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Dalton de Souza Arnorim

Prefacio

Ha mais de vinte anos, tive a oportunidade de estudar com certa atencdo uma enorme monografia taxondmica
escrita por um veneravel zodlogo da velha guarda. Era um trabalho de mais de mil paginas que focalizava, em escala
continental, toda uma grande familia de insetos, e o autor era daqueles especialistas que dominam exemplarmente sua area.
Em certo ponto, ele se permitia uma pequena digressdo filoséfica sobre a natureza do seu trabalho. Quando as espécies
possuiam aquelas peculiaridades definitivas que ndo deixavam margem a ddvidas, seu posicionamento taxondmico estava
naturalmente resolvido. Entretanto, sempre apareciam espécies recalcitrantes, desafiadoras, problematicas. O bom homem
tinha a solucéo: colocava-as onde “pareciam mais felizes.”

Dessa perspectiva, o grande problema da sistematica seria a felicidade das espécies. Talvez possamos estender a
nocdo e falar também na felicidade de populagdes, géneros, familias e assim por diante. Resta saber o que isso significa.

As Ultimas quatro décadas testemunharam um intenso debate acerca dos fundamentos tedricos e metodolégicos da
sistematica (ou taxonomia), tdo intenso como jamais ocorrera antes. A taxonomia tradicional praticamente ndo se manifestou
nessa longa discussdo, permanecendo mais ou menos tdo recessiva quanto sempre foi. Trés outros grupos, porém,
pronunciaram-se com vigor, a taxonomia numérica, a taxonomia evolutiva e a sistematica filogenética. Além da taxonomia
tradicional, também a numérica e a evolutiva, depois de alcangarem algum prestigio, perderam terreno. Ndo conseguiram
sustentar o debate. A sistematica filogenética, por outro lado, ndo cessou de crescer vertiginosamente nos Gltimos vinte e
poucos anos. Parece seguro afirmar que, doravante, a sistematica sera filogenética.

Os problemas das escolas que se opunham a sistematica filogenética eram de teoria e de método. Quando falo em
teoria, refiro-me a uma teoria bioldgica que explique a natureza da diversidade do mundo vivo, que é o universo préprio da
sistematica, e ndo a uma teoria filos6fica como o essencialismo, que sé entravou o desenvolvimento da ciéncia. A evolugdo
éalnicateoria cientifica da diversidade biol6gica. Quando falo em método, refiro-me a uma metodologia ao mesmo tempo
solida e consistente com a teoria da evolugdo. Sé a sistematica filogenética possui esses requisitos absolutamente
indispensaveis para uma sistematica moderna que possa servir a toda a biologia.

A taxonomia tradicional ndo tem teoria nem método. A taxonomia numérica ndo tem teoria bioldgica: tem uma
metodologia, mas é puramente um conjunto de métodos matematicos aplicados aos organismos. A taxonomia evolutiva
tem uma teoria muito confusa e imprecisa e nunca foi capaz de desenvolver qualquer metodologia. A sistematica filogenética
é a Unica taxonomia exclusiva e eminentemente biolégica que jamais existiu, isto €, a Unica que tem uma teoria bioldgica
da diversidade e um método compativel com a teoria.

As taxonomias tradicional e evolutiva constituem o que podemos chamar de taxonomia implicita. Jamais dizem
como fazem o que fazem. A taxonomia tradicional s6 comporta um tipo de treinamento, a familiarizagéo sensorial, neural,
com os espécimes. Esse conhecimento é indispensavel aos taxonomistas de qualquer tendéncia, mas é insuficiente para a
tomada de decisGes, para a solugdo de problemas de relacionamento formulados pela teoria sistematica.. Em vez da
interpretacdo tedrica dos caracteres, ha preferéncia por caracteres mais relevantes. A taxonomia evolutiva em pouco ultrapassa
atradicional. O jargao diferente, apesar das boas intencdes, freqlientemente ndo passa de cosmético. Os tradicionais e 0s
evolutivos usam diferentes linguagens, mas séo todos, fundamentalmente, impressionistas. Em suma, a taxonomia implicita
ndo sabe onde as espécies se sentem mais felizes e ndo sabem como chegar Ia.

A taxonomia numérica, como atradicional, prega abertamente a abstinéncia tedrica, como se fosse possivel. Insiste
obstinadamente em desvincular a taxonomia de toda consideragdo de ordem evolutiva ou filogenética. Os numéricos e 0s
tradicionais ndo tém qualquer objecdo tedrica a teoria da evolugdo. Sdo simplesmente alérgicos a evolugdo, ndo gostam de
ser vistos na presenca dela em publico. Pretendem fundar a taxonomia na simples constatacdo da similaridade manifesta.
S6 que a taxonomia numérica, ao contréario da tradicional, tem um método. Os mateméticos construiram um complexo
campo de investigacdo chamado de analise multidimensional (ou multivariada). Uma parte dele é a analise de agrupamento.
Uma parte desta, aplicada os organismos, recebeu o nome de taxonomia numérica.. Quer dizer, a taxonomia numérica é a
simples transferéncia para a biologia de um pequeno numero de técnicas matematicas que tém larga aplicagdo fora da
biologia e que serve para ajuntar coisas comparaveis de qualquer tipo, como pedras e borboletas. Em suma, é uma taxonomia
sem teoria bioldgica e com métodos importados. Como conseqiiéncia, a taxonomia numérica sabe como chegar 1a, mas nao
sabe onde. E uma taxonomia metodologicamente explicita, mas teoricamente implicita.

A esta altura, ja deveria ter ficado claro para todos que uma sistematica moderna s6 pode ser filogenética. Essa
sistemética tem uma teoria da diversidade e metodologia apropriada. Isto &, sabe onde as espécies se sentem mais felizes e
sabe como chegar la. Tedrica e metodologicamente, € uma taxonomia explicita. Todos os trabalho de sistematica filogenética
mereceriam um mesmo subtitulo: “cenas de taxonomia explicita.” Além disso, sdo todos recomendados para maiores e
menores.

E possivel e recomendavel treinar sistematas. Os jovens ndo precisam aprender por imita¢do ou condicionamento,
como chimpanzés amestrados. Eles ainda precisam do conhecimento neural dos espécimes, como todos os taxonomistas,
mas podem e devem aprender a teoria e 0 método. Uma conseqiiéncia notavel dessa circunstancia relativamente nova é a
demolicdo a que a Ultima geragdo de filogeneticistas estd submetendo o edificio taxondmico tradicional. Se os jovens
sistematas as vezes fazem isso com certa arrogancia, se freqiientemente trazem nos labios o sorriso dos oniscientes, podemos
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perdoa-los. A verdade é que sabem o que fazem.

Ha trés décadas, quase ndo existiam tratados de biologia sistematica.. Hoje, temos dezenas de livros sobre varios
aspectos dessa ciéncia. Este livro de Dalton Amorim pode ser considerado a primeira obra importante de sistematica em
lingua portuguesa. Com esse juizo, estou passando por cima de dois outros textos ultrapassados. O primeiro é uma tradugéo
de 1962, contemplando um documento pioneiro, mas que ndo pegara a reviravolta que comegaria uma década depois. O
segundo é um livro de 1989, que ndo era traducdo, mas que passava ao largo de tudo o que vinha ocorrendo ha decénios.

A preocupacao de Amorim é claramente a pratica da sistematica filogenética. A discussdo tedrica é sempre tangencial.
Amorim quer ensinar-nos como interpretar caracteres, como construir cladogramas, como fazer classificagdes. Explica
convenientemente a metodologia analitica em seus pontos principais e fornece exemplificagéo suficiente, mas ndo excessiva.

O nervo da obra é a utilizacdo da anélise de parentesco como fundamento das classifica¢cbes. Apds uma apresentacéo
perfunctoria da diversidade bioldgica como problema da sisteméatica, Amorim exp8e os conceitos correlatos de estrutura,
homologia e carater, detendo-se nos tipos de similaridade e na polarizagdo das transformagdes. Define e exemplifica grupos
monofiléticos, merofiléticos, parafiléticos e polifiléticos. Seguidamente, preocupa-se com a descoberta de sinapomorfias e
homoplasias, bem como com nocdes de generalidade, congruéncia e parciménia. Dedica-se, entdo, a uma discussdo
pormenorizada da natureza e importancia das matrizes de caracteres. Depois explica os conceitos de cladograma, arvore e
afins, e demora-se longamente na construcdo de cladogramas, otimizacgdo, consenso e indices de consisténcia e retencéo.
Isto posto, defende a classificacdo como sistema geral de referéncia, analisa sucintamente as escolas taxonémicas e estuda
a fundo as classificactes filogenéticas. Logo interrompe sua preocupacdo didatica com um bom capitulo sobre alteragfes
de caracteres em nivel populacional e assimetrias filogenéticas. Retomando o fio, compara métodos numéricos e manuais
de anélise. Procura depois descobrir se as hip6teses filogenéticas obedecem ou ndo a um método hipotético-dedutivo. Traz
depois uma inovagdo importante, um manual de projetos, uma orientacdo para o estudo de uma ampla gama de problemas
biolégicos do ponto de vista filogenético.

Temos aqui, enfim, um bom livro didatico. O ensino da sistematica entre nds sempre foi incipiente. Poucos cursos
de p6s-graduacdo o contemplam com regularidade e quase nenhum de graduagdo. E indiscutivel o papel proeminente que
esta reservado a este livro de Amorim.

Dizem que o homem se distingue dos outros animais por que compra mais livros do que consegue ler. Para melhorar
o diagnostico, um livro de sistematica filogenética seria imbativel. Mas recomendo ao leitor que leia este.

Nelson Bernardi
24.0utubro.1997
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Prologo

A primeira edicdo do livro “Elementos Bésicos de Sistematica Filogenética”, publicada em 1994, com uma tiragem
de 1.100 exemplares, pretendia atender disciplinas em os cursos de Pds-Graduagao xj’ es./., além interessados em Sistematica
Filogenética independentemente de disciplinas formais. Para a surpresa quase generalizada, a edicdo esgotou-se em um
ano e meio. Talvez mais que isso, a disponibilidade do livro comecou a fazer com que algumas escolas implementassem em
nivel de Graduacdo disciplinas que, em maior ou menor extensdo, incluiam Sistematica Filogenética. A segunda edicéo,
publicada no final de 1997, com 2.000 exemplares, esgotou-se em dois anos e meio e acentuou a tendéncia no Brasil de se
passar para a Graduagdo o aprendizado dos conceitos e métodos fundamentais de Sistematica Filogenética. A inclusdo de
questles de Sistematica Filogenética no “Provao” de Biologia de 2000 de certa maneira evidencia essa tendéncia, ainda
que, em minha opinido, ainda seja relativamente prematuro exigir conhecimento filogenético de formandos de todo o Pais.
De qualquer maneira, esse fato acaba por se transformar em uma ruptura importante no papel atribuido & compreenséo dos
conceitos de Sistematica Filogenética na formacéo do bi6logo.

Essa mudanca de perfil acabou por gerar um conflito quanto a estrutura do livro. Delineado inicialmente como um
livro de P6s-graduacgao, ele continha os elementos para uma formagdo mais completa na area. Contudo, a edi¢do anterior
€ mais extensa (e relativamente cara) que o desejavel para disciplinas de Graduacdo. Assim, foi decidido que essa nova
edicdo seria uma versdo “revista e reduzida”, procurando conter apenas a parte fundamental da versdo anterior, o que exigiu
que o livro renomeado. Foram retirados alguns capitulos -um modelo de evolucdo biogeografico de caracteres e da
topologia das filogenias, a evolugdo de genes polimérficos em nivel populacional, aspectos epistemolégicos, problemas
numéricos, a construcdo de filogenias moleculares e problemas gerais da estrutura da andlise- da edi¢do anterior que
visavam ampliar, além dos conceitos basicos, o conhecimento na area. Esses capitulos deverdo ser publicados, com outros
novos, sob um novo titulo.

Como todo compéndio, este livro ndo pode ser completo, extenso e rigoroso demais, sob o risco de ser inacessivel
aos alunos. Do mesmo modo, ndo poder ser superficial, sob pena de ndo transmitir um minimo de conhecimento na area.
Assim, é de se esperar que sofra equilibradamente criticas sobre sua superficialidade e sobre sua condi¢do impenetravel.
Ambas, em algum grau, devem ser verdadeiras.

Este livro enfoca os elementos basicos da Sistematica Filogenética. Ha necessidade de livros nesse campo. Até a
metade do século XX, alguns talvez vissem a Sistematica como “uma area macgante da Biologia que se ocupa de mudar
continuamente os nomes de grupos de organismos, a medida que geragdes de especialistas se sucedem, com o objetivo
precipuo de atrapalhar pesquisadores de todas as areas e importunar alunos de todos os niveis”. Mesmo a época, essa seria
uma visao caricata e injusta. No entanto, a Sistematica executada pela maior parte dos pesquisadores da area ainda segue
uma préatica de reunir grupos com base em simples semelhanca, em uma época em que se discutem teorias de origem do
universo e da estrutura do atomo. Isso ndo quer dizer que seu trabalho ndo tem valor; mas apenas que, apesar de serem
contribui¢des importantes, na medida de sua qualidade, a estrutura das classificacbes propostas revela uma abordagem
ingénua do problema.

A partir da metade do século XX, houve uma revolucdo na Sistematica. Apareceu uma escola que procura transpor
para a sistematica a visdo de que os organismos constituem sistemas em continua modificacdo. O primeiro livro com os
elementos tedricos dessa abordagem foi publicado em 1950 por Willi Hennig, o entomdélogo alemdo que desenvolveu a
Sistematica Filogenética, escrito em alem&o. O misoneismo, as dificuldades em torno da lingua alema e alguns pontos
ainda pouco claros nessa primeira abordagem fizeram com que se passassem ainda 15 anos sem que houvesse uma maior
difusdo das idéias basicas da Sistematica Filogenética. Em 1966, Hennig publicou o “Phylogenetic Systematics”, uma
versdo bastante mais lapidada das idéias do livro de 1950. Redigido originalmente em alemao, foi traduzido para o inglés,
sendo que 0 mesmo texto foi traduzido para o espanhol e publicado em 1968 (“Elementos de una Sistematica Filogenética”).
Com o trabalho de Hennig, passou a ser possivel reconstruir criteriosamente a histdria das relagdes filogenéticas entre
espécies; mais, foi possivel escapar da abordagem essencialista.

A partir da metade da década de 60, a Sisteméatica ganhou uma dimensdo tdo importante quanto seu proprio
desenvolvimento no século XVIII. E evidente que Hennig n&o lancou ateoria da evolugdo. Contudo, antes dele, a reconstrucio
de relagGes de parentesco entre espécies e grupos de espécies era feito como um método muito pouco elaborado, na verdade
mais baseado em reunido por semelhancga que por critérios deduzidos do conhecimento sobre o processo evolutivo. Além
disso, as classificagdes dos grupos era erigida a revelia do parco conhecimento filogenético disponivel.

O aumento vertiginoso do nimero de trabalhos e livros enfocando a Sistematica Filogenética nos ultimos dez anos,
bem como a grande aceitagdo de sua estrutura tedrica por novas geragdes de bidlogos, indicam o vigor que a teoria tem. Do
ponto de vista técnico, ela fornece um método de anéalise das relagdes de parentesco, até recentemente ndo disponivel. Do
ponto de vista do conhecimento geral, ela fornece os meios para integrar a enorme quantidade de conhecimento descritivo
sobre os organismos, gerando uma visdo unificada sobre a diversidade bioldgica. Zoologia e Botanica, sob o enfoque
filogenético, ganham um dinamismo que antes dificilmente podia ser percebido. Sob essa abordagem, novos elementos
passaram a ser incorporados em discussdes sobre evolugdo e o conhecimento filogenético passou a afetar muitas outras
areas biologicas. O aprendizado da Sistematica Filogenética passou a ser um elemento integrador na formacdo dos
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profissionais das areas bioldgicas.

Estudar Sistemética Filogenética pode servir a dois objetivos principais. Um deles é fornecer subsidios para uma
compreensdo geral da diversidade biol6gica, da evolucdo dos tdxons e da modificacdo de caracteres. Nesse sentido, a
Sistematica Filogenética é uma matéria que passa a facilitar acompreenséao dos estudos em Zoologia, Botanica, Protozoologia
(e disciplinas que abordem os procariontes), Fisiologia Comparada, Anatomia Comparada, Embriologia Comparada, Etologia,
Biologia Molecular etc. O outro objetivo, mais técnico, é desenvolver a habilidade de propor hip6teses sobre a evolugao de
caracteres ou sobre as relagdes de parentesco entre os membros de um grupo. Eventualmente, o emprego dessa metodologia
pode ser o tema central de um projeto de pesquisa. Contudo, a compreensao da teoria e da metodologia de analise filogenética
em principio deveria ser dominada por qualquer pesquisador que lide direta ou indiretamente com problemas ligados a
comparagdo entre estruturas bioldgicas -de moléculas ao comportamento- de grupos diferentes de organismos.

Este livro ndo é uma fonte completa para o aprendizado de Sistematica Filogenética. A justificagdo do sistema
filogenético foi exposta em detalhe por Hennig (1966) em um texto de leitura relativamente dificil. Posteriormente, foi
objeto de uma ampla discussdo nas décadas de 60 e 70. No inicio da década de 80, comegaram a surgir 0s primeiros
compéndios em lingua inglesa. As implicagcdes do conhecimento filogenético, especialmente para a Biogeografia, foram
tratadas em diversos trabalhos nas décadas de 70 e 80. Aspectos ligados aos fundamentos e a detalhes do método de anélise
tém sido objeto de discussdo desde a década de 80. Este livro serve apenas de base para compreender a Sistematica
Filogenética, particularmente auxiliando o leitor a adquirir uma visao filogenética do mundo biolégico, isto é, a raciocinar
em termos filogenéticos. Além disso, o livro apresenta a fragcdo principal da bibliografia na area para uma leitura mais
pormenorizada. Essa base é suficiente para alguém que ndo ird tratar profissionalmente de nenhum aspecto da Biologia
Comparada, mas devera ser apenas 0 primeiro passo para quem tiver que lidar mais diretamente com a interpretacdo de
padrdes de diversidade. Assim, o livro € especialmente voltado para as pessoas que ndo tiveram um contato formal anterior
com a Sistematica Filogenética ou que tém apenas um conhecimento difuso de seus conceitos e métodos. Os compéndios
existentes na lingua inglesa nessa area, com estrutura relativamente diversa deste, sdo citados ao longo do texto.

Espera-se que uma leitura atenta deste livro permita ao leitor, ao menos superficialmente: (1) enxergar
filogeneticamente a diversidade bioldgica, ou seja, ordenar filogeneticamente seu conhecimento do mundo biolégico; (2)
ter uma visao sobre o papel da Sistematica entre as Ciéncias e as diferencas entre suas escolas; (3) acompanhar discussdes
em textos especializados na area de Sistematica Filogenética; (4) propor hipoteses de evolugdo de estruturas e de relagdes
entre grupos taxondmicos, a0 menos em casos mais simples.
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Capitulo 1

Sistematica e Diversidade Biologica

“Provavelmente, é de grande significado histérico o fato de o préprio Darwin ter declarado
que a possibilidade de ordenar os organismos em um sistema hierarquico s6 é explicavel
supondo uma relacdo filogenética entre eles: ‘o simples fato de que as espécies, tanto
extintas quanto viventes, podem ser agrupadas em géneros, familias, ordens etc. -uma
divisdo analoga aquela subjacente as variedades’ seria de outro modo inexplicavel, e parece
néo ter maior relevancia para n6s apenas porque é um lugar-comum.” (Willi Hennig, 1966,
Phylogenetic Systematics, p. 20)

E impossivel compreender plenamente uma area do

conhecimento ou uma teoria sem saber precisamente qual é

1 oproblema subjacente que pretende resolver. O problema
da Biologia Comparada, de modo geral, e da Sistematica,
em particular, é a diversidade bioldgica. Ou seja, as
diferencas entre a miriade de grupos de plantas, animais,
organismos unicelulares e procariotos.

Uma divisdo muito dtil pode ser feita da Biologia em
duas grandes areas, denominadas “biologia geral” e “biologia
comparada”. A biologia geral (&s vezes chamada de biologia
experimental) trata, em principio, de processos biolégicos
internos: o processo de digestdo de proteinas, o processo de
transmissdo de impulsos nervosos; o processo de construgédo
de.ninhos, 0 processo de maturagdo de gametas nas génadas,
0 processo de divisdo mitdtica de células etc. Esse
conhecimento de modo geral é descritivo, no sentido que
relata da maneira mais precisa possivel um determinado
processo em um sistema. Essa descrigdo pode ser
extremamente elaborada, inclusive apresentada sob a forma
de modelos matematicos, com predicdes testaveis. A
fisiologia, a bioquimica, a genética celular, a etologia etc.
sdo &reas referidas como pertencentes a biologia geral. Por
outro lado, a biologia comparada analisa caracteristicas de
espécies diferentes, procurando claramente as semelhangas
e diferengas entre os grupos. A preocupagdo Ultima da
biologia comparada certamente é compreender a origem do
padrdo de semelhancas e diferengas e a teoria por tras dessa
area é a teoria da evolugdo, com os seus processos ao nivel
populacional e de espécie (por exemplo, vicariancia e
extingdo). A sistematica, a biogeografia e aembriologia sdo
areas que integram a biologia comparada. Note-se que a
distingdo diz respeito muito mais a um projeto particular que
a uma area de pesquisa ou ao trabalho de um laboratorio.
Um fisiologista faz biologia geral quando compreende o
mecanismo de transmissdo de impulsos em uma sinapse em
Mus musculus; por outro lado, faz biologia comparada,
quando se preocupa em compreender as diferengas entre os
padrdes de transmissdo em ratos e em gambas.

O conhecimento da diversidade bioldgica parece ser
tdo antigo quanto o proprio conhecimento humano. Uma
exposicdo da historia do conhecimento da diversidade
biolégica ao longo do desenvolvimento da cultura,
especialmente ocidental, esta sendo publicada por Nelson
Papavero (Papavero & Balsa, 1986; Papavero, 1989, 1991).

O Génesis, por exemplo, refere-se a origem das espécies por
um processo de criacdo e relata a atribuicdo de nomes as
espécies de animais. De fato, esse é um dos exemplos mais
antigos conhecidos de preocupacdo formal do homem com
a elaboragdo de nomes para 0s organismos.

DIMENSIONANDO A DIVERSIDADE BIOLOGICA

Quando se aborda a questdo da diversidade bioldgica, é
necessario ter em mente aexisténcia de dois aspectos distintos,
ainda que entrelacados. Um deles é que diversidade bioldgica
implica em um certo nimero de grupos diferentes. Ou seja, na
existéncia de um numero de entidades, taxons, que de alguma
maneira podem ser distinguidos uns dos outros. O outro aspecto
implicaem um ndmero de caracteres diferentes dessas entidades,
ou seja, cada organismo possui muitos caracteres que podem
ser iguais ou diferentes aos de outros grupos.

Isto posto, pode-se dimensionar de modo um pouco
mais preciso essa diversidade. Para as pessoas que nao estao
diretamente ligadas & &rea bioldgica, é dificil visualizar a
extensdo da diversidade. O nimero de espécies de animais,
plantas e outros grupos formalmente descritos na literatura é
ligeiramente inferior a 2.000.000. Contudo, esse nimero pode
ser extremamente conservador em relacdo a real diversidade
existente. Alguns levantamentos de fauna de matas tropicais
estimaram que a diversidade de artrépodes de uma regido
pode ser de algumas centenas de milhares ou de até um
milh&o de espécies. Em diferentes &reas do planeta ou mesmo
de um continente, as espécies geralmente nao sdo as mesmas,
de modo que uma aproximacao do numero total de espécies
poderia ser obtida com um levantamento do niamero total de
areas de endemismo. E evidente que nem todos os ambientes
sdo tdo ricos em numero de espécies quanto as matas
tropicais. Mesmo assim, deve haver pelo menos uma centena
de &reas de endemismo de mata em todo o globo e algumas
dezenas de areas de endemismo de ambientes de vegetacdo
aberta (Arnorim & Pires, 1996). Alguns célculos, contudo,
indicam que a diversidade atual representa apenas cerca de
1% da diversidade produzida na histdria biologica, com
milhdes de espécies extintas ao longo de alguns bilhdes de
anos de evolucdo bioldgica. Isto eleva o nimero de espécies
existentes das atuais quase dois milhdes descritas para um
numero talvez acima de cem milhdes.

De outro lado, estd o nimero de caracteres dessas
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espécies. A diversidade de caracteres pode ser mensurada
segundo diferentes critérios. Um deles seria acessar
diretamente a informagdo génica, estimando-se 0 nimero
de genes nas cadeias de DNA de cada organismo. Esse
numero é da ordem de 103em bactérias, 10 em Drosophila
e 105genes em organismos mais complexos, como 0 homem
(Futuyma, 1992). Do ponto de vista evolutivo, pouco importa
que parte do DNA (os pseudogenes) de muitos organismos
seja repetitivo e/ou que ndo tenha expressdo no fendtipo.
Esses genes podem apenas conter variagdo ndo expressa
fenotipicamente em um periodo, mas ser ativados mais tarde
na evolucdo do grupo. Por outro lado, cada loco génico pode
ter um ndmero relativamente grande de alelos diferentes.
De fato, o grau de polimorfismo medido em populagdes tem-
se mostrado cada vez mais alto, a medida que os métodos de
analise tém sido refinados. Assim, ndo seria exagero estimar
a diversidade de formas em cerca de 10 caracteres
individualizaveis para todos os grupos (tomando um nimero
como 104grupos, cada um com espécies em média contendo
104 genes, com 10 condicdes polimérficas para cada loco
génico), mas esse nimero pode ser extremamente maior.

Todo o conhecimento sobre a diversidade pode ser
representado em uma matriz em que as linhas correspondam
a caracteres e 0s taxons correspondam a colunas (ou vice-
versa). Ou seja, cada ponto da matriz mostraria qual é a
condicdo de um determinado carater para um determinado
tdxon. Essa matriz teria, assim, em uma primeira
aproximacdo, algo como 108x 109(1017ou 100 quatrilhdes)
de pontos. Essa é, no minimo, a base de dados de que trata a
Biologia Comparada.

O ESCOPO DE AGAO DA SISTEMATICA ENTRE AS
CIENCIAS

Se, como vimos acima, o objeto central de trabalho
da Sistematica é a diversidade bioldgica, seus problemas séo:

(1) descrever essa diversidade;

(2) encontrar que tipo de ordem existe na diversidade
(se existir); e

(3) compreender 0s processos que Sd0 responsaveis
pela geracdo dessa diversidade.

E evidente que ndo se pode esperar que a Sistematica
esteja nem mesmo proxima de cumprir completamente
qualquer dos aspectos dessa meta. O conhecimento descritivo
j& acumulado sobre a diversidade bioldgica esta contido em
um ndmero imenso de paginas da literatura especializada
dos altimos dois séculos e meio. Contudo, mais que apenas
descrever a diversidade, a Sistematica expressa a ordem
encontrada em um sistema de nomes, as classificacdes
biologicas. Essa é, na verdade, uma quarta fungdo da
Sistematica, qual seja, a de

(4) apresentar um sistema geral de referéncia sobre a
diversidade bioldgica.

Os primeiros sistemas de classificagdo tém suas raizes
pelo menos na Grécia Antiga, entre outros com Platdo e
Aristdteles. A propria formalizagdo do conceito de classe
parece ser mesmo um desenvolvimento grego. Ao menos
parte da estrutura das classificagdes propostas por Aristoteles,
por incrivel que pareca, ainda é utilizada, mesmo que
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inadvertidamente, na educacéo de criangas, por leigos em
conversas informais ¢, mesmo, de maneira mais técnica, por
profissionais de diferentes areas -agrénomos, bioquimicos,
ecdlogos, farmacéuticos, fisiologistas, geneticistas, médicos,
veterinarios, e, inclusive, por muitos sistematas.

A Sistematica, como qualquer outra area da ciéncia,
enfrenta conflitos entre escolas na consecugdo de seus
objetivos. Sua parte descritiva, a primeira meta, € a menos
disputada. S&o raros os casos de choques de opinido em
relacdo a descrigdo de uma caracteristica em um grupo.
Quando os ha, normalmente podem ser solucionados com
rapidez. De modo geral, os estudos descritivos produzem
resultados aditivos e eventuais conflitos dizem respeito a
questbes menores de uma ou outra espécie. E quase
desnecessario enfatizar que o conhecimento descritivo para
a Sistematica, uma ciéncia empirica, é fundamental para
qualquer inferéncia e é a Unica base de dados para recuperar
ainformacdo historica dos grupos. Nao haveria cosmologia,
por exemplo, sem uma boa descri¢io dos corpos celestes e
uma descricdo de sua dinamica e a formulacdo de teorias
para sua origem e funcionamento.

A segunda meta, a ordenagdo do conhecimento, tem
sido feita desde os tempos primordiais da cultura a partir dos
padrdes genéricos de semelhanca existente entre os organismos
(veja Papavero & Balsa, 1986). Apenas no século XIX ha
uma ruptura epistemoldgica no conceito de ancestralidade
comum entre espécies passou a estar disponivel como elemento
ordenador da diversidade. A discussdo sobre a génese da
diversidade, a terceira meta, também tem raizes antigas e
sempre foi alvo de debates. Mesmo dentro de uma viséo
criacionista, houve um volume razoavel de discussdes sobre
aspectos particulares do processo de criacdo (Papavero &
Balsa, 1986). A partir do final do século XVIII e inicio do
século XIX, particularmente com Lamarck, comeca a aparecer
claramente o conceito de que as espécies poderiam ndo ser
entidades fixas, questionando pressupostos platénicos e
aristotélicos quanto a ontologia das espécies. Sistemas de
classificacdo construidos com base em grau de semelhanca -
a quarta meta- sao conhecidos pelo menos desde Aristoteles,
no quarto seculo a.C. A classificagdo dos animais desenvolvida
por Aristételes seguia um sistema I6gico preciso. Com Lineu,
no século XV 111, surge um sistema consistente de classificacdo
em que as espécies -classes que agrupam individuos- sdo
designadas por bindmios latinos ou latinizados e em que essas
espécies sdo agrupadas em classes e em classes de classes. A
estrutura da classificagdo lineana seguia rigorosamente a légica
aristotélica.

Se o0 advento da teoria da evolugdo no século XIX
permitiu uma compreensdo mais clara da origem da prépria
diversidade e da ordem subjacente a ela, por outro lado,
absolutamente ndo interferiu no trabalho de construcéo de
classificagBes bioldgicas. Assim, durante quase um século
apo6s a proposicao da teoria de Darwin-Wallace, a Sistematica
continha em si uma contradi¢do interna particularmente
grave. De um lado, os evolucionistas propunham que o
surgimento da diversidade era resultado de um processo
natural de descendéncia com modificagdo. Entidades -
espécies- preexistentes sofriam modificagdes ao longo do
tempo e podiam ser fragmentadas em subunidades que se
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diferenciavam. De outro, continuavam convivendo e
incrementando um sistema de classificacdo bioldgica que
tinha uma pratica de formagdo de grupos por simples
semelhanga, algo feito desde o tempo de Aristoteles.

DISPUTAS ENTRE SISTEMAS GERAIS DE
REFERENCIA

Nunca houve demonstracdo de que o método de
andlise filogenética fosse invalido como método de
reconstrucao das relacfes de parentesco. Um ou outro ataque
foi feito, comentando que as “arvores” propostas tinham um
padrdo dicotdmico de quebras, diferente do que seria
esperado por certos modelos de especiagdo no Quaternario
(Darlington, 1970; Mayr, 1974). Essas criticas, contudo, ndo
foram acompanhadas de uma argumentacgéo direta contra o
método. Mais recentemente, tem havido um refinamento do
método em termos de uma maior clareza na apresentagédo
dos passos da analise, das premissas envolvidas e das
diferentes decisfes que podem ser tomadas em casos de
conflito entre os caracteres envolvidos. O refinamento do
método de andlise ainda ndo pode ser considerado acabado,
como sera visto adiante. Contudo, se ndo surgiu um método
de fato alternativo ao proposto por Willi Hennig (1966) para
a reconstrugdo do parentesco, a discussdo sobre a maneira
mais adequada de organizar a informacédo sobre a diversidade
bioldgica, de maneira que sirva como um sistema geral de
referéncia, tem consumido centenas de paginas de literatura.

Os adeptos da visdo de Hennig -que aqui serdo
denominados de filogeneticistas- defendem que a estrutura
das classificacdes deve refletir de maneira precisa e
inequivoca o conhecimento disponivel sobre as relagdes de
parentesco entre os taxons incluidos na classificacdo. Ou seja,
deve ser possivel para qualquer leitor, apenas utilizando a
classificagdo, recuperar a informagdo sobre as relacdes de
parentesco supostas entre 0s tAxons. Embora ndo haja uma
Unica maneira de criar classificacfes estritamente
filogenéticas, o fato de que as classificagfes devam
representar inequivocamente as relagdes de parentesco entre
os taxons é uma questdo fechada para os filogeneticistas.

O gradismo, cujas raizes estdo em pesquisadores como
Julian Huxley, Ernest Mayr, George Gaylord Simpson e P.J.
Darlington, Jr., entende que os tdxons devem ser construidos
para expressar etapas (graus ou grados, “grades” em inglés)
da evolucdo dos grupos. Esses grados corresponderiam, em
uma explicacdo sumaria, a condigdes alcancadas com o
surgimento de caracteristicas especiais que lhes teriam
conferido a habilidade de explorar novos ambientes ou de
alcancar uma nova zona adaptativa. As classificagdes, assim,
refletiriam as etapas na evolugéo dos grupos.

De outra parte, estavam os feneticistas (termo
cunhado por Mayr, 1969, que também criou o termo cladista,
para designar os filogeneticistas), que tinham um ponto de
partida completamente distinto. O sistema de referéncia
deveria, na opinido dos feneticistas, resultar do levantamento
do maior nimero possivel de caracteres, tratados
quantitativamente. O resultado é um diagrama ramificado
em que as ligagdes de proximidade entre unidades terminais
indicam uma maior semelhanca média no conjunto dos

caracteres considerados. Ou seja, foram utilizados
procedimentos matematicos para analisar a proximidade entre
0s grupos estudados com base no conjunto de caracteres.
Desse modo, os feneticistas afastaram-se dos elementos
evolutivos envolvidos na questdo da diversidade para ater-
se puramente a “elementos operacionais” nataxonomia. Uma
classificacdo fenética ndo estd interessada em exprimir a
historia filogenética de um grupo. O aparecimento da escola
fenética, nos Estados Unidos, no final da década de 50,
coincide com o aparecimento das primeiras calculadoras
eletrdnicas e computadores de maior porte, com esperancgas
de que seu uso na analise sistematica solucionasse o
subjetivismo encontrado no trabalho de muitos taxonomistas
tradicionais. Alguns autores chamam a escola fenética de
Taxonomia Numeérica, ainda que técnicas numéricas sejam
utilizadas em outras abordagens.

Finalmente, hd uma outra corrente, mais tradicional,
que ndo se preocupa com as bases teoricas da atividade
classificatéria. As classificacbes seriam criadas por
taxdbnomos profissionais apenas como atividade de
organizacdo. Em sua opinido, o taxbnomo conhece as
semelhancas e diferengas entre os organismos mais que
qualquer outra pessoa e deve, portanto, gerar as classificacdes
como lhe parece melhor. Desse ponto de vista, ndo haveria
compromisso entre classificacdo e qualquer visdo tedrica.
Embora nas Gltimas trés décadas ndo tenham surgido novos
defensores abertos dessa linha, uma grande parte do que ainda
se faz e do que ainda se ensina em termos de Sistematica -
talvez por simples ignoréncia- é que a constru¢do de um
sistema de classificagdo corresponde apenas a um exercicio
de divisdo ou fusdo de taxons, seguindo critérios simples de
maior ou menor semelhanc¢a, sem qualquer consideracdo
sobre outros critérios gerais estabelecidos.

N&o ha, desse modo, na Sistemdtica, uma disputa
feroz entre as escolas quanto a métodos de reconstrucdo da
historiadas relagdes de parentesco. As discrepancias quanto
ao método restringem-se a determinadas premissas na
solucdo dos pontos em que hé incongruéncia entre caracteres.
Em contraste, existe uma oposicdo irreconciliavel sobre os
principios a serem utilizados na elaboracéo de classificagdes.

Nos proximos seis capitulos (2-7), serdo vistos os
principais conceitos relacionados ao método de recuperacéo
da informacdo filogenética, ou seja, da histéria das relagdes
de parentesco entre espécies. Depois (Capitulos 8 e 9),
retoma-se com mais detalhe a questdo das classificacdes
biolégicas. No Capitulo 10, é tratada da relagcdo entre o
processo evolutivo e o padrdo filogenético. O Capitulo 11
mostra como criar protocolos de estudos com abordagem
filogenética. O Capitulo 12traz as respostas para 0s exercicios
propostos ao longo do livro. O Capitulo 13 relne a
bibliografia e, finalmente, o Capitulo 14 contém um glossario.
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Capitulo 2

Tempoe Forma: Plesiomorfiae Apomorfia

“Os animais diferem uns dos outros em seus modos de subsisténcia, em suas acgdes, em
seus habitos e em suas partes.” (Aristoteles 1,1)

A idéia de evolucdo, como a entendemos hoje, tem
certas consequiéncias importantes. Uma delas é que quaisquer
duas espécies devem ter pelo menos uma espécie ancestral
comum. De quaisquer trés espécies atuais, duas tém uma
ancestral comum que ndo é comum a terceira -exceto se as
trés foram originadas simultaneamente. Se aplicarmos esse
raciocinio a todas as espécies, obteremos a imagem de uma
enorme seqliéncia de divisdes que fragmentaram desde a
primeira espécie ancestral -ancestral de todos os seres vivos-
até as espécies existentes hoje em dia (supondo-se que a vida
na Terra tenha surgido uma Gnica vez). Ao conjunto dessa
histéria de ancestralidade entre todas as espécies
denominamos, genericamente, Filogenia. Secundariamente,
chamamos de filogenia o diagrama que representa essa
historia. Talvez valha a pena realcar que existe uma e apenas
uma historia das relagdes entre as espécies.

Onde podemos ver, de fato, filogenias? Fosseis sao
restos em pedras ou em ambar que vemos hoje. Nesse sentido,
eles sdo como os individuos de espécies recentes -eles nao
sdo a propria filogenia. Na verdade, a filogenia é uma
entidade transtemporai Ela corresponde a seqiiéncia de todos
0s momentos das espécies ao longo do tempo, desde seu
surgimento. O que podemos ver com nossos olhos, portanto,
éapenas um corte temporal dessa filogenia. E por isso que o
que vemos pode ser representado por um conjunto de
unidades isoladas, uma vez que a conexao temporal entre
elas foi interrompida pelo corte temporal (veja Figura 6.2).

Se ndo podemos ver filogenias, o que podemos ver,
de fato? Podemos ver espécies? Diferentemente do que
parece ser 0 senso comum, ndo podemos ver espécies. Os
individuos que morreram h& mil anos pertencem a mesma
espécie que seus descendentes atuais (se ndo houve
cladogénese), mas ndo podem ser vistos. Assim, uma espécie
é a soma de todos os individuos e de suas relagbes de
parentesco desde sua origem, o que quer dizer que as espécies
também sdo entidades transtemporais. As populacdes
tampouco podem ser vistas, pois elas também correspondem
asomatdria de individuos que viveram em tempos diferentes.
Até mesmo individuos ndo podem ser vistos em sua
totalidade! Quando vemos uma pessoa adulta, ndo podemos
literalmente ver que em momento anterior ela tinha
branquias, cauda e uma aparéncia geral bastante distinta da
atual. Hennig (1966) denominou, assim, de semaforonte a
forma particular de um individuo ao longo de determinadas

etapas de sua vida. Os insetos holometabdlicos, por exemplo,
tém as fases de ovo, embrido, larva, pupa e adulto, que sdo
semaforontes diferentes de um mesmo individuo. Os insetos
hemimetabolicos tém as fases de ovo, embrido, ninfa e adulto.
Os mamiferos tém as fases de ovo, embrido, jovem e adulto.
Ainda que os limites entre as fases muitas vezes ndo sejam
explicitos, isso permite separar o que vemos do que inferimos.

Essas conclusfes podem parecer surpreendentes. No
entanto, o que “achamos que vemos”, quando consideramos
as espécies, é resultado de uma percepcéo incorreta da questdo
do tempo em discussdes biolégicas. Embora tenhamos a
impressédo de que vemos populagdes e espécies (ou mesmo a
relagdo entre espécies, quando muito evidente), essas sdo
reconstrugdes que “sobrepomos” aquilo que realmente vemos.
Elas pertencem ao nosso universo cognitivo, ndo ao universo
material.

Antes de discutir o método de anélise filogenética, é
necessario considerar uma questdo singular da Biologia
Comparada: é impossivel recuperar a historia completa das
relagBes de parentesco entre os grupos. Isso ocorre, de um
lado, porque a maioria absoluta das espécies extintas ndo
esta preservada através de fésseis e porque ainda se conhece
apenas uma parte pequena das espécies recentes. Assim,
qualquer reconstrucédo filogenética contara apenas com uma
parte das espécies que existem e existiram. Por outro lado,
s6 conhecemos uma parte infima das caracteristicas
biolégicas de todos os grupos -considerando a biologia,
bioguimica, citologia, comportamento, fisiologia, histologia,
morfologia dos organismos etc. Assim, é forcoso ter em
mente que a veracidade das afirmacdes sobre nosso
conhecimento da evolugdo dos organismos limita-se aos
tdxons e aos caracteres amostrados. Feita essa ressalva
preliminar, come¢amos a nos aproximar da anélise
propriamente dita das relagfes de parentesco entre 0s taxons.
A pergunta que se impde, entdo, é:

Qual método (ou métodos) de analise permite chegar
afilogenia dos grupos partindo de espécimens e de suas
caracteristicas ?

As bases da resposta a essa questdo foram lancadas por
Hennig (1950, 1966) e desenvolvidas por vérios outros autores.

Homologia

O primeiro passo para dominar o método filogenético
é entender o conceito de Homologia (do grego ‘opooog,
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igualmente, da mesma maneira, do mesmo modo, + Aoyog,
ciéncia, razdo, julgamento, explicagdo) . Esse & um conceito
complexo e esta definido de modo insatisfatorio na literatura.
Sem dlvida, no entanto, é um dos conceitos mais fundamentais
de toda a Biologia Comparada, uma vez que é a ferramenta
basica que permite a comparagao entre partes de individuos
distintos.

As proposicdes sobre homologia sempre envolvem
relagdes entre estruturas de individuos diferentes. A luz da
teoria da evolugdo, a afirmacéo de que estruturas de diferentes
espécies sdo homadlogas implica que essas espécies tém um
ancestral comum que também apresentava essa estrutura. A
existéncia de estruturas homologas em espécies diferentes
deve ser entendida como o resultado de cépias da estrutura
que existiu em sua espécie ancestral comum mais recente.
Nesse sentido, € indiferente se falamos de um gene ou da
expressdo fenotipica do gene.

Estruturas homologas podem ser iguais ou ndo. Os
bracos direitos de dois homens sdo homdlogos; do mesmo
modo, o bico de um papagaio € homologo ao bico de um
beija-flor. Assim, estruturas homdélogas podem ser
virtualmente idénticas ou bastante diferentes.

Como ndo temos acesso direto a histéria dos grupos,
a proposicdo de que duas estruturas sdo homdlogas baseia-
se em evidéncias indiretas. Ha trés métodos basicos para
inferir homologia comparando individuos. Um considera
homaélogas estruturas de individuos diferentes que, em suas
partes componentes e em seu conjunto, sdo notoriamente
semelhantes, ou seja, que témformas parecidas. Outro critério
considera homélogas estruturas de individuos diferentes que
tém aproximadamente a mesma posi¢do relativa a outras
estruturas do corpo. Finalmente, de um ponto de vista
ontogenético, estruturas homélogas de diferentes individuos
formam-se a partir de células ou conjuntos celulares que
ocupam posi¢do similar em estagios embrionarios iniciais
de uma mesma sequéncia de modificagoes.

O conceito pré-evolucionista de homologia foi
desenvolvido por Etienne Geoffroy de Saint-Hilaire (1830)
e Owen (1849). Desvinculado da interpretacdo evolucionista,
dizia respeito apenas a uma relagdo de semelhanca topoldgica
-isto é, espacial, de posicdo- entre partes do corpo de
diferentes organismos, independentemente de exercerem ou
ndo a mesma fungdo. Esse conceito era contraposto ao de
Analogia, em que estruturas em individuos diferentes
apresentam semelhanga de funcdo, tenham ou ndo
correspondéncia de posicdo. Isso, de certo modo, apenas
repete o sentido essencialista de Aristoteles, como j& foi visto.
0 desenvolvimento de uma teoria mais completa da evolugéo
biol6gica mostrou que essas semelhancas de forma, posicao
e, as vezes, de fungdo entre diferentes organismos é explicado
como sendo resultado da ancestralidade comum entre as
espécies.

Ray Lankester (1870, in Papavero & Llorente-

1 Os autores gregos diziam homélogas das coisas que concordavam, que
estavam em harmonia ou que correspondiam. Das coisas que eram analogas
(do grego, otvoc, como advérbio, em cima, no alto; como preposicéo, sobre,
em cima de; avocAoyia, como substantivo feminino, significa proporgéo
matemaética), em oposi¢do, Aristoteles (On the parts ofAnimais, I, 5) dizia
quando tinham uma semelhanca superficial.
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Bousquets, 1996:25) fez uma distin¢do extremamente (til,
embora desconhecida da maior parte da literatura, entre os
termos homdlogo e Homogenético. Homdélogo, como
corretamente observa Lankester, é um termo derivado da
filosofia idealista e que deveria ser utilizado apenas para
descrever relacGes topoldgicas, ou seja, de semelhanca de
posicdo. A inferéncia evolutiva que resulta da analise de
homologias topoldgicas permite hipotetizar que duas
estruturas (iguais ou diferentes entre si) sdo homogenéticas.
Infelizmente, o préprio desenvolvimento da literatura faz com
que a substituicdo dos termos seja inviavel, de maneira que
o termo homologia sera usado aqui no sentido dado por
Lankester para o termo homogenético.

De um ponto de vista evolutivo, o bico de um
papagaio e de um beija-flor podem ser considerados
homdlogos (ou homogenéticos), mesmo sendo diferentes
entre si, porque a espéecie ancestral comum as duas espécies
supostamente também apresentava bico. Nesse caso, 0 que
houve foram modifica¢Ges diferenciais na forma do bico a
partir da espécie ancestral comum mais recente entre elas,
ao longo da histéria que acabou por originar o papagaio e 0
beija-flor. A semelhanca entre o braco direito de dois
individuos humanos é devida a sua ancestralidade comum,
sem que surgissem caracteristicas diferenciais evidentes.

As asas de um morcego e as asas da ema, por outro
lado, ndo podem ser consideradas homologas. Uma
comparacéo cuidadosa entre a forma e a posicdo das asas de
um morcego e da ema mostra que elas diferem de diversas
maneiras: na ave, as membranas alares ligam a parte distai
do membro anterior ao torax; em um morcego, as membranas
estendem-se entre dedos extremamente alongados do
membro anterior. A semelhanca é superficial. Como h4 um
grande namero de outros caracteres que mostram que 0s
morcegos formam um subgrupo de mamiferos, pode-se
inferir que as modificagdes genéticas que produziram aquilo
que se chama de “asa” em um e em outro desses grupos
surgiram duas vezes, em ancestrais independentes. Além
disso, hd muitas evidéncias de que a espécie ancestral mais
recente comum a aves e morcegos -0 ancestral de todos os
Amniota- ndo apresentava asa.

Essa conceituagdo genérica de homologia ndo é
particularmente complexa e é de assimilacdo relativamente
direta. Apenas é necessario ter claro que, dentro de um
paradigma evolutivo, ao se fazer uma afirmacédo de
homologia de uma estrutura em grupos distintos, esta sempre
implicita uma afirmacéo de que essa estrutura supostamente
esteve presente na espécie ancestral comum mais recente
entre 0s grupos envolvidos.

E necessério, agora, discernir entre os conceitos de
“carater” e de “estrutura”, utilizados muitas vezes de modo
impreciso na literatura. Estrutura pode ser considerada
qualquer parte do corpo, no sentido de qualquer expressdo
fenotipica (morfoldgica, comportamental, fisiol6gica etc.) ou
qualquer porcéo do DNA, por exemplo, um cromossomo, um
gene, um conjunto de bases ou uma Unica base. Assim, pode-
se falar em estrutura comportamental, estrutura bioquimica
etc. Estrutura é uma entidade concreta. Por outro lado, fala-se
em Carater quando sdo consideradas as diferencas entre
estruturas homdlogas de organismos diferentes. Ou seja, fala-
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se em carater quando ha modificagdes envolvidas. Assim, ndo
faria sentido falar em “caracteres homologos,” mas sim em
estruturas homélogas ou em condi¢gdes homoélogas de
caracteres. Carater, consequientemente, corresponde aquilo que
foi modificado em uma estrutura; é a diferenca entre uma
condi¢cdo apomdrfica e uma condicdo plesiomdrfica (veja
definicdo na secdo seguinte). Muitas vezes, na literatura,
utiliza-se carater como sindnimo de novidade evolutiva ou
mutacdo, 0 que seria correto. O que importa, no entanto, é
diferenciar entre a mutacdo em si (o carater) e a forma particular
de uma estrutura, gerada pela mutacéo.

De Pinna (1991) propde uma discussdo semelhante,
fazendo uma separagdo entre homologias primaérias e
secundarias. As homologias primarias sdo as hipoteses de
homologia feitas com base em critérios auxiliares
(topoldgicos ou ontogenéticos); as homologias secundarias
sdo as sinapomorfias que resultam de uma analise
filogenética. Isso resulta em que a determinagdo de
“homologia primaria” corresponde a uma verificagdo da
homologia das estrutura nas quais diferencas foram
encontradas, enquanto que a homologia secundaria verifica
a distributividade das diferencas, fazendo uma afirmacéo
sobre origem Unica e origem multipla dessas modificacdes
(veja adiante o conceito de sinapomorfia).

De fato, hd uma relagdo hierdrquica entre estrutura e
carater. O carater é a modificacdo surgida em uma
determinada estrutura, mas o surgimento da prépria estrutura
serd um carater em um nivel de generalidade mais abrangente.
Portanto, o que é uma homologia primaria em um nivel
menos abrangente podera ser tomado como uma homologia
secundaria em um nivel mais abrangente. “Asa” em Aves é
um caréater quando comparado com “membro anterior com
apoio no solo”. Por outro lado, “asa” é uma estrutura
morfol6égica na qual os caracteres “cor da pena” ou a
“extensdo do radio” ocorrem. Assim, é uma hipétese sobre
homologia secundéria em um nivel que d& a base para a
inferéncia de homologias secundarias em um nivel mais
restrito de generalidade.

Interpretagfes particulares sobre homologia entre
estruturas de individuos diferentes sdo tomadas na pratica,
como foi comentado, considerando-se os critérios de forma,
posi¢do e, quando possivel, ontogenia. As estruturas como
um todo nas quais os caracteres ocorrem de modo geral
contém determinadas informacdes que auxiliardo a discussédo
de homologia entre partes dessas estruturas. E mais seguro
proceder, primeiramente, a determinagdo de homologia em
um nivel “morfolégico” (ou fisiolégico, etoldgico etc.) mais
abrangente, que partir diretamente para a comparacdo de
detalhes de estruturas, as quais podem ndo ser, elas mesmas,
homoélogas. Em um segundo momento, entdo, poder-se-ia
comparar a parte ou as partes mais restritas da estrutura para
detectar diferengas e, logo, encontrar caracteres.

Um exemplo é a comparacdo dos condilos de 0ssos
em membros anteriores de duas espécies de vertebrados:
primeiro, determina-se a homologia do préprio 0sso, levando-
se em consideragdo a forma, a posi¢do e a articulagdo com
outros 0ssos; depois, comparam-se partes do 0sso, anotando-
se as diferencas entre elas (os caracteres). Do mesmo modo,
para se discutir seqlienciamento de DNA é necessario

determinar, primeiramente, a homologia dos cromossomos
comparados entre duas espécies (ou entre trechos homologos
em cromossomos diferentes) e, depois, a homologia dos
trechos sequienciados, para, finalmente, localizar diferencas
de bases homologas nas duas seqliéncias.

A analise de caracteres de estruturas para as quais ja
existe uma hipétese de homologia pode, assim, chegar a
conclusées muito mais confiaveis. Ndo parece muito
complicado discutir ahomologia da cabe¢a do fémur de duas
espécies de Bovidae, porque ¢é 6bvia a homologia do fémur
nessas espécies. Contudo, so se pode discutir a homologia
entre uma cuspide em um dente de um canideo e uma cuspide
de um dente de um marsupial se houver um boa hip6tese de
homologia para os préprios dentes envolvidos. Assim,
quando se abordam diferentes condi¢cdes de um caréter,
especialmente quando os grupos ndo sao muito proximos, é
necessario dispor de uma hipdtese inicial relativamente
segura de que estamos lidando com estruturas efetivamente
homélogas.

SERIES DE TRANSFORMAGCAO: PLESIOMORFIA
E APOMORFIA

A simples constatacdo de que estruturas consideradas
homdlogas séo diferentes entre si ndo resolve a questdo da
reconstrucdo das relagBes de parentesco entre taxons. A
homologia apenas indica que é razoavel proceder a
comparagdo entre determinadas partes que ndo sdo iguais
em individuos distintos. A questdo que se coloca, agora, ja
ligeiramente modificada em relacdo a anterior, é:

Qual é 0 método que permite, analisando estruturas
homélogos e diferentes entre si, inferir relacdo de
ancestralidade comum ?

A resposta a essa questdo é uma das contribuicdes
mais importantes de Willi Hennig a solugdo do problema do
método filogenético e corresponde a um verdadeiro ovo de
Colombo. Anagénese € um processo que ocorre apenas no
nivel da espécie'. Se, em uma espécie, surgiu e se fixou uma
novidade evolutiva (uma mutagdo), entdo, todas as suas
espécies descendentes serdo herdeiras dessa modificacdo.
Logo, o conjunto de espécies que compartilha a condigdo
modificada de um carater descende da espécie ancestral na
qual essa condi¢do modificada surgiu.

