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RESUMO

MATTOS, Lais Henriques. Revisao taxonomica do complexo de espécies Apteronotus
albifrons (Gymnotiformes: Apteronotidae). 2025. 163 f. Tese (Doutorado em Biociéncias)
— Instituto de Biologia Roberto Alcantara Gomes, Universidade do Estado do Rio de Janeiro,
Rio de Janeiro, 2025.

Os peixes elétricos neotropicais Apteronotus albifrons, Apteronotus caudimaculosus e
Apteronotus camposdapazi compdem o complexo de espécies Apteronotus albifrons, cuja
sinapomorfia ¢ apresentarem duas faixas claras circundando a regido caudal ao longo de todo
o desenvolvimento. Sdo espécies muito semelhantes morfologicamente, sendo distinguiveis
umas das outras apenas por pequenas diferengas em sua pigmentacdo corporal, o que causa
problemas taxondmicos. Além disso, ndo ha um material tipo para A. albifrons sensu stricto e
nem uma diagnose propriamente dita, o que levanta o questionamentos sobre a validade
destas trés espécies. O presente trabalho teve como principais objetivos realizar uma revisao
taxondmica de A. albifrons, A. caudimaculosus e A. camposdapazi, descrever detalhadamente
sua osteologia, testar sua validade taxondmica e, se for o caso, propor diagnoses emendadas
para as mesmas, além de testar a relagdo filogenética para o género Apteronotus com base em
dados moleculares. Para tal, examinou-se a morfologia externa de espécimes de 4 albifrons,
A. caudimaculosus e A. camposdapazi de diversas colegdes ictiologicas. Analisou-se a
osteologia de alguns espécimes através de técnicas destrutivas para preparagdo de esqueletos
(diafanizagdo e descarnacdo por coleopteros dermestideos) e obtencdo de imagens por raio-X
(tomografias computadorizadas e radiografias) para as descrigdes osteologicas. Fez-se
também uma analise filogenética a partir de sequéncias do gene de DNA mitocondrial COI de
espécies do género Apteronotus obtidas no GenBank. Os espécimes foram re-identificados
com base na literatura cientifica e em novos carateres observados neste trabalho. Os dados
osteologicos permitiram descrever detalhadamente a osteologia das espécies em questdo, com
comentarios sobre variabilidades encontradas nos cranios. Isto inclui diferencas no
posicionamento do arco hioide de alguns espécimes antes identificados como A. albifrons ou
A. caudimaculosus, cujo condilo de articulacao entre os hipohiais ventrais pode ser observado
postero-ventral ao retroarticular, de forma a ser visivel inclusive na morfologia externa como
um processo medial na regido do istmo. A partir desta caracteristica, foram descobertas duas
novas espécies para este complexo. A filogenia molecular resultou em uma arvore com varias
politomias e alguns clados com baixo suporte, mas de forma geral o gene COI se mostrou
suficiente para agrupar holotipos de mesma espécie em Apteronotus. Apesar de ndo ter se
mostrado resolutiva, esta arvore evidenciou problemas taxonomicos para o género € questiona
se as sequéncias do complexo de espécies estavam corretamente identificadas no GenBank.
Os resultados confirmaram que alguns dos carateres diagnosticos destas espécies ndo se
mostraram tdo consistentes, porém ao combind-los com novos carateres observados aqui,
como a extensao da nadadeira anal em relagdo a primeira faixa clara caudal, foi possivel
confirmar a validade taxondmica de 4. albifrons, A. caudimaculosus e A. camposdapazi, além
da descoberta de duas novas espécies para este complexo e trés morfotipos cujo
posicionamento taxondmico ainda € incerto.

Palavras-chave: taxonomia; Apteronotus albifrons; Gymnotiformes; descricdo osteologica;
filogenia molecular.



ABSTRACT

MATTOS, Lais Henriques. Taxonomic revision of the Apteronotus albifrons species
complex (Gymnotiformes: Apteronotidae). 2025. 163 f. Tese (Doutorado em Biociéncias) —
Instituto de Biologia Roberto Alcantara Gomes, Universidade do Estado do Rio de Janeiro,
Rio de Janeiro, 2025.

The Neotropical electric fishes Apteronotus albifrons, Apteronotus caudimaculosus
and Apteronotus camposdapazi constitutes the Apteronotus albifrons species complex, whose
synapomorphy is the presence of two clear bands encircling the caudal region throughout their
development. These species are morphologically very similar, differing mainly in subtle
variations in body pigmentation, which has led to taxonomic problems. Furthermore, there is
no designated type material for A. albifrons sensu stricto, nor a proper diagnosis, which raises
questions about the validity of these three species. The main aims of the present study are to
conduct a taxonomic revision of A. albifrons, A. caudimaculosus, and A. camposdapazi, to
provide a detailed description of their osteology, test their taxonomic validity and, if
applicable, propose amended diagnoses for them, as well as to unterstand the phylogenetic
relationships of Apteronotus based on molecular data. To this end, the external morphology of
specimens of A. albifrons, A. caudimaculosus, and A. camposdapazi from various
ichthyological collections was examined. The osteology of some specimens was analyzed
using destructive techniques for skeleton preparation (clearing and staining, and maceration
by dermestid beetles) and through imaging methods such as X-rays (CT scans and
radiographs) for the osteological descriptions.A phylogenetic analysis was also performed
using sequences of the mitochondrial gene COI from species of Apteronotus obtained from
GenBank. The specimens were re-identified based on scientific literature and new characters
observed in this study. The osteological data allowed us to provide a detailed description of
the skeleton of those species, with comments on the variability observed in their skulls. This
included differences in the positioning of the hyoid arch, where the condyle of articulation
between the ventral hypohyals could be observed posteroventral to the retroarticular in some
specimens previously identified as 4. albifrons or A. caudimaculosus. This feature was
perceived in external morphology as a medial process at the isthmus region. Based on this
characteristic, two new species were discovered within this complex. The molecular
phylogeny resulted in a tree with several polytomies and some clades with low support, but
overall, the COI gene proved sufficient to group haplotypes of the same species within
Apteronotus. Despite the poor resolution of the tree, it highlights taxonomic issues within the
genus and raises questions about whether the sequences of the Apteronotus albifrons species
complex were correctly identified in GenBank. The results confirm that some previously
considered diagnostic characters are not as consistent as expected. However, by combining
them with new characters observed here, such as the extension of the anal fin relative to the
first clear caudal band, it was possible to confirm the taxonomic validity of 4. albifrons, A.
caudimaculosus, and A. camposdapazi, as well as the discovery of two new species within
this complex and three morphotypes whose taxonomic placement remains uncertain.

