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RESUMO

As espécies de Xenurobrycon possuem notdveis novidades evolutivas ligadas a caracteres sexuais
secundarios e importantes caracteristicas redutivas decorrentes do processo de miniaturizacao.
Quatro hipodteses sobre as relagdes filogenéticas das espécies de Xenurobrycon sdao apresentadas
com base na analise de parcimonia de 128 caracteres morfoldgicos obtidos através do estudo de
todas as espécies validas do género e 3 morfotipos adicionais, possivelmente novas espécies. O
grupo externo é composto por 9 tdxons, a maioria membros de Xenurobryconini e todos integrantes
da subfamilia Stevardiinae. Xenurobrycon é recuperado como grupo monofilético, suportado por 23
sinapomorfias, das quais 18 sdo exclusivas e 05 sdo homoplasticas. O monofiletismo da tribo
Xenurobryconini é recuperado na andlise filogenética, onde Scopaeocharax aparece como grupo
irmao de (Xenurobrycon + Tyttocharax). Dos 128 caracteres utilizados, 45 sdo relacionados ao
processo de truncamento ontogenético, avaliado por meio do estudo comparativo entre as espécies
miniaturas e a sequéncia de desenvolvimento de espécies filogeneticamente préximas
(Moenkhausia pittieri e Salminus brasiliensis). Foi observado dois principais eventos de truncamento
ontogenético na evolug¢dao de Xenurobryconini, um na base do clado composto por Xenurobrycon e
Tyttocharax, outro em Xenurobrycon coracoralinae. Tyttocharax revelou-se o género com as
espécies mais truncadas da tribo. A analise filogenética das espécies de Xenurobrycon indicou que
o clado que inclui Xenurobrycon macropus e Xenurobrycon sp. C é irmao das demais espécies do
género, apresentando um padrdo Unico de escama caudal hipertrofiada na tribo. Xenurobrycon
pteropus, Xenurobrycon sp. A e Xenurobrycon sp. B formam um grupo monofilético. Xenurobrycon
coracoralinae é espécie irma deste clado em todas as drvores mais parcimoniosa. A posicdo de
Xenurobrycon varii, Xenurobrycon polyancistrus, e, sobretudo, de Xenurobrycon heterodon variam
entre os cladogramas propostos. De acordo com esta analise, fica evidente que a evolucdo de
Xenurobrycon esta intimamente relacionada a novidades evolutivas relacionadas a caracteres

sexuais secundarios.

Palavras-chave: Sistematica. Desenvolvimento truncado. Heterocronia. Dimorfismo sexual.

Tyttocharax sp.



ABSTRACT

Species of Xenurobrycon hold remarkable evolutionary novelties related to secondary sexual
characters and important paedomorphic features resultant of the miniaturization process. Four
equally parsimonious hypotheses on the phylogenetic relationships of Xenurobrycon species are
presented based on the analysis of 128 morphological characters obtained through the study of all
valid species of the genus and 3 additional morphotypes, possibly new species. The outgroup is
composed of 9 taxa, mostly members of Xenurobryconini and all members of the Stevardiinae.
Xenurobrycon is recovered as a monophyletic group, supported by 23 synapomorphies, of which 18
are exclusive and five are homoplastic. The monophyly of the tribe Xenurobryconini, where
Scopaeocharax appears as a sister group of (Xenurobrycon + Tyttocharax). Of the 128 characters
used, 45 are related to the ontogenetic truncation process, evaluated by a comparative study
between the miniature species and the developmental sequence of closely related species
(Moenkhausia pittieri and Salminus brasiliensis). Two main ontogenetic truncation events were
observed in the evolution of Xenurobryconini, one in the base of the clade composed by
Xenurobrycon and Tyttocharax, another in Xenurobrycon coracoralinae. Tyttocharax as revealed as
the genus having the most truncated species in the tribe. Phylogenetic analysis indicated that the
clade that includes Xenurobrycon macropus and Xenurobrycon sp. C is the sister group of the
remaining species of the genus, exhibiting a unique pattern of hypertrophied caudal scale in the
tribe. Xenurobrycon pteropus, Xenurobrycon sp. A and Xenurobrycon sp. B form a monophyletic
group. Xenurobrycon coracoralinae is the sister specie of this clade in all trees. The position of
Xenurobrycon varii, Xenurobrycon polyancistrus, and, mainly, of Xenurobrycon heterodon vary
among the cladograms, possibly due to missing entries of X. heterodon. According to this analysis,
it is evident that the evolution of Xenurobrycon is intimately related to evolutionary novelties

associated to secondary sexual characters.

