaernb1ﬁnrh
'Auarowla_nassa'

LU

'chﬂlbl hla_ urosema'
'Crenicichla
'"Crenicichla_
'Crenicichla regani'
'Crenicichla_hemera'
'Crenicichla_chicha'
'Crenicichla_inpa'

e oo

LI
'Crenicichla

'Crenicichla

'Crenicichla
'Crenicichla
[Z ‘Crenlclchla vittata'
'"Crenicichla jegui'

5 p o

'"Crenicichla

) A 4

'Teleocichla

'Teleocichla

'Apistogramma

Fflavescens

notophthalmus"'
wallacii?’

'"Teleocichla_

sis'
ramirezi'
percularis

Laeniata'

is?'
'
mentosus'

latum’
'

’Cirh]a°0na araouaipn%o'
'Australoheros _minuano'

'Crenicichla macrophthalma'
: "Crenicichla heckell
. 'Crenicichla_compressiceps'

‘Wallacia”

'sp_Paraguaiduruena'

anthurus’

—alta'
'Crenicichla britskii'®
'Crenicichla labrina’

saxatilis"®

“lepidota’

'"Crenicichla_acutirestris'

multispinosa'

'Crenicichla_phaicspilus'
'Crenicichla_tigrina'

'Crenicichla_lugubris’
'Crenicichla_jochanna'
'Crenicichla_strig
'Crenicichla lenti

'Lroﬁ1c1chla cametana' ¥

proselytus'
centrarchus'
Preta'

'Tolcociéhla_prionoqonvs'
'Teleocichla_wajapi’

'Teleocichla gephyrogramma
'Teleccichla cinderell

Crenicichla

Hemeraia

Saxatilia

Lugubria

ata'
culata’'

Teleocichla

a'

132 'Teleccichla monogramma'
. 'Teleccichla centisguama'
"Crenicichla cyclostoma'
'Crenicichla rayi’
""fx(-euit;isg. xly>l-‘ wifasciata’ ‘ 1’3(!‘;}'{“’;?()}08
"Crenicichla reticulata’
'Crenicichla 21idochilus"' -
e 'Crenicichla_tendybaguassu' LaCZJSI?‘la
'Crenicichla _minuano'
'Crenicichla hadrostigma'
'"Crenicichla missioneira'
§ '"Crenicichla_ jurubi'
= '"Crenicichla _igara'
&5 "sp_FParana' -
e¢— 'Crenicichla hu'
'Crenicichla prenda’
T3 *ﬁﬁ4:§;4:3: "Crenicichla_scottii'
— 'FranC\chla_yaha'
'Crenicichla_jaguarensis'
st 'Crcn1c*chla haroldoi!'
'sp Paranaiba’'
'frentrlrhla_]upiaensis'
'Crenicichzla iguassuensis'
T#ﬁ{j:;{gg:'Crenjcichla punctata’
'Crenicichla lacustris'
=Y Tﬁﬁ{zgz'Creuicichla gaucho'
'Crenicichla iguapina'
) 'Crenicichla empheres’'
'tesay BIGLIPS'
'iguassuensis BIGLIPS'
'Crenicichla tesa

'Crenicichla
'Crenicichla

tuca BIGzZLIPS
tapii'

Cladograma Unico obtido por meio da analise com pesagem implicita utilizando o valor de k=0,1.
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'Crenicichla compressiceps’
'Crenicichla_hemera' H
-1-2-9-[;:‘;: ‘Crenicichla”_chicha' Hemeraia
'Crenicichla inpa' =1
'sp_Paraguaiduruena' Saxa”h’a
'Crenicichla_anthurus'

'Crenicichla_alta’'
'Crenicichla_britskii'

[13
o

(=3
M
o

LR '"Crenicichla_labrina'
'Crenicichla_saxatilis'
'Crenicichla_lepidota’

'Crenicichla_vittata' =

'Crenicichla_jegui' lﬂﬂgﬂb??a

'Crenicichla_acutirostris'

'Crenicichla multispinosa'

'Crenicichla phaiospilus'

'Crenicichla_tigrina'

‘Crenicichla_lugubris'

'Crenlc1ch1aﬁjohanna'

'Crenicichla_strigata'

'Crenicichla_lenticulata'

'Crenicichla_cametana's

'Teleocichla_Preta'

'Teleccichla_centrarchus' =

'Teleccichla proselytus’ ]bAZOCICh]a

'Teleocichla prionogenys'

'Telecocichla_wajapi'
'Teleccichla_gephyrogramma'

'Teleocichla_cinderella’

'Teleccichla _monogramma'
'Teleccichla_centisgquama'

'Crenicichla _cyclostoma'

'Crenlc;chla geayi' T el T
'Crenicichla_semi fasc;ata' fi“f]“(!”ﬂ?ﬂ
'Crenicichla reticulata’

'Crenicichla_celIdc:hilus‘ N
S 1ﬂﬁ1:j;_ﬁﬁ—'Crenicichla_tendybaguassu' lk]cus[r?a

'Crenicichla_minuano’

'Crenicichla_hadrostigma'’

'Crenicichla missioneira'
'Crenicichla_ jurubi'
'"Crenicichla_igara’'