Keywords: taxonomy; Apteronotus albifrons; Gymnotiformes; osteological description;
molecular phylogeny.
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INTRODUCAO

Os Otophysi sdao um grupo de teledsteos primariamente de agua doce, com
distribuicdo mundial, cuja sinapomorfia mais emblematica ¢ a modificagdo da porcao peri e
endolinfatica do ouvido interno, assim como a modificacdo de parte das vértebras anteriores
no que conhecemos hoje como ossiculos de Weber (Chranilov, 1927; Hoffman; Britz, 2006).
Em conjunto com modificagdes na bexiga natatoria (cf. dividida em duas camaras), tais
modificac¢des resultaram em uma estrutura conhecida como Aparato de Weber (Figura 1), que
funciona como um sistema para recepg¢ao e transmissao para o ouvido interno, conferindo-lhes
maior acuidade auditiva (Weber, 1820). Tanto os Otophysi quanto os Gonorynchiformes
compartilham tais modificagdes na bexiga natatoria, por isso formam o clado dos

Ostariophysi, grupo irmdo da ordem Clupeomorpha (Wiley; Johnson, 2010).

Figura 1 - Primeiras vértebras em Otophysi

#Arcos Abertura da
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Legenda: A: vista lateral do Aparato de Weber; B: detalhe da vista lateral
da bexiga natatoria e dos ossiculos de Weber.
Fonte: Modificados de Liem et al., 2001.
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Representando cerca de 75% de toda a ictiofauna de agua doce do mundo, os Otophysi
formam um clado extremamente diverso (Brito et al., 2007; Nelson et al., 2016). Como
observado por Chakrabarty (2017), apesar de uma grande diversidade morfologica, a condigao
monofilética dos Otophysi ¢ corroborada por diversos estudos sistematicos, tanto com base
em dados morfolégicos (Fink; Fink, 1981, 1996; Greenwood et al., 1966; Novacek; Marshall,
1976; Rosen, 1973; Rosen; Greenwood, 1970) quanto com base em dados moleculares
(Betancur-R et al., 2013; Broughton, 2010; Broughton et al., 2013; Lavou¢ et al., 2005; Li et
al., 2008; Nakatani et al., 2011; Near et al., 2012; Orti; Meyer, 1996; Poulsen et al., 2009).

Sao reconhecidas quatro ordens dentre os Otophysi: os Cypriniformes (carpas), os
Characiformes (tetras e piranhas), os Siluriformes (bagres) e os Gymnotiformes (peixes
elétricos) (Fink; Fink, 1981, 1996; Nelson ef al., 2016). Embora haja consenso sobre a
condi¢do monofilética desse clado, a histéria biogeografica e evolutiva destas quatro ordens
ainda permanece pouco compreendida (Chakrabarty et al., 2017; Fink; Fink, 1996; Gayet,
1981, 1985; Greenwood et al., 1966).

Desde a proposta da teoria da evolucao de Darwin-Wallace, pesquisadores comegaram
a elaborar hipdteses sobre as relagdes filogenéticas entre linhagens cada vez mais embasadas
em anatomia comparada (Campos-da-Paz; Albert, 1998). Sagemehl (1885) foi o primeiro a
propor que o Aparato de Weber seria uma caracteristica compartilhada entre os peixes hoje
pertencentes as ordens Gymnotiformes, Characiformes, Siluriformes e Cypriniformes. Para
Schlesinger (1910), o clado mais basal seria Characinidae (= Characiformes), com Cyprinidae
(= Cypriniformes) e Siluridae (= Siluriformes) mais semelhantes entre si, formando um grupo
irmao de Gymnonoti (= Gymnotiformes). J4& Regan (1911a, 1911b), Jordan (1923), Berg
(1940) e Greenwood et al., (1966) propuseram dividir os Otophysi em duas linhagens:
Siluriformes e uma segunda composta por Characiformes, Cypriniformes e Gymnotiformes,
embora estes autores discordassem quanto ao nivel taxondmico destes grupos. Na época os
Otophysi eram considerados um grupo primitivo, embora o Aparato de Weber ja fosse
reconhecidamente uma caracteristica extremamente derivada (Greenwood et al., 1966).

Semelhangas entre os Otophysi e certos grupos de Gonorynchiformes, como a
presenca de células especializadas relacionadas ao Aparato de Weber e uma bexiga natatéria
dividida em duas camaras, permitiram a Rosen e Greenwood (1970) fazer inferéncias
interessantes sobre tendéncias evolutivas em Otophysi, e por isso incluiram os
Gonorynchiformes em Ostariophysi como grupo irmao deste primeiro. Para estes autores, os
Otophysi seriam divididos em duas ordens: os Siluriformes e os Cypriniformes, que por sua

vez seriam constituidos pelos Cyprinoidei (= Cypriniformes) e pelos Characoidei, compostos
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pelos Characoidea (= Characiformes) e Gymnotoidea (= Gymnotiformes) (Rosen;
Greenwood, 1970). Roberts (1973) discorda desta hipdtese, retomando a classificacdo de
Regan (1911), entretanto considerando os Gymnotiformes em uma posicado mais derivada
junto com os Characinae.

