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RESUMO

A familia Heptapteridae, endémica da regidao Neotropical, é uma das familias mais
representativas dentro da ordem Siluriformes contando com 23 géneros mais Incertae sedis
(Ferraris, 2007) e 222 espécies validadas e 304 em avaliagdo (Eschmeyer, 2019). As relacdes
filogeneticas e sistematica da familia Heptapteridae apresentam problemas, principalmente na
taxonomia a nivel de espécie o que ainda desperta interesse em taxonomistas e geneticistas que
buscam melhorar o conhecimento a respeito do grupo. O presente estudo foi conduzido visando
testar a hipotese de monofilia tendo em vista os conflitos sobre a familia Heptapteridae e sua
importancia evolutiva e a hip6tese de relacionamento intergenérico proposta em estudos
morfologicos. Os resultados deste estudo corroboram a monofilia da Familia Heptapteridae
proposta por Bockmann (1998), além da sua divisdo em duas subfamilias: Rhamdiinae e
Heptapterinae. Esta Gltima ainda se subdivide em dois clados denominados tribo Brachyglaniini
e tribo Heptapterini. Dos 23 génergs considerados validos para a familia, 17 foram utilizados
no presente estudo, sendo as informacoes aqui produzidas utilizadas como base para analises a
respeito das relagdes.entre os géneros da familia.bem como sua relacdo com.eutras familias da

Ordem do Siluriformes.

Palavras chave: bagres, mtDNA, nDNA, monofilia



ABSTRACT

The Heptapteridae family, endemic to the Neotropical region, is one of the most representative
families within the order Siluriformes, with 23 genera plus Incertae sedis (Ferraris, 2007) and
222 validated and 304 species under evaluation (Eschmeyer, 2019). Phylogenetic and
systematic relations Heptapteridae family present problems, particularly in taxonomy to species
level which still arouses interest in taxonomists and geneticists seeking to improve the
knowledge of the group. This study was conducted to test the hypothesis of monophyly in view
of the conflict on Heptapteridae family and its evolutionary importance and he hypothesis of
intergeneric relationship proposed in morphological studies. The results of this study support
the monophyly of the Heptapteridae Family proposed by Bockmann (1998), in addition to its
division into two subfamilies: Rhamdiinae and Heptapterinae. The latter is further subdivided
into two clades.called Tribe Brachyglaniini and Tribe Heptapterini. 23 genera are considered
valid for the family, of these, 17 were used in.this study, and the information produced here
used as a basis for analysis about the relationship between the family genre and its relationship

with other families.of the Order Siluriformes.

Key words: phylogeny, multilocus analysis, heptapterids, catfish
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1. Introducao

A Regido Neotropical apresenta uma biodiversidade excepcional, rica em espécies
endémicas. Isso pode ser percebido, por.exemplo, pela riqueza da ictiofauna dulcicola
encontrada nessa regido. A ordem dos Siluriformes, uma das mais representativas dos peixes
de agua doce dessa regido, compde uma parcela importante dessa fauna com 3.953 espécies
reconhecidas, alocadas em 39 familias (Eschmeyer, 2019).

A familia Heptapteridae, endémica da regido Neotropical, € uma das familias mais
representativas dentro da ordem Siluriformes. Na filogenia morfoldgica proposta por de Pinna
(1993) a familia Heptapteridae foi confirmada como uma unidade monofilética, mostrando-se
mais relacionada com a familia de bagres asiaticos Bagridae do que com Pimelodidae e
Pseudopimelodidae, até entdo consideradas como suas familias irmas.

Os componentes da familia Heptapteridae foram revistos por Bockmann (1998) de
forma que a familia passou a ser composta por 31 géneros, sendo subdividida em duas tribos
monofiléticas: Phreatobiini (que inclui os géneros Phreatobius, Gladioglanis e os demais
géneros que possuem s musculos adductor mandibulae hipertrofiados) e Heptapterini (que
inclui os demais géneros e a maior parte das espécies de pequeno porte).

Bockmann e Guazzelli (2003) revisaram mais uma vez a familia, que passou a ser
composta por 26 géneros e 186 espécies validas, sendo ainda citada a existéncia de cerca de 50
espécies ja conhecidas, porém ndo descritas (Bockmann e Guazzelli, 2003).

O numero de géneros e espécies dentro de Heptapteridae ainda é uma questdo a ser
elucidada, muitos dos géneros propostos por Bockmann (1998) e Bockmann e Guazzelli (2003)
foram sinonimizados e incluidos em géneros validados para o grupo ou retirado. A exemplo de
Imparales e Medemichthys incluidos em Nemuroglanis (Bockmann e Ferraris, 2005), e
Phreatobius - género que fora considerado conflitante dentro dos Siluriformes.

Phreatobius, antes incluido em Heptapteridae (de Pinna, 1998; Bockmann, 1998), ndo
foi mais considerado como parte da familia em estudos moleculares mais recentes (Ferraris,
2007), mas como grupo-irmdo de Pimelodidae e Pseudopimelodidae (Sullivan et al., 2013).
Divergéneiasscom a resolucdo dos téxons dentro da familia permanecem devido a conflitos
entre identificagdo morfoldgica e as evidéncias genéticas dispaniveis. Informacdes recentes a
respeito da familia Heptapteridae e suas relacdes intergenéricas e interespecificas sdo descritas
por Silva et al.,"(2021) e ajudam a compreender melhor a filogenia do grupo.

Em paralelo aos problemas que envolvem a taxonomia dos géneros de Heptapteridae,

estdo aqueles referentes a taxonomia de suas espécies. A familia Heptapteridae conta com 23
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géneros mais Incertae sedis (Ferraris, 2007) €222 espécies validadas €+304 em avaliacdo
(Eschmeyer, 2019).

O presente estudo foi conduzido visando testar a hipotese de monofilia tendo em vista
os conflitos sobre a familia Heptapteridae e sua importancia evolutiva e a hipdtese de
relacionamento intergenérico proposta em estudos morfologicos recentes, para tanto, serdo
utilizados dados de sequenciamento de genes mitocondriais e nucleares. Associando a filogenia
molecular obtida com a filogenia morfologica disponivel, numa tentativa de melhor resolver as
relacBes evolutivas entre os heptapterideos, e se for o caso, indicar a necessidade de revisao na

sistematica nomenclatural de possiveis géneros e espécies conflituosos.
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2. Referencial Teorico

2.1. Caracteristicas gerais da Ordem Siluriformes

As bacias e rios da Regido Neotropical abarcam cerca de 20% a 25% de toda a
diversidade mundial de peixes, isto inclui atualmente mais de 6.000 espécies, podendo variar
entre 8.000 e 9.000-especies em; estimativas recentes (Reis et-al:;-2016).;A0 todo, 28 Ordens de
peixes de &gua doce sdo descritas para o neotropico, sendo que Characiformes, Cypriniformes,
Cichliformes, Gymnotiformes e Siluriformes compdem 94% da fauna de peixes dessa regido
(Malabarba & Malabarba, 2020).

Os Siluriformes, popularmente conhecidos como peixes de couro sd8o um grupo de
peixes predominantemente de agua doce, onde as familias Ariidae e Plotosidae, podem tambem
apresentar representantes marinhos ou de &gua salobra. Sdo encontrados em quase todos 0s
continentes.exceto na Antartida (Malabarba & Malabarba, 2020).

Apesar de sua ampla distribuicdo, das 39 familias que compdem ordem, 15 tém
ocorréncia exelusivanas Américas Central e do Sul (Ferraris, 2007, atualizadas em Eschmeyer
et al., 2019). Sao estimadas mais 3.000 espécies apenas para a Regido Neotropical, porém este
valor é subestimado visto que mais da metade ainda ndo foram formalmente descritas (Ota et
al., 2015). Entre as familias de Siluriformes que ocorrem na Regido Neotropical, cinco delas
sdo responsaveis por cerca de 80% dessa riqueza, sendo essas: Callichthyidae, Heptapteridae,
Loricariidae, Pimelodidae e Trichomycteridae.

Os. Siluriformes: apresentam- um _guadro -estrutural, historico. e filogenético servindo
como objeto de estudo para diversos trabalhos. Esse grupo de peixes € uma considerado uma
fonte informativa sobre evolugdo morfolégica e molecular devido ao elevado numero de
espécies, com uma ampla diversidade morfoldgica e ecoldgica (Muriel-Cunha, 2008).

Os peixes da Ordem Siluriformes compartilham algumas caracteristicas como 0ss0s
simpléticos, suboperculares, basial e intermuscular ausentes; parietais aparentemente fundidos
ao supraoccipital; mesopterigoide muito reduzido; preopérculo (sem membro horizontal) e
interopérculo  relativamente  pequeno; pos-temporal presumivelmente fundido ao
supracleithrum;vomer frequentemente dentado; barbatana adiposa geralmente presente; raios
semelhantes a.espinhos frequentemente presentes na frente das.barbatanas dorsal e peitorais
(mencionadas €omo espinhos nas descricdes familiares), na maioria ‘dos bagres a barbatana
dorsal tem tecnicamente dois espinhos - o primeiro é muito curto e forma um mecanismo de
blogueio para a segunda coluna, que geralmente é a Unica referida nas descricdes familiares;

corpo nu ou coberto com placas 6sseas; normalmente até quatro pares de barbilhos na cabeca,
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um nasal, um maxilar'e dois na mandibula, os-harbilhos nasais e queixo poedem estar ausentes;
maxila pequena e com auséncia de dentes, funcionando com pequeno autopalatino para
movimentacdo precisa do barbilho maxilar (Nelson, 2016).