137
65— 'sp_Parana'
6t 'Crenicichla_hu'
[t 'Crenicichla_prenda'
s T Hﬁﬂ4:3: 'Crenicichla_ scottii’
e 'Crenicichla_yaha'
1 i ~d - im
Crenicichla_jaguarensis
'Crenicichla_haroldoi"'
'sp_ Paranaiba'
'Crenicichla_jupiaensis’'

'Crenicichla_iguassuensis'
'1134::;{gg:'Crenicichla_punctana'
'Crenicichla_lacustris’
=0 "Crenicichla_gaucho'
1ﬂﬁ4:2: 'Crenicichla_iguapina’'
13 7~ 'Crenicichla_empheres'
rs7— 'tesay_ BIGLIPS"
“3¥les "iguassuensis_BIGLIPS'
S 'Crenicichla tesa

'Crenicichla tuca BIG LIPS'
'Crenicichla tapii’

Iw T

Cladograma Unico obtido por meio da anélise com pesagem implicita utilizando o valor de k=1
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'Retroculus xinguensis’'

‘Cichla pinima’

#— 'Astronotus ocellatus'

'‘Satancoperca lilith'

'Geophagus altifrons'

'Chaetobranchus_flavescens

"Acaronia nassa'

'Cichlasoma araguaiense'
'Australoheros_minuano’

ri thys heckelii’

'Geophagus brasiliensis'

'Geophagus steindachneri’

'Biotodoma_wavrini'
'Gymnogecophagus_meridionalis'
'Mikrogeophagus ramirezi'
'"Biotoecus opercularis’
'Taesniacara candidi’
"Apistogramma taeniata'
'DJ“ru“ us filamentosus'
'Crenicara_punctulatum’

Teleocichla Preta’' . .
'Teleocichla_centrarchus' !eﬂeoc;chﬂa
'Teleocichla proselytus'

'Teleccichla prionogenys'

'Teleocichla wajapi'

'Teleocichla_gephyrogramma'

'Teleocichla _cinderella’

'"Teleocichla monogramma'

'Teleocichla centisguama’

'Crenicichla _cametana’ Bﬂt}'ﬂchﬂp\'

'Lrenlc1chla cyclostoma
'

'Crenicichla geayi
'"Crenicichla_semifasciata'

: 'Crenicichla reticulata’

2 t— Cren;::chla macrophthalma' Crenicichla

'Crenicichla notophthalmus' 3
Lvo 'Crenicichla wallacii' Wah’acla
'Crenicichla_regani'
e 'Crenicichla urosema’'
Tff{::;{;;:'Crenicichla_he:keli'
'‘Crenicichla compressiceps’

'Crenicichla _hemera' -

'Crenicichla_chicha' Hemerala

'Crenicichla inpa' - e
'sp_ParaguaiJuruena' Saxa‘flf!a

'Crenicichla_anthurus’
'Crenicichla_alta'

LU
42 'Crenicichla_lepidota’
'Crenicichla saxatilis'
'Crenicichla_labrina'
- 'Crenicichla britskii'
'Crenicichla_vittata' .
'Crenicichla_ jequi’ Lugubrla
'Crenicichla_acutirostris’
'Crenicichla_multispinosa’
'Crenicichla phaiospilus'
1 'Crenicichla_tigrina'
'Crenicichla_lugubris'
'Crenicichla johanna'
'Crenicichla_strigata'
'‘Crenicichla lenticulata’
5 'sp Farana' - .
B 'Crenicichla_punctata’ f11cysfrya
'Crenicichla lacustris'
'Crenicichla_iguapina'
T4y 'Crenicichla _gaucho’

'Crenicichla_scottii'
'‘Crenicichla _prenda'
66— 'Crenicichla_hu' B

s 62— 'Crenicichla_jaguarensis'

SR 'Crenicichla iguassuensis'
‘Cren1c1chla tesay"
'tesay BIGLIPS'
'iguassuensis_BIGLIPS'
'Crenicichla yaha'
N 'Crenicichla tuca BIGLIPS'
'Crenicichla tapii'
. 'Crenicichla haroldeci’
1ﬁﬂ4::;423: 'sp_Paranaiba'
'Crenicichla jupiaensis'
i 46— 'Crenicichla celidochilus’
111433:'Creﬁicichla tendybaguassu'
ST < 'Crcnicichla_cmphorcs'
14 r50— 'Crenicichla )urubL
*ﬂﬁ43$:'tren1“1chla missioneira'
LR = 'Crenicichla minuano'

+ﬁﬂ4§g:'Crcnlcl"hla_1qa:a
: 'Crenicichla hadrostigma'

Cladograma Unico obtido por meio da analise com pesagem implicita utilizando o valor de k=2
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'"Retroculus xinguensis’
"Cichla pinima’
F— 'Astfocnotus_ocellatus'
‘Chaetobranchus flavescens'
'Acaronia nassa'
hlascoma_araguaiense'
'Australcheros minuano'
'Biotoecus_copercularis’
ra andidi®
amma btaeniata'
_fiTamentosus'
punctulatum’
geophagus ramirezi'
'Biotodoma wavrini'
'Acarichthys_heckelii
'‘Satanoperca_1lilith®
'Geophagus_altifrons’
'Gymnogeophagus_meridionalis’
'Geophagus_brasiliensis’
£ 'Geophagus_steindachneri' -
'‘Crenicichla_macrophthalma' Crenlc:chfa
'Crenicichla notophthalmus"' .
'‘Crenicichla_wallacii’ Wallacia
"Crenicichla_ regani’
‘Crenicichla_urosema'
"Crenicichla_heckeli’
'Crenicichla compressiceps’
'Crenicichla cyclostoma'
‘Crenicichla_cametana’ Batrachops
‘Crenicichla geayi"
'Crenicichla _semifasciata'
'Crenicichla_reticulata’
'Teleocichla Preta’
'Teleocichla_centrarchus’ Tele()cjchfa
'"Teleocichla proselytus
'Teleocichla prionogenys'
'Teleocichla _wajapi'
'Teleocichla_gephyrogramma'
'Teleocichla cinderella’
"Teleocichla monogramma'
'Tclcocichla:ccntisquama'