Fink e Fink (1981) foram os primeiros a usar a metodologia cladistica (Henning, 1966)
para tentar entender as relagdes entre estes grupos, cujo resultado apontou para Cypriniformes
como os mais primitivos, sendo grupo irmao dos Characiformes e dos Siluriformes, este
ultimo constituido pelos Siluroidei (= Siluriformes) e Gymnotoidei (= Gymnotiformes).
Desde entdo surgiram calorosos debates a respeito da origem e diversificagdo dessa fauna,
com hipoteses unindo Gymnotiformes e Siluriformes como mais derivados, grupo irmado dos
Characiformes (Fink; Fink, 1981, 1996); Gymnotiformes e Characiformes como mais
derivados, grupo irmao de Siluriformes (Dimmick; Larson, 1996; Orti; Meyer, 1996),
Siluriformes e Characiformes como mais derivados, grupo irmao de Gymnotiformes
(Betancur-R et al., 2013), ou ainda resultando em um parafiletismo de Characiformes com o
posicionamento de Siluriformes e Gymnotiformes varidvel (Chakrabarty et al., 2017; Chen;
Lavoué; Mayden, 2013; Nakatani et al., 2011). Atualmente alguns autores defendem que
haveriam cinco ordens em Otophysi, pois 0 que até entdo era tratado como uma subordem de
Characiformes vem sendo recuperada como um grupo independente e, por isso, se trataria de
uma nova ordem: os Cithariniformes (Dornburg; Near, 2021)

Até hoje ndo ha um consenso, tais divergéncias poderiam ser explicadas pela natureza
das fontes de dados, uma vez que as filogenias mais recentes (desde Fink; Fink, 1996) se
baseiam exclusivamente em dados moleculares ou na combinagdo de carateres morfologicos e
genéticos, mas a auséncia de taxons fosseis em todas estas hipdteses filogenéticas contribui
para esta baixa resolucao. As formas fosseis forneceriam informagdes fundamentais inclusive
para a interpretagdo dos estados de carater, contribuindo imensamente para o entendimento de
tendéncias evolutivas. Neste sentido, ainda h4 muitas lacunas de conhecimento em relagdo aos
Gymnotiformes e ao entendimento do que seria primitivo ou derivado nesta ordem
especificamente.

Apenas uma ocorréncia fossil ¢ conhecida para Gymnotiformes, alguns fragmentos
incompletos (RL 1596-1 a 16, Figura 2) com numerosas vértebras, pterigioforos e raios de
uma nadadeira anal extremamente alongada, sendo que apenas um deles apresenta parte da
regido opercular preservada (RL 1596-4, holdtipo)(Albert; Fink, 2007; Gayet; Meunier,
1991). Encontrados pelo Centro de Tecnologia Petrolifera de Santa Cruz (Bolivia) na

Formagdo Yeshua, na Bolivia, datada do Mioceno Superior, sdo consideravelmente mais
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recentes quando comparados a diversidade fossil conhecida para as demais ordens de
Otophysi (Gayet; Meunier, 1991). Estima-se que o surgimento dos Gymnotiformes se deu ha
cerca de 150 milhdes de anos (Betancur-R et al., 2013), sendo a tnica cuja origem e

diversificacao se deu exclusivamente na regido Neotropical (Brito ef al., 2007).

Figura 2 — T Humboldtichthys kirschbaumi Gayet, Meunier (1991),
unico taxon fossil conhecido para Gymntiformes
;,;‘ g f“ 2 7

. f i

i : C

Legenda: A: Fotografia do holétipo RL 1596-4; B: Esquema ilustrativo do
holotipo RL 1596-4; C: Fotografia do espécime RL 1596-7.
Fonte: Modificado de Gayet; Meunier, 1991, Figs. de 1 a 3, p. 474.

A regido Neotropical sofreu ao longo de sua historia varios eventos geoldgicos que
resultaram em alteracdes de sua paisagem, promovendo assim inumeros eventos de dispersao

e vicariancia que afetaram a histdria evolutiva de diversos grupos zoologicos, originando a
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enorme biodiversidade observada hoje nesta regido (Lundberg et al., 1998). Se tratando de
ambientes fluviais, mudancgas no relevo causadas por eventos geologicos sdo capazes de
modificar a configuragdo de complexos hidricos, ocasionando captura de riachos entre bacias
hidrograficas que possibilita simultanecamente a dispersdao de uma populacao para uma nova
bacia e a interrupgdo de fluxo génico entre tal populagdo e a que ficou restrita a bacia de
origem (Albert; Tagliacollo; Dagosta, 2020). Nesse sentido, a orogenia dos Andes atuou
intensamente na modificacdo da paisagem na América do Sul, inclusive promovendo a
formacdo de grandes rios e lagos em sua bacia de antepais durante o Cretaceo Superior € o
Terciario e a inversdo no sentido de grandes complexos hidricos, como o Rio Amazonas
(Lundberg et al., 1998). Variagdes do nivel do mar ao longo de periodos de glaciacdo e
aquecimento do planeta também tiveram seu papel para contribuir com inimeros eventos de
vicariancia e dispersao devido a formagao de mares epicontinentais, que separaram bacias ao
avangar pelo continente quando o nivel do mar subia devido ao derretimento do gelo nos
polos, assim como sua regressdo conforme as temperaturas voltavam a cair em momentos de
glaciacdo (Lundberg et al., 1998). Pensar na diversidade dos Gymnotiformes como resultado
de tais processos evolutivos, diretamente relacionados a tal histéria geoldgica, poderia torna-
los uma peca-chave para esclarecer as relagdes entre os Ostariophysi (Roberts, 1973).