Keywords: Systematic. Developmental truncation. Heterochony. Sexual dimorphism. Tyttocharax

sp.



INTRODUCAO

A familia Characidae é a mais diversa da regido neotropical e a quarta com o maior
numero de espécies descritas no mundo (Reis, 2003; Nelson, 2006; Mirande, 2010, 2018, 2019).
Inclui mais de 1200 espécies (Fricke et al., 2022). A morfologia da familia é bem conservada,
consistindo em adaptagdes ecoldgicas ou eventos de miniaturizagdo as variagcdes observadas
(Mirande, 2010). O processo de miniaturizagao consiste na extrema redugao do tamanho corporal
dentro de uma linhagem e possui implicagées ndo apenas na diminuicao corporal dos individuos,
mas também, consequéncias na fisioldgicas, ecoldgicas e comportamentais nos grupos que o

desenvolvem (Hanken & Wake, 1993).

Weitzman & Vari (1988) reuniu, pela primeira vez, informacdes sobre espécies-miniatura
de peixes que ocorrem exclusivamente em aguas doces da regido neotropical. 85 espécies que,
segundo os autores, enquadravam-se na definicdo de peixes-miniatura por eles proposta, foram
incluidas. Estas sdo, espécies sexualmente maduras com comprimento padrao (CP) menor que 20
mm ou que nao excedam 26 mm. Posteriormente, Costa & Le Bail (1999) adicionaram outras 24
espécies-miniatura. Atualmente, o estudo que apresenta a lista mais completa é o de Toledo-Piza
et al. (2014), onde 213 espécies sao incluidas, sendo Characiformes a ordem com o maior nimero
de individuos (87 espécies) e, Characidae, a familia desta ordem, mais diversa (67 espécies). Em
Characidae, as espécies de Xenurobrycon, possuem o menor CP conhecido e um conjunto de
caracteristicas redutivas em decorréncia do tamanho diminuto (Weitzman & Fink, 1985;

Weitzman, 1987; Moreira, 2005; Mendonca et al., 2015).

A tribo Xenurobryconini Myers & Bohlke (1956) foi inicialmente definida incluindo os
géneros Xenurobrycon Myers & Miranda-Ribeiro (1945) e Tyttocharax Fowler (1913) (Bohlke,
1959a). A inclusdo de Argopleura Eigenmann (1913), lotabrycon Roberts (1973) e Scopaeocharax
(Bohlke,1958) foi resultado do estudo filogenético realizado por Weitzman & Fink (1985).
Posteriormente, a tribo foi expandida com a inclusdao de Chrysobrycon Weitzman & Menezes
(1998) e Ptychocharax Weitzman et al. (1994). Com o objetivo de compreender as relacdes
filogenéticas de Glandulocaudinae, Weitzman & Menezes (1998) empreenderam um estudo
filogenético com representantes de todos os géneros de Xenurobryconini, utilizando caracteres

morfologicos. A tribo foi incluida em Stevardiinae com a seguintes relagdes: (Chrysobrycon



(Argopleura (Ptychocharax (lotabrycon (Xenurobrycon (Scopaeocharax + Tyttocharax). Thomaz et
al. (2015), propuseram um esquema filogenético diferente, baseado principalmente em dados
moleculares, sugerindo Scopaeocharax como grupo irmao de Xenurobrycon + Tyttocharax.
Argopleura e Chrysobrycon foram removidos da tribo, e Argopleura alocado como grupo irmao
de Stevardiini + Glandulocaudini, enquanto, Chrysobrycon foi posto dentro de Stevardiini.
Ptychocharax e lotabrycon ndo foram analisados. Posteriormente, em uma analise filogenética de
Characidae, baseada em uma combinagdo de dados morfoldgicos e moleculares, Mirande (2018)
recuperou o parentesco préoximo entre Tyttocharax e Xenurobrycon. Argopleura e Chrysobrycon
sdo incluidos em Stevardiini. Scopaeocharax, Ptychocharax e lotabrycon nao foram analisados
neste estudo. No trabalho mais recente analisando as relagGes filogenéticas de Stevardiinae
(Ferreira et al. 2021), os autores mantiveram Chrysobrycon em Stevardiini, mas Argopleura foi
considerado incertae sedis. Ptychocharax e lotabrycon foram analisados e recuperados em
Xenurobryconini. Desta forma, Xenurobryconini, atualmente, é constituida por (Ptychocharax

(lotabrycon (Tyttocharax (Scopaeocharax + Xenurobrycon).