Em alguns estudos a respeito dos Siluriformes foram propostas filogenias com base em
caracteres morfolégicos (de Pinna, 1993; Diogo, 2003), porém muitas delas apontavam
divergéncia no que diz respeito ao posicionamento do grupo e as relacoes entre algumas
familias, mas suportavam a monofilia dos Siluriformes considerando semelhanca para um
conjunto de sinapormofias anatémicas (Arratia et al., 2003).

A sistematica dos Siluriformes sempre foi bastante discutida, as relacBes entre as
familias e géneros da ordem passam por constante revisdo e muitas informacgdes ainda
permanecem conflituosas (de Pinna, 1998; Wang et al., 2010; Malabarba & Malabarba 2020).
Embora seja considerado como grupo monofilético reconhecido e amplamente estudado, muitas
questBes ainda precisam de respostas arespeito da classificacdo e relacdo entre familias e dentro
das mesmas (de Pinna, 1998; Dioge, 2003; Malabarba & Malabarba, 2020). Os estudos
filogenéticos para os Siluriformes mais recentes também suportam a monofilia do grupo, mas
ainda assim ndao compreendem todas as relaces.intergenéricas dentro das.familias e entre elas
(Sullivan etal., 2013).

As ‘caracteristicas morfoldgicas serviram de base para boa parte dos estudos
filogenéticos para os Siluriformes, ao longo das dltimas quatro décadas muitos trabalhos
apresentaram propostas para as relagdes evolutivas entre as familias do grupo, como visto em
Howes (1983), Grande (1987), Schaefer (1990), Mo (1991), Arratia (1992), de Pinna (1991),
Lundberg (1993), de Pinna (1995), de Pinna (1998) e He et al. (1999).

Ao se retirar as analises baseadas na morfologia, o que se sabe atualmente a respeito da
filogenia para os Siluriformes pode ser encontrado em estudos moleculares como em Hardman
(2005), onde ele analisou 170 espécies de bagres de 29 familias utilizando sequencias do
citocromo b, ja o trabalho de Sullivan et al. (2006) analisou 110 espécies de 36 familias com
sequencias dos genes nucleares ragl e rag2. Em um trabalho mais recente, Betancur-R et al.
(2013) preduziram uma anélise ampla-das principais linhagens de-peixes 6sseos o que incluiu
32 familias de Siluriformes, utilizando marcadores moleculares, sendo 20 nucleares e 1
mitocondrial.

Muitas questdes a respeito das relacOes filogenéticas entre as familias dos Siluriformes
ainda nao estdo resolvidas, além disso posicionamento de algumas delas dentro do grupo ainda

néo estdo solucionados, como: Ancharidae, Austroglanididae, Bagridae, Chacidae, Claroteidae,
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Cranoglanididae, “wHeptapteridae, Ictaluridag;” Pangasidae, Pimelodidae, Plotosidae,
Phreatobiidae, Pseudopimelodidae, Schilbidae e Siluridae (Muriel-Cunha, 2008).

2.2. A familia Heptapteridae

Dentre os Siluriformes, a familia Heptapteridae, considerada endémica da regido
Neotropical ¢ uma das mais representativas dentro da ordem com 226 espécies validas
(Eschmeyer, 2020), alocadas em 24 géneros (Ferraris, 2007; Eschmeyer, 2019). Os peixes dessa
familia habitam pequenos corpos d’agua desde o México ao sul da Argentina (Bockmann &
Guazzelli, 2003).

No Brasil, os peixes da familia sdo popularmente conhecidos como bagres, bagres-da-
pedra, bagrinhos, chicotes, cobrissas, guascas, jundias, lobds, mandis, mandis-chordes,
mandizinhos e manés-compridos (Bockmann & Slobodian, 2013). De modo geral, o0s
heptapterideos sdo peixes de pequeno porte, alguns sendo caracterizados como miniaturas,
apresentando geralmente menos de 3 cm de comprimento padrdo como espécies do género
Horiomyzon Stewart (1986), porém algumas espécies podem ultrapassar os 30 cm de
comprimento padrdo,.como algumas dos géneros.Pimelodella Eigenmann & Eigenmann (1888)
e Rhamdia Blecker (1858). Algumas espécies de heptapterideos séo troglomorficas, além de
apresentarem _habitos alimentares diversificados, mas em sua ‘maioria sao onivoros ou
carnivoros (Bockmann & Guazzelli, 2003).

Os peixes da familia Heptapteridae tem pouca representatividade para pesca comercial
e esportiva, i1sso pode estar'associado pequeno porte e'o habito ‘da maioria dos membros da
familia. De uma maneira geral ndo apresentam dimorfismo sexual, sdo peixes de habitos
solitarios e uma dieta mais variada, a maioria carnivoros. Dessa forma alguns poucos peixes da
familia sdo utilizados como peixes ornamentais, como muitas espécies de Brachyrhamdia
Myers (1927) e Pimelodella (Bockmann & Guazzelli, 2003).

Algumas caracteristicas morfoldgicas sdo essenciais para definicdo de familias ou
clados superiores. A familia Heptapteridae apresentam cinco sinapomorfias que a caracterizam
e todas assoeiadas ao esqueleto (Lundberg & McDade, 1986; Ferraris, 1988; Lundberg et al.,
1991):71) o ramo posterior do processo transverso da quarta vértebra € expandido lateralmente
sobre a bexiga natatoria e entalhado uma ou varias vezes; 2) os espinhos neurais do centro
complexo de Weber estédo co-ossificados, ‘constituindo uma lamina 0ssea reta ou, as vezes,
suavemente arqueada; 3) o processo para inser¢cdo do masculo levator operculi na regido

postero-dorsal da hiomandibula é muito ampio; 4) o quadrado possui a borda dorsal livre, com
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seus ramos anterior e posterior articulandeyseparadamente com o' metapterigoide e a
hiomandibula, respectivamente; e 5). o angulo ventrolateral do mesetmoide é curvado
anteriormente, formando um processo chamado de “gancho do mesetmoide™.

Apesar de apresentarem muitas estruturas que os diferenciem das demais familias, ainda
existem muitos problemas taxondmicos dentro do grupo que sdo principalmente causados
devido a falta de caracteristicas diagnosticas externas importantes para a identificacdo dos
peixes dessa familia, onde muitos desses caracteres sdo variaveis ou até mesmo se sobrepdem
as caracteristicas de Pimelodidae e Pseudopimelodidae (Bockmann & Guazzelli, 2003; Nelson,
2016).

A sistematica da familia Heptapteridae é complexa e desde a década de 90 vém sendo
alvo de estudos e modificacdes por parte de taxonomistas e geneticistas (de Pinna, 1998; Diogo,
2003; Bockmann e Guazzelli, 2003; Bockmann e Ferraris, 2005; Ferraris, 2007). Antes de ser
elevada a condicao de familia (de Pinna, 1993), Heptapteridae j& foi considerada uma unidade
natural dentro de Pimelodidae (Howes, 1983).

Por 'um cerio periodo a familia Pimelodidae abarcou um grupo de espécies, porém sem
alguma sinapomorfia:conhecida que pudesse.a.sustentar. Nesse conjunte.estavam incluidas
espécies que hoje estdo alocadas dentro de Heptapteridae e Pseudopimelodidae e que
representam grupos com monofilia reconhecida e distintas dos Pimelodidade sensu stricto
(Sullivan et al. 2006). Nas dltimas duas décadas a divisdo de Pimelodidae em trés clados
distintos geraram discuss@es a respeito do suporte sustentado como conflitante para ambas as
familias (Rocha & Zuanon, 2013).

Em seu trabalho baseado na morfologia da bexiga natatdria e aparelho de Weber, Howes
(1983) divide Pimelodidae em trés grupos, sendo um deles formado por Rhamdia, Pimelodella
e Heptapterus. O trabalho de Lundberg & McDade (1986) foi o primeiro a reconhecer a
existéncia de um grupo monofilético ndo-nomeado dentro de Pimelodidae. Posteriormente, esse
clado foi chamado de ‘“grupo Heptapterus” por Stewart (1986), sendo nomeado como
subfamilia Rhamdiinae (Lundberg et al. 1991).

Acfamilia Heptapteridae, até entdertratada como uma subfamilia dentro de Pimelodidae
foi elevada a condicéo de familia e'‘¢onfirmada como uma unidade monafilética apos o trabalho
de de Pinna (1993). Previamente a este trabalho, o clado denominado Rhamdiine era composto
pelos seguintes géneros: Acentronichthys, Brachyglanis, Brachyrhamdia, Caecorhamdella,
Caecorhamdia, Chasmocranus, Cetopsorhamdia, Gladioglanis, Goeldiela, Heptapterus,

Horiomyzon, Imparales, Imparfinis, Leptornamdia, Medemichthys, Myogianis, Nannorhamdia,
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Nemuroglanis, . “Pariolius, Pimelodella, ““Rimelodus heteropleura, swwPhenacorhamdia,
Phreatobius, Rhamdiopsis, Rhamdella, Rhamdia, Typhlobagrus (Lundberg et al. 1991).

Bockmann (1998) numa abordagem cladistica, realiza um estudo filogenético baseado
em caracteres morfologicos para a familia Heptapteridae. Nesse trabalho o monofiletismo da
familia é corroborado e o género Goeldiella é recuperado como o género mais basal. Os géneros
sem a margem orbital livre foram inseridos em um grupo monofilético bem sustentado chamado
de subfamilia Heptapterinae, a qual, por sua vez é subdividida em dois grupos categorizados
como tribos: a tribo Phreatobiini (que inclui os géneros Phreatobius, Gladioglanis e os
membros da familia Heptapteridae com musculos adductor mandibulae hipertrofiados) e a tribo
Heptapteriini (um grupo que equivale a "sub-clado Nemuroglanis”,0 qual inclui os géneros
Heptapterus, Horiomyzon, Imparfinis e Phenacorhamdia e 0s demais géneros que compde a
familia). O género Gladioglanis é indicado como grupo-irmdo do género Phreatobius e
Cetopsorhamdia género-irmédo dos demais membros da subfamilia Heptapterinae.

