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Abstract

Cladistic analysis of external morphology and skeletal characters of Apteronotidae (Teleostei:
Gymnotyiformes). Cladistic analysis of external morphology and skeletal characters was undertaken for 37
species of Apteronotidae, Neotropical electric fishes. Orthosternarchus + Sternarchorhamphus (included here
in Sternarchorhamphinae status novo) are proposed to be the sister taxa to all remaining apteronotids, most of
which form a basal polytomy in Apteronotinae. Several apteronotid species are currently incertae sedis but
the monophyly of several genera were corroborated. Sternarchorhynchus is proposed to be the sister group of
Ubidia magdalensis + Platyurosternarchus macrostomus, together forming the Sternarchorhynchini. Snout
elongation was revealed to have occurred in several independent evolutionary lines as the Sternar-
chorhynchini, Orthosternarchus and Sternarchorhamphus. Apteronotus is restricted here to A. albifrons + A.
jurubidae and postulated to be the sister group to Parapteronotus, which includes P. hasemani + P.
macrostomus. “Apteronotus” leptorhynchus is postulated to be the sister group to “Apteronotus™ cuchillo +
Sternarchogiton cuchillejo and this three-species group is itself postulated to be the sister group of
Apteronotus + Parapteronotus, and “Apteronotus” bonapartii postulated to be the sister group to
“Apteronotus” apurensis. Autapomorphies were found for most of the species. A classification is presented

for the family.
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Introducéo

Os representantes da familia Apteronotidae sdo peixes
elétricos de agua doce da regido neotropical, reconheciveis por
formar o Unico grupo de Gymnotiformes que possui nadadeira
caudal (Fig. 1) e um filamento carnoso péstero-mediano-dorsal
no corpo, destacavel, que se encaixa numa ranhura mediana-
dorsal que, de acordo com Franchina & Hopkins (1996) tem
funcéo eletrorreceptora. Segundo Mago-Leccia (1994), esta
familia € composta pelos géneros Apteronotus Lacépede, 1800;
Sternarchorhynchus Castelnau, 1855; Sternarchella Eigenmann,
1905; Sternarchorhamphus Eigenmann, 1905; Sternarchogiton
Eigenmann, 1905; Porotergus Ellis, 1912; Adontosternarchus
Ellis, 1912; Orthosternarchus Ellis, 1913; Oedemognathus
Myers, 1936; Platyurosternachus Mago-Leccia, 1994;
Megadontognathus Mago-Leccia, 1994 e Ubidia Miles, 1945.
De acordo com Mago-L eccia (1994) Apteronotidae era composta
por 40 espécies — uma vez que Sternarchorhamphus hahni
pertence de fato ao género Rhamphichthys, Rhamphichthyidae
(Campos-da-Paz e Paepke, 1994; Campos-da-Paz, 1995). Mais
recentemente, Lundberg et al. (1996) descreveram
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Magosternarchus (com duas espécies novas), Triques (1998)
descreveu Tembeassu marauna, Campos-da-Paz descreveu uma
nova espécie de Megadontognathus (1999) e duas espécies de
Sternarchorhynchus (2000) e Santana (2003) e Santana et al.
(2004) descreveram duas novas espécies de Apteronotus. Estas
adicOes até 2003, bem como novos géneros e novas sinonimias,
sdo apresentados por Albert (2003) e seréo avaliados mais
abaixo. A familia ocorre pelo menos desde o Panama até o norte
da Argentina, incluindo rios que desaguam no oceano Pacifico
(leste da Colémbia), bacias do Orenoco (“Orinoco” em espanhol
e em inglés), de Maracaibo, do Madalena (“Magdalena” em
espanhos e em inglés), do escudo Guianense, do Amazonas, do
Paran&-Paraguai e do S0 Francisco (Mago-Leccia, 1994: 27-
30).

Apteronotidae € grupo monofilético (Triques, 1993; Gayet et
al., 1994; Albert & Campos-da-Paz,1998; Albert, 2001),
considerado grupo irméo das demais familias de Gymnotiformes
(Triques, 1993; Gayet et al., 1994) ou, alternativamente, de
Sternopygidae. Neste ltimo caso, estas duas familias constituem
0 grupo irm&o de Hypopomidae + Rhamphichthyidae e, por fim,
estas quatro familias formam o grupo irmdo de Gymnotidae +
Electrophoridae (Albert & Campos-da-Paz,1998; Albert, 2001).
O monofiletismo da familia é sustentado por caracteres
anatdmicos e fisiolégicos. O filamento carnoso péstero-
mediano-dorsal no corpo, que se encaixa huma ranhura mediana-
dorsal, € uma apomorfia inequivoca. A presenca de nadadeira
caudal tem sido considerada uma plesiomorfia (Triques, op. cit.;
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Figura 1 - Vista lateral de Apterontus brasiliensis, MZUSP 24460; 16,7 mm de comprimento cefélico e 97,0 mm de comprimento ao término da
nadadeira anal.

Gayet et al., op. cit.) ou uma reversdo e, portanto, uma
apomorfia (Albert & Campos-da-Paz, 1998; Albert, 2001).
Muitas outras caracteristicas anatdmicas tém sido apresentadas
como apomorfias para suportar 0 monofiletismo da familia mas
o fato de que Apteronotidae é a Unica familia de peixes elétricos
de &gua doce neotropicais (Gymnotiformes) com 6rgéos el étricos
neurogénicos, constitui uma apomorfia fisioldgica marcante (e.
g., Mago-Leccia, 1994).

Triques (1993) propds uma hipdtese de rel agdes filogenéticas
entre véarios géneros de Apteronotidae, a saber, (Apteronotus
(Sternarchorhynchus (Sternarchorhamphus (Adontosternarchus
(Sternarchella + Porotergus))))). Albert & Campos-da-Paz
(1998) e Albert (2001), porém, apresentaram hipdtese comple-
tamente diferente, principalmente em que Sternarchorhynchus +
Platyurosternarchus é o grupo irméo de Sternarchorhamphus +
Orthosternarchus e que este grupo monofilético é irmdo dos
demais apteronotideos. A hipétese destes ultimos autores foi
baseada no estudo de 20 espécies, divididas em 13 géneros e
representa um grande avanco no conhecimento da filogenia desta
familia. Eles utilizaram os programas PAUP e Hennig86 que
produziram 0 mesmo numero de arvores igualmente parcimo-
niosas com as mesmas topologias (Albert & Campos-da-Paz,
1998). Fica claro que as hipoteses de relagdes filogenéticas ja
apresentadas para Apteronotidae sdo bastante abrangentes mas
ainda est8o longe de abarcar a maioria de suas espécies.

Caracteres de anatomia externa tém sido cada vez mais
utilizados nos estudos de sistematica de peixes, o que pode
reverter em beneficio de futuras revisdes taxondmicas, uma vez
que diversos caracteres nunca antes notados tém sido encon-
trados, bem como hipéteses dos seus niveis de universalidade,
possivelmente incentivando pesquisadores a trabalhar em
revisdes de subgrupos desta familia. Além disto, caracteres de
anatomia externa podem ser estudados em quaisguer exemplares
bem preservados, de modo que espécies para as quais ndo ha
exemplares disponiveis para estudos de anatomia interna, podem
ser incluidas em cladogramas.

Neste trabalho, objetiva-se propor uma hipétese de relactes
filogenéticas sensu Hennig (1950, 1966) para a maioria das
espécies conhecidas de Apteronotidae, com base em caracteres
esquel éticos e de anatomia externa. Espécies ndo analisadas,
eventualmente serdo objeto de estudo noutra ocasido.
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Materiais e métodos

Dados de anatomia externa e esquelética séo os Unicos
utilizados nesta andlise. Variaveis quantitativas ndo foram
utilizadas, uma vez que ndo se dispunha de nimero suficiente de
exemplares para todas as espécies. Algumas excegdes a esta
regra foram informagdes obtidas previamente, durante a
execucdo de outros trabalhos (e. g. Triques, 1994), quando
vérios exemplares estavam disponiveis. Um esforcgo foi feito no
sentido de considerar o maximo possivel das informacdes
presentes na literatura sobre Apteronotidae. Esta tarefa foi
facilitada, uma vez que Albert (2001) fez uma sintese das
informagdes contidas na literatura, em sua recente revisdo das
filogenias de Gymnotiformes, até o nivel genérico, listando
248 apomorfias para os diversos niveis de universalidade da
ordem.

Os dados de anatomia externa foram observados a olho nu
ou sob microscopio estereoscopico (Leica, MZ 6). Um ou dois
exemplares (quando disponiveis) da maioria das espécies
estudadas foram diafanizados e corados segundo o método de
Taylor & Van Dyke (1985) e dissecados pelo método de
Weitzman (1974), para estudo esquelético sob estéreo-micros-
copio. A nomenclatura esquelética adotada € a de Castro &
Castro (1987). Alguns 0ssos da regido etmoideana do neurocréa-
nio sofrem alongamento em todos os casos onde ocorre
alongamento do focinho, em representantes da familia
Apteronotidae. Sdo eles o mesetmoéide, o vomer (um 0sso
composto denominado etmdide ventral, anteriormente, e vomer
dérmico, posteriormente, por Albert, 2001:7) e o paresfendide.
Assim, se o cardter “aongamento” destes ossos for incluido na
matriz dos caracteres, certamente havera uma pressdo forte para
que todas as espécies de focinho longo sejam incluidas no
mesmo grupo, dado que o principio decisorio serd o da
parcimbnia global dos caracteres. Desta forma, prefiri retirar da
andlise o alongamento destes o0ssos (e do focinho, como um
cardter) para torné-la menos tendenciosa. Portanto, apenas 0s
alongamentos de outros 0ssos cranianos foram utilizados como
caracteres relativos ao alongamento do focinho, com o intuito de
evidenciar diferentes caminhos evolutivos para este alonga-
mento. Ossos seriados, tais como os da cesta branquial, sdo
numerados desde a regido anterior para a posterior, sendo a
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grafia feita em numerais cardinais, mas devendo a leitura ser
feita como numerais ordinais. Assim, por exemplo, ceratobran-
quial 1 deve ser entendido como primeiro ceratobranquial, que
posiciona-se anteriormente ao ceratobranquia 2. O processo de
diafanizagdo, dissecdo e/ou conservagdo de alguns exemplares
ndo permitiu a visualizag8o de todos os caracteres esquel éticos,
o que foi assinalado como ndo visto ou ndo verificado ao final da
apresentacdo de cada carater.

Os caracteres levantados foram polarizados com base no
método de comparagdo com grupos externos da sistemética
filogenética, proposto por Watrous & Wheeler (1981) e
posteriormente desenvolvido por Maddison et al. (1984) e Nixon
& Carpenter (1993). Com base nessa polarizagdo, um grupo
externo hipotético, contendo todas as caracteristicas conside-
radas plesiomorficas para Apteronotidae, foi construido e
incluido na matriz (Tab. 1).

Para a polarizacdo dos caracteres, foi utilizada a hipétese de
relacBes filegenéticas entre as familias de Gymnotiformes de
Albert & Campos-da-Paz (1998); Albert (2001), a mais
congruente com os conhecimentos disponiveis deste grupo no
momento. Nela, Gymnotidae + Electrophoridae é o grupo irméo
das outras quatro familias que formam um clado onde Aptero-
notidae + Sternopygidae € o grupo irmdo de Hypopomidae +
Rhamphichthyidae. Assim, o primeiro grupo externo de
Apteronotidae € Sternopygidae, o segundo Hypopomidae +
Rhamphichthyidae e o terceiro, Gymnotidae + Electrophoridae.
Apenas taxons mais basais de Sternopygidae, Hypopomidae e
Rhamphichthyidae (segundo Albert, 2001) foram utilizados
como representantes dos grupos externos no processo de
polarizag8o de caracteres, de modo a evitar que caracteres
encontrados em taxons mais derivados destas familias e também
em representantes de Apteronotidae fossem interpretados como
plesiomorfias em vez de homoplasias.

O exame dos representantes basais dos grupos externos a
Apteronotidae se estendeu somente até o ponto em que cessavam
as duvidas quanto ao estado plesiomorfico de cada caréter
estudado. Assim, ndo foram utilizados todos os representantes de
grupos externos para todos os caracteres. Por outro lado, em
algumas situagdes foi necessario avaliar a condicdo do caréter
fora de Gymnotiformes, quando foram usadas informacdes
relativas ao grupo irméo de Siluriformes (Diplomystidae —
principalmente de Diplomystes chilensis), com base em dados de
literatura (Arratia, 1987) ou em exemplares examinados. Para
caracteres de anatomia externa de Archolaemus blax
(Sternopygidae) foram utilizados os trabalhos de Korringa
(1970) e de Schwassmann & Carvalho (1985).

Os algoritmos heuristicos mhennig* e bb*, do programa
Hennig86 (Farris, 1988) foram utilizados para encontrar as
hipéteses mais parcimoniosas (seguindo Albert & Campos-da-
Paz, 1998) e o comando “nelsen” utilizado para calcular a érvore
de consenso apresentada como resultado final. O programa Tree
Gardener (Ramos, 1996) foi utilizado como interface entre os
ambientes DOS (onde trabalha o Hennig86) e Windows. Segui
Pinna (1996:4) ao ordenar os caracteres denominados “multi-
estados’ de acordo com a sua similaridade, sempre que possivel.

Uma lista dos exemplares de Apteronotidae e dos grupos
externos empregados neste estudo € apresentada no Apéndice,
juntamente com informagdes sobre suas instituicdes de origem,
nameros de tombo, nimeros de exemplares e localizacao
geogréfica. No apéndice, sdo indicados, também, os nimeros de

exemplares diafanizados de cada espécie, quando foi o caso.
Assim, fica implicito que ndo é conhecida a condi¢do dos
caracteres esqueléticos apresentados nos resultados para as
espécies sem exemplares disponiveis para diafanizacéo.
Entretanto, Miles (1945, fig. 11) apresenta desenhos em vista
lateral e dorsal do crénio de Ubidia magdalenensis (género
monotipico), de modo que os estados de muitos caracteres deste
téxon, utilizados no presente trabalho, sdo conhecidos. Dados de
anatomia externa de Ubidia foram obtidos no mesmo trabalho
para complementar as informagdes obtidas através do estudo de
um pardtipo em estado precério de conservagdo. Foi possivel
obter apenas um exemplar de Megadontognathus cuyuniense, ja
diafanizado e dissecado, de modo que os caracteres de sua
anatomia externa foram estudados a partir de sua descri¢ao
original (Mago-Leccia, 1994). Os trabalhos de Mago-Leccia
(1976, 1994), Mago-Leccia et al. (1985), Campos-da-Paz (1992,
1995, 1999 e 2000) facilitaram a visualizagdo de diversos
caracteres de espécies de grupos internos e externos, mormente
0s esquel éticos. Alguns problemas concernentes a taxonomia de
certas espécies foram encontrados durante a elaboragdo da
filogenia de Apteronotidae. De acordo com Cox & Lundberg
(resumo, apud Lundberg et al., 2000:36), a espécie nominal
Apteronotus anas foi proposta a partir de um exemplar grande de
A. hasemani, com crescimento alométrico extremo do focinho; a
descricdo de Oedomognathus exodon foi baseada em grandes
machos de Sternarchogiton nattereri com grandes maxilares e
dentes externos. Como teste para estas hipoteses, sigo a
interpretacdo tradicional, separando-as todas. Albert (2003)
apresenta uma série de modificagOes taxondmicas nesta familia
Foram incluidas as seguintes espécies em Apteronotus:
Sternarchogiton cuchillejo, Porotergus ellisi, Ubidia magdale-
nensis e Tembeassu marauna (Albert, 2003:498-499). Ainda
segundo este autor, Apteronotus anas e A. hasemani foram
incluidas em Parapteronotus. Porotergus compus foi incluido
em Compsaraia compsa. Oedemognathus exodon foi conside-
rado sinbnimo de Sternarchogiton nattereri. A nomenclatura
tradicional foi empregada aqui para que esta, de Albert, fosse
avaliada cladisticamente ao final deste trabalho. Esta avaliagdo
tem raz8o de ser porgue as justificativas presentes na literatura
atual ndo sdo suficientemente claras. Por exemplo, Albert (2001:
73) afirma que a pigmentagdo de Parapteronotus hasemani &
constituida por cromatéforos diminutos e numerosos, 0 que esta
de acordo com os exemplares avaliados de Apteronotus anas
mas discrepante com os de Apteronotus hasemani; a hipétese de
Albert (2001) ndo inclui exemplares de Porotergus gimbeli, a
espécie tipo de Porotergus, de modo que ndo é possivel saber se
Porotergus compsus (a espécie tipo de Compsaraia) efetiva-
mente constitui um novo género; Oedemognathus exodon
apresenta grandes dentes fora da maxila superior, enquanto
Sternarchogiton nattereri ndo apresenta dentes nesta maxila.
Albert (2001:77) notou que Apteronotus bonapartii
(Castelnau, 1855) apresenta um focinho mais longo que o
caracterizado por Ellis (1913), de modo que estes dois autores
podem ter tratado de espécies distintas. Os exemplares
utilizados aqui sd@o mais similares a caracterizagéo de Ellis
(op. cit.). O material de Sternarchogiton porcinum inclui
material tipo, de modo que a identificacdo dos exemplares
utilizados é acurada, diferindo de animais de pigmentagao
escura, coletados recentemente e que, aparentemente,
pertencem a uma espécie ndo descrita.
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Tabela 1 - Continuagéo

CARACTERES
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Resultados

Os resultados serdo apresentados em quatro partes. A
primeira refere-se a lista dos caracteres encontrados, com o
resultado de sua polarizagdo e a descricdo dos estados
apomorfico e plesiomorfico de cada carater. A condicao
plesiomorfica € sempre indicada como o estado “0”. Quando ndo
ha referéncia ao estado dos caracteres presentes nos grupos
externos, subentende-se que todos eles apresentam a condicéo
plesiomorfica. A distribuicdo dos caracteres no grupo interno
pode ser vista na Tab. 1. Figuras de outras publicagBes citadas
no texto sdo referidas em letras minGsculas (fig.) para mais facil
distincdo das figuras apresentadas neste trabalho (Fig.). Os
caracteres encontram-se subdivididos em caracteres de anatomia
externa e esquel ética. Cada um destes conjuntos foi subdividido
em diversos subitens. A segunda parte dos resultados apresenta
caracteres inicialmente tomados para a analise mas que,
posteriormente, foram descartados por diversas razdes. Alguns
destes caracteres foram retirados de estudos filogenéticos
publicados anteriormente.