A primeira etapa da reconstrucdo da histéria dos

3Convém ter bastante claro que o processo evolutivo é composto por dois
grandes conjuntos de processos. Denomina-se Anagénese a modificacéo
na forma (em um sentido amplo) de qualquer ramo filético. Nesse processo
geral, estdo envolvidos mutacdo, recombinacgéo, selecdo, deriva genéticae
fixacdo de alelos. Por outro lado, denomina-se C1adogénese a fragmentagéo
de um ramo filético (conjuntos de populagdes que apresentam efetivamente
fluxo genético) em dois ou mais ramos isolados, que passam a evoluir
independentemente. Neste processo, sdo fatores causais a vicariancia e a
dispersdo. Hipoteticamente, uma “macromutagdo” poderia resultarem uma
cladogénese, embora isso seja pouco provéavel. A conjungdo dos processos
de cladogénese e anagénese geram a evolugdo bioldgica, tal qual a
conhecemos. Anagénese sem cladogénese geraria diferenciagdo em um
Gnico ramo, sem sua fragmentagao. Cladogénese sem anagénese provocaria
um aumento no ndmero de ramos espacialmente separados, mas iguais entre
si. Anagénese e cladogénese geram a diversidade. A extincdo é um terceiro
processo que altera o padrdo final gerado pela evolugdo de um grupo.
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Figura 2.1. Quatro insetos alados, dois dos quais com quatro asas e
dois com duas asas. A condigao das asas posteriores corresponde a um
carater. A condicdo das asas posteriores bem desenvolvidas, semelhante
as asas anteriores (A, B, E), é plesiomérfica, mais antiga, em relacéo a
condicdo transformada em halter (C, D, F), apomoérfica, mais recente
(modificado de Borror, D.J. & D.M. DeLong, 1969. Introducéo ao Es-
tudo dos Insetos. Editora Edgard Blicher, Sdo Paulo).

taxons, desse modo, é a reconstrugdo das modificacdes
ocorridas na historia de uma estrutura, determinando quais
sdo, de um conjunto de condigdes homologas e diferentes
entre si, as condi¢cdes modificadas e quais sdo as condigdes
mais antigas a partir das quais as novas surgiram. Hennig
(1966) denominou de Série de T ransformagdes a sequéncia
de modificacBes que uma determinada estrutura sofreu,
tornando-se sucessivamente mais derivada.

E importante realgar que essa € uma representagio
linear (vertical, no sentido temporal) de modificagdes
ocorridas na evolucdo do grupo. Essa relagdo ndo pode ser
vista diretamente entre as espécies atuais. O que se observam
sdo conjuntos de espécies que apresentam coOpias de uma ou
outra das condicGes da série de transformacgdes, que hoje
convivem co-temporalmente. Quando se analisa a evolugao
das asas dos insetos, por exemplo (Fig. 2.1), podemos
destacar particularmente, em uma série de transformacoes,
acondigdo em que as asas posteriores sdo bem desenvolvidas
e a condi¢do modificada, em que as asas posteriores estdo
transformadas em halter (veja setas). Essas duas condi¢cfes
-a mais antiga, original, e a mais recente, modificada ou
derivada- de um carater representam apenas dois dos
inimeros passos da evolugdo das asas.
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De duas condi¢cbes quaisquer em uma série de
transformacéo (isto é, homélogas), Hennig (1966) chamou
de Plesiomorfia (do grego, 7tAX|Giog, proximo a + jnop™rj,
forma) a condi¢do mais antiga, quefoi alterada resultando
em uma outra condi¢do mais recente. Em oposigdo, chamou
de Apomorfia (do grego, ano, longe de) a condi¢cdo mais
recente em uma série de transformacdo, surgida por
modificacdo de uma condicdo mais antiga.

A série mais simples envolve duas condigdes, uma
plesiomdrfica e uma apomdrfica (Fig. 2.2A). Séries de
transformacdo mais complexas podem incluir uma sucessao
linear de modificagcdes de uma estrutura, na qual uma
condicdo é sempre apomarfica em relagdo a condicéo a partir
da qual ela se modificou, mas ao mesmo tempo é
plesiomérfica em relagdo a outra modificada a partir dela
(Fig. 2.2B). Podem-se representar também séries de
transformacdo nao lineares, com pontos de bifurcacdo. Nesse
casos, a partir de uma mesma condigéo original, surgiram
duas ou mais condicdes derivadas independentemente (Fig.
2.2C).

Ha inimeros exemplos bem conhecidos de condigdes
plesiomorficas e apomorficas. O caso de dois pares ou um
par de asas em insetos inclui, respectivamente, as condicoes
plesiomérfica e apomoérfica de uma série de transformacéo.
Igualmente, a presenca de escamas epidérmicas é
plesiomorfica em relagdo a presenga de pélos em vertebrados
(Fig. 2.3). A condicdo de auséncia ou presenca de carioteca
sdo condicbes plesiomorficas e apomérficas encontradas,

a ...l b
X \
jtndrfico apomorfico

A

Figura 2.2. Trés tipos diferentes de séries de transformacao. A. Série de
transformacdo com apenas duas condic¢des, uma plesiomoérfica e outra
apomdrfica. B. Série de transformagdo com condigdes sucessivamente
apomoérficas, em que de cada estado do carater sé resulta uma
modificagdo mais apomorfica, exceto a Gltima. C. Série de transformagéo
com uma condicao plesiomorfica inicial, uma condi¢do apomorfica dela
originada e trés condigdes apomorficas distintas que surgem,
independentemente, a partir da condigdo apomorfica intermediaria.
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Figura 2.3. Exemplo de série de transformacédo. A condigdo
plesiomorfica, placas epidérmicas em forma de escama, é modificada,
transformando-se em estruturas epidérmicas em forma de pélo. A
evolugdo da estrutura epidérmica, na verdade, néo é tdo simples, uma
vez que a formacédo de pélos envolve também a formagéo de glandulas,
o desenvolvimento anexo de musculos, alteragdes circulatérias, etc.
(modificados de Romer, A.S. & T.S. Parsons, 1977, The Vertebrate Body.
Saunders College, Philadelphia).

respectivamente, em procariotos e eucariotos. A presenca
de vértebra representa uma condi¢do apomdrfica em relagéo
aauséncia de vértebras. A formagédo de um celoma ao longo
do desenvolvimento embrionario corresponde a uma
condicdo apomérfica em relacdo a auséncia do celoma. A
condicdo parasitaria € apomorfica em relagdo a vida livre
em Platyhelminthes. A perda dos membros anteriores em
Serpentes é apomarfica em relagdo a presenca desse par de
membros em outros Amniota.

Séries de transformacao lineares com mais de um passo
podem ser citadas. Um exemplo é a modificagdo da condigédo
tetrapode original dos amniotas na postura bipede dos
humanos. E possivel verificar uma série de etapas entre 0s
dois extremos, com modificagdes sucessivas na inclinagao da
coluna vertebral (e as alteragdes concomitantes na forma de
outros 0ssos). Uma parte dessas condicGes intermediarias esta
mantida em espécies atuais de primatas; estadgios mais
avangados sé podem ser encontrados em fdsseis de
hominideos.

Note -e isso € extremamente importante- que as
espécies que apresentam a condi¢cdo mais avancada de uma
série de transformacdo com varios passos também sédo
apomorficas para as condi¢des mais plesiomarficas dessa
série. Assim, se uma estrutura passou da condicdo “A” para
acondicdo “B” e, depois, para a condi¢do “C”, as espécies
que sdo apomorficas para a passagem da condi¢do “B” para
a condicdo “C” sdo necessariamente apomdrficas para a
passagem da condigdo “A” para acondi¢do “B”.Em resumo,
em uma série de transformagdo A B C , todo “C” é uma
forma modificada de “B”, ou seja, todo “C” é apomorfico
para a série de transformacdo A B. Como foi dito, carater
€ uma modificacdo e ndo um estado, de maneira que uma

modificagdo anterior em uma série estara presente em todas
as modificacGes posteriores na mesma estrutura, surgidas
mais recentemente na histéria de um grupo.

Um carater apomorfico intermediario na série de
transformagdo que leva a condicdo ereta ndo é, estritamente,
“individuos com a coluna semi-ereta”, mas a “passagem da
condicdo quadrlpede para a condigdo semi-ereta”. Essa
apomorfia, passar de quadrupede para semi-ereto, é
compartilhada tanto por individuos que tém postura semi-
ereta quanto pelos que tém postura efetivamente ereta.

Um outro exemplo de série de transformagdo com
varias etapas ¢ a perda gradual de esclerotizacdo da capsula
cefélica em larvas de insetos. Nas larvas de grupos surgidos
mais proximos a origem dos Diptera, como Tipulidae, a
cépsula cefélica é completa; em Stratiomyidae, por exemplo,
a capsula cefélica é apenas parcialmente esclerotizada; nos
Cyclorrhapha, s6 existe esclerotizacdo das pecas bucais
internas da larva. Em Hymenoptera, os niveis cada vez mais
complexos de socializagdo também podem ser representados
em uma série de transformacdo com varios estados, embora
niveis mais elaborados de socialidade tenham aparecido
independentemente varias vezes a partir de niveis menos
elaborados. O que importa destacar, neste caso, é que a
condicdo chamada “eussocial” encontrada nas espécies de
Apis, por exemplo, evidentemente ndo surgiu através de uma
Unica modificacdo a partir de uma condigdo ndo social, mas
através de uma série de modificagdes em espécies ancestrais
sucessivas, envolvendo uma seqléncia gradual de
modificagdes. Nem sempre, entretanto, é facil reconhecer
as condicOes intermediarias nas condi¢es finais, o que pode
levar a erros importantes na analise.

Um exemplo (exposto aqui de modo relativamente
simplificado) de série de transformacdo ramificada é o
processo de tagmatizacao de artropodes. A condicéo original
de metameria, com os diversos segmentos com estrutura
virtualmente idéntica entre si, pode ser encontrada em alguns
poliquetos. Nos aracnideos, essa condig¢do inicial sofre varias
modificagfes: (1) um grupo de sete segmentos funde-se para
formar o cefalotdrax ou prossoma, com os apéndices do
primeiro e segundo metdmeros modificados para a
alimentac&o; (2) os metdmeros posteriores (a0 menos na base
da evolugdo dos aracnideos) tém modifica¢Ges no formato e
na funcdo dos apéndices, formando o opistossoma. Nos
Malacostraca, por outro lado, a condigéo original do tronco,
com segmentos indiferenciados, é modificada para formar
um cefalotérax (que ndo é homdlogo ao dos aracnideos),
com apéndices muito diferenciados ligados a alimentacéo
(antena, mandibula, maxilas, maxilipedes), outros pouco
diferenciados ligados a locomocédo (peredpodes) e um
abddmen, com apéndices modificados para funcdo
respiratoria e reprodutiva (pledpodes). A condicdo de
tagmatizacdo pouco desenvolvida no tronco ainda é
observada em miridpodes, embora ja haja alguma
diferenciagdo da capsula ceféalica. Nos Hexapoda, a fuséo de
segmentos para formar a capsula cefalica completa, o térax
tém trés metdmeros com apéndices pouco modificados,
utilizados na locomocéo, e ha um abdémen, que apresenta
11 metdmeros com os apéndices reduzidos ou ausentes, em
que estdo concentrados 6rgaos internos com funcéo gastrica



e reprodutiva.

Em sintese, espécies distintas podem diferir em
caracteres homélogos. De cada par de condigfes homdlogas
de um caréter, uma delas deve corresponder & forma original,
plesiomérfica, a partir da qual a outra, apomdrfica, se
modificou.

CARACTERES COMPARTILHADOS: SIMPLESIO-
MORFIAS E SINAPOMORFIAS

Os exemplos de condigcdes plesiomorficas e
apomorficas de caracteres fornecidos na se¢do anterior
permitem comecar a desfazer a visdo “ingénua” do mundo
bioldgico. A visao leiga da diversidade bioldgica, bem como
aque aparece na maioria dos compéndios atuais de Zoologia,
Botéanica ou Protozoologia, mostra apenas como as espécies
e tadxons supra-especificos sdo. Numa abordagem
verdadeiramente evolutiva da diversidade dos organismos,
cada carater tem sua propria histéria de origem e
diferenciacdo. Adotar a teoria da evolugdo com explicacéo
para a diversidade biolégica implica necessariamente em
aceitar ndo somente que os taxons, mas também que suas
estruturas se interconectam no passado. Isso é homologia.
Todas as caracteristicas biolégicas -de moléculas organicas
fundamentais a propria linguagem- podem ser representadas
por pares de condigfes homologas, em que a mais antiga foi
a base a partir da qual a mais recente surgiu.

Apomorfias e plesiomorfias obviamente ndo existem
como entidades isoladas, independentemente das espécies.
Na verdade, as diferentes condi¢cdes de uma estrutura sdo
compartilhadas pelos individuos de uma ou mais espécies.
Assim, os estados de uma série de transformacdo sdo
chamados plesiomérficos e apomérficos, sendo que o
compartilhamento desses estados dos caracteres por grupos
sdo denominados Simplesiomorfia € Sinapomorfia (com 0
prefixo grego gdv, juntamente). Ou seja, diz-se que um
determinado carater é simplesiomoérficopara um determinado
grupo, ou sinapomorficopara um determinado grupo. De outra
maneira, diz-se que um carater € uma sinapomorfia de um
grupo ou uma simplesiomorfia de um grupo.

A aplicacdo desses termos é direta. Um carater é
sinapomaérfico para o conjunto de todas as espécies que
compartilham sua condigdo apomorfica. Do mesmo modo,
um carater é simplesiomdrfico para o conjunto de todas as
espécies que compartilham a condicdo plesiomérfica de um
carater. A presenca de pélos, por exemplo, é sinapomaérfica
para os mamiferos; a presenca de celoma é sinapomorfica
para os celomados; a presenca de tecidos organizados é uma
sinapomorfia dos Eumetazoa; a presenga de mandibulas (nos
vertebrados; ndo confundir com a estrutura homoénima dos
artrépodes) é uma sinapomorfia dos Gnathostomata. Por
outro lado, a ectotermia, a auséncia de mecanismos
fisiologicos para manter a temperatura do corpo constante, é
uma condicédo plesiomérfica compartilhada pelos “répteis™,

3Sempre que um nome de tdxon é apresentado, aqui, entre aspas significa
que ndo hé certeza sobre sua condi¢do monofilética ou que ha certeza sobre
sua condicdo ndo-monofilética (veja o Capitulo 3, sobre o monofiletismo
de grupos taxondmicos).
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anfibios, outros vertebrados e os invertebrados. A auséncia
de asas em artropodes é uma simplesiomorfia dos
“apterigotos”, mas é simplesiomorfica também para
miridpodes, crustaceos, aracnideos etc. A auséncia de
carioteca é simplesiomaérfica para os procariotos. A auséncia
de vértebras € uma simplesiomorfia dos invertebrados, mas
também é simplesiomdrfico para as plantas, protozoarios,
bactérias e virus.- A presenca de apenas trés camaras
cardiacas, por outro lado, é simplesiomdrfica para os répteis
(exceto crocodilos) e anfibios em relagdo as quatro cavidades
dos mamiferos, crocodilos e aves.

O reconhecimento de uma sinapomorfia em um grupo
corresponde, assim, a unido do conhecimento de uma
condicdo apomorfica ao conhecimento da distributividade
dessa condigdo, isto €, de qual é o conjunto de espécies que
compartilha essa condi¢do. O mesmo raciocinio aplica-se as
simplesiomorfias. As implicacbes do conhecimento sobre
sinapomorfias e simplesiomorfias, contudo, sdo distintas.

Na Figura 2.4, pode-se observar um exemplo
hipotético. Nesse exemplo, uma espécie ancestral dividiu-
se em duas descendentes, cada uma das quais, por sua vez,
dividiu-se em duas outras. As condi¢bes plesiomorficas
iniciais sdo 1, 2, 3, 4, 5, 6 e 7; as apomorficas sdo,
respectivamente, 1’,2’,3’,4°,5’,67e 7°. As condicbes 1’
2’ e 3’ sdo sinapomorfias, respectivamente, dos grupos {A,
B, C, D}, {A B} e {C, D}.

As condigbes 4°,57,6’ e 7’ sdo ditas Autapomorficas
(do grego ocmog, mesmo, ele mesmo) para, respectivamente,
as espécies A, B, C e D. Autapomorfias sdo caracteres
apomorficos para um Unico ramo terminal em um
cladograma. Esse ramo pode ou ndo conter varias espécies
(ndo incluidas no cladograma). Isto é, autapomorfias séo
casos particulares em que uma sinapomorfia é compartilhada
no cladograma por um Unico taxon terminal. Logo, um caréater
autapomorfico em um cladograma pode ser sinapomorfico
em um cladograma de um nivel menor de generalidade. A
presenca de penas nas Aves, em uma filogenia dos grandes
grupos de Amniota, por exemplo, é uma autapomorfia, mas,
em um cladograma dos grupos de Aves, aparece como
sinapomorfia que relne conjuntos de tadxons terminais.
Alguns autores propuseram restringir o uso do termo
“autapomorfia” para caracteres apomorficos de uma Unica
espécie. Esse sentido, além de restritivo no emprego de um
termo (til em outros contextos, acaba limitado pelas proprias
discussdes sobre o conceito de espécie.

Na Figura 2.4, também ¢é possivel visualizar a
aplicacdo do conceito de simplesiomorfia. O caréater 7°, por
exemplo, é autapomdrfico para a espécie D; a condigdo
plesiomorfica 7 é compartilhada, nesse nivel, por A, Be C.
Do mesmo modo, 3 é simplesiomorfico para A e B, 2 é4

4 A expressdo “niveis de generalidade” (ou niveis de universalidade)
é extremamente Gtil em Biologia Comparada. As relagGes de parentesco
entre as espécies (e, consequentemente, as relacdes de
compartilhamento de caracteres apomaérficos) podem ser expressas em
diagramas hierarquicos (sistemas parcialmente ordenados; veja
Capitulo 8). Em qualquer sistema hierarquico, podem existir elementos
comuns a poucos ramos terminais ou a muitos ramos terminais. Diz-
se, assim, que esses elementos teriam, respectivamente, menor ou maior
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Figura 2.4. Exemplo hipotético de evolucdo de um grupo M, com espécies recentes A, B, C e D. A condicdo inicial da espécie ancestral do grupo
eraplesiomorfica para os caracteres 1-7. Os triangulos escuros indicam a ocorréncia de eventos cladogenéticos. Os aros pontilhados destacam
como séo 0s caracteres amostrados nas espécies em um determinado momento de sua histéria (veja texto para maiores explicagdes).

simplesiomorfico para C e D, 4 é simplesiomérfico para B,
CeDetc.

Serd introduzido, aqui, um termo novo,
Arqueomorfia (d0 grego, og%l], origem, principio). Séo
denominadas arqueomorfias de um grupo as condigfes
apomodrficas de caracteres presentes nesse grupo, mas que
sdo sinapomorficas para um nivel mais abrangente de
generalidade4, ou seja, que sdo sinapomorfias de um grupo
mais amplo que aquele emfoco. A passagem da condicdo
tetraptera para uma condicdo diptera, por exemplo, é uma
sinapomorfia de Diptera; contudo, a presenca de asas
anteriores, em si, € uma arqueomorfia de Diptera, uma vez
Que as asas surgiram ao nivel de Pterygota, do qual Diptera
éapenas um subgrupo. Outros casos de arqueomorfias sdo,
por exemplo, a presenca de vértebras em Mammalia, a
presenca de penas em Passeriformes, a presenca de clorofila
em Angiospermas e a presenga de células flageladas em

generalidade (ou universalidade) no sistema. Se essa hierarquia for
uma filogenia, em que a espécie ancestral de todo o grupo estd na
parte inferior do diagrama (como na Fig. 2.4), um caréter de pequena
generalidade terd surgido mais recentemente na evolugdo do grupo e
estara posicionado em uma posicdo relativamente superior da
filogenia. Um carater de ampla generalidade, por outro lado, tera
surgido ha mais tempo e estard posicionado em uma posigdo mais
inferior do diagrama. Note, novamente, que ndo importa o nimero de
elementos terminais que apresenta estritamente um determinado estado
de carater, mas o nivel de seu surgimento. A presen¢a de ovo (com
casca), apenas em Monotremaia, dentro de Mammalia, ndo é um carater
de pequena generalidade, uma vez que corresponde a uma plesiomorfia
no grupo, herdada de um nivel ainda mais amplo (ou alto) de
generalidade em Vertebrata (isto 6, Amniota). A presenca de placenta
é um cardter de alto nivel de generalidade em Mammalia; a presenca
de coluna ereta é um carater de pequeno nivel de generalidade em
Mammalia, restrita a Homo sapiens.

Porifera.

A introducgdo desse termo é necessaria, pois o termo
“simplesiomorfia” tem sido utilizado impropriamente para
se referir a esse tipo de condicdo compartilhada de carater.
O uso do termo “simplesiomorfia”, nesses casos, ndo é
correto ou adequado. O uso do termo “plesiomorfia” exige
necessariamente que haja alguma forma apomoérfica
conhecida em relagdo a essa. A presenca de vértebras em
Mammalia, por exemplo, ndo pode ser vista como uma
simplesiomorfia, uma vez que ndo ha nenhuma alteragdo do
carater “presenca de vértebra” que o caracterize como
efetivamente plesiomorfico no grupo. A arqueomorfia, na
verdade, é uma caso particular de sinapomorfia, em que a
condi¢do apomorfica é compartilhada por um grupo, mas
ndo apenas por esse grupo.

POLARIZACAO DE SERIES DE TRANSFORMAGAO

Uma vez compreendida conceitualmente a questio
das apomorfias e plesiomorfias, pode-se aborda-la do ponto
de vista pratico ou metodoldgico:

De umpar de condi¢bes homdlogas diferentes de um
carater, como determinar qual é a apomérfica e qual a
plesiomérfica?

Esse é o procedimento de determinacdo dapolaridade
do carater, adirecdo da evolucdo entre dois “p6los” opostos,
em uma série de transformacéo.

Esse problema metodoldgico ndo havia sido
solucionado antes do aparecimento da Sistematica
Filogenética. Muitos autores consideravam que a condi¢do
mais freqliente ou comum em um grupo seria a plesiomadrfica
ou mais antiga. Outros sustentavam justamente o oposto,
que a condicdo mais comum seria a apomorfica. Entretanto,
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a determinacdo de polaridade baseada na freqliéncia €
equivocada. Em Hexapoda, por exemplo, ha muito mais
espécies com asa que sem asa; em 0posi¢do, nesse mesmo
grupo, a presenca de escutelo em forma de um tubo alongado,
bifido no &pice (como em certas espécies de Stratiomyidae,
Diptera) é rarissima. A despeito disso, ambas as condicGes
sdo apomorficas (em relacdo, respectivamente, a auséncia
de asa e ao escutelo curto). Na verdade, uma caracteristica
serd mais comum ou mais rara em um grupo se seu
surgimento deu-se mais recentemente ou ha mais tempo na
evolugdo do grupo (Fig. 2.5). Ndo é possivel, em nenhum
caso, utilizar a freqliéncia de uma condicgdo de carater dentro
de um grupo como indicador de polaridade.

Amilde, a questdo foi também abordada de um ponto
de vista “ecolégico”, resultando em enorme confusdo: 0s
caracteres derivados seriam aqueles “adaptativos”. Levando
as ultimas conseqléncias esse raciocinio, chega-se a
absurdos! Em primeiro lugar, nunca foi proposto como
identificar caracteres ndo adaptativos. Segundo, afirmar que
condigdes plesiomérficas sdo inadaptativas implicaria em
aceitar que as espécies com a condicao plesiomérfica fossem
menos adaptadas. No entanto, se isso fosse verdadeiro, elas
nao poderiam sobreviver ou, a0 menos, ndo poderiam
sobreviver bem. Como foi possivel, entdo, que elas existissem
até o surgimento da condi¢cdo apomaérfica? E como é possivel
que elas tenham continuado a existir? De fato, plesiomorfias
e apomorfias sdo, ambas, adaptativas! N&do devemos
confundir uma questdo evolutiva no nivel populacional com
um critério metodoldgico para determinar a polaridade de
caracteres. Em uma mesma populagdo, pares de alelos
eventualmente podem apresentar sobrevivéncia diferencial,
favorecendo um dos fenétipos homozigotos. Na auséncia de
outros processos evolutivos, isso pode levar a fixagcdo de um
dos alelos. Entretanto, esse raciocinio ndo se aplica a
comparacao entre espécies que possuem condicOes diferentes
de uma estrutura. Se, nos vertebrados, por exemplo, a vida
terrestre tivesse vantagem adaptativa sobre a vida aquatica,
ndo seria razodvel esperar que ainda existissem vertebrados
aquaticos. Na verdade, o nUmero de espécies de peixes €
superior ao de vertebrados terrestres. Assim, nem a freqiiéncia
de uma caracteristica em um grupo, nem a suposta
“superioridade adaptativa” de uma condi¢do servem como
indicadores da condi¢do apomorfica de caracteres.

O sucesso do método filogenético dependeu, em grande
parte, da capacidade de Willi Hennig responder a questdo da
polarizagdo de caracteres. Um exemplo concreto facilita a
compreensdo do raciocinio envolvido. Analisemos o0s
Coelomata. Nesse grupo, encontramos organismos
metaméricos, como anelideos e artrépodes, e ndo metameéricos,
como moluscos, sipinculos, equitros e nemérteos. A condigdo
metamérica do corpo é plesiomérfica ou apomaérfica em
relacdo a condicdo ndo metamérica? Uma condicdo €
apomorfica se for mais recente. Logo, discernir condigdes
plesiomoérficas e apomorficas € determinar qual é, entre duas
condigbes homologas e diferentes entre si, a condi¢cdo mais
antiga. Se uma condicgdo é apomérfica dentro de um grupo,
entdo surgiu necessariamente depois da origem desse grupo.
Isso implica que, na base da evolugdo do grupo, o que existia
era a condicdo plesiomorfica, mas herdada de niveis ainda
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Figura 2.5. O fato de uma caracteristica ser comum ou rara dentro de
um grupo nunca pode ser tomada como indicador da polaridade do
carater. Os caracteres surgidos no inicio da evolugdo de um grupo
apresentardo sua forma apomorfica relativamentc comum (carater a’);
0s caracteres surgidos mais recentemente na evolucdo de um grupo
apresentardo sua forma apomérfica bastante rara (carater b’).

anteriores. E de se supor que outras espécies que descendem
desses mesmos niveis anteriores e que ndo pertencem ao grupo
em questdo apresentem a mesma plesiomorfia, ainda que
possam ter apomorfias de outras séries de transformacdes.

Assim, de um par de condi¢cdes homdlogas diferentes,
em principio, a plesiomorfica é aquela que pode ser
encontrada em grupos externos ao qual estamos analisando.
Nos grupos ndo celomados, a condigdo metamérica nunca
aparece. Desse modo, € mais provavel que o ancestral dos
celomados fosse ndo metamérico e que a metameria tenha
surgido dentro da histéria do grupo. Essa série de
transformacéo fica assim polarizada:

ndo metaméricos ~ metaméricos

Outros exemplos de polarizacdo relativamente
simples podem ser citados. Dentro dos Ecdysozoa -nome
que se aplica aos Onychophora, Tardigrada, Pentastomida,
Aschelminthes e Arthropoda- h& grupos com pernas
articuladas e grupos com lobos metaméricos néo articulados
(homélogos as pernas articuladas); fora dos Ecdysozoa, ha
apenas grupos com pernas nao articuladas (“Polychaeta”), o
que indica que a presenca de pernas com articulos é
apomorfica.

Desse modo, cada vez que temos duas condi¢des
homdélogas diferentes entre si dentro de um grupo
supostamente monofilético e queremos determinar qual deles
é o apomorfico, temos que amostrar um conjunto de espécies
externas ao grupo em foco que sejam utilizadas como termo
de comparagdo -essas espécies devem apresentar, em
principio, a condicdo plesiomorfica para os caracteres
levantados.

Esse é 0 método de comparagé@o com grupos externos
para a polarizacdo de séries de transformacdo. O método foi
apresentado um tanto quanto informalmente por Hennig
(1966), mas foi gradualmente aperfeicoado e aprofundado com
os trabalhos de Watrous & Wheeler (1981), Wiley (1981),
Nelson & Platnick (1981), Maddison, Donoghue & Maddison
(1984) e, mais recentemente, Nixon & Carpenter (1993). A
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compreensédo geral do método de polarizacéo é relativamente
simples, embora, como veremos, possam surgir problemas
eventuais em sua aplicacéo.

Uma das criticas contra a polarizagao por comparagdo
com grupos externos foi feita por Colless (1967), um dos
grandes opositores da Sistematica Filogenética nas décadas
de 60 e 70. Colless (1967), um feneticista com excelente
embasamento técnico, observou que sé é possivel aplicar o
método se existir uma hipotese a priori de monofilia para o
grupo em estudo (dentro do qual ambas as condi¢Bes sdo
encontradas). Por exemplo, s6 é possivel considerar
apomorfica a condi¢do dos pélos em Mammalia com o apoio
da hipotese de que os Amniota formam um grupo
monofilético; s6 é possivel considerar pernas articuladas uma
condigdo apomdrfica, porque havia uma hipo6tese de
monofilia para os Panarthropoda (Ecdysozoa exceto
Onychophora). Essas hipéteses prévias de monofilia dos
grupos maiores, no entanto, s6 podem ser construidas
estritamente, segundo o método filogenético, se forem
encontradas sinapomorfias polarizadas pelo préprio método
do grupo externo, o que exige uma hipGtese anterior de
monofilia de um grupo ainda maior. Em sintese, o raciocinio
conduziria a uma regressao infinita.

A critica de Colless (1967) pretendia mostrar que, na
prética, haveria um raciocinio circular na polarizagdo de
caracteres utilizando o método filogenético e que,
conseqientemente, o proprio método seria invalido. O
comentario de Colless (1967), é interessante, embora
incorreto. A defesa do método filogenético foi feita a partir
de uma discussdo epistemologica. Hull (1970), um filésofo
que desde o inicio da década de 60 se dedicou as Ciéncias
Bioldgicas, em particular & Sistematica, demonstrou que, se
uma hipétese inicial est4 errada, ela tende a levar, com o
aumento dos estudos envolvendo o grupo, a um acamulo de
dados inconsistentes, indicando um erro de premissa que pode
ser detectado. Assim, mesmo partindo de uma premissa
inicial falsa, é possivel haver uma retificagdo em um
momento posterior. Se a premissa inicial for verdadeira, por
outro lado, tende a haver um actimulo gradual de dados
congruentes, corroborando a decisdo inicial. Isso é chamado
de iluminacédo reciproca.

A critica de Colless (1967) ao menos induz uma
reflexdo importante. A determinacdo da polaridade de
caracteres utilizando grupos externos sempre se apoia sobre
premissas, neste caso, de que o grupo interno é monofilético
(ou, excepcionalmente, que os grupos internos e externos
ndo sejam imbricados na filogenia). Premissas, no entanto,
sempre precisam ser vistas criticamente. Assim, ndo é
possivel iniciar um trabalho de analise filogenética sem
antes procurar delimitar um suposto grupo monofilético
maior, dentro do qual se pretende estudar as relagdes de
parentesco. Se tomarmos (por engano) um grupo ndo
monofilético para estudo das relagbes filogenéticas entre
seus taxons subordinados, a comparagédo de estruturas que
variam dentro do grupo com falsos grupos externos pode
trazer enormes complica¢Bes a uma analise! Isso cria uma
confusdo nos dados que s6 pode ser solucionada voltando
aestaca zero, interrompendo o projeto e delimitando como
taxon a ser estudado um grupo mais abrangente (ou menos

abrangente) para o qual haja uma hipotese relativamente
segura de monofilia. Assim, recomenda-se expressamente
que primeiro sejam resolvidas, ao menos de modo
preliminar, as relacGes de parentesco em um nivel mais
abrangente, delimitando um grupo que seja monofilético,
para depois iniciar a analise apenas com o0s.elementos que
fazem parte desse grupo.

Alguns exemplos de polarizagdo de caracteres
utilizando grupos para os quais ha hip6teses relativamente
confiaveis de monofilia foram vistos acima, como Amniota
e Ecdysozoa. Vejamos agora um caso, ainda que grosseiro,
de polarizacdo de caracteres utilizando um grupo que
sabidamente ndo é monofilético. Na classificacdo original
proposta por Lineu (1758) para os animais, havia a Classe
Vermes. Esse grupo incluia quase todos os grupos
vermiformes conhecidos a época, como anelideos,
nematddeos e platelmintos. E bastante claro, atualmente, que
esse ndo é um grupo monofilético. Contudo, se 0 tomassemos
por monofilético, teriamos problemas graves na determinagéo
de polaridade de caracteres que variam dentro desse grupo.
Por exemplo, entre seus membros encontramos individuos
metaméricos (anelideos) e ndo metaméricos (nematddeos) -
fora de Vermes, também h& individuos com ambas as
condicdes. Dentro do grupo, ha individuos com celoma
(anelideos) e sem celoma (platelmintos) -fora de Vermes,
igualmente, encontramos as duas condicfes. Existem
individuos com tubo digestivo completo (anelideos e
nematddeos) e incompleto (platelmintos) -em outros grupos,
encontramos também as duas condi¢Ges (moluscos e
cnidarios, respectivamente). Assim, ha forte incongruéncia
em varias caracteristicas levantadas e as mesmas condigdes
repetem-se dentro e fora do grupo. Se fossem caracteristicas
simples ou pouco numerosas, poderiamos pensar que fossem
homoplasias (isto é, caracteres com evolucdo independente;
veja adiante). Entretanto, a repeticdo dentro e fora do grupo
das condicfes plesiomorficas e apomorficas de varias
estruturas complexas, como celoma, metameria e tubo
digestivo completo, serve de indicio forte de que nossa
premissa inicial, de monofilia de Vermes, estava errada. Seria
necessario, nesse caso, abandonar o projeto inicial de analise
de “Vermes”, propriamente dito, para estudarmos, por
exemplo, as relagdes entre os Bilateria, como um todo, ou
de um grupo menor, como Platyhelminthes.

As vezes, 0 grupo que pretendemos estudar ja possui
uma hipotese de monofilia publicada na literatura, obtida
em um estudo filogenético mais abrangente. Isso permite
iniciar de imediato a analise das relagdes entre seus grupos
subordinados. No entanto, mesmo nos casos em que foi
publicada uma filogenia que mostre a suposta monofilia de
um grupo, é necessario manter uma viséo critica, avaliando
se o trabalho foi bem feito. H& muitas situacdes, por outro
lado, especialmente em grupos que ndo tém uma tradicao de
estudos filogenéticos, em que virtualmente nada foi feito.
Nesses casos, é necessario proceder inicialmente a uma
analise filogenética ao menos superficial em um nivel mais
abrangente, tentando determinar a monofilia do grupo que
escolhemos para estudo, para apenas depois nos dedicarmos
ao estudo do grupo, de modo que as séries de transformagéo
dentro dele possam ser polarizadas corretamente.
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EXERCICIOS

1. Homologia

1.1. Liste dez casos de estruturas homélogas e idénticas entre
espécies de grupos bastante proximos. Exemplo: dente canino
do cdo e dente canino do gato doméstico (a expressao “grupos
bastante préoximos” é, evidentemente, relativa; também, o
conceito de estruturas “idénticas” é relativo).

1.2. Liste dez casos de estruturas homdlogas e idénticas entre
espécies de grupos relativamente distantes. Exemplo:
presenca de carioteca nas células humanas e carioteca em
Plasmodium falciparum.

1.3. Liste dez casos de estruturas homologas diferentes em
grupos proximos. Exemplo: pecgas bucais picadoras-
sugadoras em Phlebotominae e pecas bucais lambedoras-
sugadoras em Psychodinae.

14. Liste dez casos de estruturas homoélogas e diferentes
em grupos distantes. Exemplo: flores com seis pétalas em
Palmae eflores com cinco pétalas em Orchidaceae.

1.5. Procure redigir uma defini¢do formal de homologia, sem
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recorrer ao contetido anterior do livro. Compare sua definigdo
com o que foi apresentado acima.

2. PLESIOMORFIA, APOMORFIA E SERIES DE
TRANSFORMAGCOES

2.1. Proponha dez exemplos de pares de condi¢des
homdlogas e diferentes que parecam respectivamente
plesiomdrfica e apomarfica. Exemplo: placas epidérmicas
emforma de escama/placas epidérmicas emforma de pena.
2.2. Proponha dez exemplos de pares de condi¢6es homologas
e diferentes, determinando as condigdes plesiomorfica e
apomorfica, com a justificativa para as decisdes sobre a
polaridade dos caracteres (isto implica na aceitagdo inicial de
um grupo monofilético maior, no qual ambas as condi¢des
sdo encontradas, para fazer comparagdes com espécies externas
ao grupo). Exemplo: estudiosjovens (ninfas) semelhantes ao
adulto na forma geral do corpo / estadios jovens (larvas)
diferentes do adulto na forma geral do corpo; ambas as
condicbes sdo encontradas dentro de Pterygota; fora de
Pterygota, osjovens sdo semelhantes aos adultos.

2.3. Proponha dez exemplos de séries de transformagdes com
trés ou mais passos, justificando a escolha da condicéo
plesiomérfica e das sucessivas condi¢des apomorficas. Exemplo:
nimero grande de vértebras na cauda em Reptiliformes, nimero
médio em Archaeopteryx e poucas vértebras caudais nas aves
recentes. Fora do grupo monofilético ‘Crocodylia+Aves o
ndmero de vértebras caudais é alto; esse nimero mantém-se
alto em crocodilianos, apresenta uma redugdo em
Archaeopteryx e um nimero ainda menor nas aves recentes.
2.4. Procure redigir uma definicdo formal de plesiomorfia e
apomorfia sem recorrer ao livro. Compare suas definigdes

com as do texto.

3. SIMPLESIOMORFIAS, SINAPOMORFIAS E
ARQUEOMORFIAS

3.1. Cite dez casos de simplesiomorfias, indicando qual é a
condigdo plesiomérfica, qual é a condicdo apomorfica
correspondente e qual é o grupo que compartilha aquela
condicdo plesiomdrfica particular. Exemplo: condicéo
quadripede, compartilhada por todos os grupos recentes
de Tetrapoda exceto 0 homem e as aves; a condigdo bipede
nesses dois grupos é homoplastica.

3.2. Cite dez casos de sinapomorfias, indicando a condi¢do
plesiomérfica correspondente e o grupo monofilético que
compartilha a condi¢do apomorfica. Exemplo: a presenga
de tubo digestivo completo -apomarfico em relagdo ao tubo
digestivo com uma Unica abertura- é sinapomoérfica para
os Coelomata.

3.3. Cite dez casos de arqueomorfias, indicando o nivel para o
qual o carater &, de fato, sinapomorfico. Exemplo: apresenca
de bico corneo em Passeriformes é uma arqueomorfia, uma
Vez que esse carater é sinapomorfico para Aves.

3.4. Proponha dez casos de problemas ndo resolvidos (ao
menos em seu conhecimento) de generalidade de caracteres
ou de séries de transformacéo, indicando uma determinada
condicdo de um carater e 0 grupo maior onde o carater ocorre.
Exemplo: Pétala mediana igual as demais/ pétala mediana
inferior modificada em relacdo as outras quatro
(Orchidaceae).

3.5. Proponha defini¢cGes formais para simplesiomorfias,
sinapomorfias e homoplasias e compare com o texto do livro
nos capitulos correspondentes.



Capitulo 3

Fundamentos de Sistematica Fliogenética

Forma e Agrupamentos Taxondmicos:
Grupos Monofileticos e Merofileticos

“Com respeito aos animais em geral, algumas partes ou érgdos sdo comuns a todos, como
foi dito, e algumas sdo comuns a géneros particulares.” (Aristoteles, Historia Animalium,

Livro Il, 1)

Vimos, no capitulo anterior, a metodologia de
polarizacdo de caracteres, isto é, como ordenar
temporalmente condi¢cdes homologas diferentes entre si.
Contudo, ndo vimos ainda a conexdo entre o conhecimento
sobre a evolucdo dos caracteres e o conhecimento sobre as
relagbes de parentesco entre as espécies.

A questdo que se apresenta, entdo, é: Como inferir uma
filogenia a partir cie séries de transformagdes polarizadas?

De certo modo, a resposta a esta pergunta ja foi
inserida no capitulo anterior e é uma dedugdo a partir do
conhecimento basico disponivel de evolugdo. Um carater ndo
se modifica de uma maneira difusa no espacgo e no tempo.
Um evento de mutagdo -a origem de uma condicdo
apomorfica a partir de uma condig¢do plesiomorfica
preexistente- ocorre em uma situagdo muito precisa nas
células gaméticas de um Unico individuo de uma populacéo.
E necessario lembrar que a maioria absoluta das mutacdes
surgidas se perde: as que ocorrem em células somaticas
desaparecem com a morte do individuo; a maior parte das
mutacdes em células gaméticas deve ser deletéria; a imensa
maioria dos gametas transportando mutagdes ndo deletérias
simplesmente ndo chegam a fecundacdo; e uma parte dos
gametas portadores de novas mutagcbes que chegam a
fecundagdo pode ser eliminada por deriva genética ou por
selecdo. Assim, apenas uma pequena fragdo do nimero total
de mutacGes ocorridas em cada populagdo chega a fixar-se.

A fixagdo de um novo alelo, eliminando o alelo pré-
existente, por sua vez, implica no aparecimento de uma
condi¢do nova na populacgdo, que sera transmitida a todos os
individuos de todas as geragfes futuras. Serd transmitida
também as subpopulagbes em caso de essa populacdo (ou
espécie) inicial se fragmentar. Assim, toda a descendéncia
dessa espécie seréa portadora da condigdo apomorfica que nela
se originou.

Esse raciocinio pode ser visto, agora, no sentido
inverso. O conjunto de todas as populagbes atuais cujos
individuos portam uma caracteristica apomoérfica devem ser
descendentes de uma populacdo ancestral comum a elas e
(exclusiva delas) na qual essa condi¢cdo apomorfica surgiu.

Essa é a esséncia do método filogenético. Apomorfias
compartilhadas sdo indicios de ancestralidade comum
exclusiva, ou seja, de monofilia. E necessario considerar que

sejam apenas indicios, pois, ao longo da analise, pode-se
concluir que a mesma apomorfia surgiu mais de uma vez
independentemente (veja Capitulo 4).

O discernimento entre caracteres plesiomorficos e
apomorficos comegou a resolver problemas antigos da
Sistematica. Lineu e os demais sistematas antes de Hennig
lidavam com a diversidade biolégica reunindo espécies com
base em semelhancas. Antes de Darwin, essa semelhanca
era explicada por esséncias compartilhadas; depois de
Darwin, como um reflexo de um processo de conexdo de
espécies atuais em espécies ancestrais. O método, no entanto,
era 0 mesmo. Com o desenvolvimento do método
filogenético, foi possivel perceber que “semelhancas” entre
espécies podem ser de dois tipos: plesiomdrficas ou
apomorficas (no Capitulo 4 serdo vistos os casos de
homoplasia). Agora, é possivel compreender o motivo de
tantas disputas entre os sistematas: para formar a classificacdo
de um mesmo grupo, autores diferentes utilizam, para
diferentes niveis, plesiomorfias ou apomorfias distintas para
formar taxons,® o que acaba por gerar classificagdes finais
discordantes. E interessante que alguns autores, sem poder
discernir entre plesiomorfias e apomorfias (e, dentre estas,
entre sinapomorfias e homoplasias), responsabilizavam a
evolucédo pelo padrdo “confuso” de semelhancas.

O método de reconstrugdo fliogenética,
resumidamente, é um sistema para listar sinapomorfias e,
assim, delimitar grupos monofiléticos. Revejamos alguns dos
exemplos ja citados e outros novos: apresenc¢a deflores em
plantas é tomada como uma condi¢do apomorfica em relacéo
a presenca de 6rgdos reprodutivos ndo dispostos em uma
estrutura como essa, de modo que 0 conjunto de espécies
que apresentam flor deve corresponder a um grupo
monofilético. A presenca de vértebras deve ser uma condigdo
apomorfica, de modo que os Vertebrata devem ser um grupo
monofilético. A presenca de celoma deve ser uma
sinapomorfia de Coelomata, que seria, assim, um grupo
monofilético. A monofilia das Angiospermas € sugerida pela
presenca de frutos. A presenca de carioteca deve ser uma
sinapomorfia do grupo monofilético Eucarya. A presenca
de asas € indicio da monofilia de Pterygota (Insecta) e a
presenca de apenas um par de asas (em relacdo a dois pares)
é sinapomorfica para Diptera. A presenga de radula é uma
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evidéncia da monofilia de Mollusca.

As classificagbes tradicionais contém dezenas de
milhares de géneros, familias e outros tantos tdxons em niveis
mais elevados. Muitos taxons das classificagdes tradicionais
parecem ser mesmo monofiléticos -Vertebrata, Arthropoda,
Hexapoda, Echinodermata, Metazoa, Angiospermas etc.
Antes do desenvolvimento do método filogenético, no
entanto, a conclusdo de que esses grupos fossem
monofiléticos era apenas uma aproximacgao feita com base
em semelhanca. Apenas o uso de um método filogenético
rigoroso p6de demonstrar, com base em sinapomorfias, a
monofilia de cada um desses grupos.

Existem também, por outro lado, inimeros grupos
monofiléticos que ndo fazem parte das classificagbes
tradicionais. Alguns desses grupos ja foram referidos em
estudos de morfologia comparada, mas ndo foram propostos
formalmente. Existem ainda, no entanto, milhdes de outros
grupos monofiléticos sobre os quais jamais houve sequer
suspeita de sua existéncia na literatura e que s6 serdo
descobertos a medida que forem feitas andlises filogenéticas
dos grupos. De fato, o nimero de grupos monofiléticos por
descobrir deve ser muito maior que os ja descobertos na
literatura. Isso se deve ao fato de que as classificacdes
tradicionais eram muito superficiais e propunham apenas um
ndmero limitado de niveis para as relages entre 0s grupos.
Finalmente, muitos dos taxons das classificagdes tradicionais
nao correspondem a grupos monofiléticos.

E possivel fazer uma estimativa geral do nimero de
grupos monofiléticos existentes na natureza considerando o
nimero total de espécies existentes. Cada par de espécies
“irmds” atuais tem uma espécie ancestral comum exclusiva
delas; essas duas espécies, que formam um pequeno grupo
monofilético, podem formar um grupo monofilético maior
com uma terceira espécie (tendo, juntas, uma espécie
ancestral exclusiva das trés). Essas trés, por sua vez, poderiam
formar um grupo monofilético ainda mais abrangente, com
um outro par de espécies que, juntas, formariam também
umpequeno grupo monofilético. Essas cinco espécies teriam
um total de quatro espécies ancestrais. A Figura 3.1 ilustra
um caso hipotético com dez espécies terminais. Para essa
filogenia, existem os grupos monofiléticos no Quadro 3.1.

Aregra geral é que um grupo com n espécies recentes
e que tenha sofrido apenas divisdes dicotdmicas tem n-1
espécies ancestrais. O mesmo raciocinio aplica-se paraa um
cladograma em que os tdxons terminais ndo sdo espécies
recentes, mas grupos supra-especificos; para n taxons
terminais, ha n-1 espécies ancestrais. A cada espécie
ancestral, por sua vez, corresponde um grupo monofilético,
oqual inclui ela prépria e o conjunto de todas as suas espécies
descendentes. Levando-se em conta todas as espécies recentes
efosseis existentes, pode-se estimar o nimero total de grupos
monofiléticos existentes para todos os seres vivos em
algumas dezenas de milhdes.

Note que, quando se faz uma afirmacdo sobre as
relagBes de parentesco entre espécies, é necessario afirmar
que um determinado grupo tem uma espécie ancestral comum
exclusiva. Isto é indispensavel, porque, uma vez admitida uma
origem Unica da vida na Terra, quaisquer duas espécies terdo
aomenos uma espécie ancestral comum. Ou seja, afirmar que

Figura 3.1. Filogenia de um grupo hipotético com 10 espécies recentes,
indicando os nove Unicos grupos monofiléticos supraespecificos
existentes para esse tdxon.

“duas espécies tém uma espécie ancestral comum” apenas
reafirma o paradigma filogenético. Papagaios e formigas,
anémonas e margaridas, amebas e elefantes tém espécies
ancestrais comuns, mas que ndo sao exclusivas desses pares.
Essa seria uma afirmacdo filogenética ndo informativa. Por
outro lado, se afirmarmos que “duas espécies tém uma espécie
ancestral comum exclusiva”, estaremos afirmando que deve
ter existido uma espécie ancestral que se dividiu, gerando essas
duas e apenas essas duas espécies (a0 menos dentro do rol
das espécies conhecidas). A Figura 3.2 ilustra essas situagdes.

Convém, agora, introduzir o conceito de taxon (que
voltara a ser tratado, com mais vagar, no Capitulo 8). Esta-
se tratando, neste capitulo, como vimos acima, ndo mais de
caracteres isoladamente, mas de espécies ou grupos de
espécies que compartilham determinadas caracteristicas. Em
uma definicdo geral, Taxon é qualquer classe cujos
elementos sdo organismos reunidos com base em
semelhancas, seja uma espécie, uma parte de uma espécie
(uma populagdo ou subespécie) ou um agrupamento de
espécies (um grupo supraespecifico, monofilético ou ndo).

As serpentes, em seu conjunto, formam um téxon. O

Quadro 3.1. Grupos monofiléticos existentes nos varios niveis da
filogenia da Figura 3.1. Os grupos A-J sdo denominados grupos ou
taxons terminais; os grupos M a U sdo chamados grupos inclusivos.

A B M= {AB}

C D N={DE}

E F 0 ={G, H}

G H P={1J}

I J Q={A,B,C}touQ

R= {A B, C, D, E}

s={A B,C,D,E F)

T={G H, I, J)
U={A.B.C.D,EF G, H, 1))

B SHmM



Figura 3.2. Dois tipos de afirmagéo sobre relagdes filogenéticas entre
espécies. A. Asseveragao ndo informativa sobre ancestralidade comum
exclusiva, uma vez que, admitindo-se origem Unica da vida, quaisquer
duas espécies tém uma espécie ancestral comum em algum nivel. B.
Indicacdo objetiva de que existe uma espécie ancestral de N e O,
indicada pela seta, que ndo é ancestral de M; ou seja, N e O séo
filogenetieamente mais préximas entre si que qualquer uma delas em
relacdo a M ou em relagdo a qualquer outra espécie.

conjunto dos tucanos, do mesmo modo, corresponde a um
taxon. A totalidade das anémonas-do-mar forma um taxon,
assim como os polvos, ou 0s insetos, ou as moscas, ou 0S
moluscos de modo geral ou os cetaceos. Os primatas, 0
homem incluso, formam um tadxon. Os primatas sem o
homem também formariam um taxon. “Vermes”, de Lineu,
também corresponde a um tadxon. O conjunto de todas as
espécies que voam por moto préprio também poderiam
compor um taxon: aves, morcegos, insetos, pterossauros,
peixe-voador. Todos esses taxons sdo agrupamentos
legitimos. Uma questdo diversa dessa, e que sera discutida
posteriormente, é se esses tdxons devem fazer parte das
classificagdes e receber um nome ou se sdo Uteis.

Os taxons podem ser discernidos, entre outros
critérios, pelo tipo de relagdes de parentesco existentes entre
as espécies que os compdeml. Denomina-se Grupo
monofilético (ou tdxon monofilético) (do grego povog, s,
Unico + (jnAov, raga, tribo, classe) um conjunto de espécies
incluindo uma ancestral e todas as suas espécies
descendentes. Esse tipo de agrupamento as vezes é
denominado Holofilético (do grego ‘chog, todo, inteiro)
(Ashlock, 1971, 1972; Bernardi, 1981), pois o termo
monofilético havia sido utilizado, antes da Sistematica
Filogenética, em um sentido diferente, menos preciso. O uso
mais frequente do termo na literatura recente no sentido dado
por Hennig (1966) parece justificar sua aceitagéo.

Outras definicGes foram dadas para o termo
“monofilético”, mas algumas delas resultam em conceitos
que levam a contradi¢Bes: “Grupo em que todas as espécies
sdo mais aparentadas entre si do que com quaisquer outras”,
“Grupo que inclui todas as espécies descendentes de uma
espécie ancestral” e “Grupo de espécies descendentes de uma
espécie ancestral comum so6 a elas” (veja Bernardi, 1981).
Em algumas dessas definigdes, a espécie ancestral de todo o
grupo nao é incluida no grupo monofilético. A definigcdo mais
aceita é aquela dada acima.

Por outro lado, como foi comentado, um taxon na
literatura pode ndo corresponder a um agrupamento

1Existe uma certa disputa sobre os nomes a serem aplicados a cada tipo de
agrupamento taxonémico; a terminologia mais utilizada em trabalhos de
Sistematica Filogenética é seguida aqui.
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monofilético. Ou seja, suas espécies podem ndo ter uma
espécie ancestral comum que seja exclusiva delas. Houve
disputa também quanto aos nomes a serem utilizados para
esses agrupamentos (veja adiante, grupos para- e
polifiléticos). Bernardi (1981) resolveu satisfatoriamente a
disputa criando o termo Merofilético (do grego |i£pog, parte,
porcdo) para qualquer grupo que ndo corresponde a um
agrupamento monofilético. Um taxon merofilético
corresponde a um grupo monofilético maior do qual se
retirou um grupo monofilético menor ou um grupo
merofilético menor. Ou seja, um grupo merofilético € o que
sobra de um grupo monofilético quando se retiram uma ou
mais de suas espécies descendentes.

E interessante observar que, para uma dada filogenia,
h& uma Unica maneira possivel de construir agrupamentos
monofiléticos para os varios niveis incluidos. Contudo, hé
maneiras distintas de construir agrupamentos que incluam
grupos merofiléticos. A Figura 3.3 fornece um exemplo de
uma filogenia com seis espécies terminais. O Unico conjunto
existente de tdxons monofiléticos reunindo txons terminais
esta no Quadro 3.2. Esses agrupamentos formam um conjunto
consistente, no sentido de que, alternativamente: (1) um
grupo € inteiramente incluido em outro (por exemplo, P e
N); ou (2) nenhum elemento de um grupo faz parte de outro
grupo (a ndo ser que haja uma relacdo de inclusdo) (por
exemplo, P e Q).

Por outro lado, para essa mesma filogenia, podem
ser construidos 46 tdxons merofiléticos diferentes (Quadro
3.3). Nenhum deles tem uma espécie ancestral exclusiva. A
importancia dessa constatagdo ficara realgada quando forem
discutidos os critérios para a construgdo de um sistema de
classificagdo.