Xenurobryconini (sensu Weitzman & Fink, 1985) foi proposta com base em caracteres
majoritariamente restritos a machos sexualmente maduros. Destes, quatro sao localizados na
nadadeira caudal (i.e., fusdo do paripural e hipural 1; distancia entre as bases articulares dos raios
caudais 10 e 11 maior que o comprimento vertical da margem posterior do hipural 3; ultima
escama da linha lateral em machos muito maior do que a mesma escama em fémeas maduras ou
jovens imaturos; forte ligamento que conecta a porcdo posterior da glandula caudal com o raio
principal 11 da nadadeira caudal, ou entdo, com os raios 10 e 11) e, um carater na nadadeira
pélvica (i.e., extremidades proximais dos raios médios 2 ou 3 projetando-se muito mais
anteriormente que as extremidades laterais de seus raios paralelos). Xenurobryconini (sensu
Ferreira et al., 2021) é suportada por quatro sinapomorfias, predominantemente localizadas na
regido anterior do corpo, todas morfoldgicas, e nenhuma relacionada a caracteres sexuais
secunddrios (processo ventroposterior do érbito-esfendide ausente; presenca de dentes conicos;
margem lateral do ectopterigdide reta ao longo de todo seu comprimento; ornamentacdes

presentes nas pré e pds-zigapofises).

Xenurobrycon possui como espécie tipo Xenurobrycon macropus Myers & Miranda-
Ribeiro 1945, tendo como localidade tipo o rio Bodoquena, bacia do rio Paraguai. A posteriori,

outras cinco espécies foram descritas: Xenurobrycon pteropus Weitzman & Fink 1985, localidade



registrada para Fonte Boa, bacia do rio Solimdes; Xenurobrycon heterodon Weitzman & Fink 1985,
Unica espécie ocorrendo exclusivamente fora das bacias Amazonica e do Paraguai, com
localidade no rio Bobonaza (Equador) e Rio Pastaza (Equador e Peru); Xenurobrycon polyancistrus
Weitzman 1987, tendo como localidades os rios Mamoré e Isiboro, bacia do rio Mamoré;
Xenurobrycon coracoralinae Moreira 2005, ocorre na bacia do rio Araguaia e Xenurobrycon varii

Mendonga, Peixoto, Dutra & Netto-Ferreira 2016, em tributdrios da bacia rio Tapajos.

As espécies de Xenurobrycon apresentam notaveis diferencas em relagcdo a qualquer
outro Characidae, especialmente pela peculiar denti¢ao e pelos numerosos e caracteres sexuais
secundarios exclusivos. Weitzman & Fink (1985) discorrem sobre essas caracteristicas e definem
sete sinapomorfias que diagnosticam o grupo desde entdo, todas descritas em machos
sexualmente maduros: 1. Ossificacdo interrompida dos raios caudais 11, 12 e as vezes 13 em sua
porgcao proximal. 2. Processo em forma de “gancho” no raio principal 11 da nadadeira caudal
alongado. 3. Ligamentos da glandula caudal pouco desenvolvidos e organizados, conectados com
a glandula caudal, divididas em duas areas na regido dorsal da borda posterior da escama. 4.
Basipterigios separados posteriormente, de tal forma que o espacgo entre eles é de trés a cinco
vezes o comprimento da por¢cdo medial posterior. Como resultado, as bases da nadadeira pélvica
de machos s3ao drasticamente separadas e encontram-se posicionadas nas laterais do corpo. 5.
Superficie ventral do basipterigio com uma grande lamela que se estende da porc¢ao lateral até o
meio da borda medial do osso. De acordo com os autores, este processo serve como uma
superficie adicional de fixacdo dos musculos arrector dorsalis pelvicus e adductor profundus
pelvicus. 6. Extremidade anterior do basipterigio préxima ao cleitro e extremidade posterior
proximo a segunda costela. 7. Machos sexualmente maduros com a nadadeira pélvica
correspondendo a aproximadamente, 1/3 do comprimento total dos individuos e membranas

interradiais extremamente expandidas em sua regidao medial.

