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“Eu ndo inventei nada de novo. Simplesmente juntei as descobertas de outros homens que tiveram
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contribuem para isso estdo prontos, e entdo € inevitavel. Ensinar que alguns poucos homens sao

>

responsaveis pelos maiores progressos da humanidade é o pior tipo de asneira.’
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1

de uma unica palavra, Yogananda mostrou ao grupo a importancia das conexdes.’
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Figura 1. Filogenia de Trichomycterus do leste do Brasil referente a 496 individuos e 219 haplétipos do
gene COIl com 789 pb, além dos grupos externos ltuglanis spp., Listrura spp. e Nematogenys inermis.

Topologia da arvore faz referéncia a anélise gerada pela Maxima Verossimilhanga. Valores em preto acima
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haplétipos de Listrura spp. e 12 de Trichogenes longipinnis. Valor de cada ramo corresponde ao indice de
bootstrap da Maxima Verossimilhanca. Informaces como relacdo das amostras e o hapl6tipo que fazem
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RESUMO

Trichomycterinae é uma subfamilia de bagres composto por oito géneros, monotipicos ou compostos por
poucas espécies, exceto Trichomycterus, representado por 161 espécies nominais distribuidas na regido
neotropical. O polifiletismo do género é decorrente de diversos problemas taxonémicos envolvendo as
espécies de Trichomycterus, o que dificulta o entendimento dos padrdes de distribuicdo de suas linhagens,
visto a dificuldade em delimita-las. Desta forma, o presente estudo pretendeu recuperar as relagoes
hierarquicas de Trichomycterus a fim de verificar padrdo de distribuicdo das linhagens. Para isso, a
investigacdo foi conduzida em trés etapas: (i) Recuperagdo das linhagens filogenéticas de Trichomycterus na
regido neotropical a partir de 456 sequéncias de cit-b com 999 bp distribuidos nos Andes chilenos a oeste,
Guiana ao norte e todo leste do Brasil; (ii) Propor a hierarquizacdo e delimitacdo das linhagens de
Trichomycterus a fim de tornar o género monofilético numa perspectiva filogenética, realizada a partir da
utilizacdo de sequéncias de COI com 789 bp de 496 individuos distribuidos entre o rio de Contas ao norte e
Jacui ao sul, area que abrange a localidade-tipo da espécie-tipo do género, T. nigricans; (iii) Verificar a
distribuicdo dos 496 individuos sequenciados e os padrdes filogeograficos das espécies. Ao analisar
individuos distribuidos por toda a regido neotropical, foram recuperados trés clados estruturados
geograficamente (oeste X norte X leste), divergentes entre 12,5 e 15%, sendo o clado leste mais distinto dos
demais. No clado oeste, composto por T. areolatus, foram recuperadas espécies de outros géneros de
Trichomycterinae. Visto que T. nigricans se encontra no leste brasileiro, sugere-se que Trichomycterus seja
representado por espécies do leste, e que T. areolatus e Bullockia sejam realocados para Hatcheria. Na
porcao leste, foi possivel delimitar 18 espécies através do DNA Barcoding, que revelou a presencga de dois
clados estruturados geograficamente com divergéncia de 11,8%, sugerindo a existéncia de dois géneros no
leste. Tal hierarquizagcdo minimizaria os atuais problemas do género, tornando-o monofilético. A partir da
analise dos padrdes de distribuicdo das espécies, foi verificado que 55% delas sdo encontradas na por¢édo de
cabeceiras dos rios Sdo Francisco, Parana e Paraiba do Sul. Esta regido pode ter exercido grande importancia
na historia evolutiva do grupo, tendo atuado como area ancestral, rotas de dispersdo e reflgios das espécies,
visto a histéria compartilhada da maior parte delas associada a porcdo. Além disso, foi verificado que o
endemismo das espécies restritas a uma so bacia ocorreu em apenas 28% dos casos, refutando a premissa de
endemismo para grande parte das espécies do género. Foi verificada estruturacdo geografica populacional em
nivel de bacias. Nos casos em que ndo foi verificado qualquer padrdo de distribuicdo das linhagens, foi
possivel inferir que a estrutura populacional estaria relacionada a conformacdo pretérita da paisagem.
Verificou-se que mesmo dentro de linhagens filogeneticamente relacionadas e espécies-irmas, os padrdes
filogeograficos sdo muito distintos, variando conforme a amplitude de sua distribuicdo e o ambiente em que

se encontram.

Palavras-chave: bagre, biodiversidade, conservagdo, cladogénese, estoques genéticos, estruturacdo
geogréfica, vicariancia.
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ABSTRACT

Trichomycterinae is a subfamily of catfishes that comprises of eight genera, which are monotypic or
composed of few species, and the only exception is Trichomycterus, represented by 161 nominal species
distributed in the neotropical region. The genus is polyphyletic due to several taxonomic problems involving
the species, which makes difficult the understanding of the distribution patterns of its lineages, since the
difficulty in delimiting them. Thus, the present study aimed to recover the hierarchical relationships of
Trichomycterus to verify the distribution pattern of the lineages. For this, the study was conducted in three
stages: (i) Reconstruct the phylogenetic lineages of the neotropical Trichomycterus using 456 sequences of
the cit-b with 999 bp distributed from the Chilean Andes to the west, Guyana to the north and all of eastern
Brazil ; (ii) To propose the hierarchy and delimitation of the Trichomycterus lineages genus in a
phylogenetic perspective, using 496 sequences of the COI with 789 bp distributed from Rio de Contas at the
north to Jacui at the south , area covering the type-locality of the species-type of the genus, T. nigricans; (iii)
Verify the distribution of the 496 animals and the phylogeographic patterns of the species. We found three
geographically structured clades (west X north X eastern), divergent between 12.5 and 15% were recovered,
the eastern clade being more distinct from the others. The western clade, composed of T. areolatus, species
of other genera of Trichomycterinae were recovered. Whereas T. nigricans are found in eastern Brazil, we
suggest that Trichomycterus be represented by species from the east, and that T. areolatus and Bullockia be
rellocated to Hatcheria. In the eastern portion, we delimit 18 species through DNA Barcoding protocol. Also
we observed two clades geographically structured with divergence of 11.8%, suggesting the existence of two
genera in the eastern. Such hierarchy would minimize the current problems of the genus, making it
monophyletic. From the analysis of species distribution patterns, it was verified that 55% of them are found
in the headwaters of the Sdo Francisco, Parana and Paraiba do Sul. This region had great importance in the
evolutionary history of the group, as ancestral area, dispersal routes, and species refuges, given the shared
history of most of them associated with the portion. In addition, we verified that the endemism of species
which are restricted to a single basin occurred in only 28% of cases, refuting the premise of endemism for
most species of the genus. Population geographic structuring was verified at basin level. In the cases in
which do not pattern of distribution of the lineages was verified, it was possible to infer that the population
structure would be related to the past conformation of the landscape. We found that even within
phylogenetically related lineages and sister-species, the phylogeographic patterns are very distinct, varying

according to the amplitude of their distribution and the environment in which they are found.

Keywords: catfish, biodiversity, conservation, cladogenesis, genetic stocks, geographical structuring,

vicariance.
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APRESENTACAO

A familia Trichomycteridae (Teleostei, Siluriformes, Loricarioidea) compreende o grupo de
pequenos bagres neotropicais de agua doce, distribuidos desde a Costa Rica até a Patagonia (De
Pinna & Wosiacki, 2003). Estd organizada em oito subfamilias, a citar Copionodontinae,
Glanapteryginae, Sarcoglanidinae, Stegophilinae, Trichogeninae, Tridentinae, Vandelliinae e
Trichomycterinae. Grande parte dos caracteres sinapomarficos da subfamilia esta concentrada no
arco suspensoério opercular, sendo a presenca de odontdides na regido interopercular o carater mais
notavel em sete das oito subfamilias, exceto Glanapteryginae (De Pinna, 1992, 1998; De Pinna &
Wosiacki, 2003).

Trichomycterinae é a subfamilia mais especiosa de Trichomycteridae, representando cerca
de 57% de toda a diversidade da familia (Froese & Pauly, 2017). E composta por oito géneros,
Bullockia Arratia, Chang, Menu-Marque & Rojas, 1978, Eremophilus Humboldt, 1805, Hatcheria
Eigenmann, 1909, Ituglanis Costa & Bockmann, 1993, Rhizosomichthys Miles, 1942, Scleronema
Eigenmann, 1917, Sylvinichthys Arratia, 1998 e Trichomycterus Valenciennes, 1832 (De Pinna,
1998), sendo grande parte dos géneros monotipico ou composto por poucas espécies, exceto
Trichomycterus.

Trichomycterus € o género mais especioso da subfamilia, representado por 161 espécies de
pequenos bagres de riacho conhecidos como cambevas (Froese & Pauly, 2017). Embora o género
seja amplamente estudado, had muitas incertezas e confusdes na taxondmicas, principalmente no
reconhecimento de muitas espécies de Trichomycterus, visto que ha muitas descri¢cbes imprecisas,
varias delas sem caracteres diagndsticos claros ou distintos entre as espécies (De Pinna, 1989). O
grande numero de espécies, associado as dificuldades em identificar os espécimes em nivel
especifico baseado em dados morfoldgicos, torna a delimitagdo dos tdxons uma tarefa impraticavel.
Desta forma, numa perspectiva morfoldgica, o reconhecimento das unidades operacionais dificulta
0 entendimento de padrdes e processos evolutivos do grupo.

O género apresenta ampla distribui¢éo na regido neotropical, presente desde a Costa Rica até
a PatagOnia, a leste e oeste dos Andes, exceto na bacia do rio Parnaiba (De Pinna & Wosiacki,
2003). Apresenta espécies tanto amplamente distribuidas quanto geograficamente restritas e
endémicas, muitas delas conhecidas apenas para a localidade-tipo. A presenca de odontodeos fora
da cavidade oral formando placas na regido opercular tornam os individuos capazes de resistir a
fortes correntezas, e podem ser responsaveis pela ocorréncia destes animais em por¢cdes muito

elevadas das cabeceiras dos rios, muitas vezes sendo as unicas espécies encontradas (De Pinna,
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1998; De Pinna & Wosiacki, 2003; Sazima, 2004). No entanto, a dificuldade em delimitar as
unidades operacionais, dificulta o entendimento dos padrées de distribuicdo das linhagens.

A hipotese biogeografica mais comumente testada para peixes de agua doce € a estruturacao
das linhagens por bacias, visto que estas por¢fes constituem unidades geogréficas distintas e
isoladas das demais num espaco de tempo muitas vezes suficiente para promover a especiacio por
vicariancia (Sanches & Galetti, 2007; Olden et al., 2010). Os padrbes observados em algumas
espécies corroboram essa premissa, como é o0 caso da distribuicdo das dez espécies de
Megaleporinus (Characiformes: Anostomidae) na regido neotropical (Ramirez et al., 2017), e entre
populacdes de Hoplias malabaricus (Characiformes: Erythrinidae) nas bacias costeiras entre 0s rios
Paraguacu e Paranagua (Pereira et al., 2013).

No entanto, muitas espécies ndo se encontram geograficamente estruturadas por bacias ou
regides hidroldgicas (Dagosta & De Pinna, 2017). Isso porque eventos que alterem a paisagem e
mudem o curso dos rios podem conectar populagcfes de bacias distintas, anteriormente isoladas, ou
isolar populacdes. Tal alteracdo pretérita na paisagem reflete no cenério atual da distribuicdo das
espécies, que nem sempre se encontram estruturadas por bacias ou conjunto de bacias adjacentes, de
acordo com sua conformacao contemporanea.

Varios processos podem influenciar na distribuicdo de peixes de agua doce, principalmente
eventos que alterem a paisagem e o curso dos rios, tais como glaciacéo, atividades neotectonicas e
denudacdo. Um rio pode ser capturado por seu tributario adjacente através da alteracdo da paisagem
causada por dois principais eventos: (i) ciclos glaciais e interglaciais ocorridos durante o
Pleistoceno, em que as glaciacdes provocaram a regressao do mar e teria redirecionado (conectado
ou isolado) o curso de rios que desaguavam no mar; e as interglaciacfes, quando a elevacdo do
nivel do mar (transgressdo marinha) teria interrompido as conexdes entre muitas bacias costeiras;
(ii) eventos tectdnicos, que geraram falhas no relevo e alteraram o curso dos rios, promovendo
captura de muitos deles (Ribeiro, 2006).

Nesta perspectiva, o presente estudo foi estruturado em trés capitulos, que visou delimitar o
género para que fosse possivel investigar o padrdo de distribuicdo das linhagens.

Desta forma, o Capitulo 1 teve como objetivo estabelecer as relagcdes filogenéticas de
espécies de Trichomycterus distribuidas nos Andes chilenos a oeste, Guiana ao norte e todo leste do
Brasil. Com isso, foi possivel recuperar trés clados estruturados geograficamente (oeste X norte X
leste) com altas distancias genéticas entre eles, sugerindo que se tratem de géneros distintos. Além
disso, no clado oeste Bullockia maldonadoi e Hatcheria macraei foram encontradas no mesmo

clado de T. areolatus. Considerando que a localidade-tipo da espécie-tipo do género se encontra no
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leste brasileiro, sugere-se que Trichomycterus seja representado apenas por espécies da porcao leste,
e que T. areolatus e Bullockia sejam sinonimizados para Hatcheria.

A partir da verificacdo do monofiletismo das espécies de Trichomycterus do leste, no
Capitulo 2 foi possivel propor a hierarquizacdo e delimitacdo das linhagens a fim de recuperar o
género como monofilético a partir de uma perspectiva filogenética. Desta forma, foi possivel
delimitar 18 espécies no leste através do DNA Barcoding, ao qual revelou a estruturacdo de dois
clados estruturados geograficamente com alta divergéncia genética, sugerindo que se tratem de dois
géneros distintos, sendo Trichomycterus “stricto sensu” composto por individuos da porcao leste da
bacia do Paran4, alto Sdo Francisco e alto Paraiba do Sul; e um potencial novo género ao norte do
Paraiba do Sul. Tal hierarquizacdo minimizaria os atuais problemas do grupo, visto que neste
cendrio Trichomycterus seria um género monofilético.

Delimitadas as 18 espécies, foi possivel analisar seus padrbes de distribui¢cdo no Capitulo 3,
ao qual verificou que 55% das espécies foram encontradas na por¢do de cabeceiras dos rios Sdo
Francisco, Parana e Paraiba do Sul, sugerindo que esta regido exerceu grande importancia na
histdria evolutiva do grupo, tendo atuado como area ancestral, rotas de dispersao e refagios destas
espécies, visto que compartilham uma histéria comum a maior parte delas. Além disso, foi
verificada estruturacdo geografica populacional em nivel de bacias, e nos casos em que nao foi
verificado qualquer padrdo de distribuicdo das linhagens, foi possivel inferir que a estrutura
populacional estaria relacionada a conformacdo pretérita da paisagem, cujos eventos glaciais,
neotectdnicos e denudacionais podem ter gerado a captura de drenagens, tanto na porcdo de
cabeceiras quanto através da plataforma continental, atualmente submersa pelo mar. Mesmo dentro
de linhagens filogeneticamente relacionadas e espécies-irmas, os padrdes filogeograficos sdo muito

distintos, variando conforme a amplitude de sua distribui¢do e 0 ambiente em que se encontram.
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Resumo

Trichomycterinae € uma subfamilia de bagres que integra oito géneros, monotipicos ou compostos
por poucas espécies, a excecdo de Trichomycterus, representado por 161 espécies distribuidas na
regido neotropical. Ha muitos problemas taxonémicos envolvendo as espécies de Trichomycterus, e a
falta de caracteres diagnosticos espécie-especificos, somado ao grande nimero de tdxons dificulta a
resolucdo do problema. Este estudo visou recuperar as linhagens filogenéticas de Trichomycterus
utilizando 456 sequéncias do gene citocromo b, sendo 330 do leste neotropical, uma do norte e 125
dos Andes chilenos. Os 999 pares de base geraram 289 hapl6tipos, sendo recuperados trés clados
estruturados geograficamente, divergentes entre 12,5 e 15%. O clado leste é representado por 14
espécies distribuidas entre o Rio de Contas e Ribeira do Iguape, com divergéncia intraclado de 7%. O
clado oeste é representado pelas espécies dos Andes e duas espécies de outros géneros (Bullockia
maldonadoi e Hatcheria macraei), que divergiram em 4%. O clado norte é representado por T.
guianense ao norte do rio Amazonas filogeneticamente relacionado ao clado oeste. Visto que a
localidade-tipo da espécie-tipo do género T. nigricans, ocorre no leste brasileiro, sugere-se que
Trichomycterus seja representado apenas por espécies da porcao leste, que Trichomycterus areolatus
e Bullockia sejam sinonimizados para Hatcheria e que a identidade hierarquica do clado norte
composto por Trichomycterus guianense seja revista.

Palavras-chave: bagre, cladogénese, estruturacdo genética, isolamento geogréafico, vicariancia.

Titulo abreviado: Filogenia de Trichomycterus.



1. Introducéo

A familia Trichomycteridae (Teleostei, Siluriformes, Loricarioidea) compreende um grupo de
pequenos bagres neotropicais de &gua doce, composta por oito subfamilias. Dentre elas,
Trichomycterinae é a mais especiosa e representa cerca de 60% de toda a diversidade da familia
(Froese & Pauly, 2017), sendo composta por oito géneros, Bullockia Arratia, Chang, Menu-Marque
& Rojas, 1978, Eremophilus Humboldt, 1805, Hatcheria Eigenmann, 1909, ltuglanis Costa &
Bockmann, 1993, Rhizosomichthys Miles, 1942, Scleronema Eigenmann, 1917, Sylvinichthys Arratia,
1998 e Trichomycterus Valenciennes, 1832 (De Pinna, 1998). Grande parte dos géneros é monotipico
Ou composto por poucas espécies, exceto Trichomycterus, que abriga 161 espécies (Froese & Pauly,
2017) amplamente distribuidas na regido neotropical, estando presente desde a Costa Rica até a
Patagbnia, tanto a leste quanto a oeste dos Andes, com exce¢do de drenagens costeiras do Nordeste
médio Ocidental a exemplo da bacia do rio Parnaiba.

Embora a subfamilia seja amplamente estudada, ha muitas incertezas e confusGes na
taxonomia do grupo, principalmente no reconhecimento e alocacdo taxondmica de espécies de
Trichomycterus. O grande numero de espécies, associado ao elevado endemismo ou distribuicéo
restrita, a simpatria e/ou sintopia entre espécies e/ou diagnose incipiente (De Pinna, 1989; 1998),
dificulta a resolucdo da identidade das espécies e inter-relagdes. Com isso, muitas vezes é
intuitivamente utilizada a distribuicdo geogréafica para nomear muitas das espécies em colecdes.

Em analises mioldgicas, Datovo & Bockmann (2010) recuperaram Trichomycterinae como
um grupo monofilético, indicando politomia dentro da subfamilia, em destaque para Trichomycterus,
embora algumas espécies tenham se organizado em dois grupos monofiléticos. Um destes clados é
composto por seis espécies de diferentes géneros com ocorréncia no Chile e na Argentina, tais como
T. areolatus Valenciennes, 1846, T. chiltoni Eigenmann, 1928, Bullockia maldonadoi Eigenmann,
1920 e Hatcheria macraei Girard, 1855, além das drenagens do leste do Brasil (T. immaculatus
Eigenmann & Eigenmann, 1889 e T. zonatus Eigenmann, 1918), demonstrando que algumas espécies
de Trichomycterus apresentaram relacdo filogenética mais préxima a outros géneros da subfamilia do
que entre si.

O polifiletismo de Trichomycterinae foi verificado por De Pinna (1989, 1998), Wosiacki
(2002), De Pinna & Wosiacki (2003), que destacaram a dificuldade em resolver a questdo das
relacdes intragénero com base na morfologia. De Pinna (1989) menciona que o monofiletismo de
Trichomycterus ndo seria recuperado mesmo se fossem retiradas espécies muito diferenciadas do
género, tais como T. boylei Nichols, 1956 (Andes argentinos), T. santaeritae Eigenmann, 1918

(Paraiba do Sul), T. hasemani Eigenmann, 1914 (bacia do rio Amazonas) e T. johnsoni Fowler, 1932



(porcdo oeste da bacia do Parand). Wosiacki (2002) prop6s a subdivisao e criacdo de pelo menos 14
novas subfamilias e 14 novos géneros para resolver o polifiletismo de Trichomycterinae.
Considerando que Trichomycterus é polifilético em estudos prévios, é o género com maior
nimero de espécies e maior distribuicdo geografica em Trichomycterinae, fugindo dos padrdes ja
descritos para outros géneros da subfamilia (monotipico ou poucas espécies), ha questionamentos
quanto a Trichomycterus abrigar mais géneros. Assim, o presente estudo buscou recuperar a relagéo
filogenética das espécies de Trichomycterus e compreender a estruturacdo e divergéncia genética das

linhagens ao longo de sua ampla distribuicéo.



2. Materiais e métodos

A éarea de estudo esta inserida entre as latitudes decimais de 5 e -46 e longitudes de -36 a -76 (Fig. 1)
e abrange as bacias hidrograficas localizadas na porcéo leste neotropical entre os estados brasileiros
da Bahia a Sdo Paulo, inseridos no bioma Mata Atléantica, estando limitada ao norte pelo Rio de
Contas e ao sul pelo rio Ribeira do Iguape. Além destas, 0 estudo conta com amostras da regido
neotropical dos Andes chilenos e argentinos (por¢do transandina), com representantes das bacias
Aconcagua, Andalién, Aysén, Baker, Biobio, Bueno, Butalcura, Cayucupil, Choapa, Chubut,
Colorado, Imperial, Itata, Lebu, Limari, Llico, Maipo, Mataquito, Maule, Maullin, Negro, Petorca,
Puelo, Punta, Lavapie, Ramadillas, Rapel, Reloca, Toltén, Topocalma, Valdivia.

A amostra total foi de 456 sequéncias do gene mitocondrial citocromo b (cit-b) de
Trichomycterus, sendo 330 de individuos da porcdo leste neotropical, 125 transandinos e um do
extremo norte neotropical (Suplementar 1).

Das 330 amostras do leste, 167 sequéncias correspondem a individuos coletados em rios da
Mata Atlantica entre junho de 2013 e outubro de 2014, em expedicdes que revisitaram as localidades-
tipo das espécies entre o rio Itabapoana (sul do Espirito Santo) até o rio Jequitinhonha (sul da Bahia).
Os procedimentos de coleta seguiram Uieda e Castro (1999) e utilizaram rede de arrasto do tipo
picaré. Os animais Coletados foram fixados em solugéo de alcool etilico a 90%, tombados na cole¢édo
do Instituto Nacional da Mata Atlantica (INMA/MBML) e as informac6es estdo disponibilizadas no
SpeciesLink <www.splink.cria.org.br>. De cada animal foi retirada uma amostra de mudsculo do
flanco direito para fins moleculares.

Outras 156 se referem a amostras de tecido foram doadas por colaboradores para geragéo das
sequéncias. Além destas, foram obtidas do GenBank através da plataforma online National Center for
Biotechnology Information <ncbi.nlm.nih.gov> (acesso em 20 de novembro de 2016) sete sequéncias
de individuos do rio Paraiba do Sul, e as 125 amostras dos Andes chilenos de T. areolatus
Valenciennes, 1846 e a sequéncia da bacia do rio Potaro, na Guiana de T. guianense Eigenmann,
1909.

Como grupos externos, foram utilizadas 12 sequéncias de cit-b obtidas no GenBank de
Bullockia maldonadoi Eigenmann, 1920 e 10 de Hatcheria macraei Girard, 1855, ambos da
subfamilia Trichomycterinae, além de 13 sequéncias de Listrura spp. da familia Glanapteryginae e 12
de Trichogenes longipinnis Britski & Ortega, 1983 da familia Trichogeninae (Suplementar 1).

As amostras de DNA foram extraidas segundo protocolo desenvolvido por Bruford et al.
(1992) e quantificadas em espectrofotdmetro (NanoDrop ND-2000, Uniscience). Para a amplificagcdo
in vitro do Cit-b foram usados os primers CytbSiluF e CytbSiluR, segundo padréo definido pelo autor

(Lima, 2009). Os amplicons foram purificados a partir da adi¢do de 1uL de Exosap para cada 10uL
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de produto PCR. Para a reacdo de sequenciamento foi utilizado o Big Dye Terminator Cycle
Sequencing Kit, seguindo protocolo do fabricante. As 330 amostras foram sequenciadas em um
sequenciador automatico ABI310 (APPLIED BIOSYSTEMS) no Nucleo de Genética Aplicada a
Conservacao da Biodiversidade (NGACB) da Universidade Federal do Espirito Santo. As sequéncias
foram alinhadas no programa Geneious 7.1.3. O teste de saturacdo foi realizado no programa
DAMBES (Xia, 2013) em que foi utilizado o teste de Xia et al. (2003). O melhor modelo de evolucao
molecular foi encontrado através do programa jModelTest (Darriba et al., 2012). Os percentuais de
distancia intra e intergrupos foram calculados no programa MEGA?7.0.20 por meio do modelo
Kimura 2 Parametros (Kimura, 1980). A arvore de Maxima Verossimilhanca foi gerada no programa
MEGA7.0.20 com 100 replicagdes bootstrap, modelo “General Time Reversible”, distribuicdo gama
com sitios invariaveis (G+1), nimero de categorias discretas de gama igual a 6 e delecdo completa
(Nei & Kumar, 2000; Kumar et al., 2016; Felsenstein, 1985), conforme resultados sugeridos no
modelo gerado no jModelTest. As arvores foram editadas no programa FigTree v1.4. O mapa foi
gerado no programa ArcMap10.1.



3. Resultados

As 456 sequéncias de Trichomycterus geraram 289 haplétipos com 999 pb. O melhor modelo
evolutivo foi GTR+I+G e a matriz de dados ndo apresentou saturacdo. Ainda, foram encontrados 12
haplotipos de Bullockia maldonadoi, 10 de Hatcheria macraei, quatro haplétipos de Listrura spp. e
12 de Trichogenes longipinnis. Recuperou-se trés clados monofiléticos (Suplementar 2), com 12,5 e
15% de divergéncia entre si (Fig.1).

O clado leste, com divergéncia intraclado de 7%, é formado por sete grupos estruturados
geograficamente com suporte de bootstrap na arvore de Maxima Verossimilhanca de 79%, com
espécies distribuidas entre o rio de Contas na Bahia e Ribeira do Iguape em S&o Paulo, sendo elas: T.
tete Barbosa & Costa, 2011 (Contas), T. jequitinhonhae Triques & Vono, 2004 (Jequitinhonha), T.
landinga Triques & Vono, 2004 (Jequitinhonha), T. novalimensis Barbosa & Costa, 2010 (Séo
Francisco), T. macrotrichopterus Barbosa & Costa, 2010 (S&o Francisco), T. pradensis Sarmento-
Soares et al., 2005 (Jucurucu ao Doce), T. alternatus Eigenmann, 1918 (Doce), T. longibarbatus
Costa, 1992 (Piraqué-Acu), T. pantherinus Alencar & Costa, 2004 (Santa Maria da Vitoria e Jucu), T.
caudofasciatus Alencar & Costa, 2004 (Itapemirim e Itabapoana), T. brunoi Barbosa & Costa, 2010
(Itabapoana), T. mimosensis Barbosa, 2013 (Itapemirim e Itabapoana). T. caipora Lima, Lazzarotto
& Costa, 2008 (Paraiba do Sul), T. immaculatus Eigenmann & Eigenmann, 1889 (Paraiba do Sul) e
T. zonatus Eigenmann, 1918 (Paraiba do Sul e Ribeira do Iguape). Os subgrupos deste clado
apresentaram distancias entre si de 5,1 a 12,9% (Suplementar 3).

O clado oeste se organizou em dois subclados com suporte bootstrap de 100% e estruturados
geograficamente, divergindo entre si em 5,9%. Um destes subclados é representado por individuos da
regido central do Chile na porcdo transandina e integra as espécies T. areolatus e B. maldanodoi com
3,1% de divergéncia intraclado, enquanto o outro esta distribuido no sul e extremo sul do Chile e
compreende T. areolatus e H. macraei com divergéncia de 2,5%.

O clado norte é composto por T. guianense da bacia do rio Potaro, na Guiana, na por¢do norte
da regido neotropical cisandina, divergindo em 12,5% do clado oeste e 15,9% do clado leste. Este

clado mostrou relacdo filogenética com o clado oeste, agrupados com 92% de suporte bootstrap.
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FIGURA 1. Relagdo filogenética das linhagens baseada em caracteres moleculares referentes a 289 haplétipos do gene
mitocondrial cit-b com 999bp de Trichomycterus, 12 haplétipos de Bullockia maldonadoi e 10 de Hatcheria macraei com
distribuicdo dos clados em um contexto geogréfico, sendo um clado representado por espécies da regido oeste dos Andes
chilenos (clado oeste, em azul), um representado pelas espécies ao leste neotropical (clado leste, em verde) e outro
representado por T. guianense (clado norte, em rosa). No quadro a direita estdo simbolos das localidades-tipo de algumas
espécies utilizadas neste estudo ou de importancia para a compreensdo das relagfes dos clados, com destaque a espécie-
tipo do género, T. nigricans (asterisco). Os percentuais correspondem as distancias entre os clados (em vermelho) e

dentro do clado (em preto).



4. Discussao

Esta é a primeira vez que se apresenta um estudo comparativo entre 14 espécies da porcao leste da
distribuicdo de Trichomycterus, com um conjunto de espécies do norte e oeste andino, que permitiu
resgatar a relacdo das linhagens do leste do Brasil, assim como comparar as relagdes com as espécies
transandinas e do norte da Amazonia, usando dados moleculares.

Os clados recuperados estdo organizados por regido geografica distinta, sendo agrupadas as
14 espécies de Trichomycterus do leste da América do Sul como um clado monofilético, enquanto T.
areolatus do oeste se organizou de forma polifilética com outros dois géneros da subfamilia
Trichomycterinae (Bullockia e Hatcheria). Embora a relagdo entre as espécies dentro de cada clado
ndo tenham sido esclarecidas, o suporte dos trés clados é bastante robusto e as altas divergéncias
interclados (12,5 e 15,9%) e baixas divergéncias intraclados (2,5 e 7%) confirma a existéncia de
linhagens distintas do oeste, norte e leste neotropical. Considerando que Pereira et al. (2013)
encontraram valores entre 1,2 e 16,9% com média de 8,1% entre espécies de Trichomycterus da bacia
do Parand, as informacGes de distancia encontradas no presente estudo, somadas ao arranjo
filogenético das linhagens, é possivel propor que as divergéncias genéticas encontradas entre os trés
clados sejam compativeis a distancia entre géneros.

Uma classificagéo que reflita a complexidade de Trichomycterinae e resolva seu polifiletismo
exigira o reconhecimento de uma série de novas subfamilias e géneros (De Pinna & Wosiacki, 2003),
como ja proposto por Wosiacki (2002), que sugere a criacdo de pelo menos 14 novas subfamilias e
14 novos géneros dentro de Trichomycteridae. Ao contrario de Wosiacki (2002), Datovo &
Bockmann e Ochoa et al. (2017) recuperaram Trichomycterinae como monofilético, embora o
mesmo ndo tenha ocorrido para muitas espécies de Trichomycterus, como encontrado no presente
estudo.

O clado leste compbs um agrupamento monofilético com alto suporte e geograficamente
estruturado e abriga espécies distribuidas entre o rio de Contas e Ribeira do Iguape. Nessa regido se
encontra a localidade da espécie-tipo do género, T. nigricans no rio Itapocu no estado de Séo Paulo,
dando suporte para concluir que o clado leste representa o género Trichomycterus. Desta forma, é
possivel recuperar a monofilia do género, desde que apenas as espécies da porcdo leste neotropical
sejam consideradas como Trichomycterus, muito embora o limite de distribuicdo do género necessite
de maiores investigagoes.

Wosiacki (2002) propds que Trichomycterinae fosse representada por espécies dos rios
costeiros do sul e sudeste do Brasil e das cabeceiras dos rios da vertente esquerda do rio Parand,
sendo composta por Trichomycterus (rios do litoral brasileiro e das cabeceiras dos rios da vertente
esquerda do rio Parana) e pela espécie-tipo do género, T. nigricans, além de um género novo formado
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por espécies com caracteres mais basais dentro da subfamilia, que estdo distribuidas exclusivamente
das cabeceiras dos rios da margem esquerda do rio Parana.

Além disso, Ochoa et al. (2017) recuperaram dois clados para a por¢édo leste neotropical: um
composto por espécies do alto Sdo Francisco e braco leste do Parané e bacias costeiras do sul onde se
encontra a espécie-tipo do género e composto por T. davisi Haseman, 1911, T. diatropoporos
Fernandez & Malabarba, 2013, T. iheringi Eigenmann, 1917, T. perkos Datovo, Carvalho & Ferrer,
2012, T. poikilos Fernandez & Malabarba, 2013, T. variegatus Costa, 1992, T. zonatus Eigenmann,
1918, T. cubataonis e Scleronema cf. angustirostre Devincenzi, 1942, e outro com espécies presentes
das bacias do rio Parana, Paraiba do Sul, S&o Francisco, Itabapoana, Jucurucu e Doce, representado
por T. albinotatus Costa, 1992, T. alternatus Eigenmann, 1918, T. auroguttatus Costa, 1992, T.
brasiliensis Lutken, 1874, T. candidus Miranda-Ribeiro, 1949, T. immaculatus Eigenmann &
Eigenmann, 1889, T. itatiayae Miranda-Ribeiro, 1906, T. mimosensis Barbosa, 2013, T. nigroauratus
Barbosa & Costa, 2008, T. pirabitira Barbosa & Azevedo-Santos, 2012, T. pradensis Sarmento-
Soares et al., 2005, T. reinhardti Eigenmann, 1917, T. pyratimbara, T. florensis, predominantemente
ao norte da distribuicdo leste de Trichomycterus. Tais dados corroboram com 0s encontrados no
presente estudo, aos quais sdo trazidas novas contribuicGes para interpretacdo de algumas destas
questdes levantadas para 0 grupo, como se segue.

Os individuos do rio Paraiba do Sul foram os mais divergentes dos demais individuos do
clado leste. De Pinna (1989) ja havia mencionado sobre a distincdo morfoldgica de espécies dessa
regido, como T. santaeritae Eigenmann, 1918 (Paraiba do Sul). Além desta, o autor cita outras trés
espécies de outras porgdes, tais como T. boylei Nichols, 1956 (Andes argentinos), T. hasemani
Eigenmann, 1914 (bacia do rio Amazonas) e T. johnsoni Fowler, 1932 (porcdo oeste da bacia do
Parand). Porém, nenhuma dessas espécies foi analisada no presente estudo.

Vale destacar que no presente estudo foram analisadas somente 16 das 161 espécies de
Trichomycterus, ndo havendo estudos de filogenia molecular em cerca de 90% das espécies do
género. Novos estudos poderdo contribuir para o esclarecimento das relagfes entre 0s grupos.
Contudo, é possivel que o clado esteja limitado a oeste pela bacia do Parana (brago oeste) e a
noroeste pela bacia do Amazonas. Porém, para casos omissos como espécies ndo contempladas neste
estudo, bem como as distribuidas na porcdo oeste da bacia do Parana, ou mesmo espécies da porcao
central neotropical, ndo é possivel inferir a qual linhagem estas pertenceria, embora este estudo
forneca importantes informacgdes acerca da relacdo filogenética de muitas espécies, 0 que pode
otimizar o direcionamento de estudos futuros.

No clado oeste transandino, T. areolatus da regido Central do Chile foi agrupado com
Bullockia maldonadoi, que tem localidade-tipo na porcéo sul dos Andes chilenos e esta distribuido no

Chile. Por sua vez, T. areolatus da regido sul e extremo sul do Chile agrupou filogeneticamente com
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Hatcheria macraei, que tem como localidade tipo a porcdo cisandina Argentina (De Pinna &
Wosiacki, 2003). Wosiacki (2002), Datovo & Bockmann (2010) e Ochoa et al. (2017), em analise de
caracteres morfologicos, mioldgicos e moleculares, respectivamente, verificaram que espécies de
Trichomycterus andinas compdem o mesmo grupo monofilético com outros géneros andinos da
subfamilia, tais como T. areolatus, Bullockia maldonadoi e Hatcheria macraei. Para Wosiacki
(2002), o género Bullockia estaria contido no clado que comp6e Hatcheria macraei e, portanto, seria
considerado sinénimo de Hatcheria.

Considerando que T. areolatus Valenciennes, 1846 é a espécie mais antiga em relacdo a B.
maldonadoi Eigenmann, 1920 e H. macraei Girard, 1855; que as espécies de Trichomycterus ficaram
restritas a espécies do leste da America do Sul; que T. areolatus se agrupou tanto com B. maldonadoi
quanto H. macraei; propomos a sinonimia de T. areolatus do sul e extremo sul do Chile a H. macraei
Girard, 1855 e de T. areolatus da porcao central dos Andes a B. maldonadoi Eigenmann, 1920. Estes
dados seriam coerentes com a formacdo de dois clados, cada qual abrigando as espécies B.
maldonadoi e H. macraei.