Nas classificagdes biolégicas propostas desde o século
XVIII, had taxons merofiléticos. Alguns deles foram
eliminados das classificagdes antes mesmo do
desenvolvimento do método filogenético, pois a falta de
“proximidade” entre seus membros era muito evidente e
implicava em agrupamentos muito heterogéneos. O caso dos
“Vermes”, de Lineu, talvez seja o mais tipico. Muitos outros,
no entanto, foram mantidos e defendidos como agrupamentos
Uteis mesmo depois da disponibilidade de um método
filogenético. “Pisces”, por exemplo, compdem um téxon
merofilético. Fazem parte desse grupo os Agnatha (lampreias
e bruxas), Chondrichthyes (tubar®es e arraias), Actinopterygii
(peixes 6sseos) e Dipnoi (“peixes” pulmonados). A
verificagdo da condigdo merofilética desse grupo, no entanto,
s0 foi confirmada quando se demonstrou que uma parte dos
membros desse grupo tinha maior parentesco com grupos
que ndo pertenciam a Pisces do que com certos membros do
préprio grupo. Ou seja, quando foi demonstrado que: (1) os
“peixes” pulmonados -que eram incluidos em “Pisces”-
eram filogenetieamente mais préximos dos Tetrapoda que
dos demais membros de “Pisces”; (2) que 0s “peixes” Gsseos
tinham um ancestral comum com os “peixes” pulmonados e
com os tetrapodes e que ndo era ancestral dos “peixes”
cartilaginosos e agnatos; e (3) que os “peixes” cartilaginosos
tém um ancestral comum com o0s “peixes” 6sseo0s, 0s
pulmonados e os tetrapodes, que ndo é ancestral dos agnatos.
De fato, “Pisces” corresponde ao taxon “Vertebrata exceto
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Figura 3.3. Filogcnia dc um grupo hipotético com seis espécies. H&
apenas cinco taxons supraespccificos que correspondem a grupos
monofiléticos nessa filogcnia. Ha 46 outros taxons supra-especificos
que poderiam ser construidos a partir dessa mesma Fdogenia, que
correspondem a grupos merofiléticos (veja texto).

Tetrapoda”.

Os “Reptilia” também formam um grupo merofilético:
foi demonstrado que Crocodylomorpha forma um grupo
monofilético com Aves (chamados Archosauria), e ndo com
os demais integrantes dos répteis. “Reptilia”, na verdade,
corresponde a “Amniota exceto Aves e Mammalia”. Na Figura
34, estduma das filogenias recentes aceitas para 0s Amniota,
que mostra as relagcBes de parentesco entre seus grupos
principais, com a indicagdo dos taxons da classificacdo
tradicional.

Outros exemplos de grandes grupos merofiléticos
tradicionais sdo Apterygota (dentro de Insecta), Crustacea,
Invertebrata, Protoctista, Algae, Bryophyta, Pteridophyta,

Quadro 3.2. Unico conjunto de taxons monofiléticos existentes para
uma fdogenia qualquer com seis taxons terminais.

M={A B, C, DE F}

N={C, D, E F}
0= {D,E, F}
P= {E F}

Q= {AB}

Gymnospermae, Polychaeta, Turbellaria, Nematocera
(Diptera), Orthoptera etc. Em todos esses casos, foi
demonstrado que o grupo corresponde ao que resta de um
grupo monofilético maior do qual foram retirados um ou
mais grupos menores.

Hennig (1966) definia dois tipos de agrupamentos ndo
monofiléticos: Parafiléticos e Polifiléticos. Ele propunha
que grupos parafiléticos seriam taxons cujos caracteres
diagnosticos sdo simplesiomorfias; grupos polifiléticos seriam
taxons cujos caracteres diagnosticos sdo homoplasias. Ou seja,
um grupo seria considerado para- ou polifilético dependendo
das semelhancas compartilhadas pelos membros do grupo e
ndo das relagdes de parentesco existentes entre suas espécies.
Para outros autores, porém, as defini¢es de grupo parafilético
e polifilético deveriam estar baseadas nas relagdes filogenéticas
exibidas entre as espécies e ndo nos caracteres compartilhados
(veja Nelson, 1971; Farris, 1974; Platnick, 1977a). Bernardi
(1981) procurou redefinir esses agrupamentos do seguinte
modo: grupos parafiléticos sdo grupos merofiléticos que
resultam da exclusao de um ou mais grupos monofiléticos do
menor grupo monofilético de quefazem parte; por outro lado,
grupos polifiléticos sdo grupos merofiléticos que resultam da
exclusdo de pelo menos um grupo parafilético do menor grupo
monofilético de quefazem parte. Na Figura 3.4, a excluséo de
Aves e Mammalia do grupo monofilético maior Amniota
resulta em um téxon merofilético parafilético, Reptilia. Na
Figura 3.5, a exclusdo do grupo parafilético Z do grupo
monofilético X resultaem um grupo merofilético polifilético.

Quadro 3.3. Grupos merofiléticos possiveis reunindo subgrupos da filogcnia da Figura 3.2. Nenhum desses grupos corresponde a um taxon que

inclui uma espécie ancestral e todas as suas descendentes.

XI = {A B, C, D, E} X18= {B, C, E} X35 = {B, F}

X2 = {A, B, C, D, X19 = {B, C, F} X36 = {C, D}
X3={A B, D E X20 = {B, D, E} X37 = {C, E}
X4={A C D, E X21 = {B, D, F} X38= {C, F}
X5={B, C, D, E X22 = {B, E, F} X39 = {D, E}

X6 = {A B,C, D X23 = (A, B,C, E} X40 = {D, F}
X7={A B, C X24 = {A, B,C, F} x41 = {A, C, D, E}
X8= {A B, D} X25 = {A, B, D, E} X42 = {A C, D, F}
X9 = {A B, E} X26 = {A, B,D, F} X43 = {A D, E, F}
X10= {A B, F} X27 = {A, B.E, F} X44 = {B, C, D, E}
X11= {A C, D} X28 = {A, C} X45 = {B, C, D, F}
X12 = {A, C, E} X29 = {A, D} X46 = {B, D, E, F}
X13 = {A C, F} X30 = {A E}

X14 = {A D, E} X31 = {A F}

X15 = {A, D, F} X32 = {B, C}

X16 = {A E, F} X33 = {B, D}

X17 = {B, C, D} X34 = {B, E}
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Amniota

Reptiliformes
_ Diapsida _
Lopidsuuroinui ohu - Aixhosauruiiiioniu

Amniota = (Mammalia + Chelonia + Squamata + Sphenodontida +
Crocodylomorpha + Aves)

Reptiliformes = (Chelonia + Squamata + Sphenodontida + Crocodylomorpha +
Aves)

Diapsida = (Squamata + Sphenodontida + Crocodylomorpha + Aves)

Lepidosauromorpha = (Squamata + Sphenodontida)

Archosauromorpha = (Crocodylomorpha + Aves)

Figura 3.4. Filogenia proposta para os grupos maiores de Amniota (a esquerda) e a classificacéo filogenética do grupo (a direita). As classificacdes
tradicionais incluem em Amniota trés Classes: “Reptilia”, Aves e Mammalia, circundados na filogenia. Os estudos das relagdes filogenéticas
entre os Amniota mostraram que os chamados “répteis” ndo formam um grupo monofilético. Diapsida forma um grupo monofilético com Aves
e Mammalia e ndo com os Chelonia. Os Crocodylomorpha formam um grupo monofilético com as Aves e ndo com os Lepidosauromorpha.

“Reptilia”, assim, corresponde aos préprios Amniota sem Aves e Mammalia.

A maior parte dos exemplos de grupos merofiléticos
dados acima corresponde, segundo a definicdo de Bernardi
(1981), a grupos merofiléticos parafiléticos. Como veremos,
algumas escolas defendem a manutencdo de grupos
merofiléticos parafiléticos nas classificagdes, mas sdo muito
poucos 0s autores que aceitam tadxons merofiléticos
polifiléticos nas classificacGes.

E necessario observar que, sem uma anéalise
filogenética bem feita, ndo é possivel fazer sendo uma
aproximagdo grosseira se um determinado grupo é ou ndo
monofilético (ou merofilético). Como vimos, a organizacao
da diversidade com base em semelhanca simples foi Gtil até
agora, mas produziu inimeros equivocos evolutivos sobre
agrupamentos. As chances de analises de semelhanca
produzir uma estrutura idéntica a filogenia sao infimas (veja
Capitulo 6). Apenas uma analise filogenética cuidadosa
podera demonstrar as relagdes de parentesco entre as espécies.
Nas atuais classificagdes, ainda hd muitos taxons
merofiléticos em todos os niveis.
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EXERCICIOS

4. Grupos monofiléticos e grupos merofiléticos
4.1. Cite vinte grupos monofiléticos, indicando uma ou mais
sinapomorfias que sustentam a suposicdo de monofilia.
Exemplo: os Eumetazoa sdo monofiléticos, uma vez que
todas as espécies nele incluidas possuem células
diferenciadas parafuncdes nervosas, contratoras, digestoras
etc., organizadas em tecidos.

42. Tente encontrar trés grupos monofiléticos que ndo fazem
parte a0 menos das classificagdes mais antigas. Exemplo: o
conjunto das espécies que apresenta sistema digestivo completo,
envolvendo os nemat6deos, equinodermos, moluscos, anelideos,
artrépodes, cordados e algunsfilés menores.

4.3. Cite dez casos de tdxons merofiléticos existentes na
literatura tradicional (mesmo que hoje ndo sejam mais aceitos
pela maioria dos autores ou que ndo existam formalmente) e
justifique a suposi¢do de merofilia. A justificativa é sempre
pela demonstragdo de que parte do taxon merofilético forma
um grupo monofilético com um outro grupo. Exemplo: o0s
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invertebradosformam um grupo merofilético, uma vez que
os equinodermos e os hemicordados, que sdo invertebrados,
forma um grupo monofilético com os Vertebrata.

4.4. Construa cinco grupos merofiléticos, utilizando
caracteristicas simplesiomdrficas ou homoplasticas. Note que
ndo é suficiente encontrar uma simplesiomorfia para caracteriza-
lo como parafilético, mas que haja um grupo monofilético que
relina parte desse grupo e outro grupo externo a ele. Exemplo:

ogrupo “Apterozoa ™, incluindo como subgrupos os queldnios,

mamiferos, lacertilios, serpentes e crocodilianos. A plesiomorfia
compartilhada é a auséncia de asa; os crocodilianos, quefazem

parte desse grupo “Apterozoa”, sabidamenteformam umgrupo

monofilético com as aves.

4.5. Redija defini¢cbes formais de grupos monofiléticos e
merofiléticos, sem recorrer ao contetido anterior do livro.

Compare as defini¢cdes propostas com aquelas utilizadas acima.



Capitulo 4

Fundamentos de Sistematica Filogenética

Semelhancas compartilhadas: sinapomorfias e
homoplasias, simplesiomorfias e reversoes

“Uma vez mais, temos que lidar com animais cujas partes ndo sdo idénticas na forma ou
tampouco idénticas salvo por diferencas no sentido de excesso ou defeito: elas séo
semelhantes apenas no sentido da analogia, como, por exemplo, 0 0sso é apenas analogo a
espinha de peixes, unha a casco, m&o a garra e escama a pena.” (Aristdteles, Historia

Aninialium, Livro |, 1).

Nos dois Gltimos capitulos, vimos os conceitos de
plesiomorfia e apomorfia, série de transformagdes, método
de polarizacdo de diferentes condi¢bes de um carater e
compartilhamento das condi¢des plesiomorficas e
apomorficas por grupos de espécies, indicando, no caso de
sinapomorfias, a condi¢cdo monofilética de um agrupamento.

Se cada carater apomorfico surgisse apenas uma vez,
ndo haveria dificuldade na reconstrucdo da filogenia dos
organismos. Embora seja dificil polarizar alguns caracteres,
em geral a determinacdo de polaridade ndo €é a etapa mais
dificil na analise, especialmente com uma boa amostragem
de grupos externos. Se as dificuldades da andlise fossem
apenas essas, a analise filogenética seria bastante simples.
Com algumas poucas premissas gerais sobre evolucao,
poderiamos assumir, por exemplo, que a condigdo
procariética € plesiomorfica e criar um grupo monofilético,
os Eucarya. A partir dai, pelo menos a historia das relagdes
filogenéticas dos eucariotos poderia ser reconstituida sem
dificuldades. Conclusbes acertadas sobre grupos
monofiléticos menores dependeriam exclusivamente da
interpretagcdo das homologias (esse, de fato, é um problema
mais dificil) e da polarizacdo dos caracteres. Na pratica,
porém, a anélise filogenética ndo é tdo facil. A evolugédo
biolégica foi relativamente cruel com os sistematas. Em
muitos casos, uma mesma condi¢do apomorfica pode surgir
mais de uma vez independentemente, gerando conflito entre
os dados e problemas para a analise. De maneira genérica,
esses casos sdo conhecidos como paralelismos ou
convergéncias, e denominados, em conjunto, “homoplasias”
(veja defini¢do, abaixo).

Para a andlise filogenética, as conseqiiéncias do
aparecimento independente das mesmas caracteristicas
derivadas sdo profundas. Acima, vimos que o simples
compartilhamento de semelhangas entre os tdxons ndo é
evidéncia de maior proximidade filogenética. O motivo é
que, entre as semelhancgas, além das sinapomorfias, ha as
plesiomorfias e arqueomorfias, que ndo sdo indicios de
ancestral idade comum exclusiva. A evolugao independente
de caracteres, no entanto,faz com cjue mesmo os casos de
compartilhnamento de apomorfias ndo possam ser vistos como
indicios definitivos de ancestralidade comum exclusiva. Ou
seja, em principio, ndo se sabe se as apomorfias
compartilhadas surgiram uma Unica vez (e sdo sinapomorfias)
ou mais de uma vez (e sdo homoplasias). Essa talvez seja a

origem das maiores dificuldades, atualmente, nas anélises
filogenéticas. A diversidade de métodos para discernir entre
sinapomorfias e homoplasias na analise caracteriza as grandes
linhas divergentes dentro da Sistemaética Filogenética
atualmente. Note-se que essa ndo é uma limitacdo nos
principios da Sistematica Filogenética, mas uma dificuldade
imposta pela natureza da evolucéo, com a qual o método
precisa necessariamente lidar.

Utiliza-se 0 nome Homoplasia (do grego 7rAocai,
plasis, a acdo de modelar) para denominar as semelhancas
adquiridas independentemente em dois ou mais grupos. A
condi¢do final semelhante pode surgir de trés maneiras
distintas: (1) em duas espécies, uma mesma condi¢do
plesiomorfica é alterada de modo idéntico, produzindo nas
duas uma condi¢do apomorfica semelhante; (2) em duas
espécies, condicBes plesiomorficas diferentes sdo alteradas,
mas resultam em condic¢8es apomorficas finais semelhantes;
(3) em determinada espécie, uma caracteristica
arqueomdrfica (sinapomérfica para um grupo mais
abrangente) sofre uma modificacdo que gera uma condicdo
apomorfica final semelhante a condi¢do plesiomorfica
original.

O primeiro desses trés casos é denominado
paralelismo. Costuma ocorrer em grupos muito préximos,
que compartilham estruturas ainda muito semelhantes. Um
exemplo de paralelismo seria a origem de tufos de pélos de
coloragdo branca (despigmentacdo) a partir da cor
plesiomérfica escura em grupos diferentes de primatas
neotropicais. Outro exemplo seria a reducao da extensao dos
élitros em diferentes grupos de Cerambycidae (Coleoptera).

O segundo caso é denominado convergéncia e
raramente produz estruturas de fato idénticas. O caso de asas
em morcegos e aves, por exemplo, poderia ser considerado
uma convergéncia, pois o carater “aumento da area de pele
nos membros anteriores, permitindo a capacidade de v6o”
surge duas vezes independentemente a partir de condicdes
diferentes. Um exame detalhado da morfologia 6ssea da “asa”
em ambos 0s casos, no entanto, mostra que a semelhancga é
superficial e as estruturas sdo bastante distintas (Fig. 4.1).
Esse e varios outros casos (por exemplo, “cauda” de peixes
e de cetaceos) refletem apenas uma semelhanca muito
genérica entre as condi¢Bes finais, de modo que nédo é
adequado sequer denomina-los homoplasias. Na verdade,
essas situacBes configuram-se muito mais como casos de
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Figura 4.1. Anatomia dssea das estruturas denominadas “asas”. A.
“Asa” de um morcego. B. “Asa” de uma ave. Nota-se que a semelhanca
entre os dois grupos néo é na estrutura 6ssea das “asas”, mas na fungéo
dada a uma estrutura em principio homoéloga (membros anteriores),
mas modificada independentemente (modificados de Pirlot, P., 1976.
Morfologia evolutiva de los cordados. Ediciones Omega, Barcelona).

homonimias do que de evolugdo homoplastica.

O terceiro tipo de homoplasia foi denominado
“pseudo-simplesiomorfia” por Wiley (1981), mas
normalmente é chamado de reversdo. O retorno a condi¢do
apteraem grupos de Pterygota, por exemplo, é um dos muitos
casos inegaveis de reversdo: os ancestrais dos Pterygota
desenvolveram dois pares de asas, sendo que diversos de
seus subgrupos -como Mallophaga, Anoplura, Siphonaptera,
subgrupos de Ensifera, subgrupos de Diptera etc - perderam
as asas. Assim, a semelhanga entre uma pulga e um
colémbolo quanto a falta das asas é devido a uma reversao,
a“aquisicdo” na base de Siphonaptera de uma caracteristica

derivada que é semelhante a condigdo plesiomorfica inicial,
verificada em Collembola (Fig. 4.2). A semelhanca entre
uma pulga e um piolho quanto a falta de asa, no entanto, é
uma homoplasia convergente, uma vez que nesses dois
grupos a perda das asas € apomérfica e independente. Muitos
casos considerados reversdo também tém, como os de
convergéncia, apenas uma semelhanca superficial entre a
condicdo plesiomorfica inicial e a apomarfica final. Um
exame mais detalhado dos escleritos do térax e de sua
musculatura nesses varios grupos secundariamente apteros
mostra uma condicdo apomdrfica bastante distinta da
plesiomoérfica. De modo geral, casos de reverséo,
propriamente ditos, em que a forma final é virtualmente
idéntica a inicial, sdo encontrados apenas no ambito de grupos
pequenos.

Embora o paralelismo e a convergéncia sejam
conceitualmente distintos, pode ser dificil decidir, na pratica,
se um caso de semelhanca homoplastica surgiu por
paralelismo ou por convergéncia. O alongamento do bico
em diferentes grupos de aves, por exemplo, pode ser
considerado um paralelismo, se se entende que a condigdo
inicial é a presen¢a de um bico curto. Mas seria uma
convergéncia, se for considerada como plesiomorfica a forma
particular do bico curto a partir da qual, em cada grupo, o
alongamento ocorreu. A fusdo das nervuras M e R*+%, por
exemplo, ocorre em varios grupos de Diptera, mas raramente
as condicdes iniciais de formato e posicdo das nervuras
envolvidas sdo estritamente idénticas. Assim, pode-se
denominar esses casos como paralelismo -se a condicéo
original for nervuras independentes- ou como convergéncia
-se acondigéo original for o formato particular das nervuras,
que raramente é idéntico. Para evitar uma discussao
virtualmente inatil, utiliza-se o termo homoplasia ou
surgimento homoplastico tanto para paralelismo, como para
convergeéncia.

METODO DE RECONHECIMENTO

SINAPOMORFIAS E HOMOPLASIAS
Resolvido o aspecto conceituai da questdo, resta o

aspecto metodoldgico: Como determinamos que uma
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Figura. 4.2. Duas condigOes evolutivas da auséncia de asas em hexdpodes. A. Collembola, em que a auséncia de asas é uma plesiomorfia. B.
Siphonaptera, em que a auséncia de asas é resultado de uma perda secundaria. A estrutura dos escleritos toracicos dos dois é bastante distinta
ehavarios caracteres apomorficos presentes nos Siphonaptera que mostram que eles fazem parte do grupo monofilético Pterygota, para o qual
apresenga de asas é sinapomorfica (modificado de Borror, D.J. & D.M. DeLong, 1969. Introdugdo ao Estudo dos Insetos. Editora Edgard

Blicher, S&o Paulo).



Figura 4.3. Exemplo hipotético de um cladograma em que todos os
caracteres sdo congruentes entre si. Os retangulos preenchidos
representam um carater cuja condi¢cdo apomoérfica é compartilhada
por todos os elementos terminais daquele ramo. Ou seja: (1) todas as
espécies que compartilham a condigdo apomérfica de um carater
também compartilham a condicdo apomérfica de outro carater; ou
(2) nenhuma espécie que compartilha a condi¢cdo apomérfica de um
carater compartilha a condi¢do apomdérfica de outro caréter.

determinada semelhanca apomdérfica compartilhada ¢
sinapomorfica ou homoplastica?

Como vimos acima, uma vez que o alelo apomorfico
de um carater é fixado em uma espécie, esse alelo passa a
ser herdado por todos os individuos dessa espécie e por todas
as espécies descendentes dela. Assim, o compartilhamento
de uma condi¢cdo apomérfica sempre é um indicio de
ancestralidade comum exclusiva; o grupo que compartilha
essa apomorfia é supostamente monofilético. Contudo, a
existéncia de evolugdo homoplastica faz com que a existéncia
de caracteres apomorficos compartilhados deva ser
considerado apenas um indicio, que pode ser falso ou
verdadeiro.

Enquanto a informagdo sobre um grupo incluir apenas
caracteres mutuamente congruentes, ndo ha motivo para
suspeitar que as apomorfias compartilhadas ndo sejam
sinapomorfias, ou seja, que correspondam a homoplasias.
Dois caracteres sdo mutuamente congruentes quando a
condigdo apomorfica de um é compartilhada apenas por um
subconjunto das espécies que compartilha a outra apomorfia,
ou quando nenhuma das espécies que compartilha uma das
apomorfias compartilha a outra. Na Figura 4.3, os caracteres
le5, por exemplo, sdo mutuamente congruentes, pois todas
as espécies que compartilham a condicdo apomorfica do
carater 5 também compartilham a condicdo apomdrfica do
carater 1 Nessa mesma figura, os caracteres 2 e 6 tambhém
sdo mutuamente congruentes, uma vez que nenhuma espécie
que compartilha a condicdo apoméarfica do carater 2
compartilha a condicdo apomdrfica do caréater 6 e vice-versa.

Esse diagrama pode ser representado na forma de
conjuntos, em um diagrama de Venn, como esta na Figura
4.4. Nesse diagrama, os tdxons terminais estdo representados
como pontos e sdo reunidos (circundados) conforme os
caracteres que compartilham. Assim, apenas A é circundado
pelo carater 4 e A e B sdo circundados pelo carater 2. A

Fundamentos de Sistematica Fiiogenética

Figura 4.4. Diagrama de Wenn reproduzindo a informacao do
cladograma da Figura 4.3. Os pontos correspondem a tdxons terminais
e as linhas circundantes a caracteres compartilhados. Ndo ha incon-
gruéncia entre os caracteres— logo, nao ha indicio de homoplasias— e
portanto as relacdes sdo apenas de inclusividade completa ou de
exclusdo completa entre os conjuntos.

congruéncia entre todos os caracteres pode ser verificada
pelo fato de que as relagfes entre os tdxons sdo de apenas
dois tipos: inclusividade completa e exclusdo matua. Assim,
Congruéncia entre caracteres pode ser definida como uma
propriedade que ocorre quando a origem de dois ou mais
caracteres pode ser explicada apenas por sinapomorfias. Em
oposi¢do, had Incongruéncia entre caracteres quando, entre
dois ou mais caracteres, a origem de ao menos um deles
precisa, necessariamente, ser explicada por ocorréncia de
homoplasia. Assim, por exemplo, a presenca de asas em
Pterygota e a presenga de estagio de pupa em Holometabola
sdo caracteres congruentes entre si, uma vez que
Holometabola é um grupo inteiramente incluido em
Pterygota. Igualmente, a presenca de asas em Pterygota é
congruente com a presenca de pélos em Mammalia. Nao ha
necessidade de admitir nenhum desses caracteres como
homoplasia quando o outro é tomado como sinapomorfia.

A presenca de asas em Chiroptera e Aves, por outro
lado, é incongruente com a presenca de pélos, compartilhada
pelos Chiroptera e pelos demais Mammalia. Se admitirmos
que os pélos surgiram uma Unica vez, as asas devem ter
surgido ao menos duas, uma vez que as Aves ndo tém pélos.
Se fosse aceita uma origem Unica das asas para Chiroptera e
Aves, seria inevitavel aceitar que os pélos tivessem que surgir
duas vezes, uma nos mamiferos e outra nos morcegos, que
estariam no grupo (Chiroptera + Aves). Essa relacdo pode
ser vista em diagramas de Venn quando um ou mais
elementos (isto &, um ou mais tdxons terminais) sdo parte -
mas ndo estdo inteiramente incluidos- de mais de um grupo
distinto.

A Figura 4.5, por exemplo, ilustra um caso em que,
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Figura 4.5. Duas solugdes alternativas e incompativeis entre si sobre a
origem Unica de caracteres apomorficos incongruentes. A. Oito taxons
terminais e a distribuigdo das condicdes plesiomérfica e apomorfica
de dois caracteres incongruentes entre si; D e E apresentam-se
apomdrficos tanto para o carater 1, quanto para o carater 2. B.
Topologia em que o carater 1 ésinapomorfico e o carater 2 tem origem
homoplastica dentro do grupo. C. Topologia em que o carater 2 é
sinapomorfico e o carater 1tem origem homoplastica dentro do grupo.

de um total de oito espécies de um grupo, cinco compartilham
acondicdo derivada do carater 1e um conjunto diferente de
cinco espécies compartilha a condicdo derivada de um carater
2 (Fig. 4.5A). Duas dessas oito espécies apresentam as
condigBes apomarficas de ambos os caracteres. Se, nessas
condicdes, os caracteres apomorficos 1e 2 fossem
considerados simultaneamente sinapomaorficos, eles seriam
elementos de ambos os grupos, o que é filogeneticamente
impossivel , exceto por processos de hibridagdo. Esse
diagrama esta representado de forma implicita na Figura 4.6.
Veja que o problema da congruéncia/incongruéncia
émetodoldgico e diz respeito ao processo de descoberta ou
reconstrucdo da filogenia. Na evolugéo, ndo ha incongruéncia
ou congruéncia, apenas homoplasias e sinapomorfias!
Quando afirmamos que duas condi¢es apomorficas
sdo homoplasticas, estamos afirmando que ndo sdo
homélogas. Na discussdo do conceito de homologia, foi
afirmado que duas estruturas ou duas condi¢Ges de uma
estrutura encontradas em duas espécies sao homaélogas
quando essa condigdo existia na espécie ancestral comum
mais recente dessas duas espécies e foi transmitida sem
interrupcdo dessa espécie até as espécies recentes que estdo
sendo comparadas. Os casos denominados “semelhanca
homoplastica” sdo exatamente aqueles em que uma mesma
condigdo apomérfica surge independentemente em dois
grupos. Nesse caso, a espéecie ancestral comum mais recente
das duas ndo portava essa condicdo ou, se portava, ela foi

Figura 4.6. Diagrama de Wenn representando de forma conjuntista a
informacéao no cladograma da Figura 4.5. H& incongruéncia entre os
caracteres 1 e 2, uma vez que os conjuntos formados incluem apenas
dois elementos em comum. Ou seja, um grupo nao esta completamente
incluido no outro e um grupo nédo exclui completamente o outro.

modificada em uma de suas espécies descendentes e, depois,
retornou & sua condi¢do inicial.

Nas Figuras 4.5 e 4.6, a condicdo apomorfica do
carater 2 indica que o grupo {A, B, C, D, E} seria
monofilético (Fig. 4.5C); a condi¢do apomérfica do carater
1, entretanto, indica que o grupo {D, E, F, G, H} seria
monofilético (Fig. 4.5B). Como s6 existe uma Unica histéria
das relagOes genealdgicas entre as espécies, é impossivel que
as duas filogenias reflitam, simultaneamente, a histdria do
grupo M. Assim, alternativamente, ou: (1) a condicdo
apomorfica do carater 2 surgiu uma Unica vez, sendo uma
sinapomorfia de {A, B, C, D, E}, de modo que a semelhanca
da condicdo apomorfica do carater lentre {D, E} e {F, G,
H} é homoplastica (Fig. 4.5C), ou (2) acondigdo apomorfica
do carater 1surgiu uma Unica vez, sendo uma sinapomorfia
de {D, E, F, G, H}, de modo que a semelhanca da condi¢do
apomorfica do carater 2 entre {A, B, C} e {D, E) ¢
homopléastica (Fig. 4.5B), ou (3) ambas as condigGes
apomdrficas dos caracteres 1e 2 sdo homoplasticas e a
filogenia real do grupo ndo é nenhuma das duas solugdes
apresentadas. Esta terceira possibilidade sé poderia ser
aventada, no entanto, se aparecessem mais caracteres
apomorficos compartilhados que indicassem que 0s grupos
D e E ndo formam um grupo monofilético nem com A, B e
C, nemcomF, GeH.

Convém observar (Fig. 4.5C) que o fato de a condi¢édo
apomorfica do carater 1 ser homoplastica ndo implica que
esse carater ndo seja Util como indicador de ancestralidade
em um nivel de generalidade mais restrito. Uma vez aceito
que o carater 2 é uma sinapomorfia de {A, B, C, D, E}, o
carater 1 passa automaticamente a ser visto como uma
sinapomorfia de {D, E} e, ao mesmo tempo, como uma
sinapomorfia independente de {F, G, H}. Ou seja, supde-se
que a condicdo apomorfica do carater 1tenha aparecido duas
vezes independentemente. Em cada uma, o carater
corresponde a uma sinapomorfia e indica um grupo
monofilético (exceto se surgirem incongruéncias com outros
caracteres também nesses niveis menos abrangentes).
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E necessario considerar um detalhe importante no
processo de analise. Ao compararmos caracteres de grupos
diferentes, estamos sempre comparando estruturas que nos
parecem semelhantes. Ou seja, afirmag6es sobre identidade
(ou similaridade) entre estruturas de grupos diferentes, ainda
que fundamentadas em observacg®es diretas, em desenhos ou
em fotografias, ndo correspondem a dados primarios, masja
contém muitas inferéncias, que podem ou ndo ser verdadeiras.
E possivel que, ao verificarmos um suposto caso de
compartilhamento de condi¢des apomérficas, estejamos
fazendo uma falsa afirmacéo de semelhanca ou de identidade
de estruturas. Um novo exame, mais detalhado, poderia
retificar nossa afirmacdo anterior. Na Figura 4.5, por exemplo,
h& uma afirmacdo implicita de que {D}, {E}, {F}, {G}.e
{H }sdo idénticos quanto a condi¢do apomarfica do carater 1
Se for demonstrado que o que haviamos chamado inicialmente
de “condicdo apomaérficado carater 1”em {D} e {E} ndo é de
fato igual a “condicdo apomorfica do carater 1”em {F}, {G}
e {H}, automaticamente desaparece o conflito de caracteres.

Isso pode, a primeira vista, parecer um erro grosseiro
de andlise. Entretanto, como sera discutido adiante, na préatica
da Sistematica é relativamente comum esse tipo de equivoco.
Amilde, isso ocorre por observagdes mal feitas ou porque os
espécimens ndo estdo bem conservados (como em fosseis) ou
porque os dados baseiam-se na literatura, com dados
simplificados, ou por generaliza¢des impréprias. Sempre que
encontrarmos conflito entre caracteres, o primeiro
procedimento € voltarmos d fonte original de dados -de
preferéncia os espécimes, caso contrario, cis outrasfontes de
informacao— verificando se as asser¢des sobre identidade das
condigBes apomdrficas nos diferentes grupos estava realmente
correta.

Eliminado os equivocos no levantamento de dados,
restardo conflitos entre caracteres, que deverdo ser explicados
pela ocorréncia de homoplasias. A simples verificacdo de
que ha incongruéncia, no entanto, ndo elimina a necessidade
de descobrir quais sdo as sinapomorfias e quais sdo 0s
caracteres homoplasticos -que, se fossem equivocadamente
tomados como sinapomorfias, acabariam por gerar grupos
polifiléticos.

Hennig (1950, 1954, 1966a, 1969) ndo tratou
extensivamente do conflito entre caracteres. De modo geral,
considerava que as filogenias deveriam ser construidas
tomando caracteres Unicos como sinapomorfias. Para
Hennig, seriam Unicos o0s caracteres que ndo ocorrem nos
grupos externos aquele com o qual se esta trabalhando. Na
analise de insetos, o conflito entre o desaparecimento de uma
nervura alar e a presenca de uma modificacdo acentuada no
térax ou uma bionomia muito incomum, por exemplo,
normalmente haveria uma inclinagdo a aceitar a mudanca
no térax ou na biologia como sinapomérfico, uma vez que a
ocorréncia de perdas independentes de nervuras alares é
extremamente comum nas varias ordens de insetos, as vezes
dentro de uma mesma familia ou de um mesmo género.

Essa maneira de tentar discernir entre sinapomorfias
e homoplasias ndo foi muito utilizada ou comentada
recentemente, a ndo ser por Marshall (1989), que a
denominou outgroup parsimony. Esse ndo € um
procedimento subjetivo de pesagem de caracteres (veja
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adiante), mas de pesagem a posteriori em funcdo de
incongruéncia considerando um escopo de analise mais
ampla. Os sistematas que utilizam apenas métodos numéricos
para a analise de seus dados perdem a vantagem da utilizacéo
desse tipo de estratégia: os computadores trabalham,
obviamente, apenas com as informagdes incluidas nas
matrizes de caracteres, 0 que é uma amostragem limitada da
informacdo sistematica de um grupo. Todo o conhecimento
gue um sistemata experiente possui sobre a ocorréncia de
condicBes semelhantes em outros grupos dificilmente pode
ser lancado em uma Unica matriz, exceto com um esforgo
imenso. As matrizes de caracteres geralmente restringem-se
as condicdes observadas no grupo em estudo e incluem
apenas um rol limitado de grupos externos.

A solucdo mais utilizada atualmente para o conflito de
caracteres baseia-se naeconomia das hip6teses propostas. Em
epistemologia, hip6teses mais econémicas sdo as que exigem
menor nlimero premissas, chamadas parcimoniosas. O termo
Parcimonia (do latim parco, simples) foi utilizado inicialmente
em analises filogenéticas para designar, de maneira genérica,
um critério de escolha de uma hipétese de parentesco apoiada
no menor numero de homoplasias, dentre um conjunto de
apomorfias compartilhadas que apresentam conflito (ou
incongruéncia). Ou seja, para indicar a &rvore que demandava
o menor nimero de modificagdes, entre as arvores possiveis,
pois corresponde, de um certo ponto de vista, a hipotese mais
econdmica. Posteriormente, 0 termo passou a designar um
método numérico particular de analise de caracteres.

A idéia central é minimizar a ocorréncia de
paralelismo e maximizar a de sinapomorfias. Cada caréater
de uma matriz deveria ser tomado como um evento individual
de modificacdo. Conseqlientemente, para uma mesma base
de dados, o cladograma ou os cladogramas que admitem o
menor nimero de eventos de surgimento de apomorfias

Figura 4.7. A. Exemplo de conflito na distribui¢cdo de caracteres
apomorficos em um grupo hipotético {A, B, C, D, E, F}. A condicdo
apomdrfica dos caracteres 1e 2 é compartilhada por D, E e F; a condicéo
apomorfica do carater 3 é compartilhada por C e D. B. Assume-se que
1e2sao sinapomorfias de {D, E, F} e 3 é uma homoplasia entre C e D,
o que implicam em um total de quatro eventos de origem de novidades
evolutivas. C. Assume-se que 3 é uma sinapomorfia de {C, D} e 1e 2
sdo homoplasias para {D} e {E, F}, resultando em um total de 5 eventos
de origem de novidades evolutivas. As condi¢des apomorficas com
surgimento homoplastico sdo indicadas com um asterisco.
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seriam mais aceitaveis que os cladogramas que admitem
um nimero maior de eventos.

A Figura4.7A ilustra outro caso hipotético de conflito
de caracteres. Os grupos {D}, {E}e {F} compartilham a
condi¢do apomdrfica dos caracteres le 2. Os grupos {C}e
{D} compartilham a condicdo apomoérfica do carater 3. A
afirmacdo de que ambos os grupos {C, D} e {D, E, F} sdo
monofiléticos ndo pode ser verdadeira. Logo, € necessario
admitir que as condi¢Ges apomorficas dos caracteres le 2
sdo homoplasticas, compartilhadas por {D} e por {E, F} (Fig.
4.7C) ou, alternativamente, que o carater 3 é uma condicdo
homopléstica entre os grupos {C}e {D} (Fig. 4.7B). No
primeiro caso (Figura 4.7B), admitiriamos uma Unica
mutacdo gerando a condi¢do apomorfica do carater 1 -
chamado de um passo evolutivo-, um Unico surgimento da
condicdo apomorfica do carater 2 e dois surgimentos da
condigdo apomorfica do carater 3. No segundo (Figura 4.7C),
admitiriamos um Unico surgimento da condi¢do apomarfica
do carater 3, dois surgimentos da condicdo apomorfica do
carater 1e dois surgimentos da condi¢do apomérfica do
carater 2. A primeira solucdo exige quatro passos ou
novidades evolutivas na evolugcdo do grupo; a segunda
solugdo exige o surgimento de cinco passos. O uso do critério
de parcimdnia como principio metodoldgico para a tomada

de decisdo indicaria, nesse caso, a filogenia da Figura 4.7B
como a mais provavel, uma vez que ela exige quatro passos
evolutivos, enquanto que a filogenia da Figura 4.7C exige
cinco.

A filogenia da Figura 4.7A mostra apenas trés
caracteres conhecidos e o cladograma “mais curto” (com
menor numero de passos) sup8e a ocorréncia de quatro
novidades evolutivas. Essa diferenca de um Gnico carater,
no entanto, é pequena para uma decisdo mais segura. Em
muitas situagOes, na verdade, ha dois ou mais cladogramas
alternativos com um ndmero igual de passos envolvidos
(como na Fig. 4.5). Algumas vezes, ha centenas ou milhares
de cladogramas diferentes com o mesmo ndmero de passos.
Nesses casos, nao é possivel escolher uma filogenia como
mais provavel que as demais com base no principio da
parciménia. Ainda que um dos cladogramas tenha um passo
amenos que os demais, € claro que os resultados séo frageis.
Solugdes mais confiaveis devem ser apoiadas em um nimero
maior de caracteres analisados.

As vezes, as relagGes filogenéticas dentro de um grupo
para o qual ha incongruéncias podem ser resolvidas
imediatamente, se houver um conjunto evidente de
sinapomorfias, em oposi¢do a um Unico carater claramente
homoplastico. Um rdpido exame da morfologia de cabega,

A B C D E F G

A B CE D F G A

B C D E F G

A C DB E F G

A B E CD F G

Figura 4.8. Exemplo de caracteres incongruentes em um grupo hipotético {A, B, C, D, E, F, G}. A. Condi¢6es apomérficas compartilhadas dos
caracteres 1-6 pelos taxons terminais. B-F. Cinco diferentes solugdes possiveis face a informac&o disponivel, que exigem, respectivamente, entre
8e 12 passos evolutivos. Nos cladogramas das figuras C, F e H, é necessario admitir uma reversao no carater 2 (indicado como 2 ).



Figura 4.9. Diagrama de Wenn para os caracteres do cladograma da
Figura 4.8.

torax etc., por exemplo, permite discernir como homoplastica
a semelhanca quanto a auséncia de asas em alguns dipteros,
em pulgas (Siphonaptera), piolhos (Anoplura) e colémbolos.
Ou seja, 0 nimero de caracteres de torax, cabeca, abdéomen,
terminalia, ciclo de vida etc. que liga os dipteros apteros aos
demais dipteros alados é relativamente grande, quando
comparado ao carater “asas ausentes”, compartilhado com
outros grupos de insetos. Logo, é mais parcimonioso aceitar,
nesse caso, a auséncia de asas como uma homoplasia, que
como uma sinapomorfia. Infelizmente, no entanto, em muitos
grupos os caracteres incongruentes sdo abundantes, sinal
inequivoco de que aevolucdo é prolifica em homoplasias. A
posicdo de alguns tdxons muitas vezes sé é resolvida ap6s
um exame muito minucioso dos caracteres envolvidos. O
caso da Figura 4.7A é simples, envolvendo apenas um taxon
{D} que participa de dois grupos incongruentes no
compartilhamento de apomorfias. Na andlise de casos
concretos, no entanto, podem ser encontrados indmeros
grupos incongruentes entre si quanto a varios caracteres,
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Tabela 4.1. Tabela de congruéncia para os caracteres do cladograma
4.8A. Ic é a somatéria de congruéncias e Ei a somatéria de
incongruéncias para cada carater.

1 2 5 6 2¢c Zi
1 I cC C c¢c | 3 2
2 | | | C | 1 4
3 ¢ | cC C 1 3 2
4 C 1 C C ¢c 4 1
5 c C C c c 5 0
6 | | | C C 2 3

dentro de um grupo maior.

A Figura 4.8 exibe um caso hipotético um pouco mais
complicado, envolvendo sete tdxons e varios caracteres
incongruentes. O diagrama de Venn para esses dados é
representado na Figura 4.9. Nesse diagrama, fica claro que
1, 3, 4 e 5 sdo congruentes entre si (porque geram grupos
sucessivamente inclusivos) e que os caracteres 2 e 6 sdo
incongruentes com a maioria dos caracteres. A Tabela 4.1
mostra a congruéncia entre os caracteres das Figuras 4.8-9.
Essa tabela deixa claro que os caracteres com maior
incongruéncia sdo 2 e 6, nessa ordem. Esses caracteres séo
“candidatos naturais” a homoplasias pelo critério de
parciménia. Os caracteres 4 e 5 apresentam, em oposi¢éo,
alta taxa de congruéncia e sdo naturalmente “candidatos” a
sinapomorfias verdadeiras.

O grupo {C,D} é congruente com os grupos {C,D,E}
e {C,D,E,F,G}, pois seria um subgrupo deles. {F,G} e
{C,D,E} sdo, do mesmo modo, congruentes como o0 grupo
{C,D,E,F,G}. Os grupos {C,D} e {F,G} e também {C, D,
E} e {F, G} sdo congruentes entre si, pois nenhum dos
elementos de um grupo integra o outro. Contudo, {A,B,C} é

Figura 4.10. Cladograma de um grupo hipotético com sete tdxons terminais e 16 caracteres. Oito caracteres sdo sinapomérficos para um mesmo
nivel de generalidade, para o grupo {D, E, F, G}. Com isso, os demais caracteres (14-16) que geram agrupamentos incongruentes com esse grupo

séo facilmente visualizados como resultados de homoplasias.
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incongruente com todos 0s demais grupos, do mesmo modo
que {B,F} Os grupos {B,F} e {F,G} também sdo
incongruentes entre si.

As Figuras 4.8B a 4.8H mostram as principais
solugdes possiveis para a distribuicdo de caracteres da Figura
4.8A. Das sete solugbes, a mais parcimoniosa é a 4.8B, que
resulta em oito passos evolutivos; as Figuras 4.8C-E tém
dez passos; as Figuras 4.8F-G, 11 passos; e a Figura 4.8H,
12 passos. Esses cladogramas podem ser separados em trés
grupos distintos. Em um grupo (4.8B, E e G), o carater 1é
considerado sinapomérfico, ou seja, é aceito que ele teve
um surgimento Unico e, conseqiientemente, o carater 2 é
considerado homoplastico. Dentre esses trés casos, em 4.8B
ndo ha reversao; em 4.8E e G, dentro do grupo para o qual o
carater 1 é sinapomorfico, presume-se que houve uma
reversdo em B (1K), que é plesiomérfico para esse caréater.

No outro grupo de cladogramas (4.8D, 4.8F, 4.8H),
0 carater 2 é considerado sinapomoérfico e o carater 1,
conseqlientemente, € homoplastico. A diferenca entre os
cladogramas 4.8D, 4.8F e 4.8H diz respeito a incongruéncia
entre outros caracteres. Mais precisamente, em 4.8F e 4.8H,
o tdxon terminal E esta incluido em um grupo monofilético
com A, B e C, sendo que a condicdo plesiomdrfica do carater
2em E é explicada como uma reversdo (2R), o que ndo ocorre
em 4.8D. Finalmente, no cladograma da Figura 4.8C, os
caracteres 1le 2 tém surgimento multiplo, devido a inclusdo
de E em um grupo monofilético com B (caréater 6) e a inclusdo
de C em um grupo monofilético com D (caracteres 3 e 4).
Nesse caso, a incongruénciaentre le 2 com outros caracteres
gera uma topologia em que esses caracteres aparecem como
homoplasticos.

O caso da Figura 4.8, envolvendo apenas sete taxons
e seis caracteres, ja implica um grau consideravel de
complicagdes. Assim, poder-se-ia imaginar que casos com
cinglienta ou mais taxons terminais e duzentos ou mais
caracteres, por exemplo, seriam impossiveis de analisar sem
oauxilio de computadores. No entanto, em parte, essa seria
umaexpectativa falsa. De modo geral, hd determinados niveis
da evolucdo de um grupo que apresentam inimeras
sinapomorfias acumuladas. Isto é normalmente varios
caracteres sdo sinapomorficos para 0 mesmo grupo. Isso
resulta em hip6teses em que fica muito claro quando as
semelhangas apomorficas entre subgrupos menores do grupo
interno e grupos externos sdo devido a homoplasias.

A Figura 4.10A mostra a distributividade de um
conjunto de caracteres entre os tdxons terminais de um grupo.
Nota-se um conjunto de caracteres congruentes entre si (1-
8 9, 10-11, 12 e 13) e trés caracteres incongruentes com o
conjunto inicial (14-16). A Tabela 4.2 mostra as rela¢0es de
congruéncia e incongruéncia relativa a esses caracteres. E
possivel visualizar com rapidez que o conjunto de caracteres
comdistributividade idéntica (1-8, 10-11) é congruente entre
si e congruente com alguns outros caracteres. Os caracteres
incongruentes com esse conjunto (14-16), conseqlientemente,
apresentam alto indice de incongruéncia, indicando que
provavelmente aparecerdo como homoplasias ou reversdes
na filogenia mais parcimoniosa. Assim, a dedugdo do
cladograma mais parcimonioso da Figura 4.10B pode ser
feita com facilidade.

Tabela 4.2. Tabela de congruéncia para os caracteres da Figura 4.10A.

\'1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 ZC zi
1\ c¢c cccccccoccocc b1 123
2 ¢\ ccccoccocococcc b1 123
3 Cc\ccccocccoccoc 11123
4 ¢c cc \ cccocccccc b1 1123
5 c¢cccc\ cccocococococ I P 1123
6 ¢c cccc\ cccccococ I 11123
7 CcCcCcccc\yccceccocec oo 1 12 3
ccccccecycccccec o111 123
9 CcCcccccc\hyvceccccc 132
pcccccccccyceccececececcec I
117 CCCcCCccccceccyrycccoc 1 141
12 C C CcCc cccccecc \vC a1 1 1123
3 ¢c ccccccccccc\c I c 14
b L1 b1 Lt ccc 1 cyvc I 5 10
s 111 b1 bcc o 1 ¢\ c 4 ii
w 1P 0 nrnrrir1rcec 1 oc\ o2 13

Esse caso mostra que, quando ha um grupo
monofilético menor apoiado por um nimero grande de
caracteres dentro do nosso grupo de estudo, é facil verificar
a hip6tese de homoplasia dos varios caracteres incongruentes
com eles. Em um exemplo real isso fica mais claro. A
hip6tese que sustenta a monofilia de mamiferos é muito forte.
Assim, as caracteristicas “diferentes” de qualquer animal que
tenha pélo -como asas em morcegos, vida aquatica em baleias
e golfinhos, “bicos” em ornitorrincos etc.- podem ser vistas
como homoplasias de subgrupos que pertencem aos
mamiferos com grupos que ndo sdo mamiferos. Ou seja, a
hip6tese de monofilia de Mammalia -apoiada em mais de
60 sinapomorfias, muitos deles de origem Unica entre todos
0s animais, como a presenga de pélos- faz com que outros
caracteres incongruentes quase que automaticamente sejam
vistos como homoplasias. Em muitas situagdes, um grupo
interno claramente monofilético ajuda a compreender varios
problemas que surgem ao longo da andlise.

E necessario ndo ser demasiadamente otimista. A
dificuldade de lidar com casos mais complexos é um dos
motivos de se terem desenvolvido, dentro da Sistematica
Filogenética, métodos numéricos de andlise. Uma vez
escolhido um algoritmo que incorpora determinadas
premissas, a andalise é feita sem erro ldgico.
Independentemente de limitacdes e criticas ao uso de
computadores na andlise filogenética, a execugdo de uma
analise numeérica, na maioria das vezes, é um auxilio muito
importante para verificar as conclusdes obtidas em uma
analise manual. O Capitulo 12 volta a tratar, mais
extensamente, da questdo da parcimonia.
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EXERCICIOS

5.1. Cite cinco casos de reversdo de caracteres, indicando o

grupo para o qual o carater é supostamente apomdrfico e
justificando a decisdo de considera-lo uma reversdo (ou seja,
uma perda secundaria) e ndo uma plesiomorfia. Exemplo: a
auséncia de asas é uma sinapomorfia para Siphonaptera
que corresponde a uma reversao. A presenca de larvas no
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desenvolvimento ontogenético de pulgas indica claramente
que ele pertence aos Holometabola. Os Holometabola, por
sua vez, apresentam em seu plano basico dois pares de asas,
0 que permite concluir que a auséncia de asas em
Siphonaptera corresponde a uma perda secundaria (ou
reversao).

5.2. Cite cinco casos de caracteres homoplasticos, indicando
0s grupos para 0s quais cada uma das condi¢cdes €
sinapomorfica e a justificativa para considerar o
compartilhamento da condigdo apomorfica como
homoplastica. Evite casos de semelhanca grosseira, como
asas de aves e asas de morcegos ou de insetos. Exemplo:
porte herbaceo em gramineas e porte herbaceo em
margaridas. As caracteristicas de estrutura de semente e
flor em gramineas indica que as gramineas compfem um
grupo monofilético com as demais monocotileddneas; nas
margaridas, essas mesmas estruturas indicam uma relagéo
filogenética mais préxima com as dicotiledéneas; em ambos
0s grupos, ha espécies arboreas e em grupos externos, como
as Cycadales e outras Gimnospermas, também ha grupos
arboreos (note que, apesar dessa proposi¢ao de homoplasia
das condicbes herbaceas entre os dois grupos ser
relativamente evidente, em uma discussdo mais precisa, as
justificativas para essa conclusdo deveriam ser
fundamentadas em uma anéalise cuidadosa dos caracteres e
dos grupos envolvidos).

5.3. Procure definir homoplasia e reversdo sem recorrer ao
texto do livro.
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Capitulo 5

Protocolos de analise e matrizes de informacéo

“Na realidade, asistematica filogenética usa um método, conhecido e empregado em todas
as ciéncias, que nas humanidades é chamado de ‘método de iluminagdo reciproca’
(verificagdo, correcéo e reverificagdo, dos autores anglo-saxdes).” (Hennig, Phylogenetic
Systematics, p. 21)

As matrizes de caracteres sdo verdadeiros dep6sitos
de informacdo sobre nosso conhecimento a respeito da
diversidade bioldgica. As matrizes exibem, em cada ponto,
acondicdo de um carater em um determinado taxon. Nao
sdo a fonte primaria de informacdo sistematica -as fontes
primarias sdo 0s proprios organismos-, mas correspondem
abase de dados sobre a qual os cladogramas sdo construidos.
Erros na construcdo da matriz quase sempre resultam em
distor¢Bes na topologia, isto €, cladogramas falsos (Amorim,
1998). Infelizmente, pouca atencdo tem sido dada, na maior
parte dos textos didaticos e mesmo na literatura técnica sobre
Sistematica Filogenética, ao processo de elaboracdo de
matrizes de caracteres.

Um passo anterior da construcdo das matrizes de
caracteres da-se com a elaboracdo do protocolo de analise
de um grupo. Isto é, o primeiro passo é a selecdo de um
determinado tdxon maior a ser estudado e a delimitagédo
do nivel mais restrito de generalidade que a analise
alcanca. Normalmente, os niveis mais abrangente e mais
restrito de uma analise correspondem a taxons associados
acategorias tradicionais. Escolhe-se, por exemplo, uma
familia para estudo, estendendo a anélise até o nivel de
género. Nesse caso, as varias linhas da matriz de caracteres
(ou colunas, dependendo de como a matriz é orientada)
corresponderdo a géneros. Pode-se escolher para estudo,
por outro lado, um género e colocar como taxons terminais
as espécies. Ou ainda, pode-se tomar como grupo interno
uma espécie, sendo tdxons terminais populacdes
parcialmente diferenciadas (mesmo gque ndo tenham nome.
N&o é necessario utilizar td&xons associados as categorias
tradicionais. Tampouco é necessdrio que o0s tadxons
terminais tenham o mesmo nivel taxondmico. Pode-se
estudar, por exemplo, os Bilateria (0o tdxon mais
abrangente que, nesse caso, ndo tem uma categoria
tradicional associada), incluindo como tadxons terminais
Platyhelminthes, Nemertea, Mollusca, Sipuncula, Echiura
e Metameria (“Annelida” + Ecdysozoa + Enterocoela),
associados a categorias de diversos niveis (filo, superfilo
etc.). Outro estudo pode ter como tdxon mais abrangente
um grupo de géneros (que ndo compde tribo, subfamilia
oufamilia), em que os ramos terminais sdo géneros, grupos
de espécies e espécies. Uma vez determinados os taxons
terminais, a matriz cresce com o levantamento ou a
descoberta de caracteres que variam dentro do grupo.

ESCOLHA DO GRUPO DE ESTUDO (GRUPO
INTERNO)
Um passo extremamente importante na defini¢do de

um projeto é a escolha do grupo a ser analisado. E
extremamente recomendavel, como ja foi discutido, que esse
grupo seja monofilético, uma vez que uma série de
procedimentos ulteriores na analise, em particular a questdo
da polarizacdo, dependem de que a hipotese de monofilia
esteja correta. Em alguns casos, ja existem hipéteses que
apontam ou demonstram a monofilia de um grupo, apoiadas
em um conjunto confidvel de caracteres. Entretanto, muitas
vezes, em especial se a tradicdo de estudos filogenéticos no
grupo é recente, ndo ha hipdtese prévia ou, se houver, € uma
“arvore filogenética”, construida sem apoio em método
rigoroso (isto é, sem apoio em sinapomorfias, mas apenas
em semelhancas) (Fig. 5.1A).

Esses casos exigem que seja feito um exame prévio
das relacbes em um nivel mais abrangente, para que se
obtenha uma hipdtese inicial de monofilia para o grupo (Fig.
5.1B), permitindo um estudo adequado de otimizagdo paraa
polarizacdo de caracteres no grupo interno (veja adiante).
Evidentemente, isso demanda tempo e esforco para trabalhar
fora do grupo inicial de trabalho. O fato de uma analise prévia
ndo ser realizada em varios casos € a causa de grandes
dificuldades no desenvolvimento de muitos estudos.
Entretanto, ha alguns atenuantes:

(1) ndo é indispensavel mostrar em detalhe as relacdes entre
0s grupos terminais tomados para essa analise mais
abrangente (ainda que essa informacao seja de grande valia),
uma vez que o objetivo é apenas encontrar suporte para uma
hipétese de monofilia do taxon proposto para estudo (veja,
por exemplo, as resolucdes nas Figs. 5.1C-D);

(2) o conhecimento das relacgdes filogenéticas em um nivel
mais abrangente, por incipiente que seja (determinando, por
exemplo, apenas um ou dois niveis de generalidade), muitas
vezes facilita a polarizacdo de caracteres dificeis, que
apresentam incongruéncia entre 0s grupos internos e os
externos;

(3) os estudos filogenéticos exigem um bom conhecimento
geral para a realizacdo de varias etapas, particularmente a
determinacdo de homologia priméria, a polarizagdo dos casos
de incongruéncia entre grupos internos e externos e a
avaliacdo de casos de caracteres muito plasticos (isto é,
sabidamente homoplasticos em um nivel mais abrangente e
que podem receber uma ponderagdo menor em um nivel
menos abrangente).

