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Resumo

Engraulinae, uma sub-familia de Engraulidae, inclui onze géneros e cerca de 90 espécies com
habitos marinhos, estuarinos e dulcicolas, distribuidas nas américas do Sul, Central ¢ do
Norte, exceto Encrasicholina e Engraulis, o primeiro restrito ao Indo-Pacifico e o segundo
com distribuicdo global. Anchoviella, um género de Engraulinae, que pertence ao grupo de
manjubas do Novo Mundo, possui 15 espécies descritas, mas, como sugerido por diversos
autores, a maioria das espécies do género apresenta problemas taxondmicos que necessitam
ser revisados. O monofiletismo de Engraulinae ¢ sustentado por quatro sinapomorfias
relacionadas a morfologia geral do corpo, padrdo de canais sensoriais cefalicos e
caracteristicas do esqueleto caudal e arcos branquiais. O presente estudo tem dois objetivos
principais: 1) elaborar a andlise filogenética de Engraulinae com base na analise de dados
morfoldgicos, a fim de evidenciar padrdes de evolugdo dos grupos na sub-familia, ii) elaborar
a revisdo taxondmica de Anchoviella. Foram elencados 103 caracteres de morfologia externa
e interna de todos os géneros pertencentes a Engraulinae. O monofiletismo de Engraulinae e
Engraulini ndo foi corroborado no presente estudo, assim como o da maioria dos géneros
incluidos na subfamilia, com excecao de Anchovia, que formou um clado monofilético com
alto suporte de Bremer. Proposto como o mais derivado em Engraulinae em estudos
filogenéticos anteriores, o género Encrasicholina foi incluido em um dos grandes clados da
familia obtidos no presente estudo, juntamente com espécies de Stolephorus, Engraulis e
Anchoa. Pterengraulis atherinoides ¢ o clado mais derivado em Engraulidae, com
Lycengraulis grossidens e Anchoa spinifer também situados entre os tdxons mais derivados
da familia. Além disso, a obtencdo de um grande clado com espécies pertencentes a
Amazonsprattus scintilla, Anchoviella e Anchoa reforca as hipdteses de relacionamento
proximo entre Amazonsprattus scintilla e Anchoviella. A revisdo taxonomica de Anchoviella
revelou 13 espécies validas e duas espécies dulcicolas ndo descritas. Entretanto, de acordo
com o resultado obtido na andlise filogenética, apenas trés dessas espécies deveriam ser
mantidas em Anchoviella enquanto as demais espécies formariam um novo género incluindo

Amazonsprattus scintilla.

Palavras chave: Filogenia, taxonomia, ictiologia, Engraulini, manjuba.



Abstract

Engraulinae, a subfamily of Engraulidae, includes eleven genera and about 90 species with
marine, estuarine and freshwater habits, distributed in South, Central and North America,
except Encrasicholina and Engraulis, the first one restricted to the Indo-Pacific and the
second, with a global distribution. Anchoviella, one genus of Egraulidae, that belongs to the
New World Anchovies group, is represented by 15 described species,but , according to many
authors, most species of the genus are poorly described and in need of revision. The
monophyly of Engraulinae is supported by four synapomorphies related to general
morphology of the body, pattern of sensory cephalic canals and characteristics of the caudal
skeleton and branchial arches. The present study has two main goals: i) to analyse the
phylogenetic relationships within Engraulinae based on morphological data, aiming to
highlight evolution patterns within the groups of the subfamily, ii) to perform the taxonomic
revision of Anchoviella based on the analysis of 103 external and internal morphological
characters of all the genera within Engraulinae. The monophyly of Engraulinae and
Engraulini was not herein corroborated, as well as the monophyly of most of the genera
within the subfamily, except Anchovia, that was included in a monophyletic clade with a
strong Bremer support. Proposed as the most derived genus within the Engraulinae in
previous studies, the genus Encrasicholina was herein included within one of the major
clades of the family, together with species of Stolephorus, Engraulis and Anchoa.
Pterengraulis atherinoides is the more derived taxon within the Engraulidae, together with
Lycengraulis grossidens and Anchoa spinifer, also included within the more derived taxa of
the family. Moreover, one major clade with species belonging to Amazonsprattus scintilla,
Anchoviella and Anchoa was obtained, reinforcing the hypothesis of a close relationship
among Amazonsprattus scintilla and Anchoviella and among Anchoa and Anchoviella. The
taxonomic revision of Anchoviella revealed the existence of 13 wvalid species and two
undescribed freshwater species. However, according to the results obtained through the
phylogenetic analysis undertaken, only three among these species should be maintained
within Anchoviella, while the other species would form a new genus including

Amazonsprattus scintilla.

Key-words: Phylogeny, taxonomy, ichthyology, Engraulini, manjuba.



1. Introduciao

A ordem Clupeiformes inclui peixes popularmente conhecidos como sardinhas,
apapas e manjubas, que podem ser encontrados em ambiente marinho, estuarino e dulcicola.
Os representantes da ordem formam cardumes e possuem habito alimentar filtrador, em sua
maioria, com algumas espécies piscivoras de grande porte (Nelson, 1994). O grupo ¢
caracterizado pela presenca de uma estrutura complexa, Unica entre 0s peixes, 0 recessus
lateralis, um espago intracraniano na regido otica, no qual provavelmente ocorre a integracao
dos estimulos recebidos pelos 6rgaos existentes na linha lateral (Di Dario, 2005).

