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NAREZZI, Nick Tramontina. Anatomia e Evolucdo da Musculatura Facial em
Anostomidae (CHARACIFORMES), 2019. 79 f. Dissertacdo de Mestrado em
Ciéncias Biologicas — Universidade Estadual de Londrina, Londrina, 2019.

RESUMO

Anostomidae € a segunda mais diversa familia de Characiformes Neotropicais e,
portanto, um dos principais grupos de peixes dulcicolas da América do Sul, incluindo
15 géneros e aproximadamente 150 espécies. A evolucdo dos géneros e dos
principais grupos de espécies é bem conhecida e explorada. O grupo é conhecido por
apresentar uma grande diversidade morfolégica relacionada principalmente a
anatomia do aparato bucal. Apesar disso, ha uma caréncia de conhecimento sobre a
diversidade e evolucao da musculatura, principalmente aquela relacionada as maxilas.
O presente estudo teve como objetivo descrever, ilustrar e estudar a evolugédo da
musculatura facial em Anostomidae. Para isso, foram preparados, dissecados e
ilustrados exemplares de 13 dos 15 géneros de Anostomidae e de 6 familias
relacionadas. Dados adicionais das familias relacionadas foram obtidos na literatura.
Os resultados incluem a descricao e ilustragdo de musculos faciais de Anostomidae,
incluindo o adductor mandibulae e suas secfes e subsecdes, intermandibularis, o
adductor arcus palatini, o levator arcus palatini, o dilatator operculi, o levator operculi
e 0 adductor operculi. Foram descritos e discutidos 26 caracteres sob enfoque
filogenético baseados exclusivamente na musculatura facial, que foram plotados
numa arvore filogenética, que seguiu a topologia obtido em estudos abrangentes
sobre a evolucéo das espécies de Anostomidae. Como resultado, seis sinapomorfias
sdo propostas para Anostomidae, uma para Anostominae e uma para o clado que
inclui todos os anostomideos exceto Anostominae e Leporellus. Conclui-se que
Anostomidae apresenta grande diversidade na musculatura facial, especialmente se
comparada as familias proximamente relacionadas, o que suporta as evidéncias de
que esse grupo tenha sofrido uma importante irradiagcdo adaptativa relacionada a
mudancas no formato da cabeca e boca.

Palavras-chave: Peixes. Filogenia. Taxonomia. Morfologia. Miologia.
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NAREZZI, Nick Tramontina. Anatomy and Evolution of the Facial Muscles in the
Anostomidae (CHARACIFORMES), 2019. 79 f. Dissertation Master's Degree in
Biological Sciences — Universidade Estadual de Londrina, Londrina, 2019.

ABSTRACT

The Anostomidae is the second most diverse family of Neotropical Characiformes and,
as such, one of the main group of South American freshwater fishes, including 15
genera and approximately 150 species. The evolution of the genera and its species
group is relatively well-known. The group is known to possess great morphological
diversity regarding the anatomy of the buccal apparatus. Dispite of that, there is a gap
in the knowledge on the diversity and evolution of the muscles, especially including
those of the maxillae. The present study aims to describe, illustrate and study the
evolution of the facial muscles in Anostomidae. For that, specimens of 13 of the 15
anostomid genera and of six other families were prepared, dissected,and illustrated.
Additional data were obtained in the literature. The results include the description and
illustration of the facial muscles in Anostomidae, including the adductor mandibulae,
its sections and subsections, the adductor arcus palatini, the levator arcus palatini, the
dilatator operculi, the levator operculi, and the adductor operculi. Twenty-six
phylogenetic characters based exclusively on the facial muscles were described,
discussed, and mapped in a phylogenetic tree, which topology was based on
comprehensive hypotheses on the evolution of the anostomid species. As a result, six
sinapomorphies are proposed for the Anostomidae, one for Anostominae, and another
for the clade that includes all anostomids except Anostominae and Leporellus. In sum,
Anostomidae possesses great diversity on the facial muscles, specially compared to
closely related families, what supports the evidences that the group underwent an
important adaptative irradiation related to changes on the head and mouth shape.

Key words: Fishes. Phylogeny. Taxonomy. Morphology. Miology.
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1- INTRODUCAO

A fauna de peixes de agua doce da América do Sul é a mais diversa do mundo,
ja que deve abranger mais de 9.000 espécies nas atuais proje¢des dos inventérios, e
também possivelmente a mais diversa em aspectos morfoldgicos, alimentares e
comportamentais (Reis et al., 2016; Birindelli & Sidlauskas, 2018). Essa diversidade é
concentrada em duas ordens: Characiformes e Siluriformes, que juntas somam entre
80 e 90% de todas as espécies dulcicolas da regido Neotropical (Lowe McConnel,
1999). Os Characiformes abrangem atualmente 24 familias (de Pinna et al., 2017,
Fricke et al., 2019) distribuidas em quase todas as bacias hidrogréaficas da América
Central e América do Sul Cis- e Trans-Andina (Reis et al., 2003).

Ha um intenso debate sobre as relagbes entre as familias de Characiformes,
principalmente quando estudos baseados em dados morfoldgicos (e.g., Vari, 1983;
Mirande, 2010) sdo confrontados com aqueles baseados em dados moleculares
(Oliveira et al., 2011; Arcila et al., 2017; Betancur-R et al., 2019). Apesar disso, todos
os estudos concordam que quatro familias (Anostomidae, Chilodontidae, Curimatidae
e Prochilodontidae) sdo consideradas como proximamente relacionadas, formando a
superfamilia Anostomoidea (Vari, 1983; Castro & Vari, 2004; Oliveira et al., 2011;
Arcila et al., 2017; Mirande, 2018; Betancur-R et al., 2019).

Anostomidae é a segunda mais diversa em Characiformes, com
aproximadamente 150 espécies alocadas em 15 géneros (Ramirez et al., 2017; Fricke
et al., 2019), amplamente distribuidas na América do Sul (Garavello & Britski, 2003;
Birindelli & Sidlauskas, 2018). Os anostomideos sdo conhecidos por apresentar
grande diversidade morfolégica, principalmente relacionado ao aparato bucal
(Sidlauskas, 2007, 2008). A variacdo no aparato bucal em Anostomidae permite

habitos alimentares variados (Melo & Ropke, 2004), e possibilita a utilizacdo de uma
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grande gama de recursos disponiveis no ambiente, o que pode explicar 0 sucesso
evolutivo da familia (Goulding, 1980, Goulding et al. 1988). Além disso, as mudancas
morfolégicas nas maxilas e na denticdo podem propiciar variagdes na alimentacao
gque acompanham o desenvolvimento e permitem que juvenis se alimentem de
recursos diferentes dos adultos (Abelha et al. 2001), reduzindo a competicao
intraespecifica. Alguns anostomideos possuem habitos alimentares generalistas
como, por exemplo, espécies dos géneros Leporinus, Laemolyta e Megaleporinus
(Santos, 1982; Santos & Rosa, 1998: Zardo & Behr, 2018; Mazzoni et al., 2010). Por
outro lado, alguns géneros, como Schizodon, sdo exclusivamente herbivoros (Ferretti
etal., 1996; Melo & Rbpke, 2004) e, em algumas espécies (e.g., Leporinus reticulatus),
a alimentacdo muda durante o desenvolvimento, sendo composta essencialmente por
invertebrados nos juvenis e mudando para uma tendéncia a predominancia de itens
vegetais nos adultos (Machado-Evangelista et al., 2015; Santos & Rosa, 1998).

A taxonomia dos géneros de Anostomidae foi calcada por Myers (1950), que
definiu oito géneros (Abramites, Gnathodolus, Laemolyta, Leporellus, Leporinus,
Rhytiodus, Schizodon e Synaptolaemus) com base principalmente na posicéo da boca
e na morfologia da denticdo. Um género (a época monotipico) foi descrito na
sequéncia: Sartor Myers & Carvalho, 1959. Até entdo, 75 espécies de Anostomidae
eram conhecidas (Fowler, 1950), sendo a maioria delas alocadas em Leporinus. Trés
subgéneros de Leporinus, incluindo Hypomasticus Borodin, 1929, Leporinops Géry,
1960 e Myocharax Fowler, 1914, foram tratados como validos por alguns autores
(Geéry, 1977), mas sinbnimos de Leporinus por outros (Garavello, 1979; Garavello &
Britski, 2003). Para facilitar a discusséo das espécies de Leporinus, alguns autores
propuseram grupos de espécies baseados no padréo de colorido, entre eles Geéry

(1977), Garavello (1979) e Sidlauskas & Vari (2008).
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Winterbottom (1980) foi o primeiro a testar as relagdes de anostomideos com
base na metodologia cladistica, através de um estudo de morfologia de espécies
diminutas e com boca voltada para cima, definidas por ele como a subfamilia
Anostominae (Fig. 1). Este grupo incluia a época o0s géneros Anostomus,

Gnathodolus, Pseudanos, Sartor e Synaptolaemus.

Pseudanos trimaculatus
Pseudanos irinae
Pseudanos gracilis
Gnathodolus bidens
Sartor respectus
Synaptolaemus cingulatus
Anostomus plicatus
Anostomus spiloclistron
Anostomus intermedius
Anostomus ternetzi
Anostomus brevior
Anostomus anostomus

Figura 1. Hip6tese filogenética proposta por Winterbottom (1980) baseada em caracteres morfolégicos

para 12 espécies de Anostomidae.

Quase trinta anos mais tarde, Sidlauskas & Vari (2008) apresentaram o primeiro
estudo filogenético que incluiu quase todos os géneros da familia. Estes autores

usaram 152 caracteres morfologicos, para 46 espécies de todos os 14 géneros de
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Anostomidae conhecidos até entdo (Fig. 2). Ambos os estudos utilizaram, quase que

exclusivamente, caracteres osteoldgicos em suas analises.