‘Crenicichla hemera'

'Crenicichla chicha' Hemerafa

'Creqicichla_inpa' ,

sp Paraguaiduruena il7
o 32— 'Crenicichla_anthurus' Saxatz‘ha

'Crenicichla_alta’

'Crenicichla”_lepidota’

'Crenicichla_saxatilis'

'Crenicichla_labrina'

‘Crenicichla_britskii®

'Crenicichla_wvittata' L b .
‘Crenicichla_jegui®

‘CreniciEIj\lg acutirostris’ ugu‘ ria

'CreniciEhla_multispjnosa'

'Crenicichla phaiospilus'

'Crenicichla_tigrina'

'Crenicichla_lugubris’

'Crenicichla_johanna'

'Crenicichla_strigata’

*Crenicichla”lenticulata’

'‘sp Parana'

'Crenicichla_iguapina’ =
'Crenicichla punctata’ };acusfrla
'‘Crenicichla lacustris'

'Crenicichla_celidochilus"'

'Crenicichla_tendybaguassu'

‘Crenicichla empheres'

'‘Crenicichla_igara’

‘Crenicichla_missioneira’

*Crenicichla minuano’
'Crenicichla_jurubi

'*Crenicichla hadrostigma“‘
enicichla_gaucho' -

'Crenicichla_scottii'

‘Crenicichla_prenda'

*Crenicichla_haroldoi®

'sp_Paranaiba’

"Crenicichla_jupiaensis®

'Crenicichla jaguarensis’'

'Crenicichla_hu'

'Crenicichla_iguassuensis'
"iguassuensis BIGLIPS"
'Crenicichla_tesay'
"tesay_BIGLIES'
*Crenicichla_yaha'
'Crenicichla tuca BIGLIFPS'
"Crenicichla tapii'

Cladograma unico obtido por meio da analise com pesagem implicita utilizando o valor de k=4.
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"Retroculus_xinguensis'
“Zichla_pinima
"RzstTonotus_ocellatus'
"Chastobranchus flavescens'
‘hearonia_nassa'
'Cichlascma_araguaiense’
*hustralohefcs_nminuanc'
‘Biotoecus_cdpercularis’

'‘Tasniacara_candidi’
‘ApLELOgrAMEA_TAeniaTa’
‘Dicrossus_filamentosus’
‘Crenicacre_punctulatun®
*Mikrogeophagus _ramirezi®
‘Bictodoma wavrini'
‘Acarichth
rsatancperca lilith!
sphagus_altifrons!
"Gymnogecphagus_meridionalis?

eophagus_Bras:lianais
eophagus_steindachne
‘Crenielehla_notephthalmus’

‘Crenlcifhla_wallacil’ Wi H ;

‘Crenlcichla_regani® aillacta
’C:enicichlu arosema’

'crenlekehla heckeld!'

‘Crenicichla_compresalceps’ (1 o kl
0 'cnnleicnln macrophfhalma’

FCranicichla cyeclostoma’ -renicichia

r *Crenicichla_cametana'
e Batrachops
S 'crenicichla_senifasciata’
’Czeniuiollla reticulata’
*Crenicichla n'&I a' %
IerenicicniaTchicha’ Hemeraia
L ¢~ 'Crenicichla_inpa'
‘ap ParaguaiJuruona'

T s T anenarue Saxatilia

3 ‘Cre ifhla_maxatilis®
s = 'Crenicithla_labrina®
a '‘Crenlcichla_britakil'
Tr-'crenicichla_victata!
o ‘Crenicichla_jegui’
'Crenicichla_acutizestria’

24— 'Crenicichla multispinosa’ Lﬂgﬂbria

- ‘crenicichla_phnoioapilan®
+#— 'Crenicithla_tigrina‘
- =+ ‘Crenicichla_lugubris'
T - r(:r-mrt.hu jnhnnna'

tap_ Pa.:ue
‘Crenicichla_iguapina’
renicichla_punctata’
cichla_lacustris'
cichla_celidochilus®
i 4 'Crenicichla_tendybaguacsu'
T 7 = 'Crenicichla_smpheres"
T *Crenicichla_igara'

—s >~ ‘Crenicifhla_missioneira’

enlciEhla_mirnana®

reniclchla_haroldol’
* o~ 'CreniciEhla_gauche’