A terceira parte refere-se ao resultado da andlise feita pelo
programa Hennig86, incluindo os grupos monofiléticos encon-
trados em modo “consenso estrito”. Finalmente, a quarta parte
apresenta uma proposta de classificagéo, incluindo modificacbes
a classificacdo atualmente adotada, em consonancia com a
hip6tese filogenética apresentada aqui.

Caracteres empregados na analise e sua polarizacao

A. Anatomia Externa. Das 64 apomorfias encontradas na
anatomia externa, 49 ainda ndo haviam sido notadas como tais
ou como caracteres diagndsticos em trabalhos anteriores.

I. Focinho

1. Dobra de pele envolvendo a regido do osso maxilar
(circundando o osso maxilar ventral e posteriormente): 0 —
ausente; 1 — presente. Figs. 3,5e9

2. Pele lateral da boca que une o |bio superior ao inferior: O
— presente entre a face interna da maxila superior e a face
externa da maxila inferior (Fig. 7); 1 — originando-se no labio
inferior mas ndo atingindo o superior, produzindo, assim, uma
estrutura carnosa lateralmente ao queixo do animal: o lobo
mentoniano lateral (Figs. 04 e 06; Triques, 1998 —figs 1, 2 e 3).
Outras condic¢des sdo encontradas em Adontosternarchus
balaenops, A. sachsi, A. devenanzii, A. clarkae,
Sternarchorhynchus curvirostris, S. oxyrhynchus, S. roseni, S.
mormyrus. As informag8es disponiveis para Ubidia nédo
esclarecem sobre este caréter. Carater ndo verificado em
Megadontognathus cuyuniense.

3. Lobo mentoniano lateral: 0 — dentro da boca (Fig. 4);1 —
completamente fora da boca (Fig. 5; Triques, 1998 —figs 1, 2 e
3).

4. Lobo mentoniano lateral: 0 — reduzido, geralmente
representado apenas por uma prega de pele; 1 — extremamente
desenvolvido (Triques, 1998 — figs 1, 2 e 3). Em gimnotiformes,
o lobo mentoniano lateral ndo ocorre fora de Apteronotidae,
como mencionado anteriormente.

5. Lobo mentoniano lateral: 0 — curto em perfil ventral, sem
ranhura associada; 1 — alongado para tras, delimitado ventral-
mente por uma ranhura denominada ranhura mentoniana lateral
(Figs. 3, 4, 8 e 9 Miles, 1945 — fig. 12). Aparentemente, o lobo
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mentoniano lateral alongado esta correlacionado com o
surgimento da ranhura mentoniana lateral, uma vez que sé&o
caracteres que ocorrem conjuntamente e em posi¢do justaposta
entre si. Assim, considero que formem um Unico carater
complexo, e ndo dois caracteres independentes.

6. Pele bucal: 0 — presente entre a face interna da maxila
superior e a face externa da maxila inferior e que, reduzida,
forma o lobo mentoniano lateral em Apteronotidae (caréter 2); 1
— presente entre a face externa da maxila superior e a face

Figura 2 - Vista lateral esquemética da regido anterior do corpo de
Sternopygus macrurus, sendo visiveis as narinas (A), o olho
(B), a abertura opercular (C), a nadadeira peitoral (D), a
nadadeira anal, anteriormente (E), a mandibula (F) e o |abio
superior (G). Barra=5 mm.

Figura 3 - Vista lateral anterior do focinho de Sternarchorhynchus
mormyrus, MZUSP 56885, com indicacdo das narinas
anterior (A), posterior (B), fenda mentoniana lateral (C),
dobra de pele envolvendo a regido do maxilar (D) e
mandibula prognata (E). Barra= 1 mm.
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externa da maxila inferior, originando-se por baixo da regi&o do
lobo mentoniano lateral (Figs. 5 e 10). Gymnotus sp. e Electro-
phorus electricus apresentam uma condi¢do sinapomorfica
guanto a este carater.

7. Pele bucal: 0 — presente entre a face interna da maxila
superior e a face externa da maxila inferior; 1 — presente entre a
face externa da maxila superior e a face interna da maxila
inferior, originando-se acima do lobo mentoniano lateral e,
portanto, expondo a ranhura mentoniana lateral e o lobo
mentoniano lateral que geralmente é reduzido (Figs. 3, 8 e 9;
Miles, 1945 — fig. 12).

8. Fenda profunda separando o l&bio inferior e a pele
pigmentada por toda a extensdo daquele: 0 — ausente; 1 —
presente (Fig. 11).

9. Ranhura aproximadamente paralela @ margem anterior do
|&bio superior, no tegumento, originando-se pouco adiante de
uma linha vertical passando pela narina anterior e terminando
numa vertical logo a frente da 22 narina O — ausente; 1 — presente
(Fig. 11).

10. Extremidade anterior do focinho: 0 — acima de uma
horizontal passando pela superficie ventral da regido opercular
(Fig. 14); 1 — abaixo de uma horizontal passando pela superficie
ventral da regido opercular (focinho extremamente inclinado
para baixo) (Fig. 12).

11. Focinho: 0 — alongado ou ndo, mas nunca reto para
frente; 1 — muito alongado, reto para frente (Figs. 14 e 15).

12. Focinho: 0 — sempre reto ou com suave curvatura para
cima, ou focinho curto; 1 — tubular e curvo para baixo (Albert,
2001, caréter 50).

13. Perfil cefdlico dorsal: O —reto ou convexo; 1 — levemente
(suavemente) concavo (Fig. 14). O focinho de Sternarchorham-
phus muelleri ndo aponta para cima, como afirmam Albert &
Campos da Paz: 1998: 429, em pelo menos alguns individuos.

14. Cépsula nasal: 0 — aproximadamente eqiidistante da
margem ocular anterior e da extremidade anterior do focinho
(Fig. 6); 1 — junto & margem ocular anterior (Figs. 4 e 16).

Figura 4 - Vista lateral do focinho de Platyurosternarchus macros-
tomus, MBUCV 21077, com indicagdo das narinas, anterior
tubular (A) e posterior anular (B), da fenda mentoniana
lateral (C), do lobo mentoniano lateral (D) e da linha de
fechamento bucal (E). Barra= 1 mm.
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Figura 5 - Vista lateral esquemética da regido anterior da cabega de
Sternarchella orthos, MBUCV 20026. Estruturas represen-
tadas indicadas na Fig. 2. Dobra de pele envolvendo a
regido do maxilar, evidenciada. Barra=5 mm.

Figura 6 - Vista lateral esquemética da regido anterior da cabeca de
Apteronotus hasemani, MZUSP 23436. Estruturas represen-
tadas indicadas na Fig. 2. Barra= 1 mm.

Figura 7 - Vista ventro-lateral da regido gular de Hoplias malabaricus
(traira; Characiformes), sendo visiveis a maxila superior
(A), um dente da maxila superior (B), o olho (C), a pele
bucal que liga a face interna da maxila superior a face
externa da maxila inferior (D) e poros do ramo mandibular
dalinha lateral (E). Barra=5 mm.

Gymnotus e Electrophorus apresentam cépsula nasal aparen-
temente deslocada pelo encurtamento do focinho, dificultando a
andlise deste caréter nestes géneros. Assim, a condi¢do em
Diplomystes foi decisiva para a polarizag@o do caréter. Entre os
grupos externos, Eigenmannia trilineata e E. virescens,
apresentam a caracteristica apomorfica.

15. Pré-maxilares: 0 — com dentes; 1 — sem dentes (Triques,
1993, carater 23).

16. Denticdo oral: 0 — de tamanho similar aguele dos grupos
externos a familia, localizada internamente a boca; 1 —
hipertrofiada; parte dos dentes localizados fora da boca (Fig. 17;
Myers, 1936; Mago-Leccia, 1994 — figs. 40a,b).

17. Comprimento do focinho: 0 — variando de 43% a 69% do
comprimento cefalico (em esternarcorrinquinios como aqui
definidos), excluindo individuos juvenis; 1 — representando 42%
do comprimento cefalico, com deslocamento dos olhos para
frente (dados do paratipo de Ubidia magdalenensis; também
Campos-da-Paz, 1995:34). A inclusdo de informagdes prove-
nientes de outros apteronotideos que ndo pertencam a este grupo
introduziria um erro na andlise, uma vez que espécies de focinho
curto apresentam sobreposi¢do de amplitudes de variagdo do
cardter ab mesmo tempo em que suas estruturas rostrais ndo
pertencem a mesma série de transformagéo deste caréter.

18. Olhos: 0 — com didmetro pelo menos quatro vezes maior
que a medida antero-posterior da abertura da narina posterior
(Figs. 1-14); 1 — extremamente reduzidos, seu didmetro duas
vezes maior que a medida antero-posterior da abertura da narina
posterior (Fig. 15; Albert, 2001 — caréter 106).
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Figura 8 - Vista lateral anterior do focinho de Sternarchorhynchus
oxyrhynchus, JGL 94-785, com indicagdo das narinas,
anterior (A) e posterior (B), da linha de fechamento bucal
(C) e da fenda mentoniana lateral (D). Barra= 1 mm.

~-

Figura 9 - Vista lateral anterior do focinho de Sternarchorhynchus
curvirostris, JPS 93-955, com indicagdo da narina anterior
(A), da fenda mentoniana lateral (B) e da mandibula
prognata (C). Barra= 1 mm.

19. Perfil do l&bio superior: 0 — curvo ou em angulo obtuso
no nivel da narina anterior; 1 — aproximadamente quadrangular
(angulo quase reto) no nivel da narina anterior (Figs. 5, 6, 15).

20. Lé&bio superior: 0 — com perfil curvo ou em angulo
obtuso no nivel da narina anterior; 1 — projetando-se para frente,
aproximadamente no nivel da primeira narina (Fig.10).

21. Mandibula: 0 — ndo prognata, boca em posi¢des variadas,
nunca superior; 1 — prognata, boca superior (Figs. 3, 5, 8, 9 e 10;
compare com Albert, 2001 — carater 21). Entre os grupos
externos, Gymnotus e Electrophorus electricus apresentam o
estado apomorfico. A distribuicdo globalmente mais parcimo-
niosa dos caracteres, entretanto, indica que a condi¢do encon-
trada em Gymnotus e Electrophorus é homopléstica em relagéo
aquela presente em subgrupos de A pteronotidae.

22. Mandibula: 0 — variével, nunca incluida; 1 — incluida.
Entre os grupos externos, Archolaemus blax, Brachyhypopomus
occidentalis, Rhamphichthys hahni, Gymnorhamphichthys
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Figura 10 - Vista lateral esquematica do focinho de Adontos-
ternarchus clarkae, MZUSP 56580. Estruturas represen-
tadas indicadas na Fig. 2. Barra=5 mm.

hypostomus, Hypopomus savannensis, H. litaniensis apresentam
a forma apomoérfica. A parcimdnia global dos caracteres indica
gue mandibula incluida surge independentemente dentro de
Apteronotidae e em Rhamphichthyidae, espécies de Hypopomus
e Brachyhypopomus occidentalis, bem como em A. blax, mas
esta apomorfia sustenta a hipotese de que Rhamphichthyidae
inclua Hypopomus e B. occidentalis.

23. Mandibula: 0 — varidvel, nunca inferior; 1 — inferior.

24. Hemi-maxilas superior e inferior: 0 — formando angulo
de 180° entre si, sem formar encaixe, os labios sendo retos em
vista frontal; 1 — inclinadas ventralmente em sua linha mediana,
formando um encaixe em forma de “V”, em vista frontal (Ellis,
1913).

25. Expansdo digitiforme pdstero-lateral da pele que formaa
narina anterior (tubular): 0 — ausente; 1 — presente.

I1. Escamagdo

26. Linha mediana dorsal do corpo: O — recoberta por
escamas localizadas logo abaixo da pele, visiveis através
desta, ndo organizadas nitidamente em séries; 1 — ladeada por
escamas em série, uma de cada lado, imbricadas na linha
mediana, onde estdo mais profundamente localizadas sob a
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pele, aparentando haver uma estreita faixa de pele nua
mediana dorsal ladeada por uma fileira de escamas de
cada lado. Largura desta faixa aproximadamente igual ao
didmetro da abertura nasal anterior (ndo da base desta narina,
tubular).

27. Linha mediana dorsal: 0 — recoberta por escamas
localizadas logo abaixo da pele, visiveis através desta, ndo
organizadas nitidamente em séries; 1 — sem escamas na linha
mediana dorsal, numa estreita faixa correspondente ao diametro
de uma escama da série de escamas mais dorsais, ladeada por
uma fileira de escamas de cada lado do corpo (néo imbricadas
dorsalmente, portanto) formando duas séries paralelas por todo o
dorso do animal.

28. Linha mediana dorsal: 0 — recoberta por escamas
localizadas logo abaixo da pele, visiveis através desta, ndo
organizadas nitidamente em séries; 1 — sem escamas na linha
mediana dorsal, numa estreita faixa correspondente ao diametro
de uma escama da série de escamas mais dorsais. Esta faixa nua
expande-se para tras, no animal, tornando-se mais larga
progressivamente.

29. Linha mediana dorsal: 0 — recoberta por escamas
localizadas logo abaixo da pele, visiveis através desta, ndo
organizadas nitidamente em séries; 1 — sem escamas acima da
linha lateral na regi&o da cavidade do corpo, desde a margem
opercular 6ssea para tras, até uma distancia equivalente a um
comprimento do focinho.

30. Escamas da linha lateral no nivel anterior da regido da
cavidade do corpo: 0 — compostas por parte laminar e parte
tubular; 1 — compostas apenas pela parte tubular.

111. Coloragéo

31. Regido posterior do corpo (pedunculo caudal e regifes
préximas): 0 — na mesma tonalidade da regido anterior; 1 —
mais escura que a anterior, devido a presenga de cromat6foros
mais agregados. A presenca da condicdo apomorfica em
Ubidia magdalenensis foi considerada conforme Miles
(1945:463).

32. Regido correspondente a localizago dos pterigioforos da
nadadeira anal: 0 — com pigmentacdo semelhante a do restante
do corpo; 1 — intensamente pigmentada (Albert, 2001). A
condicdo apomorfica esta presente apenas em Archolaemus blax,
Rhamphichthys hahni e Platyurosternarchus macrostomus e é
considerada homopléstica nos dois taxons, com base na
parcimonia global dos caracteres.

33. Coloragéo de fundo do corpo: 0 — variavel; 1 — creme,
salpicado de numerosos pontos castanho-escuros, conspicuos e
visiveis a olho nu.

34. Faixa clara mediana dorsal desde a extremidade anterior
do focinho até a regido anterior do filamento dorsal, inclusive;
extremidade anterior da mandibula variavelmente clareada: 0 —
ausente; 1 — presente. Em Ubidia magdalenensis, segundo Miles
(1945:463), “a light narrow dorsal streak”. Entre os grupos
externos, apenas Brachyhypopomus pinnicaudatus apresenta a
condig&@o apomorfica, homoplasticamente.

35. Barra transversal despigmentada sobre o corpo, préxima
a extremidade posterior da nadadeira anal, estendendo-se sobre
esta Ultima: 0 — ausente; 1 — presente.

36. Colorido de fundo do corpo: 0 — variavel; 1 — amarelo-
claro ou creme, com marcas rajadas castanho-escuras uniforme-
mente distribuidas sobre todo o corpo.

37. Colorido do corpo: 0 — ndo marmoreado; 1 — marmo-

Figura 11 - Vista lateral esquematica da cabeca de Sternarchogiton
cuchillejo, USNM 121601. Estruturas representadas
indicadas na Fig. 2, exceto pela ranhura maxilar superior
(A) e pela fenda profunda que separa o labio inferior e a
pele pigmentada (B). Barra =5 mm.

Figura 12 - Vista lateral da regido anterior do corpo de Platyuros-
ternarchus macrostomus, MBUCV 21077. Estruturas
representadas indicadas na Fig. 2. Barra=5 mm.

reado, com grandes marcas escurecidas compostas por croma-
téforos densamente agregados, sobre fundo mais claro (Albert,
2001, caract. 11).

38. Colorido do corpo e cabega: 0 — castanho escuro (A.
leptorhynchus), castanho-claro-avermelhado (A. hasemani),
castanho-claro ou variavelmente manchado; 1 — castanho
profundamente escuro, tendendo ao negro.

39. Melandforos da superficie lateral do corpo: 0 — em
grande densidade; 1 — escassos (Albert, 2001, caract. 12).

40. Mancha clara na base da nadadeira caudal: 0 — ausente; 1
— presente (Fig. 01). Em P. gimbeli, P. compsus e S. porcinum,
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Figura 13 - Vista lateral esquemética da regido anterior do corpo de
Apteronotus leptorhynchus. Estruturas representadas
indicadas na Fig. 2. Barra= 5 mm.

Figura 14 - Vista lateral esquemética da regido anterior do corpo de
Sternarchorhamphus muelleri, MZUSP 55950. Estruturas
representadas indicadas na Fig. 2. Barra =5 mm.

e

: )

Figura 15 - Vista lateral esquemética da regido anterior do corpo de
Orthosternarchus tamandua, MTP 96-14. Estruturas
representadas indicadas na Fig. 2. Barra =5 mm.

um clareamento muito ténue pode ser percebido em alguns
individuos mas ndo foi incluido na matriz dos caracteres, por
n&o ter ficado claro tratar-se de uma mancha clara ou de peguena
variacdo individual do colorido para estes téxons. E possivel que
esta mancha tenha surgido num subgrupo abrangente de
apteronotideos, tendo desaparecido total ou parcialmente em
varios subgrupos, o que dificultaria muito a compreensdo da
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Figura 16 - Vista lateral esquematica da cabeca de Oedemognathus
exodon, USNM 102040. Estruturas representadas indica-
das na Fig. 2. Barra= 5 mm.

distribuicdo real deste cardter. Variagdo aparentemente ontoge-
nética deste carater foi encontrada em S. curvioperculata, onde
um espécime de 164 mm de comprimento total apresentou a
macha e outro, de 226 mm néo a apresentou. N&o verificado em
O. exodon.

41. Nadadeira caudal e sua base: 0 — pigmentadas; 1 —
despigmentadas. N&o verificado em O. exodon.

42. Faixa escura distal na nadadeira anal (Ellis, 1913): 0 —
ausente; 1 — presente. Apteronotus hasemani apresenta escureci-
mento muito suave, principalmente na regido posterior da
nadadeira.