— Leporellus pictus
L— [ eporellus vittatus
I_: Hypomasticus despaxi
Hypomasticus megalepis
|_: Hypomasticus mormyrops
Hypomasticus pachycheilus
Leporinus gomesi
Leporinus agassizi
Leporinus aripuanaensis
Leporinus cf. ecuadorensis
Leporinus friderici
Leporinus cf. moralesi
Leporinus cf. niceforoi
Leporinus ortomaculatus
— Abramites hypselonotus
Y— [ eporinus striatus
Leporinus fasciatus
Leporinus cf. fasciatus
_: Leporinus jatuncochi
Leporinus tigrinus
Leporinus pellegrinii
Anostomoides laticeps

Rhytiodus argenteofuscus
Rhytiodus lauzannei
Rhytiodus microlepis
Schizodon knerii
|_ Schizodon scotorhabdotus
_|: Schizodon isognathus
Schizodon nasutus
Schizodon fasciatus
- Schizodon vittatus
Laemolyta garmani
Laemolyta taeniata
_'I_: Laemolyta orinocensis
Laemolyta proxima
Pseudanos winterbottomi
|_ Pseudanos gracilis
|_ Pseudanos irinae
— Pseudanos trimaculatus
Anostomus anostomus
Anostomus ternetzi
Petulanos plicatus
Petulanos intermedius
Synaptolaemus cingulatus
Gnathodolus bidens
Sartor elongatus

Figura 2. Arvore filogenética obtida por Sidlauskas & Vari (2008) com base em 152 caracteres

morfologicos para 46 espécies de Anostomidae.

Mais recentemente, as relacdes filogenéticas de Anostomidae tem sido
investigadas através de dados moleculares em analises cada vez mais abrangentes.
Ramirez (2015) e Melo (2015) apresentaram suas teses de Doutorado, nas quais

utilizaram sequéncias de 5 e 6 genes respectivamente, incluindo genes nucleares e
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mitocondriais, para a maioria das espécies de Anostomidae. Enquanto Melo (2015)
esteve focado nas relacdes entre os géneros de Anostomidae, Ramirez (2015) se
concentrou nas relacdes entre espécies de alguns géneros. O trabalho de Melo (2015)
encontra-se em fase final de preparacdo para publicacdo (Sidlauskas & Melo,
comunicacdo pessoal). Ramirez & Galetti (2015) publicaram um estudo sobre as
relacbes evolutivas entre as espécies de Laemolyta, propondo dois grupos de
espécies coincidentes com os dois padrbes de colorido que existem no grupo. No ano
seguinte, Ramirez et al. (2016) testaram o monofiletismo de Leporinus com dados
moleculares (Fig. 3) e obtiveram resultados semelhantes aos de Sidlaukas & Vari

(2008).
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Figura 3. Hipotese filogenética de 35 espécies de Anostomidae apresentada por Ramirez et al. (2016)
baseada em 3 genes nucleares e 2 mitocondriais, com a finalidade de testar o monofiletismo de

Leporinus (clados em destaque).
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Em 2017, Ramirez et al. (2017) descreveram o0 género Megaleporinus,
diagnosticando-o com dados citogenéticos, moleculares e morfolégicos, e
apresentando uma nova hipétese filogenética focada nas espécies do género.
Megaleporinus inclui nove espécies anteriormente alocadas em Leporinus e uma em
Hypomasticus, sendo a maioria delas de grande porte, com cromossomo sexual e

reducao de dentes (Fig. 4).
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_{Megaleporinus reinhardti (Sao Francisco)
M. ct. reinhardti (Itapicuru)
= \{. garmani (Jequitinhonha)
M. brinco (Contas)
M. elongatus (Jequitinhonha)
M. cf. obtusidens Sado Francisco (Sao Francisco)
M. obtusidens (Parana, Uruguay, Jacui)

M. cf. obtusidens Paraguay (Paraguay)
M. piavussu (upper Parand)
I =M. conirostris (Paraiba do Sul)
0 Y=\1. cf. conirostris (Doce)
M. cf. muyscorum (Orinoco)
M. macrocephalus (Paraguay)
M. trifasciatus (upper Amazon)
M. cf. trifasciatus (Tocantins)

M. muyscorum (Magdalena)
Abramites hypselonotus

:L. striatus Uruguay

L. striatus Paraguay

L. geminis

Hypomasticus pachycheilus
L. affinis
L. fasciatus
L. bleheri
tigrinus

L.
L. octomaculatus Paraguay
L. octomaculatus Amazonas
L. unitaeniatus

L. desmotes

L. jatuncochi

L. cf. parae

L. venerei
L. lacustris Parana
L. lacustris Paraguay

Leporinus taeniatus

Leporinus frideri Paraguay
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S. knerii
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Figura 4. Hipétese filogenética de 44 espécies de Anostomidae apresentada por Ramirez et al. (2017)
baseada em 3 genes nucleares e 2 mitocondriais, focada em elucidar as relacdes entre as espécies de

Megaleporinus.



21

Em 2018, Mirande apresentou uma hipotese filogenética de Anostomidae como
um subproduto de uma analise mais ampla de Characidae (Fig. 5). Mirande (2018)
utilizou sequéncias genéticas disponiveis no GeneBank (de quatro genes
mitocondriais, Cytb, Cox1, 12S e 16S, e quatro nucleares, Myh6, Ptchdl, Ragl e
Rag?) e as analisou em conjunto com 520 caracteres morfolégicos, reunindo um total
de 259 espécies. Apesar da maior parte dos caracteres nao terem sido originalmente
levantados (ou sequenciados) por Mirande (2018), os resultados da sua analise
representam a hipotese atual mais ampla em namero de espécies (59 espécies de
Anostomidae foram incluidas) e caracteres. Além disso, sua hipGtese € bastante
congruente com os resultados mais recentes baseados em dados moleculares (e.g.,

Ramirez, 2015; Melo, 2015; Ramirez et al., 2017).
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Leporellus_vittatus
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- Hypomasticus_mormyrops
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Leporinus_copelandii
Laemolyta_taeniata
Laemolyta_garmani
Laemolyta_proxima
Laemolyta_fernandezi
Rhytiodus_microlepis
Rhytiodus_argenteofuscus
Schizodon_platae
Schizodon_nasutus
Schizodon_knerii
Schizodon_scotorhabdotus
Schizodon_vittatus
Schizodon_fasciatus
Schizodon_intermedius
Schizodon_borellii

Leporinus_geminis
Hypomasticus_pachycheilus
Leporinus_striatus
Abramites_hypselonotus
Megaleporinus_muysocorum
Megaleporinus_macrocephalus
Megaleporinus_trifasciatus
Megaleporinus_elongatus
Megaleperinus_piavussu
Megaleporinus_obtusidens
Megaleporinus_conirostris
Megaleporinus_brinco
Megaleporinus_reinhardt
Megaleporinus_garmani
Leporinus_microphthalmus
_E Leporinus_amblyrhynchus
Leporinus_jatuncochi
Leporinus_desmotes
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Figura 5. Hipotese filogenética para 59 espécies de Anostomidae, obtida por Mirande (2018) como
subproduto de uma ampla analise com sequéncias disponiveis no GeneBank. Arvore disponivel no

arquivo suplementar S7 (complete tree).
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Com o aumento dos estudos sobre a diversidade e evolucéo de alguns grupos
de peixes, além da exaustdo do uso dos caracteres mais tradicionais, muitos
pesquisadores tém buscado novas fontes de caracteres morfologicos (e.g., Northcutt
et al., 2000; Birindelli et al., 2009; Abrah&o & Shibatta, 2015). Uma das fontes
alternativas de caracteres mais utilizada é a miologia. Diversos estudos tém
comprovado a eficacia dos dados miolégicos como caracteres morfolégicos que
auxiliam na investigacdo sobre a evolucao de peixes (e.g., Winterbottom, 1974b, 1993;
Yabe, 1985; Stiassny, 1990; Springer & Johnson, 2004; Hertwig, 2008; Datovo &
Bockmann, 2010; Arce, 2015; Datovo & Rizzato, 2018). Além disso, os dados
mioldgicos permitem investigar a evolugcdo morfolégica muitas vezes associada a
importantes mudancas na biologia do grupo, como por exemplo, no comportamento
natatorio e alimentar (e.g., Winterbottom, 1974b; Datovo & Bockmann, 2010).

Em Characiformes, assim como para a maioria dos grupos de peixes, a maior
parte dos caracteres morfolégicos propostos sdo de morfologia externa e de
osteologia. Mirande (2018), por exemplo, que compilou informacOes de diversas
fontes para realizar a mais abrangente analise filogenética de Characiformes, utilizou
520 caracteres de morfologia, sendo 505 de osteologia, oito variados (disposi¢ao das
papilas presentes na lingua, nimero de pares de cromossomos, presenca de
inseminacdo) e apenas sete caracteres de miologia, unicamente referentes a forma
do Pseudotimpano (que se apresenta como um gap na musculatura do corpo expondo
a bexiga natatoria).

Apesar disso, existem alguns estudos que se dedicaram ao estudo da miologia
em Characiformes, entre 0s quais 0s que seguem. Alexander (1964) estudou as
adaptacdes do cranio e musculatura associada em Characiformes, incluindo oito

géneros de familias diferentes. Howes (1976) estudou em detalhe a musculatura
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ceféalica em Cynodontiniae e Characinae, propondo uma hipotese de relacionamento
entre as espécies baseada principamente em caracteres mioldgicos. Vari (1979) inclui
15 caracteres mioldgicos entre os 206 utilizados para investigar as relagdes entre
espécies das familias africanas de Characiformes Citharinidae e Distichodontidae.
Vari (1983) utilizou caracteres de musculatura cefalica para definir as relacbes entre
Anostomidae, Chilodontidae, Curimatidae e Prochilodontidae. Gosline (1989) estudou
o adductor mandibulae em Teleostei, encontrando dois padrbes basicos deste
complexo muscular. Malabarba (1998) utilizou caracteres da musculatura do
pseudotimpano para definir a subfamilia Cheirodontinae. Mattox & Toledo-Piza (2012)
utilizaram 27 caracteres de miologia para estudar as relacfes entre espécies de
Characinae. No mesmo ano, Datovo & Castro (2012) descreveram e ilustraram a
musculatura cefalica relacionada a mandibula, suspensorio e série opercular, de
representantes de todas as familias de Characiformes conhecidas até entéo.