Com base na proposta de Bockmann (1998) composi¢do genérica. de Heptapteridae
passou por modificagbes, mantiveram-se o©0s génros: Acentronichthys, Brachyglanis,
Cetopsorhamdia, w.Chasmocranus, Gladioglanis, Goeldiiella, Heptapterus, Horiomyzon,
Imparfinis, Leptorhamdia, Mastiglanis, Myoglanis, Nannoglanis, Nemuroglanis, Pariolius,
Phenacorhamdia,  Phreatobius, Pimelodella, Rhamdella, Rhamdia, Rhamdioglanis,
Rhamdiopsis e Taunayia. Outros géneros foram sinonimizados, a saber: Pimelenotus e
Caecorhamdia como sinénimos de ' Rhamdia; Brachyrhamdia, Caecorhamdella e
Typhlobagrus sindnimos de  Pimelodella,” Nannorhamdia de ~Imparfinis; Imparales e
Medemichthys s&o introduzidos como novos sindnimos juniores de Nemuroglanis. Neste
mesmo trabalho Bockmann propde 11 novos géneros (Callimorhamdia, Dolichorhamdia,
Maculirhamdia, Microrhamdia, Psedeptapterus, Pseudocetopsorhamdia,
Pseudochamocranus, Pseudoleptorhamdia, Pseudoimparales, Pseudohamdioglanis e
Stewartglanis) para melhor refletir os grupos na analise cladistica realizada no estudo, dessa
maneira a familia passa a contar com 31 géneros.

Bockmann e Guazzelli (2003)wrevisaram mais uma vez asfamilia, utilizando caracteres
morfol@gicos, sendo entdo listados'26 géneros e 186 espécies canhecidas, sendo citada ainda a
existéncia de cerca de 50 espécies ja conhecidas, paréem nédo descritas. O nimero de géneros e
espeécies dentro de Heptapteridae ainda € muito inconsistente, muitos dos géneros propostos por
Bockmann (1998) e Bockmann e Guazzelli (2003) foram sinonimizados e incluidos em géneros

validados ou retirados, a exemplo de Imparales e Medemichthys incluidos em Nemuroglanis
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(Bockmann e Ferraris, 2005), e Phreatobius género que era considerado conflitante dentro dos
Siluriformes (Bockmann e Guazzelli, 2003).

O género Phreatobius, antes incluido em Heptapteridae (de Pinna, 1998; Bockmann,
1998; Bockmann e Guazzelli, 2003), ndo foi mais considerado como parte do clado (Ferraris,
2007), mas como grupo-irmdo de Pimelodidae e Pseudopimelodidae, sendo confirmado atraves
de analise molecular como uma unidade monofiletica e tratado como familia Phreatobiidae,
nomenclatura inicialmente empregada na Tese de Doutorado de Muriel-Cunha (2008);
posteriormente sustentado também com dados moleculares por Sullivan et al., (2013).

Em paralelo aos problemas que envolvem a taxonomia dos géneros de Heptapteridae,
estdo aqueles referentes a taxonomia de suas espécies. A familia Heptapteridae conta com 23
géneros mais 1 Incertae sedis (Ferraris, 2007), 222 espécies validadas e 304 em avaliacdo
(Eschmeyer, 2019). Ao longo das ultimas duas décadas alguns estudos analisaram as relacfes
filogenéticas da familia e de alguns de seus géneros (Bockmann, 1998; Guazzelli, 2003; Muriel-
Cunha, 2008; Garcia, 2009; Peixoto, 2011; Masson, 2007) todos sfo teses e dissertacdo ndo
publicadas.

Problemas..nas relacdes filogenéticas..e na sisteméatica da familia Heptapteridae
persistem, principalmente na taxonomia a nivel de espécie o que ainda desperta interesse em
taxonomistas e geneticistas com intuito de melhorar o conhecimento a respeito desse grupo
(Hardman, 2005). Por outro lado, a relacdo do clado com outras familias dentro de Siluriformes
tem se tornado menos conflitante, tratada inicialmente como um clado ndo nomeado dentro de
Pimelodidae por Lundberg'(1988) € vista em estudos mais recentes como clado irmao de
Pseudopimelodidae e Pimelodidae compondo a superfamilia Pimelodoidea (Sullivan et al.
2006; Sullivan et al. 2013).

Apesar de muitos conflitos em relacdo a sistematica e a filogenia dos heptapterideos,
novas hipdteses a respeito da construcdo da histéria evolutiva do grupo tem se mostrado
bastante consistentes e permitem compreender melhor as relagdes filogenéticas intergenéricas
e interespecificas. Em estudo publicado recentemente Silva et al., (2021) utilizando elementos
ultraconservados (UCESs) obtidos através:de sequenciamento de Gltima geracdo, apresentaram
uma filogenia com base molecular‘que permite compreender as relacdes dos grupos dentro da
familia Heptapteridae, além de como visto em trabalhos anteriores'com dados morfologicos e
moleculares, sustentar.@a monofilia do grupo'e de alguns de seus géneros como o clado composto

por Brachyglanis, Gladioglanis, Leptorhamdia e Myoglanis. Este € o primeiro estudo molecular
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que apresenta dades congruentes as informagdes do trabalho de Bockmann (1998) onde é
possivel recuperar algumas relagbes proposias pela filogenia baseada em dados morfoldgicos.

Silva et al., (2021) recuperam dois clados dentro de Heptapteridae denominados de
subfamilia Rhamdiinae, antigo subclado Brachyrhamdia (Ferraris, 1988) e Rhamdiinae 11 (de
Pinna, 1993). Esta subfamilia é composta por Brachyrhamdia, Goeldiella, Pimelodella,
Rhamdia e Rhamdella, sendo este ultimo ndo incluido nas analises moleculares e apenas
assinalado como parte da subfamilia de acordo Brifioccoli et al., (2018). A subfamilia
Heptapterinae, assim como vista nas analises morfoldgicas de Bockmann (1998) ¢ dividida em
duas tribos a saber: tribo Brachyglaniini, denominada anteriormente de tribo Phreatobiini. A
nova tribo é composta pelos mesmos géneros sugeridos por Bockmann (1998) exceto os
géneros Phreatobius ja excluido de Heptapteridae e Pseudoleptorhamdia género ndo
recuperado em estudo posteriores. A tribo Heptapterini € composta pelos demais géneros da

subfamilia Heptapterinae.

2.3. Uso de“marcadores mitocondriais e nucleares para o estabelecimento das relacoes
filogenéticas em peixes, com énfase em Siluriformes

Estudos baseado em dados moleculares em Siluriformes através do sequenciamento do
DNA com uso de genes mitocondriais e nucleares trouxeram novas perspectivas e ideias a
respeito das relacdes entre seus grupos, além de servir como um adicional aos clados baseados
em dados morfoldgicos (Hardman, 2005; Sullivan et al., 2006; Sullivan et al., 2013).

O uso-de" marcadores ' moleculares. permite 'uma ‘melhor compreensdo 'das 'relages
genéticas e historicas do grupo em anélise. Dentre os muitos marcadores moleculares utilizados,
genes do DNA mitocondrial (mtDNA) e do DNA nuclear tem se mostrado promissores e
permitem inferir as relacdes filogenéticas de maneira mais robusta morfolégicos (Hardman,
2005; Sullivan et al., 2013).

Analises com mtDNA tém fornecido valiosas contribuicbes para a sistematica
filogenética dos Siluriformes, bem como na resolu¢cdo ou na identificacdo de conflitos
taxonémicos (Hardman, 2005; Sullivan et al., 2006; Lundberg_et.al., 2011; Sullivan et al.,
2013)..As mitocondrias sdo verdadeiras usinas de energia da célula, responsavel pela
fosforilagée.oxidativa.que lhes permite’ produzir, um suprimento«constante. de adenosina
trifosfato (ATP). Essas organelas assim como os cloroplastos tiveram sua origem através de
uma possivel relagdo simbiotica com a célula hospedeira (Campbell et al.; 2008).

O DNA mitocondrial (mtDNA) é uma molécula extra cromossémica encontrado em

grande nimero de cdpias por unidade celular. Este se constitui em uma dupla cadeia circular,
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apresentando aproximadamente 16.569 pares de“base e somente 10% de sua totalidade é néo
codificante. O mtDNA possui uma regido codificante com 37 genes, 0s quais correspondem a
13 polipeptidios, 2 moléculas de rRNA e 22 tipos de tRNA; também apresenta uma regido nao
codificante, denominada regido controle ou D-Loop, possuindo cerca de 1122 pares de bases e
dividida em regides hipervariaveis I, e I (HV I, Il e Il1). A regido D-loop néo codifica
produtos génicos e apresenta abundantes polimorfismos entre individuos, sendo a regido inicial
do processo de duplicacdo do material genético estd mais susceptivel a ocorréncia de mutacdes,
além disso responsavel pela regulacéo da replicacdo e transcri¢do de todo o mtDNA (Anderson
etal., 1981, Andrews et al.,1999; Bluter, 2010).