Esse terceiro ponto é particularmente importante. De
certo modo, isso extingue o “especialista extremo”, o
taxdbnomo que sabe apenas de seu grupo de interesse. Para
determinar a homologia de caracteres de terminalia masculina
ou feminina de Diptera, por exemplo, é preciso estudar as
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Figura5.1.0 grupo de estudo precisa necessariamente ser monofilético.
No inicio de uma anaélise, é possivel que o monofiletismo do grupo de
estudo— M— néo esteja determinado (5.1A). E necessario, nesses casos,
fazer um pequeno estudo selecionando um grupo monofilético mais
abrangente (tomando como terminais o grupo de estudo e 0s grupos
externos mais préximos— Fig. 5.1B). Essa anélise, mesmo com poucos
niveis resolvidos, pode demonstrar que M é monofilético (5.1C); nesse
caso, é possivel iniciar o trabalho de determinagdo das relagdes
filogenéticas entre os membros de M. Por outro lado, essa analise pode
mostrar alguns caracteres apomorficos para parte de M —M |1, M3,
M5 e M6— e outros grupos que ndo pertenciam a M —D e E—,
mostrando que “M” ndo correspondia a um grupo monofilético (5.1D).
Nessa situagdo, é necessaria uma alteracéo do escopo do projeto inicial,
tomando para estudo um grupo monofiletismo menor (por exemplo, M1,
M3, M5 e M6) ou um grupo monofilético intermediario (E, D, M1, M3,
M5, M6) ou o préprio grupo monofilético mais abrangente (Fig. 5.1D).

relagdes entre ordens de insetos. Isso ocorre invariavelmente
nas anélises bem feitas em todos os niveis.

Nem sempre € possivel demonstrar com a rapidez
desejavel (em um projeto de dissertacdo ou tese, por exemplo)
que um grupo é monofilético. As vezes, demonstra-se que 0
grupo ndo é monofilético (Fig. 5.1 D). Nesses casos, é
necessario reorientar o projeto: pode-se trabalhar em nivel
menos abrangente, tomando um dos subgrupos do grupo
inicial, que seja nitidamente diferenciado por sinapomorfias
e cuja monofilia seja facil demonstrar; pode-se também
deslocar o projeto para um nivel mais abrangente, escolhendo
um taxon monofilético maior, em que o grupo interno inicial
estara entre outros tdxons terminais.

A ampliagdo do escopo do projeto as vezes implica
trabalhar com grupos relativamente diferentes entre si e exige
uma bibliografia mais ampla, mas da uma contribui¢do muito
maior para o conhecimento do grupo, fornecendo as bases
para que projetos menos abrangentes possam ser feitos sobre
uma base mais segura. A mudanca no escopo de um projeto
para um nivel menos abrangente, por outro lado, nem sempre
¢ a solugdo mais simples. As diferengas entre tdxons cuja
diferenciacéo é relativamente mais recente sdo mais sutis,
implicando dificuldades para encontrar caracteres e
problemas com homoplasias. Projetos no nivel de espécie
com frequéncia sdo muito complicados para iniciantes.

Na verdade, tirando os casos extremos, no nivel de
espécie ou de grandes grupos (onde a dificuldade de encontrar
estruturas comparaveis traz outras dificuldades), a dificuldade
de um projeto depende muito mais do nimero de taxons
terminais do que do nivel de generalidade -género, tribo,
ordem etc - em que se esté trabalhando. Deve-se evitar dar
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projetos com mais de dez taxons terminais para alunos sem
boa experiéncia prévia de analise filogenética.

De qualquer maneira, a recomendacdo geral que se
deve fazer para a delimitacdo de projetos é que 0s grupos
escolhidos para estudo devem necessariamente ser
monofiléticos. Mesmo os trabalhos anteriores que indiquem
gue um grupo é monofilético precisam ser lidos criticamente.
Uma andlise prévia mais abrangente para determinar a
monofilia de um grupo fornecera um conhecimento excelente
para o estudo posterior do préprio grupo.

ESCOLHA DOS TAXONS TERMINAIS

A determinacgéo dos terminais a serem considerados
em uma analise ndo precisa ser imediata. Quando estudamos
um género, os tdxons terminais ndo precisam ser espécies.
Quando estudamos uma tribo, os tdxons terminais ndo
precisam ser géneros. Um género pode ter mais de cem
espécies, reunidas em subgéneros ou em grupos de espécies.
O mesmo pode acontecer com uma tribo (ou outro taxon de
categoria mais elevada), com um nimero muito grande de
géneros, as vezes reunidos em grupos de géneros.

Até por uma questdo de tempo, pode ser conveniente
em um estudo usar tdxons terminais com categorias
taxondmicas distintas. O estudo de um género pode ter como
taxons terminais alguns subgéneros, alguns grupos informais
de espécies para os quais haja indicios de monofilia e algumas
espécies de posicao duvidosa. O estudo de uma familia pode
tomar com taxons terminais algumas subfamilias
monofiléticas, além dos géneros incluidos em subfamilias e
tribos que séo claramente “latas de lixo” taxondmicas, onde
foram colocados o0s géneros que ndo se encaixam em nenhum
dos grupos “bons”.

O protocolo dos projetos de analise filogenética ndo
precisa ser fixo. A medida que o estudo avanca, modificacoes
podem ser interessantes ou necessarias. Se o tempo for
exiguo, um grupo monofilético com varios tdxons terminais
pode ser transformado em um Gnico taxon terminal na analise,
de maneira que o estudo passa a ter um escopo um pouco
menor. Por outro lado, se aparecem suspeitas de merofilia
para alguns taxons terminais (Fig. 5.2A), eles podem ser
subdivididos. Nesse caso, eles deixariam de existir como
tdxons terminais e seus taxons subordinados aparecerdo como
taxons terminais (Fig. 5.2B). Ao final do estudo, a monofilia
de um ou mais desses grupos pode ser finalmente
demonstrada (de maneira que ele seria mantido na
classificagcdo) ou pode ser mostrado que eles, de fato,
correspondiam a grupos merofiléticos, de modo que eles
desaparecem da classificagcdo filogenética proposta para o
grupo.

Para quem ndo tem experiéncia em andlise
filogenética, essa pode ser uma fase muito dificil. O apoio
de alguém com maior experiéncia pode ser fundamental. Em
alguns casos, ndo importa que nessa fase o apoio seja de um
especialista de um grupo diferente, pois essas decisdes se
referem mais a estrutura do problema (a respeito de taxons
terminais, escopo etc.), que aos caracteres envolvidos. Muitos
estudos arrastam-se simplesmente pela dificuldade de
resolver esses problemas basicos de delimitacdo do escopo
do estudo -grupo interno e taxons terminais.
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Figura 5.2. Delimitacéo dos tdxons terminais em um estudo. O grupo a
ser estudado pode ser um taxon ao nivel de familia, cujos taxons
terminais seriam, em principio, suas subfamflias. Apds uma analise
superficial das diagnoses tradicionais das subfamflias, nota-se que o
monofiletismo de dois dos tdxons terminais ndo pode ser demonstrado
(5.2A). Os géneros em cada uma dessas duas subfamilia (C1-C4; EI-
E6) sdo, entdo, tomados como tadxons terminais, junto com os tdxons
a0 nivel de subfamilia (A, B, D, F, G) (5.2B). Um nova anélise das
diagnoses dos taxons terminais pode mostrar que alguns géneros (como
C3,El e E6) ndo tém seu monofiletismo determinado. Nova subdivisao
pode ser feita. Entretanto, uma vez que o escopo inicial era um estudo
das relagbes entre taxons da categoria da “subfamilia” dentro da
familia, uma anélise tdo detalhada pode inviabilizar o estudo. Assim,
na discussdo do trabalho é necessario deixar claro quais taxons
terminais cujo monofiletismo n&o foi corroborado, indicando que
futuras modificagdes nesse nivel podem ocorrer.

ORIENTACAO DE MATRIZES

Em uma andlise manual, a maneira de orientar as
matrizes em colunas e linhas é indiferente. As matrizes
analisadas por computadores, no entanto, normalmente
exigem que as linhas correspondam aos taxons e as colunas,
aos caracteres. Por simplicidade, segue-se esse padrdo. Em
uma analise computacional, que examina todas as arvores
possiveis, é indiferente a seqiiéncia dos caracteres e taxons
na matriz. Na analise manual, no entanto, em que a
informac&o sobre os caracteres compartilhados precisa ser
visualizada, a maior parte dos critérios possiveis para o
sequienciamento dos tdxons -ordem alfabética, antigiidade
dos nomes etc - néo é eficiente (embora ndo seja incorreta).
Demodo geral, quanto mais a seqliéncia dos tdxons na matriz
for semelhante ao seu seqlienciamento no cladograma, mais
fécil serd visualizar caracteres compartilhados e identificar
os casos de caracteres homoplasticos (veja adiante).

Tabela 5.1. Lista de caracteres ndo polarizados em um grupo hipotético
de insetos. A lista é utilizada nas Tabelas 5.2 e 5.3.

1 Numero de articulos no flagelo

2. Relagdo comprimento altura do olho composto
3. NUmero de cerdas no méron

4. Cor do esternito 1

5. Parameros na terminélia masculina

SEQUENCIA DOS TAXONS TERMINAIS NAS
MATRIZES

Se houver uma hipétese filogenética prévia de um
grupo, ela pode servir para ordenar os td&xons na matriz. Caso
contrario, uma classificacdo, mesmo baseada em semelhanca,
pode ser o ponto de partida para a ordenagdo. A seqléncia
dos tdxons pode seguir as relagdes de subordinacdo da
classificacdo tradicional. Esse procedimento é mais eficiente
que ordenar os tdxons terminais por outros critérios, como a
ordem alfabética. E necessario, no entanto, tomar os
agrupamentos da sistematica tradicional criticamente,
compreendendo que eles sdo apenas um ponto de partida. A
medida em que forem encontradas sinapomorfias que
mostrem que tdxons que estavam separados na matriz devem
formar um grupo monofilético, convém refazer amatriz com
uma nova seqiiéncia dos tdxons nas linhas. A Tabela 5.1,
por exemplo, contém uma lista de caracteres de um grupo
hipotético de insetos. As Tabelas 5.2 e 5.3 contém duas
matrizes com a mesma informacdo, mas que ordenam
diferentemente esses caracteres. E Obvia a facilidade com
que se enxergam as semelhancgas entre os grupos na Tabela
5.3.

Hé diferentes tipos de matrizes de caracteres: matrizes
pictoricas, matrizes ndo polarizadas e matrizes polarizadas.
As duas primeiras muitas vezes sdo Uteis e até necessarias
para uma analise filogenética mais extensa, mas somente a
ultima fornece dados para a construgdo de cladogramas. Para
analise de congruéncia interna e outros recursos, ha
programas que geram cladogramas mesmo que os dados ndo
estejam originariamente polarizados.

As matrizes pictdricas tém, basicamente, a tarefa de
facilitar a visualizacdo de homologias primérias e o
levantamento de caracteres. Elas ndo incluem descrigdes de
caracteres, mas, como o nome indica, desenhos de espécimes
ou estruturas. Os desenhos de estruturas homdlogas séao
ordenados em colunas, de maneira que seja possivel comparar
as varias condigOes de cada estrutura encontradas no grupo.
A reconstrucdo de cladogramas depende unicamente da
disponibilidade de caracteres. Uma recomendagéo importante
para 0 andamento da anélise filogenética bem sucedida é a
capacidade do sistemata de visualizar diferencas entre
espécies e grupos de espécies. Estruturas complexas contém
uma quantidade enorme de informacéo e, quando o nimero
de taxons terminais da andlise é grande, é quase impossivel
visualizar mentalmente todas as condicOes existentes de todas
as estruturas estudadas, compara-las e localizar os caracteres
efetivamente disponiveis. A matriz pictérica de caracteres
facilita, assim, a deteccdo de caracteres em estruturas
complexas, que normalmente apresentam diversas mudangas
independentes em vérias de suas partes. As Figuras 5.3 e5.4

47



Tabela 5.2. Matriz ndo-polarizada dos caracteres da Tabela 5.1, em
um grupo hipotético. O ordenamento dos taxons é ao acaso.

1 2 3 4 5
A 8 0,8-0,9 9 amarela -
B 14 1,3-1,5 3 marrom +
C 10 1,1-1,2 8 1/2 anterior amarela +
D 6 0,7-0,9 20 amarela -
E 10 1,4-15 3 marrom +
F 5 0,8 +30 amarela -
G 10 12 2 1/2 anterior amarela +
H 8 0,8 10 3/4 anterior amarela +

mostram matrizes pictéricas utilizadas na anélise filogenética
de diferentes grupos de insetos.

As matrizes ndo polarizadas sao Uteis na fase inicial
de coleta de caracteres. Elas podem incluir referéncias a um
valor numérico preciso, uma variagdo numérica, um pequeno
desenho, uma descricdo sumaria de coloragdo, um sinal
indicando presenca ou auséncia de uma estrutura etc. As
Tabelas 5.2 e 5.3 sdo exemplos de matrizes ndo polarizadas.
Em cada ponto da matriz, podemos acrescentar comentarios
indicando duvidas ou outras informacgdes. Se todos 0s
caracteres forem séries de transformacdes com apenas um
passo e ndo houver homoplasias, talvez ndo seja necessario
construir uma matriz ndo polarizada, sendo possivel construir
diretamente uma matriz polarizada. Contudo, nos casos de
séries mais complexas e/ou de muitas homoplasias, a
preparacdo de uma matriz ndo polarizada pode ser muito
atil.

O manuseio (adi¢do, modificagdo e retirada de taxons
e caracteres) das matrizes € uma etapa puramente técnica da
analise, mas obviamente precisa ser executada de modo
preciso. Ao longo do desenvolvimento da andlise, h& o risco
de perda de dados e de distorcéo de informacéo. A perda de
informacéao sobre caracteres descobertos é sempre um fato
lastimavel. As vezes, s6 é possivel lembrar & custa de muita
concentragdo de um carater descoberto mas nao anotado ou
cuja anotacgdo foi perdida. Assim, ao observarmos qualquer
variacdo em uma estrutura entre os taxons terminais do
grupo em estudo, devemos anota-la imediatamente na lista
de caracteres, mesmo que esse carater possa ser abandonado
mais adiante. Se o carater existe ou é um artefato, se é
interpretavel ou se ndo apresenta solugdo disponivel, se é
Util ou apresenta dezenas de surgimentos distintos, mais
confundindo que esclarecendo, todas essas decisdes sobre o
“valor” dos caracteres devem ser tomadas posteriormente.

LISTA DE CARACTERES

A lista de caracteres de uma matriz é sempre uma
descrigdo das condicdes de estruturas estudadas nos taxons
terminais. A descrigdo do carater deve indicar qual estrutura
varia e que condicdes ocorrem. A lista de caracteres da matriz
ndo polarizada indica apenas as condi¢des da estrutura, de
modo que ela é puramente descritiva (ndo interpretativa do
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Tabela 5.3. Matriz ndo-polarizada dos caracteres da Tabela 5.1, em
um grupo hipotético. O ordenamento dos taxons é feito considerando
que a série de transformacdo das antenas envolve uma reducéo no
namero de articulos.

1 2 3 4 5
B 14 1,3-1,5 3 marrom +
E 10 1,4-1,5 3 marrom +
G 10 1,2 2 1/2 anterior amarela +
C 10 1,1-1,2 8 1/2 anterior amarela +
H 8 0,8 10 3/4 anterior amarela +
A 8 0,8-0,9 9 amarela -
D 6 0,7-0,9 20 amarela -
F 5 0,8 +30 amarela -

ponto de vista de ser plesiomoérfica ou apomérfica): a matriz
apenas reflete o levantamento de dados. Ainda assim, elaja
tem um grau consideravel de abstracdo, pois embute
hip6teses de homologia priméria, separagdo entre condi¢des
supostamente distintas, amostragem da varia¢do dentro de
cada taxon terminal etc. A lista de caracteres da matriz ndo
polarizada é utilizada durante o levantamento inicial de dados
e normalmente néo € publicada.

A lista de caracteres da matriz polarizada, por outro
lado, é a fonte de informacdo do leitor sobre aquilo que o
autor considera as condi¢des plesiomorfica e apomdrfica para
cada carater. A lista de caracteres é o “a4mago” da andlise,
pois é sobre ela que as hipoteses filogenéticas se apoiam.
Muitos caracteres permanecem como contribui¢fes Uteis,
mesmo que as filogenias propostas depois se mostrarem
incorretas para um ou mais niveis de generalidade.

Em muitas publicaces, é fornecida apenas a condigéo
apomorfica de cada carater. Isso é bastante improprio. E
necessario, inclusive a titulo de clareza, que sejam fornecidas
todas as condicOes de cada caréter, isto €, a plesiomorfica e
a(s) apomarfica(s).

A matriz polarizada, assim, contém a informacéo da
matriz ndo polarizada, reorganizada a luz da interpretacdo
sobre o direcionamento das séries de transformacdes. Isso
ndo é 6bvio. Nas séries com trés ou mais condigdes de carater,
havera sempre diferentes opgdes sobre como ocorreu a série
de transformacgdo. Além disso, nas séries ramificadas, é
necessario estabelecer as condicdes iniciais de cada condigéo
mais apomorfica (o enraizamento). Isso faz com que a mesma
matriz ndo polarizada possa ser transformada em matrizes
polarizadas diferentes, dependendo de alguns pressupostos
ao analisar a série de transformacédo.

A organizacdo dos caracteres na lista pode obedecera
diferentes critérios. Aparentemente, 0 mais conveniente é
agrupar os caracteres por estrutura ou por fungdo, como, por
exemplo, manter juntos os caracteres comportamentais,
separados dos caracteres de morfologia, de alimentacéo,
fisiologia, bioquimica e embriologia. Dentre os caracteres
comportamentais, por exemplo, seria interessante reunir em
blocos os caracteres de corte, nidificagéo, cuidados com a prole,
defesa de territorio etc. Os caracteres de morfologia podem estar
agrupados, por exemplo, em cabeca, tdrax, asa etc. ou coloragao,
morfometria dssea etc. Isso facilita 0 acesso e 0 manuseio dos
caracteres durante a operagdo de andlise dos dados e,
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Figura 5.3. Exemplo de matriz pictérica, com desenhos de morfologia externa dos géneros de Bibionidae (Diptera) (modificada de Pinto, 1992).

posteriormente, durante a leitura ou a consulta a uma publicagéo.

Por outro lado, as listas de caracteres sempre exigem
uma numeragéo. E possivel fazer um sistema provisorio de
numeracdo, com um par de algarismos (por exemplo, 2.1,
512, 12.23 etc.), substituido apenas na versdo final do
trabalho por uma numeracdo sequencial. Esse artefato
aparentemente simples mostra-se importante na pratica.
Como o ganho de caracteres é gradual, temos que fazer
diversas versdes da numeracdo para reordenar os caracteres
(exceto se o critério de numeragdo dos caracteres no
cladograma final for por ordem de descoberta). Alguns dos
programas (como o TreeGardner) permitem armazenar a
informacdo sobre os caracteres e reordena-los com facilidade,
oque resolve a questdo. Esse tipo de detalhe no processo de
andlise precisa ser comentado, pois ha risco real de erro e
confusdo na transposicdo de dados entre diferentes versdes
de matrizes e listas de caracteres. Um pouco de experiéncia
em analises mostra que problemas como esses acabam
consumindo um tempo consideravel até que sejam detectados
(se € que sd0) e sanados.

CARACTERES NAO COMPARAVEIS
Um outro aspecto da constru¢do de matrizes de

caracteres, ja& em uma etapa operacional, sdo os problemas
com aobtencdo de informacdo. E necessario indicar na matriz
0s casos dos taxons para 0s quais nao existe informacéao
disponivel. Os tAxons sem informagdes podem ser elementos
terminais de nosso grupo de anéalise, bem como um ou mais
dos grupos externos. Ha varios motivos possiveis para a falta
de informacéo:

(1) os dados sdo de biologia (isto é, caracteristicas da vida
do animal, como alimentagdo, ciclo de vida, habitat, nicho
etc.) ou de fisiologia, bioquimica ou seqiienciamento, e
o material disponivel é de cole¢des de organismos
fixados;

(2) os dados sdo de morfologia, mas ndo podem ser
observados nos exemplares disponiveis (espécimens
quebrados, apenas holdtipos disponiveis, fésseis muito
incompletos etc.);

(3) os dados sdo sobre macho, e ndo podem ser obtidos em
espécies partenogenéticas;

(4) os dados referem-se a estruturas nao estudadas antes na
literatura,;

(5) os caracteres sdo de estruturas que ndo existem em outras
espécies.



Figura 5.4. Anélises de matrizes pictéricas. Com os desenhos adjacentes
de estruturas homologas de diversas espécies (cuja sequéncia é mével),
é mais facil verificar séries de transformacao, solugdo para problemas
de homologia etc (fotos: Maria Virginia Urso-Guimaraes).

Neste altimo caso, se as espécies forem externas ao
grupo, adeterminacdo da condicdo do carater na sua origem
pode ser dificil ou impossivel. As variages na membrana
nuclear encontradas em Mastigophorae Ciliata, por exemplo,
ndo podem ser verificadas em bactérias; diferengas no
funcionamento da bexiga natatéria ndo podem ser
comparadas com os Chondrichthyes ou os Agnatha; a forma
das vértebras ndo pode ser verificada nos Cephalochordata;
0 numero de articulos das pernas em Cheliceromorpha e em
Gnathomorpha (dois grandes grupos de artrépodes), ndo pode
ser verificado em Onychophora, Annelida ou Mollusca.

Todos os casos de informagdo ndo disponivel séo
denominados genericamente de ndo comparaveis e
costumam ser indicados por um sinal padronizado, colocado
no ponto correspondente da matriz (“9”, no PAUP; “?” ou
no Hennig86). Do ponto de vista da analise numérica, é
indiferente o motivo pelo qual a informacdo ndo esta
disponivel. Nesses casos, devemos considerar que 0s
caracteres podem, em principio, ser tanto plesiomérficos
como apomorficos. Ainda que, do ponto de vista de uma
analise numérica, ndo importe a razdo da inexisténcia da
informacéo na matriz, do ponto de vista da organizagdo do
conhecimento disponivel, seria interessante diferenciar (com
simbolos distintos na matriz) ao menos entre informacg6es
ndo acessadas por falta de oportunidade e informacdes
impossiveis de acessar. Infelizmente, sdo raros os trabalhos
em que se faz essa distincdo.

POLARIZACAO

A transposicdo dos dados de uma matriz ndo
polarizada para uma matriz polarizada faz-se, como foi visto,
com a comparacgdo entre os dados obtidos do grupo em estudo
com os dados dos grupos externos. Formalmente, os dados
referentes aos grupos externos deveriam aparecer na matriz
de caracteres. Contudo, é necessario esclarecer alguns pontos
importantes quanto a analise de grupos externos. Em primeiro
lugar, conceitualmente, ndo existe um grupo externo, no
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sentido de que ele seja um Unico tdxon: sdo grupos externos
todas as espécies do Reino Animal, Vegetal e demais grupos
de protozodrios, bactérias e virus que ndo pertencem ao
grupo delimitado para estudo. Assim, de modo geral, seria
bom evitar de falar em “grupo externo”, falando-se de grupos
externos. Tampouco deve-se confundir grupo externo com
grupo-irmao. O G rupo-lrmao de um tdxon ¢ apenas 0 grupo
externo filogeneticamente mais proximo do grupo de estudo.
De modo geral, o grupo-irméo ¢ o grupo externo que fornece
mais dados aproveitaveis para a andlise de polarizagdo de
caracteres (porque freqlientemente ele é o mais comparavel).
No entanto, de modo algum é o Unico grupo externo existente.
Ainda que um taxon externo seja reconhecido como o grupo-
irmdo de um grupo em estudo, representantes apenas do
grupo-irmao ndo sdo suficientes para uma analise segura de
caracteres (a ndo ser que ndo haja outra informacao
disponivel). Assim, ndo é recomendavel restringir as
comparacdes de caracteres a um Unico taxon externo. Pelo
contrario, deve-se procurar ampliar tanto quanto possivel o
universo de taxons tomados para comparagio. E muito
comum, como sera discutido abaixo, haver homoplasias e
reversdes entre 0s grupos externos e internos. Isso atrapalha
atomada de decisdes sobre o plano basico do grupo de estudo
e, conseqlientemente, a polarizacdo da matriz, de modo que
apenas uma boa amostragem de grupos externos pode
solucionar casos mais dificeis. Isso esti claramente
demonstrado no trabalho de Nixon & Carpenter (1993), ainda
que sob uma abordagem um pouco diferente.

Outro ponto importante é que a matriz polarizada
ndo contém suposicdes sobre a condi¢do sinapomdrfica ou
homopléastica dos caracteres, expressando apenas hipoteses
de idade relativa entre as condicdes de caracteres. As
interpretacdes, generalizagbes e suposi¢cdes sobre origem
Unica ou multipla de cada carater sdo feitas com a andlise do
conjunto dos dados da matriz, quando se constrdi o
cladograma. Essas inferéncias, como veremos adiante, sdo
tomadas conforme critérios de parcimdnia, considerando a
distribuicdo de todos os caracteres. Assim, as matrizes
indicam apenas plesiomorfias ou apomorfias, néo
sinapomorfias, homoplasias ou reversoes.

VARIACAO EM TAXONS TERMINAIS

Na pratica, comparam-se caracteres observando um
ou mais individuos de cada espécie. Assim, a inclusdo do
nome de um téxon (em que nivel for) em uma linha de uma
matriz sempre corresponde a uma simplificagdo ou na
generalizacdo, visto que nunca examinamos todos os
individuos dessa espécie, género, familia etc. O procedimento
de trabalhar com amostragens e fazer generalizacdes é
inevitavel. E necessario, no entanto, que esse aspecto ndo
seja ignorado e que a matriz seja sempre considerada
criticamente. Esse ponto poucas vezes tem sido explicitado
e, aparentemente, sequer compreendido de modo apropriado
em alguns trabalhos na literatura.

Muitas vezes, ndo ha variagdo entre individuos de
um taxon terminal: a mesma condi¢do de um carater é
encontrada em todos os individuos de cada espécie que
examinamos (e, no caso de um taxon supra-especifico, em
todas as espécies do grupo). Na analise filogenética de um
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grupo, o que é enfocado é o que varia entre td&xons terminais
enao dentro de cada taxon terminal. Entretanto, muitas vezes,
umaestrutura que ndo apresenta variacao entre os membros
de alguns ramos terminais é variavel dentro de outros. Isto
é, se 0s ramos terminais de um estudo sdo espécies, alguns
individuos de algumas das espécies podem apresentar a
condicdo plesiomdrfica e outros a condicdo apomorfica; se
0s ramos terminais sdo géneros, algumas espécies de um ou
mais géneros podem apresentar a condicdo plesiomorfica e
outras, a condigdo apomorfica.

Qual é o significado desses casos, como sdo
codificados na matriz e como se lida com eles na andlise?
Esses casos séo relativamente complicados e necessitam de
uma abordagem cuidadosa. No nivel da espécie, essa variacdo
corresponde a um polimorfismo e é um fendmeno
populacional, em que dois ou mais alelos de um mesmo loco
génico coexistem -ndo houve fixacéo de nenhum dos alelos.
Nos niveis acima da espécie, esse tipo de padrdo as vezes é
denominado “polimorfismo taxonémico”. Em genética de
populagdes, o termo polimorfismo indica a situacdo de
transitoriedade de alelos, isto, é de diferente formas de um
mesmo gene coexistindo em uma populagdo ou espécie (que,
em alguns casos, pode perdurar indefinidamente). A
freqliéncia de um alelo pode variar de 0% (situacdo em que
ele é eliminado) até 100% (quando ha a fixagdo de uma das
condigBes e, consequentemente, eliminacdo da outra ou das
outras condigdes). Acima do nivel da espécie, no entanto,
ndo se trata de “oscilacdo”: o que ocorre é que, dentro de um
grupo monofilético supra-especifico, pode haver mais de uma
condicdo entre suas diferentes espécies. O fato de o grupo
estar colocado como um téaxon terminal é que faz parecer
um “polimorfismo”, mas na verdade é apenas um grupo que
apresenta subgrupos com uma ou outra das condi¢Bes
explicitadas na matriz.

Para codificar esses casos, hd que se criar uma
convencdo. A maior parte dos programas admite a incluséo
dessa variacdo em taxons terminais codificada na matriz.
Pelaregra do grupo externo, havendo duas condi¢des de uma
estrutura no grupo interno, se houver uma delas nos grupos
externos, esta deve ser a plesiomérfica. No entanto, a
presenca, entre as espécies pertencentes a tdxons terminais,
das mesmas duas condigdes que as encontradas no grupo
externo, pode ser explicada por que: (1) houve erro na
compilacdo de dados; (2) o grupo terminal que tomamos
para estudo como supostamente monofilético na verdade é
merofilético (0 que é uma situagdo que sempre exige uma
investigacdo cuidadosa); ou (3) 0 carater em foco apresenta,
de fato, amesma condi¢do apomorfica dentro e fora do grupo
e, portanto, realmente hd uma homoplasia envolvida.

A primeira possibilidade pode ser verificada -e,
eventualmente, sanada- reexaminando as fontes de
informagd0: os espécimens ou a literatura. A segunda pode
ser verificada com o reexame critico dos caracteres que
sustentam a monofilia do tdxon terminal envolvido.
Eventualmente, a suposicéo inicial de monofilia pode ser
reconsiderada e seria necessario reestruturar a analise para
incluir como terminais subgrupos que, até entdo, estavam
incluidos dentro de um Unico taxon terminal. Caso seja
relativamente seguro que esse taxon terminal € monofilético,

fica reforcada a terceira possibilidade, a ocorréncia de
homoplasia.

OTIMIZACAO

Uma davida que agora se impGe € a seguinte: dado
que ha duas condic¢des de uma estrutura entre os taxons de
um grupo e as mesmas duas dentro de um dos taxons
terminais, qual dessas duas condicdes é a plesiomérfica ?

Em principio, poder-se-ia esperar que a condigdo
plesiomoérfica exista ou que possa ser inferida na maioria
dos grupos externos. Inversamente, aampla distribuicdo nos
grupos externos de uma das condigOes presentes dentro de
um grupo seria uma primeira indicagdo de que ela possa ser
tomada como plesiomaérfica, mas ha situagfes em que esse
método ndo fornece resultados corretos. Na verdade, a
determinagdo de qual é a condicdo plesiomérfica de um
carater dentro de um grupo sé pode ser feita aplicando-se o
principio de parcimdnia entre 0s grupos externos proximos
ao grupo em estudo. Uma analise de parcimdnia, no entanto,
sO € possivel determinando quem € o grupo-irmao do grupo
interno (e de preferéncia, também os grupos-irmaos em niveis
inferiores). Ou seja, uma solugdo mais definitiva para
caracteres com variacdo dentro e fora de um grupo sé pode
ser obtida com uma analise filogenética em um nivel mais
abrangente, determinando ao menos quem é o grupo mais
préximo ao grupo interno.

Essas varias situa¢des na polarizagdo das condi¢bes
encontradas nos grupos externos estdo representadas na
Figura 5.5. O procedimento técnico para a solugdo desse tipo
de problema é denominado otimizacdo (veja também o
Capitulo 6). Aqui, ele é discutido no contexto da polarizagdo
de caracteres que variam no grupo interno, mas, na verdade,
€ apenas uma outra face da parcimonia.

A Figura 5.5A mostra a situacdo mais simples, em
que ndo ha duvida sobre a condicdo plesiomérfica de A. Na
Figura 5.5B, ha espécies externas que ndo apresentam
nenhuma das condig¢des da série de transformacgéo do grupo
interno, mas ha outras espécies com a condicdo A. Nesses
casos, é possivel que a condi¢cdo M seja ou ndo ainda mais
plesiomdrfica que A, mas ndo resta davida de que B é
apomorfico em relagdo a A. A Figura 5.5C corresponde aos
casos em que nenhum dos grupos externos apresenta o carater
nas condicdes encontradas dentro do grupo e a polarizacéo
ndo pode ser feita por comparagdo com grupos externos.

Muitos casos de caracteres ndo comparaveis em
grupos externos podem ser polarizados através de otimizacdo
entre os memhros do grupo interno (isto 6, cm grupos
externos funcionais; veja adiante). A situagédo na Figura 5.5D
indica que pode haver reversdo ou homoplasia, mas a resposta
s6 pode ser obtida com a determina¢do, ainda que
tentativamente, das relagdes entre os grupos em um nivel
maior de generalidade (Figs. 5.5E-F). Na Figura 5.5E, 0s
grupos que apresentam a condicdo B pertencem ao mesmo
ramo e ha espécies mais proximas e mais distantes do grupo
em estudo com a condicdo A. Nessa situacdo, € muito mais
parcimonioso (isto é, requer um menor ndmero de
modificagdes) admitir que a condicdo B é apomdrfica e que
surgiu duas vezes, dentro e fora do grupo de estudo. A Figura
5.5F mostra que o grupo-irméo imediato e outro em um nivel
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Figura 5.5. Diversas situagfes de compartilhamento das condicdes
encontradas de caracteres dentro de um grupo em relagéo aos grupos
externos (veja discussdo no texto).

imediatamente inferior apresentam a condicdo B. Nesse caso,
seria mais parcimonioso considerar esse um caso de reversao,
com a passagem de A para B fora do grupo e, dentro do
grupo, B ser a condigdo plesiomdrfica a partir da qual a
condicdo A surgiu.

De modo geral, a otimizagdo é um procedimento
simples e pode ser aplicado sem maiores problemas para a
maioria dos caracteres. Pode haver dificuldade na
polarizacé@o de alguns caracteres, mas isso ndo invalida a
polarizacdo dos demais caracteres e, consequentemente, de
suas respectivas hipoteses de monofdia. Assim, apesar dessas
dificuldades, a andlise pode progredir consideravelmente.
A viabilidade de uma analise filogenética depende (entre
outras coisas) da proporcao de caracteres com problemas de
polarizagdo.

Deve-se procurar compreender com clareza os casos
apresentados na Figura 5.5, pois sdo os mais simples. Sem
domina-los, sera dificil lidar com situagfes mais complexas.
Em algumas circunstancias, surgem caracteres com estados
multiplos aparecendo dentro e fora do grupo de estudo.
Nessas situagdes, é necessario um estudo muito detalhado
de homologia primaria das condi¢bes apresentadas pelos
varios grupos, internos e externos, e de definicdo dos estados.
Erros nessa etapa geram “ruido” na matriz e afetam o trabalho
de otimizagdo conjunta dos caracteres. Posteriormente, serd
necessario fazer um andlise cuidadosa das varias condigdes,
para tentar criar uma série de transformacao ndo linear, além
solucionar o problema de homoplasias entre os grupos
externos e internos.

GRUPOS EXTERNOS FUNCIONAIS
Em algumas situacdes, a solugéo inicial de alguns
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niveis da filogenia do grupo interno fornece solugdes para
apolarizacdo de caracteres de dificil analise. Na verdade, o
raciocinio para a polarizagdo depende da comparagdo com
grupos externos a um grupo monofilético qualquer (e ndo
necessariamente externo ao grupo de estudo). Assim, com
um ou poucos niveis internos resolvidos, formam-se
grupos monofiléticos menores que, por sua vez, passam a
permitir a polarizacdo em niveis menores. Caracteres que
variem nesses grupos menores podem ser polarizados
comparando as condi¢Bes encontradas com 0s ramos mais
basais do grupo de estudo. A isso denomina-se grupo
externo funcional (Watrous & Wheeler, 1981), ou seja,
comparacdes com grupos internos, mas que funcionam
como externo para um grupo monofilético mais restrito.
No exemplo da Figura 5.6, encontra-se uma situacéo
inicial (Fig. 5.6A) na qual, por alguma limitagcdo, ndo é
possivel polarizar as condi¢cdes homdlogas “a” e “b”
utilizando grupos externos. No entanto, um outro carater (1),

A B C D E F G H

a b a b b a a a
D B E A C F G H
b b b a a a a a

Figura 5.6. Polarizacdo de caracteres por “grupos externos funcionais.”
A. Alguma dificuldade na comparagdo com grupos externos impede a
determinacéo de polaridade do carater. B. A polarizacdo de um outro
carater, 1 indica um grupo monofilético interno, reunindo todos os
tdxons terminais, exceto D. Isso indica um grupo-monofilético menor
{A, B, C, E, F, G, H), dentro do qual sdo encontradas condicdes “a” e
“b”; em um grupo externo a esse— D— é encontrada a condicéo “b”,
indicando “a” como apomorfica e delimitando o grupo {A, C, F, G, H}
como monofilético.
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polarizado utilizando os procedimentos normais, indica a
existéncia de um grupo monofilético menor, dentro do grupo
inicial de estudo (Fig. 5.6B). Com isso, passa a haver um
grupo monofilético menor {A, B, C, E, F, G, H} dentro do
qual as duas condigdes, “a” e “b”, sdo encontradas. Um grupo
externo imediato, D, apresenta a condigdo “b”. Isso permite
apolarizacdo da série de transformacédo, sendo “b” a condigdo
plesiomorfica, indicando o grupo monofilético
correspondente.

A polarizac8o de alguns caracteres, portanto, da
alguma resolucdo ao cladograma internamente e é possivel
polarizar outros caracteres antes ndo polarizaveis -devido a
problemas de condi¢cfes ndo comparaveis, falta de
informacéo ou conflito de caracteres entre 0s grupos internos
e externos.

GRUPOS EXTERNOS NAS MATRIZES

Em uma primeira etapa, convém incluir na matriz de
caracteres polarizados varias linhas referentes aos grupos
externos, para facilitar as comparagdes. As analises bem feitas
normalmente sdo realizadas com um numero grande de
grupos externos. As vezes, a disponibilidade de informacéo
ndo ¢ igual para todos os grupos externos. Em alguns, pode
haver informacdo, por exemplo, para comportamento; em
outros, para morfologia de asa; em outros, para morfologia
detorax ou termindlia etc. Assim, havendo um namero maior
de grupos externos, a falta de informacdo sobre alguns
caracteres para algumas espécies externas € complementada
pelas informacg6es dadas por outras espécies.

Uma analise extensa, no entanto, geraria uma tabela
comdezenas de espécies externas, nem todas com as mesmas
informacGes. A informagdo ausente nesses grupos externos
geramuitos pontos ndo comparaveis na matriz. Além disso,
umbom sistemata conhece muito mais espécies externas do
que é possivel incluir em uma matriz de caracteres. Assim,
ndo é exequivel incluir todo o conhecimento disponivel para
0s grupos externos em uma Unica matriz e sequer o tempo
computacional para analisa-la é viavel. Por exemplo, ao
estudar as relagGes entre as espécies de um género de aves,
um bom especialista tem em mente dezenas, centenas ou,
emalguns casos, milhares de espécies externas. A inclusdo
detoda a informacéo externa é o ideal, conforme apregoado
pelas técnicas cladisticas (veja o Capitulo 13), mas o tempo
de preparagdo de uma matriz com essas proporg¢des, além
do préprio tempo computacional da execugdo da analise,
pode ser completamente inviavel. Na verdade, a matriz de
dados para a polarizagdo de caracteres corresponde a todo o
conhecimento de um especialista sobre todos os grupos
externos ao grupo de estudo.

De fato, quem utiliza umas poucas dezenas de
espécieslexternas como linhas na matriz corre riscos grandes

1E necessario lembrar que, em uma linha de uma matriz, os dados sobre uma
espécie sdo tdo “reais” ou “irreais” quanto sobre qualquer grupo monofilético
supraespecifico. Com excecdo das espécies que tém na natureza uma Unica
populacéo (e mesmo para essas haveria dificuldade com os polimorfismos),
todas as representagdes corretas da condigdo de uma espécie em uma matriz
dependem de uma reconstru¢do do plano-bésico a partir da variabilidade
interpopulacional, que raramente é feita. Isso raramente é feito e trabalhamos
apenas com simplificagdes por causa de uma amostragem limitada.

de cometer erros primarios na polarizagdo dos caracteres no
grupo interno, por conta de uma amostragem insuficiente.
Portanto, em varias ocasides pode ser necessario fazer
inferéncias mais ou menos completas para o plano basico
de determinados grupos externas.

Assim, a afirmacdo de que a implementacdo da analise
de parciménia ndo depende necessariamente do
conhecimento prévio de polaridade (veja Ferrarezzi &
Marques, 1997:177) é correta. No entanto, a determinagéo
da polaridade dos caracteres no grupo de estudo por
enraizamento na comparagdo com uma amostragem limitada
de grupos externos corre riscos grandes de distorcdo.
Portanto, a qualidade de uma andalise ndo depende
necessariamente do nimero de linhas relativas a grupos
externos em uma matriz, mas de uma correta compreensao
da evolucdo dos caracteres levando em conta 0 maior nimero
possivel de espécies externas, mesmo que isso seja
representado na matriz por planos basicos de grupos externos.

O procedimento alternativo é reconstruir o plano
basico do grupo. Esse plano béasico, se corretamente
construido, € a melhor fonte de decisbes sobre polaridade
dos caracteres para o grupo interno. A constru¢do do plano
bésico é feita com um estudo cuidadoso de otimizagdo em
varios niveis da filogenia em grupos externos e interno dos
caracteres considerados na andlise do grupo de estudo. Ou
seja, a construcdo do plano basico normalmente depende da
existéncia de alguma informacdo sobre as relagdes do grupo
de estudo em um nivel mais abrangente, como ja foi
comentado anteriormente. O estudo de Ferrarezzi & Gimenez
(1996) € um excelente exemplo de como reduzir a informagdo
de um grande grupo como Chiroptera a uma Unica linha,
correspondente a reconstrugdo do plano basico (ou seja, das
caracteristicas da espécie ancestral) do grupo. Em uma
publicacdo, os resultados dessa etapa da analise devem ser
apresentados e discutidos cuidadosamente antes da
apresentacdo da lista de caracteres. A partir dessas
conclusBes, pode ser feita a polarizacdo de todos os
caracteres. Desse modo, os dados relativos aos grupos
externos sdo resumidos a uma Unica linha na matriz, que
representa a reconstrucdo da espécie ancestral do grupo.

Os programas de andlises filogenéticas numéricas
geram arvores que incluem como terminais todos os tdxons
que estdo nas linhas. Com isso, se colocarmos uma linha
que representa a sintese do conhecimento dos grupos
externos, como um “ancestral hipotético”, ele aparecerd como
ramo terminal na base da evolucdo do grupo, o que é
incorreto. O problema, no entanto, ndo é da anlise, mas da
representacdo grafica dos resultados. Ao representarmos os
resultados da analise numérica, o ramo correspondente ao
plano bésico ou ancestral devera ser retirado.

ESTADOS NA  MATRIZ: CARACTERES
ORDENADOS/NAO ORDENADOS

Em cada ponto, a matriz de caracteres polarizados
contém apenas informagdo sobre a condicdo plesiomorfica
ou apomorfica dos caracteres ou indicacdo de
desconhecimento. Séries lineares, com duas ou mais etapas,
costumam ser langadas em uma Unica coluna. Nas matrizes
em que a informagdo sobre a condicdo dos caracteres €



apresentada de forma numeérica, a condi¢do plesiomorfica,
de modo geral, é langada como 0 e a apomdrfica, como 1,
quando ha mais de uma condicdo apomorfica em uma série
linear, 1,2, 3 etc.

Alguns programas de analise filogenética numérica
aceitam matrizes em que os dados sdo referidos por letras,
sendo a condigdo plesiomorfica lancada como A e as
sucessivas condi¢bes apomdrficas como B, C, D etc. O
sistema de notacdo que utiliza para plesiomorfico e “+”
para apomarfico s6 permite apresentar em cada coluna séries
com um Unico passo (isto é, com dois estados apenas).

Em alguns programas, o procedimento automatico
dos programas (default) entende que os caracteres codificados
com “17,“2” e “3” representam estagios sucessivos de uma
série linear de transformacdo, em que, para passar de “1”
para “37, um carater deve consumir dois passos (Figura
5.7). Quando h& um alongamento gradual de uma estrutura,
comecar, por exemplo, pela condi¢cdo mais curta (0) e chegar
na mais longa (2) requer passar pela condi¢ao intermediaria
(1). Nesse caso, quando fazemos a andlise, ha motivos para
indicar que a passagem de 0 para 2 requereria duas novidades
evolutivas, em uma andlise de parcim6nia. Em outras
situagBes, no entanto, ndo ha motivo para considerar que,
para passar de uma condicdo para outra tenhamos que passar
por uma terceira. Nesse caso, 0, 1e 2 representam apenas
condicdes diferentes e, no calculo de parcimdnia, passar de
0 para 2 demanda somente um passo.

Séries de transformagdo com apenas dois passos sao
sempre ordenados. Apenas no caso de séries de
transformacdo com estados multiplos (trés ou mais
condicdes), podemos entender que as condi¢des devem ou
ndo ser ordenadas. Em principio, ndo ha porque considerar
o critério “ordenado” ou “ndo ordenado” como
intrinsecamente melhores, embora muitos trabalhos
apresentem o critério ndo ordenado como mais imparcial.
H& situagBes em que ndo ordend-los permitiria séries de
transformacdo muito menos provaveis (Fig. 5.7B). Colocar
todos os caracteres como ndo ordenados corresponderia a
afirmar que todas as hipoteses de evolucéao de caracteres sdo
equiprovaveis. Ou seja, transferimos ao computador (ou seja,
aandlise numérica do conjunto dos dados por procedimentos
de parcimdnia) a responsabilidade de descobrir por nés a
polaridade e a ordem da série de transformacdo. O sucesso
da andlise -a recuperagdo da arvore verdadeira- vai depender,

©) @ @
e> n iZ> ausente (2 passos)
--------- A
Q) @ ()
i=> ausente c=> O (3 passos)
--------- 1 B

Figura 5.7. Contagem de passos em séries de transformacéo
“ordenadas” ou “aditivas”. A. A série de transformacao aceita implica
em apenas dois passos. B. A passagem de 0 para 2 corresponde a dois
passos, de maneira que a série de transformagdo completa exige que
sejam contados trés passos.
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Figura 5.8. Diferentes tipos de séries de transformagdo, com a maneira
de lancar as varias condigOes encontradas em matrizes de caracteres
(veja a matriz da Tabela 5.4). A. Série de transformagdo linear com
apenas dois passos, indicados na matriz como 0 e 1, respectivamente
para a forma plesiomoérfica e apomérfica. B. Série de transformacdo
linear com quatro condigdes -a forma mais plesiomoérfica é indicada
na matriz como 0 e as outras formas sucessivamente como 1,2 e 3. C.
Série de transformacéo de estados multiplos ramificada, na qual duas
condigbes apomorficas diferentes derivam de uma mesma condigédo
plesiomérfica -a codificacdo pode ser feita criando uma seqiiéncia
envolvendo trés passos (0, 1 e 2) e outra série de transformacéo
separada, com dois passos (0 e 1). Note que todos os grupos exceto R
sdo plesiomdrficos para a segunda série de transformacgédo, uma vez
que elas ndo possuem o passo em dire¢do a condicdo apomorfica.

nessa situacdo, da qualidade do restante dos dados. Se houver,
muitas homoplasias, reversdes, erros de codificacdo e de
homologia, a possibilidade de que o ordenamento das séries
de transformagdo de estados multiplos seja correto fica
proporcionalmente mais baixa.

As recomendacdes dadas aqui quanto a ordenacdo
de caracteres serdo refor¢adas no Capitulo 12. Em primeiro
lugar, esse ndo é simplesmente um problema computacional,
mas de codificacdo e de como apresentar os dados para a
analise numérica. O que os programas fazem é apenas
executar com eficiéncia um estudo de otimizacdo de cada
carater particular face ao conjunto dos demais caracteres. A
questdo subjacente, no entanto, é que, no momento em que
deixamos os caracteres multiplos como ndo ordenados na
matriz final, reconhecemos que ndo fomos capazes de
compreender sua evolucdo com confianca suficiente para
ordena-lo. Essa falta de confianca pode ser indicagdo de que
ha outros erros nessa fase, particularmente de homologia
primaria, definicdo das condicdes, identidade das condigdes
propostas nos varios grupos, além das préprias davidas sobre
polaridade e seqiiéncia de modificagdes. Assim, em principio,
ndao ha problemas em lidar com caracteres como ndo
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Tabela 5.4. Matriz com os caracteres polarizados da Figura 5.7. O carater 1 corresponde a série de transformacéao da Figura 5.7A; o caréter 2,

ada Figura 5.7B; os caracteres 3 e 4, a da Figura 5.7C.
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ordenados em uma analise computacional. O risco esta nos
erros de premissa que possam estar embutidos nos caracteres
e que irdo gerar ruido na andlise.

CARACTERES MULTIPLOS

A Figura 5.8 mostra trés séries de transformacéo de
estruturas hipotéticas. Numa delas (Fig. 5.8A), ha apenas
dois estados. A Figura 5.8B mostra quatro estados, um
plesiomdrfico inicial e trés sucessivamente apomorficos, em
umasequiéncia linear. A série da Figura 5.8C contém quatro
condi¢Ges, uma plesiomorfica inicial, uma apomarfica
intermedidria e duas outras derivadas independentemente a
partir dela. Séries néo lineares, como ada Figura 5.8C, podem
serexpressas graficamente, mas ndo em uma Unica linha na
matriz. Assim, uma sequéncia linear de trés passos pode ser
acomodada em uma linha e a outra transformacgdo da
condicdo apomorfica intermediaria (encontrada em P e Q)
em outra série independente com apenas dois passos
(apomorfica em R). A Tabela 5.4 mostra como os estados
dessas séries podem ser langados em uma matriz polarizada.
Alguns programas numéricos constréem séries ndo lineares,
como a da Figura 5.8C, a partir de condic¢Bes originadas de
uma Unica linha de matriz, simplesmente admitindo que as
condiges “0”, “1”, “2” e “3” ndo sdo ordenadas.

Compreender os caracteres multiplos ¢ uma das
atividades mais dificeis da andlise filogenética. Em muitos
trabalhos, esses caracteres sdo simplesmente abandonados
(com uma perda importante de informagéo) ou subdivididos
arbitrariamente, aceitando a opc¢do ndo ordenada, muitas
vezes gerando erros e ruido na andlise. Zeppelini (2001) fez
uma discussdo extensa e cuidadosa das propostas feitas na
literatura sobre ordenagdo de séries de transformagédo
complexas, especialmente a partir das contribuicdes de
Mickevich (1982), Mickevich & Lipscomb (1991) e
Mickevich & Weller (1990).

Lembre-se de que, mesmo com essa 0pgdo, 0S
problemas de homologia priméria devem ser considerados
com cuidado, pois cada erro na matriz gera problemas na
analise conjunta dos caracteres com o0s critérios de
parcimdnia. O Capitulo 12 avanga um pouco mais na
discussdo da ordenagdo de caracteres multiplos.

NATUREZA DOS DADOS DE MATRIZES
Finalmente, cabe analisar ao menos superficialmente
as matrizes de caracteres do ponto de vista da natureza de
seus dados. Em primeiro lugar, as matrizes representam uma
reducdo com um conjunto de generalizagdes sobre arealidade
bioldgica, feitas a partir de uma amostragem limitada (como
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toda a ciéncia empirica). A ndo ser excepcionalmente (de
modo geral, em andlises fenéticas), as matrizes ndo acumulam
informacGes sobre individuos, mas sobre entidades supra-
individuais: populagdes, espécies ou taxons associados a
categorias supra-especificas.

Cada ponto da matriz contém uma afirmacdo geral
do tipo “o taxon x apresenta a condigdo r do carater az.” Por
varios motivos, isso ndo quer dizer estritamente “todos os
individuos pertencentes ao tdxon x apresentam a condicdo r
do caréater az.” A informagdo contida na matriz, na verdade,
significa “o tdxon x supostamente apresenta em seu plano
basico a condicéo r do carater n.” E possivel que, ao longo
da evolucdo do tédxon x, o carater n tenha alterado sua
condicdo inicial r para uma outra, a qual, inclusive, pode ser
uma reversdo. Em sintese, é sempre langada na matriz a
condigdo mais plesiomorfica dentre as varias condigdes desse
taxon, quando ha mais de uma. Em uma matriz da ordens de
Insecta, o carater “presenca de asas anteriores/auséncia de
asas anteriores”, por exemplo, seria langado como
apomorfico para os Siphonaptera, mas como plesiomdrfico
para Diptera, independentemente do fato de existirem talvez
dezenas de subgrupos de Diptera em que as asas anteriores
estejam ausentes. Alguns autores preferem lancar na matriz
a condicdo plesiomorfica para esses casos, mas se formos
trabalhar estritamente com esse critério, uma proporgao muito
grande de taxons terminais nas matrizes deveriam ser
lancados como polimérficos, pois é bastante comum a
existéncia de individuos ou espécies que em algum grau
apresentam variagoes.

Considere, por exemplo, a matriz da Tabela 5.5. Se
o0s taxons A-D forem espécies, o carater 1 poderia ser a
condicdo de um loco génico: (0) presenga de um alelo
plesiomorfico A, e (1) presenga de um alelo apomarfico Ar
A espécie D, no entanto, poderia ter em parte da populacéo

Tabela 5.5. Matriz de caracteres de um grupo hipotético, com seis
caracteres e quatro taxons que podem ser espécies ou grupos
monofiléticos supra-especificos. Ndo importa se uma determinada
condigdo de um carater é ou ndo encontrada em todos os membros do
téxon; a condigdo a ser langada na matriz em um determinado ponto
é aquela suposta para o plano-basico do grupo.
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nesse mesmo loco um alelo A3modificado de Ar 1sso ndo
implica em alteragdo da representacgdo do carater nesse ponto
da matriz. Por outro lado, esses mesmos tdxons A-D podem
ser familias monofiléticas. Nesse caso, digamos que o carater
2 tinha sua condicdo apomadrfica compartilhada por B, C e
D. Ainda que D possuisse 1000 espécies, das quais 800
apresentem essa condicdo secundariamente perdida, se
houver certeza de que essa € uma reversdo dentro do grupo,
no ponto “2-D” (carater 2 no grupo D) da matriz, podera ser
lancada a condicdo “1 Em sintese, na matriz, serd sempre
lancada a condicdo do plano basico (ou seja, a mais
plesiomorfica encontrada).

Assim, as matrizes ndo contém informagcdo “primaria”
ou “neutra”, mas se apoiam sobre um numero grande de
premissas, suposicdes e generalizacdes, 0 que exige uma
visdo critica de seus dados. As matrizes apenas ndo tém,
como foi discutido acima, uma interpretacdo sobre o nivel
de generalidade do surgimento das condi¢cdes apomorficas,
(isto é, apomorfias podem ser compartilhadas nas matrizes
devido a sinapomorfias e a homoplasias, enquanto que
plesiomorfias podem ser compartilhadas devido a
simplesiomorfias e a reversoes).