A miologia de representantes de Anostomidae foi estudada por Alexander
(1964), Vari (1983), Gosline (1989) e Datovo & Castro (2012). Alexander (1964: 183-
184, fig. 8) examinou exemplares de Leporinus friderici e ilustrou seu cranio e
musculatura facial. Alexander (1964: 183-184) notou diversas caracteristicas da
musculatura facial de Anostomidae, incluindo: 1. a expansao lateral do quadrado para
origem muscular, 2. musculatura do segmentum mandibularis do Adductor
mandibulae ausente, 3. a insercdo da pars ectorictalis no anguloarticular, enquanto
gue a pars endorictalis se insere no maxilar através de dois tenddes, 4. a pars malaris
esta dividida em duas sec¢des, ambas inseridas no anguloarticular através de tenddes
separados, 5. a origem da pars stegalis na fascia de uma das sec¢fes da pars malaris
e sua insercao no tendado da outra secdo da pars malaris, 6. a insercédo do adductor

arcus palatini na borda dorsal do metapterigoide, em vez da face lateral.
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Vari (1983: 42-46, fig. 38) examinou exemplares de diversas espécies de
Anostomidae, incluindo Abramites, Anostomus, Leporellus, Leporinus, Rhytiodus e
Schizodon), ilustrou a musculatura facial de Leporinus striatus, e propds cinco
caracteres mioldgicos que suportam Anostomidae: 1. levator arcus palatini com
expansao na cavidade da o6rbita, 2. pars endorictalis subdividido, 3. pars malaris com
origem no hiomandibular e metapterigoide, 4. pars malaris e pars stegalis com
expansao que resulta em contato direto dorsalmente ao tenddo mandibular, e 5.
musculatura ausente no segmentum mandibularis.

Gosline (1989: 652-655, fig. 4) examinou exemplares de Pseudanos
trimaculatus (nome citado apenas na lista de material examinado) e Leporinus, sendo
gue este ultimo foi citado no texto e teve suas maxilas e musculatura associada (pars
ectorictalis e pars endorictalis) ilustradas. Gosline (1989: 654) notou que o adductor
mandibulae (AM) de Leporinus é dificil de interpretar, sendo que uma porcao externa
dessa musculatura (pars endorictalis) passa sob o maxilar e se insere no pré-maxilar,
enquanto que o restante se insere na por¢cdo medial da mandibula através de dois

tenddes.

Datovo & Castro (2012: 14-16, figs. 18-20) examinaram exemplares de
Leporellus vittatus e Leporinus friderici como representantes de Anostomidae,
descreveram a musculatura facial dessas espécies, e apresentaram ilustracbes da
cabeca em vista lateral de Leporinus, das maxilas e musculatura associada (adductor
mandibulae) de Leporellus em vista medial e do maxilar e musculatura associada (pars
endorictalis) de Leporinus em vista medial. Eles consideraram que, em Anostomidae,
0 adductor mandibulae €& bastante modificado em comparacdo com outros

Characiformes.
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2 - OBJETIVOS

2.1 - Objetivo Geral

- estudar a musculatura facial de Anostomidae, a fim de se conhecer a
morfologia dos grupos musculares, sua variacao entre 0s grupos estudados,
e levantar novos caracteres filogenéticos com base na musculatura
estudada.

2.2 - Objetivos Especificos

- descrever e ilustrar a musculatura facial de representantes das principais
linhagens de Anostomidae;

- propor caracteres filogenéticos com base na musculatura facial de
Anostomidae, e discuti-los com base na hipétese mais recente sobre

evolucao do grupo.
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3 - MATERIAL E METODOS

3.1 — Material

O grupo externo utilizado foi composto por Xenocharax spilurus
(Distichodontidae), Prochilodus lineatus (Prochilodontidae), Curimata inortata
(Curimatidae), Chilodus punctatus (Chilodontidae), Hemiodus microlepis
(Hemiodontidae), Apareiodon affinis (Parodontidae). Prochilodontidae, Curimatidae e
Chilodontidae sdo familias proximamente relacionadas entre si e que formam um
clado junto com Anostomidae geralmente denominado Anostomoidea (Vari, 1983;
Castro & Vari, 2004; Sidlauskas & Vari, 2008; Oliveira et al., 2011; Mirande, 2018;
Betancur-R et al.,, 2019). Hemiodontidae e Parodontidae sdo familias que séo
consideradas proximamente relacionadas a Anostomoidea (Orti & Meyer, 1997;
Calcagnotto et al., 2005; Mirande, 2018), ou a um grupo que inclui estas duas familias,
Anostomoidea, Serrasalmidae e Cynodontidae (Oliveira et al., 2011; Betancur-R et al.,
2019), sendo este ultimo grande grupo recentemente denominado de Curimatoidea
por Betancur-R et al. (2019). Por outro lado, o Distichodontidae Xenocharax spilurus
€ uma espécie geralmente utilizada em estudos de anatomia comparada de
characiformes (Vari, 1979; Mattox & Toledo-Piza, 2012; Datovo & Castro, 2012) por
ser pouco mofidificada e pertencer a um clado, formado por duas familias Africanas
(Distichodontidae e Citharinidae), que é considerado como grupo irmao dos demais
Characiformes (Vari, 1979; Mirande, 2018). Os dados para 0Ss grupos externos
Chilodontidae, Curimatidae, Distichodontidae, Hemiodontidae, Parodontidae, e
Prochilodontidae foram obtidos na literatura (principalmente de Datovo & Castro,
2012) e/ou a partir do exame dos exemplares mencionados na lista de exemplares
examinados.

Como grupo interno foram incluidas as seguintes espécies: Abramites
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hypselonotus, Anostomoides atrianalis, Anostomus ternetzi, Gnathodolus bidens,
Hypomasticus mormyrops, Laemolyta taeniata, Leporellus vittatus, Leporinus
amblyrhynchus, L. fasciatus, L. cf. friderici, L. striatus, Megaleporinus obtusidens,
Pseudanos varii, Rhytidous microlepis, Schizodon intermedius, Synaptolaemus
latofasciatus. Desta forma, foram incluidas espécies que representam 13 dos 15
géneros de Anostomidae, dando preferéncia para as espécies tipo de cada género.
Pela facilidade de obtencdo do material, espécie nao tipos representaram os géneros
Anostomus, Pseudanos e Schizodon. Apesar disso, o monofiletismo destes géneros
tem sido corroborado em diversos estudos (e.g., Winterbottom, 1980; Sidlauskas &
Vari, 2008; Ramirez & Galetti, 2015). Os géneros Petulanos e Sartor ndo foram
incluidos pois seus exemplares sao raros em colecdes e nenhum exemplar foi
conseguido para estudo miolégico. O género Leporinus, o mais diverso, e
conhecidamente ndo monofilético, foi representado por quatro espécies para tentar
abranger um nuamero maior de linhagens. Além disso, a espécie tipo do género, L.
fasciatus, foi incluida no estudo. A espécie tipo do género Hypomasticus também foi
incluida, j& que os limites do género ainda sé@o controversos (Birindelli & Britski, 2009).
Os exemplares de Leporinus cf. friderici examinados no presente estudo foram
identificados tentativamente visto que provavelmente pertencem a uma espécie
distinta dos exemplares das Guianas e Suriname (ver Discussdo para maiores
detalhes).

Todo o material aqui utilizado pertence a Academy of Natural Sciences of
Philadelphia (ANSP), ao Museu de Zoologia da Universidade Estadual de Londrina
(MZUEL), ou ao Museu de Zoologia da Universidade de S&o Paulo (MZUSP) (Tabela
1). Outras abreviagdes utilizadas no texto incluem: AM para adductor mandibulae, CP

para comprimento padrdo, ALC para exemplares preservados e mantidos em alcool,
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MIO para exemplares preparados para analise da musculatura e OST para esqueletos
secos usados como material comparativo. O comprimento padrdo dos exemplares foi

obtido com o uso de um paquimetro digital com precisao de 0,01 mm.
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Tabela 1. Lista do material examinado incluindo o nimero de exemplares examinados no total, o
nuamero de exemplares dissecados para miologia e o nimero de exemplares cujos esqueletos foram

estudados (Osteologia).