Os Gymnotiformes sdo conhecidos como os peixes dulcicolas neotropicais capazes de
produzir e sentir impulsos elétricos para fins sensoriais (Carr; Maler, 1986). E provavel que
tais impulsos auxiliem na comunicagdo entre individuos ou na percep¢ao do ambiente no qual
se encontram, incluindo alguma funcao na captura de presas durante o forrageio (e.g. Bennett,
1971a, 1971b; Bullock et al., 1979; Campos-da-Paz; Albert, 1998; Hopkins, 1974a, 1974b;
Kramer, 1990, 1996; Kramer; Kirschbaum; Markl, 1981). As descargas do 6rgao elétrico
também sdo uteis taxonomicamente, além de fornecer informagdes sobre sexo ¢ idade dos
individuos (Heiligenberg; Bastian, 1980; Kramer; Kirschbaum; Markl, 1981).

Desde o século 17, os Gymnotiformes chamavam a atencdo de naturalistas
interessados na ictiofauna neotropical por sua aparéncia peculiar, pois a auséncia de certas
nadadeiras, formato geral de seu corpo e alongamento da nadadeira anal os torna bem
diferentes em comparagdo a outros peixes “comuns” (Campos-da-Paz; Albert, 1998;
Marcgrave, 1648; Seba, 1758 apud Campos-da-Paz; Albert, 1998 ). Conforme novas espécies
e géneros foram descobertos ao longo dos séculos seguintes, reflexdes sobre como classificar
a diversidade de Gymnotiformes surgiam também (e.g. Curvier, 1817; Castenau, 1855; Kaup,
1856; Gill, 1864; Cope, 1871; Gill, 1872; Ellis, 1912, 1913; Berg, 1940; Mago-Leccia, 1978).

Tais autores discordavam quanto ao nivel taxonomico deste clado, por vezes tratando-o como
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ordem, subordem ou familia (Campos-da-Paz; Albert, 1998). O consenso atual ¢ de se tratar
de uma ordem, por isso o epiteto Gymnotiformes ¢ o atualmente valido (Wiley; Johnson,
2010).

Composta por 5 familias e 36 géneros validos (Ferraris; de Santana; Vari, 2017;
Fricke; Eschmeyer; Van der Laan, 2025), esta ordem ocorre desde a bacia do Parana-Paraguai
na Argentina até o sul da América do Norte, no México, embora boa parte de sua diversidade
(mais de 70% de géneros e espécies) esteja concentrada nas bacias do Amazonas-Orinoco-
Guianas (Albert; Crampton, 2005). O crescente nimero de descri¢des de novas espécies
comprova que este grupo ¢ bem mais diverso do que se pensava originalmente, o que se

reflete inclusive em variedade de formas anatdmicas (Figura 3), como acontece com a maioria

Figura 3 - Diversidade morfoldgica dos Gymnotiformes

Legenda: Exemplos de Gymnotiformes e suas mais variadas anatomias, principalmente
relacionadas a adaptagdes na regido etmo-vomeriana. A: Electrophorus electricus; B:
Gymnotus mamiraua;, C: Microsternarchus bilineatus; D: Brachyhypopomus
occidentalis; E: Hypopomus artedi; F: M. bilineatus; G: Racenisia fimbriipinna, H:
Hypopygus lepturus; 1. Steatogenys elegans; ). Rhamphichthys marmoratus; K:
Gymnorhamphichthys rondoni, L: Sternopygus xingu; M: Archolaemus blax; N:
Distocyclus conirostris; O: Eigenmannia humboldtii (200mm); P: E. humboldtii
(350mm); Q: Rhabdolichops troscheli; R: Adontosternarchus sachsi; S:
Sternarchorhamphus muelleri; T: Orthosternarchus tamandua; U: Sternarchorhynchus
oxyrhynchus; V: Platyurosternarchus macrostomus; W: Apteronotus albifrons; X: A.
leptorhynchus; Y: Parapteronotus hasemani; Z: Magosternarchus duccis; AA: M.
raptor, AB: Sternarchella schotti, AC: S. sima, AD: Compsaraia compsa; AE:
Porotergus gimbeli; AF: Sternarchogiton nattteri.

Fonte: Albert; Crampton, 2005, fig. 13.2, p. 364.
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dos grupos neotropicais (Albert; Crampton, 2005;Campos-da-Paz; Albert, 1998). Entretanto
ainda hd muitos problemas taxondmicos na ordem para os mais variados niveis taxonomicos,
o que dificulta a compreensao de determinados padrdes evolutivos (Campos-da-Paz; Albert,
1998). Além disso, estes peixes apresentam inumeros carateres cuja polarizacdo de seus
estados se torna extremamente dificil por ndo serem relaciondveis com os demais taxons da
Série e muito menos analisaveis por ontogenia. Este ¢ o caso do esqueleto caudal de
Apteronotidae, cujo padrao de fusionamento j& se encontra presente mesmo em estagios
iniciais do desenvolvimento (de Santana; Vari; Wosiacki, 2013).

Dentre as cinco familias de Gymnotiformes, Apteronotidae Jordan, 1923 (1838) ¢ a
mais diversa, com 98 espécies distribuidas em 16 géneros (Ferraris; de Santana; Vari, 2017;
Peixoto et al., 2021a, 2021b; Fricke; Eschmeyer; Van der Laan, 2025). Esta familia ¢
caracterizada pelas seguintes sinapomorfias: presenga de nadadeira caudal; presenca de um
filamento dorsal — estrutura especializada dos Apteronotidae para captagdo de sinais elétricos
(Franchina; Hopkins, 1996); e presenga de um o6rgdo elétrico em adultos (Albert, 2001;
Albert; Crampton, 2006; Nelson et al., 2016).