Em Clupeiformes sdo reconhecidas duas subordens: Denticipitoidei e Clupeoidei.
Nelson (1970) reconheceu em Clupeoidei quatro superfamilias: Chirocentroidae,
Engrauloidae, Pristigasteroidae e Clupeoidae, com esta ltima incluindo Dussumieriinae.

Na hipotese filogenética mais recente incluindo os grupos de Clupeiformes (Di Dario,
2005), a maioria dos taxons supragenéricos de Clupeoidei tradicionalmente reconhecidos,
ndo foram considerados monofiléticos. De acordo com esta hipotese, Clupeoidei inclui dois
clados. No primeiro, Chirocentrus e Engrauloidea formam um agrupamento juntamente com
Dussumieriini reconhecido por Grande (1985), que ¢ considerado seu grupo irmao. O outro
clado inclui a maioria dos géneros previamente alocados na familia Clupeidae por Grande
(1985).

Segundo Grande & Nelson (1985), Engrauloidea, superordem de Clupeiformes, inclui
as familias Engraulidae e Coiliidae. Engraulidae compreende duas subfamilias que incluem
cerca de 15 géneros e 130 espécies e retine peixes marinhos do Atlantico e Indo-Pacifico e
alguns representantes dulcicolas. De acordo com relagcdes dentro de Engraulidae,
Stolephorus, do Indo-Pacifico, € o grupo irmao da subfamilia Engraulinae (Grande & Nelson,
1985; Nelson, 2006).

Grande (1985) reconheceu apenas duas sinapomorfias para caracterizar Engrauloidea:
1) suspensorio inclinado obliquamente no sentido posterior, possibilitando a ampla abertura
da boca nas manjubas, e 2) mesetmoide projetando-se anteriormente ao vomer, formando um
“focinho semelhante ao de porco”. Di Dario (2005) encontrou 53 sinapomorfias
corroborando o monofiletismo de Engrauloidea, um dos grupos com maior sustentagdo em
seu estudo.

Embora o monofiletismo de Engrauloidea seja fortemente corroborado, as relagdes
entre seus géneros sdo praticamente desconhecidas. Segundo Grande e Nelson (1985),

Engrauloidea inclui as familias Engraulidae e Coiliidae (Fig. 1). O género Thrissina ¢



sindbnimo de Thryssa. Coiliidae inclui cerca de 50 espécies, incluidas nos géneros Coilia,

Lycothrissa, Papuengraulis, Setipinna e Thryssa, todas restritas ao Indo-Pacifico.

Coilia
Lycothrissa
Papuengraulis
Setipinna
Thrissina
Thryssa
Stolephorus
Encrasicholina

Engraulis
manjubas do
Novo Mundo

Engraulini
Engraulinae

Engraulidae

Engrauloidea

Figura 1. Relacdes filogenéticas em Engrauloidea de acordo com Grande & Nelson (1985).

Engraulidae inclui os outros géneros de manjubas conhecidos, totalizando cerca de

100 espécies. Grande & Nelson (1985) definiram sete sinapomorfias para caracterizar a

familia, entre elas a presenga de um espinho neural quase completamente desenvolvido no

primeiro centro pré-ural e o ectopterigdide fundido ao metapterigoéide. O género Stolephorus,

do Indo-Pacifico, ¢ o grupo irmado da subfamilia Engraulinae.

No estudo de relagdes filogenéticas dos grandes grupos de Clupeomorpha realizado

por Di Dario (2005), apesar de algumas espécies de Engraulinae comporem os tdxons

terminais, ndo foram feitas consideracdes acerca dos taxons menos inclusivos de Engraulidae

(Fig. 2).
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Figura 2. Relagdes filogenéticas em Engraulidae de acordo com Di Dario (2005). Topologia gerada
por parcimonia com base na analise de caracteres morfologicos.



Nelson (1983) foi o primeiro autor a apresentar evidéncias das relagdes de parentesco
em Engraulinae. O monofiletismo de Engraulinae ¢ sustentado por um arranjo particular dos
canais sensoriais (chamado de condicdo "panamensis"), a fusdo de uma placa dentigera ao
primeiro epibranquial e a fusdo entre o primeiro centro pré-ural e o primeiro centro ural.
Grande (1985) considera a perda do escudo dorsal (ausente também em algumas espécies de
Stolephorus) como mais uma caracteristica que sustentaria o monofiletismo da subfamilia.

Em Grande & Nelson (1985) estas informagdes foram apresentadas novamente
reunindo uma compilagdo robusta sobre o grupo. Nesse estudo sdo feitas consideragdes
acerca das relagdes de parentesco em Engraulinae, com base na andlise de dados
morfoldgicos e anatdmicos de osteologia através de uma comparacao interespecifica, sem uso
de método de analise filogenética. Lavoué et al. (2007) elencou diversas propostas em que o
monofiletismo de Engraulinae e sua relagcdo de grupo irmdo com Coiliinae foram indicados.
Os autores corroboraram tais propostas com base na analise de dados moleculares, reforcando
a hipotese de relacionamento entre Engraulinae e Coiliinae.