Porém, verificou-se que a distancia genética dentro do clado oeste e entre os dois subclados é
baixa e compativel com uma distancia entre espécies dentro de um género, ndo dando suporte para a
manutenc¢do de dois géneros nesse clado. Assim, sugerimos a realocacdo de B. maldonadoi para o
género Hatcheria.

Nossa proposta pode esclarecer algumas confusbes acerca de Trichomycterus, Bullockia e
Hatcheria. O parafiletismo de H. macraei e T. areolatus ja havia sido observado em Unmack et al.
(2009) a partir de estudos de gene mitocondrial cit-b. Porém, como no trabalho de Unmack et al.
(2009) a arvore foi enraizada tendo B. maldonadoi como taxon externo, a informacéo quanto a sua
relacdo ndo pdde ser esclarecida. Tchernavin (1944) também ja havia chamado atencdo para esta
questdo ao analisar Trichomycterinae depositados no British Museum, sugerindo que Hatcheria fosse
sinonimizado a Trichomycterus da porcdo transandina, dada a dificuldade de distincdo destes dois
grupos. Wosiacki (2002), por sua vez, propos que Bullockia fosse realocado para o género Hatcheria.
Em analise de caracteres mioldgicos, Eigenmann (1918) e Wosiacki (2002) verificaram que 0s
grupos que apresentam maior retencdo dos caracteres plesiomorficos em Trichomycteridae se
encontram na regido transadina patagbnica, sugerindo que a ancestralidade da familia estaria
associada a tal regido.

Unmack et al. (2009) demonstraram que a maior influéncia para a estruturacdo das linhagens
de T. areolatus foi a oscilacdo do nivel do mar. Sendo assim, é possivel que a relagédo entre linhagens
transandinas do sul tenham tido conexdo pretérita durante as regressdes marinhas, conectando assim

muitas drenagens atualmente isoladas.
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Quanto ao clado norte em que foi encontrado T. guianense como entidade evolutiva
independente e irma do clado oeste, tal evidéncia ja foi encontrada por outros autores. Segundo a
proposta de Wosiacki (2002), as espécies Trichomycterus hasemani (bacia do Amazonas) e T.
johnsoni (bacia do Parana brago oeste, Mato Grosso) formariam um grupo monofilético irmao do
clado composto por Tridentinae, Stegophilinae e Vandelliinae. Ochoa et al. (2017) verificaram dois
grupos monofiléticos nesta regido e distintos dos demais: um composto por espécies cis e
transandinas do norte neotropical das bacias de Magdalena e Amazonas, tais como T. knerii
Steindachner, 1882, T. punctulatus Valenciennes, 1846 e T. sandovali Ardila-Rodriguez, 2006,
compBem um grupo monofilético com Eremophilus mutisii Humboldt, 1805; e um segundo
proveniente desta mesma regido composto por T. banneaui Eigenmann, 1912, T. cachiraensis Ardila-
Rodriguez, 2008, T. guianense Eigenmann, 1909, T. ruitoquensis Ardila-Rodriguez, 2007, T.
spilosoma Regan, 1913, T. striatus Meek & Hilbebrand, 1913 e T. transandianus Steindachner, 1915.

Em suma, todas as evidéncias confirmam a alta complexidade em andlises que envolvam a
subfamilia, visto que € um grupo muito diversificado e amplamente distribuido, o que torna a
amostragem de todas as suas potenciais linhagens uma tarefa desafiadora. A relacdo entre as espécies
de Trichomycterus ¢é bastante complexa e exigird a inclusdo da maior representatividade possivel do
género, tendo em vista as particularidades associadas a diversos taxons que ndo foram contemplados
neste estudo. Contudo, este pode ser um importante passo para compreender 0s agrupamentos
monofiléticos dentro do género e, conforme espécies sejam acrescidas em analises futuras, verificar
se estas integram algum dos clados aqui encontrados, bem como se formam um clado distinto dos
aqui incluidos. Assim, a grande questdo a ser futuramente investigada é a relacdo das espécies da
porcao central da regido neotropical em relacdo as por¢des leste e oeste, além do acréscimo de mais
espécies do género e da subfamilia em analises filogenéticas.
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Jequitinhonha
Jequitinhonha
Jequitinhonha
Jequitinhonha
Jequitinhonha
Jequitinhonha
Jequitinhonha
Jequitinhonha
Jequitinhonha
Contas
Contas
Contas
Contas
Contas
Contas

Contas

-18.73

-18.7

-18.73

-18.18

-18.7

-18.7

-19.02

-19.46

-18.99

-20.05

-17.88

-18.99

-20.18

-16.59
-16.59
-17.53
-16.58
-16.59
-16.59
-16.59
-16.81
-16.81
-16.81
-16.58
-16.59
-17.05
-17.05
-16.83
-16.83
-16.83
-16.58
-17.34
-17.52
-17.53
-16.99
-13.18
-13.18
-13.6
-13.6
-13.6
-13.6

-14.44

-41.03

-40.26

-41.03

-41.24

-40.26

-40.26

-42.12

-40.91

-42.31

-43.39

-42.74
-41.7
-41.7

-41.81

-41.81

-41.81

-41.81

-40.1

C109

C109

C110

C112

C113

Cl14

C116

C116

C116

C116

C117

C124

C128

C134
C135
C153
C132
C132
C132
C136
C137
C138
C139
C140
c141
c142
c143
C144
C145
C146
c147
C150
C151
C152
C156
c161
C162
C163
c164
C165
C166

C167

Leste B

Leste B

Leste B

Leste B

Leste B

Leste B

Leste B

Leste B

Leste B

Leste B

Leste B

Leste B

Leste B

Leste C
Leste C
Leste C
Leste D
Leste D
Leste D
Leste D
Leste D
Leste D
Leste D
Leste D
Leste D
Leste D
Leste D
Leste D
Leste D
Leste D
Leste D
Leste D
Leste D
Leste D
Leste D
Leste D
Leste D
Leste D
Leste D
Leste D
Leste D

Leste D

CEUNES

CEUNES

CEUNES

CEUNES

CEUNES

CEUNES

PUCMG

MNRJ

PUCMG

PUCMG

PUCMG

PUCMG

SMQL

PUCMG
PUCMG
PUCMG
PUCMG
PUCMG
PUCMG
PUCMG
PUCMG
PUCMG
PUCMG
PUCMG
PUCMG
PUCMG
PUCMG
PUCMG
PUCMG
PUCMG
PUCMG
PUCMG
PUCMG
PUCMG
PUCRS
UESB
UESB
UESB
UESB
UESB
UESB

UESB

Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo

SMQL

Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo

Presente estudo
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262
263

264

265

266
267

268

269

270
271

272

273

274

275

276

277
278
279
280
281
282
283
284
285
286
287
288
289
290
291
292
293
294
295
296
297
298
299
300
301
302
303
304

305

GGAC4 3

GG4C4 5

MBML6822_4

MBML6825

MBML8511
LGC3023

RD150

RD171

MBML8332

MBML8184_4

CT756

CT767

CT768

CT769

CT770

LGC1538
LGC1604
LM1863
LM4647
LM1878
MBML8139
MBML8172_1
MBML8172_2
MBML8172_3
MBML8172_4
MBML8199_1
MBML8219_2
LM1869
LM4653
MBML6943_1
MBML6943_2
MBML9634_2
MBML9662_1
MBML9662_4
MBML6943_3
MBML8405
MBML9662_3
MBML9667_1
MBML9672_3
MBML9688_2
MBML8407
MBML9667_2

MBML9667_3

MBML8417_1

Trichomycterus tete
Trichomycterus tete

Trichomycterus
immaculatus

Trichomycterus
immaculatus

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.n.

espinhago

Trichomycterus sp.n.

espinhago

Trichomycterus brunoi

Trichomycterus brunoi

Trichomycterus
novalimensis

Trichomycterus
novalimensis

Trichomycterus
novalimensis

Trichomycterus
novalimensis

Trichomycterus
novalimensis

Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Contas

Contas

Doce

Doce

Piraqué-Agu

Doce

Doce

Doce

Itabapoana

Itabapoana

Séao Francisco

Séao Francisco

S&o Francisco

S&o Francisco

Sao Francisco

Jequitinhonha
Jequitinhonha
S&o Francisco
Séo Francisco
Paraiba do Su
Itabapoana
Itabapoana
Itabapoana
Itabapoana
Itabapoana
Itapemirim
Itapemirim
Itabapoana
Itabapoana
Jucu
Jucu
Jucu
Jucu
Jucu
Jucu
Jucu
Jucu
Jucu
Jucu
Jucu
Jucu
Jucu
Jucu

Santa Maria da
Vitéria

-14.44

-14.44

-19.83

-19.83

-19.95

-19.02

-19.01

-18.91

-20.43

-20.43

-20.25

-20.25

-20.25

-20.25

-20.25

-17.42
-17.2
-20.44
-20.32
-22.46
-20.98
-20.78
-20.78
-20.78
-20.78
-20.4
-20.5
-20.68
-20.78
-20.4
-20.4
-20.28
-20.28
-20.28
-20.4
-20.44
-20.28
-20.35
-20.37
-20.32
-20.3
-20.35

-20.35

-20.12

-40.1

-40.1

-40.56

-40.55

-40.55

-42.12

-43.37

-43.46

-41.86

-41.86

-43.57

-43.57

-43.57

-43.57

-43.57

-43.6
-43.12
-45.66
-46.37
-42.29
-41.65
-41.76
-41.76
-41.76
-41.76
-41.56
-41.42
-41.83
-41.76
-40.76
-40.76
-40.88
-40.88
-40.88
-40.76
-41.02
-40.88

-40.98

-41.07
-41.04
-40.98

-40.98

-40.89

C169
C169

C004

C004

Co004
C115

C119

C121

C016
Cco27

C127

C127

C1z27

C1z27

C127

c148
C149
C154
C170
co17
Cco19
C023
co23
C023
C024
C032
Cco38
Cco44
coa7
Co70
corl
cor1
corl
cor1
cor2
co74
co74
co74
co74
co74
co7s
co7s

C075

CO076

Leste D

Leste D

Leste E

Leste E

Leste E

Leste E

Leste E

Leste E

Leste F

Leste F

Leste F

Leste F

Leste F

Leste F

Leste F

Leste F
Leste F
Leste F
Leste F
Leste G
Leste G
Leste G
Leste G
Leste G
Leste G
Leste G
Leste G
Leste G
Leste G
Leste G
Leste G
Leste G
Leste G
Leste G
Leste G
Leste G
Leste G
Leste G
Leste G
Leste G
Leste G
Leste G

Leste G

Leste G

UESB
UESB

MBML

MBML

Coletado

PUCMG

PUCMG

PUCMG

Coletado

Coletado

UFV

UFV

UFV

UFV

UFV

PUCMG
PUCMG
MNRJ
MNRJ
MNRJ
Coletado
Coletado
Coletado
Coletado
Coletado
Coletado
Coletado
MNRJ
MNRJ
Coletado
MBML
Coletado
Coletado
Coletado
MBML
Coletado
Coletado
Coletado
Coletado
Coletado
Coletado
Coletado

Coletado

Coletado

Presente estudo

Presente estudo

Presente estudo

Presente estudo

Presente estudo

Presente estudo

Presente estudo

Presente estudo

Presente estudo

Presente estudo

Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo

Presente estudo

Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo

Presente estudo

Presente estudo
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306

307

308

309

310

311

312

313
314
315
316
317
318
319
320
321
322
323
324
325
326
327
328

329

330

331

332

333

334

335

336

337

338

339

340

341

342

343

344

MBML8417_2

MBML8417_3

MBML8417_4

MBML8417_5

MBML8423 2

MBML8423_3

MBML8423 4

MBML9662_2
MBML9680
MBML9634_1
MBML9640_1
MBML9640_2
MBML9649
MBML9662_5
MBML9667_4
MBML9688_1
MBML9634_3
MBML9688_3
KM043844
KM043846
KM043845
KM043842

KMO043843

KMO043840

KMO043841

LM4649

HM245425

HM245422

HM245423

HM245424

HM245418

HM245419

HM245420

HM245421

JN830893

JN830894

JN830895

JNB830896

DQ486760

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.

Trichomycterus
caipora

Trichomycterus
caipora

Trichomycterus
iheringi
Listrura nematopteryx
Listrura picinguabae
Listrura picinguabae
Listrura picinguabae
Listrura sp.
Listrura sp.
Listrura sp.
Listrura sp.
Listrura sp. Sao Joao
Listrura sp. Sao Joao

Listrura sp. Sao Joao

Listrura sp. Sao Joao

Trichomycterus
guianense

Santa Maria da
Vitéria
Santa Maria da
Vitéria
Santa Maria da
Vitéria
Santa Maria da
Vitéria
Santa Maria da
Vitéria
Santa Maria da
Vitéria
Santa Maria da
Vitéria

Jucu
Jucu
Jucu
Jucu
Jucu
Jucu
Jucu
Jucu
Jucu
Jucu
Jucu
Paraiba do Su
Paraiba do Su
Paraiba do Su
S&o Jodo
Sao Jodo
Paraiba do Su
Paraiba do Su
Paraiba do Su
Parana
Parana
Parana
Parana
Parana
Parana
Parana
Parana
Parana
Parana
Parana

Parana

Potaro, Guiana

-20.12

-20.12

-20.12

-20.12

-20.06

-20.06

-20.06

-20.28
-20.31
-20.28
-20.19
-20.19
-20.23
-20.28
-20.35
-20.32
-20.28

-20.32

-22.46

-22.92

-22.92

-22.92

-22.92

5.34

-40.89

-40.89

-40.89

-40.89

-40.85

-40.85

-40.85

-40.88
-40.9
-40.88
-40.82
-40.82
-40.82
-40.88
-40.98
-41.07
-40.88

-41.07

-44.53

-44.32

-44.32

-44.32

-44.32

-59.01

co77

co77

co77

co77

co77

co77

C078

C078
C078
€080
€080
€080
€080
C080
€080
C080
cos81
Co84
C157
C157
C158
C159

C160

C050

C050

C155

C316

C317

C317

C317

C318

C318

C318

C318

C319

C319

C319

C319

C054

Leste G

Leste G

Leste G

Leste G

Leste G

Leste G

Leste G

Leste G
Leste G
Leste G
Leste G
Leste G
Leste G
Leste G
Leste G
Leste G
Leste G
Leste G
Leste G
Leste G
Leste G
Leste G

Leste G

Leste H

Leste H

Leste |

Listrura Q

Listrura Q

Listrura Q

Listrura Q

Listrura Q

Listrura Q

Listrura Q

Listrura Q

Listrura Q

Listrura Q

Listrura Q

Listrura Q

Norte P

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado
Coletado
Coletado
Coletado
Coletado
Coletado
Coletado
Coletado
Coletado
Coletado
Coletado
NCBI
NCBI
NCBI
NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

MNRJ

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo

Presente estudo

Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Presente estudo
Lima et al. (2016)
Lima et al. (2016)
Lima et al. (2016)
Lima et al. (2016)

Lima et al. (2016)

Lima et al. (2016)
Lima et al. (2016)

Presente estudo
Villa-Verde et al.
(2012)

Villa-Verde et al.
(2012)

Villa-Verde et al.
(2012)

Villa-Verde et al.
(2012)

Villa-Verde et al.
(2012)

Villa-Verde et al.
(2012)

Villa-Verde et al.
(2012)

Villa-Verde et al.
(2012)

Villa-Verde et al.
(2012)

Villa-Verde et al.
(2012)

Villa-Verde et al.
(2012)

Villa-Verde et al.
(2012)

Hardman et al.
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345

346

347

348

349

350

351

352

353

354

355

356

357

358

359

360

362

363

364

365

366

367

368

369

370

371

372

373

374

375

376

377

378

FJ772116

FJ772117

FJ772118

FJ772119

FJ772120

FJ772121

FJ772122

FJ772123

FJ772124

FJ772125

FJ772126

FJ772127

FJ772128

FJ772129

FJ772130

FJ772131

FJ772132

FJ772133

FJ772134

FJ772135

FJ772136

FJ772137

FJ772138

FJ772139

FJ772140

FJ772141

FJ772142

FJ772143

FJ772144

FJ772145

FJ772146

FJ772147

FJ772148

FJ772149

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

C198

C199

C200

C201

C202

C203

C204

C205

C206

C207

C208

C209

C210

Cc211

C212

C213

C214

C215

C216

c217

C218

C219

C220

c221

C222

C223

C224

C225

C226

c227

C228

C229

C230

C231

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

Unmack et al.
(2009)
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(2009)
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(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
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379

380

381

382

383

384

385

386

387

388

389

390

392

393

394

395

396

397

398

399

400

401

402

403

404

405

406

407

408

409

410

411

412

FJ772150

FJ772151

FJ772152

FJ772153

FJ772154

FJ772155

FJ772156

FJ772157

FJ772158

FJ772159

FJ772160

FJ772174

FJ772161

FJ772162

FJ772163

FJ772164

FJ772165

FJ772166

FJ772167

FJ772170

FJ772172

FJ772178

FJ772173

FJ772175

FJ772177

FJ772179

FJ772180

FJ772181

FJ772182

FJ772183

FJ772196

FJ772197

FJ772198

FJ772199

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

C232

C233

C234

C235

C236

C237

C238

C239

C240

C241

C242

C242

C243

C244

C245

C246

C247

C248

C249

C252

C254

C254

C255

C256

C258

C259

C260

C261

C262

C263

C275

C276

car7

C278

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste J

Oeste K

Oeste K

Oeste K

Oeste K

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)
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413

414

415

416

417

418

419

420

421

422

423

424

425

426

427

428

429

430

431

432

433

434

435

436

437

438

439

440

441

442

443

444

445

446

FJ772200

FJ772201

FJ772202

FJ772203

FJ772204

FJ772205

FJ772206

FJ772207

FJ772208

FJ772210

FJ772209

FJ772211

FJ772212

FJ772213

FJ772214

FJ772215

FJ772216

FJ772217

FJ772218

FJ772219

FJ772220

FJ772221

FJ772222

FJ772223

FJ772224

FJ772225

FJ772168

FJ772169

FJ772171

FJ772176

FJ772194

FJ772184

FJ772185

FJ772186

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Hatcheria macraei

Hatcheria macraei

Hatcheria macraei

Hatcheria macraei

Hatcheria macraei

Hatcheria macraei

Hatcheria macraei

Hatcheria macraei

Hatcheria macraei

Hatcheria macraei
Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

C279

C280

C281

C282

C283

C284

C285

C286

C287

Cc287

C288

C289

C290

C291

C292

C293

C306

C307

C308

C309

C310

C311

C312

C313

C314

C315

C250

C251

C253

C257

C257

C264

C265

C266

Oeste K

Oeste K

Oeste K

Oeste K

Oeste K

Oeste K

Oeste K

Oeste K

Oeste K

Oeste K

Oeste K

Oeste K

Oeste K

Oeste K

Oeste K

Oeste K

Oeste K

Oeste K

Oeste K

Oeste K

Oeste K

Oeste K

Oeste K

Oeste K

Oeste K

Oeste K

Oeste L

Oeste L

Oeste L

Oeste L

Oeste L

Oeste L

Oeste L

Oeste L

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)
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447

448

449

450

451

452

453

454

455

456

457

458

459

460

461

462

463

464

465

466

467

468

469

470

471

472

473

474

475

476

477

478

479

480

FJ772187

FJ772188

FJ772189

FJ772190

FJ772191

FJ772192

FJ772193

FJ772195

FJ772091

FJ772092

FJ772093

FJ772094

FJ772095

FJ772096

FJ772097

FJ772098

FJ772099

FJ772100

FJ772101

FJ772102

FJ772103

FJ772104

FJ772105

FJ772106

FJ772107

FJ772108

FJ772109

FJ772110

FJ772226

FJ772227

FJ772228

FJ772229

FJ772230

FJ772231

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Bullockia maldonadoi

Bullockia maldonadoi

Bullockia maldonadoi

Bullockia maldonadoi

Bullockia maldonadoi

Bullockia maldonadoi

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

C267

C268

C269

C270

c271

Cc272

C273

C274

C173

C174

C175

C176

C177

C178

C179

C180

Cci181

C182

C183

C184

C185

C186

c187

C188

C189

C190

C191

C192

C294

C295

C296

C297

C298

C299

Oeste L

Oeste L

Oeste L

Oeste L

Oeste L

Oeste L

Oeste L

Oeste L

Oeste M

Oeste M

Oeste M

Oeste M

Oeste M

Oeste M

Oeste M

Oeste M

Oeste M

Oeste M

Oeste M

Oeste M

Oeste M

Oeste M

Oeste M

Oeste M

Oeste M

Oeste M

Oeste M

Oeste M

Oeste N

Oeste N

Oeste N

Oeste N

Oeste N

Oeste N

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

27



481

482

483

484

485

486

487

488

489

490

491

492

493

494

495

496

497

498

499

500

502

503

FJ772232

FJ772233

FJ772234

FJ772235

FJ772236

FJ772237

FJ772111

FJ772112

FJ772113

FJ772114

FJ772115

KM043828

KM043829

KMO043831

KM043830

KMO043832

KMO043833

KMO043836

KMO043837

KMO043834

KMO043835

KM043838

KMO043839

Bullockia maldonadoi

Bullockia maldonadoi

Bullockia maldonadoi

Bullockia maldonadoi

Bullockia maldonadoi

Bullockia maldonadoi
Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichomycterus
areolatus

Trichogenes
longipinnis
Trichogenes
longipinnis
Trichogenes
longipinnis
Trichogenes
longipinnis
Trichogenes
longipinnis
Trichogenes
longipinnis
Trichogenes
longipinnis
Trichogenes
longipinnis
Trichogenes
longipinnis
Trichogenes
longipinnis
Trichogenes
longipinnis

Trichogenes
longipinnis

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Chile -
transandina

Parati-Mirim

Parati-Mirim

Parati-Mirim

Parati-Mirim

Camburi

Camburi

Camburi

Camburi

Cachoeira do
Amor

Camburi

Cachoeira do
Amor

Cachoeira do
Amor

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-37.83

-23.33

-23.33

-23.34

-23.34

-23.35

-23.35

-23.36

-23.36

-23.35

-23.35

-23.36

-23.36

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-73.14

-44.73

-44.73

-44.75

-44.75

-44.76

-44.76

-44.77

-44.77

-44.76

-44.76

-44.78

-44.78

C300

C301

C302

C303

C304

C305

C193

C194

C195

C196

C197

C320

C320

C320

C321

C322

C323

C323

C323

C324

C326

C326

C326

Oeste N

Oeste N

Oeste N

Oeste N

Oeste N

Oeste N

Oeste O

Oeste O

Oeste O

Oeste O

Oeste O
Trichogenes
longipinnis R
Trichogenes
longipinnis R
Trichogenes
longipinnis R
Trichogenes
longipinnis R
Trichogenes
longipinnis R
Trichogenes
longipinnis R
Trichogenes
longipinnis R
Trichogenes
longipinnis R
Trichogenes
longipinnis R
Trichogenes
longipinnis R
Trichogenes
longipinnis R

Trichogenes
longipinnis R

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

NCBI

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)

Unmack et al.
(2009)
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S2. Relagéo filogenética das linhagens de Trichomycterus baseada em caracteres moleculares referentes a 456 sequéncias e 289 hapldtipos com 999bp
do gene mitocondrial cit-b, além de 12 haplétipos de Bullockia maldonadoi e 10 de Hatcheria macraei. Como grupos externos foram incluidos quatro
haplétipos de Listrura spp. e 12 de Trichogenes longipinnis. Valor de cada ramo corresponde ao indice de bootstrap da Maxima Verossimilhanca.
Informagdes como relagdo das amostras e o hapldtipo que fazem referéncia, além do clado correspondente e sua respectiva localidade, estdo detalhadas
no S1. Letras em vermelho fazem correspondéncia a abreviagdo dos clados conforme consta na S3. Em sobrescrito, os nomes das respectivas bacias:
'S&o Francisco. “Rio de Contas. *Jequitinhonha. “Buranhém. ®Jucurucu. *Mucuri. “Itatinas. ®S&o Mateus. °Barra Seca. °Doce. *Piraqué-Acu. *Santa

Maria da Vitéria. *Jucu. *Itapemirim. **Itabapoana. *Paraiba do Sul. *’Ribeira do Iguape. **Potaro, Guiana. *°Bacias transandinas chilenas.
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S3. Percentual de distancia genética par a par entre os clados de Trichomycterinae do leste (A a I),0este (J a O) e norte T.
guianense (P), além dos grupos externos a Trichomycterinae (Listrura spp. Q e Trichogenes longipinnis R). Valores
abaixo da diagonal correspondem aos percentuais e distancia genética entre os respectivos clados. Valores acima da
diagonal em italico fazem referéncia ao erro padrdo correspondente aos indices de distancia. Valores em negrito na
diagonal referem-se aos percentuais de distancia dentro de cada clado (A a R, conforme referéncia da Fig.2). Legenda:
n.a. ndo se aplica (referente a clados com apenas um haplétipo). Clado Leste: A: T. alternatus, T. longibarbatus, T.
pantherinus, T. caudofasciatus, T. mimosensis, T. zonatus (Doce ao Ribeira do Iguape). B: T. pradensis (Buranhém ao
Doce). C: Trichomycterus sp. (Jequitinhonha). D: T. tete, T. jequitinhonhae, T landinga (Rio de Contas ao Jequitinhonha).
F: Trichomycterus sp. (Santa Maria da Vitoria ao Paraiba do Sul). G: Complexo “brasiliensis” (Itabapoana ¢ Sio
Francisco). H: T. caipora (Paraiba do Sul). I: Trichomycterus sp. (Paraiba do Sul). Clado Oeste: J: T. areolatus (sul do
Chile transandino). K: T. areolatus e H. macraei (extremo sul do Chile transandino). L: T. areolatus (sul do Chile
transandino). M: T. areolatus (por¢do central do Chile transandino). N: B. maldonadoi (por¢do central do Chile
transandino). O: T. areolatus (por¢do central do Chile transandino). Clado Norte: P: T. guianense (Potaro, Guiana).

Grupos externos: Q: Listrura spp. R: Trichogenes longipinnis:

%dist A B C D E F G H | J K L M N o P Q R

A 0.032 0.008 0.009 0.008 0.006 0.009 0.010 0.009 0012 0.012 0.012 0013 0012 0.012 0.012 0014 0.014 0.016

B 0.089 0.014 0.008 0.008 0.007 0.009 0.009 0.009 0012 0.012 0.011 0.011 0012 0.012 0.012 0.013 0014 0.014
C 0.078 0.070 0.003 0.008 0.007 0.010 0.009 0.010 0013 0.012 0.012 0.012 0013 0.013 0.013 0.014 0.014 0.015
D 0.079 0.082 0.070 0.027 0.005 0.009 0.009 0.010 0011 0.011 0.011 0.012 0012 0.012 0.012 0.013 0.014 0.013
E 0.070 0.083 0.068 0.051 0041 0.009 0.008 0.009 0010 0.011 0.010 0.010 0012 0.011 0.010 0014 0.014 0.014
F 0.098 0.094 0.083 0.093 0.090 0.024 0.008 0.008 0012 0.010 0.011 0.011 0012 0.011 0.011 0.013 0013 0.014
G 0.104 0.099 0.091 0.091 0092 0092 0.039 0009 0012 0.011 0.012 0011 0013 0.013 0.013 0014 0014 0.013
H 0.096 0.094 0.080 0.084 0.084 0.082 0.095 na. 0.012 0013 0.013 0.013 0.013 0012 0.012 0.015 0.014 0.016
| 0126 0129 0122 0116 0120 0.119 0.129 0.107 na. 0.011 0.012 0.012 0.013 0.014 0.014 0.014 0.016 0.017
J 0.155 0.150 0.150 0.140 0.143 0.141 0153 0.150 0.141 0.015 0.004 0.004 0.006 0.007 0.006 0.011 0.013 0.016
K 0.151 0.148 0.148 0138 0139 0.142 0150 0.150 0.138 0.034 0.009 0.005 0.008 0.007 0.007 0011 0.013 0.016
L 0.151 0.144 0140 0.138 0.140 0.140 0.145 0.144 0.140 0.029 0.036 0.003 0.007 0.007 0.007 0.011 0.013 0.017
M 0.152 0.148 0.148 0.144 0143 0.138 0.164 0153 0.147 0.054 0.062 0.054 0.008 0.006 0.006 0.011 0.013 0.016
N 0.160 0.159 0.154 0.148 0.150 0.148 0.170 0.156 0.151 0.064 0.069 0.064 0.045 0.023 0.006 0.011 0.014 0.016
(0} 0.156 0.154 0.146 0.143 0.147 0.147 0165 0.154 0.147 0.055 0.061 0.059 0.040 0.044 0.015 0.011 0.013 0.016
P 0.165 0.156 0.143 0.149 0.152 0.145 0.162 0.151 0.161 0.122 0132 0.126 0126 0.143 0132 na 0.014 0.016
Q 0.200 0.194 0.194 0202 0200 0201 0.198 0208 0207 0.204 0195 0.199 0200 0.213 0.196 0.198 0.046 0.015
R 0.218 0209 0.19 0210 0214 0.202 0.200 0.223 0212 0.232 0.228 0227 0218 0.235 0.225 0218 0229 0.004
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RESUMO

Trichomycterus é o mais especioso dos oito géneros da subfamilia Trichomycterinae, contando com
161 espécies nominais distribuidas por toda a regido neotropical. No entanto, estudos com caracteres
moleculares sugerem que 0 género estaria restrito as especies do leste neotropical. Sendo assim, o
presente estudo visou recuperar a relacdo filogenética das espécies desta porcdo a partir do
sequenciamento do gene Citocromo Oxidase | de 496 individuos distribuidos entre o rio de Contas ao
norte e Jacui (braco leste da bacia do Parand) ao sul. Foram recuperados 219 hapldtipos com 789
pares de base cuja relacdo filogenética entre eles revelou a estruturagdo de dois clados, com
divergéncia de 11,8% e distancia intraclado de 5,7 a 5,9%. A distancia minima encontrada entre
espécies-irmas foi de 4%, enquanto os valores intraespecificos ndo excederam 3,2%. Embora
estruturados geograficamente, os clados demonstraram simpatria principalmente nas regides das
cabeceiras dos rios Sao Francisco, Parana e Paraiba do Sul. A estruturacédo filogenética, associada aos
niveis de divergéncia, sugerem a existéncia de dois géneros, sendo um referente a Trichomycterus
“stricto sensu” composto por individuos da porcao leste da bacia do Parand, alto S&o Francisco e alto
Paraiba do Sul, e um potencial novo género ao norte do Paraiba do Sul, predominantemente
distribuido na Ecorregido Mata Atlantica Nordeste. Dentro do género novo, foi proposta a
sinonimizacao de T. caudofasciatus, T. gasparinni, T. longibarbatus, T. mimosensis e T. pantherinus
a T. alternatus, e T. tete a T. jequitinhonhae. Desta forma, € possivel que muitas diferencas
morfoldgicas utilizadas para descricdo das espécies de Trichomycterus se refiram a distingdes em
nivel populacional, e, portanto, sugerimos que se adote um cenario conservador para descricdo de
novas espécies, baseado na relacdo filogenética ja conhecida de muitas delas. Com isso, sera possivel
minimizar os atuais problemas do grupo, tais como as dificuldades de distin¢do das espécies.

Palavras-chave: biodiversidade, bagres cambevas, cladogénese, linhagens evolutivas.
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1. INTRODUCAO

A subfamilia Trichomycterinae (Siluriformes: Trichomycteridae) é composta por oito géneros (De
Pinna, 1998), sendo uma das mais especiosas dentro de Loricarioidea. Trichomycterus Valenciennes,
1832 é um género considerado polifilético, sendo o0 mais especioso e de ampla distribuicdo da
subfamilia, abrigando 161 espécies (Froese & Pauly, 2017) e distribuido desde a Costa Rica até a
Patagonia (De Pinna & Wosiacki, 2003). Seu polifiletismo pode estar relacionado as dificuldades em
se classificar os espécimes em nivel especifico baseado em dados morfoldgicos, pois ha muitas
descricBes imprecisas, varias delas sem caracteres diagnosticos claros ou distintos entre as espécies,
mesmo em relacdo a espécies de outros géneros da subfamilia (De Pinna, 1989). Neste cenéario, 0s
dados morfoldgicos tém sido pouco eficientes na distingcdo das espécies, visto a dificuldade de um
reconhecimento, a priori, das unidades operacionais.

Na busca de se compreender a relacdo filogenética das espécies do género dentro da
subfamilia, foram realizados estudos com diferentes abordagens, tais como anélise de caracteres
mioldgicos (Datovo & Bockmann, 2010) e moleculares (Ochoa et al., 2017; Capitulo 1 da presente
tese). Desta forma, verificou-se que ha casos em que espécies de Trichomycterus se agrupam com
outros géneros, incluindo Bullockia, Eremophilus, Hatcheria e Scleronema. Assim, nenhum estudo
até o momento recuperou o monofiletismo do género e, visto que muitas espécies se agrupam com
outros géneros monofiléticos da subfamilia, hd necessidade de investimento em estudos que
esclarecam questbes hierarquicas do grupo. Apesar disso, estudos moleculares recentes tém
esclarecido algumas questdes sobre o género. Num recente estudo com dados moleculares, o Capitulo
1 da presente tese propds que Trichomycterus corresponderia apenas as espécies do leste do Brasil, e
que as espécies da porcdo norte (Guiana) e oeste neotropical (Andes Chilenos) receberiam
reconhecimentos genéricos distintos. As espécies da porcao leste, por sua vez, foram contempladas
no estudo de Ochoa et al. (2017), que evidenciaram muitas incertezas sobre a identidade de
Trichomycterus, pois recuperou dois clados distintos nesta porcao, sendo um composto por espécies
de Trichomycterus e Scleronema do alto Séo Francisco, Paraiba do Sul e brago leste do Parana e
bacias costeiras do sul, e outro por espécies de Trichomycterus das cabeceiras dos rios Parana e Sdo
Francisco, além das bacias do rio Paraiba do Sul, Itabapoana, Jucurucu e Doce, predominantemente
ao norte da distribuicdo do género.

Tendo em vista as incertezas sobre a identidade de Trichomycterus em que ndo ha uma
proposta de hierarquizagdo que esclareca o polifiletismo do género, o presente estudo pretendeu
recuperar as relagdes hierdrquicas entre espécies de Trichomycterus da porcéo leste do Brasil, com a
inclusdo de céalculos de indices de diversidade genética do gene Citocromo Oxidase | visando
estabelecer os valores de referéncia para a divergéncia intra e interespecificos, aléem da definicdo dos

Single Nucleotide Polymorphism (SNPs) de forma a auxiliar na delimitagédo dos taxons.
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2. MATERIAIS E METODOS

2.1. Amostra

Foram realizadas coletas nas bacias dos rios Buranhém e Jucurucu, na Bahia; nas bacias dos rios
Itainas, Barra Seca, Doce, Piraqué-Acu, Santa Maria da Vitoria, Jucu, Itapemirim e Itabapoana, no
Espirito Santo; e na bacia do Rio Grande (brago leste da bacia do Parana), em Minas Gerais
(Apéndice 1) entre os meses de junho de 2013 e outubro de 2014, utilizando rede de arrasto do tipo
picaré conforme protocolo de coleta de Uieda e Castro (1999). Dentre estas areas amostradas, estdo
incluidas a localidade-tipo das espécies T. brunoi Barbosa & Costa, 2010 (nimero 376 do Apéndice
1); T. caudofasciatus Alencar & Costa, 2004 (nUmeros 69 a 72); T. gasparinni Barbosa, 2013
(numeros 1 a 8); T. landinga Trinques & Vono, 2004 (numeros 271 e 274); T. mimosensis Barbosa,
2013 (ndmeros 131 a 133); T. pantherinus Alencar & Costa, 2004 (nimeros 115 a 118); T. pradensis
Sarmento-Soares, Martins-Pinheiro, Aranda & Chamon, 2005 (numeros 231 e 232) e T. tete Barbosa
& Costa, 2011 (numeros 280 a 284 e 290).

Os 154 animais coletados foram fixados em solucdo de alcool etilico a 90%, tombados na
Colecdo Ictioldgica do Instituto Nacional da Mata Atlantica (INMA) e as informacdes estdo
disponiveis no SpeciesLink (www.splink.cria.org.br). De cada animal foi retirada uma amostra de
musculo do flanco direito para estudos moleculares.

A presente amostra é formada por 496 individuos de Trichomycterus de 174 localidades
(Apéndice 1) distribuidas nas bacias hidrograficas da porcao leste da regido neotropical e inseridas
predominantemente no bioma Mata Atlantica, limitadas ao norte pelo rio de Contas, ao sul e oeste
pela bacia do rio Parana, e a noroeste pelo rio Sdo Francisco, conforme proposta de limitacdo do
género pelo Capitulo 1 da presente tese. Do total, 237 individuos correspondem a exemplares cujas
amostras de tecido foram cedidas por pesquisadores colaboradores e 105 individuos correspondem
aqueles cujas sequéncias foram obtidas da plataforma Barcode of Life Data System (BOLD)
<http://www.boldsystems.org> (acesso em 20 de novembro de 2016).