Por muito tempo se acreditou que tal filamento dorsal seria uma nadadeira adiposa
modificada e, por este motivo, sua presenca, assim como a presenca de nadadeira caudal,
foram tratadas como estados primitivos de cardteres que aproximariam Apteronotidae de
outras ordens dentre os Otophysi, posicionando a familia na base em relacdo as demais
familias de Gymnotiformes (Figura 4B) (Albert, 2001; Albert; Crampton, 2006). Esta
hipotese ja foi refutada, pois estudos anatdmicos comprovaram que este filamento dorsal nao
tem relacdo alguma com nenhuma nadadeira (Franchina; Hopkins, 1996). Recentemente foi
descoberto que Electrophorus Gill, 1864 (Gymnotidae) também apresenta esqueleto caudal
(de Santana; Vari; Wosiacki, 2013), cujo padrao de fusionamento parece ser tdo derivado que
dificulta sua comparagao com outros grupos (de Santana; Vari; Wosiacki, 2013).

Outras analises filogenéticas apontam para diferentes hipoteses sobre o
posicionamento de Apteronotidae em relacdo as demais familias de Gymnotiformes (Figura
4). A hipdtese mais aceita atualmente coloca Apteronotidae como grupo irmao de
Sternopygidae Cope, 1871, Rhamphichthyidae Regan, 1911 como grupo irmao de
Hypopomidae Mago-Leccia, 1978, estas duas linhagens formariam um clado monofilético
irmdo de Gymnotidae Rafinesque, 1815, com esta tltima sendo a familia mais basal (Figura
5) (Albert, 2001; Albert; Campos-da-Paz, 1998; Mago-Leccia, 1994). Apteronotidae esta
presente na maior parte da América do Sul e sul da América Central, desde o Panama até a

bacia do Parana-Paraguai (Berra, 2001).
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Figura 4 - Hipoteses sobre as relagdes entre as familias de Gymnotiformes

A B C D
Gymnotidae Apteronotidae Gymnotidae Stemopygidae
Rhamphichthyidae Stemopygidae Rhamphichthyidae Apteronotidae
Hypopomidae Gymnotidae Hypopomidae Gymnaotidae
Apteronotidae Rhamphichthyidae Apteronotidas Rhamphichthyidae
Stemopygidae Hypopomidae Sternopygidae Hypopomidae

Legenda: Hipoteses filogenéticas sobre relacdes entre familias de Gymnotiformes. A: Gymnotidac em uma
posicdo mais basal, externo a Apteronotidae + Sternopygidae e Rhamphichthyidae + Hypopomidae
(Albert, 2001; Albert; Campos-da-Paz, 1998; Ellis, 1913; Mago-Leccia, 1994; Tagliacollo et al.,
2016); B: Apteronotidae em uma posi¢do mais basal, seguida por Sternopygidae, Gymnotidae como
grupo irmao da linhagem Rhamphichthyidae + Hypopomidae (Castenau, 1855; Chardon; de la Hoz,
1974; Gayet; Meunier; Kirschbaum, 1994; Triques, 1993); C: uma linhagem com Gymnotidae como
grupo irmao de Rhamphichthyidae + Hypopomidae e outra com Apteronotidae + Sternopygidae
(Alves-Gomes, 1995) D: semelhante ao observado em B, mas com Apteronotidaec e Sternopygidae
invertendo suas posi¢des (Mago-Leccia; Zaret, 1978 apud Albert, 2001).

Fonte: Albert, 2001. fig 46, p.67.

Figura 5 - Filogenia de Gymnotiformes

—— Siluriformes

Gymnotidae
Electrophorus
electricus

Gymnotidae
Gymnotus

Rhamphichthyidae

Hypopomidae

Sternopygidae

Apteronotidae

Legenda: Relagao filogenética entre familias de Gymnotiformes segundo Albert; Campos-da-Paz (1998).
Fonte: Albert; Campos-da-Paz, 1998, fig.1, p. 422.

A relagdo filogenética entre os géneros de Apteronotidae ainda esta em debate. Parece
haver algum consenso sobre uma relacdo proxima entre Sternarchorhamphus Eigenmann,
1905 e Orthosternarchus Ellis, 1912, assim como Sternarchogiton Eigenmann, 1905,
Sternarchella Eigenmann, 1905, Porotergus Ellis, 1912 e Compsaraia Albert, 2001 parecem
formar um clado monofilético (Triques, 1993; Alves-Gomes ef al., 1995; Albert, 2001; Smith
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et al., 2016; Tagliacollo et al., 2016; Bernt et al., 2019), entretanto o posicionamento dos

demais géneros varia de trabalho para trabalho (Figura 6).

Figura 6 — Hipoteses sobre as relagdes entre os géneros de Apteronotidae

A Apteronctus B Apteronoius albifrons
Sternarchorhynchus Sternarchogiton
Soemn Sternarchella
T ) Sternarchorhamphus
Porotrgus Orthosternarchus
Sternarchella Adontosternarchus
Adontosternarchus Apteronotus leptorhynchus
Triques, 1993 Alves-Gomes et al., 1995
C Sternarchorhamphus D Sternarchorhamphus
Orthosternarchus
Ovthosternarchus
Platyurosternarchus Adontosternarchus

Sternarcharhynchus
Parapteronotus

Parapteronotus

) grrathus

Apteronotus Apteronotus
Sternarchella Platyurosternarchus
Compsaraia Sternarchorhynchus
Porotergus Sternarchoglion
Sternarchogiton Compsarala
Albert, 2001 Adorostemarchae Tagliacollo et al., 2016 Porotergus
Total Evidence Pariosternarchus
Sternarchella
E Sternarchorhamphus F Sternarchorhamphus
Orthosternarchus Orthosternarchus
Adonto archus A archus
Parapteronotus FParapteronotus
Apteronotus Apteronotus

Platyurosternarchus
Sr“-on. B L: ™

Sternarchella

Sternarchogiton natterer] Srternarchella

Compsarala Compsarala
Tagliacollo et al., 2016 Sternarchogiton porcinum Sternarchogiton
Molecular Porotergus Smith et al.,, 2016 Porotergus

Legenda: Hipoteses filogenéticas sobre relagdes entre os géneros da familia Apteronotidae de acordo com
diferentes autores com base em dados morfologicos (A e C), moleculares (B, E ¢ F) ou ambos (D).
Fonte: Bernt et al., 2019, fig. 1, p. 298.