As diagnoses (uma lista de caracteristicas
consideradas suficiente para identificar um individuo como
pertencente a um grupo) de espécies ou outros taxons sdo
generalizacGes, como ocorre nas matrizes, mas as diagnoses
tradicionais misturam plesiomorfias e apomorfias e incluem
apenas parte dos caracteres conhecidos para o grupo. As
matrizes, por sua vez, correspondem a uma diagnose
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ampliada dos tdxons nela incluidos, incluindo informacéo
para o grupo sobre todos os caracteres. Mas ainda assim, sdo
generalizacGes. Por outro lado, é interessante observar que
as afirmacdes incluidas nas matrizes sdo claras e explicitas.
Isso facilita muito a verificagdo posterior, o questionamento
e, eventualmente, arejeicdo e a substitui¢do da informacéo,
0 que confere a matriz um carater heuristico extremamente
superior como deposito de informacao.
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Capitulo 6

Informacao em cladogramas

“Portanto, é possivel arranjar os seres naturais animados em inimeros sistemas diferentes,
dependendo de qual dessas diferentes relacdes foi investigada. As diferencas entre todos
os sistemas sdo determinadas pelas relagdes particulares das quais eles sdo uma expresséo
concreta.” (Willi Hennig, Phylogenetic Systematic:s, p. 4)

Ao se discutir a contribui¢do de Darwin e de Wallace
aBiologia, quase sempre é dada énfase a questdo do modelo
proposto para explicar como as espécies teriam se modificado
ao longo do tempo. Do ponto de modelos que consideram a
possibilidade de mudanca das espécies, eles ndo foram
originais ou pioneiros. Antes deles, Maupertuis (1745),
Diderot (1754), Buffon (1761), Leibniz (1765), Erasmus
Darwin (1794) e Lamarck (1800), além de ao menos outros
vinte autores, propuseram modelos e explicacdes que
contrariam a idéia de que as espécies ndo sdo fixas em sua
natureza, ou seja, em que havia um componente evolutivo
expresso (veja Papavero & Llorente-Bousquets, 1994).
Certamente, 0 modelo de Darwin e Wallace de selecdo e
adaptacéo como explicagdo para o processo de mudanca, no
contexto de impossibilidade de crescimento ilimitado do

tamanho das popula¢des, mostrou-se mais robusto que os
demais, o que lhes deu uma projecdo muito maior.

Uma das diferencgas mais importantes entre o trabalho
de Wallace e Darwin e todas as contribuicdes anteriores,
entretanto, é a idéia de que as espécies conectam-se entre si
em espécies ancestrais, em uma arvore que liga todos os
seres vivos, inclusive a espécie humana (Figura 6.1). Essa é
uma caracteristica impar e de enormes conseqiiéncias do
trabalho deles que apenas raramente é destacada como uma
grande contribuicdo. De fato, mais do que a questdo da mera
“mutabilidade” das espécies, a interligacdo entre todas as
espécies, incluindo a humana, foi -e ainda é- uma fonte de
resisténcia ao assim chamado “darwinismo”. As propostas
anteriores, limitadas em escopo, em grau de divulgacdo e
em compreensdo real do que implica o processo evolutivo,

Figura 6.1. Figura de Darwin (1859) mostrando a inter-relacdo entre espécies atuais em espécies ancestrais.
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Figura 6.2. Uma comparagdo simplificada entre o modelo platonista e
o modelo filogenético de origem das espécies. No modelo platonista
(A), os individuos de cada espécie, com todas as suas caracteristicas,
sdo meras copias de tipos ideais e ndo ha qualquer conexdo histérica
entre as espécies ou suas caracteristicas. No modelo filogenético (B), as
espécies atuais sdo descendentes de espécies ancestrais e as
caracteristicas das espécies atuais sdo copias, modificadas ou ndo, de
caracteristicas que existiam nessas espécies ancestrais.

comentavam apenas sobre alguns aspectos para a geragao
de variedades e ragas dentro de cada espécie e, nesse sentido,
ndo provocavam maior polémica. De fato, um modelo de
filogénese conectando as espécies materialmente se contrapde
ndo apenas a uma visdo criacionista de mundo, no sentido
da interpretacdo literal do Genesis, mas também ao modelo
idealista platdnico, em que cada espécie corresponde ao
conjunto de individuos que sdo copias imperfeitas de um
mesmo tipo ideal. Na visdo platonista, ndo ha qualquer
conexdo material ou histérica entre as espécies. A auséncia
de ligacdo entre as espécies é tipico de todas as visdes pré-
evolucionista, e persiste fortemente ainda hoje: o ser humano
ainda considera-se “separado” do restante dos animais,
plantas e outros organismos, ou seja, em grande extensdo,
ndo se identifica com a natureza biolégica.

Ao se propor a existéncia de uma filogenia que conecta
as espécies, passamos de modelos em que as espécies sdo
entidades estanques (imutdveis e desconectadas umas das
outras) para um modelo em que ndo apenas as espécies, mas
também suas caracteristicas sdo conectadas historicamente.
A Unica figura do livro A Origem das Espécies, de Charles
Darwin (1859), é um diagrama filogenético (Fig. 6.1). E
interessante observar, no entanto, que, apesar de revolucionaria,
as implicacbes do conceito de uma filogenia para a
compreensdo da diversidade bioldgica levaram mais de cem
anos para serem compreendidas de modo mais amplo. No
modelo evolutivo filogenético, as caracteristicas de cada
espécie ndo sdo vistas como pertencentes a ela -diferente do
modelo idealista platdnico. As caracteristicas que uma espécie
apresenta sdo apenas o resultado da heranca, com ou sem
modificacOes, de caracteristicas homologas que existiam em
suas espécies ancestrais e das ancestrais de suas ancestrais,
até o inicio da vida. Tudo esta conectado.

ARVORES

FILOGENIAS, CLADOGRAMAS,

FILOGENETICAS

Vimos que o conceito mais central por tras da idéia
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Figura 6.3. “Arvore filogenética” dc Haeckel (1866) para as relagdes
entre os grandes grupos de vegetais. Esta talvez seja a primeira filogenia
proposta para as relagdes entre grandes grupos de organismos.

da filogenia é a de ancestral idade entre espécies. Isto é, s6
ha umafilogenia porque ha espécies ancestrais conectando
outras espécies. Nesse sentido, falar em ancestralidade de
espécies e falar em filogenia é a mesma coisa. Mas antes de
tratarmos do processo de construcdo de cladogramas, no
entanto, convém entender melhor alguns conceitos e sutilezas
nessa area. Até 1950, havia um conceito genérico de Arvores
Filogenéticas: sdo diagramas ramificados que expressam
o modo pelo qual os tdxons colocados nas pontas
relacionam-se em termos de ancestralidade (Fig. 6.3). As
arvores filogenéticas em trabalhos publicados nesse periodo
ndo eram acompanhadas de quaisquer esclarecimentos sobre
os critérios utilizados para inferir aquela filogenia; de fato,
eles sequer estavam claros para os autores. Essas arvores
filogenéticas, na verdade, eram construidas apenas
intuitivamente, com uma consideracdo genérica da
semelhanca entre os taxons.

A Figura 6.4 apresenta algumas “arvores
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Figura 6.4. Diferentes “arvores filogenéticas” propostas na literatura que procuram expressar relagdes de parentesco entre espécies ou grupos
de espécies. A. Filogenia para os grandes grupos de Eutheria (Mammalia) (modificado de Romer, A.S. & T.S. Parsons, 1977, The Vertebrate
Body. Saunders College, Philadclphia). B. Filogenia dos grandes grupos de Metazoa (modificado de Barnes, R.D., 1984. Zoologia dos Invertebrados.
Livraria Roca, Sao Paulo). C. Filogenia dos Erodiscini (de Vanin, S.A., 1986. Revista Brasileira de Entomologia 30(3/4):427-670). D. Filogenia
dos Diptera (modificado de Krivosheina, N.P., 1969. [Ontogénese e Evolucdo dos Diptera. Editora Ciéncia, Moscou].

filogenéticas” pré-hennigianas e um cladograma. Ha diversos
elementos nas arvores filogenéticas tradicionais cujos
critérios de uso sdo pouco claros: niveis em que é dificil
saber se 0 autor estd indicando ou ndo uma politomia, a
existéncia de ramos principais e ramos secundarios, a
distancia entre pares de eventos de ramificacdo, a espessura
dos ramos, tdxons supra-especificos langcados como
ancestrais, espécies recentes lancadas como ancestrais etc.
Esteticamente, muitas dessa arvores sdo muito bonitas.
Tecnicamente, sdo imprecisas. Para o leitor que tentar

decodificar a informacgdo contida nos diagramas, isso pode
trazer bastante confusdo. Na verdade, essas imprecisdes na
representacdo das filogenias refletem diretamente a
imprecisdo de critérios de reconstrugdo, além da confusdo
de conceitos da época.

Apbs o advento da Sistematica Filogenética, termos
antigos foram redefinidos e novos termos foram
introduzidos. Hoje, denomina-se um Dendrograma,
qualquer diagrama ramificado que conecta espécies. E
necessario estar atento, pois, em muito trabalhos, sob o



termo geral “filogenia”, abrigam-se conceitos préximos,
mas ndo idénticos. Como em toda a ciéncia, ha abusos
lingufsticos e contradicdes no uso de termos entre diferentes
autores e entre trechos do mesmo autor. A Filogenia é algo
que existe, um “objeto” -ainda que transtemporal, como
vimos- existente na natureza, que corresponde as relagfes
entre espécies de um grupo. Secundariamente, 0 nome
filogenia ou diagrama filogenético aplica-se a sua
representacdo. Nesse sentido, ela é um denclrograma -isto
é, um diagrama ramificado- cujos elementos (terminais e
intermediarios) sdo espécies e cujas conexdes indicam
maior proximidade genealdgica, isto é ancestralidade
comum exclusiva. Em alguns casos, as espécies terminais
em uma filogenia serdo apenas espécies atuais, mas em
outros elas representam a espécie ancestral de grupos supra-
especificos, como géneros, familias etc. Note que uma
filogenia conectando duas ou mais espécies ou grupos
monofiléticos supra-especificos é uma hipotese (nesse caso,
expressa graficamente) de que eles tém uma maior relagdo
historica entre si do que qualquer um deles tem com
qualquer outra taxon externo. Ou, de outro modo,
corresponde a expressdo grafica de uma hipotese de que
esses taxons tém uma histéria comum exclusiva, que nédo é
comum a qualquer outro taxon que ndo faz parte do
diagrama-formam um grupo monofilético.

As relacbes genealdgicas podem ser de dois tipos
distintos: (1) relagdes de ancestralidade comum e (2)
relacbes ancestral-descendente. As relagdes entre espécies
recentes sdo sempre relacGes de ancestralidade comum. As
relagdes ancestral-descendente séo entre espécies recentes
ou extintas e espécies ancestrais ou entre grupos
monofiléticos supra-especificos recentes ou extintos e
espécies ancestrais.

Com o desenvolvimento da Sistematica Filogenética,
o termofilogenia continuou a ser utilizado para designar de
modo genérico qualquer diagrama ramificado que reflita
relagdes filogenéticas entre espécies e/ou entre grupos
monofiléticos supra-especificos. Contudo, deve-se distinguir
entre arvorefilogenética e ciadograma. Cladograma é um
dendrograma que expressa relacdes filogenéticas (ou
genealdgicas) apenas entre tdxons terminais (espécies ou
grupos supra-especificos), evidenciadas por sinapomorfias.
Nos cladogramas, as conexdes entre as espécies indicam
apenas que ha uma histéria comum e ndo uma espécie
ancestral, propriamente dita. J4 uma Arvore Filogenética
(no sentido da Sistematica Filogenética) é um dendrograma
que expressa relagGes filogenéticas tanto entre taxons
terminais, quanto entre espécies ancestrais e espécies
descendentes. E evidente, desse modo, que as arvores
filogenéticas contém mais afirmacdes que os cladogramas e
correspondem a hipéteses mais complexas. Finalmente, uma
terceira expressdo é Cenario Evolutivo, que se refere a
construgdes mais complexas que arvores filogenéticas,
contendo informagfes sobre idade absoluta dos téxons,
distribuicdo geogréafica das espécies ancestrais, grau de
diferenciacéo entre os ramos etc., isto &, informacdes outras
além daquelas sobre ancestralidade comum e ancestral-
descendente.

Analisemos com um pouco mais de detalhe as
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diferencas entre cladogramas e arvores filogenéticas. Um
cladograma sempre relne espécies ou taxons supra-
especificos em grupos monofiléticos. Assim, pode-se
denominar taxons terminais (ou Termos; ver Nelson &
Platnick, 1981) os tadxons em uma filogenia que sdo
conectados a outros, mas que, naquele diagrama, ndo séo
subdivididos. Esses tAxons monofiléticos podem ser:

(1) espécies recentes;

(2) grupos monofiléticos supra-especificos que sejam
conhecidas apenas de espécies recentes;

(3) grupos monofiléticos supra-especificos que sejam
conhecidos de espécies recentes e fosseis;

(4) espécies extintas;

(5) grupos monofiléticos supra-especificos contendo apenas
espécies extintas (grupos completamente extintos).

Quando os taxons terminais de um cladograma séo
exclusivamente recentes ou sdo grupos monofiléticos supra-
especificos que incluem tanto espécies extintas quanto
espécies recentes, as relagdes entre esses tdxons terminais
serdo sempre relagdes de ancestralidade comum. Um taxon
terminal de um cladograma que for uma espécie extinta
(conhecida apenas de fosseis), no entanto, eventualmente
pode corresponder a um conjunto de individuos que fez
parte de uma espécie que foi ancestral de um grupo
monofilético supra-especifico do préprio cladograma. No
entanto, essa possibilidade fica completamente excluida se
essa espécie apresentar qualquer caracteristica
autapomorfica: todos os caracteres apomorficos surgidos
em uma espécie ancestral em principio sdo herdados por
todas suas espécies descendentes. Logo, a existéncia de
caracteristicas derivadas em qualquer espécie fossil que nao
estejam presentes em outras espécies demonstra que ela
nédo é ancestral.

Por outro lado, se ndo encontramos no féssil qualquer
caracteristica apomorfica exclusiva, é possivel que:

(1) essas caracteristicas existam, de fato, mas nédo
foram conservadas nos exemplares fosseis ou foram
conservadas mas ainda ndo pudemos encontra-las -logo, essa
ndo seria uma espécie ancestral, ainda que ndo possamos
demonstrar esse fato; ou

(2) essas caracteristicas, de fato, ndo existem porque
essa espécie é mesmo ancestral de um taxon supra-especifico
conhecido.

Assim, para qualquer espécie extinta que ndo
apresenta autapomorfias em um cladograma, nao é possivel
saber se ela é ou ndo ancestral. Cabe lembrar que os fésseis
sdo fontes deficientes de informacéo e que apenas uma fragdo
das caracteristicas da espécie € preservada nos fdsseis.
Metodologicamente, ndo ha nenhum meio de mostrar
positivamente que uma espécie fossil é ancestral.

Nesse contexto, ha outros conceitos importantes que
devem ser precisados. Primeiramente, a parte da evolugdo
biolégica que envolve o surgimento de mutagdes ocorre
apenas no nivel de populagdo. Segundo, uma espécie recente
ndo pode ser ancestral de outra espécie recentel Igualmente,
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umgrupo monofilético ou merofilético supra-especifico ndo
pode ser ancestral de outra espécie ou de outro grupo
monofilético supra-especifico, pois espécies (e grupos
monofiléticos) se originam apenas por fragmentacdo de
espécies (em casos excepcionais, por fusdo de espécies).
Embora paregam o6bvios, esses pontos envolvem inimeras
imprecisdes e equivocos na literatura causados por
desconsideracdo ou falta de conhecimento dessas questdes
bésicas.

Assim, por exemplo, ndo se pode considerar que
“Reptilia” seja ancestral de Mammalia pelo simples motivo
que “Reptilia” ndo é uma espécie. O que ocorre é que
“Reptilia” é um taxon merofilético que inclui a espécie
ancestral de Amniota, bem como a espécie irma da ancestral
de Mammalia. Logo, dentro de uma arvore filogenética
tradicional, em que “Reptilia” é aceito como taxon valido, o
ramo dos mamiferos surge de dentro dos “Reptilia”. Os
Reptilia como tadxon, no entanto, certamente ndo sdo
ancestrais de Mammalia! Do mesmo modo, ainda que
Onychophora apresente varios caracteres plesiomorficos em
relacdo a sinapomorfias de Panarthropoda, Onychophora néo
é 0 ancestral de Panarthropoda, mas seu grupo-irmdo. Os
Monotremata (0s ornitorrincos) ndo séo ancestrais do restante
de Mammalia, mas o grupo-irmdo dos demais mamiferos.
Os procariotos como um todo ndo sdo ancestrais dos
eucariotos. Apenas as espécies -e nunca taxons supra-
especificos- sofrem cladogénese.

Isto posto, resulta que os cladogranias que incluem como
taxons terminais apenas grupos e espécies recentes sdo
topologicamente idénticos as suas arvores filogenéticasl

1Em alguns setores da literatura, é possivel encontrar grande resisténcia a
essa idéia. Diz-se que, de uma espécie com ampla distribui¢do, podem sair
alguns individuos (ou apenas uma fémea gravida), que formam uma nova
espécie, e continuar “a mesma”. E evidente que um evento de disperséo ou
um evento de vicaridncia pode fracionar uma populacdo em duas partes
extremamente desproporcionais. A populagdo menor terd grande chance
de se diferenciar rapidamente em relagdo a populacdo-mée apenas por
processos de amostragem (efeito do fundador e deriva genética) e a
populagdo maior tera grandes chances de ser quantitativa e qualitativamente
semelhante em relacédo & populacédo-mae. Poder-se-&, por mera conveniéncia
e malgrado os inumeros problemas graves que isso representaria para a
estrutura l6gica do sistema nomenclatural, utilizar um mesmo nome de
espécie para a populagdo-mée (ancestral) e para uma das populagfes
descendentes, a maior. Contudo, é uma questdo diversa dessa a afirmagéo
deidentidade estrita entre esses dois sistemas biolégicos separados no tempo
por um evento de cladogénese; ou seja, que a populacdo resultante de um
processo de divisdo fosse a mesma que a populacéo que originou as duas
populagdes. O problema, na verdade, é a confusdo entre o sistema biolégico
(neste caso, a populagdo-mae e as populagdes descendentes) e os nomes a
serem dados a uma classe (a populacdo-méde + uma das populacdes
descendentes). A idéia inegavel é que populagdes ou espécies recentes (que
sdo sistemas, e ndo os nomes dados a elas) ndo podem ser ancestrais de
outras populagdes ou espécies recentes. Em relagdo aos nomes, é
expressamente recomendavel o uso de nomes diferentes para espécies
ancestrais e espécies descendentes para que a prépria nomenclatura biolégica
possa ser uma ferramenta para indicar ao leitor que houve um processo de
cladogénese na histéria do grupo, ainda que haja semelhancga quantitativa
entre a ancestral e uma de suas descendentes. Com a anagénese, ao longo
do tempo essa semelhanga tende a desaparecer. O uso do mesmo nome
para uma espécies ancestral e uma das descendentes omite e obscurece no
sistema de nomenclatura o reconhecimento dos eventos de cladogénese em
sua historia.

Figura 6.5. Diferengas entre cladogramas e arvores Filogenéticas. A.
Cladograma incluindo cinco taxons terminais recentes A-E, em que
todos os termos sdo recentes. B. Arvore filogenética correspondente ao
cladograma da figura A. C. Cladograma incluindo quatro espécies
recentes (A, B, D, E) e uma espécie féssil (C). D. Uma das arvores
filogenéticas possiveis correspondentes ao cladograma da C, em que o
féssil €, de fato, tomado como ancestral do grupo {D, E}. E. Arvore
filogenética correspondente ao cladograma da figura C, quando o tdxon
fossil C apresenta autapomorfias e ndo pode ser tomado como ancestral
de {D, E}.

correspondentes. A Unica diferenca é que, naarvore filogenética,
existem espécies ancestrais que ndo estdo representadas ou
denominadas no cladograma (Figs. 6.5A-B).

Os cladogramas que incluem espécies recentes e
espécies extintas para as quais haja autapomorfias, também
sdo topologicamente idénticos as suas arvores filogenéticas
correspondentes. Contudo, uma espécie extinta sem
autapomorfias conhecidas (Fig. 6.5C) em principio poderia
ser, alternativamente, uma espécie ancestral (Figs. 6.5D) ou
uma espécie que nao é ancestral de nenhum grupo recente e
cujas autapomorfias ndo foram descobertas -mas que, de
fato, existem (Fig. 6.5E).

Hé& algumas décadas, a maioria dos filogeneticistas -
entre eles o préprio Willi Hennig- ndo acreditava que fosse
possivel reunir dados que permitissem concluir
satisfatoriamente que uma espécie extinta fosse, de fato,
ancestral. Atualmente, ao menos alguns autores admitem que,
de posse de uma reconstrugdo filogenética, dados acumulados
sobre fosseis em estratos geoldgicos e uma reconstrugao
biogeografica dos grupos envolvidos, talvez fosse possivel
apresentar uma hipétese consistente indicando que uma
determinada espécie extinta seja ancestral de um grupo
monofilético conhecido. Ainda que se admitam hipGteses
desse tipo (que seriam refutadas com a primeira autapomorfia
encontrada na espécie extinta), é evidente que sdo necessarios
dados muito acurados para a elaboracdo desse tipo
construcdo. Por outro lado, é interessante notar que o acimulo
de informacdo bastante detalhada de fosseis em ambar do
Cretéaceo e do Terciario pode mudar um pouco esse quadro.
Varias pecas em ambar permitem verificar ndo apenas
detalhes de morfologia (e, portanto, posicionar essas espécies
com mais seguranca em filogenias com grupos recentes),
como também dados indiretos de comportamento e de
biologia (itens alimentares, parasitas, comensais, transporte
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Figura 6.6. Cladograina representando a auséncia de conhecimento
filogcnctica para um grupo com dez taxons terminais (espécies ou
grupos supra-espccificos). Todo inicio de trabalho filogenético, em um
grupo cujas relacdes de parentesco ndo foram formalmente estudadas
antes, parte de uma politomia.

de larvas em formigas, etc.). Isso confere uma seguranca
muito maior em seu posicionamento filogenético.

POLITOMIAS E CLADOGRAMAS POSSIVEIS

A primeira etapa para reconstruir a filogenia de um
grupo, como foi visto acima, é delimitar um grupo
monofilético e determinar quais serdo os taxons terminais,
ou seja, quais sdo os niveis de generalidade abarcados pelo
projeto. Se ndo houve nenhum estudo filogenético prévio
para esse grupo, esse estagio inicial, de desconhecimento
completo das relagfes de parentesco no grupo, é representado
como um conjunto de tdxons terminais conectados em uma
politomia (Fig. 6.6). Essa Politomia representa a auséncia
de conhecimento atual sobre as relagdes de parentesco entre
os taxons terminais. Ainda que estudos de sistematica
anteriores na literatura ndo tenham usado um método
filogenético, resultando em cladogramas verdadeiros, muitos
deles podem ser Uteis para que se tenha uma primeira
abordagem sobre o grupo, indicando que taxons talvez
possam ser colocados mais proximos entre si na matriz e
fornecendo caracteres retirados de chaves e diagnoses. Essa

A BC A BC

C A B

XX

Figura 6.8. Solucdes possiveis para cladogramas com trés tdxons termin
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A B

Figura 6.7. Unico clado-grama possivel para um grupo monofilético
que inclua apenas dois taxons subordinados.

reunido dos tadxons terminais em grupos maiores nas
classificacgdes tradicionais, no entanto, precisa ser submetida
a testes quanto a sua monofilia, o que seré feito formalmente
com aandlise fiiogenética. Desse modo, o0s taxons terminais
devem ser inicialmente agrupados em um cladograma com
uma politomia. Note ainda que, exceto se houver um estudo
determinando a monofilia de cada tdxon terminal, a aceitacéo
dos proprios terminais como monofiléticos demanda
verificagédo posterior.

Se 0 grupo interno contém apenas dois tadxons
terminais, existe apenas uma filogenia possivel para esse
grupo, qual seja, aquela em que eles formam um par de
grupos-irméos (Fig. 6.7). No caso dos tdxons da Figura 6.7,
restaria pendente a confirmacdo: (1) em um estudo mais
abrangente, de que o grupo {A, B}é monofilético; e (2) em
um estudo mais restrito, de que o conjunto dos elementos
incluidos em cada um dos taxons terminais -{A} e {B}—
forma uma unidade monofilética.

Para um grupo maior a ser estudado com trés taxons
terminais (Fig. 6.8A), s6 existem trés solugbes possiveis para
essa politomia com uma resolugdo completa dos taxons em
uma hierarquia (caso se admita uma especiagdo politdbmica,
a propria politomia seria uma das solucGes). Ou seja, se ha
um grupo monofilético maior incluindo apenas os taxons A,
B e C, é possivel que, dentro desse grupo maior, A e B formem
um grupo monofilético (Fig. 6.8B) ou que B e C formem um
grupo monofilético (Fig. 6.8C) ou que A e C formem

A B C B A C

BAWC

. Tricotomia inicial, indicando a auséncia de conhecimento das

relagdes de proximidade fiiogenética entre os trés taxons terminais. B-D. As trés Unicas solug6es possiveis para a tricotomia, quando se exclui a
possibilidade de eventos partigdo simultanea de uma espécie ancestral em trés descendentes. E-G. Variagdes graficas de um cladograma com a
mesma informacéo fiiogenética que a da figura B, em que A ¢ B tem um ancestral comum que n&o é ancestral de C.
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A B C D Para um grupo a ser estudado com quatro taxons
terminais (Figura 6.9A), ha quinze cladogramas dicotdmicos
diferentes possiveis com solugdo completa para a politomia

W (Figura 6.9B-P). Obviamente, apenas um entre 0s
cladogramas possiveis corresponde a filogenia verdadeira

A B CD A CB D A D B C do grupo. O nimero de cladogramas possiveis aumenta
rapidamente a medida que aumenta o nimero de taxons
terminais. Para cinco taxons terminais, ha 105 cladogramas
dicotdmicos possiveis. Chega-se a esse numero por que ha

ABCOD ACBD A D C B sete posicdes diferentes em que um novo taxon pode
encaixar-se em cada um dos 15 cladogramas possiveis em
um cladograma com quatro tdxons (Figura 6.10A-B). Se
forem seis os taxons terminais, ha 945 cladogramas
dicotdmicos possiveis; se forem sete, hd 10.395 cladogramas

BACD B CAD B D A C dicotdmicos possiveis. A progressdo do nimero de
cladogramas possiveis para grupos com 1a 22 taxons
terminais sem politomias é fornecida abaixo, retirada de
Felsenstein (1978).

CABD C BAD C DAB

N° de taxons terminais N° de cladogramas
dicotdmicos

DA BZC D BAC DCAB

34 459 425

654 729 075

... 13749 310 575

... 316 234 143 225

.. 1905 853 580 625

... 213 458 046 676 875

...6 190 283 353 629 375

191 898 783 962 850 625

6 332 659 870 762 850 625

.. 221 643 095 476 699 771 875

...8 200 794 532 637 891 559 375

... 319 830 986 772 877 770 815 625
13 113070 457 687 988 603 440 625

Figura 6.9. Solucdes para cladogramas com quatro taxons terminais.
A Politomia inicial. B-P. As quinze solugdes possiveis, sem a inclusdo
de eventos de especiagdo multipla.

um grupo monofilético (Fig. 6.8D). Note que as Figuras 6.8B
e 6.8E-G sdo o mesmo cladograma (isto é, contém
exatamente a mesma informacédo), a despeito da posicdo dos
taxons terminais estar alterada: todos esses cladogramas
informam que A e B tém uma histdria comum exclusiva dos
dois. Assim, é indiferente se a seqliéncia em que 0s taxons
sdo apresentados é (C + (A + B)) ou (C + (B + A)) ou ((A +
B) + C) ou ((B + A) + C). Em um cladograma dos géneros Para 100 taxons, o numero de cladogramas
de mamiferos, por exemplo, é indiferente colocar Homo no  dicotdmicos possiveis é da ordem de 10m(o que € igual a 1
alto, como o Gltimo ramo & esquerda, ou o primeiro ramo &  octilhdo a sétima poténcia). Vale a pena realcar, novamente,

direita, junto com os demais Theria, e os ornitorrincos no  qué ha uma unica filogenia real e que, das filogenias
alto 4 esquerda. possiveis, neste caso, 10m menos uma sdo representagdes
equivocadas da filogenia do grupo. Observe-se que ha
inimeros géneros de Diptera com mais de 100 espécies. A
A B C D A B C D familia Tipulidae (Diptera) sozinha tem cerca de 15.000
espécies conhecidas. Imagine o nimero de cladogramas
possiveis para as relagfes entre todos 0s seres Vivos...
Qual é o significado desses numeros? Ha duas
conclusbes bésicas a serem tiradas desse raciocinio. A
primeira é que as dimensdes, incluindo as probabilisticas,
envolvidas na questdo da diversidade bioldgica sdo
absolutamente astronémicas e a tarefa do sistemata
Figura 6.10. As posigcdes em que um quinto taxon terminal pode ser  certamente é hercllea. A segunda é que cada sinapomorfia
ir)cluido nas_du_as topologias possiveis de um f:ladogramal com quatro  inferida com alguma seguranca, indicando um grupo
taxons terminais. Em qualquer uma delas, ha sete posi¢des em que o s L
supostamente monofilético dentro de um grupo maior,

quinto taxon podera ser posicionado, excluidos os casos de especiagédo | i "
politémica. representa uma luz imensa sobre o conhecimento da evolugéo
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Figura 6.11. Trés passos na solugdo de um cladograma com 10 taxons
terminais. A. Politomia inicial. B. Reunido de quatro dos taxons
terminais cm um grupo monofilético, restando uma politomia basal,
com sete ramos, e uma tetratomia. C. Solucao parcial da politomia de
sete taxons, restando uma politomia basal com trés ramos, uma
politomia intermediaria com cinco ramos e uma politomia terminal
com quatro ramos.

da diversidade. Vejamos isso em mais detalhe.

A Figura 6.11A apresenta uma politomia com dez
tdxons terminais. Ha mais de 34 milhdes de cladogramas
possiveis para essa politomia. A descoberta de um ou mais
caracteres que reunam quatro desses dez grupos terminais
em um pequeno grupo monofilético transforma a politomia
inicial no cladograma da Figura 6.1 1B. Esse segundo
cladograma contém uma politomia com sete ramos, sendo
seis taxons terminais e uma tetratomia -{A, B, C, D, E, F,
{G, H, I, J}}. A primeira politomia isoladamente tem 10.395
solucdes e a segunda, 15. A conjugacgdo das possibilidades
de solucdo de ambas as politomias gera 155.925
possibilidades. Assim, o aparecimento de uma Unica hip6tese
de monofilia eliminou 34.273.500 das 34.429.425
possibilidades iniciais (ou seja, 99,54%). Todas essas falsas
hipoteses de parentesco interferiam em nossa compreensao
sobre a evolugdo da diversidade do grupo. O aparecimento
de uma segunda hipdtese de monofilia, transformando o
cladograma da Figura 6.11B no da Figura 6.11C, exclui mais
122.850 cladogramas. Isso reduz o problema inicial para
33.075 cladogramas (0,096% do total das hipéteses iniciais).
Mais algumas sinapomorfias e esse caso fica restrito a um
ou poucos cladogramas.

Esse pequeno exemplo demonstra o quanto nosso
conhecimento sobre a ordem subjacente a diversidade
bioldgica fica esclarecido quando somos capazes de discernir,
dentre as similaridades de um conjunto de taxons, quais sao
simplesiomorficas, quais sdo homoplasticas e quais sdo
sinapomorficas. Quatrilhdes e quatrilhdes e quatrilndes de
falsas suposi¢des de relacdes de parentesco entre espécies
ou grupos de espécies desaparecem cada vez que formulamos
uma hipétese de monofilia, permitindo um aumento do nosso
conhecimento sobre ordem na diversidade biol6gica. Por sua
vez, esse conhecimento ajuda a compreensdo da filogenia
em niveis menores e a compreensdo de problemas de
homologia primaria e de evolugdo dos proprios caracteres
do grupo.
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AFIRMACOES IMPLICITAS EM CLADOGRAMAS

Vejamos agora algumas nogdes mais detalhadas sobre
o0 conteddo informativo dos cladogramas. Cladogramas
contém afirmagdes -hipoteses (veja Capitulo 12)- sobre a
historia filogenética de um determinado grupo. Deve haver
uma correspondéncia, como em qualquer teoria, entre a
filogenia proposta e a realidade historica. Essa
correspondéncia pode ou ndo existir. Ou seja, a filogenia
pode ser verdadeira ou falsa. No caso de cladogramas, a falta
de correspondéncia com a realidade significa que a histdria
da evolucéo do grupo ndo foi corretamente recuperada. A
afirmacdo de que um cladograma € incorreto como
representacdo da filogenia, porém, s6 pode ser feita a partir
de uma reinterpretacdo dos dados disponiveis e/ou pela
expansdo da base de dados sobre o grupo, forgando uma
revisdo das conclusdes obtidas com os caracteres anteriores.
Nesses casos, chega-se a uma histéria alternativa para o
grupo.

E necessario compreender, no entanto, que 0s
cladogramas ndo sdo hipoteses Unicas, completamente
verdadeiras ou completamente falsas. Normalmente, o0s
cladogramas correspondem a conjuntos de suposicdes. A
hipotese de monofilia de cada subgrupo em um cladograma
pode ou ndo ser correta e a alteragcdo de uma hipétese nao
invalida necessariamente as demais.

Ha pelo menos quatro tipos basicos de inferéncias na
construcdo de cladogramas que podem ser verificadas e,
eventualmente, consideradas incorretas:

(1) afirmagdes sobre a homologia priméria dos caracteres;
(2) afirmagdes sobre a polaridade dos caracteres;

(3) afirmacdes sobre homologias secundarias (isto é, se as
apomorfias compartilhadas sdo sinapomorfias ou
homoplasias e se as plesiomorfias compartilhadas séo
simplesiomorfias ou reversdes); e

(4) afirmag0es sobre a monofilia dos taxons.

Considere o cladograma da Figura 6.12A. Nele, ha
11 afirmac0Oes sobre a evolugdo de caracteres. Como ha um
Unico carater por grupo monofilético, a alteracdo de uma
hipotese de polaridade certamente implica na alteracdo de
hipéteses sobre os grupos monofiléticos propostos. Se o
reexame dos caracteres mostrar que a polaridade do carater
5 estd invertida, sua condicdo apomdrfica passaria a ser
compartilhada por A e B, reforgando a hipétese de monofilia
do grupo {A, B}, junto com o carater 2. No entanto, com
essa mudanca, a reunido em um grupo monofilético do grupo
C ao grupo {D, E, F} ndo mais teria sustentacdo. A luz dos
caracteres disponiveis, a posi¢do de C em relacdo aos grupos
monofiléticos {A, B} e {D, E, F} ficaria indefinida (Figura
6.12B).

Sdo possiveis outros tipos de alteragdo do cladograma
inicial. Uma delas é a simples descoberta de novas espécies
ou taxons supra-especificos. Se os tdxons terminais da Figura
6.11A corresponderem a grupos supra-especificos, cada um
deles obviamente inclui um rol de espécies conhecidas. A
descoberta de uma nova espécie no grupo {D }, por exemplo,
leva a uma alteragdo na sistematica do grupo -uma pequena
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Figura 6.12. Alteracdes em um cladograma a luz de reinterpretagdes
dos dados existentes ou pela descoberta de novos dados. A. Cladograma
inicial completamente resolvido de um grupo com seis taxons terminais
e 11 caracteres, sendo que ha apenas um carater para cada nivel. B.
Cladograma resultante da reinterpretagédo da polaridade do carater 5,
que passa a ser sinapomorfico para {A, B}; o tdxon terminal C passa a
estar em uma tricotomia basal. C. Cladograma resultante da adigdo
deum ramo terminal que ndo possui as autapomorfias de nenhum dos
ramos terminais pré-existentes, mas que compartilha sinapomorfias
que o colocam dentro do grupo monofilético anteriormente composto
apenas por {D, E, F}. D. Mudanca (por adi¢do) no nimero de caracteres
emdiversos niveis, corroborando a topologia anterior. E. Mudanca na
topologia pela descoberta de varios caracteres sinapomorficos reunindo
dois tAxons terminais que anteriormente estavam separados, no caso
De E; isto implica na reinterpretacdo do carater 9, que era
compreendido como uma sinapomorfia e que passa a ser considerado
uma homoplasia.

expansdo do conhecimento sobre a diversidade em nimero
de espécies em um dos taxons terminais-, mas que ndo
modifica a topologia do cladograma.

A descoberta de uma nova espécie ou taxon supra-
especifico que ndo se enquadra estritamente em nenhum dos
taxons terminais do cladograma, por outro lado, corresponde
a uma alterago significativa nesse nivel da anélise do grupo.
Se encontrdssemos uma nova espécie “G”, apomorfica para
os caracteres 1, 5e 7 e plesiomorfica para os caracteres 2, 3,
4, 6, 8,9, 10e 11, o cladograma deveria ser reestruturado
para incluir um novo ramo terminal. Apenas com esses dados,
o0 txon G seria incluido em uma tricotomia com {D} e {E,
F} (Fig. 6.12C).

A descoberta de novos caracteres, ainda que
congruentes com as hip6teses de monofilia propostas
anteriormente, também é uma expansdo do conhecimento -
em certo sentido, uma superacdo do conhecimento anterior.
Novos caracteres podem ou ndo apresentar conflito com o
cladograma anterior. Como em qualquer situagdo em que ha
caracteres incongruentes, é necessario aplicar algum
procedimento de parcimdnia para decidir quais, dentre os
caracteres em conflito, representam homoplasias e quais
representam sinapomorfias. E possivel que a adicio de novos
caracteres ndo altere a topologia anterior, apenas
corroborando os grupos monofiléticos existentes (caracteres
12-19, Fig. 6.12D). No entanto, é possivel que 0s novos
caracteres gerem alteragdes em uma ou mais das propostas
de grupos monofiléticos (caracteres 20-23, Figura 6.12E).

Um outro tipo de equivoco relativamente comum em
analises refere-se a generalidade proposta para um ou mais
caracteres. Isto da-se, normalmente, por retificacdo de
informacao na matriz de caracteres. Se a condicdo atribuida
a um carater para um determinado tdxon era plesiomorfica,
por exemplo, e for retificada para apomdrfica, seré necessario
retificar também a evolugdo proposta para o carater. Em uma
situacdo mais simples, o carater passa a ser considerado
sinapomorfico para um grupo de maior generalidade. No
cladograma da Figura 6.13A, o carater 23 é sinapomorfico
para F-G. A retificacdo da condigdo plesiomdrfica desse
carater para apomoérficaem D e E faria com que o carater 23
fosse considerado ndo como uma sinapomorfia de {F, G},
mas de {D, E, F, G} (Fig. 6.13B). Se o taxon para o qual a
retificacéo for feita ndo formar um grupo monofilético com
aquele para o qual o carater era tido, anteriormente, como
sinapomorfico, aparecerd uma homoplasia no cladograma.
A retificacdo do estado do carater 23 no tdxon C, da Figura
6.13A, de plesiomorfico para apomorfico gera uma situagéo

Figura 6.13. Alteragdo cie um cladograma inicial com a correcdo de informagdo na matriz de caracteres sem alteracdo das relagdes filogenéticas
propostas entre os tdxons terminais. A. Cladograma inicial, completamente resolvido, com sete tdxons terminais e 27 caracteres. B. Aumento da
distributividade do carater 23, cm relagdo ao cladograma A, que deixa de ser considerado sinapomorfico para o grupo {F, G}, para ser
sinapomorfico para {D, E, F, G}. C. Aumento da distributividade do carater 23, em relacdo ao cladograma da Figura A, que passa a ser
apomorfico também para o tdxon C; o carater poderia corresponder a ocorréncia de uma homoplasia entre C e {F, G} (outra possibilidade seria
aorigem na base de {C, D, E, F, G}, com reversdo na base de (D, E}). D. Restri¢cdo da distributividade do carater 19, que era considerado
sinapomorfico para {D, E} e passa a ser considerado autapomérfico para D.




de homoplasia entre {C} e {F, G}, uma vez que C ndo forma
um grupo monofilético com {F, G} e D e E sdo
plesiomérficos para esse carater (Figura 6.13C). Uma outra
interpretacdo seria de surgimento na base de {C, D, E, F,
G}, com reversdo na base de {D, E}. Se um Unico carater
sustentar a hipotese de monofilia de um grupo e tiver sua
generalidade alterada, a hipGtese de monofilia desaparecera,
fazendo com que o cladograma inclua, nesse nivel, apenas
uma politomia (como ocorreu entre as Figs. 6.12A e B).

E possivel, inversamente, que a condi¢do de um
carater atribuida como apomdrfica para um grupo seja
retificada para plesiomoérfica, apés uma revisdo dos dados.
Isso faria com que o carater fosse considerado sinapomorfico
para um grupo monofilético em um nivel menor de
generalidade. O carater 19, por exemplo, na Figura 6.13A é
sinapomorfico para {D, E}. Se a condicdo do carater 19 em
E for retificada para plesiomorfica, o carater passara a ser
uma autapomorfia de D (Fig. 6.13D).

Assim, cladogramas sdo inferéncias (ou hipoteses)
permanentemente sujeitas a transformagao, a medida que
nosso conhecimento sobre a diversidade biolégica de tdxons
aumenta. Essa transformacdo pode ser de simples adicdo de
dados -novas espécies ou novos caracteres-, mantendo-se a
topologia anteriormente admitida para as relagGes de
parentesco. Ou pode ser de conflito com conclusfes prévias
-de polaridade de caracteres, de distributividade de
caracteres, origem Unica de condi¢fes apomérficas e/ou de
monofilia de grupos-, que resultem ou ndo em modificacdo
da topologia aceita anteriormente.

Os cladogramas contém, portanto, uma grande
quantidade de informacdo implicita. No cladograma da
Figura 6.14, por exemplo, ha propostas de grupos
monofiléticos em varios niveis, apoiadas em suposic¢Bes sobre
sinapomorfias. Um leitor que se depare com tal figura podera

A B C D E F

Figura 6.14. Cladograma com seis tdxons terminais e onze caracteres.
Um cladograma contém um grande nimero de hip6teses (suposi¢des)
sobre a histéria de grupos e caracteres, que permitem um poder de
retrovisdo em relacdo a distributividade dos caracteres conhecidos ou
de qualquer outro caréater, excetuando-se os casos de homoplasia e
reversao.
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extrair uma lista extensa de afirmacdes (Quadro 6.1).

O fato de existir uma Unica filogenia faz com que
todos os caracteres surjam no contexto dessa historia
genealdgica. Apenas alguns caracteres podem ser suficientes
para gerar uma cladograma confidvel para um grupo, mas o
cladograma gerado é uma hipotese que deve servir para todos
os caracteres. E grande o poder de previsdo de um bom
cladograma (na verdade, de retrovisdo, uma vez que se trata
de determinar indiretamente fatos ja ocorridos na evolugéo
dos grupos e ndo do que ainda esta por ocorrer na evolugéo).
Esse € um dos subprodutos mais importantes da Sistematica
Filogenética, que a torna uma ferramenta extremamente (til
para todas as areas que utilizam informacéo bioldgica-uma
vez que nenhum grupo de organismos é conhecido em todos
0s seus caracteres, é sempre necessario estabelecer algum
grau de generalizacéo sobre a distributividade de caracteres
para compreender os grupos. As generalizagdes corretas sdo
dadas pela filogenia. A execugdo de analises filogenéticas
torna possivel o uso de informagdes parciais para fazer
generalizacGes legitimas e precisas, o que pode implicar em
uma enorme economia de tempo, de energia e, na maioria
das vezes, de recursos. O uso desse poder de previsdo para
caracteres humanos ou de grupos de interesse humano, como
os parasitas, foi abordado, por exemplo, por Amorim &
Amorim (1992) e agora est4 sendo utilizado em mais larga
escala.

CONSENSO

Os cladogramas, como vimos, sdo hipéteses sobre as
relagdes filogenéticas em um grupo. Para uma matriz, pode
existir dois ou mais cladogramas que tenham o mesmo
nimero de passos. Isso, evidentemente, revela conflito na
interpretacdo da informacéo filogenética disponivel. Assim,
foram desenvolvidas as técnicas para comparar e sintetizar a
informacdo filogenética contida em cladogramas diferentes.

A Figura 6.15 mostra trés cladogramas do mesmo
grupo, com 0 mesmo nimero de passos evolutivos. Essa
situagdo, com topologias diferentes e 0 mesmo nimero de
passos, ocorre com freqiiéncia, especialmente se o ndmero
de tdxons for grande e a proporcdo de caracteres
incongruentes for relativamente alta. No cladograma da
Figura 6.15A, os caracteres 5 e 6 tém dois surgimentos; no
cladograma da Figura 6.15B, o carater 4 tem dois surgimentos
e 0 carater 3, um surgimento seguido de reversdo; no
cladograma da Figura 6.15C, os caracteres 3 e 4 tém dois
surgimentos independentes.

Esses casos mostram que, em algumas situagoes, é
necessario decidir entre topologias iguais com distribuicdes
diferentes de caracteres e mesmo nimero de passos (ver
otimizacdo, no proximo capitulo) e, em outros, entre
topologias diferentes, com distribui¢des diferentes de
caracteres, mas o mesmo numero de passos. Uma das
possibilidades seria atribuir arbitrariamente pesos diferentes
a caracteres diferentes, o que levaria a escolha de uma das
topologias alternativas. Entretanto, além de questionavel
como método, por causa do grau de subjetividade envolvida,
0 pouco conhecimento sobre a evolugdo dos caracteres nos
grupos externos ou a auséncia de razdo particular para decidir
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Quadro 6.1. Asseveragdes (afirmagdes e negacdes) sobre distributividade de condicdes de caracteres e sobre relagdes de parentesco implicitas no

cladograma da Figura 6.14.

Sobre a distributividade de caracteres.

Afirmagdes.

1 Todo elemento do grupo {A, B, C, D, E, F} apresenta o carater 1na
condigdo apomorfica.

2. Todo elemento do grupo {A, B} apresenta o carater 2 na condicdo
apomorfica.

3. Todo elemento do grupo {A, B} apresenta o carater 5 na condigdo
plesiomérfica.

4. Todo elemento do grupo {A, B} apresenta o cardter 6 na condicdo
plesiomérfica.

5. Todo elemento do grupo {A, B} apresenta o carater 7 na condicdo
plesiomérfica.

6. Todo elemento do grupo {A, B} apresenta o carater 8 na condicéo
plesiomoérfica.

7. Todo elemento do grupo {A, B} apresenta o carater 9 na condicdo
plesiomaérfica.

8. Todo elemento do grupo {A, B}apresenta o carater 10 na condigdo
plesiomoérfica.

9. Todo elemento do grupo {A, B} apresenta o carater 11 na condigdo
plesiomérfica.

10. Todo elemento do grupo {A} apresenta o carater 3 na condicdo
apomorfica.

11 Todo elemento do grupo {A} apresenta o carater 4 na condigdo
plesiomdrfica.

12. Todo elemento do grupo {B} apresenta o carater 4 na condigdo
apomorfica.

13 Todo elemento do grupo {B} apresenta o carater 3 na condicédo
plesiomérfica.

14. Todo elemento do grupo {C, D, E, F} apresenta o carater 5 na condigdo
apomorfica.

15. Todo elemento do grupo {C, D, E, F} apresenta o carater 2 na condi¢do
plesiomérfica.

16. Todo elemento do grupo {C, D, E, F }apresenta o carater 3 na condicéo
plesiomérfica.

17. Todo elemento do grupo (C, D,E, F} apresenta o carater 4 na condigdo
plesiomdrfica.

18 Todo elemento do grupo {C} apresenta o carater 6 na condigdo
apomorfica.

19. Todo elemento do grupo {C} apresenta o carater 7 na condigdo
plesiomérfica.

10. Todo elemento do grupo {C} apresenta o carater 8 na condicdo
plesiomérfica.

21. Todo elemento do grupo {C} apresenta o cardter 9 na condicdo
plesiomdrfica.

22. Todo elemento do grupo {C} apresenta o carater 10 na condicdo
plesiomdrfica.

23. Todo elemento do grupo {C} apresenta o carater 11 na condigdo
plesiomoérfica.

24. Todo elemento do grupo (D, E, F} apresenta o carater 7 na condicédo
apomorfica.

25. Todo elemento do grupo {D, E, F} apresenta o carater 6 na condicdo
plesiomérfica.

26. Todo elemento do grupo {D} apresenta o carater 8 na condicéo
apomorfica.

em favor de algum dos caracteres recomendam que, de modo
geral, nenhum dos cladogramas deve ser considerado melhor.
0 trabalho ndo seria conclusivo quanto a indicacdo de um
Unico cladograma como representagdo mais provavel da
filogenia verdadeira do grupo.

Em uma publicacdo, essa conclusdo pode ser
apresentada em diferentes cladogramas. Entretanto, o nimero
de cladogramas com 0 mesmo ndmero de passos em estudos
com um numero grande de tdxons terminais pode ser de
centenas ou de milhares. Uma alternativa é fazer a sintese da
informacéo filogenética de todos esses cladogramas em um
Unico cladograma final. A esse processo de sintese da
informacao filogenética entre cladogramas conflitantes,

27. Todo elemento do grupo {D} apresenta o cardter 9 na condicdo
plesiomdrfica.

28. Todo elemento do grupo {D} apresenta o carater 10 na condigdo
plesiomdrfica.

29. Todo elemento do grupo {D} apresenta o carater 11 na condi¢do
plesiomdrfica.

30. Todo elemento do grupo {E, F} apresenta o carater 9 na condi¢do
apomorfica.

31. Todo elemento do grupo {E, F} apresenta o carater 8 na condi¢do
plesiomérfica.

32. Todo elemento do grupo {E} apresenta o carater 10 na condicdo
apomorfica.

33. Todo elemento do grupo {E} apresenta o carater 11 na condigdo
plesiomoérfica.

34. Todo elemento do grupo {F} apresenta o carater 11 na condicdo
apomorfica.

35. Todo elemento do grupo {F} apresenta o carater 10 na condicdo
plesiomorfica.

Negacdes

36. Nenhum elemento externo a {A, B, C, D, E, F} possui o carater 1na
condicdo apomorfica.

37. Nenhum elemento externo a {A, B, C, D, E, F} possui o carater 2 na
condicdo apomdrfica.

38. Nenhum elemento externo a {A, B, C, D, E, F} possui o carater 3 na
condicdo apomdrfica.

39. Nenhum elemento externo a {A, B, C, D, E, F} possui o carater 4 na
condicdo apomdrfica.

40. Nenhum elemento externo a {A, B, C, D, E, F} possui o carater 5 na
condicdo apomdrfica.

41. Nenhum elemento externo a {A, B, C, D, E, F) possui o carater 6 na
condicdo apomdrfica.

42. Nenhum elemento externo a {A, B, C, D, E, F} possui o carater 7 na
condicdo apomdrfica.

43. Nenhum elemento externo a {A, B, C, D, E, F} possui o carater 8 na
condicdo apomdrfica.

44, Nenhum elemento externo a {A, B, C, D, E, F} possui o carater 9 na
condicdo apomdrfica.

45. Nenhum elemento externo a {A, B, C, D, E, F} possui o carater 10 na
condicdo apomdrfica.

46. Nenhum elemento externo a {A, B, C, D, E, F) possui o carater 11 na
condicdo apomorfica.

Sobre o relacionamento filogenético entre os tdxons terminais.

47. A é o grupo filogeneticamente mais préximo (o grupo-irméao) de B (e
vice-versa)— ou seja, A e B sdo filogeneticamente mais préximos
entre si que qualquer um deles em relagéo a outra espécie externa
a {A, B}, exceto aespécie ancestral comum exclusiva de ambos.

48. E é o grupo filogeneticamente mais préximo de F (e vice-versa).

49. D é o grupo filogeneticamente mais proximo de {E, F} (e vice-versa).

50. C é o grupo filogeneticamente mais préximo de (D, E, F} (e vice-
Versa).

51. {A, B}¢é o grupo filogeneticamente mais préximo de {C, D, E, F} (e
vice-versa).

denomina-se Consenso. As arvores (ou cladogramas) de
consenso, no entanto, ndo representam um processo de
simples adigdo de informacdo, mas de aproveitamento, em
uma nova arvore, da informagdo comum, as vezes com
eliminagdo da informacdo conflitante.

Ha pelo menos trés técnicas para criar arvores de
consenso. Foram propostas por Adams (1972), Sokal & Rohlf
(1981) e por Margush & McMorris (1981).

O Consenso de Adams (1972; veja também Wiley et
ai, 1991) pode ser executado em varias etapas, mas segue
um principio basico: um grupo monofilético de um
cladograma que néo € conflitante com grupos monofiléticos
de outros cladogramas é aproveitado no cladogramafinal.

67 m =



A B C D E A B C

Fundamentos de Sistematica Filogenética

D E A B C D E

Figura 6.15. Trés cladogramas de um mesmo grupo com topologias diferentes e nimero de passos iguais para a mesma base de dados.

Na Figura 6.15, o grupo {D,E} existe nos trés cladogramas,
de modo que ele é aproveitado na arvore de consenso de
Adams. O grupo {C }aparece com {D,E}, com {B}ou com
{A} e {B}, de maneira que nao é possivel formar qualquer
grupo monofilético subordinado que inclua {C }. Os grupos
{A} e {B} formam um grupo monofilético no cladograma
da Figura 6.15A. Excluida a presenga de {C}, também
formam um grupo monofilético em 6.15B e ndo ha
incongruéncia com a Figura 6.15C. Assim, a arvore de
consenso de Adams para os trés cladogramas da Figura 6.15
esta na Figura 6.16A.

O Consenso Estrito ou consenso de Sokal & Rohlf
(1981) transpde para a arvore de consenso apenas 0s grupos
monofiléticos que estdo presentes em todos os cladogramas.
Isto, evidentemente, implica em uma perda consideravel de
informacéo. Eventualmente, esse pode ser o objetivo de quem
produz a arvore de consenso, eliminando todos 0s grupos
dubios. Em uma situagdo extrema, perde-se completamente,
no consenso, a informagao sobre agrupamentos monofiléticos
menores dentro de um grupo. A Figura 6.16B exibe a arvore
de consenso estrito para os cladogramas da Figura 6.15.
Apenas o grupo {D,E} esta presente nos trés cladogramas,
de maneira que a arvore de consenso contera apenas um grupo
monofilético menor, permanecendo {A}, {B} e {C }em uma
tetratomiajunto com {D,E}.