TET >~ "Crenicifhla_scottii’
‘Crenicichla’ pxe'\c.\'
chla_jaguarensis

‘Lacustria”

cezay’
_BIGLIPS!
_IguacuBIGLIFS*
. #— '2p_lguagu'
s #e— ‘Crenicichla_yaha'
#+ 'sp_Paranaiba'
'crénficichla_jupiaensis’
- ++ 'Teleccichla Preta’
- +— 'feleccifhla_centrarchus' 3 T,
#=— ‘Teleccifhla_proselytus’ I(H'Gﬁ(.ﬂ-hfla

e _wajapi'
T ichla_gephyrogramma’
T "ule._._xcua cinderella’

o~ "Teleocichla monogranma'
*Teleoscichla_centisguoma’

Cladograma Unico obtido por meio da analise com pesagem implicita utilizando o valor de k=5
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‘fetroculus xinguensis'
‘cichla_gin
"het

ma

TFonott

ccellatus®
flavescens'
by

raguaiense*
og_minuanc’
Blotoecus_opescularis®
'Taeniacara_candid
'npi«:qgwamaa tae
filame
“punctulatum’
'wxxroge:pﬁaqus ramirezi’
"Bistodoma_wiaveini®
RcaricAthys_heckelii®
"satandparca_Lilith'
*Geophagus_afltifs

"Gmophagus_
Geophagus
'Creni-ﬂehla netsphthalmua® W ‘q -
‘Ccrenicichla wallacii!
B #= 'Crenicichla_regani’ a acia
*Crenicichla_uroFema‘
o ‘Crenicichla_hsckell
= ‘Crenicichla” counrasslce;\s . .
| [ eremicichialmacrophnales’ Crenicichla
micichla_cyclostoma’
- ‘Crenicichla cametans’

‘Crenicichla_geayi'

Batrachops
'Cronicichla_somifasciata’

= "Crenicichla_ .ttlcu.'llll'

- - 'C:.B:Cl»hln hemEca

= +— ‘Crenicichla inpa’ S .j..
=t - s "sp_Faregualduruena’ f
2 ‘Crenicichla anthurusz’ axatilia
T G ‘Crenicichla_al
‘Crenicichla lepidota’
"Cronicichla_saxatilis!
> ‘Crenicichla_labrina'
T ‘Crenicichla”bricskii’
> 'C:tn'e}&'l\ll vittata'
renicithla_jegui’ Lu bﬂa
+=— "CreniciChla_acutirostris’
- 'Crenlclchla _multispinosa’ gu
e = ‘crenicithla_phalospllus’
o cr i
3 *Crenicithla _uguh:ia'
TTY o = 'Crnnteh’:l\lo jchanna'
5 renicichla_strigs
=4 '‘Crenicichla” Llntwl-ilr—l‘
lehla_iguapina’
icithla_punctac

lcichla”lacustris'
Srenicichla_c dochilus”

_tendybaguassu’
“enpheres’
'L:e11\1:hla igara’

= .'enlmcnla nize or-t-lxa'

“Lacustria”

T = 'Crenici®hla_iguassuensis'
- we— ‘iguassuEnsis BIGLIPS®

1cFla_tesay’
LI

chla tuce BIGLIES'

chla tapii'

Crenicichla yaha

—t ‘ap Peranaiba’
: *crenicichla_jupiacnsis®
'Tn]nocnen]a:Drnz)'

'"TelecciZhla_monogranna
Tt ley- 'Teleocichla_centicguama’

Cladograma Unico obtido por meio da andlise com pesagem implicita utilizando o valor de k=6.
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"Rerroculus tinguensis
‘Cichla_pinim

T— "AstLE on.Lu‘_;Lul.aLus'
‘chasfobranchus_flavescena'
'Abnru.lla “nassa’
chlasoma_acaguaiense’
e straloheFos_minuanc'
sperculacis’
cara_candidi®

"‘r‘rlcnr; panctu
'Mikrogeophagu

';rxr.:-ae }Dhavua rc:ldxo'ml].a '
5

Zeo hlv]r Bl.vxn'll. ineri"

‘Crenicichlia notapnthnlmui‘
"crenicithla_wallacii®
‘Crenlcichla”reganl’
‘Crenicichla_urosema’
'Creni:\chlﬂ heckeli’

reaicichla compzeasiceps’
'cnnr.c!.ehh _macrophEhalma’
icichla_cycloscona®
= ‘cremiciE hia_cametana’
*Crenicichla_geayl’
‘Crepiclchla_semifasciata*
‘Ceenicichla reticulata’
'Crenicichla hemera’
!Cremicichla_chicha®
‘Crenfcichla_inpa®

— '@ap_Faraguaiduruena’

renlcichla_ ﬂll’hulua

*Creni jos it
‘Creni Tlapidota’
'cx&nl:lenla saxatilis’
‘Crenicithla labrina‘
‘Creniciehlsa”bricekii’

‘Crenicichla_jegul’
Creficichla_acutirosctris’

‘Crenicichla” oha.lospllun’
renicichia_vittata”
‘Crenicithla_lugubris’
‘CrenleiChla johanna’
‘Crenicichla_strigata
‘Crenicichla” lenneuhta'
cl.‘]u:ochl]u:

nia 'nn!ybalxuxax.l'

‘Crenicichla_

saioneira’
a_minuano®
"CreniciZhla_jurubi’
*Grenicichla_hadrostigma’

sp_Parand'
g vanu-lrnla

‘Crenicichla_jag 1areiisia
‘Creniciihla_fu

Faranalba'

“TeleociThla

‘crintcichle jupiaensis’
'Telescichla_Preta’