Com a publicacdo do trabalho de Weitzman & Fink (1985) e a inclusdo de Scopaeocharax
na tribo, o monofiletismo de Xenurobrycon, Tyttocharax e Scopaeocharax é reiteradamente
recuperado nas analises publicadas. Em Ferreira et al. (2021) Scopaeocharax é proposto, pela
primeira vez, como grupo irmao de Xenurobrycon. Antes, Tyttocharax e Xenurobrycon eram
tradicionalmente reconhecidos como proximamente mais relacionados entre si (Ladiges, 1950;
Myers & Bohlke, 1956; Bohlke, 1958b; Mahnert & Géry, 1984; Thomaz et al., 2015; Mirande,

2010, 2018) e nas demais publicacdoes, Xenurobrycon aparecia como grupo irmao de



(Scopaeocharax + Tyttocharax) (Weitzman & Fink, 1985; Weitzman & Menezes, 1988). A analise
filogenética de Xenurobrycon perpassa por uma investigacdo conjunta de Tyttocharax e
Scopaeocharax. Tyttocharax foi descrito por Fowler, 1913. Possui como espécie tipo Tyttocharax
madeirae. Atualmente, quatro espécies validas sdo reconhecidas neste género: Tyttocharax
madeirae Fowler (1913), Tyttocharax cochui Ladiges (1950), Tyttocharax tambopatensis
Weitzman & Ortega 1995 e Tyttocharax metae Réman-Valencia et al. 2012. Scopaeocharax possui
como espécie tipo Scopaeocharax rhinodus (Bohlke, 1958b). Duas espécies sdo incluidas no

género: Scopaeocharax rhinodus (Bohlke, 1958b) e Scopaeocharax atopodus (Bohlke, 1958b).

O trabalho de Weitzman & Fink (1985) teve como objetivo a andlise das rela¢des de
Xenurobryconini. Neste estudo, as trés espécies até entdo descritas de Xenurobrycon
(Xenurobrycon macropus, Xenurobrycon pteropus e Xenurobrycon heterodon) aparecem em uma
politomia. Weitzman (1987), na descricdo de X. polyancistrus, propde a possivel relagao entre X.
polyancistrus e X. pteropus, com base na ocorréncia de ganchos longos na por¢ao posterior da
nadadeira anal. Posteriormente, Moreira (2005) também apresenta uma possivel relacdo entre
Xenurobrycon coracoralinae e X. polyancistrus. Segundo o autor, ambas espécies compartilham
escamas modificadas na base da nadadeira pélvica de machos sexualmente maduros. Mendonga
et al. (2015) ndo apresenta nenhuma hipdtese de relacdo entre as espécies do género, apenas
indica uma provavel proximidade entre Xenurobrycon varii e X. coracoralinae, corroborada pela
auséncia dos infraorbitais 4 e 5. Nunca houve um estudo filogenético focado em compreender as
relacOes entre as espécies de Xenurobrycon. Weitzman & Fink (1985), Thomaz et al. (2015) e
Mirande (2018) incluem o maior niumero de espécies de Xenurobrycon ja estudadas em uma
analise filogenética, todos analisam trés espécies. Contudo, as espécies incluidas divergem e

apenas X. heterodon esta presente em todas as andlises.

Como mencionado, as espécies de Xenurobrycon apresentam acentuado dimorfismo
sexual e também uma série de caracteristicas relacionadas ao tamanho do corpo. Os efeitos da
diminuicdo do tamanho do corpo na morfologia de peixes neotropicais foram durante anos
gradualmente explorados e, especialmente, na ultima década, importantes trabalhos
impulsionaram e desenvolveram pesquisas sobre o tema (Mattox, et al., 2013; 2016; 2020;
Toledo-Piza et al., 2014; Marinho, 2017; Camelier et al., 2018; Abrah3do et al., 2019; Marinho et
al., 2021; Mattox & Conway, 2021). No estudo publicado por Mattox et al. (2016), os autores

comparam o desenvolvimento ésseo de um Bryconidae, taxon proximamente relacionado a



Characidae, (Salminus brasiliensis) com uma espécie miniatura de Characidae (Priocharax sp.).
Esta espécie possui o desenvolvimento da nadadeira peitoral truncado e uma série de perdas
Osseas relacionadas a diminuicdo do tamanho corporal. Os resultados deste estudo revelaram
gue os o0ssos ausentes ou com desenvolvimento interrompido da espécie miniatura sdo os
mesmos que surgem tardiamente no desenvolvimento de Salminus brasiliensis, caracterizando

Priocharax sp. como um tdxon de desenvolvimento truncado.