Como grupos externos, foram utilizados 10 exemplares de Ituglanis e 19 de Listrura, ambos
da familia Trichomycteridae, e um de Nematogenys inermis da familia Nematogenyidae, de

sequéncias obtidas na plataforma do BOLD conforme supracitado (Apéndice 1).

2.2. Sequenciamento de DNA

O DNA foi obtido das amostras de tecido, segundo protocolo de Bruford et al. (1992) e quantificado
em espectrofotdmetro (NanoDrop ND-2000, Uniscience). Para a amplificacdo in vitro do gene
Citocromo Oxidase | (COI) foram utilizados os primers FishF1 e FishR1 (Ward et al., 2005) e perfil
de PCR desenvolvido por Mehanna (2010). Os amplicons foram purificados a partir da adi¢do de
1uL de Exosap para cada 10uL de produto PCR. Para a reacdo de sequenciamento, foi utilizado o

34



Big Dye Terminator Cycle Sequencing Kit, seguindo protocolo do fabricante. As sequéncias foram
geradas no sequenciador automatico ABI310 (APPLIED BIOSYSTEMS) do Nucleo de Genética
Aplicada a Conservacdo da Biodiversidade (NGACB) da Universidade Federal do Espirito Santo
(UFES).

As sequéncias geradas foram alinhadas no programa Geneious v.7.1.3. O teste de saturagéo
foi realizado no programa DAMBEDS (Xia, 2013) em que foi utilizado o teste de Xia et al. (2003). O
melhor modelo de evolucdo molecular foi encontrado através do programa jModelTest (Darriba et
al., 2012). A éarvore de Maxima Verossimilhanca foi gerada no programa MEGA7.0.20 (Nei &
Kumar, 2000; Kumar et al., 2016; Felsenstein, 1985) com 1000 replicagfes bootstrap, modelo
General Time Reversible, distribuicdo gama com sitios invariaveis (G+l), niUmero de categorias
discretas de gama igual a 6 e delecdo completa, de acordo com os resultados gerados no jModelTest.
A arvore de Inferéncia Bayesiana no programa Mr. Bayes 3.1. (Huelsenbeck & Ronquist, 2001).
Todas as arvores foram editadas no programa FigTree v1.4. Para gerar a rede de hapldtipos foi
utilizado o programa Population Analysis with Reticulate Trees — POpART (Bandelt et al., 1999).

Apbs definicdo dos clados baseados na analise filogenética, foram calculados os percentuais
de distancia intra e interclados no programa MEGA7.0.20 por meio do modelo Kimura 2 Parametros
(Kimura, 1980) e estabelecidos os valores referenciais que distinguem espécies e géneros.

A identificacdo das variagBes individuais de um Unico nucleotideo na sequéncia dos
individuos (Single Nucleotide Polymorphisms ou SNPs) foi verificada pela comparacdo entre 0s
hapldtipos identificados a fim de verificar sinapomorfias moleculares das espécies. Esta analise foi
gerada no programa DNAsp ver.5.10.01 (Librado & Rojas, 2009).

2.3. Anélise dos dados

Foram inventariadas as localidades-tipo das 161 espécies de Trichomycterus, a partir das descricdes
das espécies e demais bibliografias (Apéndice 2) e os pontos foram plotados em um mapa (Apéndice
3). Os mapas foram gerados em ambiente de Sistema de Informagdes Geograficas (SIG). Para a
associacdo do nome da espécie a cada clado foram analisados os caracteres dos espécimes
testemunho comparados com a descri¢do das espécies validas. As quinze espécies com localidade-
tipo na Ecorregido Mata Atlantica Nordeste sensu Abell et al. (2008) foram examinadas. Para 0s
demais, em que ndo foi possivel a verificagdo do material testemunho, foi contrastada a monofilia das
espécies com base na identificacdo prévia dos espécimes. Nos casos em que as espécies ndo foram
recuperadas como monofiléticas, foi verificada se a localidade de coleta do espécime coincidiu com
alguma localidade-tipo das 161 espécies de Trichomycterus. A identificacdo da espécie de cada
amostra, nUmero de amostras e haplotipos, clado correspondente aos espécimes e bacias onde se

distribuem se encontram no Apéndice 1.
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3. RESULTADOS

A matriz com 496 sequéncias gerou 219 haplotipos com 789 pb, o modelo evolutivo encontrado foi
GTR+I+G, sem evidéncias de saturacdo. Os dados revelaram que trés individuos (niumeros 497, 500
e 501 do Apéndice 1) identificados como Trichomycterus sp. foram agrupados no clado do género
Ituglanis. Um deles é do Alto Rio Madeira, na bacia Amazonica (nimero 497 do Apéndice 1) e dois
da bacia do Parnaiba (500 e 501). Somado ao fato de que ndo ha registro de Trichomycterus na bacia
do Parnaiba (De Pinna & Wosiacki, 2003), que houve similaridade genética com um individuo de
Ituglanis amazonicus Rizzato & Bichuette, 2015 do rio Amazonas (nimeros 498 do Apéndice 1), 0s
exemplares 497, 500 e 501 foram reclassificados e integram o clado de Ituglanis spp.

Os exemplares de Trichomycterus da porcdo leste foi recuperado como monofilético (Figuras
1 e 2) e subdividido em dois clados (I e 11) com alto suporte na analise de Maxima Verossimilhanca
(72-99%). Estes clados estdo estruturados geograficamente, sendo o Clado | representado por
individuos do norte da distribuicdo do grupo, com limite norte no Rio de Contas e limite sul no rio
Paraiba do Sul, enquanto o Clado Il foi representado por individuos da porcdo sul, com distribuicao
deste o alto rio Sdo Francisco ao norte até o sul do brago leste da bacia do Parana. Estes dois clados
apresentam regido de simpatria nas cabeceiras dos rios Sdo Francisco, Parana e Paraiba do Sul. A
localidade-tipo da espécie-tipo do género Trichomycterus, T. nigricans Valenciennes, 1832, é
coincidente com a distribuicdo do Clado 1.

A distancia genética entre os Clados | e Il foi de 11,8% (Tabela 1), enquanto as distancias
intraclados de 5,7 e 5,9%, respectivamente. A distancia dos Clados | e Il em relacdo ao género
filogeneticamente proximo (ltuglanis) foi de 13,4 e 15,3%, respectivamente. A divergéncia entre
géneros do grupo externo em relacdo ao interno mostrou uma variacdo genética de 13,4 a 26,5%.
Considerando que a divergéncia de 11,8% entre os Clados | e Il € compativel com os indices
encontrados entre géneros distintos, associada a estruturacdo geografica dessas linhagens, ha
evidéncias para propor a subdivisdo de Trichomycterus, recebendo cada clado um tratamento
genérico, sendo Trichomycterus “stricto sensu” associado ao Clado Il na porcéo sul, enquanto que
um género ndo nominado estaria associado ao Clado | na por¢éo norte.

Ao analisar as coordenadas geograficas das 161 espécies de Trichomycterus, foram
encontrados 26 individuos provenientes da plataforma BOLD cuja localidade é coincidente com a
localidade-tipo das seguintes espécies (Apéndices 1 e 2): um individuo de T. albinotatus Costa, 1992
(ndmero 96 do Apéndice 1); um de T. guaraquessaba Wosiacki, 2005 (nimero 490 do Apéndice 1);
um de T. igobi Wosiacki & De Pinna, 2008 (numero 489 do Apéndice 1); quatro de T. iheringi
Eigenmann, 1917 (numeros 459 a 461 do Apéndice 1); um de T. variegatus Costa, 1992 (nUmero 477
do Apéndice 1); um de T. mariamole Barbosa & Costa, 2010 (numero 451 do Apéndice 1); dez de T.
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nigroauratus Barbosa & Costa, 2008 (numeros 97 a 105 e 392 do Apéndice 1); trés de T.
novalimensis Barbosa & Costa, 2010 (numeros 448 a 450 do Apéndice 1); trés de T. pauciradiatus
Alencar & Costa, 2006 (numeros 363 a 365 do Apéndice 1); e um de T. potschi Barbosa & Costa,
2003 (numero 379 do Apéndice 1).

Além disso, na anélise da distribuicdo das espécies com base em sua localidade-tipo, foi
verificada sobreposicdo entre as localidades-tipo, muitas delas sintpicas ou geograficamente
proximas. Das sintdpicas, encontrou-se a) T. belensis, T. borelli, T. catamarcensis, T. minus e T.
ramosus; b) T. mboycy e T. papilliferus; ¢) T. plumbeus e T. taroba; d) T. giganteus e T. mirissumba;
e) T. claudiae e T. macrophthalmus; f) T. immaculatus e T. vermiculatus; g) T. steki e T. usiae; e h)
T. maracaiboensis e T. motatanensis.

Na anélise de Inferéncia Bayesiana, todas as espécies delimitadas no presente estudo foram
recuperadas com alto suporte (Figura 2). No entanto, ndo apresentou suporte para as relacdes mais

antigas, nao recuperando alguns clados e relagdo entre os géneros.

Tabela 1. Percentual de distancia genética par a par entre Trichomycterus (Clados I e II), ltuglanis,
Listrura e Nematogenys inermis obtidos a partir da matriz do gene mitocondrial COI correspondente
a 496 individuos e 219 haplétipos. Valores abaixo da diagonal correspondem aos percentuais e
distancia entre os clados. Valores acima da diagonal fazem referéncia ao erro padrdo dos indices de
distancia correspondentes. Valores em negrito na diagonal referem-se aos percentuais de distancia
dentro de cada intraclado:

Clados Cladol Clado Il Iltuglanis Listrura Nematogenys
Clado | 0.057 0.011 0.013 0.016 0.023
Clado 11 0.118 0.059 0.015 0.017 0.023
Ituglanis 0.134 0.153 0.076 0.016 0.024
Listrura 0.189 0.201 0.184 0.105 0.023
Nematogenys | 0.236 0.251 0.249 0.265 0.000
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Figura 1. Mapa de distribuicdo dos dois clados de Trichomycterus recuperados a partir do gene mitocondrial COl com
789 pb representados por 496 individuos. O asterisco faz referéncia a localidade-tipo da espécie-tipo do género, T.

nigricans Valenciennes, 1832. O nome das espécies correspondentes aos nimeros do mapa se encontra no Apéndice 2.
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Figura 2. Relacéo filogenética de Trichomycterus do leste do Brasil referente a 496 individuos e 219 haplétipos do gene COl com 789
pb, além dos grupos externos ltuglanis spp., Listrura spp. e Nematogenys inermis. Topologia da arvore faz referéncia a analise gerada
pela Maxima Verossimilhanga. Valores em preto acima de cada ramo corresponde ao indice de consisténcia do ramo, sendo o valor de
bootstrap da Maxima Verossimilhanca a esquerda; a Probabilidade Posterior da Bayesiana a direita; o trago correspondente a relagdo
ndo recuperada na analise; n.a. corresponde a casos em que 0 valor Nao se Aplica, visto que o bootstrap ndo é calculado com apenas
uma OTU. Valores abaixo do ramo e em vermelho correspondem ao percentual de distancia entre os clados dicotdmicos referentes ao
agrupamento correspondente (nos terminais ou nas relagdes politdmicas, o valor refere-se a distancia intraclado). Em sobrescrito, 0s
nlimeros correspondem as seguintes bacias onde se encontram as respectivas OTUs: S&o Francisco, 2Rio de Contas, 2Jequitinhonha,
“Buranhém, %Jucurucu, ®*Mucuri, “Itadnas, 8S80 Mateus, *Barra Seca, °Doce, 'Piraqué-Acu, '2Santa Maria da Vitéria, *Jucu,
“Itapemirim, *ltabapoana, **Paraiba do Sul, Y’Rio Grande (PR), ®Tieté (PR), *Paranapanema (PR), ®Iguacu (PR), ZUruguai (PR),
2jacuf, ZAmazonas, 2*Parnaiba. Legenda: (PR) representa sub-bacias da bacia do rio Parané. Informagdes de cada sequéncia e o

haplétipo ao qual faz referéncia, além do clado correspondente a ela, estdo detalhadas no Apéndice 1.
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3.1. CLADO I: POTENCIAL NOVO GENERO

Este clado est& distribuido no norte, sendo composto por 450 individuos e 187 haplétipos. Encontra-

se nas cabeceiras dos rios Parana e Paraiba do Sul, no extremo sul de sua distribuicdo e S&o Francisco

a oeste, além das bacias costeiras do rio Itabapoana, Itapemirim, Jucu, Santa Maria da Vitoria,

Piraqué-Acu, Doce, Barra Seca, S0 Mateus, Itatinas, Mucuri, Jucurucu, Buranhém, Jequitinhonha e

Contas no extremo norte. E formado por quatro clados (A a D) estruturados geograficamente, cuja

regido de simpatria encontra-se nas porcdes de cabeceiras dos rios Jequitinhonha, S&o Francisco,

Doce, Itabapoana e Paraiba do Sul (Figura 3).
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Figura 3. Mapa de distribuicdo dos quatro clados encontrados dentro do potencial género novo. Numeros fazem

referéncia a localidade-tipo das espécies conforme Apéndice 2. Cores fazem referéncia aos agrupamentos monofiléticos

encontrados na arvore filogenética da Figura 2.
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3.1.1. Clado A
Este clado foi avaliado com base em 323 amostras e 121 hapl6tipos e apresentou com distancia
genetica intraclado de 4%. Encontra-se no limite norte da distribuicdo das linhagens do leste, estando
presente nas bacias dos rios de Contas no extremo norte, além do Jequitinhonha, Mucuri, Itainas, S&o
Mateus, Barra Seca, Doce, Piraqué-Acu, Santa Maria da Vitoria, Jucu, Itapemirim, Itabapoana, tendo
o rio Paraiba do Sul no limite sul de sua distribuicdo (Figura 4). Est4 subdividido em seis subclados
(A1, A2, A3, A4, A5 e Ab), cujas distancias entre eles variaram de 3,3 a 5,6% (Apéndice 4).
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Figura 4. Mapa de distribuicdo das seis espécies reconhecidas dentro do Clado A composto por 323 amostras e 121
haplétipos com 789 bp. Na legenda o nimero entre parénteses referem-se aos subclados conforme consta na filogenia

molecular (Figura 2). Nameros fazem referéncia a localidade-tipo das espécies conforme Apéndice 2.

41



3.1.1.1. Subclado A1: T. alternatus
O Subclado Al apresenta 19 agrupamentos com politomia basal (Figura 5A), com 2,4% de distancia
intra e inter-ramo variando de 1,1 a 4,1% (Tabela 2), e esta representado por 179 espécimes e 67
haplétipos. E formado por individuos distribuidos entre o Rio de Contas no limite norte e o rio
Paraiba do Sul no limite sul, sendo encontrados nas bacias do rio Doce, Piraqué-Agu, Santa Maria da
Vitdria, Jucu, Itapemirim e Itabapoana, tendo poucos representantes do Paraiba do Sul, além de
animais de distribuicdo disjunta nos rios Jequitinhonha, Barra Seca e Sdo Mateus. Este subclado
abriga individuos das localidades-tipo de T. longibarbatus Costa, 1992, T. caudofasciatus Alencar &
Costa, 2004, T. pantherinus Alencar & Costa, 2004, T. gasparinni Barbosa, 2013, T. mimosensis
Barbosa, 2013 e T. alternatus Eigenmann, 1918.

Considerando a baixa distancia genética entre os 19 agrupamentos (Tabela 2); a falta de
estruturacdo geogréafica entre eles (Figura 5B); o compartilhamento de hapl6tipos entre individuos
reconhecidos como espécies distintas (Apéndice 1); a presenca de topOtipos de cinco espécies
presentes neste subclado (Apéndice 2); e o polifiletismo das espécies dentro do clado; ndo ha suporte
para apoiar a manutencdo de seis ou 19 espécies nesse grupo. Considerando que dentre as espécies
identificadas que integram esse clado, T. alternatus é a mais antiga, assume o nome do taxon. Assim,
foram analisados morfolégica e molecularmente os individuos das espécies T. caudofasciatus, T.
gasparinni, T. longibarbatus, T. mimosensis e T. pantherinus, sugerindo a sinonimia a T. alternatus.
Assim, o presente estudo reconhece a distribuicdo de T. alternatus para as bacias do Rio de Contas
(porcédo baixa), Jequitinhonha, S8o Mateus, Barra Seca, Doce, Piraqué-Acu, Santa Maria da Vitoria,
Jucu, Itapemirim, Itabapoana e Paraiba do Sul. As analises moleculares sugerem ocorréncia sintépica
com as espécies T. jequitinhonhae no rio Jequitinhonha, T. pradensis no rio Doce, Trichomycterus sp.
(Clado C2) nos rios Jucu e Itapemirim e T. nigroauratus (Clado C1) no alto Paraiba do Sul.
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Figura 5. Relagdo filogenética das linhagens de T. alternatus Eigenmann, 1918 referente a 179 sequéncias e 67
haplétipos do gene COI com 789 pb obtida a partir da Méaxima Verossimilhanga. Legenda: O codigo precedido de F
refere-se aos hapl6tipo correspondente conforme Apéndice 1. Em vermelho, referéncia dos hapl6tipos com a localidade-
tipo (LT) das espécies T. caudofasciatus (TCA), T. albinotatus (TALB), T. gasparinii (TGA), T. mimosensis (TMI), T.
pantherinus (TPA). O nimero que sucede a espécie refere-se a frequéncia do hapl6tipo em questdo. Por fim, a abreviacéo
refere-se a procedéncia do haplétipo, em que Al, M2 e B3 corresponde a porcdo da bacia, sendo alto médio e baixo,
respectivamente, além de BS correspondente a bacia do rio Barra Seca, GGRC a Gongogi (Rio de Contas), ITB a
Itabapoana, ITP a Itapemirim, JEQ a Jequitinhonha, JC a Jucu, PA ao Piraqué-Acu, PS a Paraiba do Sul, SMV a Santa
Maria da Vitdria, SM a Sdo Mateus, GS a Guanhaes (Doce), MAD a Manhuagu (Doce), SMD a Santa Maria (Doce).
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Tabela 2. Percentual de distancia genética par a par entre os agrupamentos de Trichomycterus
alternatus dentro do Clado Al obtidos a partir da matriz do gene mitocondrial COI correspondente a
179 individuos e 67 haplotipos. Valores abaixo da diagonal correspondem aos percentuais e distancia
entre 0s agrupamentos. Valores acima da diagonal fazem referéncia ao erro padrdo dos indices de
distancia correspondentes. Valores em negrito na diagonal referem-se aos percentuais de distancia
dentro de cada agrupamento:

%dist All Al2 Al3 Al4 Al5 Al6 Al7 Al8 Al9 AlL10 AlLll All2 AlL13 All4 AlL15 All6 All7 AL18 Al19

All | 0.004 0.007 0.007 0.007 0.006 0.008 0.006 0.006 0.005 0.006 0.006 0.006 0.006 0.006 0.006 0.006 0.006 0.006 0.006
Al.2 | 0025 0.001 0.006 0.006 0.005 0.007 0.006 0.007 0.006 0.005 0.006 0.004 0.006 0.007 0.006 0.006 0.005 0.006 0.006
A13 | 0.028 0.025 0.005 0.006 0.005 0.007 0.007 0.005 0.005 0.005 0.007 0.005 0.007 0.007 0.005 0.005 0.005 0.005 0.006
Al4 | 0032 0.023 0.029 0.013 0.005 0.007 0.007 0.005 0.005 0.006 0.005 0.005 0.006 0.008 0.006 0.006 0.006 0.005 0.006
A15 | 0.024 0.016 0.022 0.023 0.003 0.006 0.006 0.005 0.004 0.005 0.006 0.005 0.006 0.006 0.006 0.006 0.005 0.004 0.005
Al16 | 0037 0.034 0033 0.031 0030 0.001 0.007 0.007 0.006 0.006 0.008 0.007 0.008 0.008 0.006 0.007 0.007 0.006 0.007
A17 | 0.032 0.025 0.030 0.029 0.026 0.031 0.004 0.007 0.006 0.006 0.006 0.005 0.007 0.007 0.006 0.005 0.006 0.006 0.007
A18 | 0023 0.022 0021 0.025 0012 0.032 0.032 0.002 0.004 0.006 0.006 0.006 0.006 0.007 0.005 0.006 0.005 0.004 0.006
A19 | 0.024 0.021 0.024 0.027 0.011 0.028 0.027 0.012 0.005 0.004 0.006 0.005 0.006 0.006 0.005 0.005 0.004 0.003 0.005
A1.10 | 0.028 0.022 0.020 0.028 0.017 0.025 0.023 0.023 0.019 0.005 0.006 0.005 0.006 0.007 0.004 0.005 0.006 0.005 0.006
Al1.11 | 0.032 0.027 0.032 0025 0.027 0.039 0.026 0.031 0.034 0.026 0.010 0.005 0.006 0.009 0.005 0.005 0.007 0.006 0.007
A1.12 | 0.021 0011 0.022 0.020 0.014 0032 0.019 0.020 0.019 0.019 0.018 0.000 0.005 0.007 0.006 0.004 0.005 0.005 0.006
A1.13 | 0.023 0.021 0.030 0.026 0.024 0.034 0.028 0.021 0.025 0.023 0.024 0.013 0.000 0.007 0.006 0.006 0.006 0.006 0.007
Al1.14 | 0.027 0.029 0.038 0.041 0.027 0.041 0.040 0.032 0.031 0.032 0.041 0.028 0.028 0.007 0.007 0.007 0.007 0.007 0.007
A1.15| 0.023 0.022 0.020 0.024 0.019 0.021 0.024 0.015 0.017 0.013 0.027 0.020 0.022 0.033 0.006 0.005 0.006 0.005 0.006
A1.16 | 0.026 0.023 0.022 0.027 0.024 0.024 0.017 0.023 0.022 0.018 0.024 0.017 0.021 0.037 0.016 0.004 0.006 0.006 0.006
A1.17 | 0.022 0015 0.022 0.025 0.013 0.025 0.025 0.014 0.013 0.020 0.032 0.017 0.019 0.030 0.018 0.023 na  0.004 0.006
A1.18 | 0.022 0.019 0.021 0.025 0.009 0.028 0.028 0.011 0.009 0.020 0.032 0.017 0.023 0.030 0.018 0.023 0.011 n.a. 0.005

A1.19 | 0.025 0.026 0.032 0.031 0.022 0.026 0.038 0.024 0.023 0.027 0.034 0.023 0.024 0.034 0.024 0.026 0.021 0.021 na.

3.1.1.2. Subclado A2: T. pradensis
O Subclado A2 correspondente a individuos provenientes da localidade-tipo e identificados como T.
pradensis Sarmento-Soares, Martins-Pinheiro, Aranda & Chamon, 2005. E composto por 77
individuos e 28 hapldtipos com distancia intraclado de 1,3% (Apéndice 4), e apresenta trés
agrupamentos com distancia entre eles variando de 0,9 a 3,4%, estruturados geograficamente por
bacias (Figura 6). Além da localidade-tipo no rio Jucurugu, os individuos deste clado sdo encontrados
entre os rios Buranhém ao norte e rio Doce ao sul, presentes nas bacias dos rios Mucuri, Itainas, Sdo

Mateus, Barra Seca e braco norte do rio Doce.
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Figura 6. Relagdo filogenética dos individuos do Clado A2 correspondente a T. pradensis referente a 77 sequéncias e 28
haplotipos do gene COl com 789 pb. Valor de cada ramo corresponde ao indice de bootstrap da Maxima
Verossimilhanca. Legenda: O codigo precedido de F refere-se aos haplétipo correspondente conforme Apéndice 1. Em
vermelho, referéncia dos hapldtipos com a localidade-tipo (LT) de T. pradensis (TPR). O nimero que sucede a espécie
refere-se a frequéncia do haplotipo em questdo. Por fim, a abreviacdo refere-se a procedéncia do haplétipo, em que Al,
M2 e B3 corresponde a porgao da bacia, sendo alto médio e baixo, respectivamente, além de BS correspondente a bacia
do rio Barra Seca, BUR a Buranhém, ITN a Itadnas, JU a Jucurugu, MUC ao Mucuri, SM a Sdo Mateus, D ao Doce, PID
a Piranga (Doce), CG a Corrente Grande (Doce), GUD a Guandu (Doce).
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3.1.1.3. Subclado A3: T. jequitinhonhae

O Subclado A3 é formado por 52 individuos e 15 haplétipos, organizados em sete ramos (Figura 7),
com distancia genética intraclado de 2,8% (Apéndice 4) e interclado de 1,6 a 3,8% (Tabela 3). E
composto por espécimes identificados como T. tete Barbosa & Costa, 2011 (Rio de Contas) e T.
jequitinhonhae Triques & Vono, 2004 (Jequitinhonha). Encontra-se no limite norte da distribui¢do do
Clado I, ndo sendo encontrado ao sul do rio Jequitinhonha. Na anélise morfoldgica, foi verificado que
estas duas espécies sao muito similares. Além disso, os indices de distancia genética das unidades
filogenéticas dentro deste subclado sdo baixos, ndo havendo suporte para se considerar mais de uma
espécie no grupo, tampouco hé suporte para a criagdo de cinco novas espécies. Sendo assim, propde-

se a sinonimia de T. tete a T. jequitinhonhae.
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Figura 7. Relacéo filogenética dos individuos do Clado A3 correspondente a T. landinga referente a 52 sequéncias e 15
haplétipos do gene COIl com 789 pb. Valor de cada ramo corresponde ao indice de bootstrap da Maxima
Verossimilhanca. Legenda: O codigo precedido de F refere-se aos hapl6tipo correspondente conforme Apéndice 1. Em
vermelho, referéncia dos haplétipos com a localidade-tipo (LT) de T. tete (TTE). O nimero que sucede a espécie refere-se
a frequéncia do haplétipo em questdo. Por fim, a abreviacdo refere-se a procedéncia do haplétipo, em que Al, M2 e B3
corresponde a por¢do da bacia, sendo alto médio e baixo, respectivamente, além de RC correspondente a bacia do Rio de
Contas, GGRC a Gongogi (Rio de Contas) e JEQ a Jequitinhonha.
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Tabela 3. Percentual de distancia genética par a par entre as linhagens de Trichomycterus landinga
dentro do Clado A3 obtidos a partir da matriz do gene mitocondrial COI correspondente a 52
individuos e 15 haplotipos. Valores abaixo da diagonal correspondem aos percentuais e distancia
entre os clados. Valores acima da diagonal fazem referéncia ao erro padréo dos indices de distancia
correspondentes. Valores em negrito na diagonal referem-se aos percentuais de distancia dentro de
cada intraclado:

%odist A3.1l A3.2 A3.3 A3.4 A3.5 A3.6 A3.7
A3.1 0.012 0.007 0.007 0.007 0.006 0.007 0.007
A3.2 0.038 0.004 0.008 0.006 0.006 0.007 0.006
A3.3 0.038 0.034 0.002 0.007 0.007 0.006 0.006
A3.4 0.034 0.032 0.028 0.002 0.005 0.006 0.005
A3.5 0.031 0.026 0.031 0.020 n.a. 0.005 0.006
A3.6 0.033 0.031 0.027 0.018 0.023 n.a. 0.006
A3.7 0.031 0.024 0.024 0.016 0.019 0.019 n.a.

3.1.1.4. Subclado A4: Trichomycterus sp. nova

O Subclado A4 corresponde a uma espécie nova em processo de descri¢do. Este clado é composto
por sete individuos e sete haplétipos, formando um ramo com alto suporte (74%), com diversidade
genética interna de 1,3% e encontrado apenas no alto e médio rio Doce (Figura 8). Apresenta trés
agrupamentos com 1,3 a 2,5% de distancia genética entre si. E geneticamente mais proximo de T.
landinga e T. jequitinhonhae, ambas as espécies da bacia do rio Jequitinhonha, sendo estas trés

espécies geneticamente mais proximas dentro do Clado A.

3.1.1.5. Subclado A5: T. immaculatus
O Subclado A5 corresponde a T. immaculatus, com 0,4% de distancia entre si, formando um ramo
com alto suporte (100%), sendo composto por quatro individuos e dois hapl6tipos. Encontra-se
distribuido nas porcdes alta, média e baixa da bacia do rio Doce (Figura 8). E geneticamente mais

préximo de T. landinga.
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3.1.1.6. Subclado A6: T. landinga
O Subclado A6 apresenta 0,2% de divergéncia entre si, correspondente a T. jequitinhonhae Triques &
Vono, 2004, formando um ramo com alto suporte (100%), € constituido por quatro individuos e dois
hapldtipos, sendo endémico da porcdo alta da bacia do rio Jequitinhonha (Figura 8). Apresenta

ocorréncia sintopica com T. jequitinhonhae.
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Figura 8. Relacéo filogenética das linhagens de Trichomycterus sp.nov.1 (A4), T. immaculatus (A5) e T. jequitinhonhae
(AB) referente a 15 individuos e 11 haplétipos do gene COI com 789 pb. Valor de cada ramo corresponde ao indice de
bootstrap da Maxima Verossimilhanca. Legenda: O cédigo precedido de F refere-se aos haplétipo correspondente
conforme Apéndice 1. O nimero que sucede a espécie refere-se a frequéncia do hapl6tipo em questdo. Por fim, a
abreviacdo refere-se a procedéncia do haplétipo, em que Al, M2 e B3 corresponde a porcdo da bacia, sendo alto médio e
baixo, respectivamente, além de JEQ correspondente a bacia do rio Jequitinhonha, PB a Piracicaba (Doce), CG a Corrente
Grande (Doce), SAD a Santo Anténio (Doce), SMD a Santa Maria (Doce).
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3.1.2. Clado B: Complexo “T. brasiliensis”
O Clado B é composto por 55 amostras e 37 hapldtipos, formado por 12 ramos basais (Figura 9), com
baixa divergéncia interna (2,7%), com distancia entre si de 1,8 a 3,8% (Tabela 4). E um agrupamento
encontrado principalmente nas porcdes altas dos rios Sdo Francisco, Parand, Paraiba do Sul e em
menor frequéncia no alto Jequitinhonha e Itabapoana, principalmente nas cabeceiras de rios entre a
Serra do Mar e a Serra do Espinhaco. A distribui¢do deste clado e a presenca de T. brunoi sugere que
se trate do Complexo “T. brasiliensis” sensu Barbosa & Costa (2010). O compartilhamento de
haplotipos e a baixa divergéncia genética ndo ddo suporte para admitir mais de um taxon nesse grupo.
Este clado é composto por individuos da localidade-tipo das espécies T. brunoi, T.
macrotrichopterus, T. novalimensis e T. variegatus.

0,943

Clado A

F023_1_A1SF

0,984
{ Fior_1_ateF
0.62 F021_2_A1SF

0916 0993 F022_2_A1SF
F024_2_A1SF

F163_0_A1SF

F099_1_A1PR
0,669 -
F100_1_A1PR
0,644 -
4 F097_1_A1PR
F096_1_A1PR

F098_1_A1PR

0,96 F102_1_A1PS

088 F103_1_A1PS
0957 F104_3_A1PS

F105_1_A1PS
F208_1_A1PR
F209_1_A1PR
F207_1_A1PR
F206_1_A1PR

0g17 0,99 F177_2_A1JEQ
0,645 F179_1_A1JEQ
4|:§ F184_3 A1SF
F226_1_A1SF
0972 0,964 F118_1_A1PR TPAU(LT)
L‘E F119_2_A1PR TPAU(LT)
F025_1_A1PR

0,692 F027_1_A1PR
F227_1_A1SF

0,721 F026_2_A1PR
0,757 F211_1_A1PR

F212_1_A1PR
F210_1_A1PR

1 F204_1_A1PR
: F205_1_A1PR

0978

F117_1_A1PR
F229_1_A1PR
FO35_1_A1ITB TBR(LT)
Clado C

Clado D

0,854 0,91

— | ituglanis spp.
T i —\_# Listrura spp.
1 | — F241_Nematogenys inermis
e F241_Nematogenys inermis

20

Figura 9. Relacdo filogenética dos individuos do Clado B correspondente ao Complexo “T. brasiliensis” referente a 55
sequéncias e 37 haplétipos do gene COI com 789 pb. Valor de cada ramo corresponde ao indice de bootstrap da Maxima
Verossimilhanga. Legenda: O codigo precedido de F refere-se aos haplétipo correspondente conforme Apéndice 1. Em
vermelho, referéncia dos hapl6tipos com a localidade-tipo (LT) das espécies T. brunoi (TBR) e T. pauciradiatus (TPAU).
O ndmero que sucede a espécie refere-se a frequéncia do haplétipo em questdo. Por fim, a abreviacdo refere-se a
procedéncia do hapldtipo, em que Al, M2 e B3 corresponde a por¢gdo da bacia, sendo alto médio e baixo,
respectivamente, além de JEQ correspondente a bacia do Jequitinhonha, ITB ao Itabapoana, PR ao Parand, SF ao Sao

Francisco, PS ao Paraiba do Sul.
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Tabela 4. Percentual de distancia genética par a par entre as linhagens de Trichomycterus sp. do
Complexo “T. brasiliensis” dentro do Clado B obtidos a partir da matriz do gene mitocondrial COI
correspondente a 55 individuos e 37 hapldtipos. Valores abaixo da diagonal correspondem aos
percentuais e distancia entre os clados. Valores acima da diagonal fazem referéncia ao erro padréo
dos indices de distancia correspondentes. Valores em negrito na diagonal referem-se aos percentuais
de distancia dentro de cada intraclado:

%odist Bl B2 B3 B4 B5 B6 B7 B8 B9 B10 B11l B12

Bl 0.00r 0.010 0.006 0.007 0.006 0.007 0.006 0.007 0.008 0.008 0.007 0.007
B2 0.040 0.002 0.009 0.009 0.009 0.008 0.008 0.008 0.009 0.011 0.009 0.009
B3 0.024 0.035 0.004 0.006 0.006 0.005 0.006 0.006 0.006 0.007 0.005 0.007
B4 0.028 0.033 0.025 0.000 0.006 0.007 0.006 0.006 0.008 0.009 0.007 0.007
B5 0.030 0.036 0.028 0.025 0.013 0.006 0.006 0.005 0.007 0.008 0.006 0.006
B6 0.030 0.036 0.018 0.029 0.032 0.007 0.005 0.006 0.006 0.008 0.005 0.006
B7 0.027 0.030 0.024 0.023 0.024 0.023 0.006 0.004 0.006 0.008 0.006 0.005
B8 0.028 0.029 0.025 0.024 0.022 0.027 0.015 0.001 0.007 0.008 0.006 0.006
B9 0.033 0.033 0.020 0.032 0.032 0022 0.028 0.026 0.000 0.008 0.006 0.008
B10 0.036 0.043 0.031 0.038 0.037 0.037 0.033 0.026 0.032 n.a. 0.007  0.009
B11 0.029 0.037 0.018 0.028 0.029 0.019 0.023 0.026 0.023 0.036 n.a. 0.006
B12 0.031 0.035 0.027 0.026 0.025 0.025 0.021 0.020 0.032 0.038 0.021 n.a.

3.1.3. Clado C: T. nigroauratus
A andlise do clado C envolveu 63 espécimes e 22 haplétipos com distancia genética intraclado de
2,7%, mostrando dois ramos (C1 e C2) com divergéncia intraclado de 0,7 e 1,9%, respectivamente, e
4,4% de divergéncia entre si (Apéndice 4). A distancia genética entre os clados, além da estruturacdo
filogenética e geografica (Figura 10) sugerem se tratar de espécies distintas.

O ramo C1 corresponde a 29 individuos e 14 haplétipos provenientes do rio Paraiba do Sul,
identificados na plataforma BOLD como T. immaculatus, T. nigroauratus e T. giganteus. Além disso,
sdo encontrados hapldtipos deste clado na localidade-tipo de T. nigroauratus. Com isso, a partir da
proximidade com a localidade-tipo e a identificacdo prévia, € possivel que o Intraclado C1 esteja
relacionado a espécie T. nigroauratus.