O desenvolvimento desses marcadores, em especial dos baseados em sequencias de
genes de mtDNA ou até mesmo genomas mitocondriais completos trouxe uma nova visao a
respeito dos relacionamentos para os peixes 0sseos, além de fornecido conjunto vasto de
informag6es filogenéticas em diversasescalas taxonémicas (Greenwoad et al., 1966). O uso do
mtDNA como marcador se mastra muito. eficiente para analises .intraespecificas e
interespecificas, sabendo-se que este apresenta algumas caracteristicas Unicas como heranca
materna, organizacde compacta, eventualmente ndo sofre recombinacde e seus RNAS
transportadores codificam completamente seus RNAs mensageiros (Garesse et al., 1997).

Anélises com mtDNA se mostram eficientes e fornecem ‘contribuicbes valiosas em
estudos da sistematica filogenética dos Siluriformes e também em resolucdo de conflitos
taxonémicos (Perdices et al., 2002; Shimabukuro-Dias et al., 2004; Hardman, 2005; Hardman
e Lundberg, 2006; Sullivan‘et al., 2006; Koblmuller-et'al., 2006, An et al., 2012 Lujan et al.
2015). Além disso podem ser aplicados diversos outros estudos como identificacdo de espécies,
a inferéncia de relacGes filogenéticas, estudos de biogeografia histérica, caracterizagdo de
estrutura populacional e variabilidade genética (Vergara et al., 2008; Bignotto et al., 2009;
Prado et al., 2012; Ferreira et al., 2014; Samani et al., 2016; Carvalho e Beheregaray, 2018).

Marcadores baseados em genes nucleares sdo utilizados em estudos filogenéticos reside
no fato de esses genes proporcionarem uma estimativa independente da historia evolutiva da
espécie emestudo (Pereira et al., 2002).-A maior parte dos genesmnueleares sdo de copia Unica
e evoluem lentamente, sdo potenciais fontes em estudos de resolucdo de filogenias, diversos
marcadores moleculares séo utilizados estudos que testam as relagoes genéticas de diferentes
grupos de peixes, como os Siluriformes (Hardman e Lundberg, 2006; Alonso et al., 2011;
Cramer etal., 2011; Taveraetal., 2012; Morando et al., 2013; Lu et al., 2014; Katz et al., 2018).
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Estudos combinando a analise de sequéneias mitocondriais e nucleares em Siluriformes
sdo bastante utilizados na determinacdo das relacGes filogenéticas (Sullivan et al., 2013; M.
Arce H. et al,, 2013; Calegari et al., 2019); aplicados em estudos que testam as relacdes
genéticas em populacdes naturais (Markova et al., 2010; Habib et al., 2010; Prado et al., 2012)
e em populagdes cultivadas de peixes (Hashimoto et al., 2016).

Para os Siluriformes, os dados morfoldgicos e moleculares suportam claramente a sua
monofilia e apesar da diversidade de bagres, as relacGes entre suas familias e géneros ainda
permanecem controversas e ndo estdo totalmente resolvidas (Diogo, 2003; Hardman, 2005;
Sullivan et al., 2006; Sullivan et al., 2013; Kappas et al., 2016). Em seu trabalho sobre o grupo
Diogo & Peng (2009) apresentaram uma revisdo abrangente das relagOes Siluriformes;
excluindo analises cladisticas baseadas em caracteres morfoldgicos, o que se sabe atualmente a
respeito da filogenia desse clado é sustentado por dois estudos com grupo de peixes, a saber: 0
estudo de Hardman (2005), que analisou sequéncias de citocromob de. 170 espécies de bagres
em 29 de 33 familias; e Sullivan et al. (2006) que utilizara sequéncias dos genes nucleares ragl
e rag2 em 110 espécies de bagres representando 36 de 37 familias. Q trabalho. realizado por
Betancur-R et al.(2013) 21 marcadores meleculares foram utilizados.para produzir uma
filogenia molecular abrangente das principais linhagens de peixes 0sseos, 0 que incluiu 32
familias dos Siluriformes. Além destes, 0 estudo realizado por Sullivan et al. (2013) com bases
em dados moleculares sustentam a monofilia da familia Heptapteridae, Pimelodidae,
Pseudopimelodidae.

A diversificacao dos Siluriformes ainda nao esta bem resolvida e muitos cenarios
biogeograficos descrevem a sequéncia de eventos que moldaram a distribuicdo moderna das
diferentes familias, uma consequéncia disso € a linha do tempo e o modo da radiacdo dos
Siluriformes ainda sdo incertos (Hardman, 2005; Lundberg et al., 2007; Diogo, 2004; Nakatani
et al., 2011; Chen et al., 2013). Na hipotese tradicional, a origem dos Siluriformes seria 0
Gondwana e sua distribuicdo seria o resultado da disperséo através de conexdes disponiveis e
passagens continentais para a Laurasia durante o Paleoceno e o Eoceno (Diogo, 2004).

Umawoutra hipdtese diz que~awerigem e dispersdo marinha foi responsavel pela
distribticéo mundial das espécies‘de bagres, outras hipoteses‘@apontam um complexo arranjo
biogeografico envolvendo dispersdes” pré e pos-deriva, eventos Vicariantes e possiveis
migragOes marinhas. Mais importante ainda, ele identifica a América do.Sul eomo o berco de

todo o clado e estende sua origem ao Cretaceo Inferior (Diogo, 2004).
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Atualmentey0s fosseis sdo importantesyobjetos de estudo, ndo apenas por permitirem
estimar tempos de divergéncia atraves da calibracdo do rel6gio molecular (Matsuura e Nishida,
2006; Bentacur-R et al., 2013), como 0 modelo relaxado utilizado em estudos recentes em
Siluriformes (Kappas et al., 2016; Bentacur-R et al., 2013 e Sullivan et al., 2013). Além disso,
estd cada vez mais claro que a integracao de dados paleontolégicos e de espécies ainda
existentes melhora a compreensao a respeito da “arvore da vida” dos peixes e sua historia
macroevolutiva (Gauthier et al., 1988; Arratia, 2000; Albert et al., 2009; Dornburg et al., 2015).

Métodos filogenéticos moleculares como por exemplo, BEAST (Drummond e
Rambaut, 2007) combinados a evidéncias fésseis trouxeram uma nova perspectiva temporal
para melhor entender a diversificacdo de peixes 6sseos. Muitas tentativas para estimar o tempo
de divergéncia entre as linhagens acabaram por produzir conflitos com os estudos
paleontologicos, implicando muitas vezes em imensas lacunas no registro fossil (Gardiner,
1984; Gardiner, 1993; Vandepoele et'al.,;"2004; Azuma et al., 2008)."A calibracGes adequadas
fornecem dados que auxiliam a compreenséo acerca da diversificagéo desse grupo de peixes e
o tempo de divergéncia entre familias, géneros e espécies de maneira mais concisa visando
facilitar a comunieagdo entre pesquisadores que.tentam mapear a rapida mudanca da filogenia

e classificagdo dos peixes (Bentacur-R et al., 2013).
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Através do sequenciamento de genes mitocondriais e nucleares obter uma filogenia
molecular para Heptapteridae testando sua monofilia e a hipotese de relacionamento
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4. Material esMétodos

4.1. Obtencéo e acondicionamento das amosiras

Sé&o descritos para a familia Heptapteridae, até o presente estudo, 24 géneros, sendo um
deste um incertae sedis (Ferraris, 2007; Eschmeyer, 2019), dos géneros validados utilizamos
17 em nosso estudo (tabela-1).' As-amostras foram-obtidas atraves de parceria com- o prof. Dr.
Claudio Oliveira/lUNESP e doagdo de tecidos por Instituicdes de Pesquisa nacionais e
internacionais, além de sequencias depositadas em bancos de dados. Os tecidos obtidos foram
acondicionados em freezers no Laboratério de Citogenética (UESB) sob a tutela da prof. dr?
Caroline Garcia.

Sempre que possivel utilizamos mais do que uma espécie por género e dois ou trés
exemplares de cada espécie para as analises. Como grupos externos, utilizamos representantes
das familiasiPimelodidae, Pseudopimeledidae, Bagridae, Siluridae.e.da espécie Conorhynchos

conirostris, umasespecie “incertaesedis” em: Siluriformes (Ferraris, 20083).

4.2. Extracdo do.material genético

A extracao do DNA foi realizada seguindo o protocolo proposto por Aljanabi e Martinez
(1997); retiramos uma amostra de tecido e colocando em microtubos (eppendorf) estéreis,
deixando secar em estufa a 37°C até a evaporacao do alcool (5 a 10 min); com auxilio de uma
tesoura ou pinca a amostra foi homogeneizada em 400uL de tampéo salino (6,66ml de NaCl
6M; 2 mlde Tris=HCl 1M, pH 8,0y 0,4ml deiEDTA 0;5M, pH 8,07 completar para 100 ml com
agua destilada.). Seguindo o procedimento, adicionamos 40uL de SDS 20% (concentracdo final
2%) e 8L de proteinase K (10mg/mL) misturando bem; logo ap6s deve-se incubar por cerca
de 1 hora a 65°C ou overninght.

Apbs o periodo de incubacdo esperamos a amostra atingir a temperatura ambiente e
adicionamos 10uL de RNAse (10mg/mL) e deixando cerca de 1 hora a 37°C; logo apds,
adicionamos 300uL de NaCl 6M e agitamos com auxilio de um vortex em alta velocidade por
cerca de 1 minuto. As amostras foram centrifugadas a 10.000G por.30min e o sobrenadante foi
transferido para microtubos estéreis.