A combinacdo da abordagem de Mattox et al. (2016) em conjunto com andlises
filogenéticas permite que auséncias ou redu¢des morfoldgicas, supostamente plesiomorficas,
sejam reinterpretadas como truncamento ontogenético derivado, resultando em uma hipdtese
de homologia mais precisa e devidamente embasada (Fink, 1982; Reilly et al., 1997; Britz et al.,
2014). A mesma ldgica foi empregada por Mattox & Conway (2021) em Tucanoichthys tucano e
os resultados convergiram e corroboraram o método de andlise. Deste modo, a escolha de
Xenurobrycon neste trabalho decorreu de 1) preenchimento de uma lacuna no conhecimento das
relacOes filogenéticas entre as espécies do género e 2) presenca nas espécies do género de
caracteristicas redutivas previamente descritas na literatura, como, linha lateral interrompida,
poucos raios na nadadeira anal e pélvica, auséncia de nadadeira adiposa em Xenurobrycon
pteropus, reducao do canal lateral cefalico, auséncia dos ossos infraorbitais 1, 4, 5 e 6 de
Xenurobrycon coracoralinae (Weitzman & Fink, 1985; Moreira, 2005). Com isso, os objetivos
desta dissertacao foi 1. Realizar uma andlise filogenética das espécies de Xenurobrycon e 2.
Avaliar, por meio de estudo comparativo de série ontogenética de tdxon basal, se a morfologia

das espécies de Xenurobrycon foi alterada pela evolugdo da redu¢do do tamanho corpdreo.
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CONCLUSOES

As quatro hipdteses expressas através do cladograma indicam que a posicao de Xenurobrycon
heterodon é incerta. O levantamento dos caracteres desta espécie foi obtido através de dados da
literatura, o que resultou na inser¢do de diversos estados desconhecidos na matriz. A andlise de
exemplares desta espécie é crucial para uma proposta final mais robusta, isto porque, as espécies
de Xenurobrycon apresentam polimorfismo em relagdo a diversos caracteres, devido a
miniaturizagao do género. Porém, as demais espécies mostram estabilidade em suas relagdes
(com excecdo de X. polyancistrus). Xenurobrycon macropus foi recuperada como espécie irma de
todas as outras espécies do género. Xenurobrycon pteropus, Xenurobrycon sp. A e Xenurobrycon
sp. B formam um clado monofilético, caracterizado pela presenca de nadadeira adiposa.
Xenurobrycon coracoralinae é espécie irma deste clado. Xenurobrycon polyancistrus mostra
parentesco préximo com X. coracoralinae e Xenurobrycon varii. Xenurobrycon varii estad na base
das relagdes deste grande grupo. A analise filogenética destas espécies indicou a presenca de
novos caracteres diagndsticos Uteis para definicdo do grupo e representantes da tribo
Xenurobryconini. Novos caracteres sexuais secundarios associados com modificagdes na cintura
peitoral de machos sexualmente maduros, modificagcdes na cintura pélvica em machos e fémeas
e adaptacdes Unicas encontradas na nadadeira e drgdos acessoérios da regido caudal nas espécies
de Xenurobrycon foram propostos para caracterizar o género. O estudo do processo de
miniaturizagao nas espécies do género também revelou novas estruturas com o desenvolvimento
interrompido (primeiro raio branquiostégio truncado e os raios ndao-ramificados da nadadeira
pélvica de fémeas), estados ainda ndo descritos no género. Além disso, foi constatado que as
espécies de Xenurobrycon e Tyttocharax compartilham diversas sinapomorfias provenientes de
eventos heterocrénicos. Ademais, a inclusdo de Tyttocharax tambopatensis e dos morfotipos
Tyttocharax sp. D, Tyttocharax sp. E e Tyttocharax sp. F entre os representantes do grupo externo
mostrou-se uma decisdo apropriada, visto que, todos os morfotipos revelaram caracteres Unicos,
possivelmente representando novas espécies. Os morfotipos propostos para Xenurobrycon nao
apresentaram distincdo evidente das espécies ja descritas, contudo, ndo se descarta a
possibilidade de novas espécies, visto que todos apresentam autapomorfias que os diferenciam
das demais espécies do género. Especialmente, Xenurobrycon sp. A, que detém diferengas melhor

delimitadas.
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