Espécie N° de tombo ALC CP MIO CP OSsT CP
PARODONTIDAE

Apareiodon affinis MZUEL 20493 1 124,65 1 124,65
HEMIODONTIDAE

Hemiodus microlepis MZUEL 10214 9 139,96 — 172,05 1 168,53

Hemiodus microlepis MZUEL 14429 1 172,15 1 172,15

PROCHILODONTIDAE
Prochilodus lineatus MZUEL 8935 2 193,27 - 202,54 1 202,54
Semaprochilodus laticeps MZUEL 13874 1 170,24 170,24
CURIMATIDAE

Curimata sp. MZUEL 14425 1 98,45 1 98,45

Cyphocharax gilbert MZUEL 2541 12 30,70 - 91,25 1 91,25

Psectrogaster curviventris MZUEL 13072 3 64,94 — 104,05 1 102,4

Steindachnerina insculpta MZUEL 17080 4 85,95 — 98,20 1 88,72
CHILODONTIDAE

Chilodus punctatus MZUEL 18141 2 61,3 — 64,00 1 64

Caenotropus labyrinthicus MZUEL 7922 5 92,54 — 119,03 1 119,03
ANOSTOMIDAE

Abramites hypselonotus MZUEL 13996 1 108,41 1 108,41

Anostomoides atrianalis ANSP 159599 1 129,07 1 129,07

Anostomus ternetzi MZUEL 7629 2 53,18 - 67,41 1 67,41

Gnathodolus bidens MZUEL 14113 1 58,12 1 58,12

Hypomasticus mormyrops MZUEL 15901 90,94 — 184,55 1 148,17

Laemolyta taeniata MZUEL 14859 6 153,35 - 202,62 1 202,62

Leporellus vittatus MZUEL 16411 7 133,75 - 157,22 1 173,08

Leporellus vittatus MZUSP 106332 1 155,00 1 155,00

Leporinus amblyrhynchus MZUEL 17786 4 123,62 - 169,26 1 123,62

Leporinus fasciatus MZUEL 14698 4 169,50 — 266,38 1 203,01

Leporinus fasciatus MZUEL 10196 1 224,65 1 224,65

Leporinus cf. friderici MZUEL 16839 1 235,14 1 235,14

Leporinus cf. friderici MZUEL 8467 1 187,58 1 187,58

Leporinus striatus MZUEL 9499 4 81,21 — 143,08 1 136,94

Megaleporinus obtusidens MZUEL 1323 1 134,45 1 134,45

Pseudanos varii MZUEL 14695 6 79,72 -112,24 1 119,12

Rhytiodus microlepis MZUEL 10694 1 230,08 1 230,08

Schizodon intermedius MZUEL 488 1 190,76 1 190,76

Schizodon intermedius MZUEL 10237 1 255,65 1 255,65

Synaptolaemus latofasciatus MZUEL 14112 1 69,37 1 69,37
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3.2 —-Terminologia e Preparacdo do Material

A nomenclatura utilizada na definicdo dos musculos seguiu Winterbottom
(1974a) e as modificacbes e sinonimias propostas por Datovo & Vari (2013) para o
complexo muscular adductor mandibulae. A terminologia dos ossos seguiu Weitzman
(1962) e as modificacOes e atualizacdes propostas por Fink & Fink (1981) e sugestbes
apresentadas no website Teleostei Anatomy Ontology

(http://bioportal.bioontology.org/ontologies/TAO).

Exemplares para estudos de miologia foram preparados de acordo com 0s
procedimentos descritos por Datovo & Bockmann (2010), exceto pela utilizacdo de
alcool etilico 96° como substituto ao alcool absoluto. Os olhos foram removidos
previamente a prepracéo dos exemplares, seguindo Datovo & Castro (2012). Durante
o estudo, exemplares de pequeno porte (<150 mm CP) e pecas contendo musculatura
removidas dos exemplares de grande porte (>150 mm CP) foram mantidos em alcool
etilico 96° para dar mais firmeza a musculatura. Os demais exemplares foram
mantidos em alcool etilico 70°.

A disseccdo da musculatura facial se deu através de trés estagios de
profundidade. A primeira etapa se caracteriza por ter a remoc¢ao dos 0ssos nasal,
anterorbital e os da série infraorbital, e remo¢do das membranas que envolvem o0s
grupamentos musculares mais superficiais (adductor mandibulae, levator arcus
palatini e dilatator operculi). A segunda etapa conta com a remoc¢ao do opérculo, para
visualizacdo do adductor operculi e do levator operculi, do maxilar, pré-maxilar e da
pars endorictalis, para visualizacdo do local de origem da pars ectorictalos e pars
malaris. A terceira etapa consiste na remocdo total do Adductor mandibulae,

juntamente com o dentario, coronomeckeliano e anguloarticular, que permite observar
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a vista medial do AM, e o segmentum mandibularis além dos tenddes de insercao das
secdes do AM.

Exemplares diafanizados, segundo o protocolo de Taylor & van Dyke (1985), e
esqueletos secos, preparados de acordo com Bemis et al. (2004) foram utilizados
eventualmente como material comparativo para visualizagcdo dos 0ssos que servem
de origem e insercdo da musculatura facial. As dissec¢des seguiram a metodologia
proposta por Winterbottom (1974a) e os estagios de disseccao foram adaptados a
partir de Depra (2019). A metodologia para as fotografias dos exemplares de grande
porte (> 150 mm CP) foi modificada a partir da proposta por Sabaj Pérez (2009),
utilizando uma camera e substituindo a agua por alcool etilico na mesma gradacao da
utilizada para a preservacdo de cada lote (70° ou 96°, conforme descrito acima).
Pequenos exemplares (< 150 mm CP) e grupamentos musculares dissecados foram
fotografados imersos em alcool, por uma camera digital ligada a um

estereomicroscépio com software para empilhamento de foco.
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3.3 - Andlise Filogenética
Todos os caracteres relacionados a musculatura facial de Anostomidae que
foram propostos na literatura (e.g., Vari, 1983; Datovo & Castro, 2012) foram re-
analisados, re-interpretados e discutidos. Novos caracteres foram propostos e
discutidos. Os caracteres e seus estados foram descritos e codificados seguindo as
recomendacdes de Sereno (2007). Os estados de carater foram entdo tabulados no
programa Mesquite (Maddison & Maddison, 2017), e a matriz foi exportada em formato
nexus. Uma arvore filogenética que inclui os taxons utilizados foi confeccionada
manualmente seguindo a hipétese filogenética mais recente do grupo (Mirande, 2018),
e salva em um arquivo .tre. Os arquivos contendo a matriz e a arvore filogenética
foram abertos no programa Winclada (Nixon, 1999-2002). Os caracteres foram
plotados na arvore e otimizados através das opcdes ACCTRAN e DELTRAN no
mesmo programa. As arvores foram adicionados desenhos representando os
anostomideos estudados. A maioria dos desenhos foram obtidos em van der Sleen &

Albert (2018).
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4 — RESULTADOS E DISCUSSAO
4.1 — Descricao da Musculatura
Cada grupamento muscular € descrito e ilustrado (Figs. 6-15), e as variacfes

encontradas em Anostomidae e no grupo externo sdo mencionadas e discutidas.
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Figura 6. Musculatura facial de Apareiodon affinis (Parodontidae), Hemiodus microlepis
(Hemiodontidae), Cyphocharax gilbert (Curimatidae), em vista lateral e no primeiro estagio de

disseccéo.
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Figura 7. Musculatura facial de Pseudanos varii, Anostomus ternetzi,
(Anostomidae), em vista lateral e no primeiro estagio de disseccao.

Gnathodolus bidens
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Figura 8. Musculatura facial de Leporellus vittatus, Hypomasticus mormyrops, Anostomoides atrianalis
(Anostomidae), em vista lateral e no primeiro estagio de disseccao.
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Figura 9. Musculatura facial de Laemolyta taeniata, Rhytiodus microlepis, Schizodon intermedius
(Anostomidae), em vista lateral e no primeiro estagio de disseccdo. O opérculo foi removido em S.
intermedius.
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Figura 10. Musculatura facial de Leporinus striatus, Abramites hypselonotus, Megaleporinus
obtusidens (Anostomidae), em vista lateral e no primeiro estagio de disseccao. O opérculo foi removido
em M. obtusidens.
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Leporinus amblyrhynchus
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Figura 11. Musculatura facial de Leporinus amblyrhynchus, L. cf. friderici, L. fasciatus (Anostomidae),
em vista lateral e no primeiro estagio de dissec¢éo.
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Figura 12. Musculatura facial de Synaptolaemus latofasciatus (Anostomidae), em vista lateral e no
primeiro (a) e segundo (b) estagio de disseccao. A primeira etapa se caracteriza por ter a remog¢éao dos
0ss0s nasal, anterorbital e os da série infraorbital, e a segunda etapa conta com a remog¢éao do opérculo
e da pars rictalis.
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Figura 13. Mandibula e musculatura facial associada em (a) Synaptolaemus latofasciatus
(Anostomidae), (b) Hemiodus microlepis (Hemiodontidae), (c) Caenotropus labyrinthicus
(Chilodontidae), (d) Hypomasticus mormyrops (Anostomidae), (e) Laemolyta taeniata (Anostomidae),
em vista medial.
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AM, Pars endorictalis . _

Maxilar, -
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AM, Pars endorictalis =

Pré-maxilar,

AM, Pars endorictalis,,
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’ Maxilar ~
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Figura 14. Maxilar, pré-maxilar e musculatura associada em (a) Apareiodon affinis (Parodontidae), (b)
Synaptolaemus latofasciatus (Anostomidae), (c) Leporinus cf. friderici (Anostomidae), (d) Pseudanos
varii (Anostomidae) em vista medial.
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Dilatator operculi, Opérculo,
s 2 ; ’
Levator arcus palatini . _ /
/ S

Levator arcus palatini-~ _

Etmoide lateral ~.

blmm
Figura 15. Cabeca com detalhe na regido medial da 6rbita em (a) Gnathodolus bidens (Anostomidae)
e (b) Cyphocharax gilbert (Curimatidae), em vista lateral, mostrando em detalhe o levator arcus palatini.
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Adductor mandibulae (AM)

O adductor mandibulae € um musculo facial composto por duas regifes
basicas, sendo uma facial, associada aos 0ssos do suspensorio e da maxila superior
(segmentum facialis), e outra mandibular, associada a mandibula (segmentum
mandibularis). A regido facial, no suspensoério, onde se situam as origens das
principais sec¢des do adductor mandibulae (pars rictalis, pars malaris e pars stegalis),
€ composta apenas por musculatura (i.e., ndo ha tenddes) (Figs. 6-12). A regido
mandibular pode ser composta exclusivamente por tenddes, ou alternativamente
apresentar musculatura (Fig. 13). As regides facial e mandibular sdo conectadas pela
aponeurose intersegmentar. A aponeurose intersegmentar se diferencia
anteriormente em dois ramos, um dorsal inserido no dentério, o tenddo mandibular, e
um ventral, o tenddo Meckeliano que se insere principalmente no 0sso
coronomeckeliano (Fig. 13). Anteriormente, o AM estd associado a membrana
bucopalatal, que se estende anteriormente e liga o pré-maxilar ao maxilar e este ultimo

a mandibula (Fig. 14).