Te']neoc:?hla_r!rr.‘sel',‘\.ux‘
‘Teleoct
‘TeleociGhla_wajapl
*TeleociChla_gephyrogramna’
-tl:v:!ch;'z cindecella’

Wallacia

Crenicichla
Batrachops

Hemeraia
Saxatilia

Lugubria

“Lacustria”

Teleocichla

_prionogenys’

feleccichla_nonogramma’
‘Taleccichla centisgquana®

Cladograma Unico obtido por meio da analise com pesagem implicita utilizando o valor de k=7
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Cladograma Gnico

AezTonotus ocellatus’
‘Chasfobranchus_flavescens'

‘Aoarcnia_nassa‘
ichlisoma_araguaien:
*Australohefos _minuanc’
*Biotoecus _dpercularis’
‘Taenincara_candidi'
'Apistogramma taenfata’
‘Bicrossus_fiTlamentosus"
‘Crenicara_punctulatus’
‘MikrogeopRiagus ramirezit
‘Rintadems_WAVEL
Acartelithys _heckelil®
Satancperca_111
"Geophagus_altifron
“Symnogesphagus ner:dxonal:s'
'Geophagua_bkrasiliensia’
'uc:Pm.:gJ_ “cteindachneri®

LJl

‘Crenicichla_notophth
‘Crenicifhla wallaciy!
‘Crenicichla_regani’
‘Crenicicnla_uraiena
‘Crenicifhla heckell®
*Cremiclichla_l :omv:t::;cepa’
nll:hla mecrophthaln
cenicichla_cycl Toitonar
‘Crenicithla_cemetana’

"Crenicichla geayi®
*Crenicichla_semifasciata’
‘Cremicichla_reticulata’
‘Crenicichla”hemera’
‘Craniciehla chicha’
*Crenicichla_inpa’
“sp_FaraguaiJduruena®
*Crenicichla untlnlxus
‘Crenicichlalal
'c:enlclahla leplﬁola

chla_saxatilis'

'Croﬂiclc’lll labrina'
*Crenicichla_brizskis!

‘Crenicichla_jegui’
‘Crefilcichla_acutirostris’

*Crenicithla_multisplncsa’
e eniciThle_tigrina*

renicichla phaiospilus’
"Crenicichla vittata™
'crenicienla lugukris®

cithla_jchanna’

‘Cronicithla igata'
*Crenicichla”lenticu
#lidocnilns’

R

_tendybaguassu

a
CGrenisiThia Lssichelia’
“Crenicichla minuano'
‘Creniciéhla_ju
Cronicichla_hadzostigma®

tap_Parand’
= ‘Crenicichla nctata’
‘CreniciZh lacuseris’
‘¢renicifhla_lguapina’
‘cren a_haroidol®

"Crenicithla_gauche
‘Crenicifhla_scottii®
-crgncacnla preada’
a jaguarensis’
iEhla_hu'
rrﬂnlrl’h]a
‘iguazsu

LS
re‘nclc'lla tesay’
Ttesay BIGLIPS:

slgusszaensis:
g1 _B

nicichla tapii
'Creni clc‘\la

obtido por meio da analise com pesagem implici

nicichla tuca BIGLIPS"

yaha'
ap_Taranaibs®
‘Cranicichla_jupl
‘Teleccichla Prata’
‘TalecciEhla_

ita utilizando o valor de k=8

Wallacia

Crenicichla
Batrachops

Hemeraia
Saxatilia

Lugubria

‘Lacustria”

snsis’

e sz, leleocichla

“Teleocichla_p
Teleocic

".'l"l{')b wph )‘lvﬁ{ﬂl’llﬂ
felaocicnis tindereila’
‘Teleccifhla_monogramma’
*Teleccichla contisguama
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Cladograma Unico obtido por meio da analise com pesagem implicita

T ccellatus'
chaeEobranchus_£1 .wesconu'
fAcarcmial

rnluh:fus_nancnu‘

*Bistoscus_cperculacis®
'Taenlacaza_candidi®
(lunwurnm.\ taenis
‘Diccassus =

*Crenicara_punc
"Hikrogeophagu
*Biotodoma_

wavrini!
Acarichthys heokelii'
1

*fatanoperca_l .u'
‘Gesphagos
Y-nrr,)eormaaue nn-w-qnl

+ phagus_ ensis’
'Geephacus B ndachuect”
*Creniclchla_notophthalmua®
‘Crenicichla_wallacki'

a

‘Crenicichla nn»xtsai cepa’
alm

'C!cnl :ichla ucc'oghf_
(31

- c)‘clou'una'
'cl"dnle\chl. camatara’'
Crapieichlia_geayl’®
*Crenicichla_senifasciata
‘Crenicichla_reticulata”
*Crenieichla hemera'
*trenicichlaZ chi:ha'
‘Crenicic
‘=p_Faraj nJur-.ena'
renicichla_anthurus’
c.:n-.u.hla alta”
chla_lepidocta’
'Czcn}.clch}.n ﬂﬂxntlil.u'
‘Crenicichla rina'
"'romnenu_hrnun

enicichla_acutirostris!
"Crenicichla multispincasa’
‘Cremicichla_tigrina®
“Crenicichla phaiospilus’
‘Cranicichla_vittataT
‘Crenicifhla_lugubris®
- ‘Ctsu:ulchli_]uhillna'
renicithle strigata®
‘crenicichla_lenticulata®
u.\ ‘dochilus®

a_misaioneiza
=ighls_miruanc’
*Crenicifhla_jusubi’
“cCrenicichlahadrostigma*

_gaueha’
{.r-nll’.lrh]n_ncnrl i1

_iguagsuensis"’
A'Ill(';l.ln't\" BIGLIRPS®
o chila_tesay'