O Consenso de Maioria ou consenso de Margush &
McMorris (1981) toma como principio manter na arvore de
consenso 0s grupos monofiléticos presentes na maioria dos
cladogramas, haja ou ndo conflito entre eles. Na Figura
6.16C, estad a arvore de consenso de maioria relativa aos
cladogramas da Figura 6.15. Ela inclui os grupos {B,C} e
{D,E}, uma vez que este Gltimo grupo aparece em todos 0s
cladogramas e que {B }e {C }formam um grupo monofilético
em dois dos trés cladogramas. Evidentemente, a solucdo para
0s casos de “empates”, se houver um numero par de

cladogramas, é arbitraria.

Nota-se que os resultados dos trés tipos de analise de
consenso podem ser consideravelmente diferentes. Perante
varias arvores com igual nimero de passos, podemos (1)
adotar os trés tipos de andlise e produzir trés arvores de
consenso; (2) ndo adotar nenhum consenso e apenas exibir
os varios cladogramas conflitantes; ou (3) escolher um
método particular de consenso como melhor e, portanto, a
arvore resultante.

Dentro do contexto deste livro, é mais importante
compreender as diferengas entre as técnicas de consenso do
que adotar a priori um Unico método de consenso como
melhor. Aparentemente, diferentes situacdes exigem
diferentes técnicas. Assim, é necessario justificar a escolha
em cada caso. O consenso estrito elimina todos os casos de
contradi¢do. Quando ndo temos, de fato, muita confianga
nos dados, esse tipo de arvore é a representagdo mais clara
do problema de falta de confiabilidade. O consenso de Adams
aproveita a0 maximo os agrupamentos exibidos nos varios
cladogramas, cuidando de eliminar apenas os taxons
incongruentes. Assim, quando a fonte de ddvida for apenas
um taxon sobre o qual pouco se sabe ou sobre o qual os
dados ndo séo propriamente confiaveis, a arvore de consenso
de Adams seria uma representacdo apropriada, ainda que
seu resultado ndo esteja estritamente presente em qualquer
dos cladogramas individuais. Em algumas anéalises
biogeogréficas, utiliza-se esse tipo de consenso. O consenso
de maioria acaba por desconsiderar 0s casos incongruentes
presentes em um ou poucos dos cladogramas conflitantes.
Esse tipo de procedimento pode ser utilizado
concomitantemente com uma analise de pesagem sucessiva
dos caracteres (veja adiante): se os caracteres de menor peso
(de outra maneira, “pouco confiaveis™) sdo aqueles que geram
os cladogramas em minoria, esse tipo de consenso pode ser
muito Gtil. Inversamente, se 0s caracteres supostamente mais

A B C D EABCUDUEADB C D E

Figura 6.16. Cladogramas de consenso para os cladogramas da Figura 6.14. A. Consenso de Adams. B. Consenso estrito. B. Consenso de

maioria.
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confidveis sdo aqueles em minoria, ndo se deve utilizar esse
tipo de procedimento.

Em qualquer dos casos de uso de arvores de consenso
-repito isso a exaustdo-, os critérios para a tomada de
decisbes na analise de um grupo devem ser bem
compreendidas por quem executa a analise e as decisfes
devem ser explicitamente apresentadas na discussdo do
trabalho. Ndo é incomum em trabalhos ver a mera aceitagdo
das opgdes por default dos programas, sem justificativa ou
mencdo de suas implicagoes.

INDICES

Desde o final da década de 1960, tem havido um
esfor¢co para mensurar a informagdo dos cladogramas, de
preferéncia fornecendo resultados que permitam escolher
entre cladogramas alternativos. A quantificacdo mais antiga,
0 Indice de Consisténcia, desenvolvido por Kluge & Farris
(1969), corresponde a uma mensuragdo do nimero de eventos
homoplasticos de um determinado carater ou para um
determinado cladograma. Isto é, aplica-se tanto a evolugéo
de caracteres particulares quanto a cladogramas, com
conjunto de caracteres. Esse indice é dada pela equagéo:

.m
ci=—,
s
onde ci é o indice de consisténcia, m éo nimero minimo de
passos que uma série de transformacdo ou um conjunto de
séries de transformacdo pode exibir em um cladograma e s
€ o0 nimero efetivo de passos apresentado na evolugao do
carater ou presentes no cladograma.

Para uma série de transformacdo com apenas dois
estados, 0 nUmero minimo de passos em um cladograma é
1 Assim, se ndo hd nenhuma homoplasia, hd um Unico
surgimento da condi¢do apomorfica desse carater (s = 1) e,
nesse caso, o indice de consisténcia é 1/1 ou ci = 1,0. Ou
seja, o indice de consisténcia 1,0 sempre indica a auséncia
de homoplasias. Se, em um cladograma, no entanto, a
condi¢do apomdrfica surgiu duas vezes ou se surgiu uma
vez e sofreu uma reversdo, entdo houve dois passos, de
maneira que s=2eci =0,5.

Da mesma maneira que o indice de consisténcia se
aplica a uma Unica série de transformacéo, ele pode medir
também a quantidade de homoplasias para o conjunto de
séries de transformacdo em uma arvore. Ou seja, ele medira
a proporcao de homoplasias no nimero total de séries de
transformacdo conhecidas para aquele grupo.

Na Figura 6.17A, o cladograma tém trés taxons
terminais e cinco caracteres. Cada série de transformagéo
apresenta apenas duas condic¢des, uma delas plesiomorfica e
umaapomorfica, o que corresponde a um minimo de 1passo.
Cada carater, adicionalmente, s6 surgiu na evolugdo desse
grupo uma vez. Assim, 0 nimero minimo de passos para 0s
todos os caracteres é 5; o numero efetivo de passos ocorridos
no cladograma também é 5:

Se o indice de consisténcia do cladograma é igual a

A B C A B C

Figura 6.17. Dois cladogramas diferentes para o calculo do indice de
consisténcia. A. Cladograma com ci de 1,0. B. Cladograma com ci de
0,86.

1,0, como foi visto, ndo ha homoplasias ou reversdes na
evolucdo do grupo.

Na Figura 6.17B, ha trés tdxons e seis séries de
transformacgdo, uma das quais apresenta um evento
homoplastico. O nimero minimo de passos para seis
caracteres com dois estados cada um é seis e 0 nimero efetivo
de passos presente no cladograma é sete. O indice de
consisténcia desse cladograma é

Como o indice de consisténcia é menor que 1,
sabemos que ha eventos homoplésticos no cladograma. Ou
seja, o indice de consisténcia é um nimero maior que O e
menor ou igual a le que sera menor quanto maior for a
proporgao de eventos homoplasticos em relagdo ao nimero
de sinapomorfias no cladograma.

O indice de consisténcia particularmente do carater 2
da Figura 6.17B, particularmente, €

A Figura 6.18 tem um cladograma no qual ha trés
séries de transformagdo com mais de duas condicGes. Para a
série de transformacéo 2, existem a condicdo plesiomorfica,
acondicdo apomorfica 2a e acondigdo apomorfica 2b. Nesse
caso, 0 nimero minimo de passos para transformar a condi¢ao
mais plesiomorfica na mais apomorfica € dois. Como néo
h& homoplasias, o indice de consisténcia dessa série é 2/2,
isto é, 1,0. O carater 6 tem quatro condi¢des, uma

F C G A D H B E

Figura 6.18. Exemplo de calculo do indice de consisténcia com séries
de transformagdo com mais de um passo em um cladograma.
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plesiomérfica e trés sucessivamente apomorficas, sendo que
a condicdo 6a ocorre duas vezes. Nesse caso, 0 indice de
consisténcia é 0,75 (trés passos minimos e quatro passos
efetivos, dois para a condi¢do 6a e um para cada uma das
condigbes 6b e 6¢). Os caracteres 1, 8 e 11 tambhém
apresentam um evento homoplastico cada um, de maneira
que tém indice de consisténcia 0,5. Note que a reversdo a
condicdo plesiomorfica do carater 11 adiciona um passo a
série de transformacdo, uma vez que a reversao também é
um caso de apomorfia. O indice de consisténcia total do
cladograma da Figura 6.18 é

0,79.
19

N&o é simples avaliar o significado desse indice.
Aparentemente, ele ndo passa de um indice descritivo do
nimero de homoplasias encontradas em relagdo ao nimero
total de caracteres levantados. Ndo se conhece qualquer
mecanismo que implique que a evolucdo deva ser muito ou
pouco parcimoniosa. Tampouco pOde-se demonstrar até
agora que, na evolucdo de alguns grupos, ha mais
homoplasias que na evolugdo de outros. Assim, o indice de
consisténcia é apenas uma medida do nimero efetivo de
passos em relacdo ao que seria a evolugdo completamente
parcimoniosa (um dnico surgimento de cada apomorfia) das
séries de transformagdo. Para uma mesma matriz,
cladogramas com topologias diferentes mas com o mesmo
nimero de passos apresentam igual indice de consisténcia.
Na préatica, o que se percebe é que cladogramas com indices
de consisténcia muito baixos, normalmente abaixo de 0,4
ou 0,3, sdo obtidos freqlientemente quando, em uma lista de
caracteres, ha muitos erros de polarizagdo, de verificacéo
da condigdo de caracteres nos grupos, de codificacédo de
caracteres e de hip6teses de homologia priméaria. O aumento
da proporcdo de caracteres com problemas em uma matriz
abaixa rapidamente o indice de consisténcia. Desse modo,
indices muito baixos podem ser um indicio de problemas na
interpretacdo primaria dos caracteres, embora nio seja
impossivel que a evolugdo de um grupo tenha resultado
simplesmente em um baixo indice de consisténcia.

Mais recentemente, Farris (1989) observou que o
indice de consisténcia de um carater ndo se altera com a
posi¢do que as condigGes apomdrficas ocupavam no
cladograma -autapomorfias ou sinapomorfias. Ou seja, 0s
surgimentos independentes em um cladograma ora sdo
autapomorfias, ora sdo sinapomorfias. A Figura 6.19
apresenta dois cladogramas simples com indice de
consisténcia igual, 0,75. Na Figura 6.19A, a monofilia de
um de seus grupos que redne taxons terminais -{C,D}- é
condicionada por um carater de evolugdo homoplastica. Na
Figura 6.19B, ambas as ocorréncias de homoplasias sdo
autapomorfias. Ou seja, a topologia do cladograma da Figura
6.19A é determinada ao menos em parte por homoplasias, o
que ndo é o caso do cladograma da Figura 6.19B.

Para discernir entre esses casos, Farris (1989b) criou
outros indices. Um deles, o Indice de Retencao, indica a
proporcdo de autapomorfias e homoplasias em relagdo ao
total de passos. Esse indice levaem consideragéo outro valor,
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A B C D M N O P

Figura 6.19. Cladogramas com indice de consisténcia igual, 0,75, mas com os
caracteres homoplasticos surgindo em niveis de generalidade diferentes. A.
Um dos surgimentos do carater 2 sustenta uma hip6tese de monofiletismo.
B. Os caracteres homoplasticos correspondem a surgimentos autapomorficos
independentes.

g, que é 0 nimero maximo possivel de surgimentos de um
carater em um determinado cladograma.

Teoricamente, em uma politomia com n ramos
terminais, 0 nimero méximo de surgimentos de um carater,
g, € ai, e a condigdo apomorfica estiver presente em todos
0s ramos. Se uma condigdo apomérfica é encontrada em p,
de um total de n ramos terminais, essa condi¢do pode ter
surgido, na pior das hipoteses, p vezes na evolugédo do grupo.
Por outro lado, se um carater existe em sua forma apomorfica
em apenas um ramo terminal (uma autapomorfia), g serd
igual a 1L Assim, g é um nimero que varia de 1a ai, sendo
este 0 numero total de ramos terminais.

A Figura 6.20 contém cinco taxons terminais e onze
caracteres. A Tabela 6.1 mostra os valores m, s e g para cada
carater do cladograma dessa figura, além dos indices ci, r e

O indice de retengdo (r) é calculado através da
equacao

Na aplicagdo dessa equacdo, trés situagdes basicas
podem ser encontradas:

(1) Quando o numero efetivo de passos é igual ao nimero

maximo de surgimentos possiveis (g=I e s=I; g=2 e s=2;
etc.), o indice de retencdo serd sempre zero. Ou seja, quando

A B C D E

Figura 6.20. Cladograma para céalculo do indice de resiliéncia, com
cinco tdxons terminais e 11 caracteres.
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Tabela 6.1. Valores m,

1 2a 2b 3 4
m 1 1 1 1 1
S 1 1 1 1 1
g 3 3 1 2 2
ci 1 1 1 1 1
r 1 1 0 1 1
rc 1 1 0 1 1

todos os surgimentos corresponderem a autapomorfias
(homoplasticas ou ndo) (isto é, quando o nimero maximo
de surgimentos possiveis for igual ao nimero efetivo de
surgimentos), r=0.

(2) Quando o namero efetivo de passos for igual ao nimero
minimo de passos (isto é, s=m), r serd 1,0, exceto quando g
esforem iguais (situagdo acima, em que r=0). Isto é, quando
um caréter ndo sofrer nenhuma homoplasia e ndofor uma
autapomorfia, ele tera valor maximo, r=1,0.

(3) Quando o nimero efetivo de passos for diferente do
ndmero minimo de passos (isto é, sm), r terd um valor entre
Oe 1 exceto quando g e s forem iguais, em que r=0. Isto &,
quando um caraterfor sujeito a homoplasias e pelo menos
um de seus aparecimentos for sinapomorfico, 0<g<I,0.
Quanto maior for o nimero efetivo de passos (S), menor sera
o valor de g-s e menor sera r. Isto é, a ocorréncia de poucos
eventos homoplasticos em niveis mais amplos de
generalidade eleva o valor de .

Note que todas as sinapomorfias sem homoplasias
tem r=1,0 (caracteres 1,2a, 3,4, 11); todas as autapomorfias,
homoplasticas ou ndo, tém r=0 (caracteres 2b, 5, 6, 8, 9,
10); e a homoplasia que tem um de seus surgimentos
homoplasticos tem r=0,5 (carater 3).

A partir desse indice, Farris (1989b) propds o indice
de Consisténcia Reescalonado (rc), que é o produto do
indice de consisténcia pelo indice de retencao,

rc = r.ci.

Como rc é o resultado de um produto de dois nimeros
que variam apenas entre 0 e 1,0, sua variagdo também sera
entre 0 e 1,0.

A diferenca entre o indice de consisténcia e o indice

A B C D E

O O O N

A B C D E

g, rerc para os caracteres 1-11 do cladogrania da Figura 6.20.

6 7 8 9 10 1
1 1 1 1 1 1
1 2 1 1 1 1
1 3 1 1 1 5
1 0,5 1 1 1 1
0 05 0 0 0 1
0 025 0 0 0 1

de retengdo é que, no primeiro caso, todas as homoplasias
tém valor maior que 0, enquanto que, no segundo, apenas as
homoplasias ndo autapomorficas tém valor maior que 0. O
indice de consisténcia reescalonado, rc, conseqlientemente,
serd diferente de zero apenas quando o indice de retencdo
for diferente de 0. A diferenga entre o indice de retencdo e 0
indice de consisténcia reescalonado é que as homoplasias
com surgimento ndo autapomorfico terdo um valor
particularmente mais baixo que as sinapomorfias de
surgimento Unico.

Até agora, a discussdo do rc restringiu-se a caracteres
particulares. Para o calculo do indice reescalonado conjunto
de consisténcia (RC) (ensemble rescaled consistency index),
h& que se obter a soma dos valores de g, s, m do cladograma,
respectivamente G, S, M. Calcula-se o Cl para o cladograma,
bem como R para o cladograma (isto é, R=G-S/G-M). O
indice reescalonado de consisténcia do cladograma sera

RC = R.CI.

O cladograma da Figura 6.20 tem 0=0,857 e
R=0,833. RC=0,714. A adi¢do de dois caracteres a esse
cladograma como homoplasias autapomorficas, da maneira
como esta no cladograma da Figura 6.21 A, reduz seu indice
de consisténcia para 0,778, mas R sobe para 0,882. Sua
adicdo como homoplasias, como estd no cladograma da
Figura 6.21B, que envolve reunido de tdxons terminaisndo
altera o indice de consisténcia, uma vez que em ambas as
situacOes sdo dois passos a mais sobre o cladograma da Figura
6.21 A. O indice de retengdo, no entanto, cai para 0,789. Em
sintese, a adigdo de dois pares de homoplasias nas Figuras
6.12B e C ndo muda o indice de consisténcia, pois esse indice
ndo é sensivel a posicdo em que as homoplasias se instalam,

A B C D E

Figura 6.21. O mesmo cladograma da Figura 6.19A, com duas adi¢des diferentes de caracteres homoplasticos em um total de quatro
passos. A As homoplasias correspondem apenas autapomorfias e o indice reescalonado de consisténcia passa de 0,714 para 0,555. B.
Ashomoplasias correspondem a surgimentos que indicam o monofdctismo de conjuntos de termos e o indice reescalonado de consisténcia

passa de 0,714 para 0,605.
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mas o indice de retengdo em ambos os casos nao é igual. Na
Figura 6.21B, o indice de reten¢do é maior, uma vez que as
homoplasias sdo autapomorfias e ndo sustentam hipoteses
de grupos monofiléticos reunindo taxons terminais; na Figura
6.21C, o indice de retencdo é menor, uma vez que as novas
homoplasias aparecem reunindo taxons terminais.

Conclui-se, assim, que entre dois cladogramas com
numero idéntico de passos (e, consequentemente, indice de
consisténcia idéntico), aquele com maior nimero de
homoplasias autapomorficas tera RC mais alto.

Pode-se questionar, como ja foi feito acima com o
indice de consisténcia, se cladogramas com indices
reescalonados de consisténcia mais altos sdo ou ndo mais
confidveis como indicadores de que esses cladogramas
reflitam a filogenia verdadeira do grupo. Talvez, no
momento, ndo haja meios de responder definitivamente essa
questdo. Aparentemente, a evolugcdo ndo tem nenhum
compromisso com indices de consisténcia, reescalonados ou
ndo. Entretanto, o uso de critérios metodolégicos de escolha
entre cladogramas com igual ndmero de passos e maior rc
pode levar, em média, a uma maior probabilidade de acertos.
O melhor critério para nos aproximarmos da filogenia de
um grupo, entretanto, é uma excelente base de dados, com
estruturas bem estudadas, uma amostragem bem feita de
grupos externos, polaridades e séries de transformagédo bem
estabelecidas e cladogramas bem construidos. Esses indices,
contudo, ndo sdo inuteis. Permitem quantificar certas
caracteristicas dos cladogramas, fazendo com que tenhamos
uma leitura mais completa dos resultados a que chegamos.
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EXERCICIOS
6.1. Quantos cladogramas possiveis completamente
resolvidos podem ser encontrados para o cladograma abaixo?

6.2. Procure o cladograma de consenso estrito para o conjunto
de cladogramas abaixo.
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6.3. Calcule, para o cladograma abaixo, IC, ir, rc, m, se g.

A B C D E F G H |

73



Capitulo 7

Fundamentos de Sistematica Filogenética

Construcao de cladogramas

“Provavelmente, tem grande significado histdrico o fato de o préprio Darwin ter dito que
a possibilidade de ordenar os organismos em um sistema hierarquico s6 é explicavel
assumindo-se uma relagéo filogenética entre eles: ‘o simples fato de que as espécies, tanto
extintas quanto viventes, agrupam-se em géneros, familias, ordens etc. -uma divisado analoga
avariabilidade subjacente- ndo seria explicavel de outra maneira, e pode ndo nos parecer
extraordinario apenas por ser um lugar-comum.” (Willi Hennig, 1966, Phylogenetic
Systernatics, p. 20)

No comeco da década de 1980, quando ministrei meu
primeiro curso de Sistematica Filogenética, ja tinha uma
pratica consideravel com analises de caracteres. Seguindo o
roteiro estabelecido para o curso, mostrei como se construiam
matrizes e, a partir das matrizes, eu inferia os cladogramas.
Houve alguma dificuldade para que essa etapa fosse bem
compreendida pelos alunos. Para meu grande espanto,
perguntaram-me: Como, precisamente, eu fazia a
transposicdo dos dados da matriz para o cladograma? Eu me
havia acostumado a lidar rapidamente com caracteres
distribuidos nos tdxons terminais em matrizes de caracteres
e a solucionar de cabeca as incongruéncias existentes. A tal
ponto eu tinha desenvolvido essa pratica de analise, que ndo
me apercebi de que havia um procedimento definido por tras
da operagdo e que eu tinha apenas uma nocdo intuitiva de
qual era esse procedimento. Ou seja, eu dominava a
terminologia e as bases do método filogenético, mas nao
tinha uma visdo clara de vérios detalhes da andlise. Levei
ainda alguns anos para estar mais ou menos habilitado a
responder aquela pergunta.

De fato, muitos dos cladogramas propostos por
Hennig nas décadas de 60 e 70 tinham grupos monofiléticos
ainda hoje considerados corretos, apesar do estagio ainda
inicial da formalizacdo do método. Ao longo dos anos, no
entanto, foram sendo apresentados e discutidos varios
detalhes das operagdes envolvidas na andlise. Conhecer em
detalhe todo o procedimento ndo apenas permite conduzir
corretamente as andlises, como também ensinar a
metodologia filogenética com mais clareza.
TRANSFORMACAO DE MATRIZES DE
CARACTERES EM CLADOGRAMAS

O procedimento andlise dos dados em matrizes de
caracteres, gerando cladogramas, pode ser feita com ou sem
recursos computacionais. Isso, no entanto, é de menor
importancia. O que é relevante s&o os critérios adotados para
a tomada de decisdes que influenciam os resultados da
analise. Tanto os procedimentos manuais quanto 0s
computacionais seguem as idéias gerais de Hennig (1966)/
A maneira de proceder a analise, contudo, normalmente segue
um procedimento diferente. Na andalise manual, de modo
geral, adiciona-se a politomia original a informacédo
correspondente a um carater por vez. O procedimento
computacional, por sua vez, proposto originalmente pelo

botanico Wagner na década de 40, independentemente de
Hennig, foi aproveitado mais recentemente por
filogeneticistas que desenvolveram métodos numéricos de
analise (veja Capitulo 15). Esse método é executado tomando
um téxon terminal inicial e adicionando novos taxons, um
de cada vez, considerando o conjunto dos caracteres de cada
taxon.

Na&o serdo discutidos, aqui, detalhes do procedimento
de adicdo taxon por tdxon usado pelos programas. Para isso,
ha bons resumos em Wiley (1981), Wiley etal. (1991) e em
Lipscomb (1992). Aqui seréa apresentado e discutido, pelos
motivos detalhados adiante, apenas o procedimento de adi¢éo
de caracteres.

Para compreendermos o método de adicdo de um
carater de cada vez, tomemos um exemplo. A Tabela 7.1
contém uma matriz de caracteres polarizados de um grupo
hipotético com oito tdxons terminais. A Figura 7.1A mostra
uma politomia com os td&xons terminais desse grupo, A-H.
O primeiro passo é tomar um a um os caracteres da matriz,
reunindo o conjunto de tdxons que compartilham sua
condicdo apomorfica. Cada carater individualmente gera uma
hipdtese de grupo monofilético, que pode ser adicionada a
politomia. O carater 1relne os taxons E, F, G e H em um
grupo monofilético (Figura 7.1B). O caréater 2, por sua vez,
relne os taxons terminais A, B e C (Figura 7.1C). O carater
3reune B e C (Figura 7.1D); o carater 4 retine F e G (Figura
7.1E); o carater 5 retne D, E, F, G e H (Figura 7.1F);
finalmente, o carater 6 retine F, G e H (Figura 7.1G). A Figura
7.2 expressa a informagdo desses caracteres na forma de um
diagrama de Venn.

Os caracteres da Tabela 7.1 ndo contém
incongruéncias entre si. Eles guardam relagfes de
subordinacdo entre grupos ou relacdes de exclusdo completa,
como se vé na Figura 7.2. Em casos como esse, a reunido da
informacéo de quaisquer dois caracteres ndo implica em
hipoteses de homoplasias: é possivel iniciar a reunido da
informacdo da matriz por qualquer carater, pois o resultado
final sera sempre 0 mesmo.

A Figura 7.3A, por exemplo, soma a informagdo dos
caracteres 1e 2, enquanto que a Figura 7.3B soma a
informacdo dos caracteres 2 e 3. No primeiro caso, 0s
caracteres mostram dois grupos monofiléticos independentes;
no segundo, o carater 3 mostra que, dentro do grupo
monofilético {A, B,C}, indicado pelo carater 2, {B,C} forma
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Figura 7.1. Processo dc soma de informag&o sobre caracteres polarizados (presentes na matriz da Tabela 6.1) a politomia inicial, que representa
aauséncia de conhecimento filogenético. As figuras B-G retratam a informacao correspondente a cada um dos seis caracteres da matriz. Os
cladogramas H-M correspondem a diferentes estagios de adicdo de caracteres. Neste caso, ndo had nenhuma incongruéncia entre os caracteres

que revelasse a existéncia de homoplasias.

um grupo monofilético menor. A Figura 7.3C soma as
informacOes dos caracteres 1, 2 e 3. Esse cladograma pode
ser obtido pela adicdo do carater 3 a Figura 7.3D ou pela
adicdo do carater 1a Figura 7.3B. A Figura 7.3D mostra a
inclusdo da informagdo corresponde ao carater 4 no
cladograma da Figura 7.3C; o cladograma da Figura 7.3E
soma o carater 5 a Figura 7.3D; e a Figura 7.3F apresenta o
cladograma completo, com a inclusdo da informacdo do
carater 6 ao cladograma da Figura 7.3E.

A transformacdo da matriz da Tabela 7.1 em um
cladograma mais facil porque, nesse caso, ndo ha
incongruéncia entre os caracteres e pelo fato de que os tdxons
jaestdo apresentados na matriz na mesma sequéncia em que
aparecem no cladograma. Assim, olhando a propria matriz,

Tabela 7.1. Matriz polarizada dc caracteres de um grupo hipotético
com oito taxons terminais. Ndo ha incongruéncia entre os caracteres,
de modo que o cladograma resultante ndo tem homoplasias.
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é possivel visualizar o resultado final, obtido no cladograma.
E possivel dar destaque aos caracteres compartilhados na
matriz circulando as condi¢des apomorficas compartilhadas
(Tabela 7.2). O padréo existente fica 6bvio, pois h& poucos
caracteres, poucos tadxons terminais e 0s taxons estdo
ordenados na matriz. Em casos mais complicados, evidenciar
j& na matriz os grupos formados pelo compartilhamento de
caracteres é muito 0til.

Mesmo que haja incongruéncia, a anélise dos dados
pode ser feita com seqiiéncias diferentes de adicdo de
caracteres. Se houver o mesmo critério para solucionar os
casos de incongruéncia, o resultado final sera sempre o
mesmo. Quando adicionamos um primeiro carater a politomia
inicial (por exemplo, Figura 7.1B) aceitamos, a0 menos

Figura 7.2. Diagrama de Wenn correspondente & distributividade dos
caracteres das Tabela 7.1.
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Figura 7.3. Sequéncia dc cladogramas formados & medida que se soma a informacgdo dos caracteres da Tabela 7.1. Os cladogramas A e B
mostram dois comegos alternativos, reunindo as informacgdes dos caracteres 1e 2, e 2 e 3, respectivamente. O cladograma C redne a informagéo
dos caracteres 1-3 e pode ser obtido a partir da soma do carater 3 ao cladograma A ou do carater 1 ao cladograma B. Os cladogramas D-F
correspondem a adigdo, sequencialmente, dos caracteres 4, 5 e 6 ao cladograma C.

provisoriamente, esse carater como uma sinapomorfia.
Quando héa incongruéncia entre dois ou mais caracteres, no
entanto, a manutengao de uma ou outra hipétese de monofilia
tem consequéncias distintas.

A Tabela 7.3 contém oito tdxons, A-H, mas existe
incongruéncia entre os caracteres. Além disso, a sequéncia
dos tdxons na matriz ndo é a mesma que no cladograma, o
que resulta em uma dificuldade razoavel para visualizar as
relagdes entre os grupos. O reordenamento dos tdxons na
matriz, assim que possivel, facilita grandemente a
visualizacdo do compartilhamento de caracteres e a analise
dos dados. A Tabela 7.4 mostra uma das maneiras de
reordenar os dados em uma nova matriz, circundando as
apomorfias. As matrizes das Tabelas 7.3 e 7.4 contém
exatamente a mesma informagdo, mas é mais facil visualizar
os dados na matriz reordenada.

E necessario compreender mais claramente 0s

Tabela 7.2. A mesma matriz da Tabela 7.1, com as condicdes
apomorficas dos caracteres circundadas, para dar destaque aos grupos
formados. Graficamente, a informacédo é semelhante ao diagrama de
Wenn.

1 2 4 5 6

A 0 0 0 0
A -
B 0 [ i) 0 0 0
C 0 W 0 0 0
D 0 0 W 0 0
7\

E 0 0 0 1 0
F i 0 0
G i 0 0 u 1
H 0 0 0 Ai!

X
-
I

conceitos de congruéncia e incongruéncia entre caracteres.
Como ja foi visto, apomorfias compartilhadas geram
hipdteses de monofilia. Essas hipoteses podem ser expressas
na forma de diagramas de Venn (Figs. 4.4, 4.6, 4.9, 7.2).
Duas hipoteses de monofilia sdo congruentes entre si se
indicarem: (1) grupos monofiléticos completamente
separados (ou seja, ndo h& nenhuma espécies em comum
nos dois grupos); ou (2) um grupo monofilético
completamente incluido no outro (ou seja, todas as espécies
do grupo menor estdo incluidas no grupo maior); e (3) grupos
monofiléticos idénticos (dois caracteres compartilhados
exatamente pelo mesmo grupo). Do ponto de vista de um
diagrama de Venn, esses trés casos correspondem,
respectivamente, a exclusdo completa, inclusdo completa ou
identidade entre os grupos.

Por outro lado, duas hip6teses sdo incongruentes entre
si apenas se parte das espécies incluidas em um grupo
também forem incluidas em outro grupo. Isto €, um caréater
indica que uma espécie (ou um grupo) faz parte de um grupo
monofilético maior, enquanto que outro carater indica que
essa mesma espécie (ou grupo) faz parte de um grupo
monofilético distinto. Uma espécie ndo pode fazer parte de
dois grupos monofiléticos separados, de maneira que, nesses
casos, uma ou outra ou ambas as hipoteses sdo falsas.
Hipoteses congruentes entre si, portanto, fazem com que
ambas as hipoteses sejam corroboradas ou reforgadas.
Hipoteses incongruentes entre si, no entanto, mostram
necessariamente que ao menos uma delas seja falsa.
Hipdteses falsas, nesse contexto, significa que a apomorfia
compartilhada ndo se originou uma Unica vez (ou seja, é
uma homoplasia) e, portanto, o grupo de espécies que
compartilha essa apomorfia ndo compde um grupo
monofilético. Logo, nas tabelas de congruéncia, os caracteres
incongruentes com o maior nimero de outros caracteres sdo
aqueles que tém maior probabilidade de corresponderem a
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Tabela 7.3. Matriz polarizada de caracteres de um grupo hipotético com
oito tAxons terminais. H& incongruéncia entre caracteres. A seqiiéncia
dos tdxons ndo é a mesma em que eles aparecem no cladograma. A
visualizacéo das congruéncias e dos grupos formados é dificil.

123456789 10112
BOO11011000001
D111001010111
C100010000O0OO0CO0
HOO 110 1000011
GOO1000O0O0T1O0O0T1
FOOOO1000O0O0CO0O
AO0O 11001000111
E0OO0O1101110011

homoplasias, reversées ou conterem erros em sua
formulagédo.

Vamos agora proceder a um exame mais detalhado
de congruéncia entre os caracteres da Tabela 7.4, criando
uma tabela de congruéncia (Tabela 7.5). Os caracteres com
maior incongruéncia sdo o cardter 1 (com oito
incongruéncias) e o carater 8 (com cinco incongruéncias).
Esses sdo, evidentemente, os caracteres com maior chance
de corresponderem a homoplasias e reversdes. Por outro lado,
os caracteres 2 e 10 e os caracteres 3 e 12 tém a mesma
distribuicdo, isto &, se corresponderem a sinapomorfias, serdo
sinapomérficos para 0 mesmo grupo. O carater 11 apresenta
3incongruéncias. O carater 9 é congruente com todos, mas
isso é devido ao fato de ter sua condi¢do apomorfica restrita
a um Gnico taxon terminal -é uma autapomorfia. Assim,
estara completamente incluido ou completamente excluido
de qualquer grupo. As autapomorfias ndo séo informativas
sobre as relagfes entre taxons terminais e, portanto, nao
podem ser incongruentes com nenhuma outra informagéo
que diz respeito a relagdes entre taxons terminais. De modo
geral, as autapomorfias podem ser separadas dessa etapa da

Tabela 7.5. Tabela de congruéncia para os caracteres da Tabela 7.4.
Ic = total de congruéncias; Zi = total de incongruéncias.

123456789 0Un12XX
1 Il 1 CIl I ¢cl cl I I 3 8
2 1 ccccClccccCc92
31 ¢c ccccccccc D1
4 c cc ccclcclCc9?2
51 CCc ccccccCc9?2
61 cccec cccccc D1
7CCccecec Il Ccl c 92
81 1 c¢cl ¢ CI Cl cc 65
9cCCcCCcec ccc 1o
101 ccc Cccl Cco 2
nlI cCl Ccl ccc c 8 3
21 cCcceccec c c 01

Tabela7.4. Mesmos dados da Tabela 7.3, reordenando os taxons conforme
a proximidade entre eles, inferida com uma anélise geral da matriz c
circundando os taxons que compartilham apomorfias para cada carater.
A visualizagdo das congruéncias e dos grupos formados é mais facil.
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analise. Sdo importantes para demonstrar que os taxons
terminais sdo monofiléticos, mas ndo ajudam a esclarecer as
relacGes filogenéticas entre 0s membros do grupo no nivel
de andlise delimitado.

Estudando com mais detalhe os caracteres, vemos que
o carater 5 e os caracteres 3 e 12 sdo complementares. Os
caracteres 6 e 9 sdo complementares dentro do grupo definido
pelos caracteres 3 e 12. A relacdo entre os caracteres 4 e 2
(ou 4 e 10) também é de complementaridade dentro do grupo
definido pelo carater 6. A relacdo entre os caracteres 3, 6, 4
e 7 é de inclusdo completa (ou 3,6 e 10). Assim, os caracteres
2,3, 45 6,7, 9 10 e 12 formam um todo coerente e
congruente entre si. Estdo excluidos desse conjunto os
caracteres 1, 8e 11

A Figura 7.4A contém a politomia inicial do grupo
com os oito tdxons terminais. As Figuras 7.4B e 7.4C
mostram os cladogramas resultantes da adi¢do a politomia
inicial, respectivamente, dos caracteres le 2, incongruentes

ABCDEFGH

ABCDEFGH BADCEFGH

Figura 7.4. Inicios distintos para a construcdo do cladograma
correspondente a Tabela 7.3. A. Politomia inicial com oito tdxons
terminais (11A). B. Adicédo inicial do carater 1, com a formagdo de
um grupo monofilético reunindo C e D. C. Adi¢éo inicial do carater 2,
com a formagao de um grupo monofilético reunindo A e D.
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Figura 7.5. Seqiiéncia de adicdo dos caracteres da Tabela 7.3 ao cladograma da Figura 7.2B, em que o carater 2 é tomado como sinapomdrfico.

O cladograma contém 15 passos.

entre si, como ja foi visto. Aceitar um ou outro desses
caracteres como sinapomorfias implica em filogenias finais
certamente distintas. Assim, uma analise da matriz sem o
uso de computadores precisa levar em conta qual carater
inicial vai ser tomado para a adicdo posterior de outros
caracteres. Como vimos, o carter 1é altamente incongruente
com o conjunto de caracteres da Tabela 7.4 e, portanto, nao
deveria ser utilizado para iniciar a analise. A construgdo do
cladograma, aceitando o carater 1como uma sinapomorfia,
é feita aqui como exercicio, para que se possa avaliar as
consequiéncias de tomar um carater fortemente incongruente
como supostamente sinapomorfico.

A Figura 7.5 mostra a sequéncia de adicdo de
caracteres tomando o cladograma 7.4B como correto. A
Figura 7.5A inclui os caracteres 1-3 e as Figuras 7.5B-K
correspondem a adicdo dos caracteres 4-12 da Tabela 7.4,
sempre aceitando o carater 1como uma sinapomorfia. As
Figuras 7.5J e K correspondem a duas maneiras diferentes
de compreender a evolugdo do carater 12, que resultam em
hipdteses filogenéticas distintas.

A Figura 7.6A, por outro lado, apresenta a adicdo
dos caracteres le 3 ao cladograma da Figura 7.4C; as Figuras
7.6B-K, a adigdo dos caracteres 4-12, considerando o carater

| H /8

2 como uma sinapomorfia. O cladograma resultante, no
primeiro caso, tomando o carater 1como uma sinapomorfia,
tem 21 passos (7.5J). O cladograma da Figura 7.6J, tomando
o0 carater 2 como uma sinapomorfia, tem 15 passos.

Comparando os cladogramas finais (Figs. 7.5J e K, e
Figura 7.6J), é possivel chegar a conclusdes importantes. Se
for feita uma andlise mais extensa, serd possivel verificar
que ha outros cladogramas diferentes com numeros
intermediarios de passos entre os das Figuras 7.5J-K e o da
Figura 7.6J. Fica claro com esse exemplo que a aceitacdo de
um carater como uma sinapomorfia implica que os outros
caracteres incongruentes com ele serdo necessariamente
compreendidos como homoplasias. Portanto, as hipoteses
de monofilia que se tomam como ponto de partida para uma
analise condicionam necessariamente a interpretacdo de
todos os demais caracteres. Assim, a fase mais critica da
analise sem o auxilio computacional é a analise de
congruéncia, que define quais sdo os caracteres mais
provavelmente sinapomorficos.

No cladograma mais parcimonioso, com 15 passos
(Fig. 7.6J), os caracteres com origem multipla séo 1,8 e 11.
Esses sdo precisamente os caracteres com maior
incongruéncia. Iniciar a analise com caracteres com alta
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Figura 7.6. Sequéncia de adigdo dos caracteres da Tabela 7.3 ao cladograma da Figura 7.2A, em que o carater 1 é tomado como sinapomoérfico.
Duas topologias diferentes sdo apresentadas (J e K) para o0 mesmo nimero de passos, 21.

incongruéncia certamente leva a obtencdo de cladogramas
menos parcimoniosos.

Na Figura 7.6, foram adicionados, por simplicidade,
os caracteres seguindo sua numeragdo na matriz. No entanto,
nos casos mais complexos, seria preferivel adicionar
primeiramente todos os caracteres com alta congruéncia. O
carater 8 foi adicionado quando vérios outros caracteres ja
haviam sido lancados, de maneira que ndo restavam muitas
interpretacdes possiveis e sua inclusdo, antes dos caracteres
9-12, ndo resultou em um cladograma menos parcimonioso.
0 carater 11 também foi adicionado apenas quase ao final
daanélise.

Algumas outras seqiéncias possiveis de adigdo de
caracteres poderiam ser estudadas, ainda que chegassem ao
mesmo resultado final. Seria possivel iniciar a seqiiéncia com
oscaracteres 3 e 12, que sdo congruentes com a maior parte
dos caracteres e tém, ambos, a mesma distribuicdo. Note
que os caracteres de nivel maior de generalidade sdo os que
contém mais informacéao (no sentido de que eles informam
sobre um nGmero maior de taxons). Depois, poderiam ser
adicionados os caracteres 2 e 10, 6, 4 etc., nessa sequéncia.
Acetapa mais dificil da analise, assim, sera a compreensado
da evolugdo dos caracteres incongruentes, no final, com a
tomada de decisdes sobre homoplasias e reversdes. Nesse

momento da analise, no entanto, ja sera possivel trabalhar
com os procedimentos de otimizacdo, uma vez que, se a base
de dados é solida, ndo havera alteracdo nos calculos gerais
de parcimonia. As autapomorfias, como ja vimos, podem
ser adicionadas ao final, uma vez que ndo interferem sobre a
topologia.

E importante observar que a anélise de congruéncia
dos caracteres permite uma compreensdo da estrutura dos
dados disponiveis. Isto &, a analise de congruéncia mostra a
relacdo entre os caracteres e permite compreender quais sdo
os caracteres altamente incongruentes (fortes candidatos a
homoplasias), os mediamente incongruentes (possiveis
homoplasias e reversdes) e os pouco incongruentes (fortes
candidatos a sinapomorfias). Mais do que apenas permitir a
construgdo do cladograma, como serd discutido nos Capitulos
1 e 12, a identificagcdo dos caracteres altamente
incongruentes permite direcionar o trabalho de verificagao
das hipoteses que levaram a construgdo da matriz.

Um pouco de experiéncia em andlises filogenéticas
mostra como caracteres mal construidos geram “ruido” na
matriz, isto é, muita incongruéncia. Assim, 0s caracteres
altamente incongruentes, antes de serem candidatos a
homoplasias, sdo candidatos a “maus caracteres”. Aqui, maus
caracteres ndo significa caracteres com “pouca relevancia”
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Figura 7.7. Distribuicdo “6tima” cm um cladograma de cinco taxons
de um caréter cuja condicdo apomorfica é compartilhada por trés
taxons terminais.

bioldgica ou necessariamente homoplasticos, mas caracteres
cuja construcdo foi feita de modo deficiente: homologia
primaria, definicdo de estados de caracteres, polarizacédo,
ordenacdo de séries de transformacdo complexas, veracidade
da base de dados etc. E ingenuidade considerar que todos 0s
caracteres em uma matriz sejam heuristicamente “neutros”.
As matrizes de caracteres correspondem a um nivel grande
de elaboracdo a partir de etapas anteriores que, se ndo forem
bem feitas, interferem diretamente nos resultados finais da
analise. A existéncia de incongruéncia entre os caracteres
ndo deve servir de subterflgio para a “purificacdo” da matriz
(isto &, a simples eliminacdo dos caracteres incongruentes).
Além de desonesto, isso pode nos afastar ainda mais da
topologia verdadeira do grupo (conquanto entre os caracteres
“selecionados” para eliminacdo podem estar presentes
sinapomorfias), empobrece a analise (ndo permitindo a
resolugdo de niveis importantes na analise) e ndo permite
uma compreensdo plena da evolugdo de caracteres do grupo.
Essa visdo estrutural dos dados através da andlise de
congruéncia, portanto, e a critica das hipoteses obtidas até
entdo é indispensavel na anélise.

OTIMIZACAO

Denomina-se Otimizacdo o procedimento de
encontrar d arvore 6tima para um determinado conjunto de
caracteres. “Arvore”, nesse caso, significa a topologia de
um cladograma incluindo a distribuicdo dos caracteres por
seus varios niveis de generalidade. “Otimo,” assim, significa
algum critério particular de selecdo de cladogramas mais
verossimeis. Muitas vezes, fala-se em “distribuicdo 6tima
de caracteres” a luz de uma determinada topologia, mas essa
€ uma simplificacdo. Parciménia aplica-se ao conjunto dos
caracteres disponiveis. N&o é precisamente um carater que é
6timo para uma &rvore, mas uma arvore é 4tima para um
conjunto de caracteres. Essa simplificacdo do conceito de
otimizacdo é valida apenas quando a distributividade de um
novo carater ndo afeta a parcimdnia global da analise.
Otimizacdo, no fundo, é parcimdnia; ou ainda, a propria
analise filogenética é um processo de otimizagéo.

Vejamos na pratica. Quando dispomos de um conjunto
de cinco taxons terminais {A, B, C, D, E} e um carater 1
cujo estado apomorfico é compartilhado por B, D e E, a
criacdo de um cladograma com as relagbes {A, C {B, D,
E}} ja corresponde a um processo de otimizagdo, em um
sentido geral (Fig. 7.7A-B). Neste caso particular, a escolha
do cladograma étimo leva em consideragao a Unica série de
transformacéo disponivel. A otimizagdo, no entanto, pode
levar em conta varios caracteres, as vezes dezenas ou

ml. 80

Fundamentos de Sistematica Filogenética

centenas. O ponto que interessa destacar nesta discussao é
que, para uma mesma topologia, pode haver vérias formas
possiveis de distribuicdo dos caracteres no cladograma, com
0 mesmo numero final de passos, as vezes inclusive com
diferentes topologias.

Farris (1970) observou que o uso do algoritmo de
Wagner ndo implica necessariamente que os caracteres
tenham a distribuicdo 6tima, e desenvolveu um algoritmo
para a otimizacdo dos caracteres nos cladogramas. Mais tarde,
Maddison et ai (1984) formalizaram um outro algoritmo
em que o nivel de generalidade de cada caréater é obtido em
um processo de otimizacdo com duas etapas, uma
“descendente” e uma “ascendente” no cladograma (veja
resumo em Wiley etai, 1991).

Considere o cladograma da Figura 7.8A. O grupo
monofiléticos (P + Q) esta bem estabelecido. E indiferente,
do ponto de vista da topologia, o nivel de generalidade a
que o carater 9 possa ser atribuido. O e P sdo apomorficos
para 9 e M, N e Q sdo plesiomérficos. Qual é a melhor
explicacéo para adistributividade desse carater? As Figuras
7.8B e 7.8C mostram cladogramas com o mesmo ndmero
de passos. A adocdo de uma das duas topologias vai depender,
conseqlientemente, de critérios adicionais aceitos, com
preferéncia de reversdes a surgimentos multiplos ou vice-
versa (veja discussao complementar no Capitulo 11). Assim,
além da procura das arvores mais parcimoniosas (com o
menor ndmero de passos), € necessario dispor de
procedimentos para a otimizacdo de caracteres e para a
escolha de um cladograma particular quando houver mais
de uma arvore com topologia igual, nimero idéntico de
passos e atribuicdo distinta para os niveis de generalidade
de alguns caracteres. Nesse sentido mais restrito, fazer a
otimizagdo de um carater corresponde a buscar, dada uma
topologia, qual é a distribuicdo mais aceitavel desse carater
dentro do cladograma.

H& dois critérios basicos de escolha da distribui¢do

M N OPOQ

M NOPQ MNOTPDOQ

Figura 7.8. Otimizacdo, com dois cladogramas com ndmeros iguais de
passos, mas atribuicéo diferente de nivel de generalidade de surgimento
de um caréter. A. Distribuicéo das condi¢des apomorfica e plesioméfica
do carater 9. B. Situagcdo em que admite-se uma origem Unica da condi¢do
apomdrfica do carater 9 no ancestral de {0,P,Q} e uma reversdo para a
condigédo plesiomoérfica em Q. C. Situagdo em que sdo admitidas duas
origens da condi¢do apomdrfica do carater 9, em O e em P.
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Figura 7.9. Duas situagdes distintas para a tomada de decisdo quanto a
otimizacdo. A. A anélise dos grupos externos mostra que a condicdo
sem as projecdes na estrutura é plesiomdrfica. E possivel admitir
surgimentos homoplasticos idénticos em B e D ou um surgimento na
base de {B, C, D}, com uma perda secundaria em C; as duas opcdes
sdo igualmente parcimoniosas. B. A Analise dos grupos externos mostra
que a condicdo com as projecOes é plesiomérfica. E possivel admitir
uma perda na base de {N, O, P}, com uma reaquisicdo em O ou duas
perdas distintas, em N e em P; as duas opg¢des sdo igualmente
parcimoniosas. C. A op¢do ACCTRAN, no caso da figura A, parece a
mais aceitavel, em especial porque a “auséncia” das projecoes em C
ndo é idéntica a condicdo plesiomoérfica verdadeira. D. A opcéo
DELTRAN, no caso de figura B, parece mais aceitavel.

dos caracteres para a mesma topologia, se tiverem o0 mesmo
ndmero de passos. Esses critérios gerais foram denominados
Acctran e Deltran (Swofford & Maddison, 1987).

A sigla Acctran foi obtida da expressdo, em inglés,
“procedimentos que aceleram (isto é, antecipam) a
transformacdo evolutiva de um carater (procedures that
ACCelerate the evolutionary TRANsformation of a
character). Ou seja, sempre que possivel, esse procedimento
atribui a origem de um carater a um nivel de generalidade
mais abrangente. Desse modo, quando 0 nimero de passos
éigual, esse critério privilegia uma origem anterior de um
carater (seguida de uma reversdo) em relagdo a duas ou mais
origens homoplasticas (Fig. 7.8B).

A sigla Deltran foi obtida da expressdo
“procedimentos que atrasam a transformacdo evolutiva de
um carater” (procedures that DELays the evolutionary
TRANsformation of a character). Isto é, o procedimento

privilegia, quando o nimero de passos é igual, o
aparecimento mais tardio de condicdes idénticas, preferindo
homoplasias a surgimentos anteriores com reversoes (Fig.
7.8C).

Os procedimentos Acctran e Deltran, em si, sd0
algoritmos, isto é, maneiras de proceder em uma determinada
operacdo. Sao algoritmos diferentes que resultam em decisGes
diferentes, dependendo do tipo de dados envolvidos. Uma
questdo diferente dessa, no entanto, é aceitar um ou outro
procedimento como norma para interpretar a evolucdo de
caracteres. Eventualmente, um usuério desavisado de
programas numéricos de andalise pode aceitar sem qualquer
questionamento os resultados de uma andlise, sem saber se
ela da preferéncia irrestrita a homoplasias ou a reversdes em
sua execucdo (ou seja, se ela segue procedimentos Acctran
ou Deltran). Alternativamente, um sistemata pode aceitar
voluntariamente que as reversdes devam ser sempre
preferidas a casos de homoplasias (procedimento Acctran)
ou gque as homoplasias devam ser sempre preferidas a casos
de reversdo (procedimento Deltran). Finalmente, um
sistemata pode analisar caso a caso a evolugdo dos caracteres
-0 que parece uma posi¢do sensata- preferindo em alguns
casos um evento homoplastico a um surgimento anterior com
uma perda secundaria e, em outros, uma reversao a dois
surgimentos homoplasticos, discutindo claramente o motivo
da decisdo sobre cada caréater no texto do trabalho.

Um detalhe extremamente importante aqui é que ndo
se deve confundir “apomorfia” com “aquisi¢éo de estruturas”.
“Apomorfia” corresponde a uma modificacdo, seja de que
tipo for, em uma estrutura pré-existente. Essa modificacdo
pode ser: (1) uma modificacdo na forma de uma estrutura
que ja existia; (2) o surgimento de estruturas novas; (3) a
perda de uma estrutura ou parte de uma estrutura surgida
anteriormente no desenvolvimento ontogenético do
organismo.

E possivel que mutagdes em diferentes genes possam
ocorrer resultando igualmente naperda de uma determinada
estrutura no desenvolvimento. As estruturas bioldgicas sdo
produzidas ontogeneticamente pela ativacdo de uma
seqliéncia de genes. Em algumas situa¢Oes, a desativacao de
qualquer dos genes envolvidos é suficiente para resultar na
auséncia da estrutura final. Por outro lado, a origem de uma
determinada estrutura de modo geral ocorre como resultado
de mutacdes idénticas em posi¢des iguais no DNA. A origem,
mais de uma vez, de estruturas complexas, portanto, com
muitas partes envolvidas, deve depender de um nimero ainda
maior de mutagOes especificas. Com isso, em principio, a
probabilidade de ocorrer duas vezes a perda de determinadas
estruturas deve ser bastante maior que a aquisi¢do mais de
uma vez de estruturas. Embora ndo seja possivel quantificar
0 nimero de genes e probabilidades precisas de recorréncia
de mutacdes, apomorfias como perdas ou como aquisi¢des
devem ser consideradas no momento de optar entre
procedimentos Acctran e Deltran. Em casos em que a
apomorfia corresponde a aquisi¢cdo de uma estrutura, uma
origem e uma perda (ACCTRAN) pode ser mais provavel
que duas aquisicbes. Em casos em que a apomorfia
corresponde a uma perda, a ocorréncia de duas perdas
independentes (DELTRAN) deve ser mais provavel que uma
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Figura 7.10. Situacgdes alternativas para explicar a evolugdo da série
de transformacdo do carater 1, com nimero de passos diferentes
envolvidos. A. Distribuicdo das condig¢des plesiomérfica e apomorfica
do carater 1 nos tdxons terminais do grupo interno e em grupos
externos. B. Cladograma mais parcimonioso, em termos de nimero de
passos, com duas origens independentes da condi¢do apomérfica (dois
passos). C. Cladograma menos parcimonioso, com um (nico surgimento
e quatro perdas secundarias da condigcdo apomérfica (cinco passos).

perda e uma reaquisicdo secundaria. A adocdo de
procedimentos Unicos, DELTRAN ou ACCTRAN, para
todos os caracteres, portanto, deve ser evitada.

Na Figura 7.9, essas duas situagdes aparecem de modo
claro. Antes de fazer uma escolha final, em uma situacéo
como essa, algumas questBes devem ser esclarecidas. A
topologia esta correta? Isto é, quais sdo 0s caracteres que
sustentam a monofilia do grupo (C + D) e (O + P),
respectivamente nas Figuras 7.9A e 7.9B? As estruturas
encontradas em A e C, e em B e D, na Figura 7.9A, sdo, de
fato, idénticas? As “auséncias” em N e P, na Figura 7.9B,
sdo, de fato, idénticas? Se as condigbes das estruturas
encontradas em O e em P (Figura 7.9B) ndo forem muito
assemelhadas, é possivel questionar a homologia secundéaria
das duas condicdes . Por outro lado, se a parte do corpo onde
estaria a estrutura que foi perdida em Q ndo for muito
assemelhada a parte homoéloga em M ou em N, pode-se
considerar com mais aten¢do a possibilidade de que tenha
havido uma perda secundaria da estrutura (veja, por exemplo,
as condigdes em A e C da Fig. 7.9A).

Nas Figuras 7.8 € 7.9, 0 nimero de passos é igual nas
duas interpretacGes diferentes, o que obriga a considerar
outros aspectos das estruturas envolvidas. Na Figura 7.10,
por outro lado, é facil perceber que o cladograma da Figura
7.10B é mais parcimonioso (isto é, demanda um nimero
bem menor de passos) que o cladograma da Figura 7.10C,
uma vez que as alternativas possiveis envolvem nudmeros
muito distintos de passos (respectivamente, dois e cinco).
Nesses casos, apenas excepcionalmente poderia ser escolhida
a hipétese menos parcimoniosa por conta do tipo de
apomorfia envolvida -perda ou aquisicao.