43. Nadadeira anal: 0 — variavel, nunca totalmente escure-
cida; 1 — totalmente escurecida.

44. Faixa estreita hialina na base dos raios da nadadeira
peitoral: 0 — ausente; 1 — presente.

45. Cromatéforos das nadadeiras peitorais: 0 — presentes
apenas no contorno dos raios da nadadeira peitoral; 1 — presentes
sobre os raios. Em Apteronotus brasiliensis, proximamente na
nadadeira, sobre os raios, distalmente apenas sobre o seus
contornos. Em Adontosternarchus clarkae, S terminalis e
Sternarchogiton nattereri os cromatoforos também estdo
presentes apenas sobre os raios, mas de fato quase ndo ha
cromatoforos, rarissimos estdo presentes, e a condi¢cdo deste
carater nestas espécies foi considerada como auséncia de
cromat6foros. Em Gymnorhamphichthys rondoni ndo existem
cromatéforos nesta nadadeira. Em Electrophorus electricus,
Rhamphichthys hahni ocorrem cromatéforos sobre raios e
membranas. Em Hypopomus litaniensis, Ubidia magdalenensis e
Oedemognathus exodon néo foi possivel verificar o caréter.

46. Cromatéforos das nadadeiras peitorais: 0 — presentes
apenas no perfil dos raios; 1 — presentes apenas sobre os raios
mas, distalmente, também sobre a membrana. Em Gymnorham-
phichthys rondoni ndo existem cromat6foros nesta nadadeira.
Em Electrophorus electricus, Rhamphichthys hahni ocorrem
cromatoforos sobre raios e membranas. Em Hypopomus
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L

Figura 17 - Vista media do esgueleto maxilar, arco suspensor, aparelho hidideo (parte) e ossos operculares de Platyurosternarchus macrostomus,
MZUSP 8951. Pré-maxilar omitido. Ossos indicados: maxilar (A), angulo-articular (B), mesopterig6ide (C), quadrado (D),
metapterigbide (E), simplético (F), pré-opérculo (G), hiomandibular (H), interopérculo (1), opérculo (J), raios branquiostégios (L),
subopérculo (M), hipiais (N), retroarticular (O), 0sso corono-meckeliano (P) e dentario (Q). Barra= 1 mm.

litaniensis, Ubidia magdalenensis e Oedemognathus exodon n&o
foi possivel verificar o carater.

47. Cromatéforos das nadadeiras peitorais: 0 — presentes
apenas no perfil dos raios; 1 — presentes sobre raios e mem-
branas por toda a nadadeira. Em Gymnorhamphichthys rondoni
ndo existem cromatéforos nesta nadadeira. Em Electrophorus
electricus, Rhamphichthys hahni ocorrem cromaté6foros sobre
raios e membranas. Em Hypopomus litaniensis, Ubidia magdale-
nensis e Oedemognathus exodon ndo foi possivel verificar o
carater.

48. Cromatéforos das nadadeiras peitorais: 0 — presentes
apenas no perfil dos raios; 1 — presentes sobre o perfil dos raios
mas, distalmente, também sobre membranas e raios. Em
Gymnorhamphichthys rondoni ndo existem cromatéforos nesta
nadadeira. Em Electrophorus electricus, Rhamphichthys hahni
ocorrem cromatéforos sobre raios e membranas. Em Hypopomus
litaniensis, Ubidia magdalenensis e Oedemognathus exodon n&o
foi possivel verificar o carater.

49. Cromatoforos, na nadadeira peitoral: 0 — presentes
apenas no perfil dos raios; 1 — presentes apenas sobre as
membranas mas, distalmente, também sobre os raios. Em
Gymnorhamphichthys rondoni ndo existem cromatéforos nesta
nadadeira. Em Electrophorus electricus, Rhamphichthys hahni
ocorrem cromatéforos sobre raios e membranas. Em Hypopomus
litaniensis, Ubidia magdalenensis e Oedemognathus exodon n&o
foi possivel verificar o carater.

50. Cromatoforos, nas nadadeiras peitorais: O — presentes
apenas no perfil dos raios da nadadeira peitoral; 1 — sem

cromatéforos. Os cromatéforos estdo presentes em Sternopygus
macrurus, Eigenmannia virescens, E. trilineata, Gymnotus sp.,
Brachyhypopomus occidentalis, Hypopomus savannensis, H.
litaniensis, Apteronotus leptorhynchus, Porotergus ellisi e S.
cuchillejo e ausentes em Adontosternarchus clarkae (ver em
cromatéforos sobre raios) A. devenanzii, A. sachsi, Magos-
ternarchus raptor, Oedemognathus exodon, Orthosternarchus
tamandua, Platyurosternarchus macrostomus, Porotergus
compsus, P. gimbeli, Sternarchella orinoco, S. orthos, S. sima, S
terminalis (ver em cromatéforos sobre raios) e Sternarchogiton
nattereri (ver em cromatéforos sobre raios). Em Gymnorham-
phichthys rondoni ndo existem cromat6foros nesta nadadeira.
Em Electrophorus electricus, Rhamphichthys hahni ocorrem
cromato6foros sobre raios e membranas. Em Hypopomus
litaniensis, Ubidia magdalenensis e Oedemognathus exodon ndo
foi possivel verificar o carater.

51. Cromat6foros na nadadeira peitoral: 0 — presentes apenas
no perfil dos raios da nadadeira peitoral; 1 — escassos proximal-
mente sobre raios e membrana, abundantes, distalmente, mas
somente sobre a membrana. Em Gymnorhamphichthys rondoni
ndo existem cromatéforos nesta nadadeira. Em Electrophorus
electricus, Rhamphichthys hahni ocorrem cromatéforos sobre
raios e membranas. Em Hypopomus litaniensis, Ubidia magdale-
nensis e Oedemognathus exodon ndo foi possivel verificar o
carater.

52. Por¢do distal da nadadeira caudal: O — pigmentada; 1 —
hialina.

53. Barra despigmentada originada na margem anterior do
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Figura 18 - Vista lateral do esgueleto maxilar, arco suspensor e 0ssos operculares de Sternarchorhamphus muelleri, USNM 228805. Ossos s&o
representados por pontilhado fino e cartilagens por pontilhado espesso e espagado. Ossos indicados: pré-maxilar (A), maxilar (B),
cartilagem palatina (C), mesopterigdide (D), quadrado (E), metapterigéide (F), hiomandibular (G), opérculo (H), subopérculo (1),
interopérculo fundido ao pré-opérculo (J), simplético (L), retroarticular (M), angulo-articular (N), cartilagem de Meckel (O) e dentério
(P). Barra=1 mm.

Figura 19 - Vista medial do esqueleto maxilar e parte do arco suspensor de Sternarchorhynchus curvirostris, MZUSP24464. Ossos sao
representados por pontilhado fino e cartilagens por pontilhado espesso e espagado. Ossos indicados: pré-maxilar (A), angulo-
articular (B), mesopterigdide (C), quadrado (D), metapterigoéide (E), simplético (F), retroarticular (G), maxilar (H) e dentério (1).
Barra= 1 mm.
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Figura 20 - Vista medial do esqueleto maxilar e parte do arco
suspensor de Sternarchella curvioperculata, MZUSP
23099. Ossos sao representados por pontilhado fino e
cartilagens por pontilhado espesso e espagado. Ossos
indicados: pré-maxilar (A), maxilar (B), cartilagem
palatina (C), mesopteridide, quadrado e metapterigdide
fundidos (D), simplético (E), retroarticular (F), angulo-
articular (G), osso corono-meckeliano (H), cartilagem de
Meckel (1) e dentério (J). Barra= 1 mm.

olho, direcionada para baixo e para frente e passando pelas
narinas posterior e anterior: 0 — ausente; 1 — presente. Segundo
Mago-Leccia (1994:186, figs. 90 e 91), presente em Porotergus
compsus. Em alguns exemplares, esta faixa se origina no nivel
da narina posterior.

IV. Nadadeiras

54. Perfil caudal posterior: 0 — furcado; 1 — aproxima-
damente circular ou aculeado (Albert, 2001, carédter 222; Fig.
01). A condigéo plesiomorfica ocorre em Diplomystidae e todos
os caraciformes africanos, com poucas exce¢cdes como Hemi-
grammopetersius caudalis, onde é o perfil caudal é truncado. A
condigdo apomorfica esta presente em todos os apteronotideos e
apenas em Erythrinidae dentre os Characiformes.

55. Nadadeira caudal: 0 — com 11 (geralmente 14) a 23 raios
(geralmente 20); 1 — com menos de 10 raios (veja Albert, 2001,
caract. 220). A condig8o apomorfica esta presente em Orthoster-
narchus tamandua (7 raios) e Sternarchorhamphus muelleri (5 a
9 raios encontrados). A condicdo plesiomdrfica é encontrada nos
demais apteronotideos e em Diplomystes chilensis.

V. Tronco e Pedinculo Caudal

56. Limite inferior da abertura opercular: 0 — no nivel da
margem inferior da base da nadadeira peitoral ou pouco acima
ou abaixo deste nivel; 1 — numa horizontal imaginaria passando
pela margem superior da base da nadadeira peitoral. Em
Sternarchella curvioperculata e Adontosternarchus sachsi, a
condi¢cdo apomdrfica esta presente apenas em exemplares
pequenos. Em Sternopygus e Gymnotus, o limite inferior da
abertura opercular fica muito abaixo deste nivel e a distribuicéo
mais parcimoniosa indica que se trata de apomorfias indepen-
dentes para cada um deles (Triques, 2000).

57. Abertura opercular: 0 — sinuosa, curva com concavidade
para trés ou aproximadamente reta; 1 — curva, concavidade para
frente. Em Sternopygus cf. macrurus, Eigenmannia trilineata e
Gymnotus sp., a abertura é sinuosa.

58. Base da nadadeira caudal: 0 — mais baixa que a altura do
corpo no nivel do término da nadadeira anal; 1 — verticalmente
expandida, mais alta que o corpo no nivel do término da
nadadeira anal (Mago-Leccia, 1994). Nos demais gimnotiformes,
fora de Apteronotidae, hé ocorréncia de filamento caudal.

59. Filamento carnoso péstero-mediano-dorsal destacavel no
corpo (Albert, 2001, caract. 192): 0 — ausente; 1 — presente.
Presente em todas as espécies de apteronotideos. Em
Orthosternarchus tamandua e Sternarchorhamphus muelleri, o
filamento insere-se logo apds a nuca, nos demais representantes
da familia, insere-se mais atras. A condicdo plesiomorfica, neste
caso, ndo pode ser verificada com exatiddo, pois esta estrutura
Nn&o ocorre nos grupos externos.

B. Anatomia Esquelética. A numeragdo dos caracteres de
anatomia esquelética da segiiéncia aquela dos caracteres de
anatomia externa. Trinta e quatro apomorfias de esqueleto foram
propostas pela primeira vez na literatura.

l. Regi&o Etmoideana

60. Canal supra-orbital da linha lateral cefalica: O — incluso
no osso frontal, antero-lateralmente; 1 — autégeno em relagdo a
margem antero-lateral do osso frontal (Triques, 1993, caréter 4).
Entre os grupos externos, a condi¢do apomorfica ocorre em
Rhamphichthys sp., Brachyhypopomus beebei e Electrophorus
electricus. Ambas as condigdes estéo presentes em Gymnotidae
+ Electrophoridae e em Hypopomidae + Rhamphichthyidae.
Uma vez que o canal supra-orbital ndo € autdgeno em
Sternopygidae, este é considerado, com base em parcimonia,
como a condi¢gdo plesiomérfica para o n6 do grupo exteno de
Apteronotidae. Desconhecido em Ubidia magdalenensis.

61. Elemento ossificado no canal da linha lateral cefdica: O
— seguindo o contorno da cabega; 1 — inclinado antero-
dorsalmente um pouco adiante da 6rbita (similar ao caréter 83 de
Albert, 2001). N&o verificado em Ubidia magdalenensis.

62. Formato do etméide lateral: 0 — varidvel; 1 — com
formato aproximado de um cilindro estreito de bases largas
(Triques, 1993, cardter 7a, fig. 3). O etmdbide lateral inexiste em
Gymnotus (Mago-Leccia, 1994:54; obs. pess.) e em
Electrophorus electricus (Mago-Leccia, 1976: 275; obs. pess.).
Assim, conclui-se que a auséncia deste 0sso nestes dois géneros
€ apomorfia para Gymnotidae + Electrophoridae. Triques (1993)
confundiu um elemento da série infra-orbital de Gymnotus sp.
com este 0sso. N&o verificado em Adontosternarchus devenanzii
nem em Ubidia magdalenensis.

63. Etmoide lateral: 0 — presente; 1 — ausente (Campos-da-
Paz, 1992; Triques, 1993, caract. 7b). A parciménia global dos
caracteres indica que este carater surgiu independentemente em
Electrophoridae + Gymnotidae e em subgrupos de aptero-
notideos. Veja, também, comentérios sobre a ocorréncia do
etmoide lateral e sobre a interpretacdo deste carater em
Gymnotus por Triques (1993), acima, na apresentagéo do carater
63. N&o verificado em Adontosternarchus devenanzii nem em
Ubidia magdalenensis.

64. Processos (asas) laterais da porgdo anterior, globosa, do
vOmer (= etmdide ventral): 0 — pouco desenvolvidos, sua
superficie posterior nem ampla, nem redonda; 1 — robusto, sua
superficie posterior ampla e redonda.
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Figura 21 - Vistalateral do esqueleto maxilar, arco suspensor e 0ssos operculares de Apteronotus albifrons, MZUSP 30082. Ossos sdo representados
por pontilhado fino e cartilagens por pontilhado espesso e espagado. Ossos indicados: pré-maxilar (A), maxilar (B), cartilagem palatina
(C), mesopterigbide (D), quadrado (E), metapterigbide (F), pré-opérculo (G), hiomandibular (H), opérculo (l), subopérculo (J),
interopérculo (L), simplético (M), retroarticular (N), angulo-articular (O) e dentério (P). Barra= 1 mm.

65. Processos (asas) laterais do vomer: 0 — pelo menos
parcialmente ossificados; 1 — totalmente cartilaginosos.

66. Processos (asas) laterais do vomer: O — presentes; 1 —
ausentes.

67. Extremidade anterior do mesetmdide: 0 — projetada
ventralmente, posicionando-se diante do vémer; 1 — ndo
projetada ventralmente. Entre os grupos externos, a forma
apomorfica ocorre em Steatogenys elegans e Hypopygus
lepturus.A parciménia global dos caracteres indica que este
carater surgiu independentemente dentro de Apteronotidae e em
Steatogenys + Hypopygus, sendo uma sinapomorfia deste
subgrupo de Hypopomidae, com a ressalva de que a condigédo
deste carater ndo foi verificada em Stegostenopos, aparentemente
grupo irmdo de Hypopygus (Triques, 1997).

Il. Maxilas

68. Pré-maxilar: 0 — bem mais curto que a margem ora do
dentario; 1- quase tdo longo quanto a margem oral do dentério
(Albert, 2001, carater 26).

69. Pré-maxilar: 0 — aproximadamente tdo longo quanto
largo; 1 — delgado e extremamente alongado posteriormente,
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aproximadamente 3 vezes mais longo que largo (Albert, 2001,
cardter 26). Entre os grupos externos, a condi¢cdo apomorfica
estd presente em Gymnotus sp. e Brachyhypopomus cfr.
brevirostris. A hipotese mais parcimoniosa indica que este
caréter surgiu independentemente em Gymnotus, B. brevirostris
e Sternarchorhamphus.

70. Pré-maxilar em vista dorsal (ou ventral): 0 — com area
menor que a da regido antero-dorsal do maxilar (em vista
lateral); 1 — com &rea muito maior que a da regido antero-dorsal
do maxilar (em vista lateral). Entre os grupos externos, o estado
apomdrfico ocorre em Diplomystes (Arratia, 1987:52, fig. 24),
Gymnotus sp., Electrophorus electricus, Brachyhypopomus
beebei, B. brevirostris e Steatogenys elegans. A hipétese mais
parcimoniosa, com interpretagdo ACCTRAN de transformacéo
de caracteres, indica uma reducéo deste 0sso no né do grupo
externo de Apteronotidae + Sternopygidae, com reversdo em
Adontosternarchus (exceto A. sachsi) + (Sternarchella — exceto S.
curvioperculata, que o presente estudo exclui deste género — +
Magosternarchus). Adontosternarchus devenanzii e Mega-
dontognathus cuyuniense ndo foram avaliados quanto a este caréter.
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71. Pré-maxilar em vista dorsal (ou ventral): O — area menor
que a regido antero-dorsal do maxilar (em vista lateral); 1 —
robusto, alongado, estendendo-se lateralmente e posteriormente
ao maxilar, ventralmente a cartilagem palatina e dorsalmente aos
dentes posteriores do dentario; com uma articulagdo alongada
com o mesetmaide.

72. Pré-maxilar: 0 — maxilar com o processo espiniforme
dorsal direcionado para tras; 1 — sem processo espiniforme
dorsal direcionado para trés. Entre os grupos externos, a forma
apomorfica esta presente em Archolaemus blax. A parciménia
global dos caracteres indica que a ocorréncia deste cardter em A.
blax e em subgrupos de Apteronotidae deve-se a convergéncia.

73. Maxilar: 0 — com margens arredondadas, de tamanho
reduzido em sua porcéo anterior; 1 — grande e retangular
anteriormente, em vista lateral (Mago-Leccia, 1994:132, fig.
23d; Fig. 17).

74. Osso maxilar: 0 — nunca ultrapassando o processo
corondide do dentério; 1 — alongado para trés até o nivel de um
diédmetro ocular atrés do processo corondide do dentério (Fig.
18). Caréter ndo verificado em Megadontognathus cuyuniense.

75. Osso maxilar: 0 — sem constri¢cdo dorso-ventral; 1 — com
constricdo dorso-ventral no tergo anterior do seu comprimento
(Mago-Leccia, 1994:132, fig. 23f). N&o verificado em Mega-
dontognathus cuyuniense.

76. Osso maxilar: 0 — alongado em sua regido anterior; 1 —
amplo, como um escudo. Presente em Apteronotus brasiliensis,
A. leptorhynchus e Orthosternarchus tamandua. A condigdo
plesiomorfica ocorre nos grupos externos e em diversos
apteronotideos; outros apteronotideos apresentam este 0sso de
outras formas.

77. Lamina descendente do maxilar: 0 — formato laminar
propriamente dito; 1 — transformada em bastdo (Mago-Leccia et
al., 1985:5, fig. 3).

78. Dentes conicos posteriormente no dentario: 0 — varios,
pequenos; 1 — 2-3, grandes (Mago-Leccia, 1994:161, fig. 58).
Entre os apterodontideos, Adontosternarchus ndo apresenta
dentes no dentério.