\&adv BIGLIFS®

! Crenicic

nla tucs BIGLIFS'

yaha'
p_Faranaiba’
*GrEnteichla_y
“TeleocichlaZ
*Televcifhla

upiaensIs’
r .

utilizando

_centrazchus’
'TelecciThla peeselytus’
Teleccichla pricmogenys'
‘TelessiThla_
*Teleacifhla_gephyragramma®
‘Teleoclchla_clnderella’

Wallacia
Crenicichla
Batrachops

Hemeraia
Saxatilia

Lugubria

“Lacustria’

Teleocichla

vajapi'

*Teleccichla_moncgramma’

*feleccichle_centisquana’

o valor de k=9.
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_ara.;..u«u-z-'
traloheTas mingann’
‘Biotoecus_dperculacis’
"Taenldcara_candidi’
'ﬁ;u:toqnnmo taeniata’
rossus_filamentosus"’
‘OrenicaraT “punctulatum'
*MikrogecpRagus_ramireszs®
"Bl

. 51 nsls
*Geophagus stelndachnerl®
*Crenicichla notophthalmus’
*Crenicichla wallacii®

Crenicichla regani®

‘Crenicichla_uroEesa’

nicichla conp
‘cnnleienla laerophtha!nl
renicichla_cametana’
Crenicithla :yclontaxa‘
‘CrepiciZhla_geays’

*crenicichlachicha'
*Crenicichla_impa‘’
op_ hnauai:nu.a-'
CE hla_a
«Crentclohla Talta*
‘Crenicichla”lepidot
‘Crenizishla aamuli
cnnimenu_hb;.na'
"Crenicichla britskii'’

urus

‘Crenicichia_jegui’
‘Crefiloichla_acutirostris’
‘Crenicichla nultlzplnbal‘
‘crenicihla tigrin
*Crenicichla phlioipilul'
'Cunuxl:h vittataT
nicithla_lugubris’
'C.Eulbluhl& johanns '
‘Crenicichla_atri
‘Creniciehla”lent

atat
culata’

i
a_minuano®
a_hadrostigma’
*sp_Parana’

‘crenicichla

punceata'

nla_lacustris'

'\rcnn:lc'a!a iguapin
Crenicichla

hareldod®

CrantciThla_gauche’
renicighla_scorci
reniclohla_prend

n jaguarefsis’
'cu-nucn a '

hla_iguas
guAssuFnEis

a*

suensis’
BIGLIPS'

CPret
*feleccichla
‘Tele

jopiagesis’

Wallacia

Crenicichla
Batrachops

Hemeraia
Saxatilia

Lugubria

“Lacustria’

centrarch.l:
proselytus®
prionogenys”
Ehla_wajapi®
Trei eu—lcn]! _gephyrogranna*
TeleociThlia_cinderella*
mcnogramma’
*Toleccichla_sentizquama’

Teleocichla

Cladograma Unico obtido por meio da analise com pesagem implicita utilizando o valor de k=10.
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'Retroculus

T 'Cichl

xinguens
Pinima'
tronetus_ccellatus’
'Chaetcbranchus_flavescens'
'‘Acarcnia _nassa’
'Cichlasoma_araguaiecnse’
'Rustralcherss_minuaneo'
*Blotoecus _opercularis
'Tagniacara_candid
"Apistogramma_taeniata’
"D ossuz_filamentosus'
‘Crenicara_punctulatum'
'Mikrogeophagus ramirezi'
"Biotedoma wavrini'

'‘Gymnogecphagus _meridionalis'
" 'Geophagus_brasziliensi=s’
'Geophagus steindachneri’
'Crenicichla_cycloatoma' .
'Crenicichla_camebana’
‘Crenicichla_geayi’
'Crenicichla semifasciata’
'Crenicichla_reticulata'

icichla_gaucho'

icichla_ secocktii'
"Crenicichla prenda’
"Crenicichla_celidochilus'
‘creniecichla_missioneira’
'‘Crenicichla”igara’
*Crenicichla_tendybaguasasu'
= 'Crenicichla_empheres’
sichla_jurubi’
"Crenicichla minuano'
'‘Crenicichla hadrostigma’

hu "
“renicichla_jaguarensis'
*Cran hla hareldoi'
"Crenicichla_iguassuensis'
‘iguassuensis BIGLIPS'
‘Crenicichla teeay’
'tesay BIGLIPS'
"Cr i

tuca BIGLIFS"®
‘Cr rapli’
'*Crenicichla yaha'

Batrachops

“Lacustria”

'"ap_Faranaiba'
€ icichla_jupiaensi
'"Teleccichla_ Preta'

R

™= "Teleocichla proselytua’
‘Teleocichla_centrarchus'
‘Teleccichla wajapi'
‘Teleocichla
'Tele
L.