O ramo C2 inclui 34 individuos e oito hapldtipos dos rios Santa Maria da Vitoria, Jucu,
Itapemirim e Itabapoana. Dentro do ramo C2 foram encontrados dois ramos com 3% de distancia
genética, sendo o primeiro distribuido nos rios Santa Maria da Vitdria e Jucu, e o segundo no
Itapemirim, Itabapoana e alto Paraiba do Sul (Figura 3). O clado C2 integra individuos das bacias dos

rios Itabapoana, Itapemirim e Paraiba do Sul, onde sdo conhecidas as espécies pertencentes a outros
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clados ja mencionados. Portanto, ndo sendo conhecidas espécies para sua distribuicdo que ja nédo
componham outros agrupamentos, este intraclado integra uma unidade evolutiva nova dentro destas

bacias, em simpatria com T. alternatus (Clado Al).
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Figura 10. Relacdo filogenética dos individuos do Clado C correspondente a T. nigroauratus (C1) e Trichomycterus sp.
(C2) referente a 63 sequéncias e 22 haplétipos do gene COI com 789 pb. Valor de cada ramo corresponde ao indice de
bootstrap da Méaxima Verossimilhanca. Legenda: O cédigo precedido de F refere-se aos haplétipo correspondente
conforme Apéndice 1. Em vermelho, referéncia dos hapldtipos com a localidade-tipo (LT) das espécies T. nigroauratus
(TNI) e T. potschi (TPO). O nimero que sucede a espécie refere-se a frequéncia do haplétipo em questdo. Por fim, a
abreviacéo refere-se a procedéncia do haplotipo, em que Al, M2 e B3 corresponde a porcéo da bacia, sendo alto médio e
baixo, respectivamente, além de ITB correspondente a bacia do Itabapoana, ITP a Itapemirim, JC ao Jucu, PR ao Paran4,

PS ao Paraiba do Sul, SMV a Santa Maria da Vitéria, SF ao Sdo Francisco.
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3.1.4. Clado D: T. novalimensis
O Clado D ¢é composto por nove individuos e cinco haplétipos, provenientes das cabeceiras dos rios
Séo Francisco, Paraiba do Sul e Parana. Apresentou distancia intraclado de 3,3% e haplétipos na
mesma localidade-tipo da espécie T. novalimensis (alto S3o Francisco). E composto por trés
agrupamentos (Figura 11) com distancia de 3,9 a 4,1% entre si. Nao € possivel saber quantas espécies
integram este clado, principalmente devido a lacunas amostrais. Esta é a linhagem de Trichomycterus

mais proxima geneticamente do grupo externo ltuglanis (Apéndice 4).
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Figura 11. Relagdo filogenética dos individuos do Clado C correspondente a T. novalimensis referente a nove sequéncias
e cinco haplétipos do gene COI com 789 pb. Valor de cada ramo corresponde ao indice de bootstrap da Maxima
Verossimilhanga. Legenda: O codigo precedido de F refere-se aos haplétipo correspondente conforme Apéndice 1. Em
vermelho, referéncia dos haplétipos com a localidade-tipo (LT) de T. novalimensis (TNO). O nimero que sucede a
espécie refere-se a frequéncia do haplétipo em questdo. Por fim, a abreviacdo refere-se a procedéncia do haplétipo, em
que Al, M2 e B3 corresponde a porcdo da bacia, sendo alto médio e baixo, respectivamente, além de PR correspondente

a bacia do Parana, PS ao Paraiba do Sul e SF ao Sdo Francisco.
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3.2. CLADO Il: TRICHOMYCTERUS “STRICTO SENSU”

O género Trichomycterus agrupou 46 individuos em 34 haplétipos, com 5,9% de distancia
intragenérica. E subdividido em cinco clados (E, F, G, H e 1), com distancia entre si de 6,9 a 8,1%
(Figura 12, Apéndice 4). Abrange espécies distribuidas nos rios costeiros do sudeste e sul do Brasil
das cabeceiras dos rios Sdo Francisco e da vertente esquerda do rio Parand (Figura 13), com
predominéncia no brago leste da bacia do rio Parana, tendo a bacia do rio Jacui como limite sul.
Apresentam estruturacao geografica e zonas de simpatria predominantemente ao norte da distribuicéo
do clado, principalmente nas cabeceiras do rio Paraiba do Sul, Sdo Francisco e Parana, onde se

encontram em simpatria.
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Figura 12. Relagéo filogenética dos individuos do clado Trichomycterus “stricto sensu” referente a 46 individuos e 34
hapldtipos do gene COIl com 789 pb. Valor de cada ramo corresponde ao indice de bootstrap da Maxima
Verossimilhanca. Legenda: O cédigo precedido de F refere-se aos haplétipo correspondente conforme Apéndice 1. Em
vermelho, referéncia dos haplotipos com a localidade-tipo (LT) das espécies T. iheringi (TIH), T. mariamole (TMM), T.
variegatus (TVA), T. igobi (TIG) e T. guaraquessaba (TGUA). O nimero que sucede a espécie refere-se a frequéncia do
hapl6tipo em questdo. Por fim, a abreviacdo refere-se a procedéncia do haplétipo, em que Al, M2 e B3 corresponde a
por¢do da bacia, sendo alto médio e baixo, respectivamente, além de PR correspondente a bacia do Parana, GUA a
Guaiba-Jacui (PR), IG a Iguacu (PR), URU a Uruguai (PR), PS ao Paraiba do Sul e SF ao S&o Francisco.
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Figura 13. Mapa de distribui¢do dos cinco subclados encontrados dentro do Clado Trichomycterus entre o alto S&o

Francisco e sul do braco leste da bacia do Parana. Em destaque a espécie-tipo do género, T. nigricans. Os nimeros fazem

referéncia a localidade-tipo das espécies conforme Apéndices 2 e 3. Cores fazem referéncia aos agrupamentos

monofiléticos encontrados na arvore filogenética da Figura 2.
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3.2.1. Clado E: T. iheringi

O Clado E integra 20 individuos e 12 haplo6tipos com distancia genética intraclado de 0,6%.
Encontra-se amplamente distribuido ao longo do rio Paraiba do Sul, além de uma vertente do alto
Parana na porc¢do de intersecdo entre as ottobacias do Tieté e Paranapanema. Estd em sintopia com a
localidade-tipo das espécies T. iheringi e T. mariamole. Na plataforma BOLD estes animais estéo
identificados como T. iheringi. Sendo assim, considerando os baixos indices de distancia genética, é
pouco provavel que este clado corresponda a mais de uma espécie. Embora as amostras das
localidades-tipo de T. iheringi e T. mariamole encontram-se neste agrupamento, os animais foram
identificados como T. iheringi Eigenmann, 1917, e, portanto, o Clado E foi atribuido a esta espécie.
Embora forme dois agrupamentos com 0,9% de distancia entre si, individuos da localidade-tipo das

duas espécies se encontram no mesmo subclado.

3.2.2. Clado F: T. variegatus
O clado agrupa 10 individuos e sete haplotipos, e encontram-se no limite norte da distribuicdo do
género Trichomycterus, encontrados predominantemente nas cabeceiras do rio Sdo Francisco e
Parana. Dentro deste clado foram encontrados dois subclados F1 e F2, com distancia genética entre si
de 4,4%. A distancia entre estes subclados sugere se tratar de espécies distintas.

Trés individuos referentes ao Subclado F1 foram identificados no BOLD como T. variegatus
e sua distribuicdo contempla a localidade-tipo desta espécie. Os dois animais e um haplotipo
referente ao Subclado F2 ndo estdo identificados em nivel especifico, embora se encontre no mesmo

rio da localidade-tipo de T. candidus.

3.2.3. Clado G: T. perkos, T. poikilos e T. balios
O Clado G é composto por oito individuos e sete haplotipos, distribuidos predominantemente nos rios
Uruguai e Jacui, estando em menor frequéncia no Paraiba do Sul. Apresentou divergéncia genética
intraclado de 3,6%. E formado por trés subclados, sendo que G1 e G2 formam um grupo irméo,
distantes entre si por 3,7%, enquanto diferem do G3 por 3,8 a 5%, respectivamente (Apéndice 4). O
Subclado G1 apresentou distancia genética intraclado de 3%, sendo o agrupamento geneticamente
mais proximo dos demais (3,7 e 3,8%). Os indices de distancia sugerem que estes trés subclados
estejam associados a espécies distintas.

O Subclado G1 é composto por dois individuos e dois hapl6tipos provenientes das bacias dos
rios Uruguai e Jacui, geograficamente proximos da localidade-tipo de T. perkos, onde se encontra em
simpatria a G2 e G3. O Subclado G2 integra dois individuos e dois hapldtipos com distancia

55



intraclado de 2% e distribuicéo disjunta, estando presente no médio Jacui e no Paraiba do Sul. E a
amostra geograficamente mais proxima da localidade-tipo de T. poikilos. O Subclado G3 é composto
por quatro individuos e trés haplotipos com 1% de divergéncia intraclado, sendo o mais distante
geneticamente dos demais. Encontra-se predominantemente no rio Jacui, embora também esteja
presente no rio Uruguai. Estd geograficamente proximo da localidade-tipo de T. balios. Na
plataforma BOLD, nenhum destes espécimes esta identificado em nivel especifico.

3.2.4. Clado H: T. guaraquessaba

O clado H é composto por sete individuos e sete haplétipos, com distancia genética intraclado de 1%.
Encontra-se no extremo sul da distribuicdo de Trichomycterus, nas bacias do Ribeira do Iguape,
Iguacu e alto Parana na porc¢do de intersecdo entre as ottobacias do Tieté e Paranapanema. Ao sul do
Ribeira do Iguape, individuos deste clado se encontram em sintopia com a localidade-tipo de T.
guaraquessaba, sendo este o ponto de amostragem referente & mesma ottobacia da localidade-tipo da
espécie-tipo do género, T. nigricans.

Considerando que sua identificacdo na plataforma BOLD consta T. diabolus, e nenhum dos
individuos da amostra sdo provenientes da localidade-tipo de T. diabolus (mesma bacia), mas se
encontram na localidade-tipo de T. guaraquessaba, ha suporte para se associar o nome T.
guaraquessaba a esse clado. Ainda, considerando os baixos indices de distancia genética, este clado
se refere a apenas uma espécie. Contudo, devido a sintopia e proximidade com outras espécies
inseridas neste clado, é necessario verificar a validade das espécies T. diabolus, T. guaraquessaba, T.
igobi, T. mboycy, T. crassicaudatus e T. stawiarski visto que podem se tratar da mesma espécie.

3.2.5. Clado I: Trichomycterus sp.
O Clado | é formado por um individuo da bacia do rio Uruguai. Nesta bacia, é simpétrico as espécies
T. balios e T. perkos. Na plataforma BOLD ndo esté identificado em nivel especifico, além de néo se
encontrar geograficamente proximo a nenhuma localidade-tipo de Trichomycterus da bacia. Com
isso, ndo foi possivel propor nenhum nome em nivel especifico a este clado. Dentro do género, é
geneticamente mais proximo de T. guaraquessaba (Clado H) e mais distante de T. variegatus (Clado
F1).
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3.3. SIMPLE NUCLEOTIDE POLYMORPHISM (SNP)

A andlise dos SNPs do gene COI revelou que trés loci nas posi¢cdes 240, 264 e 391 distinguem 0s
dois géneros reconhecidos nos presente estudo, sendo Trichomycterus “stricto sensu” caracterizado
pelas bases C, A e T, respectivamente, enquanto o potencial género novo possui as bases T, C e C,
respectivamente (Apéndice 5). A distincdo dos géneros mostra que no locus 240 na posigéo 3 do
cddon ocorreu uma transi¢do (C e T), no locus 264 na posicdo 3 do cédon ocorreu uma transversao
(C e A) e no loci 391 na posicdo 1 codon ocorreu uma transicdo (C e T). Desta forma, foram
encontradas duas mutagdes sindnimas na posicdo 3 do codon e uma mutacdo ndo sinbnima na
posicao 1.

Quanto aos SNPs espécie-especificos, foram encontrados 14 loci que distinguem as espécies
entre si, localizados predominantemente na posicdo 3 do codon, referindo-se portanto a mutagdes
sindnimas no gene COI. No entanto, T. nigroauratus e T. iheringi apresentaram uma transi¢do (C e
T) na posicdo 1 do cédon, correspondendo a uma mutagdo ndo sinénima (Tabela 5). Embora algumas
espécies ndo tenham apresentado uma variacdo exclusiva, foi possivel encontrar SNPs
compartilhados de algumas delas com a espécie-irma, tais como um SNP entre T. perkos (Clado G1)
e T. poikilos (Clado G2), e um entre T. nigroauratus (Clado C1) e Trichomycterus sp. (Clado C2)
(Apéndice 5).

Tabela 5. Informacdes referentes aos Simple Nucleotide Polymorphism das espécies, tais como locus,

posicao do codon e a respectiva base exclusiva correspondente (vide Apéndice 5):

Género Clado Espécie Locus | Cédon | Base
Al T. alternatus 537 3 C
A4 Trichomycterus sp. nov. 162 3 T
A5 T. immaculatus 432 3 T
Potencial novo B Complexo “T. brasiliensis” 336 3 TIC
T. nigroauratus 574 1 T
318 3 A
D T. novalimensis
498 3 C
298 1 T
o 387 3 A
E T. iheringi
_ 432 3 A
Trichomycterus
477 3 C
“stricto sensu’”’ __
G2 T. poikilos 447 3 C
G3 T. balios 198 3 G
H T. guaraquessaba 564 3 A
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4. DISCUSSAO

Um dos objetivos do presente estudo foi testar a eficiéncia da ferramenta de DNA Barcoding a partir
do gene COI para delimitar as espécies de Trichomycterus. Assim, este marcador mitocondrial se
mostrou muito eficiente em distinguir espécies e géneros, embora pouco esclarecedor na relagdo
entre populacgBes dentro das espécies.

Embora os resultados do presente estudo tenham se baseado em um unico gene mitocondrial
com 789 pb, os clados encontrados e a relacdo entre as espécies foram congruentes com 0s sinais
filogenéticos observados por Ochoa et al. (2017), que utilizaram cinco genes (mitocondriais: 16S,
COl e cit-b; nucleares: Myh6 e Rag2) num total de 3284 pb, para elucidar a relacdo da familia
Trichomycteridae. Desta forma, confirma-se o gene mitocondrial COl como um bom marcador
molecular utilizado para elucidar os problemas taxondmicos neste grupo, visto que ha grande
dificuldade em diagnosticar as espécies numa analise morfolégica.

Além disso, o presente estudo contribuiu com sequéncias do gene COIl de 391 novos
individuos e representa a analise mais robusta acerca do preenchimento dos déficits Linneano e
Wallaceano de Trichomycterus para a porcao leste do Brasil. O preenchimento de tais lacunas foi
essencial para a compreensdo da historia filogenética das espécies nesta regido. A partir disso, foi
possivel encontrar a estruturacdo de duas linhagens, sendo uma referente a um potencial género novo
ao norte da distribuicdo do grupo, trazendo assim uma proposta para redefinicdo de Trichomycterus
“stricto sensu” a0 sul do rio Sdo Francisco. Além disso, foi possivel verificar alguns padrbes e
esclarecer algumas questdes, tais como espécies ocorrendo em sintopia e simpatria, principalmente
nas por¢des de cabeceiras; propor sinonimia de algumas espécies, 0 que pode atenuar os grandes
problemas taxonémicos deste grupo; contribuir para o entendimento da distribuicdo da diversidade
genética das espécies, evidenciando uma alta diversidade genética associadas as cabeceiras; assim
como permitir o entendimento de que muitas espécies apresentam grande area de ocorréncia, mas
com distribuigdo disjunta, contribuindo para o conhecimento do grupo, visto que grande parte das
espécies é conhecida apenas para a localidade-tipo.

4.1. Distin¢éo entre géneros e um potencial género novo

Considerando que as distancias genéticas entre os dois clados da porcao leste do Brasil encontrados
no presente estudo sdo altas e proximos aos indices encontrados entre diferentes géneros, além de
apresentarem trés sinapomorfias moleculares definidas por SNPs que os distinguem, é possivel
sugerir que cada um dos dois clados corresponda a dois géneros distintos. A espécie-tipo do género
Trichomycterus, T. nigricans Valenciennes, 1832, que se encontra no rio Itapocu no estado de Sé&o
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Paulo, apresenta distribui¢do coincidente e exclusiva com a area abrangida pelo Clado I1, permitindo-
nos sugerir que Trichomycterus “stricto sensu” teria a distribuicdo predominantemente ao sul, entre
0s rios Séo Francisco e Paraiba do Sul ao norte de sua distribuicéo até o sul da por¢éo leste da bacia
do Parana. O Clado I, referente a um potencial género novo, encontra-se desde o Rio de Contas ao
norte até os rios S&o Francisco e Paraiba do Sul ao sul, ocorrendo em simpatria com Trichomycterus
“stricto sensu” a0 sul de sua distribuicdo, nas porgdes altas das bacias dos rios Sao Francisco, Parana
e Paraiba do Sul. Os clados I e 1l do presente estudo também foram recuperados por Ochoa et al.
(2017), referenciados como clados D5 e D4, respectivamente (Figura 14). No entanto, em seu estudo,
Ochoa et al. (2017) n&o propuseram a criagdo de um género novo no leste do Brasil, mas verificaram
que estes dois clados de Trichomycterus da porc¢éo leste coalesceram ha cerca de 22 milhdes de anos
atras, no inicio do Mioceno.

O Clado D4 de Ochoa et al. (2017) mostrou-se composto por espécies do alto Sdo Francisco,
braco leste do Parana e bacias costeiras do sul, além de incluir duas espécies de outro género de
Trichomycterinae, Scleronema minutum e Scleronema cf. angustirostre, sendo sugerido por esses
autores que Trichomycterus seja um género polifilético.

O polifiletismo do género Trichomycterus foi confirmado por andlises filogenéticas geradas
por diversos autores. A exemplo, podemos citar os trabalhos de Datovo e Bockmann (2010), Ochoa
et al. (2017) e Capitulo 1 do presente estudo, que verificaram a relacdo filogenética de T. areolatus
Valenciennes, 1846 dos Andes chilenos com Bullockia maldonadoi Eigenmann, 1920 e Hatcheria
macraei Girard, 1855 também encontrados nesta regido. Segundo Ochoa et al. (2017), este clado
coalesceu de seu clado irmao, ltuglanis spp. (Clado E), ha cerca de 23.97 milhdes de anos, entre o
fim do Oligoceno e inicio do Mioceno.

Ochoa et al. (2017) também constatou que espécies das bacias do S&o Francisco, Parana,
Paraiba do Sul e Jacui, tais como T. davisi Haseman, 1911, T. diatropoporos Fernandez &
Malabarba, 2013, T. iheringi Eigenmann, 1917, T. perkos Datovo, Carvalho & Ferrer, 2012, T.
poikilos Fernandez & Malabarba, 2013, T. variegatus Costa, 1992 e T. zonatus Eigenmann, 1918
formaram um clado com Scleronema minutum Boulenger, 1891 e Scleronema angutirostre
Devincenzi, 1942. Este clado (D4 de Ochoa et al., 2017) corresponde ao denominado pelo presente
estudo como Trichomycterus “stricto sensu”. Tendo em vista que o presente estudo propde a
hierarquizacdo deste clado como um género distinto, e considerando que o género Scleronema foi
descrito por Eigenmann em 1917, data posterior a descri¢cdo de Trichomycterus por Valenciennes em
1832, os dados de Ochoa et al. (2017) contrastados com a presente proposta, sugere a realocagéo de
Scleronema ao género Trichomycterus.

Desta forma, a delimitacdo sugerida pelo presente estudo em dois géneros distintos validaria

Trichomycterus como um género monofilético. Alem disso, considerando que o padrédo dos géneros
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da subfamilia é ser representado por poucas espécies ou monotipicos, € possivel que seis dos cinco
clados de Trichomycterinae encontrados por Ochoa et al. (2017) que abrigam espécies de
Trichomycterus — sendo dois corroborados pelo presente estudo, correspondam a géneros distintos.

Nesta mesma perspectiva, 0 Capitulo 1 do presente estudo propds a realocacdo de
Trichomycterus areolatus e Bullockia maldonadoi a Hatcheria macraei. Tal hierarquizacdo em nivel
genérico dos clados encontrados por Ochoa et al. (2017) seria uma proposta plausivel de resolver o
polifiletismo de muitas espécies de Trichomycterus, visto que os autores recuperaram T. areolatus e
B. maldanodoi como um grupo monofilético pertencente ao Clado E.

Além destes, Ochoa et al. (2017) verificaram que espécies de Trichomycterus do Equador,
Coldmbia e Peru, tais como T. knerii Steindachner, 1882, T. punctulatus Valenciennes, 1846 e T.
sandovali Ardila-Rodriguez, 2006 compuseram o mesmo clado (D1) de Eremophilus mutisii
Humboldt, 1805 simpatrico a estas espécies nos rios colombianos. Os autores verificaram que este
clado coalesceu de seu grupo irmédo (Clado D2+D3+E) h& 30 milhdes de anos no Oligoceno Médio.
Numa proposta de realocacdo das espécies, como Eremophilus foi descrito por Humboldt em 1805
antes de Trichomycterus, descrito em 1832 por Valenciennes, com base nas propostas de
hierarquizacdo do presente estudo e congruéncia com os dados encontrados por Ochoa et al. (2017),
sugere-se a realocacdo de T. knerii, T. punctulatus e T. sandovali ao género Eremophilus.

Além disso, no Capitulo 1 do presente estudo, verificou através do gene citocromo-b que T.
guianensis Eigenmann, 1909 proveniente da Guiana demonstrou ser uma linhagem distinta dos
Trichomycterus das porcdes oeste e leste neotropical — dois clados e potenciais géneros distintos, com
indices de divergéncia de 12,5 e 15%, respectivamente. Esta espécie compde um dos clados (D2)
encontrados por Ochoa et al. (2017), e integra outras espécies deste género encontradas na Colémbia
e no Panama, tais como T. banneaui Eigenmann, 1912, T. cachirensis Ardila-Rodriguez, 2008, T.
ruitoquensis Ardila-Rodriguez, 2007, T. aff. spilosoma Regan, 1913, T. striatus Meek & Hilbebrand,
1913 e T. transandinus Steindachner, 1915. De acordo com Ochoa et al. (2017), este clado coalesceu
de seu grupo irmdo (Clado D3+E) ha 27 milhdes de anos, durante o Oligoceno. Desta forma, estas
espécies comporiam um género novo dentre 0s cinco géneros propostos de forma a resolver o
polifiletismo do grupo.

Por fim, a proposta do presente estudo de um género novo da porcdo norte do leste
neotropical acompanharia a distin¢do das linhagens supracitadas, visto que este representa o Clado
D5 de Ochoa et al. (2017). As distancias genéticas entre as linhagens no presente estudo, associado
aos problemas taxonémicos inerentes de Trichomycterus e seu polifiletismo, além das relagdes
encontradas por Ochoa et al. (2017) e estruturagdo geogréfica de todas os cinco clados encontrados
pelos autores supracitados, o presente estudo sugere a validacdo de todas estas cinco linhagens

encontradas por Ochoa et al. (2017) como géneros distintos.
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Figura 14. Relacdo filogenética de Trichomycterus do leste do Brasil. A esquerda, relacdo filogenética obtida pela

Méaxima Verossimilhanca referente a 496 individuos e 219 hapl6tipos do gene COl com 789 pb. Em sobrescrito, os

nGmeros correspondem as seguintes bacias onde se encontram distribuidas as respectivas OTUs: *Sdo Francisco, *Rio de

Contas, *Jequitinhonha, “Buranhém, *Jucurugu, °Mucuri, ‘ltatinas, S30 Mateus, “Barra Seca, °Doce, *'Piraqué-Acu,

2Santa Maria da Vitéria, *Jucu, “Itapemirim, “ltabapoana, '°Paraiba do Sul, 'Rio Grande (PR), “*Tiet¢ (PR),

Yparanapanema (PR), “Plguacu (PR), *Uruguai (PR), *Jacui, Amazonas, *Parnaiba. Legenda: (PR) representa sub-

bacias da bacia do rio Parana. A direita, a relagio filogenética obtida pela Maxima Verossimilhanga e Inferéncia

Bayesiana encontrada por Ochoa et al. (2017) a partir da utilizacdo de 30 terminais e matriz concatenada com 3284 pb

dos genes mitocondriais 16S, COl e cit-b e nucleares Myh6 e Rag2.
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4.2. Estratégias para delimitacdo das espécies

Desde 1758, quando Carolus Linnaeus propds a hierarquizacdo das especies, discute-se sobre as
categorias taxonémicas e sua delimitacdo, tema até hoje muito debatido, e ndo ha qualquer consenso
a este respeito. No século XIX o botanico Joseph Dalton Hooker levantou a discussdo filosofica
sobre 0s mecanismos de delimitacdo das espécies, na qual identificou dois padrfes usualmente
adotados. O padrdo splitter que visa nomear toda a variacdo delimitavel em categorias distintas opGe-
se a ideia conhecida como lumper, que visa em optar pelo cenario conservador, principalmente diante
de delimitacdes que se mostrem complicadas. Assim, lumpers seria a abordagem na qual se pretende
agrupar variagdes mais discretas em uma sO espécie. Hooker verificou que a abordagem splitter,
embora importante para conhecer a biodiversidade detectavel, impedia a identificacdo de padrdes
evolutivos das linhagens, tendo em vista que o grande numero de espécies com variagdes sutis e
distribuicdo restrita limitaria muitas inferéncias (Endersby, 2009).

Desta forma, o presente estudo optou por uma interpretacdo dos dados a partir do conceito
filogenético de espécies, utilizando a estratégia conservadora para delimitar as unidades espécie-
especificas. Isso porque avaliamos que adotar esta estratégia de delimitacdo dos tdxons contribuiria
para a resolucdo dos grandes problemas taxondmicos ja existentes no grupo, principalmente
decorrente da dificuldade em identificar muitos espécimes em nivel especifico ou mesmo distinguir
espécies morfologicamente muito similares.

Partindo dessa estratégia, foi proposta a sinonimia de T. caudofasciatus, T. gasparinii, T.
longibarbatus, T. mimosensis e T. pantherinus a T. alternatus (Tabela 6). No clado composto por
estas espécies (Clado Al) foram encontrados 19 agrupamentos monofiléticos, sendo seis deles
correspondentes as espécies nominais supracitadas, todas elas apresentando distribui¢do limitada a
bacia ou sub-bacia onde se encontra sua localidade-tipo. No entanto, para valida-las, seria necesséaria
a proposicdo de 13 novas espécies, com distribuicdo restrita e endémica, além de baixa densidade
demogréfica (Figura 5). No presente estudo, este € um clado com boa amostragem (179 individuos),
ao qual poderia ser encontrada uma densidade demogréafica maior das espécies, 0 que ndo ocorreu.
Além disso, este clado compartilha uma sinapomorfia molecular (SNP no locus 546) entre todos 0s
179 individuos, dando suporte para valida-lo como uma Gnica espécie do ponto de vista molecular.
Desta forma, sinonimizar as cinco espécies a T. alternatus, além de plausivel do ponto de vista
molecular e morfoldgico, poderia minimizar os problemas ja existentes no género. Até entdo, a
distribuicdo conhecida de T. alternatus remete ao rio Doce, alem das porc¢des do Rio das Flores e Rio
das Pedras no Paraiba do Sul, onde ocorrem, respectivamente, T. florensis e T. travassosi, espécies
atualmente sinonimizadas a T. alternatus em estudos prévios (De Pinna & Wosiacki, 2003). Assim,
no presente estudo expande-se a distribuicdo conhecida de T. alternatus, ocorrendo nas bacias do Rio
de Contas (limite norte), Jequitinhonha, Sdo Mateus, Barra Seca, Doce, Piraqué-Acu, Santa Maria da
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Vitdria, Jucu, Itapemirim, Itabapoana e Paraiba do Sul. Embora a ocorréncia de T. alternatus
verificada no presente estudo ao norte do rio Doce se mostrou disjunta, tal registro ja foi relatado por
Triqgues e Vono (2004), que verificaram sua ocorréncia sintopica com T. landinga no rio
Jequitinhonha.

A partir destes mesmos critérios, é proposta a sinonimizagdo de T. tete a T. jequitinhonhae. Se
fosse optado pela validagcdo de ambas, exigiria a criacdo de cinco novas espécies, todas elas com
distribuicdo endémica ou restrita. Além disso, a similaridade morfolégica, associada a proximidade
geografica, sugere se tratarem de apenas uma espécie.

Diante deste cenario, o presente estudo encontrou valores de distancia genética minimos de
4% entre espécies filogeneticamente relacionadas, salvo raras exce¢des. Além disso, propbe-se que
valores de distancia genética intraclado menores que 3% correspondam a variacdo intraespecifica.
Desta forma, sugere-se tal valor referencial para distancia genética minima entre espécies-irmas. No
entanto, para que sejam delimitadas espécies com base neste valor, € necessario que os calculos
sejam realizados sob uma perspectiva filogenética e que os clados apresentem uma boa amostragem
geografica. Isso porque o baixo nimero de individuos representados pode evidenciar valores
discrepantes, perdendo-se assim o gradiente de divergéncia genética. Partindo dos critérios
supracitados, o presente estudo delimitou 18 espécies, sendo 10 espécies pertencentes ao potencial
género novo, enquanto em Trichomycterus “stricto sensu” foram delimitadas oito espécies.

Na tentativa de delimitar espécies na perspectiva do DNA Barcoding, Pereira et al. (2013)
analisaram 14 espécies de Trichomycterus da bacia do rio Parana, gerando grande parte das
sequéncias do BOLD utilizadas no presente estudo (Apéndice 1), e verificaram que o percentual de
distancia entre as espécies de Trichomycterus variou muito em relacdo ao presente estudo, sendo
encontrados valores de 1,2 a 16,9% com média de 8,1%. No entanto, as discrepancias observadas em
Pereira et al. (2013) podem ser atribuidas a trés principais fatores: (i) a analise de espécies muito
distantes geneticamente, visto que no presente estudo foram encontradas linhagens filogeneticamente
pouco relacionadas e muito distintas na por¢do alta da bacia do rio Parana; (ii) os autores
identificaram um individuo como Trichomycterus (nimero 499 do Apéndice 1), enquanto 0 mesmo
individuo correspondeu ao clado ltuglanis no presente estudo; (iii) no presente estudo ndo foram
encontrados valores superiores a 13,7% entre géneros distintos dentro de Trichomycterinae, e
nenhum valor superior a 15,4% entre especies dos Clados I e Il em relacéo a ltuglanis.

Desta forma, visto que o presente estudo contemplou uma ampla amostragem geogréafica e
496 espécimes, foi permitido estabelecer valores referenciais de divergéncia genética entre espécies
de no minimo 4%, enquanto que indices superiores a 11,8% foram considerados divergéncia em nivel

generico.
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Tabela 6. Checklist das espécies assinaladas em Trichomycterus com localidade-tipo na Ecorregido

Mata Atlantica Nordeste descriminadas por autoria e seu respectivo status taxondmico conforme

reconhecido no presente estudo. As espécies estdo ordenadas em ordem alfabética:

ESPECIE NOMINAL

Ferraris, 2007

Eschmeyer, Fong &
Van der Laan 2017

PRESENTE
ESTUDO

STATUS
TAXONOMICO

DISTRIBUICAO

Trichomycterus alternatus
Eigenmann, 1918

Trichomycterus brunoi
Barbosa & Costa, 2010

Trichomycterus caudofasciatus
Alencar & Costa, 2004

Trichomycterus jequitinhonhae
Triques & Vono, 2004

Trichomycterus landinga
Triques & Vono, 2004

Trichomycterus longibarbatus
Costa, 1992

Trichomycterus gasparinii
Barbosa, 2013

Trichomycterus mimosensis
Barbosa, 2013

Trichomycterus pantherinus
Alencar & Costa, 2004

Trichomycterus pradensis
Sarmento-Soares, Martins-
Pinheiro, Aranda & Chamon,
2005

Trichomycterus tete
Barbosa & Costa 2011

Trichomycterus sp.nov.
“espinhaco”

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
jequitinhonhae

Trichomycterus
landinga

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pradensis

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
brunoi

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
jequitinhonhae

Trichomycterus
landinga

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
gasparinii

Trichomycterus
mimosensis

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pradensis

Trichomycterus tete

Trichomycterus
alternatus

Complexo “T.
brasiliensis”
Litken, 1874

Sindnimo junior de
T. alternatus

Trichomycterus
jequitinhonhae

Trichomycterus
landinga
Sindnimo junior de
T. alternatus
Sindnimo junior de
T. alternatus
Sindnimo junior de
T. alternatus
Sindnimo junior de
T. alternatus

Trichomycterus
pradensis

Sindnimo junior de
T. jequitinhonhae

Trichomycterus
sp.nov. “espinhago”

Valida

Valida. Grupo
T.brasiliensis.
Necessarios
estudos adicionais.

Nova sinonimia

Vélida

Vélida

Nova sinonimia

Nova sinonimia

Nova sinonimia

Nova sinonimia

Vélida

Nova sinonimia

Nova espécie

Doce.

Itabapoana.

Itapemirim e
Itabapoana.

Jequitinhonha.

Jequitinhonha.

Piraqué-Acu.

Piraqué-Acu.

Itabapoana.

Santa Maria da
Vitoria e Jucu.

Buranhém,
Jucurugu, Mucuri,
Itadinas, Sao
Mateus, Barra Seca,
Doce.

Rio de Contas.

Doce.
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4.3. Dificuldades da delimitacao das espécies

Embora muitas lacunas do conhecimento sobre o grupo tenham sido preenchidas nos ultimos anos,
ainda resta desvendar muitas questdes. No presente estudo, foi possivel evidenciar os seguintes
problemas, que dificultaram a tomada de decisdo e a determinacdo das espécies encontradas neste
estudo, sendo eles:

(i) Muitos caracteres atualmente assumidos como diagnésticos de muitas espécies de
Trichomycterus ndo sdo eficientes para a distincdo dos espécimes em nivel especifico, o que é
agravado pela falta de clareza na descricdo de muitas espécies, conforme relatado por De Pinna
(1989).

(if) Muitas espécies da area de estudo foram descritas a partir de uma pequena série de
individuos de uma unica localidade ou a partir da analise de espécimes geograficamente proximos da
localidade-tipo. Nestas descri¢fes, a comparacdo com congéneres geograficamente proximos nao foi
considerada, o que indiretamente contribui para superestimar a diversidade de espécies. Desta forma,
a analise de um conjunto de dados mais robusto e geograficamente mais amplo, contemplando um
gradiente de variacdo, poderia diluir as variagdes discrepantes que justificassem a descricdo uma
espécie nova.

(iii) A luz da analise morfoldgica, a identificacdo dos espécimes é muito dificil de ser
realizada, visto que ha& incongruéncias de identificacdo dos espécimes, em que grande parte das
espécies seria polifilética no presente estudo, considerando a identificacdo a priori. Isso porque
alguns caracteres diagndsticos sdo muito variaveis e influenciados pelo meio, a exemplo do padréo de
manchas corporal, e considera-los sem uma andalise ampla, poderia gerar sobreposicdo de caracteres
entre as espécies consideradas como unidades operacionais distintas.

(iv) Associar a identificacdo da espécie apenas pela localidade-tipo pode ser problemaético,
visto que podem ocorrer espécies sintopicas. No presente estudo, foram utilizados individuos
provenientes da localidade-tipo de 18 espécies, e foi verificada a presenca de outras espécies na
mesma localidade, tais como individuos molecularmente reconhecidos como T. alternatus na
localidade-tipo de T. nigroauratus.

(v) Ha muita dificuldade em determinar a localidade-tipo precisa de muitas espécies. 1sso
porque muitas delas foram descritas antes do uso de georreferenciamento para registro da localidade,
e para estas espécies ha apenas estimativas, mesmo nas bibliografias consultadas no presente estudo
que forneciam a coordenada (Apéndice 2). Além disso, em algumas descrigdes mais recentes, tais
como T. albinotatus, T. variegatus, T. longibarbatus, T. bahianus, T. auroguttatus, T. mimonha, T.
mirissumba, T. concolor, T. potschi, T. giganteus, T. guaraquessaba, T. igobi, T. tupinamba, T.
crassicaudatus, T. megantoni e T. ruitoquensis, a descri¢do faz referéncia somente ao tributario em

que o holotipo foi coletado, ndo apresentando a coordenada precisa do local. Estas imprecisdes
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dificultaram o georreferenciamento realizado no presente estudo das 161 espécies descritas em
Trichomycterus.

(vi) Ha descricdo de mais de uma espécie para a mesma localidade-tipo, sem a verificacdo se
a espécie ocorre em areas adjacentes ou regibes mais distantes, visto que muitas espécies de
Trichomycterus sdo conhecidas apenas para a localidade-tipo. No presente estudo, foram encontradas
localidades-tipo compartilhadas entre 19 espécies de Trichomycterus, que, somado aos outros
problemas, dificulta a determinacédo das espécies.

(vii) A diversidade de espécies do grupo parece ser superestimada. Isso porque no presente
estudo foi proposta a sinonimizacdo de seis espécies, 0 que pode ser aumentado com a ampliacdo
geogréfica da amostragem. Este ndo seria um caso isolado de sinonimizacdo de espécies em
Trichomycterus, a citar a sinonimia de T. florensis e T. travassosi a T. alternatus, e T. cubataonis a T.
zonatus (De Pinna & Wosiacki, 2003). Além disso, no presente estudo foram recuperados no mesmo
clado individuos provenientes da localidade-tipo de duas espécies distintas ndo sintdpicas, tais como
T. iheringi e T. mariamole, e ndo foram encontradas para estas localidades mais do que um clado
espécie-especifico. Desta forma, é necessaria uma analise multidisciplinar da diversidade do grupo
gerada a partir de uma boa amostragem de forma a evitar que a diversidade do grupo seja
superestimada. O acréscimo de 391 individuos sequenciados no presente estudo, além dos 105 ja
existentes no BOLD contribui para as futuras descrigdes, e tais informacgdes devem ser utilizadas e
contrastadas com as potenciais espécies novas a serem descritas no grupo.