79. Dentes do dentério: 0 —em 2 ou 3 séries; 1 —em 1 Série
(Albert, 2001: cardter 39). Entre os grupos externos, a forma
apomorfica esta presente em Gymnotus sp. A hip6tese mais
parcimoniosa indica que a condi¢do encontrada em Gymnotus
sp. surgiu independentemente em relagdo aos subgrupos de
apteronotideos que a apresenta. Entre os apterodontideos,
Adontosternarchus ndo apresenta dentes no dentario.

80. Dentes: 0 — presentes na regido anterior do dentério; 1 —
ausentes da regido anterior do dentario, mas presentes posterior-
mente neste 0sso.

81. Regido ventral do dentério: 0 — no destacada do restante
do 0ss0, ndo filamentosa; 1 — parcialmente destacada do restante
do osso, de formato filamentoso (Albert 2001, caréater 42; Fig.
19).

82. Margem ventral do dentario: O — reta ou convexa; 1 —
cdncava (Figs. 20 e 21). Entre os grupos externos, a caracte-
ristica apomorfica esta presente em Hypopygus lepturus,
Rhamphichthys sp. e Brachyhypopomus cfr. brevirostris. A
condi¢do encontrada em Sternarchorhynchus curvirostris, S.
oxyrhynchus, S. roseni € considerada como parte de outra
apomorfia, e pertencente a outra série de transformacéo de
caracteres: a curvatura acentuada do focinho, para baixo.

83. Regido posterior do dentério: 0 — rombuda; 1 — delgada,

com sua extremidade ponteaguda. Entre os grupos externos, a
apomorfia ocorre em Rhamphichthys sp.e Brachyhypopomus cfr.
brevirostris. Em Magosternarchus raptor ela é afilada poste-
riormente, mas ndo delgada. Considerel o afilamento do dentario
em Sternarchorhynchus como sendo um outro caréter (caréter
81). N&o pode ser visto em Adontosternarchus devenanzii e
Ubidia magdalenensis.

84. Dentério: 0 — ndo alongado, seu comprimento menor que
2 vezes asuamaior atura; 1 — alongado, seu comprimento quase
3 vezes maior que sua maior atura (Fig. 18).

85. Canal mandibular da linha lateral: 0 — parcialmente
incluso no osso dentério; 1 — totalmente autégeno (Mago-Leccia
et al., 1985:5, fig. 3; Triques, 1993, carédter 25). Nos grupos
externos, a forma apomorfica estd presente em Rhamphichthys
sp., Gymnorhamphichthys rondoni, Brachyhypopomus beebei, B.
brevirostrsis e S. elegans. A hipétese mais parcimoniosa indica
que os representantes de Rhamphi chthyoidea desenvolveram este
caréter independentemente dos subgrupos de Apteronotidae.

86. Ossificacdes do canal mandibular: 0 — sem dobras
ventrais; 1 — com pequenas dobras ventrais, lembrando al¢as.

87. Formado retroarticular: 0 — varidvel, quando trapezoidal,
com margem posterior concava (veja adiante); 1 — desenvolvido,
trapezoidal, sua face anterior menor que a posterior e posicio-
nada antero-ventralmente (Figs. 17 e 19). Em Sternopygus sp. o
retroarticular é retangular em vista lateral, com seu maior
comprimento no eixo dorso-ventral (portanto em posi¢éo vertical
e nédo horizontal) e apresentando pequena projecao antero-
ventral, uma grande projecdo dorso-medial e, também, uma
constri¢cdo na margem anterior. Archolaemus blax tem o
retroarticular trapezoidal com margem posterior concava.
Eigenmannia trilineata, Adontosternarchus clarkae e Sternar-
chella curvioperculata tém o retroarticular triangular, com
extremidade mais aguda direcionada para baixo. Gymnotus sp.
tem o retroarticular triangular muito alongado para frente.
Electrophorus electricus e Gymnorhamphichthys rondoni
apresentam este 0sso triangular com angulo mais agudo
direcionado para cima, apresentando longo processo triangular
antero-ventralmente e pegqueno processo retangular posterior-
mente. Brachyhypopomus beebei e Rhamphichthys sp. tém
retroarticular quadrado em vista lateral, com grande processo
antero-ventral para frente. Outros apteronotideos apresentam
este osso com formato variado. Este cardter ndo é conhecido em
Adontosternarchus devenanzii.

88. Forma do retroarticular: 0 — varidvel, quando triangular,
muito alongado para frente ou com a extremidade mais aguda
voltada para baixo ou para cima; 1 — tridngulo isdsceles com a
base posicionada ventralmente. Veja descrigdo das condigdes
alternativas no comentério do caréter 87, acima.

89. Forma do retroarticular em vista medial: 0 — varivel,
quando retangular, o maior comprimento estende-se dorso-
ventralmente; 1 — retangular, com comprimento estende-se
horizontalmente, mas levemente curvo para baixo, poste-
riormente. Veja descricdo das condicdes alternativas no
comentério do carédter 87, acima.

90. Forma do retroarticular em vista medial: 0 — variével,
quando retangular, o0 maior comprimento estende-se dorso-
ventralmente; 1 — na forma de um reténgulo em vista medial,
mas com reducdo drastica da altura posterior do osso. Veja
descricdo das condigdes alternativas no comentario do caréter
87, acima.
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91. Forma do retroarticular: 0 — varidvel, quando trapezoidal,
desenvolvido e curvo; 1 — trapezoidal, com a base maior junto
do angulo-articular; retilineo, pouco desenvolvido. Veja
descricdo das condigBes alternativas no comentério do carater
87, acima.

92. Formado retroarticular: 0 — variavel, quando trapezoidal,
nao inclinado para baixo e para trés, o eixo relativamente curto;
1 — trapezoidal inclinado para baixo e para tras, com margem
maior anteriormente e menor posteriormente, seu eixo horizontal
alongado (tamanho total do osso similar ao tamanho do
metapterigdide) (Fig. 18). Veja descricdo das condicdes
alternativas no comentério do carater 88, acima.

93. Parte posterior do angulo articular: 0 — curta, ndo
projetada atras da articulagdo com o quadrado, nem sobre o
retro-articular; 1 — com alongamento projetado para trés da
articulacdo com o quadrado e parcialmente sobre o retro-
articular, afilando-se (Figs. 20 e 21). Entre 0s grupos externos,
presente em Electrophorus electricus. A hipdtese mais parcimo-
niosa indica que a condig¢&o encontrada em E. electricus surgiu
independentemente daquela de subgrupos de apteronotideos.
N&o verificado em A. devenanzii.

I11. Arco Palatino

94. Metapterigoide: 0 — relativamente curto, aproximada-
mente tdo longo quanto largo; 1 — longo e baixo, 3 vezes mais
longo que alto (Fig. 19). Entre os grupos externos, Gymnorham-
phichthys possui o estado apomdrfico.

95. Regido anterior do mesopterigdide: 0 — aproximadamente
téo desenvolvida quanto a regi&o posterior; 1 — mais alongada
gue a posterior (Figs. 17 e 19).

96. Processo ascendente do mesopterigdide: 0 — presente; 1
— ausente (Triques, 1993, caréter 16b, figs. 5 e 6; Fig. 18). A
forma apomdrfica ocorre, entre 0s grupos externos, em
Gymnorhamphichthys rondoni e Steatogenys elegans.

97. Processo ascendente do Mesopterigdide: 0 — colunar; 1 —
conico e largo, sua base ocupando quase a metade da superficie
dorsal do osso.

98. Processo ascendente do mesopterigdide: 0 — direcionado
para cima ou para frente; 1 — direcionado para trés (Figs. 17 e
19).

99. Processo ascendente do mesopterigdide: 0 — relativa-
mente grande, geralmente colunar; 1 — reduzido a um espinho
(Figs. 17 e 19).

100. Cartilagem palatina: 0 — originando-se logo atras do
nivel do processo articular péstero-dorsal do maxilar em direcéo
ao qual se curva para estabelecer conexdo, sem, no entanto,
alongar-se; 1 — alongada, se direcionando retilineamente para
frente até o processo articular postero-dorsal do osso maxilar
(Fig. 18). N&o verificado em Megadontognathus cuyuniense nem
Ubidia magdalenensis.

101. Palatino: 0 — presente como elemento esquelético
cartilaginoso; 1 — ausente (Fig. 19). N&o verificado em Ubidia
magdalenensis.

I1V. Arco Hidideo

102. Posi¢ao do basi-hial: 0 — anterior aos hipobranquiais; 1
— entre os hipobranquiais 1. Desconhecido em Ubidia magda-
lenensis.

103. Crista 6ssea: 0 — ausente; 1 — presente na face postero-
dorsal do basi-hial (Triques, 1993, caréter. 29, fig. 12).
Desconhecido em Ubidia magdalenensis.

104. Comprimento do cerato-hial anterior, medido no nivel
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da metade de sua altura: 0 — conspicuamente maior que sua
maior altura; 1 — aproximadamente igual & sua maior altura.
Desconhecido em Ubidia magdalenensis.

V. Aparelho Branquial

105a. Faringo-branquial 1 (anterior): 0 — presente; 1 —
ausente (Triques, 1993, carater 40). Entre os grupos externos, a
condi¢éo apomdrfica ocorre em Gymnotus sp. Nao verificado em
Ubidia magdalenensis. A hip6tese mais parcimoniosa indica
surgimentos distintos deste cardter em Gymnotus sp. e em
Apteronotidae.

105b. Faringo-branquial 1: 0 — ausente; 1 — presente,
cartilaginoso. A distribuicdo mais parcimoniosa dos caracteres
levantados neste estudo indica que Apteronotus apurensis e A.
cuchillo, Unicas que possuem a forma apomorfica deste caréter,
ndo sdo basais na filogenia de Apteronotidae. Desse modo, este
estado do caréter € uma reversdo, modificada, da perda do
faringo-branquial 1. N&o verificado em Ubidia magdalenensis.

106. Faringo-branquial 4: 0 — cartilaginoso; 1 — ossificado.
Entre os grupos externos, a forma apomérfica é encontrada em
Brachyhypopomus beebei, B. brevirostris, Steatogenys elegans e
Gymnorhamphichthys rondoni. A distribui¢8o mais parcimoniosa
indica ser homopléstica a ocorréncia deste cardter em represen-
tantes de Hypopomidae, Gymnorhamphichthys e subgrupos de
Apteronotidae. N&o verificado em Ubidia magdalenensis.

107. Processo postero-mediano-dorsal no epibranquial 5
(dltimo, posterior): 0 — ausente; 1 — presente (Triques, 1993,
caréter. 42a, fig. 20). Nao verificado em Ubidia magdalenensis.

108. Espinho originado junto & constri¢cdo da margem medial
do Ceratobranquial 4 e direcionado medialmente: 0 — ausente; 1
— presente (Triques, 1993, carater 36, fig. 17). N&o verificado em
Adontosternarchus devenanzii e Ubidia magdalenensis.

109. Bordas mediais dos hipobranquiais 2: 0 — sem proje-
¢des mediais cartilaginosas unidas; 1 — com projecfes que se
unem medial e medianamente (no meio do comprimento do
0ss0) por cartilagem (Triques, 1993 cardater 423, fig. 15). Entre
0S grupos externos, a apomorfia esté presente em Rhamphichthys
sp. e Brachyhypopomus cfr. brevirostris. N&o verificado em
Ubidia magdalenensis.

110. Bordas mediais dos hipobranquiais 2: 0 — separadas
anteriormente; 1 — unindo-se por cartilagem medial e anterior-
mente (Triques, 1993 carédter 34b, fig. 16). N&o verificado em
Ubidia magdalenensis.

111. Hipobranquial 3: O — ossificado em sua porc&o anterior;
1 — totalmente cartilaginoso. N&o verificado em Adontoster-
narchus devenanzii e Ubidia magdalenensis.

112. Basibranquial 4: 0 — cartilaginoso; 1 — ossificado. Entre
0s grupos externos, a forma apomoérfica esta presente em
Steatogenys elegans.

113. Rastros branquiais: 0 — vestigiais ou ausentes; 1 —
presentes, relativamente desenvolvidos. N&o verificado em
Ubidia magdalenensis.

VI. Neurocrénio

114. Regido esfenética: 0 —sem 0ssos alongados; 1 —
apresentando hipermorfose, com alongamento do pteroesfe-
nético e orbito-esfendtico, que se tornam mais robustos
(modificado de Albert, 2001). Em Apteronotus brasiliensis,
Magosternarchus raptor, Porotergus compsus, Orthosternarchus
tamandua e Ubidia magdalenensis, esta regido apresenta
alongamento com base esquel ética diferente (veja caracteres 115
e 116).
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115. Regi&o esfendtica: 0 — sem ossos alongados; 1 —
apresentando hipermorfose, com alongamento do pteroesfe-
noético e orbito-esfendtico, que se tornam mais delgados
(modificado de Albert, 2001). Apteronotus leptorhynchus e
Apteronotus brasiliensis apresentam alongamento desta regido
com base esquel ética diferente (veja caracteres 114 e 116).

116. Regido esfendtica: 0 — regido esfendtica sem 0ssos
alongados; 1 — apresentando hipermorfose, com o pteroesfe-
noético mais delgado e o érbito-esfenotico mais robusto
(modificado de Albert, 2001). Apteronotus leptorhychus,
Magosternarchus raptor, Porotergus compsus, Orthosternarchus
tamandua e Ubidia magdalenensis apresentam alongamento
desta regido com base esquel ética diferente. (veja caracteres 114
e 115).

117a. Projecéo 6ssea laminar antero-ventral do pro-ético: 0 —
ausente; 1 — presente, obliqua ao eixo do corpo, projetando-se
até o paresfendide. N&o verificado em Ubidia magdalenensis.

117b. Desenvolvimento da projecdo dssea laminar antero-
ventral do pro-6tico: 0 — pequeno; 1 — acentuado, a projegao
obliqua ao eixo do corpo, projetando-se até o paresfendide. Nao
verificado em Ubidia magdalenensis.

118. Orbito-esfendide, anteriormente: 0 — ossificado; 1 —
cartilaginoso (Albert, 2001, carater 73). Nao verificado em
Electrophorus electricus.

119. Margem ventral do orbito-esfendide: 0 — aproxima-
damente t&o desenvolvida quanto a dorsal; 1 — mais curta que
sua margem antero-dorsal (junto do osso frontal). Entre os
grupos externos, a forma apomorfica esta presente em Brachyhy-
popomus cfr. brevirostris, Steatogenys elegans e Hypopygus
lepturus. A parcimonia global dos caracteres indica que este
caréter surgiu independentemente dentro de Apteronotidae e no
subgrupo de Hypopomidae que inclui Brachyhypopomus cfr.
brevirostris, Steatogenys e Hypopygus, constituindo-se apomor-
fiatambém para este Ultimo conjunto, com aressalva de que este
cardter ndo foi verificado em Stegostenopos cryptogenes. N&o
verificado em Adontosternarchus devenanzii.

120. Canal l&tero-sensorial supra-temporal: 0 — incluido no
0sso parietal; 1 — autdgeno (ilustracdo em Mago-Leccia et a.,
1985:5, fig. 3). Em A. brasiliensis o canal nédo é autégeno no
material da bacia do rio Tieté. No verificado em A. balaenops,
A. devenanzii, Megadontognathus cuyuniense e Ubidia magda-
lenensis.

121. Parte ossificada do canal latero-sensorial supra-
temporal: 0 —longa, atingindo o nivel da margem media do osso
parietal; 1 — curta, ndo atingindo a margem medial do 0sso
parietal (ilustracdo em Mago-Leccia et al., 1985:5, fig. 3). N&o
verificado em Adontosternarchus devenanzii nem em Ubidia
magdalenensis.

VII. Opérculo

122. Margem dorsal do opérculo: 0 — reta ou variavelmente
cdncava, mas ndo fortemente como em Apteronotidae (convexa
em Sternopygus sp., Brachyhypopomus beebei e Gymnotus sp.);
1 — fortemente concava (Albert, 2001, carédter 143).

123. Ramo anterior do pré-opérculo: 0 — amplo, ossificado
ventralmente; 1 — estreito, ndo ossificado ventralmente (Albert,
2001, carédter 141; Fig. 18).

VIII. Cintura Peitoral

124. Mesocoractide: 0 — ausente; 1 — presente (Triques, 1993,
caréter 46; Albert, 2001, carater 174). O mesocoracdide ocorre,
entre 0s grupos externos, em Gymnotus sp. e Steatogenys elegans.

125. Extra-escapular: 0 — ndo fundido ao neurocranio; 1 —
fundido ao neurocranio (Albert, 2001, caréter 170).

IX. Esqueleto Axial

126. Espinhos hemais: 0 — varios, normal mente autégenos; 1
— Unico, localizado posteriormente ao grande espinho anterior,
fundido ou proveniente de um arco hemal (Albert, 2001, carater
191). N&o verificado em Ubidia magdalenensis.

127. Espinhos hemais: 0 — varios, normal mente autégenos; 1
— Unico, autdgeno, atrés do grande espinho hemal anterior
(Albert, 2001). N&o verificado em Adontosternarchus devenanzii
e Ubidia magdalenensis.

Caracteres desconsiderados na proposicéo das relacbes
entre as espécies de Apteronotidae

Apresentam-se aqui 0s caracteres inicialmente tomados para
a analise e posteriormente descartados, bem como as razdes que
levaram ao seu descarte. Alguns destes caracteres foram
utilizados em hipéteses de relagdes filogenéticas publicadas
anteriormente.

A “&rea dorsal desprovida de escamas’ ocorre em diversos
representantes de Apteronotidae (Magosternarchus, Oedemogna-
thus, Porotergus, Sternarchella sima, S. orinoco, S. terminalis,
Sternarchogiton nattereri, S. porcinum, Sternarchorhamphus)
mas associada a diferentes caracteristicas de escamagéo. Assim,
provavelmente surgiu mais de uma vez na evolucdo da familia,
constituindo mais de uma novidade evolutiva. A delimitac&o de
cada novidade (apomorfia) requer um conhecimento detalhado
das caracteristicas da escamacdo, o que implica ha observacdo de
muitos exemplares corados em alizaria vermelha. N&o dispondo
desta possibilidade, optel por evitar o uso destes caracteres, dada
a incerteza quanto a sua definicdo. O mesmo pode ser dito
quanto ao formato e tamanho das escamas.