Em.cada uma.das amostras«foram adicionados 600pL.de .isopropanol gelado e
misturando bem, vertendo o tubo delicadamente; logo apds foram incubadas a -20°C por 1 hora
ou overnight; as amostras, foram entdo centrifugadas 20 minutos a 10.000G (4°C). O
sobrenadante foi descartado e o pellet lavado em 600uL de etanol 70%, centrifugando por 10

minutos a 10.000G (4°C); o pellet foi acondicionado em estufa até evaporacdo do &lcool,
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podendo também deixar em temperatura ambiente overninght; Ao fimudesse processo foi
adicionado.em cada amostra 50uL de TE (5 ml de Tris-HCI 1M, pH 8,0; 1 ml de EDTA 0,5M,
pH 8,0; Completar para 50 ml com agua destilada.) ou &gua estéril.; as amostras devem ficar

por 24h a 4°C e logo apos serem armazenadas em freezer (-20°C).

4.3. Amplificacao-e purificagao'das amostras
No presente estudo amplificamos genes mitocondriais e um par de gene nuclear, sendo

estes: ATPase 6 e 8 ATP8.2-L.8331 + C0O3.2-H9236 (Sivasundar et al., 2001); Citocromo b:
GluDG.L + H16460 (Perdices et al., 2002), 16S: 16AR + 16BR (Palumbi, 1996), gene ativador
de recombinacdo rag 2: (Hardman e Page, 2003) e gene ativador de recombinacdo rag 1
(Sullivan et al., 2006).

Cada reagdo de PCR apresentou um volume final de 12,5 pl (0,50ul de DNA molde
[10ng/ul], 1l de cada primer [10pM], 0,75 pl de MgCl, [25mM], 1,25ul de tampé&o [10x],
1,25ul de dNTR [10uM], 0,125ul [5U]de Tag polimerase - Fermentas, 7,7l de dgua destilada).
As reacOes de amplificacdo foram realizadas em termociclador Aplplied BioSystems Veriti,
com as seguintes condicoes: 94°C (4 min), cinco ciclos de: 92°C (30 seg), 50-53°C (30 seg),
72°C (90 seq), 40 ciclos de: 92°C (30 seg), 56-58°C (30 seg), 72°C (90 seg), seguidos por uma
elongacdo final a 72°C (10min) e um periodo de resfriamento a 4°C.

Os produtos das PCR foram aplicados em gel de agarose 0,8% e corados com uma
solucéo de azul de bromofenol e GelRed Nucleic Acid (Biotium) e foram visualizados em L-
PIX Transilluminator. Molecular. . Imaging. .(Loccus .Biotecnologia), . para - confirmacdo. da
amplificacdo e da qualidade dos produtos de PCR. Para a purificacdo das amostras utilizamos
um “mix” com as enzimas exonuclease | (Exol - Fermentas) e Shrimp Alkaline Phosphatase
(SAP — Fermentas) na proporcdo de: 0,5ul de Exol; 2ul SAP, para cada 5ul amostra
amplificada, sendo entdo expostas por 50 minutos a 37°C e 15 minutos a 80°C, e posteriormente

armazenado em freezer.

4.4. Sequenciamento das amostras utilizadas

A'reacao de sequenciament@ foi feita de acordo com o meétodo de dideoxinucleotideos
terminais, (Sanger-et-al., 1977) utilizando. 0 kit BigDye Sequence Terminator v.3.1 (Applied
Biosystems). As seguintes condigdes utilizadas foram: 1ul de produto de PCR (produto
purificado); 2uk 1X Sequencing Buffer; 0,5uL de cada primer (mesma concentracédo utilizada
para a realizagdo da PCR original); 1pL BigDye® Terminator v3.1. As condi¢Oes de
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amplificacdo foramwas seguintes: 25 ciclos a'96°C por 30 segundos; 15'segundos a 50°C; 4
minutos a 60°C.

Ap0s terminada a reacdo, os produtes foram precipitados seguindo o seguinte protocolo:
em cada amostra adicionamos 0s 80uL do mix (3uL de acetato de sédio 3M; 62,5uL de etanol
95%; 14,5uL de &gua bidestilada); as amostras foram entdo homogeneizadas cuidadosamente
com auxilio de uma micropipeta e alocados o0s tubos no escuro por 15 minutos; apos esse
periodo centrifugamos as amostras por 20 minutos a 13000 rpm em temperatura ambiente;
cuidadosamente o sobrenadante foi retirado com auxilio de micropipeta e adicionamos 200 pL
de etanol 70% gelado e as amostras centrifugadas por 5 minutos a 13000 rpm em temperatura
ambiente; mais uma vez cuidadosamente o sobrenadante foi retirado com auxilio de
micropipeta e os tubos foram dispostos durante 3 minutos a 95°C (com a tampa aberta) para
evaporacéo do alcool.

As amostras foram mantidas a -20°C até o momento da aplicacdo das amostras no
sequenciador. As amostras foram entregues a técnica especializada responsavel pelo manuseio
do sequenciador (modelo ABI PRISM 3100 GeneticAnalyzer da Applied Biosystems/fabricado
pela HITACHI) ne.lnstituto de Quimica-USP:

4.5. Edicao das sequéncias

As sequéncias obtidas foram, entdo, visualizadas, editadas e alinhadas com auxilio da
versdo “trial” do programa Geneious 4.0 (Drummond et al. 2008 - disponivel para “download”
no site http://www.geneious.com/) para obtencao da sequencia consenso. As sequencias foram
traduzidas pelo programa MEGA v6 (Tamura et al., 2007) para a verificagcdo da presenca de
cédons de parada e do padrdo de variacdo da posicdo dos codons; em seguida verificadas no
GenBank (http://www.ncbi.nlm.nih.gov) através do programa “BLASTn”, com o objetivo de
confirmar sua similaridade com sequéncias de outros peixes. Os arquivos de entrada gerados
no MEGA v6 foram utilizados para as analises de méaxima verossimilhanca e inferéncia
bayesiana.

Sequéncias de géneros da familiasHeptapteridae foram obtidas através do GenBank e
foram alinhadas juntamente com as sequéncias obtidas no presente estudo. Foram acrescidas
também sequencias de géneros que foram considerados como grupos externos (pertencentes as
familias Pimelodidae; Pseudopimelodidae, ‘Phreatobiidae, Siluridae ‘e Bagridae), além de
sequéncias do género Phreatobius, que ja fora considerado parte de Heptapteridae (Bockmann,
1998; Bockmann & Guazzelli, 2003).
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4.6 Analise das sequéncias

Foram realizadas inferéncias por analise Bayesiana (Bl) e de Maxima Verossimilhanca
(ML) para verificar os agrupamentos entre sequéencias e o grau de confiabilidade utilizando os
programas MrBayes on XSEDE e 0 RAXML-HPC BlackBox, respectivamente, disponiveis no
CIPRES (https://www.phylo.org/). O modelo para os critérios de analise da Bl foram
determinados e obtidos pelo programa Kakusan3 (Tanabe, 2007), o arquivo de entrada para a
ML foi obtido através do programa MEGA v. 6 (Tamura et al., 2011). Todas as filogenias

obtidas serdo testadas utilizando métodos estatisticos, como bootstrap (Felsenstein, 1985).
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Tabela 1: Géneros e espécies analisados no presente estudo.

Familia
Heptapteridae

Subfamilia/Tribo

Heptapterinae
Heptapterini

Género/Espécie Caédigo Catélogo ATPase 6e8 Citocromob 16S RAGl1 RAG2
Acentronichthys leptos Ale3446 Este estudo
Acentronichthys leptos JX899756 GenBank
Cetopsorhamdia iheringi Cih3597 Este estudo
Cetopsorhamdia iheringi Cih4112 Este estudo
Cetopsorhamdia indiosa JX899758 GenBank
Cetopsorhamdia'sp. DQ990502 " 'GenBank
Cetopsorhamdia sp.4 Csp7947 Este estudo
Cetopsorhamdia sp.5 Csp7972 Este estudo
Cetopsorhamdia sp.6 Cspa473 Este estudo
Chasmocranus brevior JX899759 GenBank
Chasmocranus truncatorostris  Ctr3364 Este estudo
Chasmocranus truncatorostris  Ctr734 Este estudo
Heptapterus sympterigium JX899756 GenBank
Heptapterus sp.2 Hsp2914 Este estudo
Heptapterus sp.3 Hsp3290 Este estudo
Heptapterus sp.4 Hsp4313 Este estudo
Imparfinis cf. cochabambae DQ492369  GenBank
Imparfinis cf. cochabambae DQ492481  GenBank
Imparfinis minutus Imi3015 Este estudo
Imparfinis mirini imr3670 Este estudo
Imparfinis schubarti Isc5222 Este estudo
Imparfinis stictonotus DQ492370  GenBank
Imparfinis stictonotus DQ492482  GenBank
Imparfinis stictonotus DQ492483  GenBank
Imparfinis sp.1 Isp1445 Este estudo
Imparfinis sp.2 Isp1563 Este estudo
Imparfinis sp.4 Isp3473 Este estudo
Imparfinis sp.5 isp5718 Este estudo
Mastiglanis asopos Mas3168 Este estudo
Mastiglanis asopos Mas5715 Este estudo
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Brachyglaniini

Rhamdiinae

Mastiglanis sp.
Phenacorhamdia sp.1
Phenacorhamdia sp.2
Pseudeptapterus sp.
Rhamdella sp.
Rhamdioglanis frenatus
Rhamdiopsis microcephala
Rhamdiopsis sp.
Taunayia marginata
Taunayia sp.
Gladioglanis machadoi
Gladioglanis sp.
Myoglanis sp.
Myoglanis sp.
Brachyrhamdia sp.
Goeldiella eques
Goeldiella eques
Goeldiella eques
Goeldiella eques
Pimelodella boschmai
Pimelodella cristata
Pimelodella cristata
Pimelodella gracialis
Pimelodella kronei
Pimelodella lateristriga
Pimelodella meeki
Pimelodella mucosa
Pimelodella speleae
Pimelodella sp.
Pimelodella transitoria
Rhamdia enfurnada
Rhamdia itacaiunias
Rhamdia laukidi
Rhamdia quelen
Rhamdia quelen