Para minimizar tais problemas na delimitacdo das espécies, o presente estudo partiu de uma
premissa filogenética de forma a atribuir nomes apenas a grupos monofiléticos. Nos casos em que a
distincdo morfoldgica era confusa ou ndo era possivel de ser realizada, partiu-se da identificacdo a
priori da espécie conforme autor original (BOLD ou identificacdo da colecdo de origem). Nos casos
de espécies identificadas a priori que se mostraram polifiléticas apds analise filogenética do gene
COl, optou-se por denomina-la associando a localidade-tipo da espécie em que 0s espécimes do

clado se encontraram.
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5. CONCLUSOES

Foram encontrados dois clados monofiléticos de individuos até entdo conhecidos como
Trichomycterus com altos indices de distancia genética entre si e estruturados geograficamente.
Todas as evidéncias indicam que estas duas linhagens tratam de géneros distintos, propondo assim a
criagdo de um potencial género novo. Uma destas linhagens, definida no presente estudo como
Trichomycterus “stricto sensu”, € proveniente da porcdo leste da bacia do Parana, contempla a
porcdo de ocorréncia da espécie-tipo do género T. nigricans e compreende a distribuicdo sul das
linhagens. O género novo estd distribuido ao norte de sua distribuicdo, em simpatria com
Trichomycterus “stricto sensu’ na por¢ao das cabeceiras dos rios Sdo Francisco, Parané e Paraiba do
Sul.

Em taxons altamente diversos e com dificuldades taxonémicas inerentes do grupo, como é o
caso de Trichomycterinae, torna-se uma conveniéncia utilizar a localidade-tipo como ponto de
partida para inferir a distribuicdo da espécie. Assim, quando ha apenas uma espécie descrita numa
determinada bacia, presume-se que 0s espécimes encontrados ao longo dela se refiram a tal espécie.
Além disso, tendo em vista que a distribuicdo de muitas espécies de Trichomycterus se limita a sua
localidade-tipo, assume-se uma distribuicdo muito restrita das espécies. Porém, numa analise um
pouco mais detalhada, é possivel encontrar simpatria e sintopia de ocorréncia em muitas regides
biogeograficas (tais como bacias), inclusive nas regies das localidades-tipo. Com isso, a dificuldade
em delimitar as espécies e sua respectiva distribuicdo se torna muitas vezes impraticavel,
principalmente neste grupo, em que h& muitos problemas taxonémicos. Por isso, a andlise das
relacbes filogenéticas de grupos, com a determinacdo morfoldgica de espécies diagnosticaveis, é o
ponto de partida para estudos sobre a historia evolutiva das linhagens, tais como bio e
filogeograficos.

Incertezas taxonémicas sdo muito comuns entre as espécies de Trichomycterus, visto que
muitas delas ndo sdo de facil distingdo, ou a diagnose ndo permite identificar os espécimes em nivel
especifico. Com isso, para grupos complexos e altamente diversos, como o género Trichomycterus, é
prudente partir de uma perspectiva filogenética para definicdo de entidades evolutivas, visto que
morfologicamente € dificil distinguir se as diferencas encontradas se tratariam de distingbes em nivel
populacional ou especifico.

A partir da delimitacdo do grupo monofilético ao qual a espécie integra, o universo amostral a
ser analisado se restringe, facilitando, por exemplo, a descricdo de novas espécies. Isso porque é
invidvel a analise comparativa das 161 espécies do género. Haja vista as inUmeras identificacGes
morfoldgicas equivocadas dos espécimes utilizados neste estudo, incluindo géneros distintos, ficam

evidentes as dificuldades em distinguir as espécies, principalmente porque muitas delas se encontram
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distribuidas em simpatria ou sintopia umas com as outras. No entanto, em nosso estudo, sugerimos
que sejam evitadas descri¢cdes que ndo apresentem base nos dados filogenéticos apresentados e
conhecidos, bem como contrastar as novas espécies com todos 0s representantes do grupo
monofilético que integra a sua area geografica de abrangéncia, de forma a confirmar a validade da
potencial espécie nova.

Além disso, recomendamos a verificacdo da divergéncia genética das entidades abrangendo
uma amostragem representativa. Isso porque em nosso estudo foi verificado que grupos bem
amostrados apresentam um gradiente de divergéncia, que, se amostrado apenas uma pequena parte de
sua diversidade, fica sujeito a encontrar distancias genéticas muito discrepantes entre os espécimes,
perdendo-se tal gradiente. Em grupos mais amostrados, mesmo com valores de distancia altos entre
alguns haplotipos, no conjunto total dos dados, o grupo monofilético se mostra consistente com uma
entidade evolutiva diagnosticavel com sinapomorfias moleculares, que, a priori, no presente estudo
foi classificado em nivel de espécie. Isso faz com que as discrepancias encontradas sejam diluidas
com um conjunto de dados maior.

Como dentro dessas entidades bem amostradas ha poucos individuos com distancias
discrepantes, mas integrando o mesmo grupo monofilético, é possivel que este viés seja inerente da
historia evolutiva da linhagem, que possivelmente apresenta fidelidade de sitio ou baixa vagilidade, o
que dificulta o fluxo génico de determinadas populacbes dentro destas espécies. Isso explicaria a
presenca de animais do mesmo clado e geograficamente proximos com distancias genéticas altas
entre si. No caso de espécies pouco amostradas, os grupos monofiléticos mostraram o mesmo padréo.
No entanto, devido a falta do gradiente amostral, as discrepancias sdo potencializadas. Por isso,
adotamos 0 mesmo critério de corte das distancias genéticas dos filogenéticos e as categorizamos em
nivel especifico.

Desta forma, sugere-se como referencial o valor maximo de 3,2% para distancia
intraespecifica, enquanto para distancia entre espécies foi utilizado valores acima de 4%. Para
distincdo de géneros filogeneticamente proximos, adotou-se o ponto de corte de no minimo 11,8%,
enquanto valores acima de 18% representariam distingdo entre familias. Embora o presente estudo
tenha preenchido diversas lacunas no conhecimento taxonémico do grupo, foram evidenciadas
questdes que merecem investigacdo futura, tendo em vista as ddvidas sobre potenciais novos géneros
até entdo classificados no género Trichomycterus. Além disso, a inclusdo de outras espécies em uma
analise filogenética futura pode evidenciar questdes sobre a historia evolutiva do grupo ainda

desconhecidas.
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N°

10

11

12

13

14

15

16

17

18

19

APENDICE 1

Relacdo das amostras utilizadas neste estudo, bem como a localidade, procedéncia, clado ao qual fazem

referéncia e o haplo6tipo do gene COI. As amostras estdo ordenadas por clado, conforme relacdo filogenética

visualizada na Figura 2. Esta tabela continua nas préximas 19 péaginas. Legenda: CEUNES/UFES: Centro

Universitario Norte do Espirito Santo, Universidade Federal do Espirito Santo. INMA: Instituto Nacional da
Mata Atlantica. MNRJ: Museu Nacional do Rio de Janeiro. PUCMG: Pontificia Universidade Catdlica de
Minas Gerais. PUCRS: Pontificia Universidade Catolica do Rio Grande do Sul. UESB: Universidade Estadual
do Sudoeste da Bahia. UFV: Universidade Federal de Vicosa. BOLD: Barcode of Life Data System. NCBI:

National Center for Biotechnology Information:

ID AMOSTRA

MBML8540_1

MBML8540_3

MBML8540_4

MBML8540_5

MBML8540_6

MBML8540_7

MBML8540_9

MBML8540_10

MBML4446

MBML4450_1

MBML4450_2

MBML4596_1

MBML4596_2

MBML4603_2

MBML4603_4

MBML4608_2

MBML4608_3

MBML4615_1

MBML4615_2

IDENTIFICACAO

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

ID COLECAO

Trichomycterus
gasparinii

Trichomycterus
gasparinii

Trichomycterus
gasparinii

Trichomycterus
gasparinii

Trichomycterus
gasparinii

Trichomycterus
gasparinii

Trichomycterus
gasparinii

Trichomycterus
gasparinii

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

BACIA

Piraqué-Acu

Piraqué-Acu

Piraqué-Acu

Piraqué-Acu
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giganteus

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
giganteus

Jequitinhonha

Jequitinhonha

Jequitinhonha

Séao Francisco

Sédo Francisco

Sédo Francisco

Séao Francisco

Parana

Parana

Parana

Parana

Parana

Parana

Parana

Séao Francisco

Parana

Parana

Parana

Parana

Parana

Itabapoana

Parana

Parana

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

-17.42

-17.6

-17.2

-20.47

-20.44

-20.44

-20.44

-21.56

-21.56

-21.56

-20.64

-22.56

-20.56

-20.57

-20.32

-20.14

-20.14

-20.14

-20.23

-20.28

-20.43

-23.77

-21.32

-22.9

-22.6

-22.6

-22.6

-22.58

-43.6

-43.48

-43.12

-45.97

-45.66

-45.66

-45.66

-44.79

-44.79

-44.79

-46.16

-46.12

-46.21

-46.21

-46.37

-46.67

-46.67

-46.67

-46.66

-46.582

-41.86

-46.76

-46.5

-44.18

-45.16

-45.16

-45.16

-45.16

F177

F177

F179

F226

F184

F184

F184

F118

F119

F119

F025

F027

F026

F026

F227

F210

F211

F212

F204

F205

FO35

F117

F229

F106

F059

F060

F059

F059

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

PUCMG

PUCMG

PUCMG

MNRJ

MNRJ

MNRJ

MNRJ

Coletado

Coletado

Coletado

MNRJ

MNRJ

MNRJ

MNRJ

MNRJ

Silva et al.
(2010)

Silva et al.
(2010)

Silva et al.
(2010)

Silva et al.
(2010)

Silva et al.
(2010)

Coletado

Pereira et al.
(2013)

Pereira et al.
(2013)

MNRJ

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)
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384

385

386

387

388

389

390

391

392

393

394

395

396

397

398

399

400

401

402

403

404

405

406

407

408

409

410

411

BOLD-1219982

BOLD-1219983

BOLD-1219984

BOLD-1219985

BOLD-1219986

BOLD-1219987

BOLD-1219988

BOLD-1219989

BOLD-1219990

BOLD-1220000

BOLD-1220001

BOLD-1220002

BOLD-1220003

BOLD-1220004

BOLD-1220010

BOLD-1220011

BOLD-1220012

BOLD-1220013

BOLD-1220014

BOLD-1220015

BOLD-1220016

BOLD-1220017

BOLD-1413208

BOLD-1413209

MBML8139

MBML8172_1

MBML8172_2

MBML8172_3

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
immaculatus

Trichomycterus
immaculatus

Trichomycterus
immaculatus

Trichomycterus
immaculatus

Trichomycterus
immaculatus

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
immaculatus

Trichomycterus
immaculatus

Trichomycterus sp.

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Itabapoana

Itabapoana

Itabapoana

Itabapoana

-22.58

-22.58

-22.58

-22.83

-22.83

-22.83

-22.83

-22.83

-22.65

-22.65

-22.65

-22.65

-22.65

-22.65

-22.6

-22.6

-22.6

-22.58

-22.58

-22.58

-22.58

-22.58

-22.8

-22.8

-20.98

-20.78

-20.78

-20.78

-45.16

-45.16

-45.16

-44.86

-44.86

-44.86

-44.86

-44.86

-44.57

-44.76

-44.76

-44.76

-44.76

-44.76

-45.16

-45.16

-45.16

-45.16

-45.16

-45.16

-45.16

-45.16

-44.83

-44.83

-41.65

-41.76

-41.76

-41.76

F059

F060

F060

F080

Fo81

Fo81

F081

F082

F060

F061

F062

F062

F062

F063

F064

F065

F062

F064

F062

F062

F065

F066

F083

F084

F030

FO30

F030

F030

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado
c21

Clado
c2.1

Clado
c2.1

Clado
c2.1

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado
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412

413

414

415

416

417

418

419

420

421

422

423

424

425

426

427

428

429

430

431

432

433

434

435

436

437

438

439

MBML8172_4

MBML8172_5

MBML8199_1

MBML8219_1

MBML8219_2

MBML8390_3

LM1869

LM1870

LM1876

LM4652

MBML6943_2

MBML6943_3

MBML8407

MBML8417_1

MBML8417_2

MBML8417_3

MBML8417_4

MBML8423_1

MBML8423_2

MBML8423 3

MBML9634_1

MBML9634_2

MBML9662_4

MBML9662_5

MBML9667_2

MBMLO667 5

MBML9672_2

MBML9672_3

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus
travassosi

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pantherinus

Itabapoana

Itabapoana

Itapemirim

Itapemirim

Itapemirim

Itapemirim

Itabapoana

Itabapoana

Itapemirim

Paraiba do Sul

Jucu

Jucu

Jucu

Santa Maria da
Vitéria

Santa Maria da
Vitéria

Santa Maria da
Vitéria

Santa Maria da
Vitéria
Santa Maria da
Vitéria
Santa Maria da
Vitéria
Santa Maria da
Vitéria
Jucu
Jucu
Jucu
Jucu
Jucu
Jucu

Jucu

Jucu

-20.78

-20.78

-20.4

-20.5

-20.5

-20.57

-20.68

-20.68

-20.5

-22.84

-20.4

-20.4

-20.3

-20.12

-20.12

-20.12

-20.12

-20.06

-20.06

-20.06

-20.28

-20.28

-20.28

-20.28

-20.35

-20.35

-20.37

-20.37

-41.76

-41.76

-41.56

-41.42

-41.42

-41.09

-41.83

-41.83

-41.42

-44.2

-40.76

-40.76

-41.04

-40.89

-40.89

-40.89

-40.89

-40.85

-40.85

-40.85

-40.88

-40.88

-40.88

-40.88

-40.98

-40.98

F030

FO30

FO30

F030

FO30

FO30

F047

F048

FO30

F224

F110

F110

F110

F110

F112

F110

F110

F110

F110

F110

F114

F110

F110

F110

F110

F110

F114

F114

Clado
c2.1

Clado
c2.1

Clado
c2.1

Clado
c21

Clado
c2.1

Clado
c2.1

Clado
c21

Clado
ca21

Clado
Cc2.1

Clado
ca21

Clado
Cc2.2

Clado
C2.2

Clado
Cc2.2

Clado
C2.2

Clado
C2.2

Clado
C2.2

Clado
C2.2

Clado
C2.2

Clado
C2.2

Clado
C2.2

Clado
C2.2

Clado
C2.2

Clado
C2.2

Clado
C2.2

Clado
Cc2.2

Clado
C2.2

Clado
Cc22

Clado
C2.2

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

MNRJ

MNRJ

MNRJ

MNRJ

MBML

MBML

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado
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440

441

442

443

444

445

446

447

448

449

450

451

452

453

454

455

456

457

458

459

460

461

462

463

464

465

466

467

MBML9688_1

MBML9688_4

BOLD-1219496

BOLD-1219621

BOLD-1219622

MCP42387

LM4641

LM4642

BOLD-1357151

BOLD-1357152

BOLD-1357153

LM4649

BOLD-1220005

BOLD-1220006

BOLD-1220007

BOLD-1220008

BOLD-1220009

BOLD-1219501

BOLD-1219523

BOLD-1219524

BOLD-1219525

BOLD-1219526

BOLD-1219527

BOLD-1219502

BOLD-1219504

BOLD-1219522

BOLD-1219528

BOLD-1219529

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus
novalimensis

Trichomycterus
novalimensis

Trichomycterus
novalimensis

Trichomycterus
novalimensis

Trichomycterus
novalimensis

Trichomycterus
novalimensis

Trichomycterus
novalimensis

Trichomycterus
novalimensis

Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi

Trichomycterus
iheringi

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pauciradiatus

Trichomycterus
pauciradiatus

Trichomycterus
pauciradiatus

Trichomycterus sp.

Trichomycterus
brasiliensis

Trichomycterus
brasiliensis

Trichomycterus
reinhardti

Trichomycterus
reinhardti

Trichomycterus
reinhardti

Trichomycterus sp.

Trichomycterus
iheringi

Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi

Trichomycterus
iheringi

Jucu

Jucu

Parana

Parana

Parana

Paraiba do Sul

Parana

Parana

Sédo Francisco

Séo Francisco

Séao Francisco

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Parana

Parana

Parana

Parana

Parana

Parana

Parana

Parana

Parana

Parana

Parana

-20.32

-20.32

-21.32

-21.38

-21.38

-21.3

-20.56

-20.57

-20.01

-20.01

-20.01

-22.46

-22.6

-22.6

-22.6

-22.6

-22.6

-22.89

-23.51

-23.77

-23.77

-23.77

-23.77

-22.89

-22.89

-22.78

-22.78

-22.78

-41.07

-41.07

-47.23

-46.47

-46.47

-43.61

-46.21

-46.21

-43.96

-43.96

-43.96

-44.53

-45.16

-45.16

-45.16

-45.16

-45.16

-48.38

-45.85

-46.31

-46.31

-46.31

-46.31

-48.38

-48.38

-48.48

-48.48

-48.48

F116

F114

F120

F121

F121

F195

F028

F028

F162

F162

F162

F187

FO67

F068

F068

F068

F067

F069

FO72

FO73

FO73

FO74

FO73

F070

F070

FO71

FO75

FO75

Clado
Cc2.2

Clado
Cc2.2

Clado D

Clado D

Clado D

Clado D

Clado D

Clado D

Clado D

Clado D

Clado D

Clado E

Clado E

Clado E

Clado E

Clado E

Clado E

Clado E

Clado E

Clado E

Clado E

Clado E

Clado E

Clado E

Clado E

Clado E

Clado E

Clado E

Coletado

Coletado

Pereira et al.
(2013)

Pereira et al.
(2013)

Pereira et al.
(2013)

PUCRS

MNRJ

MNRJ

Carvalho et
al (2012)

Carvalho et
al (2012)

Carvalho et
al (2012)

MNRJ

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2013)

Pereira et al.
(2013)

Pereira et al.
(2013)

Pereira et al.
(2013)

Pereira et al.
(2013)

Pereira et al.
(2013)

Pereira et al.
(2013)

Pereira et al.
(2013)

Pereira et al.
(2013)

Pereira et al.
(2013)

Pereira et al.
(2013)
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468

469

470

471

472

473

474

475

476

477

478

479
480

481

482

483

484

485

486

487

488

489

490

491

492

493

494

495

496

BOLD-1219530

BOLD-1219531

BOLD-1219532

LM1848

LM4646

LM1859

LM1860

BOLD-1365085

LM4648

BOLD-1796630

BOLD-1796631

L1067
L1068

MCP21231

MCP46774

MCP21454

MCP44225

MCP22397

MCP37334

MCP41292

MCP44180

MCP22581

LM4644

BOLD-1173072

BOLD-1173073

BOLD-1173074

BOLD-1173075

BOLD-1175665

MCP40023

Trichomycterus
iheringi

Trichomycterus
iheringi

Trichomycterus
iheringi

Trichomycterus
variegatus

Trichomycterus
variegatus

Trichomycterus
variegatus

Trichomycterus
variegatus

Trichomycterus
variegatus

Trichomycterus
variegatus

Trichomycterus
variegatus

Trichomycterus
variegatus

Trichomycterus sp.
Trichomycterus sp.

Trichomycterus
perkos

Trichomycterus
perkos

Trichomycterus
poikilos

Trichomycterus
poikilos

Trichomycterus
balios

Trichomycterus
balios

Trichomycterus
balios

Trichomycterus
balios

Trichomycterus
guaraquessaba

Trichomycterus
guaraquessaba

Trichomycterus
guaraquessaba

Trichomycterus
guaraquessaba

Trichomycterus
guaraquessaba

Trichomycterus
guaraquessaba

Trichomycterus
guaraquessaba

Trichomycterus sp.

Trichomycterus
iheringi

Trichomycterus
iheringi

Trichomycterus
iheringi

Trichomycterus
variegatus

Trichomycterus
variegatus

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus
variegatus

Trichomycterus
sp.n4

Trichomycterus
sp.n4

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus
diabolus

Trichomycterus
diabolus

Trichomycterus
diabolus

Trichomycterus
diabolus

Trichomycterus
diabolus

Trichomycterus sp.

Parana

Parana

Parana

Parana

Parana

Sédo Francisco

Séao Francisco

Sédo Francisco

Sédo Francisco

Parana

Parana

Parana

Parana

Jacui

Uruguai

Jacui

Paraiba do Sul

Jacui

Jacui

Jacui

Uruguai

Iguacu

Ribeira do
Iguape

Iguacu

lguacgu

Iguacu

lguagu

Parana

Uruguai

-22.76

-22.76

-22.76

-20.6

-20.6

-20.37

-20.37

-19.46

-20.35

-20.28

-20.23

-22.46
-22.46

-29.48

-27.66

-29.1

-22.78

-29.09

-29.28

-29.27

-27.34

-25.6

-25.18

-22.94

-22.94

-22.94

-22.94

-22.94

-26.55

-48.26

-48.26

-48.26

-46.13

-46.13

-45.95

-45.95

-43.86

-46.32

-46.58

-46.66

-45.35
-45.35

-53.28

-52.4

-53.2

-45.45

-50.62

-50.73

-50.24

-52.73

-51.83

-48.29

-48.58

-48.58

-48.58

-48.58

-48.58

-52.31

FO76

FO76

FO77

F225

F225

F183

F183

F165

F228

F213

F214

F182
F182

F188

F200

F189

F198

F191

F193

F193

F197

F192

F186

F052

F053

F054

F055

F056

F194

Clado E

Clado E

Clado E

Clado F1

Clado F1

Clado F1

Clado F1

Clado F1

Clado F1

Clado F1

Clado F1

Clado F2
Clado F2

Clado G1

Clado G1

Clado G2

Clado G2

Clado G3

Clado G3

Clado G3

Clado G3

Clado H

Clado H

Clado H

Clado H

Clado H

Clado H

Clado H

Clado |

Pereira et al.
(2013)

Pereira et al.
(2013)

Pereira et al.
(2013)

MNRJ

MNRJ

MNRJ

MNRJ

Carvalho et
al (2012)

MNRJ

Pereira et al.
(2013)

Pereira et al.
(2013)

UNESP
UNESP

PUCRS

PUCRS

PUCRS

PUCRS

PUCRS

PUCRS

PUCRS

PUCRS

PUCRS

MNRJ

Pereira et al.
(2013)

Pereira et al.
(2013)

Pereira et al.
(2013)

Pereira et al.
(2013)

Pereira et al.
(2013)

PUCRS
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497

498

499

500

501

502

503

504

505

506

507

508

509

510

511

512

513

514

515

516

517

518

519

520

521

522

523

MCP42764

LM4650

BOLD-1796633

BOLD-6120094

BOLD-6120095

BOLD-1219482

BOLD-1219483

BOLD-1219484

BOLD-1219485

BOLD-1219486

LM4643

LM2267

LM2268

LM2269

BOLD-2951415

BOLD-3014092

BOLD-3014093

BOLD-3014094

BOLD-3014095

BOLD-3014096

BOLD-3019693

BOLD-3019694

BOLD-3019695

BOLD-3019698

BOLD-3019699

BOLD-3019700

EU359428

Ituglanis sp.

Ituglanis amazonicus

Ituglanis sp.

Ituglanis sp.

Ituglanis sp.

Ituglanis sp.

Ituglanis sp.

Ituglanis sp.

Ituglanis sp.

Ituglanis sp.

Listrura boticario

Listrura camposi

Listrura camposi

Listrura camposi

Listrura costai

Listrura tetraradiata

Listrura tetraradiata

Listrura tetraradiata

Listrura tetraradiata

Listrura tetraradiata

Listrura picinguabae

Listrura sp.

Listrura sp.

Listrura
nematopteryx

Listrura picinguabae

Listrura sp.

Nematogenys
inermis

Trichomycterus sp.

Ituglanis
amazonicus

Trichomycterus
Sp.n6

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Ituglanis sp.

Ituglanis sp.

Ituglanis sp.

Ituglanis sp.

Ituglanis sp.

Listrura boticario

Listrura camposi

Listrura camposi

Listrura camposi

Listrura costai

Listrura tetraradiata

Listrura tetraradiata

Listrura tetraradiata

Listrura tetraradiata

Listrura tetraradiata

Listrura
picinguabae

Listrura sp.

Listrura sp.

Listrura
nematopteryx

Listrura
picinguabae

Listrura sp.

Nematogenys
inermis

Amazonas -
Madeira

Amazonas -
Uruara

Parana

Parnaiba

Parnaiba

Parana

Parana

Parana

Parana

Parana

Parana

Ribeira do
Iguape

Ribeira do
Iguape

Ribeira do
Iguape

Paraiba do Sul

Parana

Parana

Parana

Parana

Parana

Parana

Parana

Parana

Parana

Parana

Parana

-9.651

-3.736

-20.14

-4.874

-4.874

-17.73

-17.73

-17.73

-17.73

-17.73

-25.32

-24.25

-24.25

-24.25

-22.92

-65.56

-53.8

-46.67

-43.34

-43.34

-48.47

-48.47

-48.47

-48.47

-48.47

-48.67

-47.24

-47.24

-47.24

-44.31

F196

F230

F216

F164

F164

F231

F231

F231

F232

F231

F233

F234

F234

F234

F235

F239

F240

F240

F240

F240

F237

F238

F238

F236

F237

F238

F241

Grupo
externo

Grupo
externo

Grupo
externo

Grupo
externo

Grupo
externo

Grupo
externo

Grupo
externo

Grupo
externo

Grupo
externo

Grupo
externo

Grupo
externo

Grupo
externo

Grupo
externo

Grupo
externo

Grupo
externo

Grupo
externo

Grupo
externo

Grupo
externo

Grupo
externo

Grupo
externo

Grupo
externo

Grupo
externo

Grupo
externo

Grupo
externo

Grupo
externo

Grupo
externo

Grupo
externo

PUCRS

MNRJ

Pereira et al.
(2013)

BOLD

BOLD

Pereira et al.
(2012)

Pereira et al.
(2012)

Pereira et al.
(2012)

Pereira et al.
(2012)

Pereira et al.
(2012)

MNRJ

MNRJ

MNRJ

MNRJ

Villa-Verde
etal. (2012)

Villa-Verde
etal. (2012)

Villa-Verde
etal. (2012)

Villa-Verde
etal. (2012)

Villa-Verde
etal. (2012)

Villa-Verde
etal. (2012)

Villa-Verde
etal. (2012)

Villa-Verde
etal. (2012)

Villa-Verde
etal. (2012)

Villa-Verde
etal. (2012)

Villa-Verde
et al. (2012)

Villa-Verde
etal. (2012)

NCBI
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10

11

12

13

14

15

16

17

18

19

20

APENDICE 2

Relacdo das 161 espécies de Trichomycterus descritas e ordenadas em ordem alfabética, bem como a

respectiva localidade-tipo, distribuicdo, autor e referéncia da informacdo. * Referente ao dado do

hol6tipo da espécie-tipo. Esta tabela segue nas proximas sete paginas:

ESPECIE

T. aguarague

T. albinotatus

T. alternatus

T. alterus

T. anhanga

T. areolatus

T. argos

T. arleoi

T. atochae

T. auroguttatus

T. bahianus

T. balios

T. ballesterosi

T. banneaui

T. barbouri

T. belensis

T. bogotensis

T. bomboizanus

T. borellii

T. boylei

BACIA

Paraiba do Sul

Doce

Los Sauces

Amazonas
(Madeira)

Doce

Atocha

Paraiba do Sul

Una

Cai

Sind

Magdalena

Beni

Laguna Blanca

Bogota

Bomboiza

Rio Grande

LOCALIDADE
Tarija, Bolivia

Rio de Janeiro,

Brasil

Espirito Santo,

Brasil

Argentina

Amazonas, Brasil

Chile

Minas Gerais,

Brasil

Venezuela

Bolivia

Rio de Janeiro,

Brasil
Bahia, Brasil

Rio Grande do
Sul, Brasil

Meta, Colémbia

Tolima,

Colémbia

Bolivia

Argentina

Colémbia

Equador

Argentina

Argentina

LATITUDE LONGITUDE

-215

-22.5

-19.423

-29.433

-5.12

-33.45

-20.721

-10.583

-20.876

-22.5

-15.583

-29.362

4.239

5.174

-10.383

-26.5

4.683

-3.416

-27

-23.383

-64

-44.25

-40.056

-66.85

-60.379

-70.666

-42.478

-63.3

-66.445

-44.25

-39.333

-50.521

-73.449

-14.757

-65.4

-67.05

-75.933

-78.483

-65.383

AUTOR
Fernandez & Osinaga,
2006

Costa, 1992

Eigenmann 1918
(redescrito Trinques &
Vono, 2004)
Marini, Nichols & La
Monte, 1933 (redescrito
por Fernandez & Vari,
2002)

Dutra, Wosiacki & De
Pinna, 2012

Valenciennes, 1846

Lezama, Triques & Santos,

2012

Fernandez-Yépez, 1972

Eigenmann & Allen, 1942

Costa, 1992

Costa, 1992

Fernandez & Malabarba,

2013

Ardila-Rodriguez, 2011

Eigenmann, 1912

Eigenmann, 1911

(redescrito por Fernandez,

2000)

Fernandez & Vari, 2002

Eigenmann, 1912

Tortonese, 1942

Boulenger, 1897

Nichols, 1956 (redescrito

LOTE*
MNKP401
2
MZUPS42
312

FMNH580
82

AMNH122
41

INPA2512
5
MNHN316
7
DZUFMG
103

CAS64576

MZUSP43
341
MZUSP43
340
UFRGS16
229

CAR400

FMNH560
25

MCZ2931
3

FML2530
FMNH560
30
MZUT355
3
BMNH189
7.1.27.26
AMNH202

REFERENCIA

Descrigdo

Descrigdo

Redescricéo

Descrigdo

Descricdo

De Pinna & Wosiacki,
2003

Descricdo

De Pinna & Wosiacki,
2003

De Pinna & Wosiacki,
2003

Descricdo

Descricdo

Descricdo

Castellanos-Morales,
2012
Castellanos-Morales,
2012

Redescricéo, De Pinna
& Wosiacki, 2003

Descrigdo
De Pinna & Wosiacki,
2003
De Pinna & Wosiacki,
2003
De Pinna & Wosiacki,
2003

Redescricéo; De Pinna
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21

22

23

24

25

26

27

28

29

30

31

32

33

34

35

36

37

38

39

40

41

42

43

44

45

T. brachykechenos

T. brasiliensis

T. brunoi
T. cachiraensis

T. caipora

T. caliensis

T. candidus

T. castroi
T. catamarcensis

T. caudofasciatus

T. celsae

T. chaberti

T. chapmani

T. chiltoni

T. chungaraensis

T. claudiae

T. concolor

T. conradi

T. corduvensis

T. crassicaudatus

T. dali

T. davisi

T. diabolus

T. diatropoporos

T. dispar

Jacui

Sédo Francisco
(Rio das Velhas)

Itabapoana
Magdalena

Macabu

Calima

Parana (Rio
Grande)

Parana (lguagu)
Laguna Blanca

Itabapoana

Kukenan

Umaylanta

Boquia

Biobio

Paraiba do Sul

Sao Francisco

Primeiro River

Iguacu

Paraguai

Parana (lguagu)

Parana

(Paranapanema)

Jacui

Rio Grande do
Sul, Brasil

Minas Gerais,

Brasil

Minas Gerais,
Brasil
Coldémbia
Rio de Janeiro,

Brasil
Colémbia
Minas Gerais,
Brasil
Parana, Brasil

Argentina
Minas Gerais,

Brasil

Venezuela

Bolivia

Colémbia

Chile

Chile

Rio de Janeiro,
Brasil
Minas Gerais,
Brasil
Guianae

Venezuela

Argentina

Paran4, Brasil

Mato Grosso do
Sul, Brasil

Paran4, Brasil

Sédo Paulo, Brasil

Rio Grande do
Sul, Brasil

Peru

-29.762

-17.166

-20.431

7.746

-22.081

3.45

-21.1

-25.433

-26.5

-20.431

5.108

-18.116

4.683

-36.816

-18.247

-22.666

-16.083

53

-31.33

-25.795

-21.153

-25.583

-22.591

-28.634

-1.54

-50.327

-44.516

-41.699

-73.051

-41.981

-76.516

-46.2

-49.1

-67.05

-41.865

-60.83

-65.766

-75.483

-73.05

-69.162

-44.033

-46.583

-59.3

-63.61

-52.093

-56.72

-49.5

-52.243

-51.614

-76.95

por Arratia & Menu-
Marque, 1984)
Fernandez & Malabarba,
2013
Lutken, 1874 (redescrito
por Barbosa & Costa,
2010)

Barbosa & Costa, 2010

Ardila-Rodriguez, 2008
Lima, Lazzarotto & Costa,
2008

Eigenmann, 1912

Miranda Ribeiro, 1949
(redescrito por Barbosa &
Costa, 2003)

De Pinna, 1992
Fernandez & Vari, 2000

Alencar & Costa, 2004

Lasso & Provenzano, 2003

Durand, 1968

Eigenmann, 1912

Eigenmann, 1928

Avrratia, 1983

Barbosa & Costa, 2010

Costa, 1992

Eigenmann, 1912

Weyenbergh, 1877

Wosiacki & De Pinna,
2008
Rizzato, Costa-Jr, Trajano
& Bichuette, 2011

Haseman, 1911

Bockmann, Casatti & De
Pinna, 2004
Fernandez & Malabarba,
2013

Tschudi, 1846

99

MCN1892
9

MNHN188
9-0303

UFRJ
6030
CAR125

UFRJ6583

FMNH560
29

MNRJ520
9

MZUSP36
964
FML2507

UFRJ6002

MHNLS64
53
MNHN
1968-0217
FMNH560
27

CAS57596

FFSUC IC
290878A

UFRJ5684

MZUSP43
347
FMNH537
21
MSNG902
0
MZUSP88
518
MZUSP10
6630
FMNH603
09
MZUSP78
860
MCP4694
7

MHNN767

& Wosiacki, 2003

Descrigdo

Redescricédo; Buckup,
2007

Descricdo
Descricdo
Descrigdo

De Pinna & Wosiacki,

2003

Redescricéo

Descricdo
Descricdo

Descrigdo

Descrigdo

De Pinna & Wosiacki,
2003

De Pinna & Wosiacki,
2003

De Pinna & Wosiacki,
2003

De Pinna & Wosiacki,
2003

Descrigdo

Descrigdo

De Pinna & Wosiacki,
2003

De Pinna & Wosiacki,
2003

Descrigdo

Descrigdo

De Pinna & Wosiacki,
2003; Buckup, 2007
Descricéo; Ferraris-Jr,
2007

Descricdo

De Pinna & Wosiacki,
2003
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46

47

48

49

50

51

52

53

54

55

56

57

58

59

60

61

62

63

64

65

66

67

68

T. dorsostriatum

T. duellmani

T. emanueli

T. fassli

T. fuliginosus

T. gabrieli

T. gasparinii

T. giganteus

T. goeldii

T. gorgona

T. guaraquessaba

T. guianense

T. hasemani

T. heterodontus

T. hualco

T. igobi

T. iheringi

T. immaculatus

T. itacambirussu

T. itacarambiensis

T. itatiayae

T. jacupiranga

T. jequitinhonhae

- Colémbia
Tupiza Bolivia
Chama Venezuela
Songo Bolivia

Rio de Janeiro,
Paraiba do Sul .
Brasil

Amazonas  (rio .
Amazonas, Brasil

Negro)
. Espirito Santo,
Reis Magos .
Brasil
Rio de Janeiro,
Guandu

Brasil

. Rio de Janeiro,
Paraiba do Sul

Brasil
Gorgona - ilha do o
. Coldmbia
Pacifico
Parana Parana, Brasil
Potaro Guiana
Amazonas Par4, Brasil
Mendoza Argentina
La Rioja .
. Argentina
Province

- Paran4, Brasil

Parana (Tieté) Séo Paulo, Brasil

Minas Gerais,
Paraiba do Sul .
Brasil

. Minas Gerais,
Jequitinhonha .
Brasil

B . Minas Gerais,
S&o Francisco .
Brasil

Rio de Janeiro,
Paraiba do Sul .
Brasil

Ribeira do Iguape Séo Paulo, Brasil

o Minas Gerais,
Jequitinhonha .
Brasil

4.15

-22.55

-9.05

-16

-21.933

-0.083

-19.916

-22.86

-22.38

2.98

-25.16

-33.05

-28.58

-25.46

-23.7

-21.666

-16.55

-15.101

-22.45

-24.615

-16.75

-73.61

-65.75

-71.61

-67.5

-41.95

-40.473

-43.56

-42.96

-78.19

-48.26

-59.5

-54.833

-68.56

-67.18

-51.93

-46.41

-43.416

-42.75

-44.158

-44.833

-48.05

-42.3

Eigenmann, 1917

Arratia & Menu-Marque,
1984

Schultz, 1944

Steindachner, 1915

Barbosa & Costa, 2010

Myers, 1926

Barbosa, 2013

Lima & Costa, 2005

Boulenger, 1896

Fernandez & Schaefer,
2005

Wosiacki, 2005

Eigenmann, 1909

Eigenmann, 1914

Eigenmann, 1917

Fernandez & Vari, 2009

Wosiacki & De Pinna,
2008
Eigenmann, 1917
(redescrito por Wosiacki,
2005)
Eigenmann & Eigenmann,
1889

Triques & Vono, 2004

Trajano & De Pinna, 1996

Miranda Ribeiro, 1906
(redescrito por Caramaschi
& Caramaschi, 1991 e por

Barbosa & Costa, 2008)

Wosiacki & Oyakawa,

2005

Triques & Vono, 2004

FMNH580
96

KU20191

USNM121
223
NMW
44470

UFRJ6029

CAS64583

UFRJ8157

UFRJ5999

BMNH189
6.7.4.7-8

ANSP149
946

MPEG
7916
FMNH526
76
FMNH564
24
CAS
58139

FML2601

MPEG133
52

CAS64585

MCZ8300

MZUSP58
493
MZUSP42
469

MNRJ792
(lectotipo)

MZUSP67
818
MZUSP58
497

De Pinna & Wosiacki,
2003
Descricéo; De Pinna &
Wosiacki, 2003
De Pinna & Wosiacki,
2003
De Pinna & Wosiacki,
2003

Descrigdo

De Pinna & Wosiacki,
2003; Ferraris-Jr, 2007

Descrigdo

Descrigdo

De Pinna & Wosiacki,
2003
Descricdo, Ferraris-Jr,
2007; Nascimiento,
Prada-Pedreros &
Guerrero-Kommritz,
2014

Descricdo

De Pinna & Wosiacki,
2003

De Pinna & Wosiacki,
2003

De Pinna & Wosiacki,
2003

Descricdo

Descricdo

Redescricdo; De Pinna
& Wosiacki, 2003

De Pinna & Wosiacki,
2003

Descrigdo

De Pinna & Wosiacki,
2003

Redescrices; De Pinna
& Wosiacki, 2003

Descricdo

Descricdo
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69

70

71

72

73

74

75

76

7

78

79

80

81

82

83

84

85

86

87

88

89

90

91

92

93

94

T. johnsoni

T. knerii

T. landinga

T. latidens

T. latistriatus

T. laucaensis

T. lewi

T. longibarbatus

T. macrophthalmus

T.
macrotrichopterus

T. maculosus

T. maldonadoi

T. maracaiboensis

T. maracaya

T. mariamole

T. mboycy

T. megantoni

T. meridae

T. migrans

T. mimonha

T. mimosensis
T. minus

T. mirissumba

T. mondolfi

T. motatanensis

T. naipi

Parana

Amazonas

Jequitinhonha

Calima

Quebrada de
Pinchote

Lauca

Kukenan

Reis Magos

Paraiba do Sul

Sao Francisco
Paraiba do Sul

Sind

Mene Grande

Pardo

Paraiba do Sul

Parana (Iguagu)

Ucayali

Albireggas

Orinoco

Paraiba do Sul

Itabapoana
Cuevas

Paraiba do Sul

Tuy

Maracaibo

Parana (lguagu)

Mato Grosso,
Brasil

Equador

Minas Gerais,

Brasil

Colémbia

Colémbia

Chile

Venezuela

Espirito Santo,
Brasil

Rio de Janeiro,
Brasil

Minas Gerais,
Brasil

Sédo Paulo, Brasil

Colémbia

Venezuela

Minas Gerais,
Brasil
Rio de Janeiro,

Brasil

Paran4, Brasil

Peru

Venezuela

Colémbia

Sédo Paulo, Brasil

Espirito Santo,
Brasil
Argentina
Rio de Janeiro,

Brasil

Venezuela

Venezuela

Paran4, Brasil

-16.666

-1.58

-16.75

4.133

6.533

-18.216

-51.083

-19.833

-22.66

-20.216

-22.924

8.187

9.816

-21.779

-22.395

-25.75

-12.259

8.6

3.271

-22.833

-21.073

-27.066

-22.5

10.4

9.816

-25.916

-57.666

-17.75

-42.583

-77.066

-73.2

-69.3

-60.83

-40.416

-44.033

-46.366

-45.98

-76.055

-70.933

-43.56

-44.529

-52.166

-72.32

-71.133

-73.087

-45.166

-41.306

-66.65

-44.25

-65.983

-70.933

-49.183

Fowler, 1932

Steindachner, 1882
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APENDICE 3
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Localidade-tipo das 161 espécies de Trichomycterus

Localidade-tipo das 161 espécies de Trichomycterus reconhecidas. O nome das espécies correspondentes aos nimeros do
mapa se encontra no Apéndice 2. Espécies cuja localidade-tipo € sintépica ou muito préxima entre si, predominou o

menor nimero.
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APENDICE 4

Percentual de distancia genética par a par entre as linhagens de Trichomycterus obtidos a partir da matriz do gene mitocondrial COI (inclui os grupos

externos ltuglanis spp., Listrura spp. e Nematogenys inermis). Valores abaixo da diagonal correspondem aos percentuais e distancia entre os clados.