O “comprimento da nadadeira caudal” de Adontosternarchus
balaenops, Apteronotusm albifrons, A. apurensis, A. hasemani,
Platyurosternarchus, Sternarchella curvioperculata, S. termina-
lis e Sternarchorhynchus parece ser menor que nas demais
espécies, mas a polarizagdo deste carater fica comprometida pela
auséncia desta nadadeira nos demais gimnotiformes e pela
escassez de exemplares para uma averiguacdo da amplitude de
variagdo do carater.

O “maxilar pegueno, falciforme, com processo anterior da
maxila ndo ossificado” pode ser destrinchado em vérios
caracteres. Maxilar em forma de foice, com processo anterior do
maxilar ndo ossificado ocorre em Rhamphichthys sp.,
Gymnorhamphichthys rondoni, Hypopygus savannensis
(Triques, 1994), Brachyhypopomus beebei e B. brevirostris,
enguanto o “processo anterior do maxilar ndo ossificado” ocorre
também em Diplomystes chilensis (Siluriformes). “Maxilar
falciforme e com processo anterior ossificado” ocorre em
Sternopygus sp., Archolaemus blax e Eigenmannia trilineata. A
situagdo em M. cuyuniense é desconhecida. Assim, € possivel
que a presenca de processo anterior ossificado no maxilar seja
uma apomorfia de Apteronotidae + Sternopygidae, mas o
desconhecimento num taxon possivelmente basal em Aptero-
notidae (Megadontognathus) da margem a incertezas. O fato de
ndo ser ossificado em Sternarchorhamphus muelleri sugere a
hip6tese desta condicao ter surgido varias vezes e a auséncia do
processo ainda ndo pode ser considerada apomorfia para
qualquer subgrupo de Apteronotidae. O formato falciforme
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parece ser apomorfia de Apteronotidae + Sternopygidae +
Rhamphichthyidae + Hypopomidae.

A “distribuicdo de 5-6 raios branquiostégios” é de dificil
defini¢do, dada a presenca de alguns raios ndo ossificados em
Porotergus gimbeli, P. ellisi, Apteronotus apurensis e A.
bonapartii. Assim, existem cinco raios branquiostégios em
Gymnotus, Steatogenys elegans, Rhamphichthyidae, Sternopygi-
dae e espécies de Adontosternarchus e Sternarchorhynchus;
quatro raios estdo presentes nos demais grupos externos
avaliados e em M. cuyuniense, Sternarchorhamphus muelleri,
espécies de Sternarchella, Sternarchogiton nattereri, S.
cuchillejo, Platyurosternarchus macrostomus, Apteronotus
albifrons, A. cuchillo, A. leptorhynchus e Porotergus compsus.

“Nadadeira caudal com raios segmentados’ e “nadadeira
caudal com placa hipural” foram apresentados como um Unico
caréter: “nadadeira caudal arredondada’.

Um carater definido apenas como “raios ndo ramificados na
nadadeira anal” ndo pode ser utilizado porque varios grupos
apresentam menos que 20 raios ramificados (em Sternopygus cf.
macrurus, Electrophorus electricus e Gymnorhamphichthys
hypostomus ndo foram encontrados raios ramificados na
nadadeira anal; Archolaemus blax apresenta 27 a 29 raios ndo
ramificados; Eigenmannia trilineata e E. cf. virescens apresen-
tam 18-20 raios ndo ramificados, Brachyhypopomus occiden-
talis, em torno de 24, B. beebei, 10, e Brachyhypopomus cfr.
brevirostris, 13-19); Rhamphichthys hahni apresenta mais de 30
raios nao ramificados; Gymnotus sp. apresenta somente trés raios
ndo ramificados, Hypopomus savannensis apresenta 10 raios néo
ramificados. Assim, no né do grupo externo de Apteronotidae,
temos a condigéo “de 0 a 30 raios ndo ramificados na nadadeira
anal” como a condic¢éo plesiomorfica

O “aongamento do mesetmdbide e do paresfendide” néo foi
utilizado neste trabalho, pelas razBes apresentadas na se¢do
“Material e método”, acima.

Alguns caracteres propostos por outros autores e que nao
foram encontrados no material disponivel, sdo: (1) perfil
corporal ventral formando um angulo na origem da nadadeira
anal ou pouco atrés deste ponto, (2) extremidade superior da
abertura branquial no nivel, ou pouco acima, da base da
nadadeira peitoral, (3) canal da linha lateral cefalica com
elemento ossificado em forma de “V” invertido, localizado um
pouco adiante da Orbita, (4) processo postero-dorsal ascendente
do osso maxilar ausente, (5) hiomandibular articulando-se
dorsalmente, (6) pos-cleitro anterior falciforme, (7) hipobran-
quial 3 com processo direcionado medialmente, grande, (8)
pterigiéforos da nadadeira anal mais longos que os espinhos
hemais, (9) laminas dos pterigidforos da nadadeira anal largas
(“broad” de Albert, 2001), (10) pterigiéforos da nadadeira anal
longos, mais de 1,5 na altura da musculatura epaxial, (11)
presenca de gancho anteriormente no osso maxilar, (12) cana da
linha lateral supratemporal curvo, (13) auséncia de lamina
posterior do uro-hial (na verdade, presente em todos, com
diferentes niveis de reducédo, de dificil definicdo), (14) nadadeira
peitoral pequena, (15) nadadeira caudal truncada, (16) rastros
branquiais fortemente ligados aos arcos branquiais, (17) pontas
dos rastros branquiais ndo ossificadas, cobertas com cartilagem,
(18) mandibula mais curta que alta — margem oral do dentario
mais curta que o comprimento do angulo-articular —, (19)
extremidade do focinho curva, (20) prolongamento posterior do
angulo-articular mais longo que o retro-articular, (21) dentes do
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pré-maxilar perdidos no adulto, (22) paresfenéide com asas
laterais ndo horizontais ao forame do trigeminal, (23) parap6-
fises posteriores (ou arcos hemais anteriores) longas, atingindo a
linha mediana dorsal, onde formam uma quilha e (24) hipobran-
quia 1 pentagonal.

Caracteres que ndo foram considerados apomorfias para
Apteronotidae ou seus subgrupos sdo (1) etmoide lateral ligado
ao neurocréanio por cartilagem, (2) angulo-articular com extensdo
anterior alongada, (3) maior parte dos 0ssos do crénio (ou todo
ele) de estrutura trabecular ou porosa, (4) osso frontal trabecular
anteriormente a drbita, total ou parcialmente, (5) septo do vomer
(etmdide ventral) mais longo que ato, (6) auséncia do processo
direcionado medialmente do hipobranquial 3, (7) margem
posterior do hipobranquial 1 ampla, triangular em vista dorsal,
(8) margem dorsal do opérculo reta ou suavemente concava, (9)
etmdide ventral encurtado longitudinalmente e mais alto
posteriormente, (10) Orbito-esfendide estreito, sua margem
ventral t&o longa quanto sua margem dorsal, (11) margem ventral
do paresfendide flexionada fortemente de cada lado na regido do
basi-occipital, (12) pés-cleitros finos e discoides e (13) espinho
neural associado a vértebra torécica posterior posicionado sobre
0 meio do comprimento do centro.

Caracteres considerados de defini¢8o subjetiva foram (1)
etmoide lateral estreitado fortemente, (2) osso maxilar projetado
medialmente, em sua regido anterior, (3) margem antero-ventral
da lamina descendente do osso maxilar ndo ossificada, (4)
ndmero reduzido de dentes pré-maxilares, (5) pré-maxilar com
denticdo bastante desenvolvida, com 2 ou 3 séries de dentes e 9
a 14 dentes na série externa, (6) perfil ventral do dentario
fortemente concavo, de modo que o canal mandibular da linha
lateral aparenta localizar-se longe dos ossos da mandibula, (7)
processo ascendente do mesopterigdide na forma de uma coluna
curta, (8) poro anterior do canal infraorbital longe do 1°.
infraorbital, (9) projecdo anterior do maxilar ossificada, (10)
abertura bucal grande (foi aqui caracterizado de outra forma),
(11) I&mina descendente do maxilar amplo e rombdide, com
projecéo anterior (ha varias situaces intermediérias que
dificultam a definicdo) e (12) angulo-articular alongado
anteriormente, por todo o comprimento do focinho.

Reconstrucéo filogenética

Os agoritmos empregados encontraram 100 arvores igual-
mente parsimoniosas de 250 passos, indice de consisténcia 51 e
indice de retengdo 63. A arvore de consenso estrito para essas
arvores é mostrada na Fig. 22. Os grupos monofiléticos
encontrados nesta arvore de consenso estrito sdo apresentados
abaixo, com as apomorfias que os definem (nimero dos
caracteres entre parénteses):

A. Apteronotidae. Perfil caudal posterior aproximadamente
circular ou aculeado (54); presenca de filamento carnoso
postero-mediano-dorsal destacavel no corpo (59); cana supra-
orbital da linha lateral cefélica autégeno em relagcdo a margem
antero-lateral do osso frontal (60); etmdide lateral com formato
aproximado de um cilindro estreito de bases largas (62 — com
reversdo em Sternarchorhynchinae, Apteronotus brasiliensis e
Apteronotus cuchillo + Sternarchogiton cuchillejo); basi-hial
posicionado entre os hipobranquiais 1 (102 — com reversdo em
Sternarchorhynchus curvirostris e S. roseni); crista 6ssea
presente na face péstero-dorsal do basi-hial (103 — com reversdo
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Orthosternarchus tamandua
Sternarchorhamphus muelleri
Apteronotus brasiliensis
Megadontognathus cuyuniense
Oedemognathus exodon
Porotergus compsus
Porotergus ellisi
Porotergus gimbeli
Sternarchella curvioperculata
Sternarchogiton nattereri
Sternarchogiton porcinum
Tembeassu marauna
D Apteronotus apurensis
Apteronotus bonapartii
Adontosternarchus sachsi
E Adontosternarchus balaenops
Adontosternarchus clarkae
) Adontosternarchus devenanzii

A Magosternarchus raptor
Sternarchella orinoco
C G
Sternarchella orthos
H Sternarchella sima
Sternarchella terminalis
1 Platyurosternarchus macrostomus
Ubidia magdalenensis
1 Sternarchorhynchus curvirostris
Sternarchorhynchus mormyrus
K Sternarchorhynchus oxyrhynchus
Sternarchorhynchus roseni
Apteronotus leptorhynchus
M Apteronotus cuchillo
N Sternarchogiton cuchillejo
Apteronotus albifrons
L Apteronotus jurubidae
0 Apteronotus macrostomus
Q Apteronotus anas

RN\ Apteronotus hasemani

Figura 22 - Cladograma de consenso estrito encontrado para 37
espécies de Apteronotidae, com 250 passos, indice de
consisténcia 51 e indice de retencéo 63.

em Sternarchella orthos e Sternarchogiton cuchillo); auséncia
do faringo-branquial 1 (105a — com reversdo em Megadon-
tognathus cuyuniense); presenca do processo postero-mediano-
dorsal no epibranquial 5 (107 — com reversdo em Sternar-
chorhynchus roseni); ceratobranquial 4 com um espinho
direcionado medialmente, originado junto a constricdo da
margem medial deste osso (108); pré-opérculo com ramo
anterior estreito, ndo ossificado ventralmente (123).

B. Orthosternarchinae (Orthosternarchus tamandua +
Sternarchorhamphus muelleri). Focinho muito alongado, reto
para frente (11); presenca de menos de 10 raios na nadadeira
caudal (55); processo ascendente do mesopterigdide ausente (96
— ambiguo neste caso, presente também em A. leptorhynchus +
A. cuchillo + S. cuchillejo, S. oxyrhynchus e S. nattereri);
mesocoracotide presente (124); um Unico espinho hemal
localizado posteriormente ao grande espinho anterior, fundido
ou proveniente de um arco hemal (126 — também em M. raptor).

Orthosternarchus tamandua. Extrema reducéo ocular (18);
perfil do |&bio superior aproximadamente quadrangular (quase
angulo reto) no nivel da narina anterior (19 — também em S.
orthos e A. anas + A. hasemani); abertura opercular curva,
concavidade para frente (57); processos (asas) laterais da por¢éo
anterior, globosa, do vémer (= etmdide ventral) robusto, sua
superficie posterior ampla e redonda (64 — também em A.

brasiliensis, M. cuyuniense e A. leptorhynchus); maxilar amplo,
como um escudo (76 — também em A. brasiliensis e A.
leptorhynchus); canal mandibular da linha lateral totalmente
autogeno (85 — também em M. cuyuniense, P. compsus e A.
devenanzii); metapterigéide longo e baixo, 3 vezes mais longo
que alto (94); hipermorfose da regido esfendtica, com alonga-
mento do pteroesfendtico e Orbito-esfendtico, que tornam-se
mais delgados (115 — também em U. magdalenensis, M. raptor e
P. compsus); margem dorsal do opérculo fortemente concava
(122; também em M. cuyuniense e M. raptor).

Sternarcharchorhamphus muelleri. Perfil cefdlico dorsal
levemente (suavemente) concavo (13 — também em M. raptor);
presenca de expansdo digitiforme péstero-lateral da pele que
forma a narina anterior (tubular) (25); nadadeira caudal e sua
base despigmentadas (41 — também em S. orinoco, S. nattereri e
S. mormyrus); faixa escura distal na nadadeira anal (42 —
também em S. porcinum, A. apurensis + A. bonapartii, S.
oxyrhynchus, S. curvirostris, A. balaenops e A. anas + A.
hasemani); cromatéforos das nadadeiras peitorais presentes
apenas sobre 0s rai0s, mas distalmente também presentes sobre a
membrana (46); pré-maxilar delgado e extremamente alongado
posteriormente, aproximadamente 3 vezes mais longo que largo
(69); maxilar alongado para tras até o nivel de um didmetro
ocular atrds do processo corondide do dentério (74); dentério
alongado, seu comprimento quase 3 vezes maior que sua maior
altura (84); retroarticular trapezoidal inclinado para baixo e para
trés, com margem maior anteriormente e menor posteriormente,
seu eixo horizontal alongado (tamanho total do o0sso similar ao
tamanho do metapterig6ide) (92); alongamento da cartilagem
palatina, que se direciona de modo reto para frente até o
processo articular postero-dorsal do osso maxilar (100);
basibranquial 4 ossificado (112).

C. Grande politomia. Pele lateral da boca, que une o labio
superior ao inferior, originando-se no labio inferior, mas ndo
atingindo o superior, surgindo assim uma estrutura carnosa
lateralmente a0 queixo do animal: o lobo mentoniano lateral (2 —
com alteragdo em Adontosternarchus (6)); margem ventral do
dentario concava (82 — ambigua, dada a reversdo em Adontoster-
narchus e Sternarchorhynchini); alongamento da parte péstero-
ventral do angulo-articular projetando-se para trés da articulacéo
com o quadrado e sobre o retro-articular, parcialmente, afilando-
se (93 — com reversdo em Apteronotus brasiliensis, Porotergus
compsus e Magosternarchus raptor + Sternarchella orinoco e S.
orthos + S. sima + S. terminalis); projecé@o dssealaminar antero-
ventral do pro-6tico, obliqua ao eixo do corpo, prolongando-se
até o paresfendide (117a — com reversdo em Megadontognathus
cuyuniense; estado 2 em Apteronotus apurensis + A. bonapartii);
canal latero-sensorial supra-temporal autégeno (120 — com
reversdo em Adontosternarchus clarkae); parte ossificada do
canal latero-sensorial supra-temporal, curta, ndo atingindo a
margem medial do osso parietal (121 — com reversao em
Adontosternarchus balaenops).

Inclui varios grupos e espécies listados abaixo:

Apteronotus brasiliensis. Presenca de mancha clara na base
da nadadeira caudal (40 — ambigua, neste caso); cromatéforos
das nadadeiras peitorais presentes apenas nos raios (45 —
ambigua, neste caso, também em S. curvioperculata e S. roseni);
etmoide lateral com formato diferente do cilindrico com bases
largas — reversdo de 62); processos (asas) laterais da porgéo
anterior, globosa, do vémer (= etmdide ventral) robusto, sua
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superficie posterior ampla e redonda (64 — ambigua, neste caso,
também em O. tamandua, M. cuyuniense e A. leptorhynchus);
maxilar amplo, como um escudo (76 — também em A. leptorhyn-
chus e O. tamandua); hipermorfose da regido esfendtica, com a
0 pteroesfendtico mais delgado e o Orbito-esfenético mais
robusto (116).

Megadontognathus cuyuniense.Colorido do corpo e cabega
castanho profundamente escuro, tendendo ao negro (38 —
também em A. albifrons + A. jurubidae); processos (asas)
laterais da porcéo anterior, globosa, do vomer (= etmoide
ventral) robusto, sua superficie posterior ampla e redonda (64 —
ambigua, neste caso, também em A. brasiliensis, O. tamandua e
A. leptorhynchus); presenga apenas de 2-3 grandes dentes
conicos posteriormente no dentério (78); regido posterior do
dentario delgada, com sua extremidade ponteaguda (83 —
ambigua, neste caso; também em A. leptorhynchus, A. apurensis
+ A. bonapartii, A. sachsi, S. porcinum, S. nattereri e P. ellisi);
mesopterigoide com processo ascendente conico e largo, sua
base ocupando quase a metade da superficie dorsal do o0sso (97);
comprimento do cerato-hial anterior, medido no nivel da metade
de sua atura, aproximadamente igual a sua maior atura (104 —
ambigua, neste caso; também em Sternarchorhynchus e A.
apurensis + A. bonapartii); faringo-branquial 1 (anterior)
presente — reversdo de 1059); auséncia de projecdo Ossea laminar
antero-ventral do proé-6tico, obliqua ao eixo do corpo,
projetando-se até o paresfendide — reversdo de 1179); margem
dorsal do opérculo fortemente concava (122 — também em O.
tamandua e M. raptor).

Oedemoganthus exodon. Capsula nasal junto & margem
ocular anterior (14 — ambigua neste caso; também em S.
nattereri e P. macrostomus); denticdo oral hipertrofiada; parte
dos dentes localizados fora da boca (16).

Porotergus compsus. Presenca de barra despigmentada
originando-se na margem anterior do olho, direcionada para
baixo e para frente, passando pelas narinas posterior e anterior;
em alguns exemplares, esta faixa se origina no nivel da narina
posterior (53). canal mandibular da linha lateral totalmente
autogeno (85 — também em O. tamandua, Sternarchorhynchus e
A. devenanzii); retroarticular trapezoidal, com base maior junto
do angulo-articular; ndo curvo, ndo desenvolvido (91); bordas
mediais dos hipobranquiais 2 unindo-se por cartilagem medial e
anteriormente (110 — ambigua, neste caso; presente também em
A. albifrons, S. porcinum, P. ellisi, S. nattereri e A. apurensis +
A. bonapartii); hipermorfose da regido esfenética, com
alongamento do pteroesfendtico e drbito-esfendtico, que tornam-
se mais delgados (115 — também em U. magdalenensis, M.
raptor e O. tamandua).