Msp6951
Psp5550
Psp5717
Psp2361
Rsp1657
Rfr8176
Rmi6212
Rsp4113
Tma826
Tsp703
JX899765
Gsp7031
JX899760
Msp8165
Bsp6866
Geqgo515
DQ492368
DQ492480
JF898644
Pho3508
DQ492366
DQ492478
Pgr3904
Pkr4276
Pla3861
Pme3590
Pmu3963
Pse3795
DQ486779
Ptra598
Ren3811
R1186796
Rl1a32751
Rqu3104
Rqu97373

Este estudo
Este estudo
Este estudo
Este estudo
Este estudo
Este estudo
Este estudo
Este estudo
Este estudo
Este estudo
GenBank
Este estudo
GenBank
Este estudo
Este estudo
Este estudo
GenBank
GenBank
GenBank
Este estudo
GenBank
GenBank
Este estudo
Este estudo
Este estudo
Este estudo
Este estudo
Este estudo
GenBank
Este estudo
Este estudo
Este estudo
Este estudo
Este estudo
Este estudo
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Grupo Externo

Conorhynchos conirostris Ccol19 Este estudo

Conorhynchos conirostris DQ492477  GenBank
Pseudopimelodidae Lophiosilurus alexandri L alt5528 Este estudo
Pseudopimelodidae Microglanis cottoides Mco3375 Este estudo
Pseudopimelodidae Microglanis iheringi JX470049 GenBank
Pseudopimelodidae Pseudopimelodus zungaru Pzul5578  Este estudo
Pimelodidae Pimelodus maculatus Pma3375 Este estudo
Pimelodidae Phractocephalus hemeliopterus Phe4095 Este estudo
Pimelodidae Pseudobagrus tokiensis FJ650410 GenBank
Pimelodidae Pseudoplatystoma corruscans ' - Pco4094 Este estudo
Bagridae Olyra longicautada DQ492459  GenBank
Bagridae Pseudobagrus tokiensis Ptogen Este estudo
Phreatobiidae Phreatobius dracuncunlus DQ492363  GenBank
Siluridae Silurus glanis Sglgen Este estudo
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5. Resultados

O conjunto de dados final incluiu 79 terminais, destes 65 sdo géneros da familia
Heptapteridae e 14 outgroups com representantes de Pimelodidae, Pseudopimelodidae,
Bagridae, Siluridae, Phreatobiidae e Conorhynchos conirostris; até o presente estudo 23
géneros sao considerados validos para a familia Heptapteridae, a saber: Acentronichthys,
Brachyglanis, Brachyrhamdia, Cetopsorhamdia, Chasmocranus, Gladioglanis, Goeldiella,
Heptapterus, Horiomyzon, Imparfinis, Leptorhamdia, Mastiglanis, Myoglanis, Nannoglanis,
Nemuroglanis, Pariolius, Phenacorhamdia, Pimelodella, Rhamdella, Rhamdia,
Rhamdioglanis, Rhamdiopsis e Taunayia (Ferraris, 2007; Eschmeyer, 2019). Segundo Ferraris
(2007), sdo 23 trés géneros mais um “insertis sedis” indicados para a familia. Destes, contamos
com 17 géneros validos com resultados para os marcadores mitocondriais e 15 para 0s
marcadores nucleares representando.69% dos géneros da familia Heptapteridae.

As informag0es a respeito da composicdo nucleotidica bem como 0 nimero de sitios
conservados para cada um dos cinco genes estudados (trés mitocondrials e dois nucleares) estdo
dispostas na tabela.2.Estdo descritos os valores.para cada um dos genes em.separado e também

para as regides concatenadas.

Tabela 2: Caracterizacdo das regides mitocondriais e nucleares das amostras analisadas no presente estudo.

Regifes Mitocondriais e Nucleares

Regides Concatenadas

ATPase6e8  Citocromo b 16S RAG1 RAG2 M N
Ne total de sitios 792 754 501 1422 946 2047 2368
N° de sitios conservados 332 369 319 945 593 1024 1573
Composicdo Nucleotidica
% A 31,0 27,5 32,2 27,5 26,2 30,0 26,9
%T 27,7 29,1 22,9 24,6 24,8 27,0 24,7
% C 29,0 28,8 22,9 22,0 25,0 27,5 23,3
% G 12,3 14,5 22,1 25,9 24,1 15,5 25,1
Total 7919 751,9 487,0 739,4 563,3 1928,8 1306,1
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5.1. Anélises dosigenes mitocondriais
O conjunto de dados para o0s genes mitocondriais incluiu 56 terminais (dos 79

utilizados), desies 47 sdo géneros representantes de Heptapteridae e hove outgroups.

As topologias da ML e BI recuperam dois grandes clados (figuras 1 e 2), sustentada com
valores altos de suporte (ML) e probabilidade a posteriori (Bl). O primeiro denominado
subfamilia Rhamdiinae ‘composta-pelos'géneros Brachyrhamdia,"Goeldiella, Pimelodella e
Rhamdia. O género Rhamdella néo se inseriu na subfamilia sendo alocado no clado maior de
Heptapteridae.

A subfamilia Heptapterinae, cuja monofilia é recuperada compde 0 maior grupo dentro
de Heptapteridae e se subdivide em dois clados: tribo Brachyglaniini, representada pelos
géneros Myoglanis e Gladioglanis; e tribo Heptapterini, representada pelos seguintes géneros
Acentronichthys, Cetopsorhamdia, Chasmocranus, Heptapterus, Imparfinis, Mastiglanis,
Pseudeptapterus, Rhamdella, Rhamdioglanis, Rhamdiopsis e Taunayia. O género Mastiglanis
é recuperade como grupo-irmao dos demais gue compde a triba. Goeldiella é recuperado como
mais basal'aesta subfamilia.

Dentro da tribo Heptapterini foram recuperados alguns subclades.com alto suporte; (1)
composto pelos géneros Cetopsorhamdia, Phenacorhamdia e Rhamdella; (2) composto por
Imparfinis e (3) composto por Acentronichthys, Chasmocranus, Heptapterus, Pseudeptapterus,
Rhamdioglanis, Rhamdiopsis, Taunayia.
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Glaa loglams sp. (Gsp7031)
Imparfinis schubarti (Isc5222)
Imparfinis sp.2 (Isp1563)
Imparfinis sp.5 (Isp5718)
Imparfinis sp.1 (Isp1445)
Imparfinis mirini (Imr3670)
Imparfinis minutus (Imi3015)
Imparfinis sp.4 (1sp3473)
Acentronichthys leptus (Ale3446)
Rhamdiopsis sp. (Rsp4113)
Rhamdiopsis microcephala (Rmi6212)
Rhamdioglanis frenatus (Rfr8176)
Taunayia marginata (Tma826)
Taunayia sp. (Tsp703)
Chasmocranus truncatorostris (Ctr3364)
Chasmocranus truncatorostris (Ctr734)
Pseudeptapterus sp. (Psp2361)
Heptapterus sp.4 (Hsp4313)
Heptapterus sp.2 (Hsp2914)
Heptapterus sp.3 (Hsp3290)
Cetopsorhamdia sp.4 (Csp7947)
Cetopsorhamdia sp.5 (Csp7972)
Cetopsorhamdia sp.6 (Csp4473)
Cetopsorhamdia iheringi (Cth3597)
Cetopsorhamdia iheringi (Cih4112)
Phenacorhamdia sp.1 (Psp5550)
Phenacorhamdia sp.2 (Psp5717)
Rhamdella sp. (Rsp1657)
Mastiglanis asopos (Mas3168)
lanis asopos (Mas5715)

is sp. (Msp6951)

melodella Iaterzstrzga (Pla3861)
Pimelodella kronei (Pkr4276)
Pimelodella transitoria (Ptr4598)
Pimelodella speleae (Pse3795)
Pimelodella gracialis (Pgr3904)
Pimelodella boschmai (Pbo3508)
Pimelodella meeki (Pme3590)
Rhamdia enfurnada (Ren3811)
Rhamdia laukidi (R1a32751)
Rhamdia guelen (Rqu3104)
Rhamdia quelen (Rqu97373)
Rhamdia itacaiunias (Rit86796)
Conorhyncos conirostris (Ccol19)

0.3

Pseudopimelodus zungaru (Pzul5578)
Microglanis cottoides (Mco3375)
Phractocephalus hemeliopterus (Phe4095)
Pimelodus maculatus (Pma3375)
Pseudoplatystoma corruscans (Pco4094)
Lophiosilurus alexandri (Lal15528)
Silurus glanis (Sglgen)

Pseudobagrus tokiensis (Ptogen)

Figura 1 Arvore fllogenetlca para a Familia Heptapterldae obtida através da Méaxima

hkmeeie d, Bisetversicbneeie €, Bisellvarsid

33



Tribo Myoglanis sp. (Msp8165)
w . Gladioglanis sp. (Gsp7031)
BraChyglam n Imparfinis schubarti (1sc5222)

Imparfinis sp.2 (Isp1563)

Imparfinis sp.5 (Isp5718)

Imparfinis sp.1 (Isp1445)