Valores acima da diagonal fazem referéncia ao erro padréo dos indices de distancia correspondentes. Valores em negrito na diagonal referem-se aos

percentuais de distancia dentro de cada intraclado:

% distancia

Clado A1
Clado A2
Clado A3
Clado A4
Clado A5
Clado A6
Clado B
Clado C1
Clado C2
Clado D
Clado E
Clado F1
Clado F2
Clado G1
Clado G2
Clado G3
Clado H
Clado |
Ituglanis
Listrura

Nematogenys

Clado
Al

0.0242
0.055
0.048
0.040
0.056
0.048
0.070
0.084
0.075
0.088
0.127
0.129
0.131
0.127
0.122
0.111
0.120
0.121
0.134
0.194
0.237

Clado
A2

0.008
0.0133
0.058
0.044
0.055
0.047
0.074
0.082
0.082
0.093
0.130
0.132
0.126
0.120
0.110
0.106
0.121
0.117
0.136
0.187
0.230

Clado
A3
0.007

0.009
0.0282
0.039
0.051
0.040
0.063
0.074
0.066
0.083
0.134
0.132
0.132
0.126
0.119
0.113
0.111
0.116
0.129
0.190
0.239

Clado
A4

0.006
0.008
0.006
0.0137
0.045
0.033
0.060
0.065
0.065
0.081
0.128
0.128
0.123
0.122
0.116
0.109
0.115
0.111
0.132
0.194
0.240

Clado
A5
0.008

0.010
0.008
0.009
0.0037
0.040
0.066
0.080
0.071
0.081
0.120
0.129
0.132
0.126
0.115
0.104
0.110
0.112
0.129
0.186
0.247

Clado
A6
0.007

0.009
0.007
0.007
0.008
0.0018
0.058
0.069
0.061
0.072
0.114
0.116
0.119
0.115
0.105
0.096
0.105
0.106
0.125
0.186
0.222

Clado
B

0.010
0.011
0.009
0.009
0.010
0.009
0.0269
0.079
0.066
0.072
0.109
0.117
0.118
0.102
0.102
0.090
0.096
0.093
0.137
0.187
0.235

Clado
C1
0.012

0.012
0.011
0.011
0.013
0.012
0.012
0.0072
0.044
0.088
0.111
0.110
0.118
0.099
0.097
0.090
0.095
0.099
0.138
0.181
0.237

Clado
Cc2
0.010

0.012
0.009
0.010
0.011
0.009
0.009
0.008
0.0191
0.085
0.114
0.116
0.126
0.108
0.102
0.094
0.097
0.103
0.132
0.180
0.240

Clado

0.011
0.012
0.010
0.010
0.011
0.011
0.010
0.012
0.011
0.0325
0.123
0.127
0.122
0.112
0.105
0.103
0.114
0.114
0.130
0.183
0.221

Clado

0.015
0.015
0.016
0.016
0.016
0.015
0.015
0.014
0.015
0.015
0.0065
0.080
0.082
0.068
0.083
0.061
0.070
0.060
0.161
0.213
0.255

Clado
F1

0.015
0.016
0.015
0.015
0.015
0.015
0.014
0.013
0.014
0.013
0.010
0.0213
0.044
0.070
0.077
0.072
0.079
0.070
0.145
0.204
0.247

Clado
F2

0.015
0.015
0.014
0.015
0.016
0.015
0.014
0.014
0.015
0.012
0.010
0.008
n.a.
0.060
0.074
0.066
0.080
0.064
0.137
0.198
0.245

Clado
Gl
0.015

0.014
0.014
0.015
0.016
0.015
0.013
0.012
0.014
0.012
0.010
0.009
0.009
0.0303
0.037
0.038
0.062
0.056
0.155
0.186
0.234

Clado
G2
0.015

0.013
0.014
0.014
0.014
0.015
0.013
0.013
0.013
0.011
0.012
0.011
0.010
0.007
0.0207
0.050
0.071
0.066
0.149
0.186
0.233

Clado
G3
0.014

0.014
0.014
0.014
0.014
0.014
0.013
0.013
0.013
0.012
0.010
0.010
0.010
0.007
0.009
0.0100
0.059
0.058
0.154
0.200
0.251

Clado
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0.015
0.013
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0.014
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0.013
0.012
0.013
0.013
0.011
0.011
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0.009
0.010
0.009
0.0104
0.042
0.146
0.188
0.260

Clado

0.015
0.015
0.014
0.014
0.015
0.015
0.013
0.013
0.014
0.015
0.010
0.010
0.009
0.008
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0.010
0.008
n.a.
0.154
0.187
0.255

Ituglanis

0.014
0.015
0.015
0.015
0.015
0.015
0.015
0.016
0.015
0.014
0.018
0.015
0.014
0.016
0.015
0.016
0.016
0.017
0.0758
0.184
0.249

Listrura

0.018
0.019
0.019
0.020
0.018
0.018
0.019
0.019
0.018
0.018
0.019
0.018
0.018
0.017
0.018
0.018
0.019
0.018
0.016
0.1046
0.265

Nematogenys

0.023
0.023
0.022
0.023
0.023
0.023
0.022
0.023
0.023
0.022
0.024
0.024
0.023
0.023
0.023
0.024
0.024
0.024
0.023
0.023
0.0000
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APENDICE 5

Relacdo dos Simple Nucleotide Polymorphisms encontrados entre os haplétipos de cada espécie. Sequéncia referéncia pertence a T. novalimensis (F162: Clado D). A marcacéo na cor

verde faz referéncia aos SNPs encontrados entre género novo proposto e Trichomycterus “stricto sensu”. A marcacdo amarela refere-se aos SNPs da espécie correspondente. A

marcacdo azul refere-se aos SNPs de um clado composto por mais de uma espécie. Em rosa, os SNPs do grupo externo (ltuglanis):
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CAPITULO 3

ALTA DIVERSIDADE DE ESPECIES NAS CABECEIRAS E ESTRUTURACAO
GENETICA POR BACIAS EM TRICHOMYCTERUS (SILURIFORMES;
TRICHOMYCTERIDAE) DO LESTE DO BRASIL

A ser submetido a revista Systematics and Biodiversity (FI: 2,127)

Thais de Assis Volpi*®”, Luisa Maria Sarmento-Soares®* & Valéria Fagundes*

! Laboratério de Genética Animal (LGA), UFES. Avenida Fernando Ferrari, 514 - sala 311, Campus de Goiabeiras,
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® Programa de Pés-Graduacdo em Biologia Animal (PPGBAN), Universidade Federal do Espirito Santo (UFES),
Campus de Goiabeiras, CEP 29.043-900, Vitéria, ES, Brasil.

“ Autor para correspondéncia: thaisvolpi@gmail.com

“O meu Ribeirdo, das malvas malvinas! Das gangorras, das corredeiras. Onde estdo tuas aguas cristalinas, tuas
cascatas e cachoeiras? O homem crédulo ou desavisado destruiu teu leito, tua nascente. Tristonho, hoje, olha desolado,
procurando o verde da tua vertente. Comunidade imprevidente, grandes e pequenos fazendeiros, prejudicam tanta
gente inocente, na irrigacéo de vastos cafeeiros. O meu querido Ribeiro, no ligues pra essa gente n&o, mostra a tua
valentia de entdo, com galhardia levanta teu tuféo. Destemido, quebra todas as barragens, arranca cercos, tudo, tudo
que impede, tua vida, tua livre passagem. O povo aflito te implora e pede. Lembra-te daquele chuvoso dia quando
ainda eu era crian¢a? Chegaste cheio, levando tudo que havia, teu furor nunca me sai da lembranca. Em panico, corri,
abracei meu pai. Estavas insano, louco, bravio demais. Avante camarada! Repete este gesto, vai. Intrépido, provocaras
euforia, uai! Olha bem, mira em tua volta, quanta secura, quanta tristeza, ressequidos ingazeiros, com certeza,
abrigam famintas gaivotas. Secaram as goiabeiras e assa-peixes, as flores silvestres, as aquaticas violetas, triste
destino dos girinos e peixes, das abelhas, beija-flores e borboletas. E triste, dolorido, mas pura verdade. Teu leito
desnudo, sapos e peixes perecendo... gua sumindo, a vida se esvaindo... reage querido, afoga todo tipo de maldade! O
meu Ribeirdo, meu amigo, ndo te acomodes ndo! Volta a correr, viver com teus irmaos, volta! Irriga este chdo, acalma
o meu coragdo!”

Haydée Almeida Murta
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RESUMO

Trichomycterus é o0 género mais especioso e amplamente distribuido da subfamilia
Trichomycterinae, representado por 161 espécies nominais de bagres distribuidos por toda a regido
neotropical. No entanto, estudos recentes com caracteres moleculares sugerem que o género estaria
restrito apenas as espécies do leste neotropical, com a presenca de dois clados cuja distin¢éo
filogenética e molecular corresponderia a nivel genérico. Contudo, o conhecimento sobre 0s
padrdes biogeograficos das espécies de Trichomycterus ainda é muito incipiente, principalmente
devido a dificuldade em delimit4-las. Sendo assim, o presente estudo teve como objetivo investigar
a distribuicdo geografica das linhagens conhecidas de Trichomycterus no leste neotropical. Para tal,
foram analisadas sequéncias do gene Citocromo Oxidase | de 496 individuos, que compdem 18
espécies distribuidas entre o Rio de Contas e Jacui. Foram encontrados 175 hapl6tipos com 789
pares de base, em que foi verificada a estruturacdo geografica de dois clados do leste. Embora
estruturados, apresentaram simpatria na porcdo de cabeceiras dos rios Sd8o Francisco, Parana e
Paraiba do Sul, onde foi encontrada 55% das espécies, retendo representantes de todas ou grande
parte das espécies, além de espécies endémicas. Desta forma, esta regido pode ter exercido grande
importancia na historia evolutiva do grupo, tendo atuado como area ancestral, rotas de dispersédo e
refugios destas espécies, visto que compartilham uma histéria comum a maior parte delas. Além
disso, foi possivel verificar dois diferentes padrdes de distribuicdo das linhagens. O primeiro refere-
se a grande associacdo das espécies com as cabeceiras dos rios, onde foi encontrada a maior
diversidade e simpatria das espécies. Além deste padrdo, foi verificada a estruturacdo geografica
populacional em nivel de bacias, vista em espécies distribuidas em ambientes com caracteristicas
ambientais e geomorfoldgicas similares. No entanto, foi verificada a auséncia no padrdo de
distribuicdo dos individuos de T. alternatus, cuja estrutura populacional pode estar relacionada a
conformacéo pretérita da paisagem. Assim, tanto a captura de cabeceiras quanto a conexdo de
paleodrenagens costeiras podem ter exercido influéncia na paisagem e consequentemente na
estrutura das populagdes analisadas. No entanto, diferentes eventos podem ter infuenciado o padréo
de estruturagdo de uma mesma linhagem ao longo de sua historia evolutiva. Dentro de linhagens
filogeneticamente relacionadas e espécies-irmas, os padrdes filogeograficos sdo muito distintos,
variando conforme a amplitude de sua distribuicdo e o ambiente em que se encontram. Em suma,
dindmica da paisagem, principalmente eventos de captura de cabeceiras, desempenharam grande
importancia na histdria evolutiva de Trichomycterus, tendo atuado como rotas de dispersdo e
refagios de grande parte das espécies.

Palavras-chave: diversidade em cabeceiras, endemismo, estruturacdo geografica, biogeografia.
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1. INTRODUCAO

A regido neotropical abriga a maior biodiversidade de espécies de peixes do mundo (Reis et al.,
2016). No entanto, entender os padrbes de distribuicdo e a histdria evolutiva das linhagens nao é
uma tarefa facil. Isso porque a alta diversidade de espécies, somada ao diversos acontecimentos
neotecténicos, a alta heterogeneidade ambiental e climética ao longo desta regido, pode promover
alteracdo na paisagem e na distribuicdo da biota, tanto ao longo de toda a porcao neotropical como
dentro de uma mesma regido, considerando fatores os historicos associados a evolugdo de cada
linhagem.

A hipétese biogeografica mais comumente testada para peixes de agua doce € a estruturacdo
das linhagens por bacias, visto que estas por¢cfes constituem unidades geograficas distintas e
isoladas das demais num espaco de tempo muitas vezes suficiente para promover a especiacdo por
vicariancia (Sanches & Galetti, 2007; Olden et al., 2010). Os padrbes observados em algumas
espécies corroboram essa premissa, como € o caso da distribuicdo das dez espécies de
Megaleporinus (Characiformes: Anostomidae) na regido neotropical, em que foi demonstrado que
as espeécies estdo estruturadas por regides hidroldgicas (Ramirez et al., 2017). Outro exemplo foi
verificado entre populacGes de Hoplias malabaricus (Characiformes: Erythrinidae) nas bacias
costeiras entre os rios Paraguacu (Bahia) e Paranagua (Parand), que demonstraram estruturacao por
bacias ou conjunto de bacias adjacentes (Pereira et al., 2013).

No entanto, o acimulo de informacdes sobre a distribuicdo da biodiversidade de agua doce
vem desconstruindo tal paradigma, visto que muitas espécies ndo se encontram geograficamente
estruturadas por bacias ou regides hidroldgicas. Isso porque eventos como capturas de drenagem
podem gerar a alteragdo do curso dos rios, conectando populacfes de bacias distintas, anteriormente
isoladas, ou isolando populagcfes. Tal alteracdo pretérita na paisagem reflete no cenario atual da
distribuicdo das espécies, que nem sempre se encontram estruturadas por bacias ou conjunto de
bacias adjacentes, de acordo com sua conformacgdo contemporénea. Dagosta e De Pinna (2017)
verificaram que o padrdo de distribuicdo dos peixes amazonicos ndo apresenta relagdo entre os
afluentes e as bacias de origem, mas sim a captura de drenagens, haja vista o compartilhamento de
linhagens entre bacias distintas, de forma que a dispersao bidtica apds os eventos de captura de
drenagens teriam gerado uma mistura da fauna.

Um rio pode ser capturado por seu tributario adjacente através da alteracdo da paisagem
causada por dois principais eventos: (i) ciclos glaciais e interglaciais ocorridos durante o
Pleistoceno, em que as glaciacdes provocaram a regresséo do mar, redirecionando o curso dos rios
que desaguavam no oceano; e as interglaciacdes, quando a elevacédo do nivel do mar interrompeu as

conexdes entre muitas bacias costeiras conectadas por paleodrenagens na plataforma continental;
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(i) eventos tectonicos, que geraram falhas no relevo e alteraram o curso dos rios, promovendo
captura de muitos deles por rios adjacentes (Ribeiro, 2006).

Embora muitos processos e padrBes biogeograficos das espécies de peixes na regido
neotropical sejam conhecidos, os padroes de distribuicdo de muitas espécies ainda permanecem sem
esclarecimento, visto a alta diversidade ictiofaunistica encontrada nesta porcao e as peculiaridades
nos padrdes de distribuicdo de cada tdxon, mesmo que estejam distribuidos na mesma regido. 1sso
porque os fatores histdricos inerentes da evolucéo de cada linhagem diferem entre si (Dagosta & De
Pinna, 2017). Assim, a investigacdo dos padrbes biogeograficos de cada espécie pode trazer grandes
contribuicdes a respeito da distribuicdo da biodiversidade na regido, evidenciando areas de maior
diversidade, rotas de disperséo e reflgios utilizados pelas espécies durante a conexdo pretérita das
drenagens ou eventos glaciais pleistocénicos (Hubert & Renno, 2006).

O estudo dos padrbes biogeograficos das espécies de peixes na regido neotropical ainda é
muito dificil de ser realizado, pois muitos taxons apresentam problemas taxonémicos complexos
que necessitam ser resolvidos antes da investigacdo dos padrdes de distribuicdo das espécies. O
género Trichomycterus € um desses taxons, visto que a dificuldade em delimitar as linhagens esta
no fato de que muitas espécies apresentam caracteres diagnosticos sobrepostos ou com descrigdes
pouco claras, de forma que a identificacdo morfoldgica dos espécimes em nivel especifico € muito
complexa, impossibilitando a delimitacdo das unidades a serem investigadas numa perspectiva
biogeografica.

No entanto, estudos moleculares recentes trazem propostas que visam recuperar O
monofiletismo de Trichomycterus, limitando o género para o leste neotropical (Capitulo 1 desta
tese), predominantemente na por¢ao leste da bacia do Parana (Capitulo 2 desta tese), com potenciais
quatro novos géneros dentro do que até entdo se conhece como Trichomycterus (Ochoa et al., 2017;
Capitulo 2 desta tese). Na porcao leste do Brasil, Trichomycterus subdivide-se em dois grupos, em
que um grupo do sul presente no alto S&o Francisco, Paraiba do Sul, braco leste do Parana e Jacui
corresponderia a Trichomycterus “stricto sensu”, enquanto que oS representantes do norte
encontrados entre 0 Rio de Contas e o alto Parand poderiam representar um novo género, em
simpatria com Trichomycterus “stricto sensu” nas por¢oes das cabeceiras do Sdo Francisco, Parana
e Paraiba do Sul, sendo este o limite de distribuigdo destas duas linhagens (Capitulo 2 desta tese).
Nesse estudo, a delimitacdo dos taxons se baseou na andlise filogenética e na divergéncia molecular
entre as linhagens recuperadas, sendo sugerida a delimitacdo das unidades operacionais e
distribuigéo de cada uma.

As espécies de Trichomycterus, assim como as demais de Trichomycterinae, estdo

comumente associadas a cabeceiras fluviais, visto que apresentam odontddeos na regido opercular
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que lhes confere alta adaptabilidade em ambientes de &guas torrenciais, possibilitando a ocupagao
das cabeceiras, sendo muitas vezes as Unicas espécies presentes (Sazima, 2004).

Além isso, nas porcOes serranas, onde € encontrado o maior nimero de espécies de
Trichomycterus descritas, o relevo é mais acidentado, promovendo alta diversidade de
microambientes, 0 que pode contribuir para a grande quantidade de espécies conhecidas para tais
porcdes (Capitulo 2 desta tese). Muitas delas sdo conhecidas apenas para a localidade-tipo (Buckup
et al., 2007), evidenciando a alta diversidade e endemismo de espécies encontradas em cabeceiras.

Associada a alta adaptabilidade de individuos de toda a subfamilia a ambientes torrenciais e
serranos, que sdo caracteristicos de cabeceiras (Sazima, 2004), Trichomycterus torna-se um bom
modelo para testar hipoteses biogeograficas em ambientes aquaticos, haja vista sua alta diversidade
e endemismo associada a ambientes torrenciais, tendo um menor nimero de espécies descrito para
por¢des serranas, cujo relevo é mais acidentado, tais como as regides costeiras do Pacifico e do
Atlantico (Capitulo 2 desta tese). No entanto, os padrfes de estruturacdo geografica ao longo da
paisagem e em diferentes ambientes ndo séo claramente compreendidos, e podem variar de acordo
com a espeécie e a regido, principalmente em grupos altamente diversos, amplamente distribuidos e
com peculiaridades ecoldgicas, como € o caso de Trichomycterus.

Nesse sentido, o presente estudo teve como objetivo verificar, a partir da distribuicdo da
diversidade genética das linhagens de Trichomycterus da porcdo leste neotropical, os padrdes
filogeogréaficos ao longo da paisagem, de modo a testar as seguintes hipdteses: (i) Visto que grande
parte das espécies de Trichomycterus é encontrada e/ou esta associada a por¢des das cabeceiras;
testar se ha diferenca no nimero de espécies que ocupam as regides de cabeceiras em relacdo a
porcao média dos rios; (ii) Visto que muitas espécies sdo conhecidas apenas para a localidade-tipo,
presume-se que as espécies sejam restritas a uma pequena area geografica, associadas a um

rio/bacia; analisar a area de ocorréncia das espécies.
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2. MATERIAIS E METODOS

2.1. Amostra

Para o presente estudo, foram utilizadas sequéncias de 496 individuos e 174 localidades, sendo 391
geradas no presente estudo, e as demais obtidas na plataforma Barcode of Life Data System (BOLD)
<http://www.boldsystems.org> (acesso em 20 de novembro de 2016), representando 18 espécies de
da porcéo leste neotropical. O universo amostral abrange individuos provenientes das bacias do Rio
de Contas, Buranhém, Jucurucu, Mucuri, Itadnas, Sdo Mateus, Barra Seca, Doce, Piraqué-Acu,
Santa Maria da Vitoria, Jucu, Itapemirim, Itabapoana, S&o Francisco, Paraiba do Sul, Ribeira do
Iguape e Jacui, além das sub-bacias do rio Parana, tais como Rio Grande, Tieté, Paranapanema,
Iguacu e Uruguai. A identificacdo de cada sequéncia e sua respectiva coordenada, além do nimero
de individuos e haplétipos, clado correspondente aos espécimes e bacias onde estdo distribuidas se
encontram no Apéndice 1.

As unidades operacionais utilizadas no presente estudo foram delimitadas a partir de
critérios moleculares e filogenéticos (Figura 1), que revelam dois clados na porc¢éo leste neotropical,
cuja distincdo filogenética e diversidade molecular compativeis com status genérico distinto
(Capitulo 2 desta tese). O Clado | se encontra a norte da distribuicdo, presente desde o Rio de
Contas no limite norte até o rio Paraiba do Sul no limite sul. E representado por 10 espécies
organizadas em quatro clados, sendo elas: T. alternatus, T. pradensis, T. jequitinhonhae,
Trichomycterus sp.nov., T. immaculatus, T. landinga, Complexo “T. brasiliensis”, T. nigroauratus,
Trichomycterus spl. e T. novalimensis. O Clado Il se encontra entre a cabeceira do rio S&o
Francisco no limite norte até o rio Jacui, distribuido predominantemente no braco leste da bacia do
Parana. E representado por oito espécies organizadas em cinco clados, sendo eles: T. iheringi, T.
variegatus, Trichomycterus sp2., T. perkos, T. poikilos, T. balios, T. guaraquessaba e
Trichomycterus sp3. (Figura 1). Embora haja a proposta de hierarquizagéo destas linhagens, para o

presente estudo, trataremos todos os individuos como Trichomycterus, organizados em dois clados.

2.2. Analise dos dados

Os testes de neutralidade foram baseados nos valores de D (p<0.05) de Tajima (Tajima, 1989) e Fs
(p<0.02) de Fu (Fu, 1997) e gerados a partir de 10.000 simulacdes, em que valores
significativamente negativos, é assumida a hipotese alternativa de auséncia de neutralidade entre os
alelos presentes nos individuos que a compdem a populacéo. Os indices de fluxo génico entre as
populagdes foram baseados nos valores de Fst a partir de 10.000 randomizagdes, em que valores
acima de 0.05, assume-se a hipdtese alternativa de que a distribuicdo de hapldtipos observada nao é

aleatoria em relacdo ao local de amostragem. Para verificar a existéncia de subestruturacao
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populacional entre as localidades estudadas, foi utilizada a Analise de Variancia Molecular
(AMOVA), sendo o percentual de variacdo entre as popula¢des maior do que dentro delas indicio
de estruturacdo. Todas as analises estatisticas supracitadas, além dos indices de diversidade
haplotipica e nucleotidica — calculados somente para espécies representadas por mais de sete
individuos, foram gerados no programa Arlequin v3.1. Para gerar a rede de haplétipos foi utilizado
0 programa Population Analysis with Reticulate Trees — PopART (Bandelt et al., 1999) de forma a
verificar a relacdo entre os haplotipos e sua localidade. Os mapas foram gerados em ambiente de
Sistema de Informagdes Geograficas (SI1G).
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Figura 1. Filogenia de Trichomycterus do leste do Brasil referente a 496 individuos e 219 haplétipos do gene COI com 789 pb, além
dos grupos externos ltuglanis spp., Listrura spp. e Nematogenys inermis. Topologia da arvore faz referéncia a andlise gerada pela
Maxima Verossimilhanca. Valores em preto acima de cada ramo corresponde ao indice de consisténcia do ramo, sendo: o valor de
bootstrap da Maxima Verossimilhanca a esquerda; a Probabilidade Posterior da Bayesiana a direita; o tragco correspondente a relacdo
ndo recuperada na analise; n.a. corresponde a casos em que o valor N&o se Aplica (Capitulo 2 desta tese, adaptado).
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3. RESULTADOS

A matriz com 496 sequéncias do COIl com 789 pb gerou 175 haploétipos. O Clado | esta
representado por 450 individuos e 148 hapldétipos, enquanto o Clado Il é representado por 46
individuos e 27 haplotipos (Tabela 1, Apéndice 1). Para verificar os padrdes de distribui¢do das 18
espécies de Trichomycterus da porcdo leste neotropical, foram plotados numa mapa todas as
localidades em que foram registradas.

Os indices de diversidade haplotipica (dh) variaram de dh=0.62 em T. pradensis a dh=1.00
em Trichomycterus sp. nov., ambas espécies que ocorrem em simpatria no rio Doce. Os indices de
diversidade nucleotidica (dm) variaram de dn=0.008 em T. pradensis a dn=0.099 em T. variegatus
(Tabela 1).

A partir da analise da distribui¢do das espécies e a verificacdo dos padrdes encontrados, foi
possivel contrasta-los com as duas hipoteses a serem testadas. A primeira hip6tese parte do fato de
que grande parte das espécies de Trichomycterus € encontrada e/ou esta associada a porcOes das
cabeceiras, ao qual foi verificado se ha diferenca no nimero de espécies que ocupam as regides de
cabeceiras em relacdo a por¢do média dos rios. A segunda hipdtese é baseada no fato de que muitas
espécies sdo conhecidas apenas para a localidade-tipo, ao qual se presume que as espécies sejam
restritas a uma pequena area geogréafica, associadas a um rio/bacia, verificado através da analise da
area de ocorréncia das espécies. Desta forma, os resultados apresentados foram subdivididos em

dois topicos, conforme as hipoteses biogeogréaficas testadas.
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3.1. Alta diversidade de espécies em cabeceiras

Na andlise da distribuicdo das espécies (Figura 2) foi verificada alta diversidade e simpatria de
espécies nas regides de cabeceiras dos rios de maior porte, tanto nas cabeceiras dos rios
Jequitinhonha e Doce (Clado 1) quanto em cabeceiras dos rios Sdo Francisco, Parana e Paraiba do
Sul (clados I e I1). Nesta por¢do, proxima geograficamente, sdo encontradas 55% das espécies do
leste registradas no presente estudo, evidenciando a histéria compartilhada das linhagens associada
a esta regido.. Alem disso, a espécie basal do Clado I (T. novalimensis) se mostrou endémica das
cabeceiras dos rios Sdo Francisco, Paraiba do Sul e Parang, regido onde os clados | e Il se
encontram em simpatria.

Quanto as bacias com maior diversidade de espécies, o Paraiba do Sul se mostrou
representado por 39% das 18 espécies, seguida por Rio Grande (Parand) e alto Jequitinhonha, que
abrigaram 28,5% de espécies cada.

Foram encontradas espécies na porcdo alta em 92% das 24 bacias amostradas. Dentre as 14
bacias que apresentam espécies distribuidas em mais de uma porcao (alta, média ou baixa), 58% das
bacias apresentaram maior diversidade de espécies em sua porcdo alta, tendo a diminuicdo da
diversidade com o distanciamento da cabeceira. Em contrapartida, 28% mantiveram 0 mesmo
namero de espécies ao longo de todo o rio, enquanto 14% apresentaram mais espécies em sua
porcdo média ou baixa (Tabela 2).

No Rio Grande (Parand) foi encontrada a menor diversidade em cabeceiras quando
comparada as outras por¢des da bacia, que apresentou mais espécies em sua por¢do baixa. No
entanto, tal regido se encontra geograficamente proxima do alto Sdo Francisco, que apresenta a
mesma composicao de espécies encontradas no médio Rio Grande, sugerindo uma mistura de fauna

nesta porgéo (Figura 2).
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Tabela 1. Indices de diversidade haplotipica (dh), diversidade nucleotidica (dr), numero de

hapldtipos (nh) e distribuicdo geografica das espécies de Trichomycterus recuperadas através da

analise filogenética obtida por Maxima Verossimilhanca e Inferéncia Bayesiana de 496 individuos

sequenciados com o gene mitocondrial Citocromo Oxidase | com 789 bp. Para ilustracdo dos clados

I (norte) e 11 (sul) e os respectivos subclados, ver Figura 1:

CLADO Subclado n nh dh dr ESPECIE DISTRIBUICAO
Jequitinhonha, Sdo Mateus, Barra Seca,
T. alternatus Doce, Piraqué-Acu, Reis Magos, Santa
AlL* 179 57 0.96 0.030 Eigenmann, 1918 Maria da Vitoria, Jucu, Itapemirim,
Itabapoana, Paraiba do Sul.
T. pradensis ) S
A2* 77 19 0.62 0.008  sarmento-Soares, Martins-Pinheiro, Burgggeﬂét\]euucslfr;gl;lr,al\gggg’nb;tca:'nas,
Aranda & Chamon, 2005
* T. jequitinhonhae , -
A3 52 15 0.88 0.025 Triques & Vono, 2004 Rio de Contas, Jequitinhonha.
I Ad 7 7 1.00 0.017 Trichomycterus sp. nov. Doce.
T. immaculatus
Norte AS 4 2 0.66 0.002 Eigenmann & Eigenmann, 1889 Doce.
T. landinga .
Ab 4 2 0.66 0.001 Triques & Vono, 2004 Jequitinhonha.
Complexo “T. brasiliensis”  S&o Francisco, Jequitinhonha, Itabapoana,
B 55 25 0.95 0.094 Lutken, 1874 Rio Grande (Parand), Paraiba do Sul.
T. nigroauratus .
C1 29 9 0.79 0.014 Barbosa & Costa, 2008 Paraiba do Sul.
c2* 34 8 072 0014 Trichomycterus spl. Santa Maria da&;ggggrf;c”' Itapemirim,
T. novalimensis S&o Francisco, Paraiba do Sul, Rio
D 9 4 0.80 0.086 Barhosa & Costa, 2010 Grande (Parand).
T. iheringi ; - .
E 20 8 0.86 0.038 Eigenmann, 1917 Paraiba do Sul, Tieté (Parand).
T. variegatus . ,
F1 8 6 0.92 0.099 Costa, 1092 Rio Grande (Parana).
F2 2 1 0 0 Trichomycterus sp2. Rio Grande (Parand).
T. perkos ] . . .
I Gl 2 2 1.00 0.029 Datovo, Carvalho & Ferrer, 2012 Jacui (Parand), Uruguai (Parand).
Sul T. poikilos ] ] )
G2 2 2 1.00 0.021 Fernandez & Malabarba, 2013 Paraiba do Sul, Jacui (Parand).
G3 4 3 083 0.008 T. balios Jacui (Parand), Uruguai (Parané).
) ) Fernandez & Malabarba, 2013 '
T. guaraquessaba . .
H 7 4 0.71  0.068 Wosiacki, 2005 Paranapanema (Parand), Iguagu (Parana).
| 1 1 0 0 Trichomycterus sp3. Uruguai (Parana).