Porotergus ellisi. Linha mediana dorsal do corpo ladeada
por escamas em série, uma de cada lado, imbricadas na linha
mediana, onde estdo mais profundamente localizadas sob a pele,
aparentando haver uma estreita faixa de pele nua mediana dorsal
ladeada por uma fileira de escamas de cada lado; largura desta
faixa aproximadamente igual ao didmetro da abertura nasal
anterior (ndo da base desta narina, tubular) (26 — ambigua,
também em A. apurensis); presenca de mancha clara na base da
nadadeira caudal (40 — ambigua, neste caso; também em S.
curvirostris, A. apurensis, A. brasiliensis, clado L (abaixo) e S.
curvioperculata); regido posterior do dentério delgada, com sua
extremidade ponteaguda (83 — ambigua, neste caso; também em
A. leptorhynchus, A. apurensis + A. bonapartii, A. sachsi, S.
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porcinum, S. nattereri e M. cuyuniense); retroarticular na forma
de um reténgulo em vista medial, cujo comprimento estende-se
horizontalmente, mas levemente curvo para baixo, posterior-
mente (89 — ambigua, neste caso; também em P. gimbeli e S.
cuchillejo);bordas mediais dos hipobranquiais 2 unindo-se
medial e medianamente (no meio do comprimento do 0sso) por
cartilagem (109 — também em S. orthos + S. sima + S.
terminalis, S. curvirostris e A. devenanzii); bordas mediais dos
hipobranquiais 2 unindo-se por cartilagem medial e anterior-
mente (110 — ambigua, neste caso; presente também em A.
albifrons, P. compsus, S. porcinum, S. nattereri e A. apurensis +
A. bonapartii).

Porotergus gimbeli. Lobo mentoniano lateral completamente
fora da boca (3 — também em Sternarchella orinoco e S. orthos
+ S. sima + S. terminalis e T. marauna); retroarticular na forma
de um reténgulo em vista medial, cujo comprimento estende-se
horizontalmente, mas levemente curvo para baixo, posterior-
mente (89 — ambigua, neste caso; também em P. ellisi e S.
cuchillejo).

Sternarchella curvioperculata. Dobra de pele envolvendo a
regido do osso maxilar (circundando o 0sso maxilar ventral e
posteriormente) (1 — também em M. raptor + Sternarchella
orinoco e S. orthos + S. sima + S. terminalis, S. mormyrus e S.
roseni); mandibula inferior (23); presenca de mancha clara na
base da nadadeira caudal (40 — ambigua, neste caso; também em
S. curvirostris, A. apurensis, A. brasiliensis, P. ellisi e no clado
L); cromatéforos das nadadeiras peitorais presentes apenas nos
raios (45 — ambigua, neste caso; também em S. roseni e A.
brasiliensis); limite inferior da abertura opercular numa
horizontal imaginaria passando pela margem superior da base da
nadadeira peitoral (56 — ambigua, neste caso; também em S.
cuchillejo, Adontosternarchus e M. raptor + Sternarchella
orinoco e S. orthos + S. sima + S. terminalis).

Sternarchogiton nattereri. Cépsula nasal junto & margem
ocular anterior (14 — ambigua neste caso; também em O. exodon
e P. macrostomus); pré-maxilares sem dentes (15 — ambigua,
neste caso; também em A. bonapartii, A. cuchillo + S.
cuchillejo, P. macrostomus, S. porcinum, e Adontosternarchus);
nadadeira caudal e sua base despigmentadas (41 — também em S.
orinoco, S. muelleri e S. mormyrus); regido posterior do dentario
delgada, com sua extremidade ponteaguda (83 — ambigua, neste
caso; também em A. leptorhynchus, A. apurensis + A.
bonapartii, A. sachsi, S. porcinum, M. cuyuniense e P. ellisi);
retroarticular na forma de um reténgulo em vista medial, mas
com reducgdo dréstica da altura posterior do 0sso (90 — também
em A. leptorhynchus e A. sachsi); processo ascendente do
mesopterigoide ausente (96 — também em A. leptorhynchus + A.
cuchillo + S. cuchillejo, S. oxyrhynchus e Orthosternarchinae);
bordas mediais dos hipobranquiais 2 unindo-se por cartilagem
medial e anteriormente (110 — ambigua, neste caso; presente
também em A. albifrons, P. compsus, P. ellisi, S. porcinum e A.
apurensis + A. bonapartii); apenas um espinho hemal, autdgeno,
atras do grande espinho hemal anterior (127 — ambigua; também
em Adontosternarchus).

Sternarchogiton porcinum. Pré-maxilares sem dentes (15 —
ambigua, neste caso; também em A. bonapartii, A. cuchillo + S.
cuchillejo, P. macrostomus, S. nattereri, e Adontosternarchus);
faixa escura distal na nadadeira anal (42 — ambigua, neste caso;
também em S. muelleri, A. apurensis + A. bonapartii, S.
oxyrhynchus, S. curvirostris, A. balaenops e A. anas + A.



Analise cladistica de Apteronotidae

hasemani); nadadeira peitoral proximalmente com poucos
cromatéforos sobre raios e membrana, distalmente escurecida,
com cromatoforos somente sobre membrana (51); regido
posterior do dentario delgada, com sua extremidade ponteaguda
(83 — ambigua, neste caso; também em A. leptorhynchus, A.
apurensis + A. bonapartii, A. sachsi, M. cuyuniense, S. nattereri
e P. ellisi); bordas mediais dos hipobranquiais 2 unindo-se por
cartilagem media e anteriormente (110 — ambigua, neste caso;
presente também em A. albifrons, P. compsus, P. ellisi, S.
nattereri e A. apurensis + A. bonapartii).

Tembeassu marauna. Lobo mentoniano lateral completa-
mente fora da boca (3 — também em P. gimbeli e Sternarchella
orinoco e S. orthos + S. sima + S. terminalis); lobo mentoniano
lateral extremamente desenvolvido (4).

D. “Apteronotus” apurensis + “Apteronotus” bonapartii.
Faixa escura distal na nadadeira anal (42 — ambigua, neste caso;
também em S. muelleri, S. porcinum, S. oxyrhynchus, S.
curvirostris, A. balaenops e A. anas + A. hasemani); cromato-
foros presentes apenas sobre as membranas das peitorais, mas
distalmente também sobre os raios (49 — também em S.
mormyrus); elemento ossificado inclinado éntero-dorsalmente
no canal dalinhalateral cefélica, um pouco adiante da orbita (61
— também em S. cuchillejo); regido posterior do dentério del-
gada, com sua extremidade ponteaguda (83 — ambigua, neste
caso; também em A. leptorhynchus, M. cuyuniense, A. sachsi, S.
porcinum, S. nattereri e P. ellisi); comprimento do cerato-hial
anterior, medido no nivel da metade de sua altura, aproximada-
mente igual a sua maior altura (104 — ambigua, neste caso);
bordas mediais dos hipobranquiais 2 unindo-se por cartilagem
medial e anteriormente (110 — ambigua, neste caso; presente
também em A. albifrons, P. compsus, P. ellisi, S. nattereri e S.
porcinum); projecdo Ossea laminar antero-ventral do pré-ético,
obliqua ao eixo do corpo, projetando-se até o paresfendide
(117b).

“Apteronotus” apurensis. Mandibula incluida (22 — também
em S. orinoco); linha mediana dorsal do corpo ladeada por
escamas em série, uma de cada lado, imbricadas na linha
mediana, onde estéo mais profundamente localizadas sob a pele,
aparentando haver uma estreita faixa de pele nua mediana dorsal
ladeada por uma fileira de escamas de cada lado; Largura desta
faixa aproximadamente igual ao didmetro da abertura nasal
anterior (ndo da base desta narina, tubular) (26 — ambigua;
também em P. ellisi); presenca de mancha clara na base da
nadadeira caudal (40 — ambigua, neste caso; também em S.
curvirostris, clado L, A. brasiliensis, P. ellisi e S. curvioper-
culata); porcdo distal da nadadeira caudal hialina (52); faringo-
branquial 1 cartilaginoso (105b).

“Apteronotus” bonapartii. Pré-maxilares sem dentes (15 —
ambigua, neste caso; também em A. cuchillo + S. cuchillejo, P.
macrostomus, S. porcinum, S. nattereri e Adontosternarchus);
auséncia de escamas na linha mediana dorsal, numa estreita faixa
correspondente ao didmetro de uma escama da série de escamas
mais dorsais, ladeada por uma fileira de escamas de cada lado do
corpo (ndo imbricadas dorsalmente, portanto) formando duas
séries paralelas por todo o dorso do animal (27).

E. Adontosternarchus. Pré-maxilares sem dentes (15 —
ambigua, neste caso; também em A. bonapartii, A. cuchillo + S.
cuchillejo, P. macrostomus, S. nattereri e S. porcinum);
mandibula prognata, boca superior (21 — ambigua, neste caso;
também em Sternarchorhynchus e S. orthos); hemi-maxilas

superior e inferior inclinadas ventralmente em sua linha
mediana, formando um encaixe em forma de “V”, em vista
frontal (24); limite inferior da abertura opercular numa
horizontal imaginéria passando pela margem superior da base da
nadadeira peitoral (56 — ambigua, neste caso; também em S.
curvioperculata, Adontosternarchus e M. raptor + Sternarchella
orinoco e S. orthos + S. sima + S. terminalis); lamina
descendente do maxilar transformada em bast&o (77); apenas um
espinho hemal, autdgeno, atrés do grande espinho hemal anterior
(127 — ambigua; também em S. nattereri).

Adontosternarchus sachsi. Retroarticular na forma de um
retngulo em vista medial, mas com reducgdo dréstica da altura
posterior do 0sso (90 — também em S. nattereri e A. leptorhyn-
chus).

F. Adontosternarchus balaenops + A. clarkae + A. deve-
nanzii. Colorido de fundo do corpo amarelo-claro ou creme,
com marcas rajadas castanho-escuras uniformemente distribuidas
sobre todo o corpo (36 — também em A. cuchillo).

Adontosternarchus balaenops. Faixa escura distal na
nadadeira anal (42 — também em S. muelleri, A. apurensis + A.
bonapartii, S. oxyrhynchus, S. curvirostris, S. porcinum e A.
anas + A. hasemani); cromatéforos presentes sobre o perfil dos
raios das nadadeiras peitorais, mas distalmente também sobre
membranas e raios (48 — também em S. curvirostris e S.
oxyrhynchus); retroarticular com formato de tridngulo isosceles,
cuja base posiciona-se ventralmente (88 — também em M.
raptor); parte ossificada do canal latero-sensorial supra-
temporal, atingindo a margem medial do o0sso parietal (reverso
de 121).

Adontosternarchus clarkae. Labio superior projetando-se
para frente, aproximadamente no nivel da primeira narina (20);
canal latero-sensorial supra-temporal unido ao osso frontal
(reversdo de 120).

Adontosternarchus devenanzii. Canal mandibular da linha
lateral totalmente autdgeno (85 — também em O. tamandua, P.
compsus e Sternarchorhynchus); bordas mediais dos hipobran-
quiais 2 unindo-se medial e medianamente (no meio do
comprimento do osso) por cartilagem (109 — também em S.
orthos + S. sima + S. terminalis, S. curvirostris e P. ellisi).

G. Magosternarchus raptor + Sternarchella orinoco e S.
orthos + S. sima + S. terminalis. Dobra de pele envolvendo a
regido do osso maxilar (circundando o osso maxilar ventral e
posteriormente); também em Sternarchella curvioperculata, S.
mormyrus e S. roseni (1 — também em S. curvioperculata, S.
mormyrus e S. roseni); limite inferior da abertura opercular
numa horizontal imaginéria passando pela margem superior da
base da nadadeira peitoral (56 — ambigua, neste caso; também
em S. curvioperculata, Adontosternarchus e S. cuchillo);
hipobranquial 3 totalmente cartilaginoso (111); rastros bran-
quiais presentes, relativamente desenvolvidos (113).

Magosternarchus raptor. Perfil cefdlico dorsal levemente
(suavemente) concavo (13 — também em S. muelleri); limite
inferior da abertura opercular numa horizontal imaginéria
passando pela margem superior da base da nadadeira peitoral (56
— ambigua, neste caso); pré-maxilar quase to longo quanto a
margem oral do dentério (68); pré-maxilar robusto, alongado,
estendendo-se lateralmente e posteriormente ao maxilar,
ventralmente a cartilagem palatina e dorsalmente aos dentes
posteriores do dentério; com uma articulacdo alongada com o
mesetmoide (71); retroarticular com formato de tridngulo
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isosceles, cuja base posiciona-se ventralmente (88 — também em
A. balaenops); processo ascendente do mesopterigéide direcio-
nado para tras (98 — também em Sternarchorhynchini e S.
terminalis); hipermorfose da regido esfenética, com alonga-
mento do pteroesfendtico e Orbito-esfendtico, que tornam-se
mais delgados (115 — também em U. magdalenensis, P. compsus
e O. tamandua); margem dorsal do opérculo fortemente concava
(122 — também em M. cuyuniense e O. tamandua); um Unico
espinho hemal localizado posteriormente ao grande espinho
anterior, fundido ou proveniente de um arco hemal (126 —
também em O. tamandua).

Sternarchella orinoco. Mandibula incluida (22 — também
em A. apurensis); nadadeira caudal e sua base despigmentadas
(41 — também em S. muelleri, S. nattereri e S. mormyrus).

H. Sternarchella orthos + S. sima + S. terminalis. Lobo
mentoniano lateral completamente fora da boca (3); bordas
mediais dos hipobranquiais 2 unindo-se medial e medianamente
(no meio do comprimento do 0sso) por cartilagem (109 —
também em A. devenanzii, S. curvirostris e P. ellisi).

Sternarchella orthos. Perfil do |&bio superior aproxima-
damente quadrangular (quase angulo reto) no nivel da narina
anterior (19 — também em O. tamandua e A. anas + A.
hasemani); mandibula prognata, boca superior (21 — também em
Sternarchorhynchus e Adontosternarchus); auséncia de crista
0ssea na face péstero-dorsal do basi-hial — reversdo de 103).

Sternarchella sima. Nenhuma autapomorfia foi encontrada
para esta espécie.

Sternarchella terminalis. Processo ascendente do mesopte-
rigéide direcionado para tras (98 — também em M. raptor e
Sternarchorhynchini).

I. Sternarchorhynchini. Lobo mentoniano lateral alongado
paratrés, delimitado ventralmente por uma ranhura, denominada
ranhura mentoniana lateral; aparentemente, o lobo mentoniano
lateral alongado esta correlacionado com o surgimento da
ranhura mentoniana lateral, uma vez que sdo caracteres que
ocorrem conjuntamente e em posi¢ao justaposta entre si. Assim,
considero que formem um anico cardter complexo, e ndo dois
caracteres independentes (5); pele bucal presente entre a face
externa da maxila superior e a face interna da maxila inferior,
originando-se acima do lobo mentoniano lateral e, portanto,
expondo a ranhura mentoniana lateral e o lobo mentoniano
lateral (7 — com reversdo em Platyurostenarchus macrostomus);
focinho extremamente inclinado para baixo, de modo que sua
extremidade anterior posiciona-se abaixo de uma horizontal
passando pela superficie ventral da regido opercular (10); regido
posterior do corpo (pedinculo caudal e regides proximas) mais
escura que a anterior, devido a presenca de cromat6foros mais
agregados (31 — com reversdo em S. curvirostris); etmdide
lateral com formato diferente do cilindrico com bases largas
(reversdo de 62); retroarticular desenvolvido, trapezoidal, sua
face anterior menor que a posterior e posicionada antero-
ventralmente (87); mesopterigdide alongado anteriormente (95);
processo ascendente do mesopterigdide direcionado paratrés (98
— com reversdo em S. oxyrhynchus e S. roseni; presente também
em S. terminalis e M. raptor); processo ascendente do mesopte-
rigéide na forma de um espinho reduzido (99 — com reversdo em
S. oxyrhunchus; presente também em A. albifrons); faringo-
branquial 4 ossificado (106).

J. Platyurosternarchus macrostomus + Ubidia magdale-
nensis. Colorido do corpo marmoreado, com grandes marcas
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escurecidas compostas por cromatéforos densamente agregados,
sobre fundo mais claro (37).

Platyurosternarchus macrostomus. Capsula nasal junto a
margem ocular anterior (14 — também em O. exodon e S.
nattereri); pré-maxilares sem dentes (15); auséncia de escamas
na linha mediana dorsal, numa estreita faixa correspondente ao
didmetro de uma escama da série de escamas mais dorsais; esta
faixa nua expande-se para tras, no animal, tornando-se mais
larga progressivamente (28); regido correspondente a localizagdo
dos pterigioforos da nadadeira anal, intensamente pigmentada
(32); base da nadadeira caudal verticalmente expandida, mais
alta que o corpo no nivel do término da nadadeira anal (57);
processos (asas) laterais do vémer ausentes (66); maxilar grande
e retangular anteriormente, em vista lateral (73); dentes do
dentario em 1 série (79); extra-escapular fundido ao neurocranio
(125).

Ubidia magdalenensis. Deslocamento dos olhos para frente
(17); presenca de faixa clara mediana dorsal desde a extremidade
anterior do focinho até a regido anterior do filamento dorsal,
inclusive; extremidade anterior da mandibula variavelmente
clareada (34 — ambigua, neste caso; também em S. roseni e S.
curvirostris); hipermorfose da regido esfendtica, com alonga-
mento do pteroesfendtico e oOrbito-esfendtico, que tornam-se
mais delgados (115 — também em P. compsus, M. raptor e O.
tamandua).

K. Sternarchorhynchus. Focinho tubular e curvo para baixo
(12); mandibula prognata, boca superior (21 — ambigua, neste
caso; também em Adontosternarchus e S. orthos); etmdide
lateral ausente (63 — também em S. cuchillo); extremidade
anterior do mesetmdéide ndo projetada ventralmente, para frente
do vomer (67); pré-maxilar sem processo espiniforme dorsal
direcionado para trés (72); maxilar com constri¢do dorso-ventral
no nivel do tergo anterior do seu comprimento (75); regido
ventral do dentério parcialmente destacada do restante do 0sso,
de formato filamentoso (81); canal mandibular da linha lateral
totalmente autégeno (85 — também em O. tamandua, P. compsus
e A. devenanzii); metapterigéide longo e baixo, 3 vezes mais
longo que alto (94); palatino ausente (101); comprimento do
cerato-hial anterior, medido no nivel da metade de sua altura,
aproximadamente igual & sua maior altura (104 — também em M.
cuyuniense e A. apurensis + A. bonapartii); margem ventral do
orbito-esfendide mais curta que sua margem antero-dorsal (junto
do osso frontal) (119).