Lavoué et al. (2010) analisaram as relacdes filogenéticas de Clupeiformes com base
na analise de dados moleculares. Os autores analisaram apenas oito tdxons pertencentes a
Engraulidae, mas corroboraram o monofiletismo de Engraulidae e Engraulinae e os géneros
Engraulis e Stolephorus foram corroborados como monofiléticos (Fig. 3). As relagdes
filogenéticas obtidas em Lavoué et al. (2013) sdo semelhantes aos resultados obtidos em

Lavoué et al. (2010).
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Bloom & Lovejoy (2012) analisaram as relagdes filogenéticas de Engraulidae com
base na andlise de dados moleculares em mais de 100 exemplares de peixes pertencentes a
familia. Os autores também corroboraram o monofiletismo de Engraulidae e Engraulinae,
mas em Engraulinae apenas os géneros Lycengraulis e Cetengraulis foram corroborados
como monofiléticos. Engraulis ndo foi corroborado como monofilético. Os demais géneros
pertencentes a subfamilia foram agrupados em dois clados, um deles segundo os autores,
denominado "clado marinho", que inclui espécies de Anchoa, Cetengraulis, Anchovia,
Engraulis e duas espécies marinhas de Anchoviella. O segundo grupo, denominado "clado
dulcicola", inclui espécies dulcicolas de Anchoviella, Lycengraulis, Pterengraulis, Anchovia,
Jurengraulis e Amazonsprattus e algumas espécies marinhas: Lycengraulis poeyi,
Lycengraulis grossidens, Anchoviella brevirostris e Anchoviella lepidentostole (Fig. 4).

Em Engraulinae, o género Encrasicholina, composto por espécies marinhas e
estuarinas também do Indo-Pacifico, foi considerado o grupo irmdo da tribo Engraulini
(Grande & Nelson, 1985). Esta tribo inclui os géneros de manjubas do Novo Mundo
(Anchoviella, Anchoa, Anchovia, Cetengraulis, Jurengraulis, Pterengraulis, Lycengraulis,
Amazonsprattus), que se distribuem ao longo das costas e dguas interiores do continente
americano, ¢ Engraulis que inclui espécies com distribuicdo global. O monofiletismo de
Engraulini foi corroborado unicamente pela auséncia de escudos abdominais, com excecao
do escudo pélvico (Grande & Nelson, 1985) mas, segundo Di Dario (2005), Engraulini ndo ¢é
monofilético.

Engraulinae inclui onze géneros e cerca de 92 espécies (Kullander & Ferraris, 2003).
O género, Encrasicholina é representado por espécies marinhas e estuarinas do Indo-Pacifico,
Engraulis inclui espécies marinhas com distribuicdo global e as “Manjubas do Novo
Mundo”, que incluem espécies dos géneros Anchoviella, Anchoa, Anchovia, Cetengraulis,
Jurengraulis, Pterengraulis, Lycengraulis e Amazonsprattus distribuem-se ao longo das
costas e aguas interiores do continente americano. S3o formas que distinguem-se pelo
focinho proeminente e articulagdo mandibular localizada posteriormente em relagdo ao olho.
O corpo ¢ coberto por escamas de tamanho moderado que se destacam facilmente, nio
possuem linha lateral e a nadadeira anal ¢ usualmente curta com 13 a 37 raios (Nelson,
2006). Stolephorus e Encrasicholina possuem escudos na regido pré-pélvica. A maioria das
espécies apresenta habito alimentar planctéfago, mas algumas alimentam-se de pequenos
peixes e crustaceos.

Muitos representantes de Engraulinae possuem grande importancia na pesca

comercial. De Engraulis ringens, uma manjuba marinha que ocorre no Pacifico na América



do Sul, espécie historicamente explorada de forma intensa, foram capturadas 5,7 milhdes de

toneladas no ano de 2013 (FAO, 2015).
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Figura 4. Relagoes filogenéticas em Engraulidae de acordo com Bloom & Lovejoy (2012). Topologia
gerada pelo método da parcimonia com base na analise de caracteres moleculares.



O género Anchoviella, pertencente a subfamilia Engraulinae, inclui individuos de
pequeno a médio porte (3 a 16 cm de comprimento padrdo) com habito marinho, estuarino ou
dulcicola, encontrados na América do Sul, Central ¢ do Norte (Loeb & Menezes, 2015).
Segundo Whitehead et al. (1988), o género inclui espécies com corpo robusto, pouco
comprimido, rastros branquiais longos e numerosos (geralmente mais que 15 no ramo inferior
do primeiro arco branquial) e maxilar superior curto (no maximo alcangando a margem
anterior do pré-opérculo).

No trabalho de Whitehead et al. (1988) foram citadas 15 espécies de Anchoviella,
sendo seis restritas ao Atlantico, duas ao Pacifico e sete ocorrendo apenas em agua doce.
Desde entdo, foi descrita Anchoviella juruasanga Loeb, 2012, uma espécie dulcicola das
bacias Amazodnica, do Essequibo e do Orinoco, ¢ de acordo com Loeb & Menezes (2015),
Anchoviella nattereri (Steindachner, 1880) foi considerada como nomen dubium. O nimero
de espécies pertencentes a Anchoviella atualmente, no entanto, ¢ 0 mesmo que o proposto em
Whitehead ef al. (1988).

Anchoviella foi originalmente proposto e descrito como subgénero de Anchovia por
Fowler (1911) tendo como espécie-tipo Engraulis perfasciatus Poey, 1860 com localidade-
tipo em Cuba. Fowler (1911) incluiu neste subgénero as espécies com pequeno numero de
rastros branquiais, geralmente variando entre 35 a 50, nunca excedendo a 100.

