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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 identificacao
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
relagdes 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 espécies vélidas), 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 andlises com pesagem implicita utilizando diferentes valores da
variavel k e com pesagem sucessiva. A partir da comparacéo e discussdo dos resultados obtidos
a partir das diferentes andlises, a topologia obtida através da analise com pesagem implicita
utilizando o valor de k=3 foi escolhida para obtencdo das inferéncias filogenéticas. Duas
classificagdes 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 vérios 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 relacbes 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 monofiletico 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 relacBes 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.




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.




Introducéo

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 €é essencialmente gondwanica, formada por pelo menos quatro
grandes linhagens (Sparks & Smith, 2004). Etroplinae (16 espécies, Madagascar, india, and Sri
Lanka) é grupo-irmdo do restante dos ciclideos, Ptychochrominae (15 espécies indo-malgaxes)
€ 0 grupo-irmao 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 investigacdo 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 porgcdo neotropical de Cichlidae foi comparativamente pouco estudada,
apesar de também incluir espécies importantes comercialmente para o aquarismo (e.g. apistos,
oscar, acards-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 relacdes 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 Lopez-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 relacbes 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 relacdo 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,
Almiron & Gomez, 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; Pidlek 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 hidrogréficas 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 € constituido por oito espécies adaptadas a vida em corredeiras

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

Historico 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 revisao.
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 pré-opérculo denticulado, enquanto Batrachops incluia duas
espécies com corpo cilindrico e robusto, dentes mais fortes e margem posterior do pré-opérculo
sub-integro (irreqular). Entretanto, autores subseqientes divergiram quanto ao reconhecimento
de dois géneros, considerando Batrachops sinonimo (e.g. Ginther, 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
valido com ressalvas por Pellegrin, € um sindnimo 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, 0s 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 os 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 taxondmicos 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 Ultimo 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 regibes até entdo
pouco estudadas, mas pouco acrescentaram a discussao sobre as relacdes 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 Giinther, 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 1to & 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, Rican, Casciotta & Almirdn, 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, 1986b
34 Crenicichla johanna Crenicichla johanna Heckel, 1840

Cychla fasciata
Crenicichla obtusirostris
Crenicichla johanna carsevennensis

Jardine, 1843
Gunther, 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. (continuagdo)




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)
slugubris* *lugubris 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,




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);




- 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)

Posicéo 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,
Lopez-Fernandez et al., 2010). Este clado foi relacionado a Cichla Bloch & Schneider, em
posicdo basal dentre os ciclideos neotropicais, pelos estudos filogenéticos utilizando dados
morfoldgicos de Stiassny (1991) e Kullander (1998, Fig 3). Estudos filogenéticos mais recentes
com caracteres moleculares e morfolégicos, no entanto, tém corroborado outra hipotese na qual
as espécies de Crenicichla e Teleocichla fazem parte da tribo Geophagini (e.g. LOpez-
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 Lopez-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-irmao 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
guanto a de genes analisados, o clado Crenicichla-Teleocichla é apresentado como grupo-

irmdo de Acarichthys e Biotoecus.




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”




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




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 esforgos 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 hipoteses de agrupamentos e fazer outras

inferéncias sobre as relacdes interespecificas com base em uma anélise morfoldgica.

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.

Conclusdes

A partir das analises cladisticas realizadas com uma matriz de dados morfologicos
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 andlises realizadas,
quanto na comparacdo com as hipdteses expressas em estudos prévios. Dessa forma, as
relagdes de Crenicichla macrophthalma devem continuar sendo consideradas prioritarias em
estudos subsequentes de sistemética do grupo, para que mudangas nomenclaturais efetivas
possam ser realizadas.

2. Em estudos filogenéticos mais recentes, Crenicichla tem sido considerada mais
relacionada as espécies da tribo Geophagini, embora o género também tenha sido considerado
grupo-irmdo de Cichla por Kullander (1998). No presente estudo, no entanto, uma nova
hipotese de relagbes 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, séo ainda instaveis, podendo variar de acordo com os diferentes tipos
de pesagem aplicados e apresentam algumas divergéncias em relacdo aos estudos prévios, que
também s@o divergentes entre si. Teleocichla é sempre considerada monofilética dentro do
clado formado por todas as espécies de Crenicichla e Teleocichla, que € 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, Lugubria
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 relacdo as diferentes
analises 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.
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