AM, Segmentum mandibularis

A musculatura do segmentum mandibularis ocupa a face medial da mandibula,
tendo sua origem nos tendbes mandibulares e Meckeliano, da aponeurose
intersegmentar (Fig. 13). O segmentum mandibularis pode estar dividido em duas
secdes, a pars coronalis, que é dorsal ao tenddo mandibular, e a pars mentalis, que
esta localizada entre os tend6es mandibulares e Meckeliano (Figs. 13b-c; Datovo &
Vari, 2013: 12, fig. 9). Em Characiformes, ndo ha uma clara diferenciagao destas duas
secdes (Datovo & Castro, 2012; Datovo & Vari, 2013: 11). Apesar disso, é possivel

identificar cada uma das sec¢des pela sua localizagdo. Em Anostomidae e também em
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outras familias de Characiformes (e.g., Prochilodontidae) ha reducdo da musculatura
do segmentum mandibularis. Entretanto, apenas em poucos casos esta musculatura
estd completamente ausente, conforme descrito por Vari (1983), mostrando que o
carater apresentado por ele possui uma complexidade muito maior. A pars coronalis
esta presente e bem desenvolvida em Curimatidae (Fig. 13c; Datovo & Castro, 2012:
fig. 13), Distichodontidae (Datovo & Castro, 2012: fig. 10), Hemiodontidae (Fig. 13b;
Datovo & Castro, 2012: fig. 23), Parodontidae (Datovo & Castro, 2012: fig. 25),
reduzida a poucas fibras em Prochilodontidae (Datovo & Castro, 2012: fig. 15) e
Laemolyta, e ausente nos demais anostomideos estudados (Fig. 13d). Por outro lado,
a pars mentalis esta presente e bem desenvolvida em Curimatidae (Fig. 13c; Datovo
& Castro, 2012: fig. 13), Distichodontidae (Datovo & Castro, 2012: fig. 10) e
Parodontidae (Datovo & Castro, 2012: fig. 25), reduzida a poucas fibras em
Hemiodontidae (Fig. 13b; Datovo & Castro, 2012: fig. 23), Prochilodontidae (Datovo &
Castro, 2012: fig. 15), e nos anostomideos Abramites, Anostomoides, Anostomus,
Leporellus, Leporinus fasciatus, L. cf. friderici, L. striatus, Megaleporinus, Pseudanos
e Rhytiodus (Fig. 13a,e), e ausente nos demais anostomideos estudados (Fig. 13d).
Desta forma, em Hypomasticus, Leporinus amblyrhynchus e Schizodon, ndo ha
nenhuma fibra muscular no segmentum mandibularis (Fig. 13d).

Alexander (1964: fig. 8) considerou que esta musculatura estava ausente no
exemplar de Leporinus friderici examinado por ele, e Vari (1983) confirmou esta
condicdo nos exemplares de Anostomidae examinados por ele, que representam
Abramites, Anostomus, Leporellus, Leporinus, Rhytiodus e Schizodon. Estas
observacdes foram apenas parcialmente corroboradas em Datovo & Castro (2012),
que consideraram a musculatura do segmentum mandibularis presente em

Anostomidae, porém reduzida. O mesmo ocorreu no presente estudo, ja que a
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musculatura foi considerada como presente e reduzida na maioria dos anostomideos,
porém ausente em outros, conforme mencionado acima.

Datovo & Castro (2012) ndo haviam considerado subsecdes no segmentum
mandibularis. Considerar estas divisdbes se mostrou importante para estabelecer a
homologia da musculatura que esta reduzida em algumas espécies de Anostomidae
e perdida em outras.

A musculatura do segmentum mandibularis foi identificada como Aw por
Alexander (1964), Gosline (1989), Winterbottom (1974a), Vari (1983), e Datovo &

Castro (2012).

Pars rictalis

A pars rictalis corresponde a se¢do mais anteroventral e lateral da porcéo facial
do AM e possui origem nos 0SsS0S mais ventrais do suspensorio (quadrado e pré-
opérculo). Esta secao muscular contém duas subseces, a pars endorictalis, maior e
mais dorsolateral (Fig. 12a), e a pars ectorictalis, menor e mais ventromedial (Fig.
12b). Estas duas subsecfes estdo presentes em todos 0os exemplares examinados,
corroborando o que havia sido observado em alguns taxons por Vari (1983: 44) e
Datovo & Castro (2012: figs 19, 20). Em Anostomidae (exceto Leporellus, Fig. 8), a
pars ectorictalis é relativamente pequena e fica coberta externamente pela pars
endorictalis (Figs. 7-12; Datovo & Castro, 2012: 14). Em Parodontidae (Datovo &
Castro, 2012: fig. 24), estas duas sec¢0Oes estdo diferenciadas apenas pelo ponto mais
anterior de insercdo da pars ectorictalis.

A origem da pars rictalis esta nos ossos quadrado e pré-opérculo em todos os
Anostomidae, assim como em Chilodontidae (Datovo & Castro, 2012: fig. 16),

Curimatidae (Datovo & Castro, 2012: fig. 13), Distichodontidae (Datovo & Castro,
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2012: fig. 9), Hemiodontidae (Datovo & Castro, 2012: fig. 21), Parodontidae (Datovo &
Castro, 2012: fig. 25) e Prochilodontidae (Datovo & Castro, 2012: 12). O formato e o
ponto mais posterior da origem da pars rictalis varia em Anostomidae. A pars rictalis
e triangular e o ponto mais posterior de sua origem é anterior a 6rbita em Anostomus,
Pseudanos, e Synaptolaemus (Fig. 7, 12) enquanto que a pars rictalis € losangular e
sua origem se estende posteriormente até a regido mediana da Orbita nos demais
anostomideos (Figs. 8-11). Em Gnathodolus algumas caracteristicas na musculatura
facial sdo Unicas em Anostomidae, incluindo o formato retangular (alongado) da pars
rictalis e sua origem que estéa na vertical que passa pelo limite posterior da orbita. Essa
condicdo pode estar relacionada a morfologia da mandibula desta taxons, ja que ele
€ 0 Unico anostomideos que possui apenas um dente grande e em forma de foice na
mandibula. A condicdo destas caracteristicas miolégicas em Sartor € desconhecida,
mas tendo em vista que Sartor € grupo irmao de Gnathodolus, é possivel que este
género também apresente estas modificacdes.

No grupo externo, essa variacdo também esta presente. Distichodontidae
(Datovo & Castro, 2012: fig. 9) e Parodontidae (Fig. 6; Datovo & Castro, 2012: fig. 24)
possuem a pars rictalis quadrangular com sua origem ultrapassando o limite posterior
da érbita. Chilodontidae (Datovo & Castro, 2012: fig. 16), Curimatidae ( Fig. 6; Datovo
& Castro, 2012: fig. 13), Hemiodontidae (Fig. 6; Datovo & Castro, 2012: fig. 21) e
Prochilodontidae (Vari, 1983: fig. 39) possuem a pars rictalis retangular com o ponto
mais posterior de sua origem proximo a vertical do limite posterior da oOrbita (Fig. 6).

A insercdo das subsecOes da pars rictalis varia em Characiformes. Em
Distichodontidae (Datovo & Castro, 2012: fig. 9), a pars ectorictalis se insere no
maxilar através da membrana bucopalatal e a pars endorictalis se insere no

anguloarticular. Em Chilodontidae (Datovo & Castro, 2012: 13), Curimatidae (Datovo
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& Castro, 2012: fig. 13) e Prochilodontidae (Datovo & Castro, 2012: 12-13), ocorre 0
inverso, com a pars endorictalis inserida na membrana bucopalatal e a pars ectorictalis
inserida diretamente no anguloarticular. A mesma condicdo foi observada em todos
os anostomideos (Fig. 13a). Ja em Hemiodontidae (Datovo & Castro, 2012: figs. 21,
22), a pars ectorictalis e a pars endorictalis estdo ligadas no maxilar através da
membrana bucopalatal. Em Parodontidae (Fig. 6; Datovo & Castro, 2012: fig. 24), a
pars rictalis possui um formato diferenciado, suas subsecdes ndo estdo separadas, e
ambas se inserem diretamente no maxilar através da membrana bucopalatal.
Segundo as observacdes aqui realizadas, assim como descrito por Alexander (1964),
Vari (1983) e Datovo & Castro (2012), a insercéo da pars endorictalis de Anostomidae
ocorre no maxilar, e ndo no pré-maxilar, conforme descrito por Gosline (1989).
Seguindo Datovo & Vari (2013), o termo membrana bucopalatal é utilizado para
a membrana que envolve os 0ssos pré-maxilar, maxilar e da porcdo posterior da
mandibula, onde esta o ligamento supralabial que une o pré-maxilar ao maxilar e o
ligamento paramaxilar-preangular, que une o maxilar a mandibula. Estes dois
ligamentos foram identificados como ligamento primordial por Winterbottom (1974b),
Gosline (1989), Vari (1989: figs. 37-38), Sidlauskas & Vari (2008: figs. 33-37), e Datovo
& Castro (2012: fig. 4), e de articular-maxilar por Alexander (1964: fig. 8). Em
Anostomidae, ha um ligamento entre o pré-maxilar e a por¢do mediana do maxilar.
Este ligamento é identificado como ligamento supralabial, seguindo Datovo & Vari
(2013). Entretanto, o ligamento supralabial descrito por Datovo & Vari (2013: fig. 1) se
insere na porcéo ventral do maxilar, enquanto que em Anostomidae esse ligamento
se insere no porgédo mediana do maxilar. Mais comparagdes com outros Teleostei s&o
necessarias para testar a homologia desse ligamento em Anostomidae (e mesmo