Posteriormente, Jordan & Seale (1925) elevaram o subgénero Anchoviella a categoria
de género, no qual foram incluidas as espécies com boca ampla e extremidade posterior do
maxilar estreita e pontuda. Em 1926, Jordan & Seale listaram 18 espécies neste género. As
espécies restantes, com boca pequena e extremidade posterior do maxilar mais arredondada,
foram incluidas em Amplova, género proposto neste mesmo trabalho. Jordan & Seale (1925)
incluiram em Anchoviella e Amplova espécies com 12 a 50 rastros branquiais no primeiro
arco branquial, restringindo Anchovia a espécies com 95 a 120 rastros branquiais no primeiro
arco branquial, corpo comprimido, focinho curto, margem ventral aguda sem escamas e
nadadeira anal de tamanho moderado com até 30 raios.

Myers (1940) transferiu para Amplova Jordan & Seale, 1925 algumas espécies
anteriormente alocadas em Anchoviella. Entretanto, esta modificacdo ndo foi seguida em
trabalhos posteriores e o proprio autor admitiu certa fragilidade nesta revisdo pela auséncia de
material de algumas das espécies analisadas e o parco conhecimento da variacdo
intraespecifica das caracteristicas consideradas diagnosticas.

Hildebrand (1943), em um estudo mais aprofundado do problema, concluiu que a



separagdo proposta por Jordan & Seale (1925) ndo se justificava voltando a reunir todas as
espécies em Anchoviella, diagnosticado pela presenca de maxilar curto e posteriormente
arredondado.

Diversos trabalhos sobre taxonomia ¢ manuais de distribui¢ao das espécies de peixes
foram realizados desde entdo, mas sem apresentar mudancas no conceito do género
Anchoviella (Fowler, 1948; Carvalho, 1951; Whitehead, 1970, 1973; Whitehead et al.,1988;
Britski et al., 1984; Kullander & Ferraris, 2003; Menezes & Figueiredo, 2003; Loeb, 2012;
Loeb, 2014; Loeb & Figueiredo, 2014; Loeb & Menezes, 2015).

Apesar da certa estabilidade do género nos estudos citados anteriormente, ndo ha
comparagdes entre as espécies de Anchoviella com as dos demais géneros de Engraulinae. Di
Dario (com. pess.), em discussdo sobre a validade do género, mencionou que Anchoviella

provavelmente nao ¢ um género monofilético.

4. Discussao

4.1. Relagdes filogenéticas da subfamilia Engraulinae e tdxons mais inclusivos

Nelson (1983) foi o primeiro autor a apresentar evidéncias das relagdes de parentesco
em Engraulinae, citadas novamente em Grande (1985). Bloom & Lovejoy (2012), utilizando
dados moleculares, corroborou o monofiletismo da subfamilia, que, entretanto, ndo foi
corroborada no presente estudo. Nelson (1970) cita a presenca da fusdo da placa dentigera ao
primeiro epibranquial e a fusdo entre o primeiro centro pré-ural e o primeiro centro ural como
caracteres de Engraulinae. Em Nelson (1970), entretanto, Lycothryssa, Setipinna,
Stolephorus, Thryssa e Thrissina foram considerados como pertencentes a Engraulinae, e
Anchoa, Anchovia, Anchoviella Cetengraulis, Engraulis, Lycengraulis e Pterengraulis foram
considerados como pertencentes a Engraulini, como definido em Whitehead (1972). Nelson
(1983) cita ainda a presenga de um arranjo particular dos canais sensoriais (condi¢ao
"panamensis'") como mais um carater de Engraulinae, entretanto, o carater ndo foi analisado
em Lycothryssa, Setipinna, Thryssa ou Thrissina.

Grande & Nelson (1985) propuseram entdo a inclusdo de Engraulis e as chamadas
"manjubas do novo mundo" como representantes de Engraulini, tendo Encrasicholina como
grupo irmdo da tribo. Segundo os autores, Engraulini e os tdxons pertencentes a

Encrasicholina foram definidos como representantes de Engraulinae, tendo Stolephorus



como grupo irmao da subfamilia. Ainda, os tdxons pertencentes a Engraulinae e Stolephorus
foram considerados como representantes da familia Engraulidae.

Grande & Nelson (1985) definiram ainda as sinapomorfias de cada um dos clados
citados no paragrafo anterior. A sinapomorfia citada pelos autores para Engraulini ¢ a
auséncia de escudos pélvicos, caracteristica citada previamente em Jordan & Seale (1926).
Dentre as sinapomorfias que caracterizam Engraulinae, segundo Grande & Nelson (1985),
estdo o arranjo Unico dos canais sensoriais, a fusdo da placa dentigera ao primeiro
epibranquial e a fusdo entre o primeiro centro pré-ural e o primeiro centro ural. Grande
(1985) adicionou a esses carateres ainda a perda do escudo dorsal. Grande & Nelson (1985)
também definiram sinapomorfias para Engraulidae com base na existéncia de um ovo
esférico, presenca de um espinho neural desenvolvido no centro pré-ural 1, nimero de
epurais no esqueleto caudal reduzido a dois, extremidade posterior dos hipurais 5 e 6 na
vertical que passa pela extremidade dos hipurais mais ventrais, dois primeiros supraneurais
proximos entre si, ectopterigoéide e metapterigdide fusionados e a presenca do espago na série
de dentes do dentario.

Grande & Nelson (1985) citam ainda a possivel proximidade entre Coilia e parte das
demais "manjubas do velho mundo", incluindo Lycothryssa, Papuengraulis, Setipinna e
Thryssa com base na ausé€ncia de um espinho na extremidade proximal do raio mais dorsal do
lobo ventral da nadadeira caudal. Nos demais Clupeoidea, segundo os autores, esta presente
um espinho na extremidade proximal do raio mais dorsal do lobo ventral da nadadeira caudal.
Os autores definiram ainda o agrupamento formado por Coilia, Lycothryssa, Papuengraulis,
Setipinna e Thryssa como representantes da familia Coiliidae.