Imparfinis mirini (Imr3670)
Imparfinis minutus (Imi3015)
Imparfinis sp.4 (Isp3473)
Acentronichthys leptus (Ale3446)
Chasmocranus truncatorostris (Ctr3364)
Chasmocranus truncatorostris (Ctr734)
Pseudeptapterus sp. (Psp2361)
Heptapterus sp.2 (Hsp2914)
Heptapterus sp.3 (Hsp3290)
Heptapterus sp.4 (Hsp4313)
Rhamdiopsis sp. (Rsp4113)
Rhamdiopsis microcephala (Rmi6212)
Rhamdioglanis frenatus (Rfr8176)
Taunayia marginata (Tma826)
Taunayia sp. (Tsp703)
Cetopsorhamdia sp.4 (Csp7947)
Cetopsorhamdia sp.5 (Csp7972)
Cetopsorhamdia sp.6 (Csp4473)
Cetopsorhamdia iheringi (Cih3597)
Cetopsorhamdia iheringi (Cih4112)
Phenacorhamdia sp.1 (Psp5550)
Phenacorhamdia sp.2 (Psp5717)
Rhamdella sp.2 (Rsp1657)
Mastiglanis asopos (Mas3168)
Mastiglanis asopos (Mas5715)
Mastiglanis sp. (Msp6951)

Goeldiella eques (Geq5515)
Brachyrhamdia sp. (Bsp6866)
Pimelodella mucosa (Pmu3963)
Pimelodella speleae (Pse3795)
Pimelodella gracialis (Pgr3904)
Pimelodella boschmai (Pbo3508)
Pimelodella meeki (Pme3590)
Pimelodella lateristriga (Pla3861)
Pimelodella kronei (Pkr4276)
Pimelodella transitoria (Ptr4598)
Rhamdia enfurnada (Ren3811)
Rhamdia laukidi (R1a32751)

Rhamdia quelen (Rqu3104)

Rhamdia quelen (97373)

Rhamdia itacaiunias (Rit86796)
Conorhyncos conirostris (Ccol19)
Microglanis cottoides (Mco3375)
Pseudopimelodus zungaru (Pzul5578)
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Pseudobagrus tokiensis (Ptogen)
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Figura 2: Arvore filogenética para a Familia Heptapteridae obtida através da Inferéncia Bayesiana
acessada através de marcadores mitocondriais (ATPase 6 e 8, Citocromo b e 16S) concatenados. A
probabilidade a posteriori esta representada pelos circulos pretos (®); e de probabilidade a posteriori
entre de 0,7 e 0,8 estdo representados pelos circulos cinzas (®).

5.2. Analises dos genes nucleares
O conjunto de dados para @s genes nucleares incluiu 45 terminais (dos 79 utilizados),

destes, 337s@0 generos representantes-de Heptapteridae e 12 @utgroups. Os marcadores
nucleares recuperam a:monofilia da Familia Heptapteridae com altos valores de suporte (ML)
e probabilidade a posteriori (BI) composta por dois clados denominados de subfamilia
Heptapterinae e subfamilia Rhamdiinae (figuras 3 e 4).
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Familia Heptapteridae

A subfamiliaRhamdiinae é composta pelos géneros Goeldiella, Pimelodella e Rhamdia.
A subfamilia Heptapterinae se subdivide em dois clados, as tribos Brachyglaniini (Gladioglanis
e Myoglanis) e Heptapterini (Acentronichthys, Cetopsorhamdia, Chasmocranus, Heptapterus,
Imparfinis, Mastiglanis, Rhamdella, Rhamdiopsis, Phenacorhamdia e Taunayia).

O género Mastiglanis € recuperado como género mais basal a tribo Heptapterini. Os
géneros Imparflnllsre‘ :Ctet:)p-sojr lf;{-fr;d;g ﬁa%h%‘}ééap;rédgé lc%;nb rﬁonoflletlcos A posicéo de
Rhamdella dentro da tribo Heptapterini é sustentada com os marcadores nucleares. O clado
composto por Cetopsorhamdia, Rhamdella e Phenacorhamdia é grupo irmdo dos demais
géneros da tribo Heptapterini. O clado composto por Acentronichthys, Chasmocranus,

Heptapterus, Rhamdiopsis e Taunayia apresentam baixos valores de suporte.

Tribo
Brachyglaniini n

Gladioglanis machadoi (JX899765)
Myoglanis sp. (JX899760)
m— 5 astiglanis asopos (Mas3168)

ptapterus sp. (Hsp4313)
diopsis sp. (Rsp4113)
wronichthys leptus (Ale3446)
aunayia marginata (Tma826)
Imparfinis cf. cochabambae (DQ492369)
Imparfinis cf. cochabambae (DQ492481)
- Heptapterus sympterigium (JX899757)
---------- Acentronichthys leptus (1X899756)
Imparfinis minutus (Imi3015)
Jimparfinis mirini (Imr3670)
Imparfinis stictonotus (DQ492482)
Imparfinis stictonotus (DQ492370)
----- . Chasmocranus brevior (JX899759)
Phenacorhamdia sp. (Psp5717)
Rhamdella sp. (Rspl657)
{_n'Tﬂinis stictonotus (DQ492483)
Cetopsorhamdia sp. (DQ990502)
Cetopsorhamdia indiosa (JX899758)
Cetopsorhamdia iheringi (Cih4112)
Cetopsorhamdia iheringi (Cih3597)
Cetopsorhamdia sp. (Csp4473)
— | g Goeldiella eques (DQ492480)
Goeldiella eques (JF898644)
Goeldiella eques (DQ492368)
""""" Rhamdia itacaiunias (Rit86796)
Rhamdia quelen (Rqu97373)
Pimelodella kronei (Pkrd276)
Pimelodella cristata (DQ492478)
Pimelodella cristata (DQ492366)
Pimelodella sp. (DQ486779)
----- st sConorhyncos conirostris (DQ492477)
Lophiosilurus alexandri (Lall5528)
dopimelodus zungaru (Pzul5578)

Subfamilia
Heptapterinae

Tribo
Heptapterini

hbmeeie

Subfamilia
Rhamdiinae

g e :roglanis cottoides (Mco3375)
lopimelodus mangurus (DQ492360)
Microglanis iheringi (1X470049)
Phractocephalus hemeliopterus (Phe4095)

B ! Pseudaplatystoma corruscans (PCO4094)
- Pimelodus maculatus (Pma3375)

Phreatobius drancunculus (DQ492363)
------ Olyra longicaudatus (DQ492459)
e T ... e et asnsansssss smsnancnsnssnssnsssssssaas IR cccansinarrcere H i P.?(’udobagl‘us toklenSIS (FJ6504I0)

0.03
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Familia Heptapteridae

O~ O~ Q

Figura 3: Arv ogenética para a Fa eptapteridae obtida a da Méaxima
Verossimilhanga acessada através de marcadores nucleares (RAG1 e RAG2) concatenados.
O valor maximo de suporte dos ramos esta representado pelos circulos pretos (®); valores
de bootstrap entre de 70 - 90 % estdo representados pelos circulos cinzas (®).
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Gladioglanis machadoi (JX899765)
Myoglanis sp. (JX899760)
Mastiglanis asopos (Mas3168)

—= Heptapterus sp. (Hsp4313)

= Rhamdiopsis sp. (Rsp4113)
Acentronichthys leptus (Ale3446)

Tribo
Brachyglaniini

Taunayia marginata (Tma826)
Imparfinis cf. cochabambae (DQ492369)
Imparfinis cf. cochabambae (DQ492481)
Heptapterus sympterigium (JX899757)
Acentronichthys leptus (JX899756)
Imparfinis minutus (Imi3015)

Subfamilia
Heptapterinae

Tribo

tapterini Imparfinis mirini (Tmr3670)

his stictonotus (DQ492482)

' Imparfinis stictonotus (DQ492370)
----- Chasmocranus brevior (JX899759)
Phenacorhamdia sp. (PspS717)
Rhamdella sp. (Rsp1657)
Imparfinis stictonotus (DQ492483)
Cetopsorhamdia sp. (DQ990502)
Cetopsorhamdia indiosa (JX899758)
Cetopsorhamdia iheringi (Cih4112)
Cetopsorhamdia iheringi (Cih3597)
Cetopsorhamdia sp. (Csp4473)
Goeldiella eques (DQ492480)
Goeldiella eques (JF898644)
Goeldiella eques (DQ492368)
Rhamdia itacaiunias (Rit86796)
Rhamdia quelen (Rqu97373)
Pimelodella kronei (Pkrd276)
Pimelodella cristata (DQ492478)
Pimelodella cristata (DQ492366)
Pimelodella sp. (DQ486779)
Conorhyncos conirostris (DQ492477)
— Lophiosilurus alexandri (Lal15528)
Pseudopimelodus zungaru (Pzul5578)
Microglanis cottoides (Mco3375)
— Pseudopimelodus mangurus (DQ492360)
— Microglanis iheringi (JX470049)
Phractocephalus hemeliopterus (Phe4095)

Subfamilia JL{Emee e dl,
Rhamdiinae

Pseudoplatystoma corruscans (Pco4094)
Pimelodus maculatus (Pma3375)
eatobius drancunculus (DQ492363)

. a longicaudatus (DQ492459)
w -us tokiensis (F1650410)

Figura 4: Arvore filogenética para a Familia Heptapteridae obtida através da Inferéncia
Bayesiana acessada através de marcadores nucleares (RAG1 e ‘RAG2) concatenados. A
probabilidade a posteriori esta representada pelos circulos pretos (®); e de probabilidade a
posteriori entre de 0,7 e 0,8 estdo representados pelos circulos cinzas (®). 36
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5. Discussao

Ao longo das ultimas trés décadas as informacdes acerca da Familia Heptapteridae
foram debatidas para se chegar a um entendimento das relacGes entre os géneros que a compde
e sua relagdo com os demais siluriformes. Inicialmente considerada como subfamilia dentro de
Pimelodidae, tratada como “terminal B” e sendo aparentada ao clado “terminal C”
(=Pseudopimelodidae) da familia (Lundberg et al. 1988). Somente em 1993, apds extensa
analise cladistica feita por Pinna que o entdo denominado clado Rhamdiinae de Pimelodidae
foi elevado a familia. Em seu trabalho Bockmann (1998) seguiu a nomenclatura apontada por
Silfvegrip (1996) para o clado que dali por diante passou a ser denominado Familia
Heptapteridae.