Characiformes). O segundo ligamento, o paramaxilar-preangular, foi identificado como
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ligamento primordial em alguns grupos de Characiformes (Datovo & Castro, 2012).
Este ligamento é distinto da estrutura que prende a pars endorictalis ao maxilar, ja que
em Anostomidae essa estrutura € um tenddo, e ndo um ligamento como havia sido
identificado em trabalhos anteriores (e.g., Sidlauskas & Vari, 2008). Na maioria dos
Characiformes (Datovo & Castro, 2012), incluindo Distichodontidae (Datovo & Castro,
2012: fig. 9), Chilodontidae (Datovo & Castro, 2012: 13), Curimatidae (Datovo &
Castro, 2012: fig. 13), Parodontidae (Datovo & Castro, 2012: fig. 24), e
Prochilodontidae, a pars rictalis € presa ao maxilar através do tecido membranosa da
membrana bucopalatal (Fig. 6). Por outro lado, a ligacdo tendinosa entre a pars
endorictalis e 0 maxilar (ou seja, ha um tenddo bem definido entre a pars endorictalis
e 0 maxilar) é caracteristica em alguns poucos grupos de Characiformes, incluindo
Anostomidae (Fig. 14) e Hemiodontidae (Fig. 6), conforme discutido em outros
estudos (e.g., Vari, 1983: 44; Castro & Vari, 2004: 37; Datovo & Castro, 2012: figs. 19,
20).

Foram observadas divisbes da pars endorictalis em todos os anostomideos
estudados (Fig. 14), sendo que Chilodontidae, Curimatidae, Hemiodontidae,
Leporellus, Gnathodolus e Synaptolaemus apresentaram 2 divisbes (Fig. 14b).
Anostomus, Anostomoides, Laemolyta e Pseudanos apresentaram 3 divisdes (Fig.
14d), Abramites, Hypomasticus, Leporinus, Megaleporinus, Rhytiodus e Schizodon
apresentaram 5 divisdes (fig. 14c). Por outro lado, em Chilodontidae, Parodontidae e
Prochilodontidae ndo possuem nenhuma divisdo na pars endorictalis, assim como
observado em Distichodontidae, segundo Datovo & Castro (2012) (Fig. 14a).
Alexander (1964: fig. 8), Vari (1983: 44) e Datovo & Castro (2012: 15) identificaram
que a pars endorictalis em Anostomidae apresenta-se subdividida em duas

subsecdes, sendo que cada uma delas esta presa ao maxilar por tendao proprio.
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Inclusive, na ilustracdo apresentada por Datovo & Castro (2012: fig. 20), ha trés

subdivisdes, sendo duas delas identificadas como Al o dorsal, e uma como Al «

ventral. A observacdo de mais de duas sec¢bes da pars endorictalis denota que a
organizacdo e divisdo desta secdo é muito mais complexa do que a descricdo
apresentada por Alexander (1964:), Vari (1983) e Datovo & Castro (2012).

Para Anostomidae, a musculatura pars rictalis foi identificada como Al por
Alexander (1964) e Vari (1983; 1989), enquanto que suas subsecodes pars endorictalis
e pars ectorictalis foram identificadas como divisbes externa e interna,

respectivamente por Gosline (1989: fig. 4), e como Al « e A1 por Datovo & Castro

(2012).

Pars malaris

A secdo pars malaris corresponde geralmente a maior se¢do do AM (Datovo &
Castro, 2012: 6; Datovo & Vari, 2013: 8), sendo medial e posterior em relacéo a pars
rictalis, e lateral em relacdo ao levator arcus palatini. Primitivamente em
Characiformes, esta secdo origina-se no hiomandibular e no pré-opérculo (Datovo &
Castro, 2012: fig. 5), condicéo presente em Anostomidae (Datovo & Castro, 2012: 14),
Distichodontidae (Datovo & Castro, 2012: fig. 9), Curimatidae (Datovo & Castro, 2012:
figs. 13-14), Chilodontidae, Hemiodontidae e Parodontidae. Entretanto, em
Prochilodontidae, a pars malaris € relativamente pequena em tamanho e origina-se
exclusivamente no pré-opérculo (Vari, 1983: fig. 39; Datovo & Castro, 2012: 12). Vari

(1983) tem seu carater 3 ndo corroborado no presente estudo, j4 que a pars malaris
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tem origem no hiomandibular e no pré-opérculo em todos os anostomideos
examinados. O mesmo resultado obtido aqui foi descrito por Datovo & Castro (2012).

A pars malaris insere-se no tenddo mandibular que esta preso ao dentario (e
as vezes também no anguloarticular) (Fig. 13; Datovo & Castro, 2012: fig. 5), condic&o
presente em Anostomidae, Distichodontidae (Datovo & Castro, 2012: 11), Curimatidae
(Datovo & Castro, 2012: figs. 13-14), Chilodontidae. Por outro lado, em Hemiodontidae
(Datovo & Castro, 2012: figs. 22-23) e Parodontidae (Datovo & Castro, 2012 fig. 25),
o tenddo mandibular esta inserido ao dentario e anguloarticular. Ja em
Prochilodontidae (Datovo & Castro, 2012: fig. 15) o tenddo mandibular esta uniado ao
Meckeliano na aponeurose intersegmentar e esta estd inserida nos 0SsOs
anguloarticular, coronomeckeliano e dentario.

O tenddo mandibular em Anostomidae possui formato cilindrico, e ndo varia em
didmetro ao longo de sua extensao, enquanto todos 0s outgroups possuem a porcao
anterior distintamente menor em diametro do que a porc¢ao posterior do tentdo. Esta
observacéo corrobora o carater 4 de Vari (1983).

Em alguns tdxons de Characiformes, a pars malaris estd subdividada em pars
retromalaris, mais posterior, e pars promalaris, mais anterior (Datovo & Vari, 2013: 9).
Entre os taxons examinados, as divisdbes da pars malaris foram observadas em
Abramites, Anostomus, Gnathodolus, Hypomasticus, Laemolyta, Leporinus
amblyrhynchus, L. striatus, Megaleporinus, Pseudanos, Rhytiodus, Schizodon, e
Synaptolaemus (ou seja, nos anostomideos exceto Anostomoides, Leporellus,
Leporinus cf. friderici e L. fasciatus). Alexander (1964: fig. 8) havia descrito essa
divisdo no exemplar de Leporinus friderici examinado por ele. Datovo & Castro, (2012)
haviam considerado que essa divisdo estava ausente nos exemplares de Leporellus

e Leporinus friderici por eles examinados. Datovo & Castro (2012) apontaram que



53

algumas caracteristicas observadas no exemplar de Leporinus friderici eram
diferentes das descritas por Alexander (1964) para a mesma espécie, como por
exemplo, a presenca de subsecOes na pars malaris. Estas subdivisbes foram
observadas por Alexander (1964), mas ndo nos exemplares examinados por Datovo
& Castro (2012) e também n&o nos exemplares aqui examinados. Apesar disso poder
ser devido apenas a uma variacao intra-especifica (polimorfismo), € mais provavel que
estas diferencas sejam decorrentes da observacdo de exemplares pertencentes a
espécies diferentes. Os exemplares examinados por Alexander (1964) foram
coletados na Guiana, enquanto que os exemplares examinados por Datovo & Castro
(2012) foram coletados no alto Parana. Leporinus friderici € um complexo de espécies,
amplamente distribuidas na América do Sul (Garavello & Britski, 2003), conforme
apontado em estudos morfolégicos (Garavello et al., 1992) e moleculares (Silva-
Santos et al., 2018). Dados moleculares corroboram que exemplares do alto Parana
sejam mais préximos de Leporinus agassizi do que de exemplares de L. friderici da
Guiana (Silva-Santos et al., 2018). Além disso, o exemplar ilustrado por Alexander
(1964) apresenta uma caracteristica incomum em Anostomidae e que ndo esté
presente nos exemplares de Leporinus friderici coletados no Brasil: as fontanelas
cranianas parcialmente fechadas, o que seria mais uma evidéncia de que Datovo &
Castro (2012) examinaram exemplares de uma espécie diferente da estudada por
Alexander (1964).

Os taxons das demais familias, incluindo Chilodontidae, Curimatidae,
Distichodontidae, Parodontidae e Prochilodontidae, apresentaram a pars malaris nao
dividida.

A sec¢do pars malaris foi identificada previamente como A2 por Alexander

(1964), Winterbottom (1974a), Vari (1983), Gosline (1989), Datovo & Castro (2012), e
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as subdivisbes pars promalaris e pars retromalaris como A2a e A2,

respectivamente, por Datovo & Castro (2012).

Pars stegalis

A secéo pars stegalis corresponde a por¢ao mais interna do segmento facial do
AM e esta geralmente coberta pelas outras sec¢des (pars malaris e pars rictalis) (Fig.
12). A pars stegalis origina-se exclusivamente no metapterigéide em boa parte dos
Characiformes (Datovo & Castro, 2012: 7), mas pode ter uma parte de sua origem
estendida sobre o hiomandibular, como nos anostomideos Laemolyta, Leporinus
fasciatus, L. cf. friderici, Megaleporinus, Rhytiodus e Schizodon. Em Chilodontidae, a
pars stegalis origina-se no metapterigoide e no quadrado. Esta condi¢cao havia sido
registrada para anostomideos por Vari (1983: 44) e Datovo & Castro, 2012: 15, figs.
18-19). A pars malaris insere-se no tendéo Meckeliano da aponeurose intersegmentar,
sendo que o tenddo esta preso diretamente ao 0sso coronomeckeliano, na porcéo
mediana do mandibula, abaixo do tenddo mandibular (Fig. 13; Alexander, 1964: fig. 8;
Datovo & Castro, 2012: fig. 19). Em Prochilodontidae, a pars stegalis insere-se
diretamente no dentario (Datovo & Castro, 2012: fig. 15). Em Anostomidae, ha duas
areas de origem para a pars stegalis, sendo que uma delas passa medialmente ao
levator arcus palatini. Estas secfes convergem anteriormente e se prendem a
mandibula através do tenddo Meckeliano (Datovo & Castro, 2012: 15, fig. 19). Vari
(1983: 44) considerou que uma dessas secdes provenientes da pars malaris.
Entretanto, Datovo & Castro (2012: 15) argumentam que apenas a pars stegalis possui
fibras que passam medialmente ao levator arcus palatini.