Teleocichia

prionoganys"'
agichla_monogramma'
ocichla_cinderella’
a_centisguama’
'Teleocichla gephyrogramma'

‘Crenicichl

_punctata’
hla_lacustris
ehla_iguapina’

"Cronis Lacustria

'sp_ Paramd'

"Crenicichla_macrophthalma’
'Crenicichla_notophthalmus®

'Crenicichla wallaeii’
'Crenicichla_regani'

'Crenicichla urcsema'

‘crenicichia heckeli'

'Crenicichla compressiceps’
'Crenicichla_hemera'

*Crenicichla chicha"

‘Crenicichla_alta’

'Crenicichla_anthurusa'

"sp FParaguaiduruena'
‘Crenicichla inpa"
"Crenicichla britekiai'
*Crenicichla_lepidota’

2 *Crenicichla_saxatilis'
*Crenicichla_labrina’

Crenicichla
Wallacia

Hemeraia
Saxatilia

'Crenicichla jegui’
Crenicichla phaiospilus’
‘creniclichla _tigrina'
‘Crenicichla mulrispinosa'
'Crenicichla _acutirocatris'
‘Crenicichla_vittata'
‘Crenicichla_lugnbris®
*Crenicichla_johanna'’
*Crenicichla_strigata’
"Crenicichla lenticulata"

Lugubria

Cladograma Unico obtido por meio da analise com pesagem implicita utilizando o valor de k=100.
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i

ri—

M— 'Retroculus xinguensis'

"Astronotus ocellatus
'Chaetobranchus flavescens
'"Acaronia_nassa’'
'Cichlasoma araguaiense'
'Bustraloheros_minuano'

— 'Biotoecus_opercularis'
'Taeniacara candidi'
g 'Apistogramma taeniata'

'‘Dicre 15_filamentosus'

'Cren ara_punctulatum'
'"Mikrogeophagus ramirezi'
'Bictodoma_wavrini!
'"Acarichthys heckelii'
'Satanoperca lilith'
'Geophagus altifrons'
'Gymnogeophagus _meridionalis'
'Geophagus brasiliensis'
'Geophagus steindachneri

'
'Cichla pinima'

rzt— 'Crenicichla macrophthalma'

'"Crenicichla jegui'sk

'Crenicichla cametana’

'"Crenicichla cyclostoma’
'"Crenicichla geayi
'Crenicichla semifasciata’

Crenicichla

Batrachops

Hemeraia
Saxatilia

Lacustria

e 'Crenicichla reticulata’
— 'Crenicichla regani' -
R '"Crenicichla wallacii'
§ s '"Crenicichla notophthalmus'® S TT g gy
t 'Crenicichla comﬁrcsshcops‘ Itﬂf&&fﬂ
5 '"Crenicichla urosema’
4 'Crenicichla heckeli®
4+ 'Teleocichla Preta'
. 'Teleocichla proselytus' ;
T 'Teleccichla cenLrarchusJéJQOCIChhq
'Teleccichla_prionogenys'
'Teleocichla wajapi'
'Teleocichla gephyrogramma'
2 'Teleocichla_centisquama’
'Teleocichla monogramma'
T ] 'Teleccichla cinderella’
'Crenicichla_phaiospilus®
'"Crenicichla_acutirostris’
— 'Crenicichla tigrina'
e b ~r 'Crenicichla multispinosa’ I iy MY
"Creniciechla wittata™ Llfg”hffﬂ
+ 'Crenicichla lugubris'
'Crenicichla johanna'
1 - ' enicichla strigata'
’ 'Crenicichla lenticulata'
'Crenicichla hemera'
'Creniecichla _chicha"
'"Crenicichla alta'
2= "Crenicichla anthurus'
'sp ParaguaiJuruena'
'Crenicichla_inpa’
! Ty "Crenicichla britskii®
'Crenicichla lepidota’
'CreniciEhla_saxatiLis'
'Crenicichla_labrina'
5 'sp_Parana'
'Crenicichla_punctata'
— 'Crenicichla_lacustris'
s 'Crenicichla iguapina’'

'"Crenicichla gaucho'
'Crenicichla scottii
'Crenicichla prenda'
'Crenicichla celidochilus'
'Crenicichla_igara'
'Crenicichla missioneira’

L 'Crenicichla
6 'Crenicichla_hu'

’ — 'Crenicichla jaguarensis
100 e 'Crenicichla_haroldoi®
'Crenicichla_iguassuensis’
55— 'iguassuensis BIGLIPS®
¢ 'Crenicichla yaha'

T

e Y7 bgs— 'crenicichla

'Crenicichla_

5t : 'Crenicichla tuca
' Crenicichla tapii'

'Crenicichla tendybaguassu'
'Crenicichla_empheres
'Crenicichla_jurubi’

minuano’
hadrostigma'

64— 'sp_Paranaiba’

jupiaensis'
BIGLIPS'

'tesay BIGLIPS'
'Crenicichla tesay'

Cladograma Unico obtido por meio da analise com pesagem implicita utilizando o valor de k=1000.
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"'{e-t roculus_xinguensis
b pa

'"Astfonotus_ocell
‘Chaefobra
"Acaron

‘Biotoecus _opercularis’
"laenlnca:a candidi'
cgramma_taeniata’'
sus_fiTlamentosus
ara_punctulatum’

'"Teleocichla_Preta'
'Tel eoc)cnia centrarchus’
Teleocichla_proselytus'