*Espécies utilizadas para analise dos padrdes de distribui¢do populacional.
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Figura 2. Distribuicdo das 18 espécies de Trichomycterus estudadas na por¢do leste neotropical. As porcdes circuladas
correspondem a dareas de maior simpatria/sintopia e maior diversidade de espécies nas cabeceiras dos rios

Jequitinhonha, S&o Francisco, Doce, Itabapoana, Parana (Rio Grande) e Paraiba do Sul.
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Tabela 2. Rela¢do do numero de individuos (N ind) por espécie (18) presente nas porcdes Alta (A), Média (M) e Baixa (B) dos 24 rios representados

no presente estudo:

RIO Nind NspA/M/B  nt nPrad pled o opsen o pimeopind o pbras o pnig - pspl - pnove - piing - pvar - psp2 - pprk ekl bl g0rg gpS
Contas 32: 2sp 1/2/- 0/1/- - 24/71- - - - - - - - - - - - - - - -
Jequitinhonha 30: 4sp 4/-/- 2/-/- - 21/-1- - - 4/--  3/-/- - - - - - - - - - - -
Buranhém 8: 1sp 1/-/- - 8/-1- - - - - - - - - - - - - - - - -
Jucurugu 8: 1sp 1/-1- = 8/-/- - - - - - - - - - - - - - - - -
Mucuri 10: 1sp 1/1/- - 2/7/- - - - - - - - - - - - - - - - -
Itatnas 9: 1sp 1/1/- - 1/8/- - - - - - - - - - - - - - - - -
S&o Mateus 20: 2sp 2/1/- 2/0/-  3/15/- - - - - - - - - - - - - - - - -
Barra Seca 11: 2sp 2/1/- 4/0/- 4/3/- - - - - - - - - - - - - - - - -
Doce 74: 4sp 4/3/3 3/0/43  5/9/3 - 5/2/0  1/1/2 - - - - - - - - - - - - -
Piraqué-Acu 34: 1sp 1/-/- 34/-/- - - - - - - - - - - - - - - - - -
Reis Magos 6: 1sp 1-I- 6/-I- - - - - - - - - - - - - - - - - -
Santa Maria da Vitéria  19: 2sp 2/1/- 8/4/- - - - - - - - 7/-1- - - - - - - - - -
Jucu 19: 2sp 2/1/- 6/-1- - - - - - - - 11/2/- - - - - - - - - -
Itapemirim 34: 2sp 2/2/- 24/5/- - - - - - - - 4/1/- - - - - - - - - -
Itabapoana 34: 3sp 3/2/- 12/13/- - - - - - 1/0/- - 7/11/- - - - - - - - - -
Paraiba do Sul 56: 7sp 6/2/- 11/1/- - - - - - 6/-1-  29/--  1/-/- -11/-  6/-I- - - - 1/-1- - - -
Sao Francisco 29: 3sp 3/-1- - - - - - - 22/-/- - - 3/-- - 4/-/- - - - - - -
Rio Grande (Parana) 28: 4sp 21213 - - - - - - 4/1/12 - - 0/3/2 - 0/0/4  2/0/0 - - - - -
Tieté (Parand) 20: 2sp 2/2/- - - - - - - 1/5/- - - - 5/9/- - - - - - - -
Paranapanema (Parand)  5:1sp 1/-1- - - - - - - - - - - - - - - - - 5/-/- -
lguacu (Parand) 5: 1sp -11/- - - - - - - - - - - - - - - - - -11/- -

Uruguai (Parana) 3:3sp -12/- - - - - - - - - - - - - - -11/- - -11/- - -11/-
Ribeira do Iguape 1:1sp 1/-/- - - - - - - - - - - - - - - - - 1/-/- -
Jacui 5: 3sp 2/1/- - - - - - - - - - - - - - 1/0/- 1/0/- 0/3/- - -
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3.2. Distribuicéo das espécies

Tendo em vista que muitas espécies sdo conhecidas apenas para a localidade-tipo (Buckup et al.,
2007), foi verificado se as espécies estariam restritas a uma pequena area geogréafica, endémicas de
um rio ou bacia. Desta forma, dentre as 18 espécies analisadas, cinco se mostraram endémicas,
sendo encontradas em apenas uma bacia, tais como no rio Jequitinhonha (T. landinga), Doce
(Trichomycterus sp. nov.), Paraiba do Sul (T. nigroauratus), Rio Grande/Paranad (Trichomycterus
sp2.) e Uruguai/Parana (Trichomycterus sp3). No entanto, 72% das espécies foram registradas em
mais de uma bacia, principalmente em bacias adjacentes, contrastando com a hipotese de que
grande parte das espécies apresentaria distribuigdo restrita.

Das 13 espécies, quatro foram encontradas em mais de uma bacia e apresentam boa
amostragem, tornando possivel a analise dos padrdes de distribuicdo da diversidade genética das
populacdes do COIl. Assim, para este fim, foi analisada a distribuicdo das populacGes de T.
jequitinhonhae, T. pradensis, Trichomycterus spl. e T. alternatus. Dentre elas, a espécie com
maiores indices de diversidade haplotipica e nucleotidica encontrados foi em T. alternatus
(dh=0.96; dn= 0.03) ¢ os menores em T. pradensis (dh=0.62; dn= 0.008; Tabela 1), ambas as
espécies com a distribuicdo mais ampla dentre as 18 delimitadas no leste neotropical.

Ao verificar os padrdes de distribuicdo das populagdes destas quatro espécies, foi possivel
encontrar estruturacdo geogréafica das linhagens de T. jequitinhonhae, T. pradensis, Trichomycterus

spl., ndo sendo encontrado qualquer padrdo em T. alternatus.
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3.2.1. Trichomycterus jequitinhonhae

A espécie é encontrada no Rio de Contas e Jequitinhonha, sendo representada por 52 individuos e
15 haplotipos. Encontra-se no limite norte da distribuicdo do Clado I, sem registros para o sul do rio
Jequitinhonha (Figura 2). Ao verificar a relacdo dos haplotipos e sua localidade, foi encontrado um
padrdo de estruturacdo por bacias, com distin¢do de pelo menos trés populacdes, sendo uma do alto
Jequitinhonha (H1 a H8), além de duas do Rio de Contas, com estruturacdo entre as populacées das
porcdes alta (H10 a H13, H15) e média (H14) do rio. Nao foi verificado compartilhamento de
hapldtipos entre o alto Jequitinhonha, alto e médio Rio de Contas, sendo todos os haplotipos
exclusivos destas trés porcdes. Dentro do Jequitinhonha foi possivel encontrar trés haplogrupos (H1
a H4; H5 a H8; H9), sem forte estruturacdo geografica associada, visto que ocorrem em simpatria
(Figura 3).

Os indices de Fst demonstraram que as populagdes mais estruturadas sdo o médio e alto Rio
de Contas, com Fst de 0.54 (p<0.05), enquanto a populagdo do Jequitinhonha foi a molecularmente
mais relacionada com as demais populagdes, com Fst de 0.47 (p<0.05) em relacdo tanto ao médio

quanto ao alto Rio de Contas.
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Figura 3. Rede de haplétipos Median Joining Network do gene COI com 789 bp correspondente a 52 individuos de T.

jequitinhonhae distribuidos entre o Rio de Contas e Jequitinhonha.
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3.2.2. Trichomycterus pradensis

Esta espécie é representada por 77 individuos e 19 haplétipos (Figura 4), distribuida nas bacias dos
rios Mucuri, Itatinas, S0 Mateus, Barra Seca e braco norte do rio Doce. E uma das espécies mais
amplamente distribuidas entre todas as encontradas na porcéao leste. Os valores de Fst e a rede de
haplotipos mostraram que hé estruturacdo genética das linhagens entre bacias, organizada em trés
haplogrupos (Figura 4): Buranhém, Jucurucgu e as demais bacias ao sul.

Os indices de Fst altos e significativos confirmaram a estruturacdo entre estas trés
populacgdes, sendo encontrados indices de Fst que variaram de 0.89 a 0.95 (p<0.05). Os indices de
AMOVA indicaram que 93% da variacdo genética € encontrada entre as populagGes. Além disso,
foram encontrados menos passos mutacionais dos haplétipos do haplogrupo sul em relacdo ao
haplogrupo do Jucurugu, sendo o do Buranhém com maior numero de passos mutacionais entre as
demais populacdes (Figura 4A).

O haplogrupo do Buranhém ¢é representado por oito individuos e cinco haplétipos, e
apresentou dH=0.78 ¢ dn=0.003, sendo a populagdo com maior diversidade. O haplogrupo do
Jucurugu é constituido por oito individuos e trés haplotipos, e apresentou dH= 0.43 e dn= 0.0008.
Por fim, o haplogrupo composto pelas demais bacias é representado por 61 individuos e apresentou
diversidade haplotipica de 0.40 e nucleotidica de 0.001. Embora o haplogrupo constituido por
individuos provenientes dos rios Mucuri, Itainas, Sdo Mateus, Barra Seca e braco norte do rio Doce
seja mais amplamente distribuido e com maior nimero de amostra (61 individuos), demonstrou 0s
menores indices de diversidade genética.

A rede de hapl6tipos (Figura 4A) mostrou cinco hapl6tipos no haplogrupo Buranhém (H4 a
H8), trés haplétipos no haplogrupo Jucurugu (H9-H11) e 11 haplétipos demais bacias (H1 a H3 e
H12 a H19), sem compartilhamento de hapl4tipos entre os trés haplogrupos.

Um haplotipo central (H1) do haplogrupo sul (demais bacias) se mostrou presente em
grande parte das bacias do Espirito Santo, sendo encontrado em maior frequéncia nos rios Mucuri,
Itainas e S&o Mateus. Tal conformacdo dos hapldtipos em estrela a partir deste haplotipo central
sugere que os demais haplotipos tenham se divergido a partir dele, visto 0s poucos passos
mutacionais entre ele e os haplétipos adjacentes, sugerindo expansdo demografica recente. Tal
expansdo é confirmada pelos os indices significativos de D de Tajima (D=-2.11; p<0.000) e Fs de
Fu (Fs=-9.09; p<0.001) apenas para o haplogrupo sul das demais bacias, composto por individuos

dos rios Mucuri, Itatnas, S&o Mateus, Barra Seca e Doce (Figura 4B).
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Figura 4. A. Rede de haplétipos Median Joining Network do gene COI com 789 bp correspondente a 77 individuos de

T. pradensis distribuidos entre o rio Buranhém e Doce. B. Distribuicdo dos trés haplogrupos estruturados

geograficamente encontrados em T. pradensis.
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3.2.3. Trichomycterus spl.

Nesta espécie, foi detectado o padréo de estruturacdo por bacias entre dois haplogrupos (Figura 5).
E composta por 34 individuos e oito haplétipos, sendo representada por individuos provenientes dos
rios Santa Maria da Vitoria, Jucu, Itapemirim, Itabapoana e Paraiba do Sul. A rede de haplétipos
(Figura 5A) revelou a presenca de dois haplogrupos com indice de Fst de 0.93 (p<0.05),
evidenciando alta estruturacdo entre eles. O primeiro haplogrupo (H1 a H3, H8) é composto por
sete individuos do rio Santa Maria da Vitdria e 13 do Jucu, e apresentou diversidade haplotipica de
dh=0.48 e nucleotidica de dn=0.001. O segundo haplogrupo (H1 a H3, H17) é representado por sete
individuos do Itapemirim, seis do Itabapoana e um do Paraiba do Sul, com diversidade haplotipica
de 0.39 e nucleotidica de 0.001. Apenas no segundo haplogrupo foi verificada expansdo
demogréfica recente através do valor de D significativo (D: -1.79; p<0.05). Os hapl6tipos mais
frequentes de ambos os haplogrupos sdo os compartilhados entre as bacias adjacentes, tais como
entre o rio Santa Maria da Vitdria e Jucu, e entre Itapemirim e Itabapoana.

A espécie se encontra em simpatria com T. alternatus ao longo de toda sua distribui¢do. No
entanto, o padrdo de distribuicdo e a amplitude de ocorréncia destas duas linhagens € muito distinto,

visto que Trichomycterus sp. se encontra exclusivamente em ambientes serranos (Figura 5B).
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Figura 5. A. Rede de hapldtipos Median Joining Network do gene COIl com 789 bp de 34 individuos de
Trichomycterus spl. distribuidos entre o rio Santa Maria da Vitoria e Paraiba do Sul. B. Distribui¢do de Trichomycterus
spl. com estruturagdo geografica entre os dois haplogrupos. Destaque para a ocorréncia em simpatria com T. alternatus

ao longo de toda a distribuicdo da espécie.
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3.2.4. Trichomycterus alternatus

Esta espécie se encontra distribuida em 12 bacias entre o Rio de Contas no limite norte e o rio
Paraiba do Sul no limite sul. E representada por 179 individuos e 57 hapldtipos (Tabela 1).
Apresentou os maiores indices de diversidade haplotipica e nucleotidica dentre as quatro espécies
investigadas (dh=0.96; dn= 0.03). De maneira geral, ndo h&d muitos passos mutacionais entre 0s
hapldtipos, salvo excegdes (H53). Os haplétipos mais frequentes sdo encontrados nas bacias do rio
Itapemirim, Jucu e Piraqué-Acu, regides que se encontram na porcao central da distribuicdo da
espécie. Em contrapartida, animais presentes nas bacias periféricas da distribuicdo da espécie
apresentaram menor nimero de individuos por hapl6tipo, molecularmente mais relacionados com
outras bacias. Sua ampla distribui¢do abrange grande heterogeneidade ambiental, visto que acima e
abaixo do rio Doce encontram-se diferentes caracteristicas quanto a formacGes geoldgicas e

aspectos bioclimaticos.
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4. DISCUSSAO

4.1. Alta diversidade de espécies em cabeceiras

No presente estudo, foi verificada alta associacdo das linhagens as porcbes de cabeceiras, onde a
maior parte das espécies se encontra em simpatria. As principais areas de simpatria entre as espécies
dos clados | e Il foram no alto S&o Francisco, Rio Grande (Parand) e Paraiba do Sul. Estas
cabeceiras sao geograficamente proximas, tendo o Rio Grande na porcao intermediaria entre 0 Sao
Francisco e Paraiba do Sul. Estes dois clados apresentaram estruturacdo geogréafica, sendo o Clado |
encontrado predominantemente ao norte em relagdo ao Clado Il, cuja porcao de simpatria entre eles
constitui no limite sul do Clado | e limite norte do Clado Il. Estes dois clados coalesceram ha cerca
de 24 milhdes de anos atras no inicio do Mioceno (Ochoa et al., 2017), que marca o inicio da acao
neotectdnica intraplaca da placa sul-americana (Villas-Boas et al., 2001). A movimentacdo da placa
sul-americana gerou deslocamentos diferenciais nas zonas de fraqueza do relevo, gerando o
rebaixamento em algumas regides e soerguimento de outras ao longo de toda a costa leste (Lima,
2000), o que pode ter promovido evento vicariante entre estes dois clados, com um
predominantemente ao norte e um ao sul.

Na porcao de cabeceira dos rios Sdo Francisco, Rio Grande (Parand) e Paraiba do Sul foram
registradas 55% das espécies estudadas, sugerindo a conexao pretérita destas areas que atualmente
se encontram isoladas. Tal evidéncia da historia compartilhada destas linhagens associada a tal
porcdo torna nitida a importancia desta area para a compreensdo da historia evolutiva dos
Trichomycterus do leste. Desta forma, o presente estudo propde que tal por¢do seja considerada
como area prioritaria para conservacao, visto que abriga a maior parte da diversidade de espécies
Trichomycterus do leste neotropical, de forma a promover a manutencdo da maior parte dos
estoques genéticos do grupo.

A alta diversidade encontrada na regido pode ser atribuida ao fato de que nas porcoes
peripatricas da distribuicdo das linhagens é encontrada maior diversidade, visto que correspondem
ao seu limite ambiental, onde as pressdes seletivas sdo intensificadas, ao contrario do que ocorre na
porcao central de sua distribui¢do, que corresponderia ao seu 6timo ambiental (Eldredge & Gould,
1972).

A alta diversidade associada as cabeceiras, além da ocorréncia simpatrica de diferentes
espécies filogeneticamente ndo relacionadas, sugere contato secundario destas linhagens apds o
acumulo de diferengas genéticas e especiacdo. Desta forma, € possivel sugerir que as cabeceiras
foram outrora conectadas e que tenham atuado como refugios e rotas de dispersdo para estes bagres

em tempos alternados de periodos glaciais e interglaciais.
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O potencial de refugio e rotas de disperséo durante o Pleistoceno das cabeceiras dos rios S&o
Francisco e Parana j& foi demonstrado por Hubert e Renno (2006) para Characiformes, que
verificou que as diversas retragbes e expansbes durante periodos glaciais e interglaciais
promoveram a conexdo e separacdo das drenagens dessa regido diversas vezes ao longo do
Pleistoceno. Assim, estes reflgios associados ao alto S&o Francisco e Parana podem ter recebido e
dispersado diferentes linhagens ao longo desses periodos, retendo a maior diversidade pela mistura
de fauna das duas bacias nesta porgéo.

Assim, considerando que Characiformes e Siluriformes representam 71% de toda a
biodiversidade ictiologica neotropical (Malabarba & Malabarba, 2014), é possivel considerar as
porcdes altas do Sdo Francisco e Parand como chave para a historia evolutiva das linhagens de
peixes de &gua doce na porcgdo leste neotropical, retendo grande parte dos estoques genéticos do
grupo.

Considerando que em muitos tdxons a regido de maior area e diversidade atua como fonte
para as areas adjacentes e menores, como demonstrado por mamiferos no grande intercambio
americano (Marshall & Webb, 1982) ou pelas hip6teses de biogeografia de ilhas (MacArthur &
Wilson, 1963; 1967), o Sdo Francisco e Parana podem ter atuado como matriz das principais
linhagens das bacias menores e adjacentes do leste, onde sdo encontradas menos espeécies.

Além disso, visto que nas por¢fes mais proximas a foz e nas bacias menores foi encontrada
menos espécies, é possivel sugerir que parte das linhagens provenientes das cabeceiras migrou para
as porcOes adjacentes das bacias, onde a diversidade encontrada no presente estudo foi menor (por
efeito fundador). Isso porque, de acordo com Mayr (1942), as populacdes fundadoras contém
apenas uma fracdo da diversidade alélica da populacgdo de origem. Desta forma, por efeito fundador,
é proposto que, a partir do alto Sdo Francisco, Parana e Paraiba do Sul, as linhagens tenham
dispersado para as bacias do leste, principalmente através do Jequitinhonha, Doce e Itabapoana,
onde é encontrada a maior diversidade de espécies de Trichomycterus.

Evidéncias geologicas apontam para a historia compartilhada entre as bacias dos rios Sdo
Francisco, Parana, Doce e Paraiba do Sul, em que os eventos de denudacdo poderiam explicar a
captura de cabeceiras na regido. Cherem et al. (2012) registraram um intenso escarpamento
denudacional nesta porcéo, fazendo com que os planaltos mais baixos avancem progressivamente
em direcdo ao interior do continente (mais suscetiveis a denudacgéo). Logo, o planalto da bacia do
S&o Francisco perde 8,77m a cada milh&o de anos, a bacia do rio Doce perde 15,68m e a do rio
Bocaina 50m. Assim, a bacia do rio So Francisco perde area para a do rio Doce que, por sua vez,
perde &rea para a bacia do rio Paraiba do Sul. Além disso, a movimentac&o da placa sul-americana é
responsavel pela atividade geoldgica neotecténica ainda presente no Brasil (Lima, 2000), o que

também pode contribuir para a captura de cabeceiras.
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E possivel verificar que as bacias que sofrem os efeitos de denudacdo e consequente
alteracdo em sua conformacdo (Cherem et al., 2012), também foram as areas identificadas no
presente estudo com maior diversidade e simpatria de espécies. Isso porque a alteracdo no relevo
pode ter influenciado no curso e conexdao dos rios, promovendo a captura de drenagens e
estabelecendo zonas de contato secundario. Estas regides hibridas retém tanto linhagens
originalmente presentes na regido quanto linhagens presentes no rio capturado da bacia adjacente,
aumentando a diversidade de espécies no local.

Na bacia do rio Doce foram encontradas quatro espécies — sendo uma nova e endémica,
mostrando a deficiéncia do conhecimento quanto a diversidade de Trichomycterus na bacia, local
este destruido ao longo dos anos pela ocupacdo humana em seu entorno, e mais recentemente
devastado pelo deposito de dejetos provenientes do rompimento da barragem de Funddo em Bento
Rodrigues/MG em novembro de 2015, empreendimento gerenciado pela mineradora Samarco
Mineracdao S.A. (VALE e BHP). Com isso, € possivel que em regides de alta diversidade e
endemismo, tais como o rio Doce, muitas espécies sejam extintas antes mesmo de serem

conhecidas.
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4.2. Distribuicéo das espécies

Embora muitas espécies de Trichomycterus sejam conhecidas apenas para a localidade-tipo ou bacia
correspondente (Buckup et al., 2007), a hipétese de alto endemismo e distribuicdo restrita das
espécies nao foi uma regra, visto que apenas 27% das especies estudadas apresentaram distribuicéo
endémica a uma sO bacia. Ainda assim, mesmo endémicas, ndo foram registradas em apenas um
local. Em contrapartida, todas as demais espécies foram encontradas em mais de uma bacia, o que
inclui espécies amplamente distribuidas, tais como T. alternatus presente em pelo menos 13 bacias,
e T. pradensis distribuida em pelo menos sete. Desta forma, é possivel que o alto endemismo
atribuido a Trichomycterus seja decorrente da falta de conhecimento da distribuicdo das espécies,
evidenciando as grandes lacunas Wallaceanas ainda existentes entre as espécies do género.

Embora as espécies se encontrem em simpatria em algumas por¢des — principalmente em
cabeceira, num panorama geral foi verificada a estruturacdo geogréafica das linhagens, desde entre
os clados | e I, como entre as espécies dentro de cada clado ou entre as populacfes. O padrdo de
estruturacdo por bacias é encontrado em muitas espécies de peixes na por¢éo neotropical, tais como
Brycon hilarii na bacia do rio Paraguai (Sanches & Galetti, 2007), espécies de Megaleporinus ao
longo de toda a regido neotropical (Ramirez et al., 2017) e Hoplias malabaricus nas bacias costeiras
entre os rios Paraguacgu e Paranagua (Pereira et al., 2013).

Dentre os tdxons da porcéao leste neotropical, o presente estudo identificou que as espécies
com populacgdes estruturadas por bacias estdo distribuidas em apenas uma regido bioclimatica sensu
Carnaval et al. (2014) ou ao norte ou ao sul do rio Doce, cuja paisagem apresenta feicGes pouco
varidveis. Estas linhagens se encontram estruturadas por bacias ou conjunto de bacias adjacentes
entre si, a citar T. jequitinhonhae, T. pradensis e Trichomycterus spl., encontradas apenas acima ou
abaixo do rio Doce.

Carnaval et al. (2014) verificaram dois perfis bioclimaticos distintos ao norte e ao sul do rio
Doce, cujos padrdes de distribuicdo das espécies de vertebrados terrestres nestas duas porcdes
apresentam explicacOes distintas. Os autores verificaram que a estabilidade da floresta ao norte do
rio Doce € histdrica (~120-21 mil anos atras), ndo apresentando relagdo com os padrfes espaciais de
estabilidade climéatica da Mata Atlantica em sua por¢éo sul. As &reas de estabilidade na porgéo sul
do rio Doce estariam associadas a elevadas altitudes, que corresponderam a alta diversidade e
endemismo das espécies de vertebrados terrestres, e que o cenario mais recente (Pleistoceno em
diante) explicaria melhor a distribui¢do dos taxons nessa porgao.

Embora as hipoteses de estruturacdo por bacias seja intuitivamente pertinente, tendo em
vista que uma bacia é uma unidade hidrografica isolada das circunvizinhas, é necessario considerar

os fatores historicos associados a dindmica da paisagem e a historia evolutiva de cada linhagem.
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Isso porque muitas espécies ndo seguem um padrdo de estruturacdo coerente com conformacao
atual das bacias. Esta situacdo foi recentemente observada por Dagosta e De Pinna (2017) na
distribuicdo dos peixes amazoOnicos, em que verificaram que as sub-bacias que drenam 0 rio
Amazonas sdo hibridas, revelando conex@es histdricas com bacias adjacentes. Tal evidéncia foi
verificada pelo compartilhamento de linhagens entre essas regides, em decorréncia de eventos de
captura de drenagem que permitiram a dispersdo biotica, gerando assim uma mistura da fauna.

Desta forma, mesmo tdxons com grande amplitude geografica de ocorréncia, tais como T.
pradensis, desde que ocorram em ambiente homogéneo, podem apresentar estruturacdo geografica
em nivel de bacias, visto que as alteracGes climaticas e da paisagem podem ter gerado pouca
alteracdo no curso dos rios ao longo da histdria evolutiva das linhagens na porcdo acima do rio
Doce, como no Grupo Barreiras (Brasil, 1981). O mesmo pode ser observado quando analisado T.
jequitinhonhae presente apenas ao norte do Doce, ou Trichomycterus spl., restrita a porcdes
serranas ao sul do rio Doce, regides em que foi identificado apenas um perfil bioclimatico (Carnaval
etal., 2014).

4.2.1. Trichomycterus jequitinhonhae

Esta é a espécie com a distribuicdo mais ao norte dentro da presente amostragem. Encontra-se
restrita as bacias do rio Jequitinhonha e alto rio de Contas. Ao analisar a relacdo dos hapl6tipos e
sua procedéncia, foi possivel verificar que haplétipos de individuos de populagcdes uma mesma
bacia sdo mais relacionados com haplotipos populacdes de bacias adjacentes do que entre si, tais
como as populacbes do alto e médio Rio de Contas, que sdo geneticamente mais relacionadas com
as do Jequitinhonha, do que entre as duas por¢des dentro de um mesmo rio. A relagdo mais proxima
dos individuos do Rio de Contas com o Jequitinhonha do que entre populacdes dentro da mesma
bacia indica que as populacBes do alto e médio Rio de Contas podem ter sido fundadas por
individuos com diferentes alelos provenientes do Jequitinhonha.

A estruturacdo de taxons dentro de um unico sistema hidrografico pode ser explicada pelas
diferencas ambientais ao longo de um mesmo rio (Hatanaka & Galetti, 2003) ou pela dindmica da
paisagem, que pode promover a captura de drenagens através de atividades neotectdnicas e
denudacionais (Lima, 2000; Cherem et al., 2012). O rio Jequitinhonha apresentou intensa atividade
neotectdnica que alterou a dindmica e direcdo de suas drenagens, evidenciado pela presenca de
diversas deformacdes e peculiaridades no relevo (Saadi & Pedrosa-Soares, 1991; Saadi, 1995) que
poderiam promover captura de drenagens vizinhas, principalmente em sua cabeceira. Na porcéo alta

da bacia encontra-se o rio Itacambirugu, cuja abrupta curvatura parece corresponder a uma captura
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Cenozoica de um antigo afluente do S&o Francisco ligado a um basculamento do planalto para o
Sudeste (King 1956). Evidéncias de conexdes pretéritas com o Sdo Francisco também podem ser
encontradas a partir da presenca de muitos windgaps na borda oeste, cujo basculamento teve efeito
semelhante ao sul, onde as porcdes altas dos rios Ribeirdo de Areias e Tabatinga parecem ser
resultado recente captura de drenagem entre estas duas bacias (King, 1956). O arqueamento da serra
do Espinhaco no final do Terciério foi o divisor do Jequitinhonha e S&o Francisco, tendo pelo
menos trés ou quatro eventos de deformacdo associados a tal arqueamento na regido, sendo 0 eixo
de arqueamento direcionado oeste para leste (King, 1956), formando dos vales dos rios Araguai e
Jequitinhonha com feigdo de tabuleiros e formacéo do basculamento tectdénico da margem direita do
rio Araguai (Saadi & Pedrosa-Soares, 1991). O soerguimento da serra Espinhaco remonta o periodo
de diversificacdo dos géneros do leste (Ochoa et al., 2017). No entanto, a Depressédo de Couto de
Magalhdes formada através de intensa dissecacdo fluvial por drenagens do alto Araguai e
Jequitinhonha, faz com que a bacia receba drenagens que ultrapassaram os limites ocidentais da
Serra do Espinhago, o que pode promover a conexdo de drenagens do S&o Francisco e
Jequitinhonha. Essa depressao esté associada ao direcionamento inicial do alto rio Jequitinhonha de
sudeste para nordeste e marca uma oscilacdo muito recente do divisor Jequitinhonha e Séao
Francisco préximo a Bocailva, sugerindo que as drenagens desta regido podiam escoar para a bacia
do rio Séo Francisco antes basculamento pliocénico (Saadi, 1995).

A intensidade das atividades pode ter gerado grandes alteracdes no curso dos tributarios do
Jequitinhonha, e os dados do presente estudo trazem evidéncias faunisticas que déo suporte a essa
afirmacdo, haja vista a presenca na cabeceira desta bacia de linhagens distintas e distribuidas em
bacias tanto ao norte quanto ao sul do Jequitinhonha. Além disso, considerando que a alta
diversidade e endemismo de determinada regido pode indicar rotas de dispersdo e reflgio para
muitas linhagens (Hubert & Renno, 2006), é plausivel supor que o Jequitinhonha tenha
desempenhado um papel importante como refugio e rotas de dispersao das linhagens para o leste,

principalmente para o norte.
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4.2.2. Trichomycterus pradensis

Esta € uma das espécies com distribuicdo mais ampla encontrada para as espécies do leste,
distribuida predominantemente ao norte do rio Doce até o rio Buranhém, onde o relevo nédo
apresenta grandes diferencas altitudinais quando comparado as bacias do sul. Todas as linhagens
encontradas nos tabuleiros do Grupo Barreiras apresentaram estruturagdo geogréfica e por bacias,
tendo uma quebra biogeogréfica entre o Buranhém e Jucurugu, e entre 0 Jucurugu e as demais
bacias ao sul.

No presente estudo, foram encontrados trés haplogrupos fortemente estruturados, sendo um
composto por individuos provenientes da bacia do rio Buranhém, o segundo por individuos do
Jucurugu e o terceiro por animais presentes entre o rio Mucuri e Doce. Dos trés, a populagdo do rio
Buranhém demonstrou maior estruturacdo, mesmo entre bacias circunvizinhas, como a do Jucurugu.
O evento vicariante pode ter sido gerado pelo basculamento entre essas duas drenagens. A quebra
biogeografica nesta por¢do entre o rio Buranhém e Jucurugu também foi reportada por Pereira et al.
(2013) entre as populacdes de Hoplias malabaricus (Teleostei, Erythrinidae), sendo atribuida a
influéncia da Formacdo de Abrolhos, alterando o relevo do continente e atuando como barreira
vicariante entre as linhagens continentais. Com isso, é possivel inferir que esta formacdo, mesmo
que marinha, possa ter desencadeado alteracdes no relevo que geraram a alteracdo da paisagem
continental, atuando como barreira ao fluxo génico. Além disso, considerando a plataforma
continental mais exposta durante os periodos de glaciacdo do Pleistoceno, é possivel que as bacias
do Buranhém e Jucurucu tenham ficado isoladas mais a leste desde a formacdo de Abrolhos,
impedindo a conexdo pretérita dos rios na plataforma continental exposta. Assim, tal barreira
demonstrou ser mais proeminente para T. pradensis do que a distancia entre bacias, visto que as
populagdes do Jucurucu e Doce sdo geneticamente mais proximas.

As drenagens da regido ao norte do rio Doce compreendem o Grupo Barreiras, uma regido
de ambiente homogéneo e pouca oscilacdo altitudinal ao longo da paisagem. Evidéncias geoldgicas
apontam para conexdes preteritas entre muitas destas bacias. Ao norte da desembocadura do rio
Jucurucu e ao sul da foz do Mucuri é possivel encontrar basculamentos de sedimentos do Grupo
Barreiras em dire¢do ao continente, o que desencadeou capturas e anomalias de drenagem devido a
basculamentos neotectdnicos (Ferraz, 2006). O Grupo Barreiras é caracterizado por apresentar
tabuleiros de grande extensdo com interrupgédo brusca proximos a costa por falésias fosseis ou ativas
(Rocha et al., 2000), o que podem ter isolado as paleodrenagens da regido, impedindo o fluxo
génico das populacdes de T. pradensis através desta porgéo.

A regido do Grupo Barreiras apresenta relevo com baixa a média variacao altitudinal, além

de estabilidade florestal persistente por um periodo mais longo na historia da paisagem, em
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comparacdo ao sul do Doce (Carnaval et al., 2014). As areas de estabilidade climatica da Mata
Atléntica ao norte do rio Doce estdo relacionadas a estabilidade historia da floresta (~120-21 mil
anos atrés) e nao apresenta relacdo com o cenério contemporaneo. Desta forma, a estruturacdo em
nivel de bacias encontrada em T. pradensis pode ser atribuida a caracteristicas da paisagem, que,
além de ter sofrido poucas alteraces ao longo do tempo da histdria evolutiva da espécie na regido
(8.4 milhdes de anos sensu Ochoa et al., 2017) se encontra distribuida apenas em um perfil
morfoclimatico da Mata Atlantica (Carnaval et al., 2014).

4.2.3. Trichomycterus sp1.

Na porc¢éo sul do rio Doce, foi encontrada a espécie Trichomycterus spl., cujas populacdes estdo
estruturadas em nivel de bacias ou conjunto de bacias adjacentes. Esta espécie se mostrou restrita a
porcBes de relevo acidentado e de elevada altitude (porgdes de serra) e associadas as cabeceiras
dessas bacias. Carnaval et al. (2014) verificaram que na por¢do norte e sul do rio Doce séo
bioclimaticamente distintas. Na porc¢do sul, as areas de estabilidade florestal estariam associadas a
elevadas altitudes, que corresponderam ao alto endemismo dos taxons. Estas por¢des mais elevadas
ao sul do Doce funcionariam como reflgios de fauna durante as glaciacbes do Pleistoceno, e
poderiam reter grande nimero de linhagens. Além disso, os autores demonstraram que 0 cenario
mais recente associado as glaciacfes pleistocénicas até o presente explicaria melhor a distribuicéo
dos vertebrados terrestres nessa por¢do. Desta forma, Trichomycterus spl. se encontra unicamente
em uma porc¢do bioclimatica, o que pode explicar a estruturacdo das linhagens em nivel de bacias,
visto que ocorrem num ambiente com caracteristicas ambientais pouco discrepantes.

Foi verificada a presenca de dois haplogrupos ou popula¢bes em Trichomycterus spl., sendo
um correspondente a individuos das bacias vizinhas do rio Santa Maria da Vitéria e Jucu, e 0
segundo haplogrupo composto por animais provenientes dos rios Itapemirim e Itabapoana —
também adjacentes. Embora as bacias do Jucu e Itapemirim sejam vizinhas, houve uma quebra
filogeogréfica entre as populagBes. Tal estruturacdo de linhagens também foi encontrada para
Hoplias malabaricus, em que o haplogrupo Leste B apresentou ocorréncia desde o Itabapoana até
Paraiba do Sul, cuja quebra foi associada ao lineamento magmatico de Cabo Frio (Pereira et al.,
2013). Esta quebra biogeografica foi associada pelos autores ao lineamento magmatico de Cabo

Frio.
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4.2.4. Trichomycterus alternatus

Embora para trés espécies de Trichomycterus tenha sido encontrado algum padrdo de estruturagdo
das linhagens, 0 mesmo ndo ocorreu em T. alternatus. Foram encontrados agrupamentos endémicos
e com presenca de mais de uma populacdo na mesma bacia, ndo sendo possivel observar uma
estruturacdo geografica marcante entre as linhagens desta espécie, sendo encontrada em menor
densidade na porc¢éo periférica de sua distribuicdo.

Ainda que seja possivel hipotetizar que a espécie seria mais antiga que as demais, 0 que
poderia explicar a ndo estruturacdo geografica decorrente de diversos eventos de contato secundario
entre as populacfes de bacias distintas, segundo Ochoa et al. (2017), esta espécie coalesceu de sua
linhagem irm&@ h& cerca de 5,17 milhdes de anos, num periodo posterior a coalescéncia de T.
pradensis, ha cerca de 8,44 milhdes de anos. Haja vista que em T. pradensis foi verificado um
padrdo de estruturacdo geografica das populacdes, ndo é possivel atribuir o fator tempo para
explicar a auséncia de padrées em T. alternatus. Uma distribuicdo sem estruturagdo pode ser
entendida através de um cenario de conexdes pretéritas entre drenagens costeiras, que promoveram
o fluxo génico entre individuos de bacias atualmente distintas.

No presente estudo, a espécie foi encontrada na porcdo baixa do Rio de Contas, na cabeceira
dos rios Jequitinhonha, Barra Seca, Sdo Mateus, além de apresentar ocorréncia ao longo de toda a
bacia rio Doce, Piraqué-Acu, Santa Maria da Vitoria, Jucu, Itapemirim e Itabapoana e Paraiba do
Sul. Desta forma, a espécie € encontrada ao longo de dois perfis bioclimaticos distintos, sendo um
acima e outro abaixo do rio Doce. Segundo Carnaval et al. (2014), ao norte do rio Doce o padrao
verificado foi de estabilidade historica da floresta € histérica (~120-21 mil anos atrés), em que a
distribuicdo dos vertebrados terrestres ndo apresenta relacdo com o cenario contemporaneo. Em
contrapartida, as areas de estabilidade na porcdo sul do rio Doce estdo associadas a elevadas
altitudes, que corresponderam ao alto endemismo filogeogréfico dos taxons, e que a distribuicdo das
linhagens pode ser explicada tanto através de um cenério da paisagem pretérito quanto
contemporaneo. Além disso, esta area apresenta grande variacdo geomorfologica ao longo da
paisagem. Todos estes fatores podem ter contribuido para a alteracdo da paisagem e alteracdo do
fluxo das drenagens. A alta heterogeneidade ambiental e climéatica presente dentro de toda a
distribuicdo da especie pode promover uma dindmica populacional distinta sem estruturacéo
geografica.

A estruturacdo populacional encontrada dentro de uma bacia pode ser explicada por questoes
inerentes da historia evolutiva da espécie, que pode apresentar fidelidade de sitio ou baixa
vagilidade em alguns trechos do rio, o que dificulta o fluxo génico de determinadas populacdes,

mesmo em regibes geograficamente proximas. De acordo com Carnaval et al. (2014),
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microrrefagios nas terras altas e ao sul do Doce desempenharam um papel importante para a
manutencdo da diversidade de vertebrados terrestres durante o Quaternario, regides estas que
também poderiam ter atuado como reflgios para populagdes de T. alternatus durante o Pleistoceno.