Sternarchorhynchus curvirostris. Regi&o posterior do corpo
na mesma tonalidade da regido anterior (reversdo de 31;
presenca de faixa clara mediana dorsal desde a extremidade
anterior do focinho até a regido anterior do filamento dorsal,
inclusive; extremidade anterior da mandibula variavelmente
clareada (34 — ambigua, neste caso; também em S. roseni e U.
magdalenensis); presenca de mancha clara na base da nadadeira
caudal (40 —também no clado L, A. apurensis, A. brasiliensis, P.
ellisi e S. curvioperculata); faixa escura distal na nadadeira anal
(42 — ambigua, neste caso; também em S. muelleri, A. apurensis
+ A. bonapartii, S. oxyrhynchus, S. porcinum, A. balaenops e A.
anas + A. hasemani); cromat6foros presentes sobre o perfil dos
raios das nadadeiras peitorais, mas distalmente também sobre
membranas e raios (48 — ambigua, neste caso; também em A.
balaenops e S. oxyrhynchus); bordas mediais dos hipobranquiais
2 unindo-se medial e medianamente (no meio do comprimento
do 0sso) por cartilagem (109 — também em S. orthos + S. sima +
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S. terminalis, A. devenanzii e P. ellisi); orbito-esfendide
cartilaginoso anteriormente (118).

Sternarchorhynchus mormyrus. Dobra de pele envolvendo
a regido do osso maxilar (circundando o osso maxilar ventral e
posteriormente) (1 — também em S. curvioperculata, M. raptor +
Sternarchella orinoco e S. orthos + S. sima + S. terminalis e S.
roseni); nadadeira caudal e sua base despigmentadas (41 —
também em S. orinoco, S. nattereri e S. muelleri); nadadeira anal
totalmente escurecida (43 — também em A. albifrons + A.
jurubidae e em A. cuchillo); cromatéforos presentes apenas
sobre as membranas das peitorais, mas distalmente também
sobre os raios (49 — também em A. apurensis + A. bonapartii).

Sternarchorhynchus oxyrhynchus. Auséncia de escamas
acima da linha lateral na regido da cavidade do corpo, desde a
margem opercular 6ssea para tras, até uma distancia equivalente
a um comprimento do focinho (29); escamas da linha lateral, no
nivel anterior da regi&o da cavidade do corpo, compostas apenas
pela parte tubular (30); faixa escura distal na nadadeira anal (42
—ambigua, neste caso; também em S. muelleri, A. apurensis + A.
bonapartii, S. oxyrhynchus, S. curvirostris, A. balaenops e A.
anas + A. hasemani); cromatéforos presentes sobre o perfil dos
raios das nadadeiras peitorais, mas distalmente também sobre
membranas e raios (48 — ambigua, neste caso); processos (asas)
laterais do vomer totalmente cartilaginosos (65); processo
ascendente do mesopterigéide ausente (96 — também em A.
leptorhynchus + A. cuchillo + S. cuchillejo, S. nattereri e
Orthosternarchinag).

Sternarchorhynchus roseni. Dobra de pele envolvendo a
regido do osso maxilar (circundando o osso maxilar ventral e
posteriormente) (1 —também em S. curvioperculata, M. raptor +
Sternarchella orinoco e S. orthos + S. sima + S. terminalis e S.
mormyrus); presenca de faixa clara mediana dorsal desde a
extremidade anterior do focinho até a regido anterior do
filamento dorsal, inclusive; extremidade anterior da mandibula
variavelmente clareada (34 — ambigua, neste caso; também em
U. magdalenensis e S. curvirostris); cromatoforos das nada-
deiras peitorais presentes apenas nos raios (45 — também em S.
curvioperculata e A. brasiliensis); auséncia do processo postero-
mediano-dorsal no epibranquial 5 (reverséo de 107).

L. Formado por M + O. Presenca de faixa clara mediana
dorsal desde a extremidade anterior do focinho até a regiéo
anterior do filamento dorsal, inclusive; extremidade anterior da
mandibula variavelmente clareada (34); presenca de mancha
clara na base da nadadeira caudal (40 — com reversdao em Q
(Apteronotus macrostomus + Apteronotus anas + Apteronotus
hasemani); também em S. curvirostris, A. apurensis, A.
brasiliensis, P. ellisi e S. curvioperculata).

M. Apteronotus leptorhynchus + “N”. Processo ascendente
do mesopterigdide ausente (96 — também em S. nattereri, S.
oxyrhynchus e Orthosternarchinae).

Apteronotus leptorhynchus. Processos (asas) laterais da
por¢do anterior, globosa, do vémer (= etmdide ventral) robusto,
sua superficie posterior ampla e redonda (64 — também em A.
brasiliensis, M. cuyuniense e O. tamandua); maxilar amplo,
como um escudo (76 — também em A. brasiliensis e O.
tamandua); regido posterior do dentario delgada, com sua
extremidade ponteaguda (83 — também em M. cuyuniense, A.
apurensis + A. bonapartii, A. sachsi, S. porcinum, S. nattereri e
P. ellisi); retroarticular na forma de um retangulo em vista
medial, mas com reducdo drastica da altura posterior do 0sso (90

— também em S. nattereri e A. sachsi); hipermorfose da regido
esfendtica, com alongamento do pteroesfenético e orbito-
esfendtico, que tornam-se mais robustos (114).

N. Apteronotus cuchillo + Sternarchogiton cuchillejo. Pré-
maxilares sem dentes (15); etmdide lateral com formato diferente
do cilindrico com bases largas (reversdo de 62).

Apteronotus cuchillo. Presenca de barra transversal
despigmentada sobre o corpo, préxima a extremidade posterior
da nadadeira anal, estendendo-se sobre esta Ultima (35 — também
em A. albifrons); colorido de fundo do corpo amarelo-claro ou
creme, com marcas rajadas castanho-escuras uniformemente
distribuidas sobre todo o corpo (36 — também em A. balaenops +
A. clarkae + A. devenanzii); nadadeira anal totalmente escure-
cida (43 — também em A. albifrons + A. jurubidae e em S.
mormyrus). faringo-branquial 1 cartilaginoso (105b).

Sternarchogiton cuchillejo. Fenda profunda separando o
labio inferior e a pele pigmentada por toda a extensdo daquele
(8); presenca de ranhura aproximadamente paralela a margem
anterior do |&bio superior, no tegumento, originando-se pouco
adiante de uma vertical passando pela narina anterior e
terminando-se numa vertical logo afrente da 22 narina (9); limite
inferior da abertura opercular numa horizontal imaginéaria
passando pela margem superior da base da nadadeira peitoral
(56); elemento ossificado inclinado antero-dorsalmente no canal
da linha lateral cefalica, um pouco adiante da 6rbita (61 —
também em A. apurensis + A. bonapartii); etmoide lateral
ausente (63 — também em Sternarchorhynchus); ossificacfes do
canal mandibular com pequenas dobras ventrais, lembrando
alcas (86 — também em Sternarchella orinoco e S. orthos + S.
sima + S. terminalis, A. apurensis + A. bonapartii, S. porcinum,
S. nattereri, P. gimbeli, P. ellisi e P. compus); retroarticular na
forma de um retdngulo em vista medial, cujo comprimento
estende-se horizontalmente, mas levemente curvo para baixo,
posteriormente (89 — também em P. gimbeli e P. ellisi); auséncia
de crista 6ssea na face pdstero-dorsal do basi-hial (reversdo de
103).

O. Formado por P + Q. Cromatoforos presentes sobre raios
e membranas por toda a nadadeira peitoral (47).

P. Apteronotus albifrons + Apteronotus jurubidae. Colorido
do corpo e cabega castanho profundamente escuro, tendendo ao
negro (38 — também em M. cuyuniense); nadadeira anal
totalmente escurecida (43 — também em S. mormyrus e em A.
cuchillo).

Apteronotus albifrons. Presenca de barra transversal
despigmentada sobre o corpo, proxima a extremidade posterior
da nadadeira anal, estendendo-se sobre esta Gltima (35 — também
em A. cuchillo); processo ascendente do mesopterigoide na
forma de um espinho reduzido (99 — também em Sternarchor-
hynchini); bordas mediais dos hipobranquiais 2 unindo-se por
cartilagem medial e anteriormente (110 — também em A.
apurensis + A. bonapartii, S. nattereri, S. porcinum, P. compsus
e P. ellisi).

Apteronotus jurubidae. Estreita faixa hialina na base dos
raios da nadadeira peitoral (44).

Q. Apteronotus macrostomus + R. Auséncia de mancha
clara na base da nadadeira caudal (reversdo de 40).

Apteronotus macrostomus. Nenhuma autapomorfia foi
encontrada para esta espécie.

R. Apteronotus anas + Apteronotus hasemani (=
Parapteronotus Albert, 2001). Perfil do |&bio superior
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aproximadamente quadrangular (quase angulo reto) no nivel da
narina anterior (19 — também em O. tamandua e S. orthos); faixa
escura distal na nadadeira anal (42 — também em S. muelleri, A.
apurensis + A. bonapartii, S. oxyrhynchus, S. curvirostris, A.
balaenops e S. porcinum).

Apteronotus anas. Colorag&o de fundo do corpo creme,
salpicado de numerosos pontos castanho escuro, conspicuos e
visiveis a olho nu (33).

Apteronotus hasemani. Nenhuma autapomorfia foi encon-
trada para esta espécie.

Proposi¢des taxondmicas

Os resultados da andlise filogenética, sugerem modificagOes
a classificagdo de Apteronotidae, como proposto a seguir:

APTERONOTIDAE Jordan, 1923
Género tipo Apteronotus Lacépede, 1800

APTERONOTINAE Mago-L eccia, 1978

Apteronotini trib. n.

Incluindo, além do género tipo, Parapteronotus Albert, 2001

Sternarchorhynchini Albert, 2001

Género tipo Sternachorhynchus Castelnau, 1855

Incluindo, ainda, os géneros Platyurosternarchus Mago-
Leccia, 1994 e Ubidia Miles, 1945.

Os demais géneros incluidos em Apteronotinae (Adontos-
ternarchus Ellis, 1912, Oedemognathus Myers, 1936, Magoster-
narchus Lundberg, Fernandes & Albert, 1996, Megadonto-
gnathus Mago-Leccia, 1994, Porotergus Ellis, 1912 — incluindo
Compsaraia Albert, 2001—, Sternarchella Eigenmann, 1905,
Sternarchogiton Eigenmann, 1905 e Tembeassu Triques, 1998)
cujas relagdes ndo puderam ser bem elucidadas, sdo mantindos
nesta subfamilia em incertae sedis.

A andlise filogenética indica que Apteronotus macrostomus
deve ser incluido em Parapteronotus (comb. n.).

STERNARCHORHAMPHINAE Albert, 2001 stat. n.

Género tipo: Sternarchorhamphus Eigenmann, 1905.

Inclui, além do género tipo, apenas Orthosternarchus Ellis,
1913.

Discussao

A filogenia aqui apresentada inclui uma grande politomia e,
portanto é de dificil comparagdo com a de Triques (1993).
Ambas s8o similares apenas em que Sternarchorhynchus e
Sternarchorhamphus ndo constituem grupos monofiléticos. Por
outro lado, talvez a grande diferenca entre os resultados aqui
apresentados e os de Albert (2001) concernentes a Apterono-
tidae, seja o fato de que este Ultimo incluiu Sternarchorhynchus,
Platyurosternarchus, Sternarchorhamphus e Orthosternarchus
em Sternarchorhynchinae, para a qual ele apresentou nove
sinapomorfias, citadas e discutidas (e, na maioria dos casos,
refutadas) a seguir:

(1) A l&mina medial do vomer estendendo-se para trés dos
processos (asas) laterais deste 0sso. Este carater ocorre em todos
os apteronotideos e ndo pode ser considerado evidéncia para o
monofiletismo do grupo. (2) Processo ascendente do mesopteri-
gbide ausente e (3) perdido ontogeneticamente, o que de fato
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ocorre em Platyurosternarchus adultos e individuos de porte
médio de Sternarchorhynchus curvirostris, S. roseni e Ubidia
magdalenensis. Assim, a auséncia deste processo, utilizada para
propor o monofiletismo de Sternarchorhynchinae por Albert
(2001) deve ser visto com cautela e eu ndo o utilizei aqui para
este proposito. O autor afirma que ocorre reducdo e perda do
caréter durante a ontogenia, 0 que néo tive condicOes de avaliar
mas, de qualquer forma, considero-o um Unico caréter. (4)
Regido posterior do metapterigdide estreito. Nao considero que
os metapterig6ides de Platyurosternarchus macrostomus e de
Ubidia magdalenensis (Miles, 1945:462, fig. 11) sejam estreitos;
este 0sso é estreito e afilado ventralmente em Sternarchor-
hamphus muelleri e em Orthosternarchus tamandua; por outro
lado, € estreito e afilado para cima em Sternarchorhynchus
curvirostris, S. oxyrhinchus e S. roseni, portanto, constituindo
trés caracteres distintos. (5) Mais que 200 raios na nadadeira
anal. Em trés exemplares de Sternarchorhamphus encontrei de
238 a 256 raios na nadadeira anal; num exemplar de Orthoster-
narchus, encontrei 259; encontrei até 232 raios em Sternar-
chorhynchus (exceto em S. curvirostris, menos de 200) e 197
raios num parétipo de Ubidia; o hol6tipo de Platyurosternarchus
macrostomus apresenta 202 raios (Guenter, 1870: 4); nos demais
apteronotideos e grupos externos préximos, encontrei de 150 a
190 raios. Mais de 200 raios tém sido encontrados na maioria
das espécies de Sternopygus e de Gymnotus, bem como em
Electrophorus electricus e Archolaemus blax (e. g. Albert,
2001:58-59; Schwassmann & Carvalho, 1985:233; Campos-da-
Paz, 1996:376). Desse modo, a hipétese mais parcimoniosa
sugere que o cardter “mais que 200 raios na nadadeira anal”
esteja presente no nd do grupo externo de Apteronotidae e
constitui, assim, uma plesiomorfia para esta familia; a reducéo
deste nimero pode ser apomorfia para subgrupos desta familia
(6) Origem da nadadeira anal no istmo. Também encontrei esta
condic¢éo, pelo menos em Megadontognathus cuyuniense, M.
kaitukaense (Campos-da-Paz, 1999:1046), Apteronotus albi-
frons, A. apurensis, A. brasiliensis e Porotergus elliside e, por
isso, ndo considero este cardter uma apomorfia para
Sternarchorhynchinae sensu Albert (2001). (7) Pterigioforos da
anal mais longos que os espinhos hemais. Encontrei o inverso
em Sternarchorhamphus muelleri e ndo considero este caréter
uma apomorfia para este grupo de espécies. (8) Laminas dos
pterigioforos da nadadeira anal, amplos, largos (“broad”). Os
pterigiéforos da nadadeira anal destes animais ndo sdo amplos
(em nenhum sentido), quando comparados com os demais
representantes da familia ou com representantes basais de
Sternopygidae. (9) Escamas acima da linha lateral, diminutas.
Uma escama retirada acima da linha lateral, na regido da
cavidade do corpo, de um exemplar de Sternopygus (grupo
externo) foi comparada a escamas retiradas nas mesmas posi¢oes
de exemplares de Sternarchorhynchinae. As escamas de
Orthosternachus e Sternarchorhamphus séo circulares e
correspondem a um pouco menos da metade do tamanho da
escama de Sternopygus (alongada). A escama de Platyuroster-
narchus, por sua vez, é quase do mesmo tamanho da de
Sternopygus e € um pouco alongada. A de Sternarchorhynchus
oxyrhynchus é do mesmo tamanho e a de S. roseni um pouco
maior que a de Sternopygus. Assim, aparentemente, as escamas
diminutas e circulares sdo apomorfia de Sternarchorhamphus e
Orthosternarchus e ndo de Sternarchorhynchinae sensu Albert

(op. cit.).



Analise cladistica de Apteronotidae

O resultado da andlise aqui apresentada e a discussdo acima
sugerem que Sternarchorhynchinae (senso Mago-Leccia, 1978 e
Albert, 2001) ndo é monofilética. Aqui, esta subfamilia foi
desmembrada, com Sternarchorhamphini Albert, 2001, que é
elevada a subfamilia (irm& de Apteronotinae e agrupando
Orthosternarchus e Sternarchorhamphus, como originalmente
proposto) e Sternarchorhynchini, posicionada dentro de
Apteronotinae e contendo Platyurosternarchus, Sternarchor-
hynchus e Ubidia.Ressalte-se que Mago-Leccia (1994) ja havia
agrupado estes trés géneros em sua chave de identificagdo dos
géneros de Apteronotidae, com base no focinho direcionado para
baixo. Os demais apteronotideos sdo incluidos em Apterono-
tinae. Sua completa classificagdo, entretanto, fica na depen-
déncia de estudos complementares, ja que a presente andlise ndo
deixou claras as suas relagdes filogenéticas. Apteronotus,
Porotergus, Sternarchella e Sternarchogiton, como definidos
atualmente, ndo emergiram da andlise como grupos monofilé-
ticos e poderdo ser redefinidos, ap6s analises complementares.