Grande (1985) propds ainda a presenga de suspensoério inclinado obliquamente para
tras e de focinho longo, com o mesetmoide projetado em posicao anterior a0 vomer, como
sinapomorfias de Engrauloidea. Como pertencentes a Engrauloidea o autor definiu os tdxons
incluidos em Engraulidae e Coiliidae de acordo com Grande & Nelson (1985, fig. 4).

Os caracteres propostos como sinapomorfias de Engraulinae Grande & Nelson (1985)

sdo comentados mais minuciosamente abaixo:

. Presenca de um arranjo particular dos canais sensoriais (condi¢do "panamensis"):
diversos estudos apresentam a variagdo no arranjo dos canais sensoriais cefalicos em

Engraulinae, mas este carater ndo foi analisado no presente estudo.



4 Fusdo da placa dentigera ao primeiro epibranquial (#58): Nelson (1970) foi o primeiro
autor a citar que Engraulinae seria caracterizado pela fusdo da placa dentigera ao primeiro
epibranquial. Foi analisada no presente estudo apenas a presenca ou auséncia de placa
dentigera no primeiro epibranquial. Ainda assim, em Amazonsprattus scintilla, Anchovia e
em alguns tdxons pertencentes a Anchoviella a placa dentigera ndo estd presente no primeiro
epibranquial, o que j4 invalida o carater de fusdo da placa dentigera ao primeiro epibranquial

como sinapomorfia de Engraulinae sensu Grande & Nelson (1985).

. Fusdo entre o primeiro centro pré-ural e o primeiro centro ural (#87): Nelson (1983)
cita a presenga desse carater como evidéncia do monofiletismo de Engraulinae. Entretanto,
Grande (1985) indicou que este representa uma sinapomorfia homoplastica adquirida
independentemente dentre os Clupeomorpha, em Spratelloidini, na Divisdo A de
Pellonulinae, e na tribo Engraulini. O carater esta presente em todos os tdxons pertencentes a
Engraulini sensu Grande & Nelson (1985), e também em Encrasicholina heteroloba. No
presente estudo, portanto, a fusdo entre o primeiro centro pré-ural e o primeiro centro ural foi

considerada como sinapomorfia de Engraulidae sensu Grande & Nelson (1985).

. Perda do escudo dorsal: Grande (1985) considera a perda do escudo dorsal como mais
uma caracteristica que sustentaria o monofiletismo de Engraulinae. No presente estudo foi
observada a presenga do escudo dorsal apenas nos taxons pertencentes a Coiliidae. Apesar de
Stolephorus ndo apresentar esta caracteristica, devido a topologia obtida, a perda do escudo
dorsal ¢ considerada como sinapomorfia de Engraulidae sensu Grande & Nelson (1985), com

reversdo em Stolephorus.

Segundo Grande & Nelson (1985) Stolephorus ¢ o grupo irmao de Engraulinae,
entretanto, na topologia obtida no presente estudo, este género ndo foi corroborado como
grupo irmao da subfamilia. Stolephorus commersonnii esta presente como tdxon irmao de
Encrasicholina punctifer no clado 46 em Engraulidae sensu Grande & Nelson (1985). O
clado 46 tem como tdxon irmdo Stolephorus indicus e este segundo agrupamento estd
presente como clado 47. O clado 47 foi corroborado pela presenca da base do raio mais
anterior da nadadeira pélvica situada mais proxima da base do primeiro raio da nadadeira
peitoral que da base do primeiro raio da nadadeira anal nos representantes deste clado (#81).
O clado 47 tem como grupo irmdo Encrasicholina heteroloba, constituindo o clado 48, que
por sua vez foi corroborado pela presenca do numero de rastros na face anterior do ramo

inferior do primeiro arco branquial maior ou igual a 17, porém menor que 32 (#67) e escudos
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pré-pélvicos presentes entre o escudo pélvico e a extremidade posterior do coracdide (#95). O
valor de suporte de Bremer do clado 48, que inclui Encrasicholina e Stolephorus, foi bastante
baixo (11%), fato que denota a necessidade de analisar esse resultado mais minuciosamente.
Ainda, a inclusdo desses tdxons em um clado interno de Engraulidae, mais proximamente
relacionado a espécies de Engraulis e Anchoa, nao corrobora estudos pretéritos com base em
dados morfolégicos (Grande & Nelson, 1985; Grande, 1985; Di Dario, 2005) e moleculares
(elaborados por Lavoué¢ et al., 2007 e 2010; Bloom & Lovejoy, 2012).
Com relacdo a Engraulidae sensu Grande & Nelson (1985), os tdxons que pertencem

a familia apresentam as sinapomorfias comentadas mais minuciosamente abaixo:

. Existéncia de um ovo esférico (#100): ovo com formato esférico € uma carateristica
proposta como uma das sinapomorfias de Engraulidae sensu Grande & Nelson (1985) por
esses autores. Esse carater ndo foi observado no presente estudo e foi codificado de acordo

com os resultados obtidos por Grande & Nelson (1985).