Apteronotus Lacépede, 1800 ¢ o género mais diverso desta familia, com 27 espécies
validas (Ferraris; de Santana; Vari, 2017; Peixoto et al., 2021a, 2021b), além de outras duas
nominalmente referenciadas como Apteronotus, porém consideradas incertae sedis por
Ferraris, de Santana e Vari (2017). Assim como para outros clados de Gymnotiformes, o
conhecimento sobre a diversidade de Apteronotus estd em expansdo, uma vez que mais da
metade de suas espécies foi descrita a partir dos anos 2000 (Ferraris; De Santana; Vari, 2017).
Apteronotus (sensu stricto) de Albert e Campos-da-Paz (1998) e Albert (2001) ¢ sustentado
por 4 sinapomorfias: cor do corpo marrom escuro ou preto, com uma listra branca dorsal
medial do queixo a cabega, podendo se estender até a origem do filamento dorsal; margem
posterior do angulo-articular alongada; superficie lisa nos o0ssos cranianos, sem
ornamentacdes; e capacidade de habitar pequenos riachos, pantanos e estudrios (Albert;
Campos-da-Paz, 1998; Albert, 2001). Até hoje ndo existe uma filogenia construida
especificamente para o género Apteronotus. O que se sabe sobre a relacdo entre as espécies

deste género se baseia em resultados de filogenias da familia Apteronotidaec ou da ordem
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Gymnotiformes, trabalhos nos quais apenas uma parte das espécies de Apteronotus sao
utilizadas nas analises.

Apesar disto, estudos sobre esta diversidade crescente permitiram a identificacao de
alguns grupos supostamente naturais no género, dentre eles o complexo de espécies
Apteronotus albifrons sensu de Santana, Lehmann (2006). Tal complexo ¢ caracterizado pela
presenga de duas faixas claras circundando o peduinculo caudal durante toda a ontogenia, ao
qual pertencem Apteronotus albifrons (Linnaeus, 1766), A. caudimaculosus de Santana, 2003
e A. camposdapazi de Santana, Lehmann, 2006.

O presente trabalho focard neste complexo de espécies, especificamente em A.
albifrons (Figura 7). Esta espécie pode ser reconhecida por sua colora¢cdo uniforme no corpo
com alto contraste entre seus pigmentos claros e escuros, por apresentar duas faixas brancas
sem manchas circundando sua regido caudal e uma mancha branca ao redor do anus (Albert;
Campos-da-Paz, 1998; Albert, 2001; de Santana, 2003; Triques, 2005; de Santana; Lehmann,
2006; de Santana, 2007).

Figura 7 — Apteronotus albifrons

Legenda: Espécime do lote MZUSP 30080 fotografado em visdo lateral do lado esquerdo. Barra de
escala equivale a 10mm.
Fonte: a Autora, 2025.

A. caudimaculosus também apresenta coloracdo uniforme no corpo com alto contraste entre
seus pigmentos claros e escuros, uma mancha branca ao redor do anus e duas faixas claras
circundando a regido caudal, sendo sua principal diagnose para diferencia-la de 4. albifrons a
presenca de manchas escuras na primeira faixa clara caudal (de Santana, 2003), como pode
ser observado na Figura 8A. J& A. camposdapazi também apresenta alto contraste entre seus
pigmentos claros e escuros, uma mancha branca ao redor do anus e duas faixas brancas
circundando a regido caudal, se diferenciando de A. albifrons e A. caudimaculosus por
apresentar uma ligeira diferenca na tonalidade da coloracao escura na regido central do corpo

(de Santana; Lehmann, 2006), visivel na Figura 8B. As semelhangas morfologicas entre A.
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albifrons, A. camposdapazi e A. camposdapazi podem gerar confusdo para sua correta

identificacdo, especialmente por ndo especialistas no grupo.

Figura 8 — Apteronotus caudimaculosus e Apteronotus camposdapazi

Legenda: Material tipo das espécies: A: Holotipo de A. caudimaculosus, MZUSP 7935; B: Paratipo de 4.
camposdapazi, MCP 16062.
Fontes: A: de Santana, 2003, fig.1, p.6; B: de Santana, 2007, fig. 1, p.103.

Mas para compreender a problematica taxonomica de tal complexo de espécies, faz-se
necessario primeiro olhar para o seu historico taxondmico. A. albifrons foi originalmente
descrita em 1766 por Linnaeus como Gymnotus albifrons, uma espécie que habitaria o
Suriname, de tamanho semelhante ao de G. carapo (outra espécie descrita por Linnaeus em
1758 junto com a descricao do género Gymnotus) (Linnaeus, 1766). A descri¢ao original se

refere as caracteristicas de G. albifrons (=A. albifrons) como:

[...] dorfo anteriore niveo. [...] Aperturce branchiarum ovatce, ante pin. pectoralium
bafin. Corpus cultratum plaga nivea a naribus ad medium dorfum. P. ani a gula fere
ad caudee pinnam. Cauda [upra canaliculata; P. Caudalis rotundata. Caput
compreffum, longinus hians. Oculi cute communi teti. Nares 2 parium tubulofce.
(Linnaeus, 1766, p.428)!