A filogenia proposta aqui sugere que o alongamento o
alongamento do focinho dentro de Apteronotidae teve diferentes
origens evolutivas. Em Sternarchorhynchus, Platyurosternar-
chus e possivelmente Ubidia (Sternarchorhynchini), o suporte
esquelético para este alongamento provém do alongamento da
regido posterior do dentério, do alongamento da regido anterior
do angulo-articular e do mesopterigdide, bem como dos o0ssos
que se alongam em todos os apteronotideos de focinho longo, a
saber, 0 mesetmaide, o vOmer e o paresfendide. Em Sternarchor-
hamphus, o suporte esquelético para o alongamento do focinho &
dado por: (1) alongamento da regido mediana do dentario,
ficando o comprimento deste 0sso quase 3 vezes maior que sua
maior altura; (2) cartilagem palatina alongada para frente; (3)
por¢cédo laminar do osso maxilar alongada para tras; (4)
alongamento antero-ventral do retroarticular; (5) pré-maxilar
delgado e extremamente alongado posteriormente, aproxima-
damente 3 vezes mais longo que largo, bem como dos 0ssos que
normalmente se alongam neste caso: 0 mesopterigdide, o vomer
e o paresfendide. Orthosternarchus tamandua apresenta
hipermorfose da regido esfenética, com (1) alongamento do
pteroesfendético e oOrbito-esfendtico, que tornam-se mais
delgados; (2) metapterigdide longo e baixo, 3 vezes mais longo
que alto. Assim, ndo considero o alongamento do focinho como
evidéncia de monofiletismo destes cinco géneros como um todo,
mas reconheco trés caminhos evolutivos distintos: (1)
Sternarchorhynchini, (2) Orthosternarchus tamandua e (3)
Sternarchorhamphus muelleri. Evidencia-se aqui o fato de que
mesmo em Orthosternarchinae (composto apenas por duas
espécies, colocadas nos géneros Orthosternarchus e Sternar-
choramphus), o alongamento do focinho se d4 através de
diferentes elementos esquel éticos.

Apteronotinae de Albert (2001) é definida por quatro
apomorfias, apenas uma ndo sendo uma reversdo: (1) o caréter
“abertura bucal grande, canto da boca atrés da margem ocular
anterior” foi definido de modo diferente aqui (caréter 2 — perda
da pele que liga a face interna do maxilar a face externa da
mandibula). Assim, Sternarchorhynchini (Platyurosternarchus +
Ubidia + Sternarchorhynchus) apresenta uma modificagdo desta
condic&o e ndo considero a abertura bucal grande uma apomorfia
para Apteronotinae de Albert (op. cit.). (2) A caracteristica
“lamina descendente do maxilar ampla e rombdide, com
projecdo anterior” apresenta (exceto em Sternarchella, Magos-

ternarchus duccis e Adontosternarchus) condigdes interme-
diarias dificeis de polarizar, como em Sternarchella curvioper-
culata (que, nesta andlise, ndo aparece proximamente relacio-
nada as demais espécies do género) e outras espécies nao
analisadas por Albert (2001). Por isto, exclui este caréter da
andlise. (3) a “margem posterior do hipobranquial 1 ampla’ foi
considerada por Triques (1993) como apomorfia de Gymnoti-
formes, o que foi reavaliado e corroborado aqui. Finalmente, (4)
a “superficie anterior da extremidade do mesetmaéide concava’ €
efetivamente codncava em Sternarchella orthos mas é claramente
convexa em espécies como Apteronotus albifrons, Apteronotus
brasiliensis, Megadontognathus cuyuniense e Sternarchella
curvioperculata, de modo que o carédter deve ter outra distribui-
céo.
O clado Y de Albert (2001) é composto por Apteronotinae
exceto Parapteronotus. Este tédxon é definido por reversdes. (1)
o carédter “parapofises das vértebras toracicas posteriores (ou
arcos hemais) amplas e longas” ocorre pelo menos em
Sternopygus sp. (Sternopygidae), Orthosternarchus tamandua,
Sternarchorhynchus curvirostris, Apteronotus albifrons e
Megadontognathus cuyuninese. Sua reversdo, portanto, aparen-
temente € uma autapomorfia de Sternarchorhamphus muelleri,
onde as parapdfises sdo efetivamente curtas e estreitas. (2) O
carater “presenca de duas ou trés séries de dentes no nivel da
metade do comprimento do 0sso dentario” ocorre em todas as
espécies avaliadas de Sternopygidae, Gymnotidae, Diplomys-
tidae (Siluriformes), em Apteronotus albifrons, A. brasiliensis,
A. apurensis, A. cuchillo, A. leptorhynchus, Porotergus ellisi, P.
compsus, Sternarchella curvioperculata, S. orinoco, S orthos, S.
terminalis, S. sima, Magosternarchus raptor, Sterarchogiton
cuchillejo e no meio da érea dentigera das espécies de focinho
longo (Orhtosternarchus tamandua, Sternarchorhamphus
muelleri, S. curvirostris e Ubidia magdalenensis). Apenas uma
série ocorre em Apteronotus bonapartii, Platyurosternarchus
macrostomus, Porotergus gimbeli, Sternarchogiton nattereri, S.
porcinum, Sternarchorhynchus oxyrhynchus e S. roseni e este é
considerado, aqui, o estado apomérfico de fato. Assim,
considero que ndo haja caracteres que suportem o taxon Y de
Albert (2001).

O clado Z de Albert (2001) € composto por espécies que ele
colocou sob 0 nome de Apteronotus e que aqui tiveram seus
nomes genéricos mantidos no original: Megadontognathus
cuyuniense + Sternarchogiton cuchillejo + Apteronotus albifrons
+ A. leptorhynchus + Ubidia magdalenensis + A. cuchillo.
Quatro apomorfias foram apresentadas: (1) a“ superficie corporal
castanho-escuro ou negro” de fato ocorre em algumas espécies,
mas ndo em Ubidia nem em A. cuchillo. (2) o “pré-maxilar
delgado, enrolado em adultos, com dois ou menos dentes”
corresponde ao estado plesioméfico do meu caréter 75. (3) o
“prolongamento anterior do angulo-articular mais curto que o
posterior” equivale a sinapomorfia 96 apresentada aqui. (4) a
“superficie dos ossos cranianos ndo perfurada’. Entretanto,
encontrei perfuragdes, como nos demais géneros da familia e
géneros basais de Sternopygidae, nos ossos das espécies
incluidas por Albert neste taxon. Assim, considero que néo haja
caracteres que o sustentem.

A andlise apresentada aqui corrobora a hipotese de que
Apteronotus anas seja sindbnimo de A. hasemani e, portanto,
suporta 0 género monotipico Parapteronotus Albert, 2001 (cuja
espécie tipo € A.hasemani). A autapomorfia encontrada para A.
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anas pode estar correlacionada ao estégio ontogenético sempre
mais avancado que o dos exemplares examinados de A.
hasemani. A propria auséncia de autapomorfias para esta Ultima
indica que se trata de sinbnimo sénior de A. anas. Por outro
lado, Apteronotus macrostomus deverd ser incluido em Parapte-
ronotus, dado que se trata de grupo irméo de P. hasemani e
ambas as espécies apresentarem focinho alongado, sendo,
portanto, similares em sua anatomia externa. Assim, Parapte-
ronotus Albert passa a incluir P. hasemani e P. macrostomus.

Albert (2001) propds um novo género, Compsaraia, para
Porotergus compsus, considerando sua proximidade filogenética
com Porotergus gimbeli + (Sternarchogiton + Adontoster-
narchus). Entretanto, esta decisdo sO deveria ser tomada apos a
andlise da espécie tipo de Porotergus, P. gymnotus (ndo estudada
por Albert, opus cit.,, nem aqui), ja que, caso P. gymnotus seja
grupo irméo de P. compsus mais quaisquer outras espécies que
venham a ser descritas, Compsaraia tornar-se-a sinbnimo junior
de Porotergus.

Oedemognathus exodon tem sido colocado como sinénimo
junior de Sternarchogiton nattereri. Considera-se que O.
exodon, que apresenta grandes dentes pré-maxilares fora da
boca, tenha sido descrito com base em exemplares machos
grandes de S. nattereri (Lundberg et a., 2000:36), cujo tipo ndo
possui dentes neste 0sso. A presente filogenia ndo corrobora esta
hipétese, mas deve-se ressalvar que a anatomia esquelética de O.
exodon ndo foi analisada aqui. Entretanto, a cépsula nasal
localizada junto & margem ocular anterior (carater 14),
sinapomorfia das duas espécies, pode ser apresentada como
evidéncia de sua sinonimia.

A andlise cladistica aqui elaborada apresenta uma grande
politomia, que inclui uma parte expressiva dos terminais
avaliados. Pouco foi resolvido das relagdes filogenéticas das
espécies de Adontosternarchus e de Sternarchella. Apteronotus
brasiliensis, Sternarchella curvioperculata e Apteronotus
apurensis + Apteronotus bonapartii ndo se relacionam intima-
mente com as espécies tipo dos géneros em que estdo tradicio-
nalmente incluidas e poder-se-ia erigir, aqui, novos géneros para
elas. Entretanto, prefiro esperar por uma melhor elucidacéo de
suas relacOes filogenéticas, evitando possiveis sinonimias no
futuro. Tembeassu marauna ndo pode ser considerado como
parte de Apteronotus, com base no cladograma encontrado.

O desconhecimento de caracteres de anatomia esquel ética de
diversas espécies aqui analisadas, bem como o desconhecimento
de diversos caracteres de anatomia externa de Megadon-
tognathus cuyuniense, de Ubidia magdalenense e, talvez,
também de Oedemognathus exodon, contribuiram para a baixa
resolucdo do cladograma de consenso estrito. Entretanto, o
grande nimero de caracteres homoplésticos (evolugdo conver-
gente ou paralelismo e diversas reversdes) devem ter contribuido
ainda mais para o resultado final. Assim, foram encontrados 44
caracteres homoplésticos, sendo 23 (38%) de anatomia externa e
21 (31%) de anatomia esquelética. Os caracteres homopl sticos
tiveram 2, 3, 4, 6, 7, 8 e até 10 origens distintas, respectivamente
em 15, 12, 10, 3, 2, 1 e 1 casos (caracteres).

A grande diferenca encontrada entre os nimeros de carateres
homoplésticos de anatomia externa e interna (mais de 1/5 de
caracteres homoplésticos de anatomia externa a mais que de
anatomia esquelética, em percentagem do total de cada tipo de
caréter) sugere que pressoes seletivas ambientais estejam agindo
mais fortemente sobre os caracteres de anatomia externa,
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selecionando o surgimento independente de caracteres
adaptativos para ambiente similar, uma vez que a maioria das
espécies da familia tem habito bentdnico. Por outro lado, outra
interpretacéo possivel seria que a anatomia externa é definida
por genes menos variaveis.

Foram encontradas 59 apomorfias qualitativas de anatomia
externa, das quais pelo menos 33 ndo haviam sido descritas antes
ou foram descritas de modo mais acurado aqui. Assim, espera-se
que futuras revisdes taxondmias se beneficiem desta analise
cladistica da anatomia externa de Apteronotidae.

Conclusdes

1. Sternarchorhynchinae, senso Mago-L eccia (1978) e Albert
(2001) é grupo polifilético.

2. vérios géneros de Apteronotidae, como definidos atual-
mente, podem ser para ou polifiléticos. Sua redefinic¢éao,
entretanto, depende de estudos filogenéticos complementares.

3. O alongamento do focinho ocorreu independentemente em
(1) Sternarchorhynchini, (2) Orthosternarchus e (3) Sternarchor-
hamphus, bem como em diversos outros apteronotideos.
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Apéndice

Encontram-se aqui informagdes sobre os exemplares
utilizados como representantes dos grupos interno e externo da
andlise cladistica apresentada neste trabalho. Os dados sdo
organizados nesta seqiiéncia: (1) nome da espécie; (2) acrénimo
da colecdo de origem ou nimero de campo no caso de material
ainda ndo tombado em cole¢Bes; (3) nimero de tombo; (4)
nimero de exemplares, entre parénteses, juntamente com
nimero de individuos diafanizados — marcados com D — e (5)
uma indicagcdo da origem geogréfica dos exemplares, tais como
bacia hidrografica ou pais. Os acrénimos e suas respectivas
instituicbes sdo ANSP (Academy of Natural Sciences of
Philadelphia, Filadélfia), UMMZ (University of Michigan
Museum of Zoology, Ann Arbor), MZUSP (Museu de Zoologia
da Universidade de S&o Paulo, S&o Paulo), USNM (National
Museum of Natural History, Washington, D. C.) e MBUCV
(Museo de Biologia, Instituto de Zoologia Tropical, Universidad
Central de Venezuela, Caracas).

Apteronotidae

1. Adontosternarchus balaenops. N& tombado. JGL 93-5 (2,
1D), bacia Amazdnica.

2. Adontosternarchus clarkae. MZUSP 56580 (2), bacia
Amazonica. MZUSP 43272 (3D), bacia Amazodnica.

3. Adontosternarchus devenanzii. UMMZ 228972 (10, 1 D),
bacia do Orenoco.
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4. Adontosternarchus sachsi. USNM 264840 (11, 2D), bacia do
Orenoco. N&o tombado, JGL 94-78 (2), bacia Amazdnica.

5. Apteronotus albifrons. MZUSP 30082 (3, 2D), bacia

Amzonica.

Apteronotus anas. MZUSP 44497 (3), bacia Amazonica.

Apteronotus apurensis. MBUCV 19931 (2, 1D), Venezuela.

8. Apteronotus bonapartii. Ndo tombado, JGL 93-155 (2, 1D),
bacia Amazodnica.

9. Apteronotus brasiliensis. MZUSP 23096 (4), bacia do rio
Parana. MZUSP 39954 (1), bacia do rio Parana. MZUSP
22237 (4, 1D), bacia do rio Parana. MZUSP 39659 (1) bacia
do rio S&o Francisco. MZUSP 39605 (2) bacia do rio S&o
Francisco. MZUSP 24460 (9) bacia do rio Parana. MZUSP
51505 (1) bacia do rio Sdo Francisco. N& tombado, (1)
bacia do rio S8o Francisco. N&o tombado, (4, 1D), bacia do
Parana no Triangulo Mineiro.

10. Apteronotus cuchillo. USNM 121590 (6, 2D), bacia de
Maracaibo.

11. Apteronotus jurubidae. ANSP 71435 (HOLOTIPO), Colémbia

12. Apteronotus hasemani. MZUSP23436 (1), bacia Amazonica.

13. Apteronotus leptorhynchus. UMMZ 145761 (5, 1D), bacia
do rio Meta, Coldmbia.

14. Apteronotus macrostomus. ANSP 70528 (HOLOTIPO),
Colémbia.

15. Magosternarchus raptor. N& tombado (2, 1D), bacia
Amazdnica.

No



16.

17.

18.

19.

20.

21.

22.

23.

24.

25.
26.

27.

28.

29.

30.

31.

32.

33.

34.
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Megadontognathus cuyuniense. MBUCV 9499 (1D),
Venezuela.

Oedeomognathus exodon. USNM 102040 (HOLOTIPO),
bacia Amazonica.

Orthosternarchus tamandua. N&o tombado, MTP 96-14 (1) ,
bacia Amazonica.

Platyurosternarchus macrostomus. MBUCV 21077 (1),
Venezuela. MZUSP 8951 (1D), bacia Amazonica.
Porotergus compsus. MBUCV 157 (2), Venezuela. N&o
tombado, LRP 94-31 (2), bacia Amazonica.

Porotergus ellisi. MZUSP 24462 (3, 1D), bacia do rio
Parana. MZUSP 45080 (1) bacia do rio Paraguai.
Porotergus gimbeli. N& tombado, FL 94-62 (2, 1D), bacia
Amazonica.

Sternarchella curvioperculata. MZUSP 23099 (2), rio
Parand. MZUSP 43279 (3D), rio Parana.

Sternarchella orinoco. MBUCV 23729 (2), rio Apure.
UMMZ 211329 (5, 1D), bacia do Orenoco.

Sternarchella orthos. MBUCV 20026 (2, 1 D), Venezuela
Sternarchella sima. USNM 228733 (7, 2D), bacia do
Orenoco.

Sternarchella terminalis. N&o tombado, AMZ 94-104 (2,
1D), bacia Amazbnica. Nao tombado, OTO 93-(2), bacia
Amazonica.

Sternarchogiton cuchillejo. USNM 121601 (2 D, PARA-
TIPOS), Venezuela.

Sternarchogiton porcinum. CAS 52834 (= IU 15722)
(PARATIPO), Peru. N&o tombado (1, D); bacia do rio
Negro.

Sternarchogiton nattereri. USNM 233367 (3, 1 D), bacia do
Orenoco. Nao tombado, JGL 94-08 (2), bacia Amazdnica.
Sternarchorhamphus muelleri. Nao tombado, AMZ 94-68
(1), bacia Amazénica. MZUSP 55950 (3) bacia Amazonica.
USNM 228805 (1D), bacia do rio Orenoco.
Sternarchorhynchus curvirostris. N&o tombado, JPS 93-955
(1), bacia Amaz6nica. MZUSP 24464 (3D), bacia do rio
Paran&

Sternarchorhynchus mormyrus. MZUSP 56885 (1), bacia
Amazonica.

Sternarchorhynchus oxyrhynchus. N& tombado, JGL 94-

785, bacia Amazbnica.

35. Sternarchorhynchus roseni. MBUCV V 19837 (2, 1D),
Venezuela.

36. Tembeassu marauna Triques, 1998 — dados da prdépria
descrigéo.

37. Ubidia magdalenensis. USNM 123795 (PARATIPO),
Colémbia.

Grupos externos

01. Archolaemus blax. MZUSP 43271 (3D), bacia Amazonica.

02. Brachyhypopomus occidentalis. ANSP 163170 (1).

03. Brachyhypopomus cfr. brevirostris. Ndo tombado, bacia do
rio S&o Francisco (3).

04. Brachyhypopomus beebei. MZUSP 30068 (2D), bacia
Amazodnica. USNM 38222 (4D), Suriname.

05. Eigenmannia trilineata. Nao tombado, bacia do rio Parana
(5, 2D). N&o tombado, (5), bacia do rio S0 Francisco.

06. Electrophorus electricus. Ndo tombado, (2, 1D), exemplar
de aquario.

07. Gymnorhamphichthys hypostomus. MZUSP 43278 (1D),
bacia Amazonica

08. Gymnorhamphichthys rondoni. MZUSP 43275, bacia
Amazonica.

09. Gymnotus sp. N&o tombado, bacia do rio Paran4 (3). N&o
tombado (2 D), bacia do rio Parana.

10. Hypopomus savannensis. ZMA 102.375 (HOLOTIPO),
Suriname.

11. Hypopomus litaniensis. ZMA 100.428 (HOLOTIPO),
Guiana Francesa; ZMA 100.407 (PARATIPO) Guiana
Francesa.

12. Hypopygus lepturus. MZUSP 43276 (2D), bacia Amazoénica.

13. Microsternarchus bilineatus. MZUSP 24251 (2D), bacia
Amazdnica

14. Rhamphichthys sp. MZUSP 43281 (1D), bacia Amazobnica.
Rhamphichthys hahni. N&o tombado, bacia do rio Paraguai
D).

15. Steatogenys elegans. MZUSP 43274 (5D), bacia Amazonica.

16. Sternopygus cf. macrurus. N&o tombado (2), rio Sdo
Francisco. Ndo tombado (3D), bacia do Parana.
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