Tleleocichla

'Teleocichla m;-nogramne
'Teleccichla_cinderell

- P!
notophthalmus “Wallacia
’ 1 wallaci .
‘Crenicichla regani' v foe
e 'Crenicichla nacropﬁr_halma‘ (.FGHJCJ(.}?JIG
'Crenicichla_hemera' =
‘Crenicichla_chicha" Hem(:‘?‘ala
'Crenicichla alta' .
"Crenicichla_anthurus' ifT
'sp_ParaguaiJuruena' Saxatflfa
'Crenicichla_inpa’
'*Crenicichla lepidota'
'Crenicichla_saxatilis'
'Crenicichla_labrina'
'Crenicichla_britskii'

'Crenicichla_jegui’
'Crenicichla_phaicspilus'

'Crenicichla_tigrina'
'Crenicichla_multispinosa’
'Crenicichla_acutirostris’
'Crenicichla vittata'
'Crenicichla_lugubris’

"= 'Crenicichla_johanna'
"Crenicichla_strigata"
'r'renicichla_lenticulata'
'Crer:c:chia cyclostoma

'Cre'| cichla_cametana' Ba{rachopis

’Cren.h. chla_geayi’®
'Crenicichla_semifasciata’
44— 'Crenicichla reticulata’'

'Crc'| cichla_celidochilus'

Lacustria

‘Crenicichla_jurubi’
"Crenicichla_minuano'
‘Crenicichla_hadrostigma’

'Clcnlc:’h]a l:cu..‘trl.
%= 'Crenicichla_iguapina’
't.renl.cl—hla haroldei'
T 1

ba
'Crcnxcx-hla 'upxacnulu’

- ichla tuca BIGLIFS"®
la I't],u
'tesay_ BIGLIPS®
'Crenicichla_tesay'

Cladograma Unico obtido por meio da analise com pesagem sucessiva utilizando o valor do indice de
consisténcia reescalonado (rc). Duas rodadas de pesagem foram necessarias para a estabilizagdo. Arvore
com 85 nos, nimero de passos da arvore 21475, indice de consisténcia 0,388 e indice de retencédo 0,829.
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"Retroculus_xinguen
"Cichla_pini
"Astronotus ccella
'Chactobranc
PLleI\Ju 1

'Aual,r»lorun. minuanc'
"Biotoecus operculari
'Tacn11cara candi
a'\yl.;L_gxamuu taeniata’'

= fiTamentao
ara_pun
"Mikrogecphagus
=~ "Bictodoma

asili
'Geocphagus
chla_Preta®
ocichla_centrarchus'
'Teleccichla_proeselytus
'Teleccichla prior.-:vqcr\v:'

'Teleccichla_wajapi

*Teluocic H—i gephyrogramma'

i3

hla_heckeli’
icichla rnnr-rosﬁirﬂps'
'Crenicithla_urosema

'(.rerLclchla notophthalmus'
chla uu‘lac. B
cichla_regani'
- Crenu.u.hla ma(.ropthalma

'Crenicichla_jegui’

ridicnalis’
nsis
steindachneri’

a_centisquama’
ocichla_monogramma
'Teleccichla_cinderella

“Wallacia”

'Cren.\clchla_hemera'
'Crenicichla_chicha"'
'Crenicichla_alta'
"Crenicichla_anthurus"®

- ‘sp Paraquaiu‘uruena'
'Crénicichla_inpa’
'Crenicichla lepidota’

'Crenicichla_saxatilis
'Crenicichla lahrlna"

'Crenicichla_phaicspilus'
'Crenicichla tigrina'
'Crenicichla_multispinosa’
'Crenicichla_acutirostris"
'Crenicichla_vittata'
'Crenicichla_lugubris'

"= 'Crenicichla_johanna'

'Crenicichla_strigata’
'Crenicichla_lenticulata'

'Crenicichla_cyclostoma®

'Crenicichla_britskii"®

Teleocichla

Crenicichla
Hemeraia
Saxatilia

Lugubria

‘Crenicichla cametana' Ba(rﬂch(}[)_s
'Cron.\c chla_ geayi'
'Crenicichla_semifasciata’
# 'Crenicichla_reticulata’
‘Crenicichla r-P]lr!nr-ﬁl]u:
> igara’ o
Ehla missioneira’ Lacusiria
'Crc'| cichla crdvbuquaa-u
"Crenic a_empheres’
(i la_juru
nicichla 10"
'"Crenicichla hadrostigma'
'Jp Parand’
*Crenic punctata'
'rr?n thla_lacustris"'
> 'Lre'\xclcrla iguapina’
'Cremici la_haroldoi'
renicichla_prenda'
rrenlcl_hla jaguarensis'
‘Crenicichla_hu'
guassuensis’
BIGLIPS'
chla_yaha'
‘sp_Faranaiba'
'Crenic la “up.\aensls

' Cry
'Crenicichla tapii'
'tesay BIGLTPS®

Cladograma Unico obtido por meio da analise com pesagem sucessiva utilizando o valor do fitcom

regulador de concavidade k igual a 3. Duas rodadas de pesagem foram necessarias para a estabilizacao.

Arvore com 86 nos, nimero de passos da arvore 48465, indice de consisténcia 0,293 e indice de

retencdo 0,746.

ichla tuca BIG

‘Crenicichla _tesay"