A pars stegalis pode estar confluente e indifirenciada da pars malaris, o que

ocorre em Abramites, Anostomoides, Anostomus, Gnathodolus, Pseudanos, e
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Synaptolaemus. Nos demais taxons estudados, a pars malaris e a pars stegalis estdo

diferenciadas.

Intermandibularis

A musculatura intermandibularis liga a por¢cdo anterior e medial dos dois
dentarios, com sua insercao anterior a do AM em todos os Characiformes, exceto
Anostomidae (Fig. 13). Nas espécies examinadas de Anostomidae a insercdo da
intermandibularis € completamente ventral a do segmentum mandibularis (Fig. 13a;

Datovo & Castro, 2012: fig 19).

Adductor arcus palatini

O masculo adductor arcus palatini fica localizado na porcdo ventromedial da
orbita (Figs. 6-12). A origem do adductor arcus palatini geralmente ocupa toda a
extensdo do paraesfendide. No entanto, em Distichodontidae (Datovo & Castro, 2012:
fig. 9), Hemiodontidae (Datovo & Castro, 2012: figs. 21, 22) e Parodontidae (Fig. 6;
Datovo & Castro, 2012: fig. 24) o adductor arcus palatini ndo se estende na porgao
anterior do paraesfendide. Nos taxons examinados, a origem se estende
anteriormente no etimdide lateral em Curimatidae, Chilodontidae, e nos anostomideos
Pseudanos, Anostomus, Synaptolaemus, Laemolyta, Abramites e L. fasciatus. Além
disso, em alguns grupos, ela se estende posteriormente no proético e pterotico
(Datovo & Castro, 2012: 9).

O adductor arcus palatini insere-se na margem dorsal do suspensorio, incluindo
geralmente os 0ssos endopterigdide, metapterigoide e hiomandibular. No entanto, em
Curimatidae o adductor arcus palatini se estende anteriormente inserindo-se também

no palatino (Datovo & Castro, 2012: fig. 13).
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Levator arcus palatini

O levator arcus palatini € um musculo geralmente triangular que se origina no
0sso esfendtico (no cranio), preso através de um forte tend&o (Fig. 6). Vari (1983: fig.
38) notou que o levator arcus palatini em Anostomidae possui uma expansao
dorsoanterior que se origina no frontal e na porcdo mais interna do esfendtico (Fig.
15). Datovo & Castro (2012: 16) confirmou esse achado reconhecendo que
Serrasalmidae € a Unica outra familia de Characiformes que apresenta uma condicéo
similar. Essa expansao foi confirmada no presente estudo em todos os anostomideos
(Fig. 15).

Na maiora dos Characiformes, o levator arcus palatini estende-se ventralmente
e esta inserido na porcédo dorsal do hiomandibular. No entanto, em Prochilodontidae
(Datovo & Castro, 2012: 12) e Parodontidae (Datovo & Castro, 2012: 18) o musculo
também se insere no pré-opérculo. Ja em Hemiodontidae, o musculo esta inserido no

hiomandibular e no metapterigéide (Datovo & Castro, 2012: 17).

Dilatator operculi

O musculo dilatator operculi se localiza superficialmente e dorsalmente ao
levator arcus palatini, e tem sua origem numa depressao da borda posterolateral do
cranio nos ossos esfendtico e pterético (e as vezes no frontal e hiomandibular) e sua
insercdo na porcao anterodorsal do opérculo via um tendéo (Figs. 6-12; Datovo &
Castro, 2012: 9). Em Distichodontidae (Datovo & Castro, 2012: fig. 9), Curimatidae
(Datovo & Castro, 2012: fig. 13), Hemiodontidae (Datovo & Castro, 2012: fig. 21),
Prochilodontidae (Vari, 1983: fig. 39) e Anostomidae, a origem do dilatator operculi se

estende anteriormente no frontal (Fig. 6). O dilatator operculi tem sua origem restrita
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ao esfenotico e pterdtico em Chilodontidae (Datovo & Castro, 2012: fig. 16) e apenas
ao esfendtico em Parodontidae (Datovo & Castro, 2012: 18, fig. 24). Por outro lado,
em Hemiodontidae (Fig. 6) e em Rhytiodus (Fig. 9), o dilatator operculi é
extremamente bem desenvolvido e chega em alguns grupos (e.g., Hemiodus, Fig. 6;

Datovo & Castro, 2012: fig. 21) até o meio da Orbita.

Levator operculi

O levator operculi é outro musculo superficial que se origina na porcao
posterolateral do cranio, no 0sso pteroético, e se insere na margem dorsomedial do
opérculo (Figs. 6-12). Apesar de seu tamanho variar um pouco nos taxons estudados,

nenhuma variacdo conspicua foi encontrada nesta musculatura.

Adductor operculi

O adductor operculi € um musculo que fica mais interno, localizado
medialmente ao levator operculi. Para sua vizualizacdo é necessaria a remocao do
levator operculi e da desarticulacdo do opérculo. O adductor operculi origina-se no
pterdtico e, as vezes prodtico e exoccipital, e insere-se na face medial do opérculo,
onde ha uma crista 6ssea (Fig.12b). Dentre os grupos abordados neste trabalho,

nenhuma variacao foi observada.
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4.2 — Analise filogenética
Foram levantados 26 caracteres exclusivos da musculatura facial de
Anostomidae, que seguem descritos abaixo. Uma matriz de caracteres esta

apresentada na Tabela 2.
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Tabela 2. Matriz de caracteres filogenéticos baseados na musculatura facial e codificados para 16
espécies de 13 géneros de Anostomidae e representantes de mais seis familias de Characiformes.
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1. AM, pars coronalis: (0) presente (Fig.13b,c), (1) ausente (Fig. 13a,d,e). N&o-
ambiguo.

2. AM, pars coronalis, tamanho: (0) bem desenvolvido {Fig. 13b), (1) reduzido a
poucos feixes musculares (Fig. 13c). Ambiguo.

3. AM, pars mentalis: (0) presente (Fig. 13a,b,c,e), (1) ausente (Fig. 13d). Nao-
ambiguo.

4. AM, pars mentalis, tamanho: (0) bem desenvolvido (Fig. 13b,c), (1) reduzido a
poucos feixes musculares (Fig. 13a,e). Nao-ambiguo.

5. AM, pars ectorictalis, tamanho: (0) grande, visivel em vista lateral (Fig. 6 —
Hemiodus, Cyphocharax, Fig. 8 — Leporellus), (1) pequena, encoberta pela pars
endorictalis e ndo visivel em vista lateral (Figs. 7-12, exceto Fig. 8 — Leporellus).
Ambiguo.

6. AM, pars rictalis, diferenciacdo das subsecoées: (0) presente (Fig. 6 — Hemiodus,
Cyphocharax, 8 — Leporellus), (1) ausente (Fig. 6 — Apareiodon). Nao-ambiguo.

7. AM, pars rictalis, formato: (0) quadrangular (Fig. 6 — Apareiodon), (1) retangular
(Fig. 6 — Hemiodus, Cyphocharax, Fig. 7), (2) losangular (Figs. 8-12), (3) triangular
(Fig. 7). Ndo-ambiguo.

8. AM, pars ectorictalis, local de insercéo: (0) membrana bucopalatal (Fig. 6 —
Apareiodon), (1) anguloarticular (Fig. 13). Nao-ambiguo.

9. AM, pars endorictalis, local de insercéao: (0) anguloarticular (Datovo & Castro,
2012: fig. 10), (1) membrana bucopalatal (Fig. 14). Ndo-ambiguo.

10.Membrana bucopalatal, tipo de insercdo: (0) membranosa (Fig. 6 — Apareiodon,
Cyphocharax), (1) tendinosa (Fig. 6 — Hemiodus, Fig. 14). Ambiguo.

11.AM, pars endorictalis, nimero de divisdes: (0) nenhuma (Fig. 14a), (1) duas (Fig.

14b), (2) trés (Fig. 14d), (3) cinco (Fig. 14c). Nao-ambiguo.



61

12.AM, pars malaris, local de origem: (0) hiomandibular e pré-opérculo (Figs. 7-12),
(1) pré-opérculo. Nao-ambiguo.

13.Diferenciagcdo dos tenddes mandibular, Meckeliano e da aponeurose
intersegmentar: (0) presente (Fig. 13), (1) ausente (Datovo & Castro, 2012: fig.
15). Nao-ambiguo.

14.Tenddo mandibular, tamanho da porcdo anterior: (0) reduzido, distintamente
menor do que a porcdo posterior (Fig. 13b,c), (1) relativamente grande, de
tamanho similar em toda a extenséo (Fig. 13a,d,e). Nao-ambiguo.

15.AM, pars malaris, subdivisdo: (0) ausente, (1) presente (Fig. 13a). Ambiguo.

16.AM, pars stegalis, local de origem: (0) metapterigbdide, (1) metapterigdide e
hiomandibular (Fig. 9, Fig. 10 — Leporinus friderici, L. fasciatus), (2) metapterigéide
e quadrado (Figs. 7, 8, 10-12, exceto Fig. 10 — Leporinus friderici, L. fasciatus).
N&o-ambiguo.