. Espinho neural longo presente no centro pre-ural 1 (#89): Grande & Nelson (1985)
consideram a presenca do espinho neural do primeiro centro pré-ural longo, com sua
extremidade distal alcangcando uma regido ligeiramente mais ventral aquela da extremidade
distal de espinhos neurais mais anteriores, como sinapomorfia dos tdxons pertencentes a
Engraulidae. No presente estudo a presenca do carater foi considerada como sinapomorfia de

Engraulidae, de acordo os resultados da analise efetuada por Grande & Nelson (1985).

. Numero de epurais no esqueleto caudal reduzido a dois (#92): Grande & Nelson
(1985) citam a presenga de dois epurais como sinapomorfia de Engraulidae. A grande
maioria dos tdxons analisados no presente trabalho apresenta dois epurais no esqueleto
caudal, exceto Amazonsprattus scintilla, que possui apenas um epural no esqueleto caudal.
No grupo externo apenas Thryssa hamiltoni e Setipinna phasa possuem trés epurais no
esqueleto caudal, entretanto, Lycothrissa crocodilus, taxon pertencente a Coiliidae sensu
Grande & Nelson (1985), no qual a arvore foi enraizada, ¢ caracterizado pela presenca de
dois epurais no esqueleto caudal. Portanto, a presenca de dois epurais nao foi corroborada

como sinapomorfia de Engraulidae sensu Grande & Nelson (1985) no presente estudo.

. Extremidade posterior dos hipurais 5 e 6 na vertical que passa pela extremidade dos
hipurais mais ventrais: este carater ndo foi incluido na analise filogenética elaborada no

presente estudo pela auséncia de variagcdo morfologica nos tdxons analisados, visto que todos
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eles apresentam a extremidade posterior dos hipurais 5 e 6 na vertical que passa pela

extremidade dos hipurais mais ventrais

. Dois primeiros supraneurais proximos entre si (#69): a presenca dos dois primeiros
supraneurais laminares proximos entre si, com expansdes laminares laterais anterior e
posterior desenvolvidas, foi uma condi¢do proposta como sinapomorfia de Engraulidae por
Grande & Nelson (1985). Entretanto, algumas espécies pertencentes a diversos géneros em
Engraulidae apresentam os dois primeiros supraneurais tubulares, mais distantes entre si que
outros taxons da subfamilia. O carater entdo, ndo foi corroborado como sinapomorfia de
Engraulidae sensu Grande & Nelson (1985) no presente estudo e deve ser mais
extensivamente estudado dentro de Engrauloidea para a melhor compreensao da proposi¢ao

desses autores.

. Ectopterigdide e metapterigoide fusionados (#26): a fusdo entre ectopterigoide e
metapterigdide foi considerada como sinapomorfia de Engraulidae por Grande & Nelson

(1985), corroborado também por Di Dario (2005), bem como no presente trabalho.

. Presenca do espaco sem dentes na série de dentes do dentario (#19): a presenga do
espago sem dentes na série de dentes do dentério, foi proposta como sinapomorfia de
Engraulidae por Grande & Nelson (1985), mas, estd ausente em Anchoa spinifer e
Stolephorus indicus. O carater foi corroborado como sinapomorfia de Engraulidae sensu
Grande & Nelson (1985), com reversdes consideradas como autapomorfias nos clados

citados.

Ainda, Coiliidae sensu Grande & Nelson (1985) tem como sinapomorfia a auséncia
de um espinho na extremidade proximal do raio mais dorsal do lobo ventral da nadadeira
caudal. Os representantes dos tdxons analisados pertencentes a Coiliidae de fato possuem um
espinho na extremidade proximal do raio mais ventral do lobo dorsal da nadadeira caudal,
mas o espinho na extremidade proximal do raio mais dorsal do lobo ventral da nadadeira
caudal estd ausente. Nos demais taxons analisados pertencentes a Engraulidae, os dois
espinhos estdo presentes na nadadeira caudal. Os resultados indicam ainda o agrupamento de
Setipinna e Thryssa no clado 44. Dentre as sinapomorfias que caracterizam o clado estdo:
parapofise correspondente e terceiro centro vertebral ndo-fusionados (#75), primeiro pos-
cleitro presente (#79), origem da nadadeira dorsal situada mais proxima da extremidade do

focinho que da base da nadadeira caudal e escudos pré-pélvicos presentes entre o escudo
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pélvico (#83) e a extremidade anterior do coracoide, ou mais anteriormente ao coracoide

(#95).

4.2. Relagdes filogenéticas da tribo Engraulini e tdxons menos inclusivos

O monofiletismo de Engraulini foi corroborado unicamente pela auséncia de escudos
abdominais, com excecdo do escudo pélvico, segundo Grande & Nelson (1985). Esse carater
previamente citado por Jordan & Seale (1926), no entanto, ndo foi corroborado como
sinapomorfia da tribo em Di Dario (2005), nem no presente estudo. Estudos moleculares
(Lavoué et al., 2007 e 2010; Bloom & Lovejoy, 2012) ainda assim, corroboram a hipotese de
monofiletismo de Engraulini de Grande & Nelson (1985).

O carater correspondente a auséncia de escudos abdominais, com exce¢ao do escudo
pélvico de fato foi encontrado apenas nos tdxons pertencentes a Engraulini sensu Grande &
Nelson (1985), entretanto, de acordo com a topologia obtida no presente estudo o carater foi
considerada como sinapomorfia de Engraulidae sensu Grande & Nelson (1985), com
reversoes em Encrasicholina e Stolephorus.