Uma outra maneira de compreender o processo de
otimizacgdo é entender que ele é o procedimento que permite
reconstituir a condi¢do de cada carater em cada nivel do
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Figura 7.11. Otimizagdo de caracteres a partir de cladogramas com
dois, trés e quatro taxons terminais. A-B. Cladogramas com dois termos
com condigOes iguais para um carater, o que leva a atribui¢do dessa
mesma condi¢do a sua espécie ancestral imediata. C. Idem, mas com
condicdes diferentes apresentadas pelos termos, o que leva a uma
indeterminacdo temporaria (“0,1”) da condicéo no ancestral imediato.
D-E. Cladogramas com trés termos, sendo que dois ramos-irmaos tem
condicdes diferentes - o ancestral do trés terd, na solugdo mais
parcimoniosa, a condicdo idéntica a do termo com origem basal. F.
Cladogramas com quatro termos, agrupados dois a dois, sendo que
em um dos pares as condi¢es dos termos sdo iguais € no outro as
condigdes sdo distintas - a solugdo é idéntica & das Figuras 6.19D-E,
com a atribuicéo da condicéo “0” ao ancestral do par igual entre si. G.
Idem, mas com ambos os pares com condicGes distintas - a indefinigdo
também ¢ atribuida ao ancestral de todo o grupo.

cladograma, ou seja, no plano béasico dos varios grupos
monofiléticos inclusivos no cladograma. A Figura 7.11
mostra, passo a passo, a execucao da andlise de otimizagdo.
As conclusdes sobre um carater em cada nivel sdo obtidas a
partir da informagdo das espécies imediatamente
descendentes. Assim, a reconstitui¢do tem que comecar da
parte superior para a parte inferior. Lembre-se de que todo
raciocinio filogenético é feito a partir da informacdo das
espécies recentes ou de fésseis conhecidos, nunca diretamente
de ancestrais.

Nas Figuras 7.1 IA e 7.11B, os dois ramos terminais
de um grupo tém a mesma condicao, respectivamente, Oe 1
Nesses casos, a interpretacdo mais econémica é que a espécie
ancestral do grupo monofilético tinha essa mesma condigéo,
transmitida sem alteracdo aos descendentes. Na Figura 7.11C,
os ramos terminais tém condicGes distintas, de modo que,
em um primeiro momento, ndo se pode concluir qual era a
condicdo da espécie ancestral. Nesses casos, sdo anotadas,
provisoriamente, as duas condigdes.

Nas Figuras 7.11D e 7.11E, h4 trés ramos terminais e
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Figura 7.12. Segunda etapa do procedimento de otimiza¢do—solug&o dos casos de indefinicdo. A. Solucdo da indefinicdo da Fig. 7.11D. B. Solugéo
daindefinigdo da Fig. 7.11F. C. Solugéo da indefinicdo da Fig. 7.11G. D-E. As duas etapas de otimizacéo, em que, na primeira etapa, o plano-basico
do grupo mostra-se como “1”. A segunda etapa, com o uso de grupos ainda mais externos, mostra que a passagem de 0 para 1 era uma sinapomorfia
do grupo; a condicdo em D correspondia a uma reversdo. A solucdo para a divida quanto ao plano-béasico de {D, E} na verdade dispensaria o
conhecimento dos grupos externos, mas isto ndo permitiria saber a generalidade da condicéo “1” no grupo.

o par terminal apresenta condigBes distintas. Nessas
situacdes, anota-se a condi¢do indeterminada na base do par
com condigdes distintas (como na Fig. 7.11C) e no nivel
mais inferior prevalece a condi¢do do ramo basal.

Nos casos em que houver dois pares de ramos
terminais que formam grupos-irméaos, se a condigdo de um
carater nos quatro ramos terminais for igual, para as trés
espécies ancestrais haverd indefinicdo de condicdo (Fig.
7.11F). Finalmente, se em cada par de ramos terminais as
duas condicBes aparecerem, prevalecera duvida quanto a
condigdo na base do grupo.

Na primeira etapa da otimizacdo, as condicdes
provisorias sdo anotadas em cada nivel em que 0s ramos
irmaos tém informagbes conflitantes. Em sintese, se as
condi¢bes de dois ramos terminais forem iguais, essa
condigdo particular é atribuida ao plano bésico (Figs. 7.1A-
B); se as condi¢des forem diferentes, ambas as condicdes
sdo atribuidas ao plano basico (Fig. 7.11C); se em um dos
ramos ha indefini¢do e no outro hé apenas uma das condigoes,
essa Ultima condicdo sera atribuida ao plano basico (Fig.
7.11D-E).

E necessario, agora, solucionar os niveis cujas
condi¢Bes sdo dubias. A solucéo é feita de “baixo para cima”,

iniciando-se com as informagfes obtidas nos grupos mais
externos, em cada nivel com condicdo dubia. Nas Figuras
7.12A-C, a otimizagdo pelos grupos externos indica que a
condicédo 0 é acondicdo do plano basico de cada grupo. Essa
condicdo da base do grupo é transmitida inalterada para os
niveis seguintes, sempre que estes forem 0 ou indefinidos
(“0, 1) (Fig. 7.12A-C). Essa condicdo plesiomdrfica “0”
sera alterada apenas quando a condi¢do de um ramo for, de
fato, “1”. Assim, aparecerdo as sinapomorfias indicadas por
retdngulos nos cladogramas. Em algumas situagdes, a
primeira fase da otimizagéo ja havia indicado sem dubiedade
que o plano béasico do grupo apresentava a condicao “1”(Fig.
7.12E). Se acondicdo dos grupos externos for “ 1”7, sera uma
arqueomorfia nesse nivel e o cladograma final terd apenas
uma apomorfia correspondente a passagem da condicdo “1”
para a condi¢do “0”, mas se 0s grupos externos forem “0”,
haverd uma passagem dessa condicdo para a condigdo “1”
na base do grupo e uma reversédo a condi¢do “0” mais acima
(Fig. 7.12F).

Os casos das Figura 7.11 e 7.12 ndo apresentam
conflitos de interpretagdo. A distributividade das condicGes
“0” e “1” leva a uma Unica interpretacdo, mais parcimoniosa
de origem de apomorfias. As situacdes em que pode haver

3
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Figura 7.13. Procedimentos Acctran € Deltran em situagGes em que
origem multipla ou origem Unica com reversdo resultam no mesmo
namero de passos. Quando a condi¢do encontrada nos grupos externos
leva a atribuicdo da condicdo “0” ao plano-bésico do grupo, pode-se
aceitar uma origem com uma reversdo (A-B) — Acctran— ou duas
origens independentes (C-D) —Dei/iran. Quando a condicdo
encontrada nos grupos externos leva a atribuicdo da condicdo “1” ao
plano-basico do grupo, pode-se aceitar uma perda secundaria e uma
posterior reaquisicdo da condigdo apomorfica (E-F) —Acctran— ou
duas reversdes independentes para uma mesma condicao plesiomorfica
D ei;IRAN.

conflito de interpretacdo entre procedimentos Acctran €
Deltran sdo aquelas em que, ao longo de quatro niveis
consecutivos, aparece: (1) acondigdo “ 1" no terceiro nivel e
acondicdo “0” no primeiro, com a condi¢do indeterminada
“0, 1”7 nos segundo e quarto niveis (Figs. 7.13A,C) ou (2)
com acondigdo “0" no terceiro nivel e “1” no primeiro, com
acondicdo indeterminada “0, 1’ nos segundo e quarto niveis
(Figs. 7.13D,F).

Quando o procedimento Acctran for preferido para
a primeira dessas situacdes, em que o nivel basal apresentar
0 (Fig. 7.13A-B), o primeiro nivel com indefinicdo sera
transformado em 1, antecipando o surgimento da condicdo
apomorfica, com a aceitagdo de uma reversao em nivel mais
terminal. Com esse procedimento, quando o nivel basal
apresentar 1(Fig. 7.13E-F), o primeiro nivel com indefini¢do
serd transformado em 0 pelo mesmo motivo. Quando o
procedimento Deltran é adotado nas situagfes em que o
nivel basal apresentar 0 (Fig. 7.13C-D), o primeiro nivel com
indefinicdo serd transformado em 0, retardando o
aparecimento da condicdo apomdrfica, que surgird mais de
uma vez nos ramos que apresentam a condigdo 1 Quando o
nivel basal apresentar | (Fig. 7.13G-H), o primeiro nivel
com indefinicdo seré transformado em 1, fazendo com que a
condicdo 0 (apomorfica neste nivel de generalidade) surja
como reversdo mais de uma vez.

Fundamentos de Sistematica Filogenética

Vale destacar que, para o dominio pleno da analise
filogenética, € necessario dominar o processo de escolha do
nivel de surgimento das condigfes apomérficas em um
cladograma, ou seja, 0s procedimentos de otimizagdo. Acima,
foram dadas algumas sugestfes de como fazer a andlise de
otimizacdo e alguns exemplos relativamente simples.
Situacdes mais complexas podem exigir mais de dois
surgimentos independentes ou mais de duas condicGes em
uma série de transformagdo. Além de dominar o processo,
entretanto, é necessario compreender o significado da
questdo. Caracteres referem-se a eventos evolutivos, mas nem
tudo o que denominamos caracteres, como sera discutido no
Capitulo 12, corresponde a eventos de igual probabilidade
de ocorréncia. Isso significa que nem sempre as arvores com
0 mesmo numero de passos tém a mesma probabilidade de
ocorrer. Ndo devemos tomar o conceito de parciménia em
sentido exageradamente simples, em que a arvore com o
menor nimero de passos é necessariamente melhor. Mesmo
nos casos em que a diferenca no nimero de passos for
consideravel, vale a pena compreender as implicacdes das
hipoteses alternativas com nimero proximo de caracteres.
Em casos excepcionais, pode ser mais justificavel, por causa
dos caracteres envolvidos, um cladograma com um ou dois
passos a mais que correspondam a multiplas perdas, por
exemplo, que um cladograma mais curto que admita
multiplos ganhos de estruturas. Essas concluses devem ser
tomadas apds a andlise de caracteres, com um quadro
completo dos caracteres disponiveis e uma avaliagdo da
confiabilidade das hip6teses que sustentam cada carater.
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EXERCICIOS

7. Analises de matrizes com dados hipotéticos

7.1. Dada a série de transformagdo 1— 2 —3— 4 —5
e sua distribuicdo pelos grupos da matriz da Tabela 7.6,
construa um cladograma com a informacao disponivel.

Tabela 7.6. Matriz polarizada de caracteres para as
condicBes encontradas de um carater nos grupos A-l.

A B C D E F G H |
2 12 5 14 4 3 4

7.2. Construa os cladogramas mais parcimoniosos para o
grupo da matriz da Tabela 7.7, indicando em cada cladograma
o nivel para os quais 0s caracteres sdo sinapomorficos ou
homoplasticos, o cladograma mais parcimonioso, o nimero
de passos e o indice de consisténcia.

Tabela 7.7. Matriz polarizada de caracteres. S&o
apresentados quatro grupos, A, B, Ce D, e sete caracteres.
Todos os caracteres tém apenas duas condicdes.

o0 wX>
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0
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e

7.3. Dada a matriz da Tabela 7.8, procure o cladograma mais
parcimonioso, indicando o nivel em que os caracteres sdo
sinapomorficos, os casos de homoplasias e de reversdes.
Indique, também, o nimero de passos e calcule o indice de
consisténcia.

7.4. Construa uma matriz hipotética com seis taxons e doze
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Tabela 7.8. Matriz polarizada com 13 caracteres do grupo A-K. Héa caracteres com dois, trés ou quatro estados.
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caracteres e construa o cladograma mais parcimonioso
correspondente.

7.5. Proponha uma definicdo formal de “cladograma”.
Compare com o que foi discutido acima.

8. Analise de um grupo hipotético: os Quetzalcuilinidae
Considere os desenhos das espécies do grupo

hipotético Quetzalcuilinidae da Figura 7.14. Tome cada

desenho como sendo representativo da espécie.

Etapa 1 Compare os desenhos, executando um levantamento

de caracteres. Liste os caracteres, descrevendo, em cada caso,

as formas encontradas em cada um. Faca um matriz de

caracteres nao polarizada que reflita as condi¢6es encontradas

Quetzalcuilin pseudomexicanus

Figura 7.14. Cinco espécies do grupo hipotético “Quetzalcuilinidae”,
Quetzcilcuilin mexicanus, Quetzalcuilin aquaticus, Quetzalcuilin
pseudomexicanus, Quetzalcuilin fuscipes, Quetzalcuilin major. Os
caracteres levantados em uma analise comparativa deverdo determinar
as relacoes filogenéticas entre as espécies. Tome cada desenho como
representativo da espécie.

GO

7 8 9 10 11 12 13
0 1 0 1 0 0 1
0 0 2 0 1 0 2
0 0 1 0 1 0 3
1 0 0 0 0 1 0
0 0 0 0 0 1 0
0 1 0 1 0 0 1
0 0 0 0 0 1 0
0 0 0 0 0 0 0
0 1 0 1 0 0 1
1 0 0 0 0 1 0
0 1 1 0 1 0 2
0 1 0 1 0 0 1
em cada um.

Etapa 2. Tome as espécies Procuilin timidus, Isocuilin
humboldti e Isocuilin americanus, da Figura 7.15, como
grupos externos. Transforme a matriz ndo polarizada em
matriz polarizada.

Etapa 3. Construa um cladograma do grupo em que 0S
caracteres sinapomorficos estejam representados.

Etapa 4. Discuta os problemas de homoplasias e reversdes
surgidos na analise, justificando as decisdes tomadas.

9. ANALISE DE UM CASO CONCRETO: VENACAO
ALAR DE GRUPOS BASAIS DE DIPTERA

Considere a interpretacdo de homologia das nervuras
alares no plano basico de Diptera da Figura 7.16. A partir
dela, interprete a homologia das nervuras alares dos grupos
das Figuras 7.17.

Isocuilin americanus

Figura 7.15. Trés espécies do grupo hipotético “Quetzalculinidae”
— Procuilin timidus, Isocuilin humboldti e Isocuilin americanus— que
devem ser tomados como grupos externos ao taxon Quetzalcuilin,
associado ao nivel genérico.
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Figura 7.16. Plano-bésico proposto para a asa de Diptera, com a indicacdo dos nomes das nervuras. A célula escura mediana é denominada

“célula discai”.

Figura 7.17. Asas de oito espécies de vérias lamilias pertencentes ao grupo encontrado na literatura, Bibionomorpha+Brachycera, que deve ser
tomado como monofilético. A. Perissomma cdngrua Colless. B. Mesaxymyia kerteszi (Duda). C. Pachyneurafasciata Zetterstedt. D. Cramptonomyia
spenceri Alexander. E. Pergratospes holoptica Krivosheina & Mamaev. F. Haruka elegans Okada. G. Plesion Protorhyphus simplex (Geinitz). H.

Plesion Heterorhyphus anomalus (Handlirsch).
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NocOes basicas sobre classificacdes bioldgicas

“Novamente, ndo é possivel quebrar um grupo natural, Aves por exemplo, colocando seus
membros sob diferentes bifurcagdes, como é feito em algumas dicotomias publicadas,
onde algumas aves sdo classificadas com os animais aquéticos, e outras colocadas em uma
classe diferente.” (Aristételes, Das partes dos animais. Livro |, 2)

O SISTEMA GERAL DE REFERENCIA DA
DIVERSIDADE BIOLOGICA E O SISTEMA LINEANO

A existéncia de nomes é um pré-requisito fundamental
para a comunicagdo. A criacdo de nomes de objetos, no
entanto, pressupde que haja algum conhecimento sobre os
objetos que serdo denominados. A criacdo de substantivos -
nomes- esté relacionada a compreenséo de classes de objetos
aos quais o nome se aplica, construidas com base em
definicdes. As definicdes das classes sdo semelhancgas
compartilhadas entre seus elementos constitutivos. Classes
podem ser reunidas elas mesmas em classes, de modo que
os elementos de uma classe poderdo ser também classes, no
caso subordinadas a outras classes mais abrangentes. A
definicdo desse tipo de classe, nesse caso, seria uma
semelhanca compartilhada ndo meramente por um conjunto
de objetos, mas por um conjunto de classes de objetos.

Os problemas filosoficos subjacentes a sistemas gerais
de classificacdo sdo complexos e este ndo é o espago para
tratar profundamente dessa questdo. O objetivo aqui é abordar
mais particularmente o problema das classificagdes
bioldgicas. Mesmo os problemas mais especificos das
classificagGes biologicas também ndo podem ser amplamente
tratados aqui. O tratamento de aspectos tedricos das
classificacdes estd sendo feito em outra parte (veja, por
exemplo, Ghiselin, 1966a,b, 1974, 1984; Griffiths, 1974a,b,
1976; Papavero & Llorente-Bousquets, 1992a, 1993a,b,c,d).
Aqui serdo vistos apenas alguns aspectos conceituais da
construcdo de tdxons e problemas praticos relativos a
construcdo de classificagdes bioldgicas.

Em Sistematica, os “objetos” das classificagdes sdo
organismos -individuos-, as classes denominam-se taxons
e as definicbes das classes correspondem a caracteres
biolégicos compartilhados. Define-se como Taxon (do grego
xa”i¢, disposicdo, boa ordem, ordenacdo) qualquer
agrupamento de organismos biolégicos, construido com base
em uma definicdo. Taxons sdo sempre classes e, assim como
as classes de modo geral, conjuntos de taxons podem ser
reunidos em téxons maiores, formando um sistema
hierarquico.

H4, no entanto, um complicador aqui. Normalmente,
as classes de objetos sdo abstra¢des, no sentido de que aquilo
que correlaciona os elementos de uma classe é uma
caracteristica escolhida por quem classifica, entre as diversas

caracteristicas compartilhadas pelos objetos classificados.
Nesse sentido, as classes sdo artificiais e ha varias
classificagGes alternativas possiveis para 0s mesmos objetos,
pois had varias caracteristicas que podem ser usadas
alternativamente para compor um sistema de classificagéo.
Nas classificagdes bioldgicas, no entanto, muitos dos taxons
propostos na literatura existem independentemente da
capacidade dos taxdnomos de descobri-las, isto é, séo
descendentes de espécies ancestrais que existiram de fato
(veja o Capitulo 9). Ou seja, essas “classes” ndo sdo
abstracdes criadas por taxbnomos, mas sdo entidades
bioldgicas reais, histdricas. Isso implica que elas ndo podem
ser “definidas”, mas apenas descritas. Com isso, seria mais
apropriado chamar a classificagdo, quando ela reflete a
filogenia, de sistematizagdo, pois, nesses casos, apenas
descrevemos o sistema de relagcdes de parentesco entre
espécies.

A nomenclatura taxondémica formal comeca com
Carolus Linnaeus -ou Lineu- o grande naturalista sueco que
criou um sistema de classificagdo para os organismos no
século XVIII. O sistema de Lineu, como foi comentado
acima, é completamente fundamentado na logica de
Avristételes, fato pouco enfatizado na literatura. O trabalho
central de Lineu para a Zoologia é 0 “Systema Naturae”,
publicado em inimeras edi¢bes. A 10- edi¢do do “Sistema
Naturae”, de 1758, foi adotada oficialmente pelo Cddigo
Internacional de Nomenclatura Zool6égica como a primeira
publicacdo valida para fins de prioridade.

As classificagdes bioldgicas séo, assim, um deposito
de informacéo, uma fonte sintética de informacéo sobre a
ordem que nds somos capazes de perceber na diversidade
bioldgica. Elas fornecem nomes e uma ordenagdo. As
classificagdes, como afirmou Hennig (1966), correspondem
a Um Sistema Geral de Referéncia Sobre a diversidade
bioldégica. Um leigo, um pesquisador ndo sistemata ou um
especialista em um grupo percebem nas classificagdes
bioldgicas uma indicacdo da maior ou menor proximidade.
Essa informacéo sobre a ordem, por sua vez, langa luz sobre
o grupo em foco, permitindo compreender tanto o grupo
como um todo, quanto a evolugdo de uma caracteristica ou
um conjunto de caracteristicas compartilhadas por espécies
desse grupo. Em inglés, chama-se esse poder do sistema de
classificacOes de information retrieval.

O que chamamos de sistema lineano de classificacdo
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contém duas estruturas distintas que precisam ser claramente
discernidas e compreendidas. Uma delas é o sistema de
tAxons; o outro é o sistema de categorias. O sistema de tdxons
corresponde ao agrupamento de espécies com base em
semelhangas compartilhadas. Nomes séo atribuidos a esses
grupos. Isto &, nosso conhecimento sobre caracteristicas
compartilhadas permite visualizar uma certa ordem na
natureza bioldgica, o que gera 0s agrupamentos, que recebem
nomes. Perceba que os nomes sdo apenas adicionados a
entidades que ja haviam sido percebidas com a compreensdo
das semelhancas compartilhadas. O conhecimento leigo sobre
a diversidade inclui um ndmero limitado de niveis de
inclusdo, mas ainda assim é uma classificagdo. O
conhecimento especializado, com uma quantidade enorme
de informacéo sobre a diversidade bioldgica, inclui um
ndmero muito maior de niveis de generalidade em todos o0s
grupos. Assim, por exemplo, os dipteros (moscas e
mosquitos) sdo considerados “insetos” no conhecimento
leigo ou, quando muito “insetos alados.” Nas classificacdes
cientificas, no entanto, eles pertencem aos Hexapoda e, dentro
desse, a varios outros grupos em diversos niveis: Insecta,
Pterygota, Neoptera, Holometahola, Mecopteroidea,
Antliophora etc. Esses agrupamentos ndo sdo reconhecidos
g, portanto, contemplados com nomes na linguagem natural,
ainda que alguns deles as vezes sdo reconhecidos (“os insetos
com asa” ou “os insetos com larva™).

A outra parte das classificagdes lineanas, distinta da
hierarquia de taxons, é o sistema de categorias. Para entender
o sistema de categorias, é necessario compreender 0s
conceitos aristotélicos de genus (do grego, yEVOG, origem,
tribo, descendéncia, género) e eidos (do grego, ei8og, aspecto
exterior, forma, classe, modo de ser). Esses termos indicam,
emum sentido 16gico, posi¢cfes em uma hierarquia: um nivel
mais geral, que inclui varios elementos, é um genus (plural,
genera), enquanto que um nivel mais restrito, incluido em
um nivel maior, é um eidos. Esses sdo conceitos relativos e
oque é um genus em um nivel pode ser um eidos em outro.
Um exemplo simples seriam os cées, que, em relacdo as ragas
de cées, seriam um genus, mas que em relacdo aos demais
carnivoros correspondem a um eidos. As categorias, portanto,
sdo um meio adicional de indicar se um grupo esta mais
paracima ou mais para baixo na hierarquia de tdxons -se ele
€ um genus de nivel mais alto ou mais baixo.

O sistema lineano original continha outros elementos
do sistema légico aristotélicos que ndo serdo discutidos aqui,
como a questdo das esséncias e a diérese ldgica, com
diferencas simétricas entre os eidoi (plural de eidos) de um
genus (veja Papavero & Abe, 1992).

A classificacdo lineana original corresponde, assim,
auma associacgao entre esses dois elementos diferentes, um
sistema de categorias e um sistema de tdxons. Cada categoria
correspondia a um “degrau”, em um sistema com diferentes
niveis de inclusdo, em que o nivel maior inclui, em um
sentido logico, os niveis menores. O sistema de Lineu
continha apenas cinco categorias (veja Papavero & Abe,
1992):1

(1) as classes cujos elementos sdo organismos e, assim, séo
classes que ndo sdo genera de nenhum eidos\

(2) as classes que sdo genera, mas cujos eidoi ndo sdo genera
(o genus proximum)\

(3) as classes que sdo eidoi de um genus que, por sua vez,
também é um eidos de um genus;

(4) as classes que sdo genera e que sdo eidoi de um genus
gue ndo é o eidos de nenhum genus;e

(5) as classes que sdo genera, mas que ndo sdo eidoi de
nenhum genus -0 Género Supremo.

A essas classes, e classes de classes, Lineu
denominou, respectivamente, Species, Genus, Ordo, Classis
e Regnum -Espécie, Género, Ordem, Classe e Reino (Figura
8.1). Note que cada uma das cinco categorias corresponde,
em si, a uma classe: a classe do conjunto de tadxons que
possui 0 mesmo tipo de relacéo de inclusdo com os demais
taxons. “Espécie”, por exemplo, é o nome de uma categoria,
mas que, em si, € uma classe: a classe de tdxons que sdo
eidoi de algum genus, mas que ndo sdo genera de nenhum
eidos.

Lineu, portanto, com o conjunto de unidades ao nivel
de “Espécies” que descreveu ao longo de sua vida, ordenou-
as em “Géneros,” estes em “Ordens,” estas em “Classes” e
estas em “Reinos”. No Systema Naturae foram aceitos trés
Reinos -Mineral, Vegetal e Animal. Isto é uma medida do
rigor de Lineu dentro da filosofia de Aristoteles: o conceito
de esséncia aplicava-se igualmente a plantas, animais e
pedras. Assim, o sentido das categorias de Lineu era muito
preciso de um ponto de vista l6gico e ontolégico.

A logica do sistema lineano de categorias foi afetada
antes mesmo da mudancga da ontologia do sistema, de
essencialista-criacionista para evolucionista. Antes do
advento da teoria da evolugdo, o aumento do conhecimento
sobre a diversidade de organismos levou & descoberta de um
nimero muito grande de niveis de relagdes de incluséo entre
tdxons. Comegaram, entdo, a ser necessarias novas categorias
intermediarias -familia, classe, tribo, divisdo e suas
subdivisdes em “super-", “sub-", “infra-" etc.- para indicar
esses niveis no sistema. Isso, no entanto, modificou o sentido
original das categorias no sistema lineano, sem introduzir,
efetivamente, uma nova concepcdo l6gica para o uso dessas
categorias. Essas inovacgdes permitiram, certamente, criar um
sistema mais complexo, com um maior nimero de niveis de
subordinacdo (e, de certa maneira, com maior quantidade de
informacdo), mas o significado original das categorias
taxondmicas desapareceu.

E necessario compreender, portanto, que a estrutura
das classificacfes contém esses dois componentes
independentes do sistema. H& uma hierarquia de tdxons (que,
tecnicamente, € um sistema parcialmente ordenado) e uma
hierarquia de categorias (um sistema completamente
ordenado) e essas duas hierarquias sdo justapostas. Para cada
tdxon da classificacdo, deve haver uma categoria associada.
Como o sistema de categorias e de tdxons sdo independentes,
é possivel fazer com que o sistema de tdxons “escorregue”
sobre o sistema de categorias, sem alterar sua estrutura. Na
Figura 8.2, por exemplo, para exatamente a mesma
hierarquia de tdxons séo apresentados dois sistemas diferentes
de categorias. Note que a mudanca nas categorias associadas
ndo provocou nenhum tipo de mudanca na estrutura da
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Figura 8.1. Diagrama exibindo a relagdo de um sistema parcialmente ordenados, como a hierarquia de tdxons, com um sistema totalmente
ordenado, como a hierarquia de categorias. Uma categoria taxondmica pode ser compreendida como uma classe dos elementos de um sistema
parcialmente ordenado que ocupam um mesmo nivel. O sistema linneano original tinha apenas cinco categorias (veja o texto para as defini¢des

de Linnaeus das cinco categorias).

hierarquia de tdxons. Por outro lado, pode-se desfazer um
arranjo taxon6mico -uma relagdo de subordinacdo na
hierarquia de taxons-que exige uma mudanca apenas parcial
na hierarquia de categorias associadas (Figura 8.3). Ou seja,
a hierarquia de tdxons e a hierarquia de categorias sdo
sistemas independentes justapostos.

Na década de 1980, discussdes mais inflamadas entre
as diferentes escolas de Sistemética foram centradas na
normatizacao da criagdo de tdxons para a classificagdo. Ou
seja, em como construir a hierarquia de taxons. De modo
geral, no entanto, tem havido poucas recomendacdes em cada
escola sobre como aplicar coerentemente o sistema de
categorias a hierarquia de taxons. Exceto dentro do sistema
lineano original, com apenas aquelas cinco categorias, a
associacdo entre taxons e categorias € completamente
arbitraria, exceto pela obrigatoriedade de que taxons
associados a uma categoria mais abrangente incluam apenas
taxons de categoria menos abrangente. Nada impediria, por
exemplo, que se utilizasse a categoria “Reino” para um taxon
que inclui apenas Homo sapiens. Conseqlientemente, a
aceitacdo ou rejeicdo de uma associacao particular de uma
categoria a um téxon € resultado do jogo de pressdes da
tradicdo e da relacéo de forga entre os opositores na literatura.
Mesmo na Sistematica Filogenética, ha opinides diferentes
sobre como utilizar as categorias (veja seqienciacdo e
subordinacdo, no Capitulo 9); o uso das categorias, pelo
menos para alguns taxons, apenas segue a tradigdo. Desse
modo, o sistema cie categorias lineanas, modificado pelas

m 1 ;90

adicdes posteriores de novas categorias, permanece
atualmente como um sistema artificial, sem base ontoldgica
clara e sem critério fixo de aplicacdo (Griffiths, 1976).

A contribuicdo de Lineu para a Biologia é
extraordinaria. Infelizmente, o uso improprio que ele fez de
nomes para as categorias provocou ambiguidades que
geraram e ainda geram confusdo. Ainda que a linguagem
natural seja cheia de usos equivocos, 0os nomes para as
categorias propostos por Lineu sdo inadequados. Um deles
é 0 uso do termo genus, que tem um significado proprio em
I6gica. Como vimos, todos os niveis de classificagdes que
incluem eidoi sdo géneros ldgicos. Um reino ou classe
também sdo géneros l6gicos. Assim, 0 uso do termo Genero
para uma categoria taxondmica particular é impréprio. Do
mesmo modo, C 1asse COMO nome de uma categoria biolégica
também é inadequado, uma vez que qualquer agrupamento
é uma classe.

O uso do termo Espécie, NO entanto, talvez seja o que
gerou maior ambigiidade. “Espécie” passou a representar o
nivel basal na hierarquia de categorias (e lembremo-nos que
categorias tém um significado puramente l6gico dentro do
sistema lineano!), sendo que os tdxons nesse nivel devem
receber bindbmios (veja abaixo). Ao mesmo tempo, “espécie”
representa uma entidade com existéncia biolégica. Mesmo
dentro de uma concepgdo platonista, “espécie”, nesse sentido,
é visto como algo que existe ontologicamente: o conjunto
de individuos que correspondem a coOpias imperfeitas do
mesmo tipo ideal que existiria em um universo ideal,
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Ordem

Familia

Subfamilia

O Género

Ordem

Suborden

Familia
Género

Figura 8.2. Comparacdo entre duas propostas distintas de
associagdo de categorias a mesma hierarquia de taxons. A
classificagcdo mais antiga de um grupo colocado ao nivel de ordem
contava com uma familia com trés subfamilias e oito géneros (A).
A nova classificagdo para o grupo transfere o taxon ao nivel de
familia para a categoria de subordem e as subfamilias para familia
(B). As duas hierarquias de taxons sdo absolutamente idénticas:
os tdxons terminais sdo os mesmos e as relagdes de subordinacéo
sdo as mesmas. A aparéncia final das duas classificagdes diferencia-
se apenas nas categorias associadas. Ou seja, é possivel fazer
alteracfes no sistema de categorias associadas sem nenhuma
alteracdo no sistema de taxons.

atemporal.

Essa diferenga entre “espécie” corno nivel de um
sistema de categorias e “espécie” como um sistema biol6gico
j& seria critica dentro de uma ontologia tipologico-
criacionista. Ela tem implica¢bes, no entanto, muito mais
graves em uma ontologia evolucionista, quando “espécie”
passou a ser encarada como uma unidade historica. Nesse
novo contexto, o termo “espécie” é empregado tanto para a
entidade que se relaciona historicamente com as demais
espécies (i.6, um taxon), quanto para a categoria de nivel
mais inferior do sistema, que demanda um bindémio.

Essas duas aplicacdes do termo “espécie” sdo muito
diferentes uma da outra. Essa diferenca raramente é
discernida até mesmo por sistematas e evolucionistas,
resultando em equivocos graves e discussdes indteis. Ndo
haveria problema algum (e na pratica é assim que funciona),
por exemplo, em admitir que “Espécie” é apenas um nivel
hierarquico do sistema de categorias, sem qualquer
implicagdo ontoldgica e que os tdxons nesse nivel devessem
receber bindbmios, tal qual ocorre hoje em dia. As entidades
que evoluem, seria reservado um outro termo e que pode ou

Ordem

Familia

Subfamilia

Género

Ordem

Familia

Género

Figura 8.3. Comparacgdo entre duas propostas de associacdo de
categorias a hierarquias de tdxons ligeiramente diferentes dentro
de um mesmo taxon maior. Em uma delas (A), o tdxon que inclui
os taxons ao nivel de género F-us, G-us e H-us estd colocado no
nivel de subfamilia. Na outra (B), esse taxon estd colocado na
categoria de familia, sendo que os demais taxons ao nivel da
subfamilia mantém seu nivel hierarquico. Neste caso, houve uma
alteracdo de relacdo de inclusdo na hierarquia de tdxons (G-inae,
que era parte de A-idae, foi excluido de A-idae) que implica na
alteracdo da categoria associada para esse taxon.

ndo corresponder a esse nivel hierdrquicol Ou seja, um taxon
pode estar associado a categoria especifica, receber um
bindmio, mas corresponder a um conjunto de unidades
evolutivas - “espécies” no sentido biologico. Que confusdo!

Retomemos a questdo dos tdxons. Taxons nos varios
niveis hierarquicos do sistema de classificacdo recebem
nomes. Esses nomes sdo sempre latinos ou nomes latinizados.
Lineu convencionou que deveriam ser fornecidos bindmios
latinos aos taxons do nivel mais basal na hierarquia de
categorias. A idéia do uso de bindmios é de imensa valia.
Seria impossivel nomear milhdes de espécies
uninominalmente com o vocabulario disponivel em latim
ou em outra lingua qualquer. O binémio, assim, exige apenas
um nome genérico que nao se repete (a0 menos dentro de
cada grande agrupamento, Zoologia, Boténica e
Microbiologia) e um complemento que pode ser o mesmo
dentro de diferentes géneros.

O bindbmio do taxon especifico tem duas partes
distintas: a primeira é o “nome genérico” e o segundo, 0
“nome especifico”. O nome genérico do binome (ou seja, 0
prenome, as vezes compartilhado com outras espécies)
coincide com o nome do taxon mais abrangente associado a
categoria “Género”. Assim, nao confunda o prenome de uma
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espécie com o nome do género correspondente -por exemplo,
Muscci domestica é um binémio indissociavel, em que Musca
€ apenas um prenome, que coincide com o nome genérico,
Musca. O nome especifico € um complemento do nome
genérico, proprio de uma espécie. As vezes, encontram-se
na literatura referéncias a espécies utilizando-se apenas o
nome especifico a guisa de evitar repeticdo, mas esse uso é
imprdprio, uma vez que 0 nome das espécies sdo sempre
bindmios.

Papavero & Llorente-Bousquets (1992b) propdem
uma solucdo que pode resolver essa controvérsia. Em
primeiro lugar, o termo “espécie” seria usado apenas para
designar o nivel mais baixo na hierarquia de categorias e,
como convencionado por Lineu, receberia um bindmio latino,
seguindo os Cddigos de Nomenclatura. As entidades
bioldgicas (histdricas), quando podem ser devidamente
identificadas, seriam denominadas eidoforontes e
corresponderiam ao nivel de universalidade acima de
“populacbes”. As vezes, um eidoforonte poderia
corresponder a um taxon da categoria taxonémica da espécie
-0 que seria o caso talvez da maior parte dos casos
conhecidos. Entretanto, em algumas situacdes, seré possivel
encontrar um grupo de eidoforontes incluidos em um dnico
taxon monofilético que recebe um bindmio especifico.
Desaparecem, assim, os conflitos interminaveis entre 0s
conceitos de “espécie”, “subespécie”, “super-espécie” e
“populagdo”, como conceitos bioldgicos, e “espécie” como
nivel da hierarquia lineana que exige um binome latino.

Recomenda-se, para nogBes gerais de taxonomia,
ver Fundamentos Préaticos de Taxonomia Zooldgica,
(Papavero, 1994).

AS ESCOLAS TAXONOMICAS: PRINCIPIOS GERAIS

A questdo das bases ldgicas e filoséficas de cada
escola de Sistematica é complexa e, em muitos casos, ndo é
bem compreendida por alguns adeptos da escola, que
dominam a técnica e ndo sua fundamentacdo. Alguns
exemplos de discussdo das questdes subjacentes as
classificacOes estdo em Hull (1965, 1966), Griffiths (1974a,b,
1976) e Papavero & Llorente-Bousquets (1993a-f). As bases
das vérias escolas sistematicas estdo sendo consideradas por
Papavero & Llorente-Bousquets (1993g, 1994a-c, 1995,
1996a-b). Elas serdo consideradas aqui apenas
resumidamente, dentro de uma perspectiva da sistematica
filogenética.

Né&o é muito facil sintetizar a diversidade de escolas
de sistematica, mas pode-se considerar pelo menos cinco
linhas principais: essencialista, catalogatdria, fenética,
gradista e filogenética. Nelas é possivel encontrar visdes
diferentes para o significado dos tdxons e dos métodos de
construi-los. Abaixo segue uma discussdo preliminar desses
aspectos nessas escolas.

A Escola Lineana

A escola lineana original fundamenta-se na l6gica
aristotélica e na visdo de mundo de Aristdteles, ou seja, em
sua ontologia essencialista: existem esséncias e essas
esséncias podem ou ndo ser compartilhadas por duas ou mais
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espécies. Assim, reunir espécies em taxons, em uma
abordagem lineana, significa indicar a existéncia de uma
esséncia compartilhada entre elas. Contudo, mesmo
rejeitando uma ontologia essencialista, pode-se manter o
método de reunir taxons com base em semelhancas
compartilhadas, na verdade um método intuitivo de
comparacdo de semelhancas. Eloje em dia, talvez a maioria
dos sistematas ainda praticam sistematica utilizando essa
I6gica, sem qualquer nogéo clara dos aspectos ontoldgicos
envolvidos.

A Escola “Catalogatoria”

Essa ndo é propriamente uma escola, mas uma
pratica descompromissada de determinados sistematas.
Muitos taxdnomos nédo tém formagao evolutiva ou interesse
particular no conhecimento da evolucdo bioldgica e assumem
que o trabalho do sistemata -supostamente o melhor
conhecedor de um determinado grupo de organismos- é
simplesmente o de propor sistemas de classificagdo que sejam
Uteis. O sistema de classificacdo, consequentemente, nao
passaria de um catalogo de espécies, sem conexao obrigatoria
com 0s processos que geram a diversidade de organismos e
de suas caracteristicas. Ndo ha discussdo da questdo
ontoldgica subjacente, uma vez que a pratica sistematica,
desse ponto de vista, ndo é considerada atividade cientifica,
mas uma mera ferramenta operacional. Criar taxons,
conhecendo um grupo, é ndo mais que reunir espécies
semelhantes e separar espécies distintas por decisdes
assumidamente arbitrarias. Ha de se observar que seria uma
postura honesta, ainda que o resultado muitas vezes seja
deficiente. Se se pretende, diversamente, que a classificacao
tenha alguma relagdo com o processo evolutivo e com seus
padrdes, ha de se rejeitar essa pratica taxondmica.

A Taxonomia Numérica

A Taxonomia Numérica, muitas vezes referida
como “Escola Fenética”, surgiu, como escola taxonémica,
junto com os primeiros computadores eletrdnicos disponiveis
nos Estados Unidos para pesquisa no final da década de 1950.
O trabalho de Michener & Sokal (1957) efetivamente
inaugura essa abordagem. No inicio da década de 1960, surge
o livro de Sokal & Sneath (1963), com as bases conceituais
da escola. Operagfes numéricas extensas, que ndo podiam
ser executadas manualmente até o final da década de 50,
passaram a ser viaveis com as novas calculadoras e
computadores de cartdo perfurado. Andlises numéricas de
semelhancas médias para um conjunto grande de caracteres
e de espécies passaram a ser possiveis. A proposi¢do dessa
abordagem para a Sistematica foi influenciada por fatores
diferentes:

(1) a dificuldade em lidar com os padrfes
aparentemente incongruentes da evolugdo, encontrando
explicagdes convincentes para esses padrdes (em uma época
em que os trabalhos de Hennig ainda eram praticamente
desconhecidos;

(2) o subjetivismo das decisbes dos sistematas
tradicionais, que criavam ou desfaziam tdxons com base em
um ou poucos caracteres e sem critérios definidos; e
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?3) pelo interesse em desenvolver um
operacional “agil” para atividades de identificacdo
taxondmica, aproveitando 0s recursos computacionais
disponiveis.

Os métodos fenéticos ddo tratamento numérico a
matrizes de dados, produzindo diagramas ramificados
-fenogramas- em que a reunido ou separacgao de taxons se
faz com base na semelhanca média dos caracteres
apresentados na matriz de dados. Supostamente, quanto
maior o nimero de caracteres de um grupo inseridos em uma
matriz, maior a estabilidade do sistema, uma vez que se
aproximaria cada vez mais do “nimero total de caracteres”.

Um dos argumentos utilizados pela escola fenética
para tentar demonstrar a superioridade de seu sistema
(também usado pela escola gradista) é que a quantidade de
informacéo utilizada para construir o sistema (em principio,
ainformacdo introduzida no sistema) era maior que das outras
escolas. A questdo da quantidade de informacédo no sistema
passou, assim, a fazer parte do debate entre as escolas de
sistematica. A critica feita pelos filogeneticistas a esse
argumento é que ndo importa quanta informacao se utiliza
para construir um sistema (a classificagdo), sendo quanta
informacédo alguém pode tirar dela.

A fragilidade maior da sistematica fenética é
ontoldgica, ao menos aos olhos de quem se interessa por
evolugdo. Do mesmo modo que na sistematica tradicional,
um taxon construido feneticamente expressa apenas que o
conjunto de espécies reunidas tem uma semelhanca média
maior entre si que qualquer uma delas em relacdo a outras
gue ndo pertencam ao grupo. Como vimos acima, as
semelhangas entre espécies podem ser devido a caracteristicas
plesiomdrficas, apomorficas ou homoplasticas. Analisando
uma classificagdo fenética, no entanto, ndo é possivel
determinarapriori que tipo de semelhanca (evolutivamente
falando) existe entre os grupos, ou seja, que tipo de
agrupamentos sao formados do ponto de vista do parentesco.
0 fenograma informa apenas que “ha uma maior semelhanca
entre eles”. O resultado da andlise fenética é a producdo de
classes essencialistas, abstratas, descompromissadas de
significado bioldgico e historico.

Aparentemente, as limitagdes do tipo de relagdes que
os fenogramas expressam e os debates sobre o método
hennigiano de analise filogenética nos quinze anos apds a
publicacdo do “Phylogenetic Systematics” influenciaram o
desenvolvimento ulterior da Sistematica Fenética. Em 1984,
Sokal publicou uma série de artigos em que tentava
demonstrar que alguns dos métodos numéricos fonéticos
seriam 0s mais confiaveis para a obtencdo de fdogenias.
Isso decretou o falecimento da escola fenética em seu sentido
puramente operacional. O foco de atengdo da escola
“fenética” passou a estar na tentativa de desenvolver métodos
filogenéticos numéricos (estejamos ou ndo de acordo com
eles) alternativos a parcimonia, e ndo mais em uma
sistematica puramente numérica, divorciada de problemas
evolutivos, como ocorreu no inicio da década de 60.

Apesar da mudanca de postura dos fundadores da
sistematica fenética em relacdo a pontos fundamentais,
muitos taxdbnomos continuaram a operar algoritmos

sisteméicos com objetivos fenéticos. Isso talvez se deva, na
maioria dos casos, a falta de compreenséo por parte de muitos
desses taxdnomos das questfes tedricas subjacentes; em
outros, mesmo, por convic¢do sobre as supostas vantagens
dos principios operacionais dessa escola. Alguns autores
mantiveram o método fonético “somente para o nivel de
espécie”, como se 0s problemas ontolégicos nesse nivel
fossem diferentes dos demais. Finalmente, em alguns casos,
passou-se a usar Varios programas numeéricos -fenéticos e
filogenéticos- para 0 mesmo conjunto de dados, comparando
diretamente os resultados, sem se aperceber de que eles séo
intrinsecamente incomparaveis.

A Sistemaética Gradista

As criticas a escola gradista -as vezes chamada, talvez
indevidamente, de escola evolucionista-sdo de outra espécie.
Os gradistas tém a intencdo declarada de trabalhar com o
conhecimento sobre a historia filogenética e, exceto por
alguns aspectos, o método filogenético é aceito como
tecnicamente correto (veja Mayr, 1974). Contudo, os
gradistas, de modo geral, ndo créem que a classificacdo deva
ser um reflexo inequivoco das relagdes filogenéticas entre
o0s taxons (Darlington, 1970; Mayr, 1974; Ashlock, 1974).
A classificacdo deveria, no entender dos defensores dessa
escola, incluir informacdo outra que exclusivamente as
relacfes de parentesco, contendo uma visdo mais genérica
da histéria evolutiva de um grupo.

O conceito subjacente mais importante nessa escola
é 0 de grau evolutivo ou grado (em inglés, grade). Dado um
grupo qualquer, sua evolu¢do sempre comega com um
conjunto de caracteristicas “adaptativas” (ou caracteristicas
ligadas a interacdo com o ambiente). Muitas das espécies
atuais descendentes da espécie ancestral desse grupo mantém
essas caracteristicas iniciais de habitat, nicho,
comportamento, alimentagdo, reproducdo. Ao longo da
evolugdo do grupo, no entanto, muitas vezes ocorre a
mudanca dessas caracteristicas autoecoldgicas. Com isso,
entre os descendentes de uma espécie ancestral, um ou mais
subgrupos diferenciam-se em caracteristicas ligadas ao
ambiente em que vivem, alcangando um novo grau evolutivo.
O exemplo classico é o da evolucdo dos vertebrados, que
partem do grado de grupos aquéticos (Pisces); no nivel dos
Tetrapoda, passam ao grado de grupos terrestres com alguma
dependéncia da 4gua (Amphibia); a partir dessa condicdo,
surgem 0s grupos terrestres amniotos de sangue frio
(Reptilia), a partir do qual surgem os organismos voadores
de sangue quente (Aves) e, independentemente, 0s
organismos de sangue quente com pélos e outras
caracteristicas “adaptativas” (Mammalia). Um outro exemplo
sdo os artropodes, que também partem da condicdo aquatica,
passando varias vezes a condicao terrestre, numa delas, em
Pterygota, alcangando o grado de organismos voadores. Essa
percepcdo de quais seriam os grados na evolucgdo dos grupos,
portanto, forma o critério de ordem para construir a hierarquia
de tdxons nas classificacdes gradistas.

Dentro de um grupo maior, assim, pode-se destacar,
de um grado inicial, um subgrupo que contém um conjunto
de caracteres “adaptativos” apomorficos, reunindo-se as
demais espécies, que ndo contém esses caracteres, em um
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outro grado. Nesse caso, a classificacdo conteria dois grados
apenas. Em outros casos, dentre as espécies do grado
apomorfico, ha uma condigdo ainda mais derivada, de modo
que se formariam trés grados, dois ou mais fundamentados
em plesiomorfias € um Unico baseado em apomorfias. O
resultado é que as classificagdes gradistas sdo cheias de
grupos parafiléticos.

O exemplo cléssico € a classificacdo dos Vertebrata.
A condi¢do “vida aquética” é sabidamente plesiomoérfica:
uma parte dos grupos com hdbitat aquéatico -os Dipnoi-
forma um grupo monofilético com o grupo que desenvolveu
a condicdo “vida terrestre”, de maneira que o conjunto das
espécies que compartilha a condigao “vida aquatica” -Pisces-
é merofilético. O conjunto dos vertebrados terrestres, no
entanto, ndo forma um Unico grado. Em principio, os anfibios
e “répteis” poderiam ser reunidos em um mesmo grado “vida
terrestre e sangue frio”, separando-se as Aves e 0s Mammalia
cada um em um grado préprio, com base em suas
caracteristicas apomarficas préprias. Do ponto de vista das
relacbes de parentesco, no entanto, dentro de “répteis”, os
crocodilos e jacarés sdo filogeneticamente mais proximos
das aves que de lagartos, serpentes e queldnios, de maneira
que Reptilia também ndo corresponde a um grupo
monofilético.

Hé& duas discussdes diferentes envolvendo a questdo
dos grados evolutivos. Uma delas é sobre a natureza dos
grados e a outra sobre a eventual relacdo entre grados e
classificagfes. Alguns autores acham que os grados sdo meras
abstracdes. “Encontrar” grados corresponderia, nesse caso,
a compor um ou mais agrupamentos com base em
caracteristicas ligadas a interagdo com o ambiente, as quais,
com freqliéncia, correspondem a condigdes plesiomorficas.
Assim, grados corresponderiam a “estagios” de determinadas
séries de transformagdo na evolugdo de um grupo. Para isso,
€ necessario estabelecer que a histéria cie determinadas
caracteristicas é mais importante que as outras. Como a
eleicdo de caracteres e estados importantes € bastante
arbitraria, ndo ha um Unico sistema possivel de grados para
um mesmo grupo maior, de maneira que, em uma disputa
entre gradistas, acabara sendo levada em conta tradicdo e
forca politica dos proponentes, ndo necessario critérios
légicos ou bioldgicos.

Da mesma maneira que se pode utilizar, para os
vertebrados, os grados “vida aquatica” / “vida terrestre com
sangue frio” / “ambiente aéreo e sangue quente” / “vida
terrestre com amamentacdo e sangue quente” (ou outra
definigdo qualquer para os mesmos agrupamentos), poder-
se-ia utilizar outros sistemas completamente distintos.
“Presenca de vértebras e auséncia de bexiga natatdria”
poderia ser um primeiro grado, do qual surgiria o grado de
“vida aquatica ou terrestre, com bexiga natat6ria ou pulméo,
mas sem amnion”, do qual surgiria, por sua vez, o grado
“com amnion”. Essa classificacdo incluiria no primeiro
grado, os Agnatha e os Chondrichthyes, no segundo os
Actinopterygii, Dipnoi e Amphibia e, no terceiro, os
Amniota. Essa classificacdo seria igualmente legitima e
fundamentada em certos grados.

H4a dezenas de outras combinacdes possiveis, ou
centenas, se incluimos grupos menores dos vertebrados, que
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podem gerar grados evolutivos (veja o Quadro 3.3). O que
se consideram “caracteristicas adaptativas importantes para
permitir uma radiagdo” parece ser uma questdo de opinido.
A existéncia de conflitos entre gradistas com posi¢fes
antagonicas sobre a estrutura de grados para 0S mesmos
grupos € uma demonstragdo desse problema. Desse modo, a
possibilidade de visualizar diferentes sistemas de grados para
um mesmo grupo ao menos levanta a suspeita sobre a
natureza dessas supostas entidades evolutivas.

Questdo diferente dessa é a do sistema de
classificagdo. Para se construir uma classificagdo gradista,
atribui-se a mesma categoria taxondmica ao conjunto de
grados mais importantes em um determinado grupo maior.
Assim, “Pisces”, Amphibia, “Reptilia”, Aves e Mammalia
recebem a categoria “Classe”, uma vez que teriam 0 mesmo
status como grados dentro da evolugdo dos Vertebrata. Ein
Insecta, por exemplo, 0s grupos (primitivamente) sem asa
sdo colocados em um grado separado dos insetos alados -
Apterygota e Pterygota- e atribui-se-lhes a categoria
“Subclasse”. Logo, dentro de um mesmo tdxon maior, 0s
taxons subordinados de mesma categoria sdo considerados
grados igualmente importantes na evolucdo “principal” de
um grupo (o que, independentemente de outras discordancias,
poderia fornecer algum significado as categorias). Além
disso, a sistemaética gradista assumidamente aceita tdxons
merofiléticos parafiléticos em suas classificagdes (chamados
tdxons monofiléticos ndo holofiléticos; veja Ashlock, 1974).

O debate sobre os principios sistematicos na década
de 60 acabou por forgar uma melhor caracterizacdo das véarias
escolas sistematicas, que antes tinham principios as vezes
pouco claros ou posic¢des indefinidas em relacdo a varios
aspectos. A sistematica gradista como executada por Simpson
(1961), por exemplo, antes do desenvolvimento da
sistematica fiiogenética, lidava apenas com filogenias
construidas sem um método definido. Se é esse o0 caso, 0s
préprios grados eram construidos apenas com base em
semelhancgas entre grupos, sem determinar que tipo de
semelhancas eram compartilhadas (apomorficas,
plesiomérficas ou homoplasticas) e sem poder determinar
precisamente as relacGes de parentesco entre 0s grupos
envolvidos.

Um outro aspecto é que a discussao das classificacdes
gradistas -com a aceitacdo da inclusdo de grupos
merofiléticos na classificacdo para expressar grados
evolutivos de um grupo- retoma a questdo da diferenca entre
a informagdo incluida nos sistemas de classificacdo e a
diferenca na informagdo que é possivel delas extrair. Ao
tomarmos a classificacdo de um grupo qualquer produzida
por um sistemata gradista, sabemos que os taxons propostos
correspondem a grados. Contudo, a informacdo de que um
grupo taxondmico corresponde a um grado indica apenas
que existe alguma caracteristica ou um conjunto de
caracteristicas autoecolégicas comuns. N&do nos informa,
porém, se essas caracteristicas compartilhnadas sdo
plesiomdrficas ou apomérficas e se os grados s&o ou ndo
monofiléticos. Tampouco ha informacdo, apenas tendo a
classificacdo em maos, sobre que grados correspondem a
grupos merofiléticos ou monofiléticos.

Alguns casos podem ser citados como exemplos tipicos
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dessa dificuldade das classificagBes gradistas. Os “peixes”
pulmonados, por exemplo, sdo chamados peixes porque ndo
tém todas as caracteristicas apomorficas dos grados dos
Tetrapoda, entre elas os membros anteriores bem
desenvolvidos para serem utilizados no deslocamento em
ambiente terrestre. Contudo, os Dipnoi sabidamente compdem
um grupo monofilético com os Tetrapoda, compartilhando
varias caracteristicas apomdrficas com esse grupo, entre elas
acapacidade de utilizar, ao menos em certa extensao, a bexiga
natatéria como 6rgao respiratério e a presenca de nadadeiras
peitorais com sua estrutura 6ssea modificada. Essas
caracteristicas apomérficas dos Dipnoi certamente estdo
associadas a outras mudancas enzimaticas e fisiologicas.
Assim, um bioquimico que estude o grupo também deve
encontrar caracteristicas compartilhadas entre os “peixes”
pulmonados e espécies de anfibios e répteis, mas que ndo
estéo presentes nos demais “peixes”, resultando em confuséo
na interpretacdo dos dados.

Um outro exemplo sdo as caracteristicas
compartilhadas entre os Crocodilia e as Aves. Depois que as
relacbes filogenéticas entre os Amniota comegaram a ser
melhor compreendidas, percebeu-se que caracteristicas de
estrutura 6ssea, formato dos pulmdes e outras caracteristicas
bioquimicas compartilhadas entre as aves e os crocodilos e
jacarés correspondiam a sinapomorfias e que (Crocodilia +
Aves) formam um grupo monofilético dentro de Amniota.
Assim, as “adaptagdes” dos crocodilianos a vida aquatica (com
grande capacidade de flutuagao) e das aves a vida aérea (com
baixa densidade corporal) ndo sdo aquisicdes independentes
em grados distintos, mas caracteristicas surgidas em um
ancestral comum exclusivo deles. Ao longo da evolucdo
posterior do grupo Aves+Crocodilia, cada um dos grupos
desenvolveu outras caracteristicas apomorficas proprias,
relacionadas com seus habitats etc. O grado “Reptilia”, no
entanto, obscurece a compreensdo das relagBes entre
Crocodilia e Aves.