Nesta mesma edi¢do do Systema Naturae, Linnaeus também descreveu outras espécies

para o género Gymnotus, alguns dos primeiros peixes com nadadeira dorsal ausente

1O trecho correspondente na tradugdo é: “[...] dorso anterior branco. [...] Aberturas branquiais ovais com a
nadadeira peitoral baixa. Corpo marcado por uma marca branca do nariz até o meio do dorso. Nadadeira anal
desde a goela até aproximadamente nadadeira caudal. A cauda em forma de tubo, com nadadeira caudal
arredondada. Cabeca comprimida, longa e aberta. Olhos cobertos por pele. 2 pares de narinas tubulares.”.
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(Linnaeus, 1766). Estes viriam a se tornar o que hoje conhecemos como os Gymnotiformes e
seriam re-classificados em familias distintas conforme a diversidade da ordem foi sendo
descoberta (Campos-da-Paz; Albert, 1998). Na descricado de Linnaeus nao ha desenhos ou
registro algum dos espécimes a partir dos quais fez suas observagdes.

Nas décadas seguintes outros naturalistas, como Pallas (1769), revisitaram estes peixes
em seus estudos sobre a ictiofauna, os descrevendo com um pouco mais de detalhes do que
Linnaeus, mas mantendo o nome e a classificacdo atribuidos por ele para G. albifrons
(Castenau, 1855). Apenas em 1800 foi descrito um novo gé€nero para estes peixes sem
nadadeiras dorsais, Lacépéde propds a criacdo de Apteronotus com base na espécie A. passan,
também descrita por ele neste mesmo volume, entretanto por algum motivo este taxon foi
completamente ignorado pela literatura ao longo do século seguinte (Campos-da-Paz; Albert,
1998). O holo6tipo para esta espécie e para o género ¢ o espécime MNHN 0000-3808, bastante
degradado (Figura 9).

Figura 9 — Holotipo de Apteronotus passan

Legenda: Fotografias do hol(IStipo de 4. passan (MNHN 0000-3808). A: vista lateral do lado
esquerdo; B: vista dorsal.
Fonte: Banco de dados do Museu Nacional de Histéria Natural de Paris,

https://science.mnhn.fr/institution/mnhn/collection/ic/item/0000-
3808?listIndex=1&listCount=16.
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Apenas um ano depois, Bloch e Schneider (1801) propuseram o género Sternarchus
(=Apteronotus) com base no posicionamento do anus abaixo das nadadeiras peitorais,
reposicionando G. albifrons de Linnaeus (e outras espécies) neste novo género (Castenau,
1855). A partir dai a espécie passou a ser conhecida como Sternarchus albifrons,
nomenclatura seguida por Cuvier (1817), primeiro a propor agrupar estes géneros em um
mesmo clado (“Les Gymnotes”) com base em anatomia comparada (cf. presenca de nadadeira
anal bastante desenvolvida, anus em posi¢ao anteriorizada e auséncia de nadadeiras dorsais) e
por outros autores posteriormente (Campos-da-Paz; Albert, 1998). Em 1838, Swainson propds
formalmente a criagdo de uma nova familia para agrupar os géneros existentes destes peixes,
nomeando-a Sternarchidae com base no género Sternarchus (Campos-da-Paz; Albert, 1998).

Em 1923, Jordan sinonimizou Sternarchus como um sindnimo junior de Apteronotus e
propos utilizar o nome Apteronotidae em substituicdo a Sternarchidae, uma vez que era o
costume da época nomes de familia serem derivados de nomes de géneros validos (Ferraris;
de Santana; Vari, 2017). Ao ser amplamente aceito pela comunidade cientifica, o nome
Apteronotidae passou a ter preferéncia de acordo com o Art. 40.2 do Cédigo de Nomenclatura
Zoologica (Ferraris; de Santana; Vari, 2017).

Assim, o nome Sternarchus albifrons foi substituido por Apteronotus albifrons, nome
considerado valido até hoje. Em 1994, Mago-Leccia propds que A. passan seria na verdade
um sinonimo junior de A. albifrons (Ferraris; de Santana; Vari, 2017). Outras espécies
descritas ao longo dos séculos também foram consideradas seus sindbnimos em estudos sobre a
diversidade dos Gymnotiformes, como foi o caso de Sternarchus lacepedii Castelnau, 1855 e
Sternarchus maximiliani Castelnau, 1855 (Albert, 2003).

Superadas todas estas “confusdes” nomeclaturais referentes a mudangas taxondmicas
do género ou da familia aos quais pertenceria A. albifrons e as sinonimizagoes ja citadas, faz-
se necessario ressaltar que até hoje nao se sabe o paradeiro de seu holdtipo e nem houve a
determinac¢do de um material tipo posteriormente (Ferraris; de Santana; Vari, 2017). E nem
tampouco h4 uma diagnose detalhada com base em dados anatomicos. Apesar de existir um
hol6tipo para A. passan (= A. albifrons), ndo € possivel observar as faixas claras circundando
o pedunculo caudal neste espécime, fundamentais para sua diagnose, pois este esta
incompleto (Figura 9), o que inviabiliza atribui-lo como neotipo para 4. albifrons.