Bloom & Lovejoy (2012) em um extenso trabalho baseado em dados moleculares,
analisaram as relacdes filogenéticas de mais de 100 exemplares de peixes pertencentes a
Engraulidae. Apenas os géneros Lycengraulis e Cetengraulis foram corroborados como
monofiléticos e Engraulis ndo foi corroborado como monofilético. Os demais géneros
pertencentes a subfamilia foram agrupados em dois clados, um deles segundo os autores,
denominado "clado marinho", que inclui espécies de Anchoa, Cetengraulis, Anchovia,
Engraulis e duas espécies marinhas de Anchoviella. O segundo grupo denominado "clado
dulcicola" inclui espécies dulcicolas de Anchoviella, Lycengraulis, Pterengraulis, Anchovia,
Jurengraulis e Amazonsprattus e algumas espécies marinhas: Lycengraulis poeyi,
Lycengraulis grossidens, Anchoviella brevirostris € Anchoviella lepidentostole.

O taxon mais derivado dentro de Engraulidae ¢ Pterengraulis atherinoides, que ¢
grupo irmdo do clado que tem Lycengraulis grossidens como tdxon mais derivado. Pertencem
a esse grupo de tdxons nao incluidos nos dois grandes clados (55 e 72) obtidos no presente
estudo e ainda Anchoa spinifer € Anchoa compressa. Lycengraulis grossidens ¢ grupo irmao
do clado que tem Anchoa spinifer como taxon mais derivado, tdxon esse que ¢ grupo irmao

do clado que tem Anchoa compressa como taxon mais derivado.
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Pterengraulis atherinoides e Lycengraulis grossidens compartilham caracteres
morfolégicos em todos os complexos de carateres descritos no presente estudo (osso do
cranio, maxilas superior e inferior, suspensorio, arco hidide, arcos branquiais, padrao geral do
corpo e vértebras e nadadeiras pares e impares). Lycengraulis grossidens e Anchoa spinifer
também compartilham caracteres morfologicos presentes em todos os complexos de
caracteres descritos no presente estudo. Anchoa spinifer foi considerada previamente como
ndo pertencente a Anchoa (Di Dario, com. pess.) e, de fato, apresenta mais semelhancas
morfolégicas com Lycengraulis, do que com as demais espécies de Anchoa, incluindo a
presencga de denticdo desenvolvida no cranio, maxilas superior e inferior e arcos branquiais.
Ainda, Anchoa compressa é a espécie tipo do género Anchoa e seu posicionamento
filogenético de acordo com a topologia obtida restringe a definicdo do género Anchoa a
apenas essa espécie.

O clado 56 entdo ¢ formado por dois grandes clados, 55 e 72. O clado 55 inclui
espécies dos géneros Anchoa, Encrasicholina, Engraulis e Stolephorus. Anchoa januaria e
Anchoa marini aparecem na topologia obtida como taxons mais derivados dentro do clado,
respectivamente. Foram obtidos ainda dois clados internos a este, o clado 75, que inclui
Anchoa lamprotaenia, Anchoa exigua e Anchoa filifera e o clado 52, que inclui, ainda,
representantes dos géneros Anchoa, Encrasicholina, Engraulis e Stolephorus. O clado 52
apresenta como taxon mais externo Anchoa lyolepis, seguido das trés espécies de Engraulis
(E. anchoita, E. encraicolus e E. mordax) incluidas no presente estudo e o clado formado por
Encrasicholina e Stolephorus, comentado na se¢ao anterior.

Nelson (1967) analisando os 6rgdos epibranquiais revelou a presenga do mesmo
padrdo morfoloégico em Engraulis e Cetengraulis. Nelson (1984) citou novamente a
semelhanca de caracteres entre espécies pertencentes a Engraulis e Cetengraulis, entretanto
definiu com base em Whitehead (1973) dois grupos de espécies em Engraulis, considerando
apenas o grupo formado por Engraulis anchoita, Engraulis mordax e Engraulis ringens (as
espécies de Engraulis do novo mundo) como proximamente relacionado as espécies
pertencentes a Cetengraulis. A hipotese de Nelson (1984) baseia-se na morfologia do tubo
digestivo. O autor citou, ainda, semelhancas entre Cetengraulis, as espécies de Engraulis do
novo mundo e Anchovia pela auséncia de rastros branquiais na face posterior do terceiro arco
branquial.

Engraulis nao foi corroborado como monofilético no presente estudo, assim como em
Bloom & Lovejoy (2012) e outros autores (Whitehead, 1973; Nelson, 1984; Grande &
Nelson, 1985; Grande, 1985). A hipotese proposta por Nelson (1984) que sugere maior
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relacdo de parentesco entre Cetengraulis, as espécies de Engraulis do novo mundo e
Anchovia por similaridades no padrdo geral do corpo e arcos branquiais também nao foi
corroborada no presente estudo. Bloom & Lovejoy (2012) obtiveram em suas topologias
relacdo de parentesco mais proxima entre Cetengraulis, Anchoa lyolepis, que ocorre no
Atlantico Central e Sul e Anchoa nasus, que ocorre no Pacifico central. No presente estudo,
entretanto, Cetengraulis ¢ considerado grupo irmao de Jurengraulis, ndo sendo corroborado
como mais proximamente relacionado a espécies de Anchoa, Anchovia ou Engraulis. O clado
formado por Cetengraulis e Jurengraulis apresenta alto valor de suporte (86%) com
sinapomorfias relacionadas a morfologia das maxilas superior e inferior, suspensorio, cranio,
arcos branquiais e padrao geral do corpo.