Por muito tempo o género Phreatobius foi considerado como parte da familia
Heptapteridae com base em dados marfolégicos (Bockmann & Guazzelli, 2003). Muriel-Cunha
(2008) assinala com dados moleculares que 0. género ndo é recuperado.como membro da
familia. Em suas anélises moleculares a respeito da Superfamilia Pimelodoidea Sullivan et al.
(2013) sustentam a.pesicdo de Phreatobius como.¢lado a parte de Heptapteridae o incluido em
sua prépria familia Phreatobiidae. Nossos dados corroboram a posi¢do de Phreatobius como
membro externo a familia Heptapteridae.

A monofilia proposta para a Familia Heptapteridae foi recuperada em todas as
reconstrucdes filogenéticas, corroborando tanto os dados moleculares obtidos para a familia em
trabalhos anteriores (Hardman, 2005, Sullivan et al., 2006; Sullivan et al., 2013, Fuster et al.
2021), quanto a proposta morfol6gica de Bockmann (1998). Em recente estudo Silva et al.
(2021) também recuperam essa estrutura, propondo dois clados: as subfamilias Rhamdiinae e
Heptapterinae, essa subdividida nas tribos Brachyglaniini apresentada pela primeira vez e tribo
Heptapterini.

A subfamilia Heptapterinae é recuperada com os clados que a compunha, denominado
por Bockmann (1998) como: tribo Phreatobiini (Brachyglanis, Gladioglanis, Leptorhamdia,
Myoglanis; “Phreatobius e Pseudolepterhamdia) e tribo Heptapterini: (Acentronichthys,
Callimorhamdia, gen. n., Cetopsorhamdia, Chasmocranus, Dolichorhamdia, gen. n.,
Heptapterus, Horiomyzon, Imparfinis,"Maculirhamdia, gen. n.,”Mastiglanis, Microrhamdia,
gen. n., Nannoglanis,sNemuroglanis, Pariolius, Phenacorhamdia, Pseudeptapterus, gen. n.,
Pseudocetopsorhamdia, gen. n., Pseudochasmocranus, gen. n., Pseudoimparales, gen. n.,

Pseudorhamdiogianis, gen. n., Rhamdiogianis, Rhamdiopsis, Stewartglanis, gen. n. e
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Taunayia). Com Phreatobius alocado dentrorde sua propria familia ayrevisdo molecular
proposta por Silva et al. (2021) inclui em Brachyglaniini 0s generos: Brachyglanis,
Gladioglanis, Leptorhamdia e Myoglanis como recuperado no presente estudo, embora
representada apenas pelos géneros: Myoglanis e Gladioglanis. A monofilia dessa tribo foi
recuperada somente com os genes nucleares devido a uma alocagdo do género Gladioglanis
para tribo Heptapterini com base nos dados mitocondrials. Essa divergéncia entre oS
marcadores pode ser explicada com base na histéria evolutiva dos genes em questdo, sendo que
0 genoma mitocondrial apresenta taxas de mutacdo mais altas do que as do genoma nuclear
(Brown et al., 1979).

A tribo Heptapterini é representada pelos géneros: Acentronichthys, Cetopsorhamdia,
Chasmocranus, Heptapterus, Imparfinis, Mastiglanis, Pseudeptapterus, Rhamdella,
Rhamdioglanis, Rhamdiopsis e Taunayia de acordo com a proposta morfologica (Bockmann,
1998) e dados moleculares recentes (Silva et al. 2021).

O género Cetopsorhamdia € sugerido por Bockmann (1998) como.mais basal a tribo
Heptapterini, contudo nossos dados assim como Silva et al. (2021) recuperam Mastiglanis
como sendo basal.a tribo, também recuperando como género monofilético. No entanto,
Cetopsorhamdia compde um clado com Phenacorhamdia e Rhamdella, grupo irmédo aos
demais géneros da tribo. Dentro deste, 0 género Rhamdella anteriormente com posi¢édo
imprecisa em Rhamdiinae no presente estudo foi inserido a tribo Heptapterini com os géneros
acima citados.

O agrupamento que inclui o genero  Imparfinis apresenta conflito entre os marcadores
mitocondriais e nucleares, sendo que no Ultimo o género ndo é recuperado como monofilético,
corroborando os resultados de Silva et al. (2021). Essa incongruéncia entre os mitocondriais e
nucleares de certa é esperada visto que Bockmann (1998) ja descrevia o género como um dos
mais confusos dentro da familia, assim como Silva et al. (2021) exploram essa parafilia
destacando especificamente “Imparfinis” stictonotus e “Imparfinis” borodini. Adicionalmente
nossos dados nucleares recuperaram a relacdo entre género Cetopsorhamdia e um terminal de
Imparfinissstictonotus. Essa relacdo jahavia sido previamente deseritajpor Ferreira et al. (2014)
com base em dados citogenéticos. As autoras propuseram’ o compartilhamento de uma
sinapomorfia (localizagdo da NOR 'intersticial no primeiro par metacéntrico) entre os dois
géneros.

Rhamdiopsis ja foi considerado um tadxon ndo resolvido dentro do subclado

Nemuroglanis (= tribo Heptapterini), mas essa hipdtese ndo foi corroborada por Bockmann &
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Castro (2010) que sustenta o subclado Nemureglanis como agrupamento-bem suportado para
Heptapteridae e confirma Rhamdiopsis.comc membro da familia e parte da tribo Heptapterini,
como também assinalado no presente trabalho e em estudos anteriores .com base em dados
morfologicos (e.g., Lundberg & McDade, 1986; Lundberg et al., 1991).

Em seu trabalho Bockmann (1998) sugere 11 novos géneros sendo eles:
Callimorhamdia, Dolichorhamdia, Maculirhamdia, Microrhamdia, Pseudeptapterus,
Pseudocetopsorhamdia, Pseudochamocranus, Pseudoleptorhamdia, Pseudoimparales,
Pseudorhamdioglanis e Stewartglanis. Os novos géneros propostos nao foram considerados por
Bockmann & Guazzelli (2003), ndo sendo recuperados em trabalhos posteriores (Bockmann &
Castro, 2010; Ferraris, 2007). Dos onze géneros assinalados por Bockmann (1998), apenas
Pseudeptapterus, foi posteriormente citado como possivel espécie do género Heptapterus
(Faustino-Fuster et al., 2019). No presente estudo o terminal correspondente a Pseudeptapterus
estd presente .no mesmo clado gque Chasmocranus truncatorostris e grupo irmdo de
Heptapterus.

O genero Heptapterus, um dos.primeiros a ser descrito. para a .atual familia
Heptapteridae, passou por diversas revisoes que.apontavam alteracfes emssua Composicdo por
exemplo Acentronichthys, Chasmocranus, !mparales e Medemichthys (sinénimos juniores de
Nemuroglanis), Nannoglanis, Pariolius e Phenacorhamdia ja foram considerados sinbnimos
para 0 género que hoje conta com doze espécies validas (Bockmann, 1998; Bockmann &
Guazzelli, 2003; Ferraris, 2007 e Faustino-Fuster, 2019). Nossos resultados recuperam o género
agrupado com Acentronichthys e Chasmocranus, hoje considerados validos, mais Rhamdiopsis,
Rhamdioglanis, Taunayia, Cetopsorhamdia, Imparfinis, Mastiglanis, Phenacorhamdia e
Rhamdella compondo a tribo Heptapterini, antigo subclado Nemuroglanis corroborando a
proposta morfologica de Ferraris, 1988; Bockmann, 1994 e Bockmann, 1998; e também a
proposta molecular mais recente de Silva et al. (2021).

Os géneros Brachyrhamdia, Pimelodella, Rhamdia e Goeldiella foram recuperados em
um clado basal em Heptapteridae como proposto por Bockmann (1998) e confirmado por Silva
et al. (2021)«Nesse trabalho os autores:denominaram o clado dessubfamilia Rhamdiinae; na
qual Pimelodella e Rhamdia se mostram relacionados como grupo irmé&o, carecendo de revisao
das relacGes intergenéricas; por outro lado Goeldiella é recuperado como género basal dentro
do clado nas as'analises com os genes nucleares como visto em Silva et al. (2021). Contudo os
dados mitocondriais recuperam esse género como basal a subfamilia Heptapterinae. Além disso

Silva et al. (2021) discutem a necessidade de esclarecimento sobre as relagdes entre alguns
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6. ConsideracoesiFinais

A partir das analises das arvores acessadas através dos genes mitocondriais e nucleares
foi possivel considerar:

1. A‘monofilia da Familia Heptapteridae dividida em duas subfamilias;

2. A subfamilia Heptapterinae é recuperada como maior clado dentro de Heptapteridae e
apresenta 0s géneros mais controversos e dividida em duas tribos: Brachyglaniini e
Heptapterini;

3. O posicionamento de alguns géneros considerados basais tanto para a familia quanto
para as subfamilias ainda é considerado controverso mesmo com dados moleculares;

4. A parafilia foi observada para os géneros Imparfinis, Pimelodella e Rhamdia;

5. No geral as reconstru¢ces moleculares corroboraram as propostas morfologicas

anteriores.
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