Com o passar das décadas, novas espécies foram descobertas (e.g. Triques, 1998; de
Santana, 2003; de Santana; Castillo; Taphorn, 2006; de Santana; Lehmann, 2006; Triques,
2011; de Santana; Cox Fernandes, 2012; de Santana; Vari, 2013; Peixoto et al., 2021a,

2021b), aumentando a diversidade conhecida de Gymnotiformes, de Apteronotidac e do
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género Apteronotus. A diagnose original de Linnaeus (1766) se mostrou suficiente por grande
parte deste periodo de expansdo do conhecimento sobre a familia e o género, entretanto nota-
se que algumas das caracteristicas observadas por ele sao na verdade compartilhadas com
outros grupos. A nadadeira anal alongada que se extende por grande parte do corpo, por
exemplo, ¢ comum aos Gymnotiformes, e a listra clara dorsal ¢ comum a outras espécies do
género Apteronotus. Uma diagnose desatualizada baseada em caracteristicas compartilhadas
com outras espécies gera certa dificuldade para definir A. albifrons. Por exemplo, a presenca
de pelo menos uma faixa branca na regido caudal (Lacépeéde, 1800; Kaup, 1856; Ellis, 1913)
hoje ndo ¢ exclusiva de 4. albifrons — compartilhada por outras espécies, como A.
camposdapazi, A. caudimaculosus, A. cuchillo Schultz, 1949 e A. magdalenensis (Miles,
1945)(Albert, 2001; de Santana, 2007).

Albert e Campos-da-Paz (1998) foram os primeiros a propor um clado que chamaram
de grupo de espécies Apteronotus albifrons como resultado de sua andlise filogenética para
Gymnotiformes com base em morfologia. Fariam parte deste clado 4. albifrons, A. cuchillejo
(Shultz, 1949), A. jurubidae (Fowler, 1944), A. mariae (Eigenmann, Fisher, 1914) e A.
spurrellii (Regan, 1914), cujas sinapomorfias seriam: tamanho reduzido do pré-maxilar;
numero de dentes do pré-maxilar reduzido; corpo relativamente profundo; e alto contraste
entre seus pigmentos claros e escuros no focinho e pedinculo caudal (Albert; Campos-da-Paz,
1998).

Albert (2001) também encontrou um clado com estas mesmas cinco espécies em sua
filogenia de Gymnotiformes com base em morfologia, reunindo-as por: apresentarem pelo
menos uma faixa clara circundando a regido caudal; e alto contraste entre seus pigmentos
claros e escuros. A. albifrons poderia ser diferenciada das demais pela presenca de duas faixas
brancas circundando a regido caudal ao longo de todo o desenvolvimento (Albert, 2001). A.
cuchillo também apresenta duas faixas claras circundando a regido caudal, porém apenas em
espécimes menores do que 140mm, perdendo tais listras conforme crescem (de Santana,
2003; de Santana; Lehmann, 2006), enquanto as demais espécies do género apresentam
apenas uma faixa clara circundando a regido caudal (de Santana, 2003).

De Santana (2003) foi o primeiro a propor que o que chamamos de “A. albifrons”
poderia ser na realidade um complexo de espécies ainda ndo descritas. De acordo com o
mesmo, essa proposta se justificaria pela variabilidade morfoldgica entre populagdes e a sua
ampla distribuicdo geografica - amplamente distribuida ocorrendo desde o Suriname

(localidade tipo) até a bacia do Parana-Paraguai (Albert, 2001) (Figura 10).
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Figura 10 — Mapa da distribuigdo da espécie A. albifrons

Legenda: Mapa gerado pelo GBIF a partir de informagdes sobre
localidades de coleta disponiveis em bancos de dados de
colegdes zoologicas disponiveis online.

Fonte: Global Biodiversity Information Facility (GBIF).

Posteriormente, esta hipotese foi corroborada com a descricao das primeiras espécies
novas pertencentes a tal complexo (de Santana, 2003; de Santana; Lehmann, 2006), cujas
diagnoses se baseiam nas diferencas de padrdes de pigmentagdo ou proporgdes corporais em
comparac¢do com os espécimes observados de 4. albifrons. Em 2003, de Santana, descreveu
A. caudimaculosus para o Pantanal brasileiro a partir da diferenciacdo do padrao de mancha
na regido caudal — presenca de manchas na primeira faixa clara que circunda a regido caudal
(versus auséncia de manchas em 4. albifrons) —, e um pedinculo caudal curto, entre 10,4% e
19,2% do comprimento até¢ o fim da nadadeira anal (versus longo em A. albifrons, entre
223% e 23,1%). Logo em seguida de Santana e Lehmann (2006), descreveram A.
camposdapazi para a bacia do Rio Tocantins, Goias, baseados num padrao de despigmentacao
em aproximadamente metade do comprimento do corpo (versus coloracdo uniformemente
escura em A. albifrons e A. caudimaculosus).

Com a descri¢do de 4. caudimaculosus e A. camposdapazi, o complexo de espécies A.
albifrons passou a ser definido pela presenca de duas faixas claras circundando o pedunculo
caudal ao longo de toda a ontogenia (de Santana, 2003; de Santana; Lehmann, 2006). Isto
significa que a principal caracteristica diagndstica da espécie A. albifrons passou a ser
reconhecidamente uma sinapomorfia para as espécies que compdem este complexo, ou seja,
deixou de servir como diagnose para uma Unica espécie (Takagui et al., 2017).

Cada descrigdo de espécie nova no género Apteronotus ou revisdo taxondmica de
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Apteronotidae ou de Gymnotiformes lista caracteristicas que permitiriam diferir A. albifrons
das demais (e.g. Albert; Campos-da-Paz, 1998; Albert, 2001; de Santana, 2003; Triques,
2005; de Santana; Lehmann, 2006; de Santana, 2007), embora ndo propusessem diagnoses
propriamente ditas para 4. albifrons. Muitas destas descri¢des se pautam, principalmente, pela
auséncia de apomorfias das novas espécies, além das caracteristicas ja conhecidas que nao sao
exclusivas de 4. albifrons. Esta questdo se torna ainda mais complexa considerando que nao
se sabe o paradeiro do holotipo (Albert, 2003; Ferraris; de Santana; Vari, 2017),

impossibilitando consultas ao material tipo para auxiliar na identificagdo da espécie.
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