O clado 72, citado anteriormente, inclui espécies dos géneros Amazonsprattus,
Anchoa, Anchovia e Anchoviella e é formado pelo agrupamento dos clados 71 e 78. O clado
78 inclui Anchoviella perfasciata, espécie tipo do género Anchoviella, e as congéneres
Anchoviella elongata e Anchoviella lepidentostole, espécies marinhas do género que ocorrem
no Oceano Atlantico. Esse clado foi corroborado no presente estudo com valor mediano de
suporte de Bremer de 58%. com base em semelhangas morfoldgicas relacionadas ao
suspensorio e arcos branquiais. Pelo agrupamento incluir a espécie tipo de Anchoviella, de
acordo com a topologia obtida, o género deve ser restrito apenas a essas espécies.

O clado 71 ¢ formado por Anchoa tricolor, como taxon mais derivado e o clado 70 ¢
formado pelos clados 69 e 73, esse ultimo sendo o agrupamento formado por Anchovia
clupeoides e Anchovia macrolepidota. No presente estudo apenas o género Anchovia foi
corroborado como monofilético em Engraulinae. Esse clado apresenta sinapomorfias
relacionadas a morfologia das maxilas superior e inferior, arcos branquiais e vértebras.
Bloom & Lovejoy (2012) ndo corroboraram Anchovia como género monofilético, mas
encontraram Anchovia clupeoides e Anchovia macrolepidota formando um clado
monofilético. Bloom & Lovejoy (2012), incluiram ainda em seu estudo Anchovia
surinamensis, tixon que ndo esta proximamente relacionado ao clado formado por Anchovia
clupeoides e Anchovia macrolepidota, e portanto, o género ndo foi corroborado como
monofilético no estudo.

O clado 69 inclui espécies de Amazonsprattus e Anchoviella. Como o clado 78,
mencionado anteriormente, inclui a espécie tipo do género Anchoviella, as espécies de
Anchoviella incluidas no clado 69 nao sdo corroboradas como pertencentes ao género. As
espécies de Anchoviella incluidas no clado 69 sdo as que ocorrem no Oceano Pacifico,

Anchoviella analis e Anchoviella balboae e, as demais espécies que ocorrem no Oceano
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Atlantico, Anchoviella brevirostris e Anchoviella cayenensis, exceto as que foram incluidas
no clado 78, e as espécies dulcicolas, Anchoviella carrikeri, Anchoviella guianensis,
Anchoviella jamesi, Anchoviella juruasanga, Anchoviella manamensis e Anchoviella
vaillanti.

Ainda com relagdo ao clado 69 um clado interno (clado 65), inclui quase todas as
espécies dulcicolas de Anchoviella, exceto Anchoviella vaillanti. Anchoviella cayenensis,
espécie de habito marinho, também estd incluida neste clado. Ainda assim, ¢ interessante
notar que o clado 65 inclui sete espécies, Amazonsprattus scintilla e outras cinco espécies
dulcicolas de Anchoviella.

Bloom & Lovejoy (2012) obtiveram alto suporte no clado formado por Anchoviella
alleni, Anchoviella carrikeri, Anchoviella guianensis e espécies dulcicolas de Anchoviella
ndo descritas. Anchoviella alleni foi considerada sinénimo junior de Anchoviella guianensis
no presente estudo e, portanto, ndo foi analisada. Foi obtido no presente estudo o
agrupamento entre Anchoviella carrikeri, Anchoviella cayenensis, Anchoviella manamensis e
Anchoviella guianensis. Anchoviella cayenensis ¢ a Unica espécie marinha do clado, as
demais ocorrendo em agua doce. O resultado obtido, portanto, indica maior relacdo de
parentesco entre as espécies dulcicolas de Anchoviella, corroborando o resultado obtido por
Bloom & Lovejoy (2012). Ainda, com relacdo a Anchoviella vaillanti, espécie dulcicola do
Rio Sao Francisco, o resultado obtido no presente estudo revela menor relagcdo de parentesco
entre o tdxon e as demais espécies dulcicolas do género, que ocorrem nas bacias Amazonica,
do Rio Orinoco e do Rio Essequibo.

O clado 64 formado por Amazonsprattus scintilla e Anchoviella juruasanga apresenta
Anchoviella jamesi como grupo irmdo. Esse clado apresenta um alto valor de suporte de
Bremer (92%) com sinapomorfias relacionadas a morfologia da maxila superior, arco hidide
e padrao geral do corpo. Amazonsprattus scintilla foi incluida em Engraulidae em sua
descri¢do original (Roberts, 1984), entretanto, este autor sugere a espécie como um provavel
Clupeidae pedomorfico. Lavoué et al. (2010) incluiram Amazonsprattus scintilla em sua
analise, corroborando a inclusdo da espécie em Engraulinae e citando o tdxon como grupo-
irmdo do clado formado pelas "manjubas do novo mundo". Bloom & Lovejoy (2012)
obtiveram maior relacdo de parentesco ente Amazonsprattus scintilla e Anchoviella sp.. No
presente estudo, Amazonsprattus scintilla é considerada grupo irmao de Anchoviella
juruasanga. Esse agrupamento apresenta um alto valor de suporte de Bremer (100%) e
sinapomorfias relacionadas a morfologia da maxila superior, suspensorio e arcos branquiais.

Lavoué et al. (2010) citam ainda como a pouca quantidade de informacdo sobre a evolugdo
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de caracteres nos Clupeiformes amplia a dificuldade sobre inferéncia de hipdteses do

posicionamento filogenético de tdxons que apresentam processos de miniaturizagao.
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