Além disso, de acordo com Ribeiro e Menezes (2015), as analises filogenéticas de
Oligosarcus revelaram que alteracdes e falhas no relevo estariam associadas a estruturacdes
biogeograficas entre as linhagens, principalmente as associadas ao escudo cristalino, visto que esta
restringiria a dispersdo dos animais devido & presenca de muitos vales, corredeiras e a presenca de
locais com quebras abruptas entre regides de altitude e planicies. Isso explicaria a presenca de
animais molecularmente distintos encontrados na mesma bacia, como verificado no presente estudo
nas linhagens de T. alternatus. A estruturacdo das linhagens dentro de um Unico sistema
hidrografico pode ser explicada pelas diferencas ambientais ao longo de um mesmo rio e/ou
adaptacdo de espécies a um ambiente especifico (Hatanaka & Galetti, 2003).

Considerando que o compartilhamento de fauna entre bacias é uma forte evidéncia para a
conexdo pretérita entre elas (Hubert & Renno, 2006; Dagosta & De Pinna, 2017), é possivel
considerar o rio Doce e Jequitinhonha como provaveis rotas de dispersdo de T. alternatus para as
bacias costeiras do leste. A proximidade geografica entre contribuintes do alto Jequitinhonha e
braco norte do Doce, a proximidade das cabeceiras dos rios Barra Seca e Sdo Mateus em relacdo ao
Doce, e o fato de que grande parte dos individuos provenientes do Jequitinhonha, Barra Seca e S&o
Mateus se encontram em outras espécies reveladas no presente estudo indicam uma historia
compartilhada entre estas areas.

De acordo com Ferraz e Valadao (2006), capturas de drenagem nessa regido e anomalias no
relevo sdo geradas pelo desnudamento da paisagem pela drenagem agressiva dos cursos d’agua que
compBem as bacias do rio Doce e Mucuri, através da captura dos canais fluviais que
complementavam a rede hidrografica da bacia do Jequitinhonha. Mesmo que a presenca de T.
alternatus no Jequitinhonha e Rio de Contas parecga disjunta, a conexdo pretérita do Jequitinhonha
com o Doce ja foi verificada por evidéncias geologicas (Saadi & Pedrosa-Soares, 1991; Saadi,
1995). Durante o arqueamento da Serra do Espinhaco, a atividade tectonica pliocénica e
movimentacdo das rampas de empurrdo para oeste formaram a deformagdo na cobertura
metassedimentar do Craton do Séo Francisco, fazendo com que sua drenagem arqueasse para oeste,
e a instalacdo de um contexto distensivo em sua borda oriental que promoveram a formacao das
depressbes do baixo rio Aracuai e médio rio Doce, possibilitando a conexdo de suas drenagens
(Saadi, 1995).

Todas estas evidéncias apontam para uma histéria compartilhada das bacias onde T.
alternatus se encontra, a estruturacdo ppopulacional dentro de uma mesma bacia pode estar

associada a heterogeneidade do ambiente associado ao escudo cristalino, principalmente nas
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cabeceiras, locais em que os animais da subfamilia Trichomycterinae apresentam grande

adaptabilidade morfoldgica para ocupar (Sazima, 2004).

4.3. Captura de cabeceiras e paleodrenagens costeiras

A captura de cabeceiras foi o principal evento capaz de explicar o padrdo de distribuicdo das
espécies no presente estudo. Nestas porcoes de cabeceiras foi verificada a ocorréncia simpatrica e
sintopica das linhagens e apontam para uma historia compartilhada entre as bacias dos rios Séo
Francisco, Jequitinhonha, Parand, Doce e Paraiba do Sul. Desta forma, o presente estudo encontrou
uma alta diversidade associada a cabeceiras dos rios, ocorrendo em todos os niveis hierarquicos,
desde a distribuicdo de diferentes clados, como os clados | e Il, ou mesmo entre espécies e
populacgdes.

Em eventos de captura de drenagens, as populacGes sdo isoladas por vicariancia quando um
tributario é capturado por um rio vizinho, separando as populagcBes. Em contrapartida, as
populacdes sdo conectadas quando a barreira que as isolava é rompida através da conexdo dos
tributarios. Estes eventos podem ocorrer a partir de atividades neotectdnicas, intemperismo ou
glaciacdo. Considerando que os padrdes biogeograficos identificados contribuem para o
entendimento da historia da paisagem (Platnick & Nelson, 1978), as evidéncias faunisticas para os
eventos de captura de drenagem sao percebidos quando seus efeitos afetam simultaneamente varias
linhagens filogeneticamente ndo relacionadas. Dagosta e De Pinna (2017) verificaram que a
distribuicdo dos peixes amazonicos ndo apresentou relacdo com a conformacdo atual das bacias, e
que eventos de captura de drenagens explicariam a conformacdo atual da distribuicdo das espécies,
de forma que a dispersao biotica apos os eventos de captura teriam gerado uma mistura da fauna.

No entanto, ndo € possivel descartar as conexdes através das paleodrenagens como
promotoras do fluxo génico entre as populacGes. As paleodrenagens surgem através dos eventos de
glaciagcdo, que retraem o mar ¢ expdoem a plataforma continental ao longo da “Mata Atlantida”
(Leite et al., 2016), fazendo com que as drenagens que desaguavam Nno mar passem a se conectar.
Os efeitos das paleodrenagens na estruturagdo das populagBes ja foram observados em
Trichomycterus, a citar T. zonatus, presente nas drenagens costeiras da Serra do Mar (Lima, 2009).
O padréo de estruturacdo de suas populacgdes, atualmente disjuntas, é recuperado atraves da analise
da conformagdo histérica das bacias, visto que drenagens atualmente isoladas compartilhnam
representantes da mesma populagdo. A paleodrenagem formada no Quaternario cortava a Baia de
Guanabara e hoje integra a bacia do rio Paraiba do Sul, mostrando congruéncia com a conformacéo

das populacGes em relagédo a paisagem deste periodo, e ndo ao cenario atual (Lima, 2009).
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Ramirez et al. (2017) realizaram a andlise das relacdes filogenéticas e padrbes de
distribuicdo de dez espécies de Megaleporinus na regido neotropical e demonstraram que a
dispersdo e diversificacdo do género para as bacias costeiras do leste foi facilitada pelas conexdes
entre paleo-bacias durante periodos de baixo nivel do mar (glaciacdes pleistocénicas) e captura de
drenagens entre as bacias costeiras e as bacias mais a oeste.

Estes eventos poderiam explicar a dindmica populacional observada neste estudo em T.
alternatus, pois dentro de uma mesma bacia se encontram individuos geneticamente mais
relacionados com animais de bacias adjacentes. Além da captura de cabeceiras, é possivel propor
que a conexdo por paleodrenagens também poderia explicar o fluxo génico dos animais de
diferentes regides, ndo sendo, portanto, eventos excludentes, ja que ambos poderiam ter favorecido
a dindmica populacional na espécie.

As paleodrenagens poderiam explicar a dinamica populacional em espécies estruturadas
geograficamente sem registro de distribuicdo disjunta das linhagens, tais como em T. pradensis, em
que a conexdo entre as paleodrenagens costeiras que ligavam os rios Mucuri, Itainas, Sdo Mateus,
Barra Seca, Doce e Piraqué-Acu poderia ter favorecido o fluxo génico entre individuos destas
bacias e, portanto, justificaria que correspondam a uma s6 populacdo amplamente distribuida.

Embora em T. pradensis ndo tenha sido registrada distribuicdo disjunta das linhagens, €
possivel que a conexdo entre as drenagens do Mucuri, Itatnas, Sdo Mateus, Barra Seca, Doce e
Piraqué-Acu por paleodrenagens costeiras tenha favorecido o fluxo génico entre individuos destas
bacias, uma vez que compdem uma sé populacdo amplamente distribuida.

A conexdo destas areas e relacdo das linhagens através das paleodrenagens ndo exclui a
hip6tese de conexdo de cabeceiras, pois diferentes eventos podem ter infuenciado o padrdo de
estruturacdo de uma mesma linhagem ao longo de sua histéria. Além disso, foi observado que
dentro de grupos filogeneticamente relacionados e linhagens-irmas, os padrdes filogeograficos sao
muito distintos, variando conforme a amplitude da distribui¢do da linhagem e o ambiente em que se
encontra. Embora ndo sejam excludentes, os eventos de captura de cabeceiras parecem explicar
melhor a distribuicdo das linhagens. Isso porque a maior diversidade destas espécies estd associada

a cabeceiras, evidenciando uma histdria compartilhada entre drenagens adjacentes.
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APENDICE 1

Relacdo das amostras e os dados de cada individuos utilizado neste estudo. As amostras estdo ordenadas por

clado, conforme relacdo filogenética visualizada na Figura 1. Esta tabela continua nas proximas 19 paginas.
Legenda: CEUNES/UFES: Centro Universitario Norte do Espirito Santo, Universidade Federal do Espirito
Santo. INMA: Instituto Nacional da Mata Atlantica. MNRJ: Museu Nacional do Rio de Janeiro. PUCMG:
Pontificia Universidade Catolica de Minas Gerais. PUCRS: Pontificia Universidade Catolica do Rio Grande
do Sul. UESB: Universidade Estadual do Sudoeste da Bahia. UFV: Universidade Federal de Vigosa. BOLD:

Barcode of Life Data System. NCBI: National Center for Biotechnology Information:

ID AMOSTRA

MBML8540_1

MBML8540_3

MBML8540_4

MBML8540_5

MBML8540_6

MBML8540_7

MBML8540_9

MBML8540_10

MBML4446

MBML4450_1

MBML4450_2

MBML4596_1

MBML4596_2

MBML4603_2

MBML4603_4

MBML4608_2

MBML4608_3

MBML4615_1

MBML4615_2

MBML4615_3

IDENTIFICAGAO

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

ID COLECAO

Trichomycterus
gasparinii

Trichomycterus
gasparinii

Trichomycterus
gasparinii

Trichomycterus
gasparinii

Trichomycterus
gasparinii

Trichomycterus
gasparinii

Trichomycterus
gasparinii

Trichomycterus
gasparinii

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

BACIA

Piraqué-Acu

Piraqué-Acu

Piraqué-Acu

Piraqué-Acu

Piraqué-Acu

Piraqué-Acu

Piraqué-Acu

Piraqué-Acu

Reis Magos

Reis Magos

Reis Magos

Piraqué-Acu

Piraqué-Acu

Piraqué-Acu

Piraqué-Acu

Piraqué-Acu

Piraqué-Acu

Piraqué-Acu

Piraqué-Acu

Piraqué-Acu

LATITUDE

-19.91

-19.91

-19.91

-19.91

-19.91

-19.91

-19.91

-19.91

-19.91

-19.9

-19.9

-19.89

-19.89

-19.88

-19.88

-19.88

-19.88

-19.87

-19.87

-19.87

LONGITUDE

-40.45

-40.45

-40.45

-40.45

-40.45

-40.45

-40.45

-40.45

-40.55

-40.54

-40.54

-40.54

-40.54

-40.54

-40.54

-40.54

-40.54

-40.53

-40.53

-40.53

HAPLOTIPO

FO57

FO57

FO57

FO58

FO57

FO57

FO57

FO57

F085

F085

F085

F086

F086

F087

F087

FO57

F087

F087

F086

F087

CLADO

Clado
Al

Clado
Al

Clado
Al

Clado
Al

Clado
Al

Clado
Al

Clado
Al

Clado
Al

Clado
Al

Clado
Al

Clado
Al

Clado
Al

Clado
Al

Clado
Al

Clado
Al

Clado
Al

Clado
Al

Clado
Al

Clado
Al

Clado
Al

COLECAO

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

MBML

MBML

MBML

MBML

MBML

MBML

MBML

MBML

MBML

MBML

MBML

MBML
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21

22

23

24

25

26

27

28

29

30

31

32

33

34

35

36

37

38

39

40

41

42

43

44

45

46

47

48

MBML4640

MBML5219_1

MBML6087_3

MBML6090_1

MBML6090_2

MBML6090_3

MBML6781

MBMLG6784_2

MBML6784_3

MBMLG6784_4

MBMLG6788_2

MBML6788_3

MBML6788_4

MBMLG6788_5

MBML6811 1

MBML6811_5

MBML6210_1

MBML6210_3

MBML6211 1

MBML6822_1

MBML6822_3

MBML6833_1

MBML6833_2

MBML6833_3

MBML6833_4

MBML6833_5

MBML6841_1

MBML6841_2

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
longibarbatus

Reis Magos

Piraqué-Acu

Piraqué-Acu

Piraqué-Acu

Piraqué-Acu

Piraqué-Acu

Piraqué-Acu

Piraqué-Acu

Piraqué-Acu

Piraqué-Acu

Piraqué-Acu

Piraqué-Acu

Piraqué-Acu

Piraqué-Acu

Piraqué-Acu

Piraqué-Acu

Doce

Doce

Doce

Doce

Doce

Doce

Doce

Doce

Doce

Doce

Doce

Doce

-19.91

-19.94

-19.93

-19.93

-19.93

-19.93

-19.89

-19.9

-19.9

-19.9

-19.92

-19.92

-19.92

-19.92

-19.93

-19.93

-19.86

-19.86

-19.89

-19.83

-19.83

-19.88

-19.88

-19.88

-19.88

-19.88

-19.88

-19.88

-40.53

-40.46

-40.49

-40.51

-40.51

-40.51

-40.5

-40.49

-40.49

-40.49

-40.49

-40.49

-40.49

-40.49

-40.53

-40.53

-40.62

-40.62

-40.6

-40.56

-40.56

-40.57

-40.57

-40.57

-40.57

-40.57

-40.57

-40.57

F085

FO87

F090

F091

FO57

F092

FO57

FO57

F093

F093

FO57

FO57

F094

F095

F093

FO57

F003

F005

F007

F009

F009

F005

FO11

F005

F005

F005

F005

F005

Clado
Al
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Al
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Al
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Al
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Al
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Al
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Al
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Al
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Al
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Al
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Al

Clado
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Al

Clado
Al

Clado
Al

MBML

MBML

MBML

MBML

MBML

MBML

MBML

MBML

MBML

MBML

MBML

MBML

MBML

MBML

MBML

MBML

MBML

MBML

MBML

MBML

MBML

MBML

MBML

MBML

MBML

MBML

MBML

MBML
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49

50

51

52

53

54

55

56

57

58

59

60

61

62

63

64

65

66

67

68

69

70

71

72

73

74

75

76

MBML6841_3

MBML7681_2

MBML7681_3

MBML7681_4

MBML7681_5

MBML8426_1

MBML8426_4

RD42

RD43

RD44

MBML8191 1

MBML8191_2

MBML8191_3

MBML8191 4

MBML8198_1

MBML8198 2

MBML8177

MBML8181 1

MBML8181_2

MBMLS8181_3

MBML8185_1

MBML8185_2

MBML8185_3

MBML8185 4

MBML8199 2

MBML8211_3

MBML8212_5

LM1871

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
longibarbatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
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Trichomycterus
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Trichomycterus
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Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus sp.

Doce

Doce

Doce

Doce

Doce

Doce

Doce

Doce

Doce

Doce

Doce

Doce

Doce

Doce

Itapemirim

Itapemirim

Itabapoana

Itabapoana

Itabapoana

Itabapoana

Itabapoana

Itabapoana

Itabapoana

Itabapoana

Itapemirim

Itapemirim

Itapemirim

Itabapoana

-19.88

-19.88

-19.88

-19.88

-19.88

-19.96

-19.96

-20.04

-20.04

-20.04

-20.36

-20.36

-20.36

-20.36

-20.42

-20.42

-20.72

-20.51

-20.51

-20.51

-20.42

-20.42

-20.42

-20.42

-20.4

-20.45

-20.41

-20.64

-40.57

-40.69

-40.69

-40.69

-40.69

-40.73

-40.73

-41.7

-41.7

-41.7

-41.85

-41.85

-41.85

-41.85

-41.67

-41.67

-41.84

-41.99

-41.99

-41.99

-41.87

-41.87

-41.87

-41.87

-41.56

-41.46

-41.43

-41.8

FO005

F005

F005

F005

F009

F005

F009

F016

FO17

F016

F037

FO37

FO17

F017

F018

F019

FO33

F033

F034

FO33

F036

F036

FO33

F033

F038

F038

F040

F049

Clado
Al

Clado

Clado
Al
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Al
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Al
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Al

Clado
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Al
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Al
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Al

Clado
Al

Clado

Clado
Al

Clado
Al

Clado
Al

MBML

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

PUCMG

PUCMG

PUCMG

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

MNRJ
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77

78

79

80

81

82

83

84

85

86

87

88

89

90

91

92

93

94

95

96

97

98

99

100

101

102

103

104

LM1873

LM1872

LM1874

LM4654

117 1

3117 2

RD79

RD155

RD172

MBML8226

MBML8152_2

MBML8152_4

MBML8225_1

MBML8225_2

MBML8225_3

MBML8225 5

MCP44963

LM4655

LM1877

L1030

BOLD-1219991

BOLD-1219992

BOLD-1219993

BOLD-1219994

BOLD-1219995

BOLD-1219996

BOLD-1219997

BOLD-1219998

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus
alternatus

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus
iheringi

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Itabapoana

Itapemirim

Itapemirim

Itapemirim

Jequitinhonha

Jequitinhonha

Doce

Doce

Doce

Itapemirim

Itabapoana

Itabapoana

Itapemirim

Itapemirim

Itapemirim

Itapemirim

Itapemirim

Itapemirim

Itapemirim

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

-20.6

-20.48

-20.4

-20.4

-16.59

-16.59

-20.1

-18.91

-18.93

-20.62

-21.03

-21.03

-20.62

-20.62

-20.62

-20.62

-20.54

-20.62

-20.71

-22.6

-22.65

-22.65

-22.65

-22.65

-22.65

-22.65

-22.65

-22.65

-41.77

-41.7

-41.51

-41.51

-42.96

-42.96

-43.39

-43.46

-43.44

-41.46

-41.35

-41.35

-41.46

-41.46

-41.46

-41.46

-41.42

-41.46

-41.36

-44.17

-44.57

-44.57

-44.57

-44.57

-44.57

-44.57

-44.57

-44.57

F036

F018

F038

F038

F169

F169

F159

F152

F154

F020

F032

F032
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FO51
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FO79
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PUCMG

PUCMG

PUCMG

PUCMG

PUCMG

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

PUCRS

MNRJ

MNRJ

UNESP

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
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BOLD-1219999

MBML6210_2

MBML6210_4

MBML6211_3

MBML8426_3

MBML8430

MBML5466_1

MBML5474_1

MBML5474_2

MBML5495_2

MBML8514 5

MBML8519_3

MBML8519 4

MBML8519_5

MBML8526_1

MBML8526_2

MBML8526_4

MBML8526_5

MBML8390_1

MBML8390_2

MBML8390_4

MBML8390_5

LM4653

MBML4603_3

MBML4608_4

MCP44971

MBML8161_1

MBML8161_4

Trichomycterus
alternatus
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Trichomycterus
mimosensis

Trichomycterus
mimosensis

Paraiba do Sul

Doce

Doce
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Reis Magos
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brasiliensis"

Complexo "T.
brasiliensis"

Complexo "T.
brasiliensis"

Complexo "T.
brasiliensis"

Complexo "T.
brasiliensis"

Complexo "T.
brasiliensis"

Complexo "T.
brasiliensis"

Complexo "T.
brasiliensis"

Complexo "T.
brasiliensis"

Complexo "T.
brasiliensis"

Complexo "T.
brasiliensis"

Complexo "T.
brasiliensis"

Complexo "T.
brasiliensis"

Complexo "T.
brasiliensis"

Complexo "T.
brasiliensis"

Complexo "T.
brasiliensis"

Complexo "T.
brasiliensis"

Complexo "T.
brasiliensis"

Complexo "T.
brasiliensis"

Complexo "T.
brasiliensis"

Complexo "T.
brasiliensis"

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus
variegatus

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus
pauciradiatus

Trichomycterus
pauciradiatus

Trichomycterus
pauciradiatus

Trichomycterus
brasiliensis

Trichomycterus
brasiliensis

Trichomycterus
brasiliensis

Trichomycterus
brasiliensis

Trichomycterus
variegatus

Trichomycterus
sp.n3

Trichomycterus
sp.n3

Trichomycterus
sp.n3

Trichomycterus
sp.nl

Trichomycterus
sp.nl

Trichomycterus
brunoi

Trichomycterus
paolence

Trichomycterus
vermiculatus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
giganteus

Jequitinhonha

Jequitinhonha

Séao Francisco

Séao Francisco

Sé&o Francisco

Séao Francisco

Parana

Parana

Parana

Parana

Parana

Parana

Parana

Sao Francisco

Parana

Parana

Parana

Parana

Parana

Itabapoana

Parana

Parana

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

-17.6

-17.2

-20.47

-20.44

-20.44

-20.44

-21.56

-21.56

-21.56

-20.64

-22.56

-20.56

-20.57

-20.32

-20.14

-20.14

-20.14

-20.23

-20.28

-20.43

-23.77

-21.32

-22.9

-22.6

-22.6

-22.6

-22.58

-22.58

-43.48

-43.12

-45.97

-45.66

-45.66

-45.66

-44.79

-44.79

-44.79

-46.16

-46.12

-46.21

-46.21

-46.37

-46.67

-46.67

-46.67

-46.66

-46.582

-41.86

-46.76

-46.5

-44.18

-45.16

-45.16

-45.16

-45.16

-45.16

F177

F179

F226

F184

F184

F184

F118

F119

F119

F025

F027

F026

F026

F227

F210

F211

F212

F204

F205

FO35

F117

F229

F106

F059

F060

F059

F059

F059

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado B

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

PUCMG

PUCMG

MNRJ

MNRJ

MNRJ

MNRJ

Coletado

Coletado

Coletado

MNRJ

MNRJ

MNRJ

MNRJ

MNRJ

Silva et al.
(2010)

Silva et al.
(2010)

Silva et al.
(2010)

Silva et al.
(2010)

Silva et al.
(2010)

Coletado

Pereira et al.
(2013)

Pereira et al.
(2013)

MNRJ

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)
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385

386

387

388

389

390

391

392

393

394

395

396

397

398

399

400

401

402

403

404

405

406

407

408

409

410

411

412

BOLD-1219983

BOLD-1219984

BOLD-1219985

BOLD-1219986

BOLD-1219987

BOLD-1219988

BOLD-1219989

BOLD-1219990

BOLD-1220000

BOLD-1220001

BOLD-1220002

BOLD-1220003

BOLD-1220004

BOLD-1220010

BOLD-1220011

BOLD-1220012

BOLD-1220013

BOLD-1220014

BOLD-1220015

BOLD-1220016

BOLD-1220017

BOLD-1413208

BOLD-1413209

MBML8139

MBML8172_1

MBML8172_2

MBML8172_3

MBML8172_4

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus
nigroauratus

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
immaculatus

Trichomycterus
immaculatus

Trichomycterus
immaculatus

Trichomycterus
immaculatus

Trichomycterus
immaculatus

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
giganteus

Trichomycterus
immaculatus

Trichomycterus
immaculatus

Trichomycterus sp.

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Itabapoana

Itabapoana

Itabapoana

Itabapoana

Itabapoana

-22.58

-22.58

-22.83

-22.83

-22.83

-22.83

-22.83

-22.65

-22.65

-22.65

-22.65

-22.65

-22.65

-22.6

-22.6

-22.6

-22.58

-22.58

-22.58

-22.58

-22.58

-22.8

-22.8

-20.98

-20.78

-20.78

-20.78

-20.78

-45.16

-45.16

-44.86

-44.86

-44.86

-44.86

-44.86

-44.57

-44.76

-44.76

-44.76

-44.76

-44.76

-45.16

-45.16

-45.16

-45.16

-45.16

-45.16

-45.16

-45.16

-44.83

-44.83

-41.65

-41.76

-41.76

-41.76

-41.76

F060

F060

F080

F081

Fo81

F081

F082

F060

F061

F062

F062

F062

F063

F064

F065

F062

F064

F062

F062

F065

F066

F083

F084

F030

F030

F030

FO30

FO30

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado C1

Clado
c2.1

Clado
c21

Clado
ca21

Clado
c2.1

Clado
c2.1

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado
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413

414

415

416

417

418

419

420

421

422

423

424

425

426

427

428

429

430

431

432

433

434

435

436

437

438

439

440

MBML8172_5

MBML8199_1

MBML8219_1

MBML8219_2

MBML8390_3

LM1869

LM1870

LM1876

LM4652

MBML6943_2

MBML6943_3

MBML8407

MBML8417_1

MBML8417_2

MBML8417_3

MBML8417_4

MBML8423 1

MBML8423 2

MBML8423 3

MBML9634_1

MBML9634_2

MBML9662_4

MBML9662_5

MBML9667_2

MBML9667_5

MBML9672_2

MBML9672_3

MBML9688_1

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus
caudofasciatus

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus
travassosi

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pantherinus

Itabapoana

Itapemirim

Itapemirim

Itapemirim

Itapemirim

Itabapoana

Itabapoana

Itapemirim

Paraiba do Sul

Jucu

Jucu

Jucu

Santa Maria
da Vitéria

Santa Maria
da Vitdria

Santa Maria
da Vitdria
Santa Maria
da Vitéria
Santa Maria
da Vitdria
Santa Maria
da Vitdria
Santa Maria
da Vitéria
Jucu
Jucu
Jucu
Jucu
Jucu
Jucu
Jucu

Jucu

Jucu

-20.78

-20.4

-20.5

-20.5

-20.57

-20.68

-20.68

-20.5

-22.84

-20.4

-20.4

-20.3

-20.12

-20.12

-20.12

-20.12

-20.06

-20.06

-20.06

-20.28

-20.28

-20.28

-20.28

-20.35

-20.35

-20.37

-20.37

-20.32

-41.76

-41.56

-41.42

-41.42

-41.09

-41.83

-41.83

-41.42

-44.2

-40.76

-40.76

-41.04

-40.89

-40.89

-40.89

-40.89

-40.85

-40.85

-40.85

-40.88

-40.88

-40.88

-40.88

-40.98

-40.98

-41.07

F030

FO30

F030

F030

FO30

F047

F048

F030

F224

F110

F110

F110

F110

F112

F110

F110

F110

F110

F110

F114

F110

F110

F110

F110

F110

F114

F114

F116

Clado
c2.1

Clado
c21

Clado
c2.1

Clado
ca21

Clado
c21

Clado
c2.1

Clado
ca21

Clado
Cc2.1

Clado
Cc2.1

Clado
C2.2

Clado
C2.2

Clado
C2.2

Clado
Cc2.2

Clado
C2.2

Clado
C2.2

Clado
C2.2

Clado
C2.2

Clado
C2.2

Clado
C2.2

Clado
C2.2

Clado
C2.2

Clado
C2.2

Clado
C2.2

Clado
C2.2

Clado
C2.2

Clado
Cc2.2

Clado
Cc2.2

Clado
C2.2

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

MNRJ

MNRJ

MNRJ

MNRJ

MBML

MBML

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado

Coletado
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441

442

443

444

445

446

447

448

449

450

451

452

453

454

455

456

457

458

459

460

461

462

463

464

465

466

467

468

MBML9688_4

BOLD-1219496

BOLD-1219621

BOLD-1219622

MCP42387

LM4641

LM4642

BOLD-1357151

BOLD-1357152

BOLD-1357153

LM4649

BOLD-1220005

BOLD-1220006

BOLD-1220007

BOLD-1220008

BOLD-1220009

BOLD-1219501

BOLD-1219523

BOLD-1219524

BOLD-1219525

BOLD-1219526

BOLD-1219527

BOLD-1219502

BOLD-1219504

BOLD-1219522

BOLD-1219528

BOLD-1219529

BOLD-1219530

Trichomycterus sp.

Trichomycterus sp.

Trichomycterus
novalimensis

Trichomycterus
novalimensis

Trichomycterus
novalimensis

Trichomycterus
novalimensis

Trichomycterus
novalimensis

Trichomycterus
novalimensis

Trichomycterus
novalimensis

Trichomycterus
novalimensis

Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi

Trichomycterus
iheringi

Trichomycterus
pantherinus

Trichomycterus
pauciradiatus

Trichomycterus
pauciradiatus

Trichomycterus
pauciradiatus

Trichomycterus sp.

Trichomycterus
brasiliensis

Trichomycterus
brasiliensis

Trichomycterus
reinhardti

Trichomycterus
reinhardti

Trichomycterus
reinhardti

Trichomycterus sp.

Trichomycterus
iheringi

Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
iheringi

Trichomycterus
iheringi

Jucu

Parana

Parana

Parana

Paraiba do Sul

Parana

Parana

S&o Francisco

Sao Francisco

Sao Francisco

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Paraiba do Sul

Parana

Parana

Parana

Parana

Parana

Parana

Parana

Parana

Parana

Parana

Parana

Parana

-20.32

-21.32

-21.38

-21.38

-21.3

-20.56

-20.57

-20.01

-20.01

-20.01

-22.46

-22.6

-22.6

-22.6

-22.6

-22.6

-22.89

-23.51

-23.77

-23.77

-23.77

-23.77

-22.89

-22.89

-22.78

-22.78

-22.78

-22.76

-41.07

-47.23

-46.47

-46.47

-43.61

-46.21

-46.21

-43.96

-43.96

-43.96

-44.53

-45.16

-45.16

-45.16

-45.16

-45.16

-48.38

-45.85

-46.31

-46.31

-46.31

-46.31

-48.38

-48.38

-48.48

-48.48

-48.48

-48.26

F114

F120

F121

F121

F195

F028

F028

F162

F162

F162

F187

FO67

F068

F068

F068

F067

F069

FO72

FO73

FO73

F074

FO73

FO70

F070

FO71

FO75

FO75

FO76

Clado
C2.2

Clado D

Clado D

Clado D

Clado D

Clado D

Clado D

Clado D

Clado D

Clado D

Clado E

Clado E

Clado E

Clado E

Clado E

Clado E

Clado E

Clado E

Clado E

Clado E

Clado E

Clado E

Clado E

Clado E

Clado E

Clado E

Clado E

Clado E

Coletado

Pereira et al.
(2013)

Pereira et al.
(2013)

Pereira et al.
(2013)

PUCRS

MNRJ

MNRJ

Carvalho et
al (2012)

Carvalho et
al (2012)

Carvalho et
al (2012)

MNRJ

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2010)

Pereira et al.
(2013)

Pereira et al.
(2013)

Pereira et al.
(2013)

Pereira et al.
(2013)

Pereira et al.
(2013)

Pereira et al.
(2013)

Pereira et al.
(2013)

Pereira et al.
(2013)

Pereira et al.
(2013)

Pereira et al.
(2013)

Pereira et al.
(2013)

Pereira et al.
(2013)
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469

470

471

472

473

474

475

476

477

478

479
480

481

482

483

484

485

486

487

488

489

490

491

492

493

494

495

496

497

BOLD-1219531

BOLD-1219532

LM1848

LM4646

LM1859

LM1860

BOLD-1365085

LM4648

BOLD-1796630

BOLD-1796631

L1067
L1068

MCP21231

MCP46774

MCP21454

MCP44225

MCP22397

MCP37334

MCP41292

MCP44180

MCP22581

LM4644

BOLD-1173072

BOLD-1173073

BOLD-1173074

BOLD-1173075

BOLD-1175665

MCP40023

MCP42764

Trichomycterus
iheringi

Trichomycterus
iheringi
Trichomycterus
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Trichomycterus sp.
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Trichomycterus sp.
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Parana

Parana

Parana

Sé&o Francisco

Séao Francisco

Séao Francisco

S&o Francisco

Parana

Parana

Parana

Parana

Jacui

Uruguai

Jacui

Paraiba do Sul

Jacui

Jacui

Jacui

Uruguai

Iguagu

Ribeira do
Iguape

Iguacu

Iguagu

Iguacu

Iguacu

Parana

Uruguai

Amazonas -
Madeira

-22.76
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-20.6

-20.6
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-48.26

-46.13
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Clado E

Clado E

Clado F1

Clado F1

Clado F1

Clado F1

Clado F1

Clado F1

Clado F1

Clado F1

Clado F2
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G1
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G2
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G3

Clado
G3

Clado
G3
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Clado H
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Clado H
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Clado H
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Clado H

Clado |

Grupo
externo

Pereira et al.
(2013)

Pereira et al.
(2013)
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Carvalho et
al (2012)
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Pereira et al.
(2013)

Pereira et al.
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PUCRS
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BOLD-1796633

BOLD-6120094

BOLD-6120095

BOLD-1219482
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Parana

Parana
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-3.736
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-53.8

-46.67

-43.34
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-48.67
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CONCLUSAO

Qual a relagdo das espécies de Trichomycterus ao longo da extensa regido neotropical? Como
resolver o polifiletismo do género, tornando-o monofilético? Com tantos problemas taxondémicos e
a dificuldade em identificar as espécies de Trichomycterus, serd que todos os 161 tadxons sdo
validos? Como resolver os problemas taxondmicos do género? Serd que a maior parte das espécies
apresentam distribuicdo restrita, com base no que se conhece sobre a distribuicdo das espéecies? As
linhagens de Trichomycterus estdo estruturadas por bacias? Dentro de uma mesma bacia, ha
estruturacdo populacional entre as por¢des alta, média e baixa? Qual seria a area que abriga a maior
diversidade de espécies do género de forma a sugeri-la como area ancestral? As espécies podem
ocorrer em sintopia?

Todas estas perguntas nos acompanharam ao longo destes ultimos anos. Trichomycterus é
um género fascinante, que traz inUmeras questdes a serem desvendadas. Na tentativa de respondé-
las, este estudo foi concebido. Cada evidéncia descoberta, cada outlier que ficava mais e mais
comum, cada animal que foi recuperado em um clado em que ele nao “deveria” estar. E assim foi o
grande desafio de trabalhar com Trichomycterus. Tinhamos um grande volume de dados nas méos,
e 0 primeiro desafio foi organizar a abordagem de forma a responder tais perguntas.

Nesta tentativa, confirmamos o polifiletismo do género ao verificar que T. areolatus, uma
espécie dos Andes chilenos, foi recuperada no mesmo clado de Bullockia maldonadoi e Hatcheria
macraei, e que o clado leste, que abriga a espécie-tipo do género T. nigricans, era um clado muito
distinto e altamente divergente dos clados do oeste e norte neotropical. Desta forma, foi possivel
restringir o universo confuso de Trichomycterus apenas a porcdo leste. Foi entdo que descobrimos
que nesta regido ocorrem dois clados com altos indices de distancia molecular entre si. Um deles,
Trichomycterus “stricto sensu”, apresenta distribuicdo que abrange a localidade-tipo de T.
nigricans, enquanto o segundo clado e potencial novo género, se encontra ao norte de sua
distribuicdo, com simpatria com Trichomycterus “stricto sensu” nas porc¢des do alto Sdo Francisco,
Parana e Paraiba do Sul. Esta regido, além de apresentar uma historia compartilhadas entre estes
dois géneros, também abriga a maior parte das espécies delimitadas em nosso estudo. Desta forma,
0 alto Sao Francisco, Parana e Paraiba do Sul sdo areas potencialmente ancestrais de toda a
linhagem leste.

A partir da delimitacdo das linhagens, foi possivel investigar seus padrfes de distribuicdo,
contrastando com o que se conhece das espécies do género. Assim, confirmamos a estrita relagdo
das espécies com as porgdes de cabeceiras, onde foi encontrada a maior diversidade. No entanto, a
distribuicdo das linhagens ndo se mostrou predominantemente restrita a uma bacia ou uma

localidade, como previamente se sabia sobre grande parte das espécies do género, que sdo, em sua
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maioria, conhecidas apenas para a localidade-tipo. Visto que muitas espécies apresentam ampla
distribuicdo, verificamos que o padrdo preponderante é a estruturacdo populacional por bacias ou
conjunto de bacias adjacentes. No entanto, o caso mais notavel foi visto em T. alternatus, uma
espécie amplamente distribuida que ndo apresentou qualquer padrdo de estruturacdo de suas
populacgdes.

Todo este cenario apenas evidencia a grande variedade de padrdes e processos que
nortearam a histéria evolutiva de Trichomycterus, e também mostra as enormes lacunas ainda
existentes. Assim, nosso estudo, ao responder todas as questfes acima mencionadas, também abre
caminho para novos questionamentos. Todas as exce¢des encontradas, toda falta de padréo
biogeografico evidenciado, toda distribuicdo disjunta, toda relacdo filogenética que pareca
incoerente com o que se conhece da distribuicéo e relacéo das linhagens, abre caminho para o0 novo.
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“E no encaixe pela sobrevivéncia

Para caber no mundo que muda

Num mundo que nem sempre lhe cabe

Peixes bailam para acompanhar os rios dangarinos

Que, exigentes por natureza

Selecionam os dancarinos mais ritmados

Os mais talentosos

Para continuarem a danca da vida

E nessas idas e vindas

Muitos deixam suas pegadas

Nas areias, nas pedras, no sangue, e em cada letrinha
Pegadas que mostram a evolucao da danca, da masica, dos bailarinos
Os que dangaram em harmonia com 0s rios
Acompanharam o ritmo

Seguiram a melodia

E hoje nos cativa pela diversidade de passos e compassos
Com tanta vida a bailar nessa paisagem

Que ha de encantar muitos outros que virdo depois de mim.”

Thais de Assis Volpi

Desenho elaborado por Fernanda Andrade.
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