17.AM, pars stegalis, insercao: (0) via tenddo Meckeliano (Fig. 13), (1) diretamente
no dentéario (Datovo & Castro, 2012: fig. 15). Nao-ambiguo.

18.Relacao entre tenddes mandibular e Meckeliano: (0) tenddes unidos, pelo menos
posteriormente (Fig. 13b,c), (1) tendbes completamente separados (Fig. 13a,d,e).
Nao-ambiguo.

19.AM, diferenciacdo das sec¢Oes pars stegalis e pars malaris: (0) ausente (Fig. 8 —
Anostomoides, Fig. 10 — Abramites), (1) presente (Fig. 11). Ndo-ambiguo.

20.Intermandibularis, posicdo em relacéo a insercdo do AM: (0) anterior (Fig. 13b,c),
(1) ventral (Fig. 13a,d,e). Nao-ambiguo.

21.Adductor arcus palatini, limite anterior da origem: (0) meio do paresfendide (Fig. 6
— Apareiodon, Hemiodus), (1) limite anterior do paresfendide (Fig. 6 —

Cyphocharax, Figs. 7-12, exceto Fig. 7 — Gnathodolus). Nao-ambiguo.
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22.Adductor arcus palatini, limite anterior da insercdo: (0) endopterigdide (Fig. 12b),
(1) palatino. Nao-ambiguo.

23.Levator arcus palatini, expansao anterior com origem no frontal: (0) ausente (Fig.
15b), (1) presente (Fig. 15a). Nao-ambiguo.

24.Levator arcus palatini, insercdo: (0) hiomandibular (Figs. 7-12, Fig. 6 -
Cyphocharax), (1) hiomandibular e pré-opérculo (Fig. 6 — Apareiodon), (2)
hiomandibular e metapterigoide (Fig. 6 — Hemiodus). Nao-ambiguo.

25. Dilatator operculi, origem: (0) esfendtico, pterético e frontal (Figs. 6-12, exceto Fig.
6 — Apareiodon), (1) esfendtico e pterdtico (Datovo & Castro, 2012: fig. 16), (2)
esfendtico (Fig. 6 — Apareiodon). Ndo-ambiguo.

26.Dilatator operculi, extensdo anterior: (0) ndo alcanca o meio da 6érbita (Figs. 6-12,
exceto Fig. 6 — Hemiodus, Fig. 9 — Rhytiodus), (1) alcanca o meio da o6rbita (Fig.
6 — Hemiodus, Fig. 9 — Rhytiodus). Nao-ambiguo.

As arvores filogenéticas construidas manualmente seguindo a topologia obtida

por Mirande (2018) com os caracteres plotados estéo apresentadas nas Figuras 16 e

17, cada uma delas com uma otimizacdo de caracteres diferentes (ACCTRAN e

DELTRAN).
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Figura 17. Arvore filogenética das espécies estudadas, com as mudangas de estado de caracteres indicadas em
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pretos. Nesta arvore os caracteres foram otimizados através do método DELTRAN.
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A familia Anostomidae é um grupo monofilético corroborado por diversas
sinapomorfias incluindo: quatro dentes grandes inseridos em cavidades no pré-maxilar
e dentario, processo ascendente do pré-maxilar relativamente grande e triangular,
canal sensorial mandibular do dentario curto (ndo alcancando a metade anterior da
mandibula), e ligamento entre o ectopterigdide e etmdide lateral (Sidlauskas & Vari,
2008). No presente estudo, alguns caracteres foram considerados como
sinapomorficos para Anostomidae e integram a lista apresentada acima. Séo eles: 1.
pars coronalis do AM ausente (carater 1), 2. pars rictalis do AM losangular ou triangular
(caréter 7), 3. tenddo mandibular relativamente grande ao longo de toda sua extensao
(caréater 14), 4. tenddes Meckeliano e mandibular completamente separados (carater
18), 5. insercao do intermandibularis no dentério ventral & origem do AM (carater 20),
6. levator arcus palatinii com subsec¢do com origem na cavidade da orbita.

Vari (1983) havia proposto cinco caracteres miolégicos que suportam
Anostomidae: 1. levator arcus palatini com expansao na cavidade da 6rbita, 2. pars
endorictalis subdividido, 3. pars malaris com origem no hiomandibular e
metapterigdide, 4. pars malaris e pars stegalis com expansdo que resulta em contato
direto dorsalmente ao tenddo mandibular, e 5. musculatura ausente no segmentum
mandibularis. O carater 1 foi confirmado como sinapomorfia de Anostomidae e esta
presente em todas as espécies examinadas aqui (carater 23). O carater 2 (equivalente
ao carater 11) mostrou-se mais diverso do que anteriormente descrito (ver descri¢cao
da pars rictalis). Duas divisbes na pars endorictalis foram encontradas em outras
familias além de Anostomidae (incluindo Curimatidae e Hemiodontidae). Por outro
lado, a maior parte dos anostomideos estudados possuem mais do que duas divisdes
na pars endorictalis. Este carater serve de suporte para Pseudanos e Anostomus (que

possuem trés divisbes na pars endorictalis), e para o clado Anostomidae exceto
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Anostominae e Leporellus, que possuem cinco divisbes na pars endorictalis.

Alguns caracteres miolégicos também serviram de suporte para a relacdo de
alguns grupos de géneros dentro de Anostomidae. O monofiletismo de Anostominae,
por exemplo, foi suportado por uma caracteristica exclusiva, o formato triangular da
pars rictalis. O monofiletismo do clado que inclui todos os anostomideos, exceto
Anostominae e Leporellus, foi suportado pela presenca de cinco divisdes na pars
endorictalis.

Sidlauskas & Vari (2008) levantaram algumas caracteristicas osteoldgicas
compartilhadas por taxons que possuem a boca voltada para cima (como
Anostominae e Laemolyta), incluindo, por exemplo, o pré-maxilar orientado
horizontalmente com os dentes voltados para frente (Sidlauskas & Vari, 2008: 206).
Estas caracteristicas sdo consideradas como homoplasticas tendo em vista o
resultado das filogenias mais recentes baseadas em dados moleculares. E
interessante notar que nenhuma caracteristica homoplastica relacionada a
musculatura facial foi encontrada em taxons que possuem boca voltada para cima. De
forma similar, nenhuma caracteristica da musculatura facial foi encontrada
exclusivamente em taxons com boca voltada para baixo, como Leporellus,
Hypomasticus e Leporinus amlbyrhynchus. Esses achados mostram que a
musculatura pode ser um indicio de que essa morfologia dos ossos das maxilas
evoluiu independetemente nestes casos, corroborando a hipétese filogenética
baseada em dados moleculares.

Os anostomideos apresentaram um numero relativamente grande de
modificacdes na musculatura facial, conforme aqui demonstrado. Foram propostos 26
caracteres no presente estudo, cujo enfoque foi Anostomidae, um grupo com cerca

de 150 espécies validas (Fricke et al., 2019). Trabalhos similares com outros grupos
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de peixes, envolvendo a musculatura, levantaram caracteres na mesma proporcao
obtida neste trabalho. Datovo & Bockmann (2010), por exemplo, propuseram 36
caracteres em seu trabalho com Trichomycteridae, uma familia com pouco mais de
300 espécies validas. Mattox & Toledo Piza (2012) levantaram 26 caracteres
miologicos para Characini, um grupo com 79 espécies validas. Dutra et al. (2015)
levantaram nove caracteres relacionados a musculatura do pseudotimpano de
Gymnotiformes, que abriga cerca de 200 espécies. Depra (2019), em sua tese nao
publicada, propds 30 caracteres referentes a musculatura cefalica em Geophagini, um
grupo com pouco mais de 200 espécies validas. Peixoto & Ohara (2019) propuseram
trés caracteristicas miolégicas sinapomporficas para Eigenmaniinae. Por outro lado,
estudos filogenéticos mais abrangentes geralmente utilizam quase exclusivamente
caracteres de morfologia externa e osteologia. Conforme mencionado na Introducéo,
Mirande (2018) incluiu apenas sete caracteres de miologia entre os 520 caracteres
incluidos em sua andlise. Isso pode ser entendido porque o estudo de caracteres
miolégicos demanda técnicas de preparo do material e de dissec¢ao diferentes dos
utilizados em estudos ostegoldgicos, que sdo 0s mais utilizados. Além disso, a
musculatura é mais delicada do que 0s 0ssos e isso torna as disseccfes mais
delicadas e dificies. Isso mostra a importancia de estudos focados em caracteres

miologicos.
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CONCLUSAO

Apesar da caréncia de estudos focados em miologia para as familias
relacionadas a Anostomidae (i.e., Chilodontidae, Curimatidae e Prochilodontidae), o
presente estudo de representantes destas familias corroborou os achados de estudos
prévios (Alexander, 1964; Vari, 1983; Datovo & Castro, 2012), que reconheceram uma
diversidade grande de forma e arranjos da musculatura facial de Anostomidae, em
comparacao as outras familias. Isso corrobora a hipotese proposta por Sidlauskas
(2007, 2008) de que houve uma importante irradiacdo adaptativa em Anostomidae
relacionada principalmente no formato da cabeca e das maxilas.

A familia Anostomidae apresenta grande variacdo na musculatura cefalica
facial, especialmente se comparada as familias proximamente relacionadas, o que
suporta as evidéncias de que esse grupo tenha sofrido uma importante irradiacéo
adaptativa, principalmente relacionada a mudancas no formato da cabeca e boca.

O monofiletismo da familia Anostomidae é corroborado por seis caracteristicas
de musculatura cefélica facial. De forma similar, o monofiletismo de Anostominae é
suportado por uma caracteristica mioldégica e o monofiletismo do clado que inclui os
Anostomidae, exceto Anostominae e Leporellus, também € suportado por uma

caracteristica mioldgica.
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