O fato de que a evolugdo dos vertebrados é bem
conhecida cria a ilusdo de que é possivel retirar informacédo
precisa de uma classificagdo gradista. Parece ser possivel
compreender como foi a evolugdo de caracteres
compartilhados por uma parte de “Pisces” (os pulmonados) e
pelos Tetrapoda. 1sso ocorre apenas porque ja temos em mente
a filogenia do grupo, ndo porgue essa informagéo esteja na
classificacdo. No entanto, as centenas de milhares de
agrupamentos taxondmicos que compdem a classificacdo de
todos os grupos ndo sdo bem conhecidas. Com isso, as
incongruéncias encontradas entre a distribui¢do de caracteres
e os grados que compdem as classificacbes gradistas ndo seréo
compreendidas sem o apoio de filogenias, resultando em
incongruéncias aparentes para os usuarios das classificacdes.
A solugdo dessas duvidas quanto a distribuicdo de caracteres
sempre é a informacdo filogenética. Logo, seria muito mais
proveitoso se a filogenia fosse, desde o inicio, a guia-mestra
na criagdo de tdxons nas classificacdes.

E necessario observar também que a aceitacdo da
inclusdo de grados, de modo geral, nas classificagGes requeria
um volume razodvel de informacdo sobre a biologia das
espécies, incluindo dados de habitat, comportamento,
reproducdo, alimentacdo etc. para a delimitagdo de grupos

particulares. No entanto, existe informacdo bastante limitada
sobre a grande maioria das quase 2.000.000 de espécies
descritas. Desse modo, o trabalho do taxdnomo gradista para
amaioria dos grupos seria apenas a manipulacdo de informagéo
sobre morfologia para compor grados (isto é, taxons)
tradicionais. Isto é, a pratica da classificagdo gradista, pelo
menos nos niveis inferiores da classificagdo, apesar do
discurso, seria executada de modo idéntico a sistematica
tradicional.

OS PRINCIPIOS GERAIS DAS CLASSIFICACOES
FILOGENETICAS

Uma contribuicdo extremamente importante de Willi
Hennig foi o desenvolvimento do método de reconstrucdo
das relagcdes de parentesco entre espécies e grupos de
espécies, descrito em capitulos anteriores. Contudo, sua
contribuicdo para a estrutura das classificagdes biologicas
ndo pode ser considerada menos fundamental. Como vimos
acima, as escolas de Sistematica tém propostas diferentes
sobre como produzir classificagdes biolégicas. Disso
resultam classificaces diferentes dos mesmos grupos de
organismos, tanto na hierarquia de tAxons como na hierarquia
de categorias. O centro da proposta de Hennig é que as
classificacdes bioldgicas devem ser um reflexo inequivoco
do conhecimento atual sobre as relacfes de parentesco entre
0s taxons. Isto €, todos os tdxons da classificagcdo devem ser
monofiléticos e todas as informacdes entre grupos-irmaos
devem estar expressas. Como s6 existe uma filogenia
verdadeira para a diversidade bioldgica, s6 haveria uma
classificacdo possivel (ainda que possa haver discordancia
entre varias hipoteses). Desse modo, o leitor que tiver uma
classificacéo filogenética em méos também tem em méos a
filogenia proposta para o grupo.

A discussdo de Hennig (1966) para justificar seu
sistema de classificacdo é longa e detalhada. A criagdo de
classificagdes corresponde a criagdo de sistemas de classes
e & atribuicdo de nomes as classes. As classificacGes fazem
parte do universo cognitivo. Hennig deixa claro que todas
as maneiras possiveis de construir classificagdes bioldgicas
sdo igualmente validas e legitimas. Por outro lado, a
existéncia de propostas antagdnicas de classificagdo €
extremamente improdutivo, de maneira que se deve adotar
uma Unica classificacdo que possa servir como sistema geral
de referéncia. Essa deve ser a classificagdo mais Util para os
propésitos inicialmente delineados. As classificagdes
filogenéticas tém esse perfil. Quando se toma uma Unica
caracteristica ou um conjunto particular de caracteristicas
como base para erigir uma classifica¢do, constréem-se taxons
que podem n&o refletir (e normalmente ndo refletem) a
evolucdo dos demais caracteres. Ou seja, ndo é possivel
compreender a evolugdo de todos os caracteres através da
evolucéo de um carater em particular. Por outro lado, uma
vez que os caracteres se originam dentro da filogénese (ou
seja, em espécies ancestrais), todos os caracteres em principio
podem ser compreendidos com o conhecimento da filogenia
dos grupos.

Sdo inimeros os exemplos que podem ser fornecidos
para ilustrar esse poder das classificagdes filogenéticas.
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Quadro 8.1. Classificagdo filogenética dos Vcrtchrata (ligeiramente modificada de Pough et al., 1993).

Subfilo Vertebrata
Infrafilo Agnatha
Infrafilo Gnathostomata
Superclasse Chondrichthyes
Superclasse Teleostomi
Classe Actinistia
Classe Euosteichthyes
Subclasse Actinopterygii
Subclasse Sarcopterygii
Infraclasse Dipnoi
Infraclasse Tetrapoda

Superdivisdo Amphibia

Superdivisdo Amniota
Divisdo Mammalia
Divisdo Chelonia

Tome-se a classificacdo filogenética dos Vertebrata do
Quadro 8.1. Qualquer informacéo sobre o compartilhamento
de caracteres autoecoldgicos nesse grupo pode ser
compreendida evolutivamente. Esse procedimento
corresponde a otimizacdo, estudada no Capitulo 7. O hébitat
terrestre dos Tetrapoda e o habitat aquatico dos demais
vertebrados, por exemplo, pode ser imediatamente
compreendido (por otimizacdo) como uma série de
transformagdo na qual o habitat aquatico é a condicdo inicial
a partir do qual surgiu, na base de Tetrapoda, a condi¢do
terrestre (Fig. 8.4A). Pode ser que se pretenda, por outro
lado, compreender a evolugdo da estrutura da bexiga natatéria
e sua relagdo com a fungdo respiratéria (Fig. 8.4B). Nesse

A = aquatico
T= terrestre

Lacertiliformia
T Reptiliformia
T Chelonia4
T Amniota
T Choanata
A/ T?—» A Sarcopterygii
A Euosteichthyes
A Teleostomi

A Gnathostomata a

A Vertebrata

Subdivisdo Chelonia
Subdivisdo Reptiliformia
Subdivisao Lacertiliformia
Coorte Lacertilia
Coorte Serpentes
Subdivisdo Crocodiliformia
Coorte Crocodilia
Coorte Aves

caso, pode-se compreender que um 0Orgao que tinha outra
funcdo em Actinopterygii comecou a ser empregado na
fungdo respiratdria no ancestral de Sarcopterygii, mesmo que
os Dipnoi ndo tenham um hébitat estritamente terrestre. O
conhecimento de que o @mnion existe exclusivamente nos
Amniota pode ser compreendido como uma aquisicao desse
grupo. As semelhancas na forma geral do corpo entre
crocodilos e lagartos pode ser vista como uma plesiomorfia;
a forma do corpo distintiva em Aves, por outro lado, forma
um conjunto de apomorfias que as diferenciou da condicéo
ancestral de Crocodiliformia. Os exemplos poder-se-iam
multiplicar com outros caracteres de vertebrados -e 0 mesmo
ocorreria em outros grupos. O que importa é destacar que
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Figura. 8.4. Dois estudos de otimizagdo de caracteres em grupos de vertebrados, com base em uma classificagcdo conhecida (Quadro 8.1). Uma
vez recuperada a informacéo filogenética da classificagdo, a informacéao sobre uma determinada caracteristica nos varios grupos é colocada na
parte superior do cladograma, nos ramos terminais e, a partir dai, inferida para os varios niveis até a base (veja Capitulo 7, para otimizagao).
Os retangulos pretos indicam sinapomorfias quanto ao carater estudado. A. Evolugdo do ambiente em que vivem os adultos de cada grupo,

inferida para seu plano-bésico.
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todas as caracteristicas evoluem através da filogenia e
qualquer carater pode ter sua evolugdo compreendida a luz
dafilogenia do grupo. Assim, um pouco de treino de “leitura”
de classificacOes filogggéticas torna essas classificagdes uma
fonte fantastica de informagdo e uma ferramenta de uso
comum por fisiélogos, ecélogos, taxdnomos, bioquimicos
etc.

E evidente que a dificuldade de se obterem filogenias
precisas para alguns grupos poderia ser vista como uma
limitagdo da proposta hennigiana de construir classificagdes
filogenéticas, uma vez que a alteragdo da filogenia aceita
para um grupo sempre resultaem algum grau de modificacdo
naclassificagdo filogenética desse mesmo grupo. Essa critica,
contudo, tem varias fraquezas. A primeira delas é que a
diretriz da Sistematica Filogenética é representar nas
classificagBes o conhecimento atual das relagdes filogenéticas
em um grupo. Se nada é conhecido das relagdes de parentesco
em um grupo, é construida uma classificacdo para o grupo
que indica a auséncia de conhecimento; se pouco é conhecido
das relagdes filogenéticas no grupo, esse pouco conhecimento
pode ser representado inequivocamente na classificacdo; se
as relacOes de parentesco estdo completamente esclarecidas,
faz-se com que a classificacdo reflita a filogenia completa
conhecida para o grupo. As vezes, ha propostas efetivamente
diferentes para a filogenia de um grupo, ao menos em certos
niveis. Nessa situacdo, pode-se ao adotar uma das filogenias
aceitas, indicando a autoria da proposta, ou pode-se gerar
uma filogenia (e, conseqiientemente, uma classificagdo) de
consenso, em que apenas 0s pontos de concordancia entre
as propostas sdo expressos.

E evidente também que o conhecimento filogenético
evolui, o que pode trazer algum grau de modificagdo as
classificagBes propostas -diga-se, instabilidade. A expectativa
de estabilidade para as classificacdes, porém, parece ser um
dos resquicios mais persistentes de uma visdo platonista do
mundo. No mundo atemporal plat6nico, os tipos ideais das
espécies e as semelhangas compartilhadas séo eternas, perenes
e estaveis. Se existir esse mundo platdnico, se ndo existir
evolucdo, se houver meios de inferir as caracteristicas dos tipos
ideais, se houver um método de gerar um sistema de
classificagdo baseado nessas caracteristicas sem disputas entre
autores e se tal sistema for (til, teremos uma classificacdo
biolégica efetivamente estavel. Poucas dessas premissas
parecem ser cumpridas. Essa estabilidade certamente é
desejavel, considerando sua necessidade de uso em questdes
préticas, como efetivamente ocorre com as classificacoes
bioldgicas. Contudo, nenhum sistema de classificagdo que se
fundamenta em um conhecimento que evolui gradualmente é
estavel. Nenhuma das escolas consegue resolver o problema
da instabilidade, visto que em todas ha maneiras distintas de
considerar os dados e ha adigdo permanente de informacéo,
fazendo com que autores diferentes em épocas diferentes
produzam classificac@es incongruentes entre si. Nesse sentido,
as classificagdes filogenéticas, por terem como referéncia uma
Unica historia, que pode ser recuperada, talvez sejam as que
tém maior chance de se aproximarem de uma estabilidade a
médio e longo prazo. A estabilidade certamente deve ser uma
recomendacao para qualquer escola. Nesse aspecto, como foi
visto acima, as classificacfes filogenéticas tém um
“decodificador universal”, que é a informagédo sobre as relagdes

filogenéticas, algo que ndo existe nas demais classificagoes.
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Capitulo 9

Classificactes filogeneéticas

“Tornar o sistema filogenético o sistema geral de referéncia para a sistematica especial
tem a inestimavel vantagem de que as relagdes com todos os demais sistemas biolégicos
concebiveis podem facilmente ser representados através dele. Isto ocorre porgue o
desenvolvimento histérico dos organismos deve necessariamente estar refletido de alguma
maneira em todas as relacfes entre organismos. Consequentemente, as relacdes diretas
estendem-se do sistema filogenético para todos 0s outros sistemas possiveis, enquanto que
freqlientemente ndo hé essas relagdes diretas entre esses outros sistemas.” (Willi Hennig,
1966, Phylogenetic Systematics, p. 22)

TRANSFORMNACAO DE CLADOGRAMAS EM
CLASSIFICACOES

Antes de tratar mais extensamente das classificacGes
filogenéticas, convém discutir um pouco mais a estrutura
das classificagdes tradicionais. Como vimos, as classificacdes
bioldgicas incluem tadxons que receberam nomes e foram
associados a categorias taxondmicas. Esses taxons
correspondem a agrupamentos que tém como elementos
outros tdxons subordinados menores (espécies e outros taxons
supra-especificos ou subespecificos). Nos niveis superiores
das classificag@es tradicionais, o niumero de taxons
subordinados normalmente é pequeno. Os filos tém
relativamente poucas classes e as classes tém relativamente
poucas ordens. Mas ha familias com dezenas, as vezes
centenas de géneros e ha géneros com centenas de espécies.
Nessas classificagdes, quando um taxon mais abrangente
contém trés ou mais taxons subordinados, eles séo listados
seguindo algum critério: alfabético, antigiiidade da criagéo
dos nomes, posicao geografica, uma seqiiéncia que intuitiva
de grupos “mais primitivos” a “mais derivados” ou
aleatoriamente. A existéncia de uma lista assim mostra que
as relagdes filogenéticas entre os elementos subordinados
sdo desconhecidas. Essas listas mostram que, nas
classificagbes tradicionais, had muitos niveis taxondmicos
intermediarios, reunindo elementos de tdxons maiores em
grupos um pouco menores, que ndo foram descobertos e
nomeados. O nimero de niveis ndo expressos nas
classificacdes tradicionais de todos os grupos certamente é
muito grande.

O principio mais importante das classificacdes
filogenéticas é que todos os taxons devem ser monofiléticos.
Isso confere um significado muito particular a essas
classificagfes. Quando os taxons sdo monofiléticos (ao nivel
de espécie ou ao nivel supra-especifico), eles correspondem
aentidades historicas que sdo descobertas, e ndo inventadas.
Nesse contexto, a tarefa do sistemata é obter cladogramas e,
com base neles, criar um sistema de nomes que reflita a
filogenia em todos os niveis. As normas gerais a serem
seguidas sdo:

(1) todos os tdxons devem corresponder a grupos
monofiléticos ou, se a monofilia do tdxon ndo esta
determinada, isso deve estar claro;

(2) todos os niveis de generalidade conhecidos do

grupo devem ser expressos ou devem ser passiveis de
reconhecimento;

(3) deve ser possivel reconhecer as relagbes entre
grupos-irmaos; e

(4) deve ser possivel reconhecer a que grupo maior
um grupo menor esta subordinado.

CLASSIFICACOES _ FILOGENETICAS E
CATEGORIAS TAXONOMICAS

Ha duas maneiras diferentes de representar o
conhecimento das relacdes de parentesco em classificacGes
filogenéticas (Nelson, 1972): por subordinacdo e por
sequlienciacdo. No método de subordinagédo, grupos de niveis
hierarquicos subordinados diferentes tém sempre categorias
taxondmicas de nivel menor que aquela do grupo mais
abrangente. Nesse método, todos os grupos monofiléticos
do cladograma tém um nome proprio e estdo representados
na classificacdo. Além disso, tdxons-irméos sempre tém a
mesma categoria taxondmica. Para o cladograma da Figura
9.1A, fixando-se a categoria de “Superclasse” para o nivel
mais abrangente, poder-se-ia construir a classificacao
filogenética por subordinagdo do Quadro 9.1.

No método de seqlienciacdo, diversamente, alguns
grupos monofiléticos que incluem taxons terminais
sucessivos em uma filogenia permanecem sem denominagéo
e ramos laterais sucessivos sdo associados 8 mesma categoria
taxondmica. Ou seja, em um ramo de um cladograma com
uma série de eventos, quando h& ramos menores (“ramos
laterais™) em niveis sucessivos, cada um dos sucessivos ramos
laterais recebe a mesma categoria taxondmica. Resgata-se a
informacao filogenética tomando de uma seqiiéncia de taxons
com a mesma categoria, 0 taxon em uma determinada linha
como o grupo-irmdo do conjunto dos taxons de mesma
categoria que o seguem na lista. Para o cladograma da Fig.
9.1B, poder-se-ia gerar, pelo método de seqlienciagdo, a
classificacéo filogenética do Quadro 9.2, atribuindo ao taxon
M a categoria de superclasse. O taxon A, nessa classificagéo,
é 0 grupo-irmdo dos tdxons B+C+D. O tadxon B, por sua
vez, € o grupo-irmdo de C+D. Finalmente, C e D séo grupos-
irmaos.

Note que os cladogramas das Figuras 9.1 A e 9.1B
sdo iguais. Apenas, foram dados nomes a dois niveis
intermediarios em 9.1 A, que ndo sdo nomeados em 9.1B. O
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Figura 9.1. Denominacéao dos grupos monofiléticos de um cladograma de um grupo hipotético com guatro ramos terminais (veja o texto). A. Sistema
de subordinagéo: os grupos monofiléticos em todos os niveis recebem nomes préprios; B. Sistema de seqiienciagdo: apenas os grupos monofiléticos

terminais e o grupo mais abrangente recebem nomes proprios.

Quadro 9.1. Classificagdo filogenética por subordinagdo do grupo
hipotético cuja filogenia esta representada na Figura 9.1A, associando
ao tdxon mais inclusivo a categoria Superclasse.

Superclasse M
Classe A
Classe N
Subclasse B
Subclasse O
Infraclasse C
Infraclasse D

Quadro 9.2. Classificacdo filogenética por seqiienciagdo do grupo
hipotético cuja filogenia esta representada na Figura 9.1B, associando
ao tdxon mais inclusivo a categoria Superclasse.

Superclasse M
Classe A
Classe B
Classe C
Classe D

mais importante, no entanto, € que, embora as duas
classificacdes em sua forma sejam diferentes (Quadros 9.1 e
9.2), elas expressam a mesma filogenia.

SUBORDINACAO

O método de subordinacéo tem vantagens claras. A
primeira delas é que todos os tdxons do cladograma recebem
um nome proprio. Com isso, pode-se referir diretamente aos
tdxons em todos os niveis da classificacdo. Além disso, ao
menos dentro de grupos sucessivamente inclusivos, as
categorias taxon6micas sdo usadas de maneira comparavel,
isto é, grupos irm&os tém a mesma categoria.

Na subordinagdo, por convencdo, a auséncia de
informacdo que permita resolver uma politomia no cladograma
é indicada por uma sequiéncia de taxons de mesma categoria
em um mesmo nivel de indentagdo. Um estudo mais profundo
do grupo pode resolver a politomia e mostrar que um dos
ramos na politomia é irméo do conjunto do restante dos taxons,
alterando a classificagdo. Nesse caso, uma classificacdo inicial
gue represente a politomia teria que ser refeita, indicando o
maior conhecimento da filogenia do grupo.

O cladograma da Figura 9.2 apresenta um grupo
hipotético com dois niveis resolvidos e uma politomia. Uma

classificacdo desse grupo por subordinacdo poderia ser a do
Quadro 9.3. Como essa é uma classificacdo filogenética por
subordinacdo, aexisténcia da quatro taxons seguidos de mesma
categoria é um indicativo de que o autor da classificacdo néo
possuia informacédo para resolver a tetratomia.

A subordinagdo, por outro lado, tem desvantagens
consideraveis. A primeira delas é que a classificacdo de grupos
muito grandes exige um ndmero imenso de novas categorias
para que todos os niveis da filogenia sejam representados. No
nivel de familia, ndo apenas o nimero de categorias é
extremamente limitado, como também os sufixos
correspondentes as categorias taxondmica é limitado (em
Zoologia, -idae, para familia, -inae, para subfamilia, -ini,
para tribo, -ina, para subtribo; em Botanica, -aceae, para
familia, -oideae, para subfamilia etc.). Em insetos, por
exemplo, h& familias com centenas de géneros, de modo que,
em alguns casos, apenas entre familia e género seriam
necessarias mais de 100 novas categorias em um sistema como
esse. Essas categorias e, especialmente, as terminagfes nao

A B C D E F

Figura 9.2. Cladograma de um grupo hipotético com uma politomia,
representando a auséncia de conhecimento filogenético entre quatro
ramos —B, C, De {E, F}. A representacdo de uma politomia nas
classificagdes filogenéticas é diferente nos métodos de subordinacéo e
de sequienciagao.
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Quadro 9.3. Classificagao filogenética por subordinagéo correspondente
a filogenia da Figura 7.6, em que ha um nivel com uma politomia,
indicando auséncia de conhecimento sobre a maior proximidade entre
dois dos quatro ramos que a compdem.

Superclasse M
Classe A
Classe N
Subclasse B
Subclasse C
Subclasse D
Subclasse O
Infraclasse E
Infraclasse F

estdo disponiveis na estrutura das classificagdes tradicionais.

A segunda limitacdo é que a descoberta de novos
taxons terminais ndo apenas gera a necessidade de introduzir
também novos taxons inclusivos, como também faz com que
todas as categorias associadas aos taxons subordinados
abaixo desse nivel sejam modificadas. A Fig. 9.3A altera o
cladograma da Figura 9.1A pela adi¢do de dois novos ramos
laterais, E e F. Isso implica em uma alteracdo consideravel
na classificacdo em relacdo a anterior (Quadro 9.1). A nova
classificacdo por subordinacéo poderia ficar, por exemplo,
como a do Quadro 9.4. Isso mostra que mesmo alteracdes
localizadas na filogenia provocam grandes mudangas na
estrutura da classificagéo.

A terceira limitagdo é que 0 método resultaem grande
numero de nomes redundantes. Na classificagdo de Platnick
(1977d) dos grandes grupos de aranhas, ha doze nomes (cinco
redundantes) para uma filogenia com sete taxons terminais.
Ha redundancia quando sdo dados dois ou mais nomes para
0 mesmo taxon, cada um dos quais corresponde a um nivel
na hierarquia de categorias. Uma ordem que contenha uma
Unica espécie tera, para 0 mesmo taxon (que € essa espécie),
0 nome da espécie, 0 nome do género, o nome da familiae o
nome da ordem. Talvez o caso mais tipico seja o de Placozoa,
um filo constituido de uma Unica espécie. O fato de as
filogenias serem em sua maioria muito assimétricas (em uma

Quadro 9.5. Classificacdo filogenética por subordinacédo dos grandes
grupos de Insecta proposta por Hennig (1969), em que as categorias
lineanas séo substituidas por indices numéricos 1e 2, respectivamente
para os ramos menor e maior em cada nivel de generalidade do
cladograma.

Insecta
1.1. Entognatha
1.1. Diplura
1.2. Ellipura
1.2.1. Protura
1.2.2. Collembola
2. Ectognatha
2.1. Archaeognatha
2.2. Dicondylia
2.2.1. Zygentoma
2.2.2. Pterygota
2.2.2.1. Palaeoptera
2.2.2.1.1. Ephemeroptera
2.2.2.1.2. Odonata
2.2.2.2. Neoptera

dicotomia, um dos ramos é muito maior que o outro) faz
com que a redundancia de nomes em classificagbes por
subordinacdo seja quase que uma regra e ndo uma excegéo.

Finalmente, 0o método de subordinagdo ndo soluciona
0 problema da auséncia de significado das categorias
lineanas, que continuam sendo utilizadas. O conjunto de
taxons de mesma categoria forma uma classe que ndo tém
significado evolutivo. N&o haveria, por exemplo, em uma
classificacdo filogenética por subordinacao, nenhuma relagéo
concreta entre Anisopodidae (Diptera) e Cichlidae
(Actinopterygii), ambos tdxons do nivel de familia.

Algumas tentativas foram feitas para minimizar
alguns dos problemas das classificagdes por subordinacéo.
Hennig (1969) procurou desenvolver um sistema de
categorias com indices numéricos, de maneira a evitar a
proliferacdo de nomes de categorias. No sistema proposto
por Hennig, para cada par de grupos-irméos atribuem-se os
indice le 2, respectivamente para oS ramos menor e maior.
A classificagdo dos grandes grupos de Insecta, proposta por
Hennig (1969), esta representada no Quadro 9.5.

Alguns problemas das categorias lineanas de fato
resolvem-se com a substituicdo dos nomes por indices
numéricos. Contudo, restam varios problemas: (1) indices
numeéricos sdo muito dificeis de memorizar e de usar na
comunicacdo; (2) tornar-se-iam extremamente extensos no
nivel de espécie, caso fossem aplicados a todos 0s organismos;
(3) seriam igualmente instaveis, como as classificagbes por
subordinagdo em geral; e (4) manteriam o problema da falta
de significado das categorias. Lpvtrup (1977) prop6s um
sistema de indices em que, ao invés dos algarismos le 2,
seriam usados os algarismos O e 1para o par de grupos-irmé&os.
Adicionalmente, sempre que dois algarismos consecutivos
fossem ambos diferentes de 0, eles seriam somados. Assim, a
mesma classificagdo dos Insecta de Hennig (Quadro 9.5)
poderia ser transformada naquela do Quadro 9.6.

A proposta de Lpvtrup (1977) resolve o problema da
quantidade de nimeros nos grupos mais apicais da filogenia,
mas ndo elimina outras dificuldades do sistema de
subordinacdo com indices numéricos, referidas acima. Note
que as classificagcdes dos Quadros 9.5 e 9.6 correspondem
exatamente a mesma hierarquia de taxons, com associagdes
diferentes de categorias. Aqui é facil verificar que o sistema

Quadro 9.6. Classificacdo filogenética por subordinacéo dos Insecta,
alterando a proposta por Hennig (1969) pela substituicdo dos indices
“1” e “2” pelos indices “0” e “1” (Lpvtrup, 1977). Quando dois indices
consecutivos sdo diferentes de 0, seus valores sdo somados.

1.Insecta
1.0. Entognatha
1.0. 0. Diplura
1.0. 1 Ellipura
1.0. 1.0. Protura
1.0. 2. (= 1.0.1.1. ) Collembola

2. (=1.1.) Ectognatha
2.0. Archaeognatha
3. (=2.1.) Dicondylia
3.0. Zygentoma
4. Pterygota
4.0. Palaeoptera
4.0. 0. Ephemeroptera
4.0. 0.1. Odonata
5. Neoptera
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Figura 9.3. Denominacédo dos grupos monofiléticos de um cladograma de um grupo hipotético com seis ramos terminais (veja texto). A. Sistema
de subordinagédo: os grupos monofiléticos em todos os niveis recebem nomes proprios; B. Sistema de seqiiencia¢do: apenas os grupos monofiléticos

terminais e o grupo mais abrangente recebem nomes préprios.

de tdxons e o sistema de categoria sdo independentes.

A proliferacdo do nimero de categorias taxondmicas
acima do grupo da familia foi satisfatoriamente resolvida
por Farris (1976b), que prop6s um sistema de prefixos
aumentativos e diminutivos a serem acrescidos aos nomes
das categorias lineanas principais, gerando um numero
infinito de categorias novas. Os prefixos aumentativos sdo
super-, hiper-, mega- e giga-; os diminutivos sdo sub-, infra-,
micro- e pico-. Cada prefixo corresponde a um valor
modificador da categoria, respectivamente de +1 a +4 e de -1
a-4. Assim, uma seqliéncia de categorias de niveis sucessivos
seria: gigagigaordem (=+8), megagigaordem (+7),
hipergigaordem (+6), supergigaordem (+5), gigaordem (+4),
megaordem (+3), hiperordem (+2), superordem (+1), ordem
(0), subordem (-1), infraordem (-2), microordem (-3),
picoordem (-4), subpicoordem (-5), infrapicoordem (-6),
micropicoordem (-7) e picopicoordem (-8).

O problema do nimero de categorias acima do grupo
da familia, portanto, pode ser resolvido com a aplicagdo desse
método. No entanto, mantém-se os problemas citados para
as categorias do grupo da familia, a questdo da instabilidade
e da falta de significado das categorias. Alguns dos nomes
redundantes de taxons na classificacdo podem ser evitados.
Christoffersen (1988) sugeriu que, em caso de redundancia,
ap6s o nome do taxon de maior nivel de generalidade de

Quadro 9.4 Classificagéo filogenética por subordinacao correspondente
ao cladograma da Figura 9.3A, que altera o cladograma da Figura
9.2A pela adicdo de dois taxons terminais. Compare esta classificacio
com a do Quadro 9.1.

Superclasse M
Classe A
Classe N
Subclasse B
Subclasse P
Infraclasse E
Infraclasse O
Microclasse C
Microclasse Q
Picoclasse F
Picoclasse D

uma classificagdo, o nome do grupo de menor nivel de
generalidade estivesse entre colchetes. Assim, se uma ordem
inclui uma Unica espécie, ao invés de indicarmos

Filo Placozoa, Trichoplachidae, Trichoplax, Trichoplax adherens
indicar-se-ia apenas
Filo Placozoa [Trichoplax adherens].

Essa sugestdo € aplicavel ndo somente a classificagdes
por subordinacdo, mas a qualquer classificagdo que tenha
redundancia de nomes. A resisténcia a seu emprego
provavelmente adviria do fato de que alguns autores
insistiriam na necessidade de manter os nomes dos grupos
da familia e do género como validos e necessarios.

Assim, algumas solu¢des podem ser propostas para
amenizar parte dos problemas da classificacdo por
subordinacdo. No entanto, a artificialidade das categorias em
si, 0 excesso de nomes e categorias, e a instabilidade do
sistema ndo podem ser solucionados.

SEQUENCIACAO

O método de classificagdo por seqiienciagdo também
tem vantagens e desvantagens. Primeiramente, € necessario

Quadro 9.7. Classificagéo filogenética por sequienciacéo correspondente
ao cladograma da Figura 9.3B, que altera o cladograma da Figura
9.1B pela adicéo de dois taxons terminais. Compare esta classificagdo
com a do Quadro 9.8. O nimero de alteragdes ocorridas com a adigédo
de novos taxons é bem menor que no método de subordinagdo (Quadros
9.1e9.3).

Superclasse M
Classe A
Classe B
Classe E
Classe C
Classe F
Classe D
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Quadro 9.8. Classificacdo filogenética por sequenciagdo
correspondente ao cladograma da Figura 9.2. Sao utilizados os
artificios propostos por Wiley (1979) para o reconhecimento de
politomias através da adicdo da expressdo “sedis mutabilis” a cada
ramo, e por Amorim (1982a, 1994b), para denominar 0s ramos
inclusivos sem nomes.

Superclasse M
Classe A
grupo B*
Classe B, sedis mutabilis
Classe C, sedis mutabilis
Classe D, sedis mutabilis
grupo E+, sedis mutabilis
Classe E
Classe F

saber que ndo é possivel construir uma classificagdo por
seqlienciagdo “pura”. Se construissemos uma classificacdo
desse tipo para todos os organismos, teriamos um taxon mais
abrangente associado a categoria de super-reino e, como
tdxons subordinados, uma enorme seqiéncia de ramos
laterais ao longo de um ramo principal até o nivel de espécie
apenas com a categoria “Reino”. Assim, em classificacfes
por seqlienciagdo sempre ha niveis em que se utiliza 0 método
de subordinagdo, com um par de grupos-irmaos recebendo a
mesma categoria.

A principal vantagem da sequienciagdo é permitir que,
com um numero relativamente pequeno de categorias e de
nomes de taxons, se possa erigir a classificagdo de grupos
muito grandes. Outras vantagens sdo: (1) o namero de nomes
redundantes é relativamente menor; (2) € possivel conservar
a maior parte dos nomes e categorias associadas das
classificagOes tradicionais, o que implica em uma economia
no esforco de memorizacdo de novas classificagdes; (3) o
pequeno nimero de novas categorias necessarias; e (4) a
introducéo de novos ramos em uma filogenia demanda um
numero pequeno de alteragbes em uma classificagdo por
sequienciacdo pré-existente. A Figura 9.3B, por exemplo,
que inclui dois novos taxons terminais em relagcdo ao
cladograma da Fig. 9.1B, implica em uma nova classificacédo
do grupo, como estd no Quadro 9.7. Todos os taxons e
categorias da classificacdo anterior foram mantidos sem
alteragOes na nova classificacéo.

As desvantagens do método de seqiienciagéo ja foram
bastante citadas na literatura e muitos autores ndo gostam
dele (veja, por exemplo, Platnick, 1977d), ao menos acima
da categoria da familia. Os argumentos sdo diversos. As
categorias taxondmicas continuam ndo tendo significado
evolutivo. A mesma categoria ndo € aplicada a grupos-irmaos
e, para os taxons de um mesmo grupo, ela pode ser aplicada
a niveis muito distintos. Além disso, sem o0 uso de outros
recursos, um ndmero grande de taxons inclusivos permanece
sem nome nas classificagdes, criando transtornos para nos
referirmos aeles. Finalmente, ndo é possivel, sem lancar méo
de artificios, indicar na classificagdo que ha politomias na
filogenia.

Diversas solugBes foram sugeridas para essas
limitagGes. Para discernir quando uma seqliéncia de nomes

de tdxons representa ramos laterais sucessivos ou uma
politomia, Wiley (1979) sugeriu que se acrescente a expressao
“sedis mutabilis” ao nome de cada tdxon da politomia
(Quadro 9.8).

Para resolver a auséncia de nomes de taxons
inclusivos, Amorim (1982a) sugeriu que esses taxons fossem
referidos através de um artificio. No cladograma da Fig. 9.3A,
por exemplo, o grupo monofilético que inclui os taxons
terminais [E+C+F+D] corresponderia, em uma classificagdo
filogenética por subordinacédo, a subclasse P (Quadro 9.4).
Nas classificacGes por seqlienciagdo, esse grupo pode ser
referido como o “grupo-E+”, ou seja, 0 “grupo que inclui o
tdxon E mais seu grupo-irmdo, o tdxon [C+F+D]”. Este
Gltimo taxon, por sua vez, seria referido como o grupo-C+,
que inclui os grupos C e F + (ou grupo-D+). O grupo N da
Figura 9.3A poderia ser referido como o grupo-B+em uma
classificacdo por sequienciacdo. Se as relagdes entre os td&xons
subordinados de um grupo ndo estiverem determinadas (isto
é, havendo uma politomia), ao invés de nos referirmos ao
grupo com um sinal de “+”, podemos utilizar um asterisco
(Amorim, 1994).

O cladograma da Fig. 9.2 poderia, desse modo, ser
transformado em uma classificacdo filogenética por
seqlienciagdo utilizando os recursos propostos por Wiley
(1979) e por Amorim (1982a) (Quadro 9.8).

A existéncia de vantagens e desvantagens nos
procedimentos de seqlienciacdo e subordinacdo ndo modifica
seu valor mais importante: os dois procedimentos preenchem
os requisitos fundamentais das classificacdes filogenéticas,
de transmitir ao leitor o conhecimento da diversidade
bioldgica junto com a informagdo filogenética. Sempre
havera dificuldades para a construcéo de classificagfes -ndo
importa quais sejam os objetos- eficientes como Information
retrieval system. Nesse sentido, considerando as dificuldades
envolvidas, talvez as classificacdes bioldgicas sejam um dos
mais bem sucedidos sistemas de classificacdo ja produzidos
pelos seres humanos. Muitas das limitagdes indicadas acima
ndo sdo proprias de classificagbes filogenéticas, mas do
préprio sistema lineano de categorias. Elas estdo presentes
nas classificagdes de todas as demais escolas de sistematica.
Como se vera adiante, hd problemas insollveis no uso dos
sistemas tradicionais de classificacdo dentro de um contexto
evolutivo. Apenas com um sistema novo (com um custo
elevado de adaptacdo em uma fase de transigao) é possivel
construir uma estrutura coerente. O que importa real¢ar aqui
é que qualquer classificacao filogenética é capaz de informar
ao leitor o conhecimento atual sobre as relagdes de parentesco
entre 0s membros de um grupo.

FOSSEIS E AS CLASSIFICACOES FILOGENETICAS

Uma das dificuldades na construcdo de um sistema
Unico de classificacdo, refletindo todo o conhecimento
disponivel sobre a diversidade, sdo os fdsseis. Fosseis
correspondem a organismos que viveram em tempo anterior
ao recente e que tiveram partes preservadas ou deixaram
indicios que sdo identificados atualmente (como pegadas,
por exemplo). Sendo descobertos, sdo descritos da mesma
forma que os grupos recentes, e a espécie € atribuido um

103 m



Quadro 9.9. Classificacao filogenética por seqlienciagdo dos grandes
grupos de Aves, incluindo uma espécie fdssil hipotética —Avus
ancestorcus— ancestral de todas as Aves.

Supercoorte Aves (Avus ancestorcus )
Plesion Archaeornithes
Coorte Neornithes
Plesion Hesperornithiformes
Subcoorte Palaeognathae
Subcoorte Neognathae

bindbmio. Se a espécie ndo esta extinta, o nome aplica-se
também a individuos atuais; se esta extinta, aplica-se apenas
a fosseis. Essa espécie, por sua vez, € incluida em taxons
supra-especificos —géneros, familias, ordens, classes etc.—
que podem incluir ou ndo espécies recentes, isto €, esses
grupos podem ou ndo estar completamente extintos).

De modo geral, a construgdo de classificagbes para
periodos geoldgicos distintos, com grupos extintos tipicos
de cada periodo, tém sido feita ser considerar
apropriadamente o conhecimento sobre os grupos recentes
(veja, por exemplo, Rohdendorf, 1991). Isso acarreta
problemas complicados. IniUmeras propostas foram feitas na
literatura sobre como tratar a informagdo sistematica
paleontoldgica (veja discussdo em Wiley, 1981). Alguns
autores propuseram que se apresentem grupos extintos e
recentes em classificacOes separadas. Ainda que essa solugdo
evite os problemas decorrentes da integracéo dos dois tipos
de dados, ela resulta na perda de informagdo para quem tem
apenas um dos sistemas em maos. Além disso, a reunido dos
sistemas paleontolégico e neontoldgico permite uma
compreensdo muito mais detalhada da histéria evolutiva dos
grupos, o que ilumina a compreensdo dos demais aspectos
dos organismos. Outros autores propuseram apresentar uma
classificacdo separada para cada grande estrato
paleontoldgico, o que acentua ainda mais o problema.
Finalmente, ha diversas propostas sobre como conjugar os
dados de paleontologia e neontologia em um Unico sistema
de classificacéo.

Um dos maiores problemas para lidar com os dados
de fosseis € a dificuldade, ja referida aqui anteriormente
(Capitulo 6), de determinarpositivamente se um determinado
féssil pertenceu a uma espécie ancestral de um grupo com
descendentes atuais ou se pertenceu a um ramo diferenciado
e extinto que ndo é ancestral de grupos atuais (isto é, uma
histéria em alguma extensdo independente de qualquer outro
grupo). A presenca de autapomorfias em um fossil demonstra
que esse fossil faz parte de um ramo lateral independente
extinto. A auséncia de autapomorfias, no entanto, ndo é
evidéncia definitiva de que o féssil tenha pertencido a uma
populacdo ancestral de um grupo atual, pois as autapomorfias
podem ter sido perdidas no processo de fossilizacéo.

O fato de uma espécie do passado ser ancestral ou
um ramo independente determina sua posicdo em relacao as
espécies recentes de um grupo. Se a espécie for um ramo
independente, é uma entidade a parte e tem uma relacdo de
grupo-irmdo com outro téxons, como todos os demais tdxons
recentes. Por outro lado, se for a espécie ancestral de um
grupo, sua posicdo confunde-se com a do proprio grupo do
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qual ele é ancestral -lembre-se da diferenga entre cladograma
e arvores filogenética (Capitulo 6). A relacdo entre a espécie
ancestral de um grupo e o grupo monofilético descendente
dela é semelhante a relagdo entre um ovo fecundado (sem a
casca) e o proprio adulto derivado dele, com as inimeras
células diferenciadas quanto a forma e outras caracteristicas
funcionais, originadas de uma mesma base. Posicionar
espécies ancestrais em uma classificacdo implica na
necessidade de artificios adicionais. Assim, a atribui¢do de
nomes a taxons do passado cujo status ndo seja conhecido -
ancestral ou ndo- causa dificuldades adicionais aquelas
préprias da construgdo de uma classificagdo filogenética.
Quando se determina que uma espécie ou um grupo
monofilético extinto é um ramo lateral, através do
descobrimento de apomorfias exclusivas, o tAxon pode entrai-
na classificacdo filogenética da mesma maneira que 0s grupos
recentes. A questdo das categorias a serem associadas a
fésseis, no entanto, corresponde a outro complicador. Com
a subordinagdo, o nimero de categorias adicionais que tende
aser incluido no sistema com a descoberta sucessiva de novos
fosseis passa a ser preocupante, considerando os problemas
normais da subordinacdo. A questdo da redundancia dos
nomes também fica mais complicada. Nas classificagdes
filogenéticas por seqiienciagdo ou por subordinacéo, € preciso
criar tdxons de grande generalidade para uma Unica espécie
extinta ou para pequenos grupos de espécies, resultando em

Figura 9.4. Filogenia para os Elopomorpha (Actinopterygii) proposta
por Patterson & Rosen (1977). A posicdo do féssil Anaethalion vadali
em relacdo aos trés grandes grupos que incluem espécies recentes é
incerta, podendo, inclusive, ser o grupo-irméo de todos os demais
Elopomorpha (veja o texto).
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Quadro 9.10. Classificacao filogenética por seqiicnciacdo dos grandes
grupos de Elopomorpha. Ha informacéo suficiente para saber que a
espécie Anaethalion vadali pertence ao grupo, mas nao é possivel saber
a qual dos ramos de Elopomorpha essa espécie fossil pertence. Sua
posigéo é indicada como “de posi¢do incerta” dentro do grupo.

Coorte Elopomorpha
Elopomorpha, incertae sedis: Plesion Anaethalion vadali
Ordem Elopiformes, sedis mutabilis
Ordem Megalopiformes, sedis mutabilis
Ordem Anguilliformes, sedis mutabilis

nomes redundantes. Patterson & Rosen (1977) sugeriram
que um epiteto -Plésion- seja adicionado a taxons extintos
de qualquer nivel hierdrquico, substituindo a categoria
taxondmica, sem interferir nas convengdes dos codigos de
nomenclatura para binbmios e outras normas dos grupos de
género e familia (como terminacdes, por exemplo).

Em situagdes em que fosse possivel identificar a
espécie ancestral de um taxon supraespecifico, Wiley
(1981:223) propde que se acrescente 0 nome da espécie
extinta entre parénteses apds o nome do taxon supraespecifico
da classificagdo do qual a espécie é ancestral. Isso pode ser
feito tanto em classificagdes por subordinacdo, quanto por
sequienciacdo. Num dos exemplos de Wiley (1981), a
classificacdo das Aves, incluindo a espécie hipotética
ancestral de todas as aves, apareceria como estad no Quadro
9.9.

Em inGmeras situacgdes, o conhecimento filogenético
de um grupo é parcial e ndo é possivel determinar a posi¢do
precisa de uma espécie (ou de um grupo) na filogenia de um
grupo maior. Esse é um problema particularmente agudo em
paleontologia. Muitas espécies extintas sdo conhecidas de
pouquissimos exemplares, as vezes muito incompletos,
dificultando seu posicionamento na filogenia. As vezes, isso
¢ apenas conseqiiéncia da auséncia de informacao disponivel
no féssil. Entretanto, em inUmeros casos, essa duvida é
consequéncia de uma compreenséo insuficiente da evolucdo
do grupo ao qual o féssil pertence. De modo geral, é dificil
posicionar com precisdo fésseis na filogenia de grupos
recentes e eles acabam ficando em posigdo incerta em niveis
mais amplos de generalidade.

Para esses casos, Wiley (1979) prop6s um artefato
que permite a inclusdo desses grupos de posicdo incerta em
classificacOes filogenéticas. Eles seriam adligados no grupo
de maior generalidade com que a espécie definitivamente
compartilha sinapomorfias, seguidos da expressdo incertae
sedis. Ou seja, a presenca de uma espécie ou um taxon
supraespecifico com essas sinapomorfias em uma
classificacdo indica que ele supostamente pertence ao tdxon
no qual ele estéd incluido, mas ndo ha informacéo para inclui-
lo com seguranca em nenhum de seus subgrupos. No
exemplo da Figura 9.4, a espécie extinta Anaethalion vadali
ndo pdde ser incluida em nenhum subgrupo de Elopomorpha.
O Quadro 9.10 exibe a classificagdo filogenética por
seqienciacdo que representa o conhecimento atual da
filogenia do grupo. Cabe notar que 0 uso da expressao
incertae sedis ndo se restringe a fosseis, podendo ser
empregado sempre que um taxon especifico ou supra-

especifico ndo puder ser incluido com seguranca, a luz da
informacéo disponivel nos subgrupos de uma filogenia.

Veja que, sem o uso da categoria “Plésion”, haveria
quatro tdxons em categorias diferentes para a mesma
entidade: “Ordem Anaethalioniformes”, “Familia
Anaethalionidae”, “Género Anaethalion” e “Anaethalion
vadali \ Esses nomes teriam que ser abandonados se, pouco
depois, ap6s um reexame de material ou com o afluxo de
novos exemplares, fossem descobertas de caracteristicas para
incluir o fossil em uma das trés ordens.

TEMPO, BIOGEOGRAFIA E CATEGORIAS NAO
LINEANAS

Uma das tentativas de eliminar o uso arbitrario das
categorias nas classificagbes bioldgicas foi proposta por
Hennig (1966a: 180-193). Em seu sistema, seria feita uma
associacdo entre as categorias taxon6micas e a idade de
origem dos taxons. Com efeito, a idade absoluta dos taxons
forma um sistema completamente ordenado (isto é, uma
sequéncia linear de niveis, como as categorias). Nesse caso,
as categorias passariam a ter um significado evolutivo: o
conjunto de tdxons de mesma categoria corresponderia aos
grupos monofiléticos cujas espécies ancestrais viveram na
mesma época! Na proposta de Hennig (1966a), os grupos
surgidos no Devoniano seriam classes; os do Carbonifero,
ordens; no Cretaceo, familias. Assim, com base na filogenia
do grupo e no conhecimento paleontoldgico, a classificacdo
de Hennig (1969) dos grandes grupos de insetos seria como
a que esta no Quadro 9.11 (compare com os Quadros 9.5 e
9.6).

Essa proposta de Hennig (1969) para as categorias
teve pouco uso. No entanto, nos casos em que ele foi aplicado,
ao menos dentro de um escopo mais restrito, a classificacéo
dos grupos por si permite uma compreensao diferenciada de
sua evolucdo. Hennig (1966) cita que Handlirsch (1925) -
um entomélogo com amplo conhecimento de Paleontologia-,
procurava construir, nas décadas de 1920 e 1930,
classificagbes que, em varios aspectos, concordavam com
principios das classificagdes filogenéticas. A classificagdo
de Handlirsch (1925) para os Diptera colocava na mesma
categoria (“familia™) grupos cujas idades eram supostamente
proximas (por exemplo, familias basais de Diptera e
Acalyptratae como um todo, que a maioria dos autores separa
atualmente em inameras familias diferentes).

Quadro 9.11. Classificacao filogenética por subordinagdo dos grandes
grupos de insetos, em que cada categoria lineana esté associada a idade
absoluta do tdxon. O estagio de “Classe” corresponde, na proposta de
Hennig (1966), ao Devoniano. A existéncia de niveis subordinados a
categoria Classe (Sub-, Infra-, Micro-) indica que todos esses taxons
supostamente surgiram antes do final do Devoniano.

Classe Insecta
Subclasse Entognatha
Infraclasse Diplura
Infraclasse Ellipura
Microclasse Protura
Microclasse Collembola
Subclasse Ectognatha
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Matile (1990), em uma grande revisdo da familia
Keroplatidae (Diptera), prop6s uma filogenia para as
subfamilias, tribos e, em alguns casos, para géneros ou
espécies (Arachnocampinae, Macrocerinae e Keroplatini).
Utilizando a analise biogeografica para inferir a idade dos
taxons, além de dados paleontoldgicos disponiveis, Matile
(1990) fez uma reconstrucdo ampla da evolugcdo do grupo.
Ao discutir seu critério de estabelecimento das categorias,
Matile (1990:124, 636) procura seguir as recomendacdes de
Hennig (1966), reservando a categoria de familia para tAxons
com origem suposta entre o Triassico e o Cretaceo Inferior,
tribo para taxons com origem entre o Cretadceo Superior e 0
Oligoceno Superior e género para tdxons com origem a partir
do Mioceno. Assim, com a classificagdo do grupo, é possivel
recuperar ndo apenas a filogenia (a hierarquia de taxons),
mas também a idade de origem aceita para os taxons.

A proposta de Hennig (1966) para as categorias foram
pouco usada, inclusive em trabalhos posteriores dele mesmo
(veja, por exemplo, Hennig, 1969, 1973). Ha diversas
limitagdes.

(1) A determinagéo da idade dos taxons é feita na maior
parte das vezes com base no registro paleontoldgico. Para a
maioria absoluta dos niveis de generalidade na filogenia dos
grupos, ndo ha informagdo paleontolédgica suficiente para
propor a idade aproximada de origem. Para alguns grupos,
ndo ha qualquer informacéo disponivel. Por vezes, todo um
grupo grande de organismos tem sua idade minima indicada
apenas por registros de seu grupo-irmdo, o que é uma
estimativa muito insuficiente.

(2) Em diferentes grupos da classificacéo, a deciséo sobre
que categorias lineanas associar aos taxons € feita por critérios
distintos tem uma tradicdo propria. Os tdxons que 0s
mastozodlogos costumam chamar de familia, por exemplo,
sd0 muito mais recentes que os tdxons que os entomoélogos
associam a familias. Para adotar um sistema Unico de
associacdo entre categorias e idade de origem, qualquer
padronizacdo (mais proximo do conceito “mastozoolégico”,
ou “entomoldgico”, ou “microbiol6gico” etc.) provocaria
mudangas radicais quanto as categorias empregadas na
classificagcdo dos grupos. Dificilmente se poderia chegar a
algum consenso. Qualquer decisdo provocaria,
evidentemente, uma reagéo forte por parte de sistematas mais
tradicionais, uma vez que sua implantacdo alteraria
drasticamente o uso das categorias nas classificagdes ja em
uso.

(3) O afluxo de informacao paleontoldgica, corrigindo a
idade minima dos grupos, ainda que tendesse a estabilizar o
sistema, com a aproximacdo gradual entre idade minima de
origem e idade real de origem, manteria o sistema instavel
por tempo demasiadamente longo. Ou seja, por um tempo
consideravel ainda, devem ocorrer novas descobertas de
fosseis mais antigos para todos os grupos, corrigindo sua
idade minima, o que mantém a idade dos td&xons mudando.
Com isso, suas categorias associadas também mudariam;

(4) Se fossem seguidas,
recomendagGes do sistema, surgiria um nimero enorme de
nomes redundantes. Suponha um taxon que tivesse sua
origem no Triéssico e antes do Cretaceo tivesse originado
doze subgrupos, cada um destes dividindo-se apenas no

estritamente,
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Mioceno. Esse taxon maior teria um nome correspondente
ao nivel de familia, com doze tribos contendo um género
(uma vez que o nivel genérico é obrigatorio no sistema
binominal). Ou seja, haveria doze tribos monotipicas. Se
tomarmos grupos atualmente pequenos surgidos em periodos
muito anteriores, o nUmero de tdxons redundantes seria maior.
Além disso, ndo se poderia atribuir as categorias de género e
espécie a fosseis de grupos extintos antes do Mioceno.

Griffiths (1976) fez uma proposta alternativa. Para
evitar o uso das categorias lineanas, com suas complicaces,
seriam usados nomes baseados nos nomes dos periodos
geoldgicos conhecidos - Paleotaxon, Eotaxon, Oligotaxon,
Miotéaxon e Pliotaxon, por exemplo, para grupos originados
no Terciario. Essa proposta, assim como a de Hennig (1966),
elimina o sentido essencialista da classificagdo lineana, mas,
adicionalmente, evita 0o emprego das categorias tradicionais.
Algumas das limitacGes do sistema proposto por Hennig
(1966), entretanto, mantém-se. E provavel que a falta de
percepgdo de grande numero dos sistematas das reais
limitacGes do sistema lineano tenha contribuido para a
rejeicdo dos sistemas de Hennig (1966) e Griffiths (1974a,
1974b, 1976) sem uma discussdo mais ampla desses
trabalhos.

Uma alternativa mais recente para contornar as
limitacGes das categorias lineanas é o sistema de categorias
biogeograficas (Amorim, 1992). A linha de argumentacéo
segue as propostas de Hennig (1966) e de Griffiths (1976),
de correlagdo entre taxons e idade de origem. No entanto,
esse sistema tem algumas diferencgas.

1) 0 sistema de categorias teriacomo base a evolt

biogeografica dos organismos e ndo estritamente a idade dos
grupos. Espécies e populacbes evoluem dentro de
ecossistemas, que sdo unidades histdricas. Varios (ou a
maioria) dos eventos de fragmentagdo que afetam uma
espécie sdo eventos de vicariancia que afetam também outras
espécies simpatricas no ecossistema. Assim, 0
compartilhamento de uma categoria por varios grupos,
indicado em uma classificacdo, significa que suas espécies
ancestrais supostamente viviam na mesma area no mesmo
periodo.

(2) Ao invés de se utilizar um nome completo para a
categoria, tornando o desenvolvimento do sistema para todos
0s niveis bastante dificil e “pesado”, empregar-se-ia uma
abreviatura ou rétulo.

(3) As categorias lineanas tradicionais ndo seriam
eliminadas nem substituidas, mas utilizadas opcionalmente,
além das categorias biogeograficas. 1sso evita que se tenha
dois sistemas diferentes, usando os mesmos nomes, forcando
aescolha de um ou outro. Por outro lado, isso permite também
um desenvolvimento gradual do novo sistema. Em uma
classificagdo que incorpora esses principios, sabe-se
imediatamente que os taxons que ndo se fazem acompanhar
de categorias hiogeogréficas sdo aqueles para os quais ainda
ndo ha hipdteses biogeograficas propostas.

as  (4) Osistema de categorias proposto ndo é um sistema
totalmente ordenado, como o tempo, mas um sistema
parcialmente ordenado (do mesmo modo que a hierarquia
de taxons).

(5) O sistema ndo fornece somente a idade do grupo
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(indiretamente), mas também a suposta distribuicéo espacial
da espécie ancestral do grupo, incrementando a quantidade
e a qualidade de informacdo que se pode retirar do sistema.

nessa area. Estudos biogeograficos com o método por
vicariancia (por exemplo, Croizat, 1958, 1964; Platnick,
1976; Rosen, 1978; Humphries, 1981, 1983; Amorim, 1987;

(6) A relagdo entre o sistema de tdxons e o sisterivéadide, 1990; Amorim & Tozoni, 1995; Amorim & Pires,

categorias seria a mesma que a relagdo entre elemento e
sistema -neste caso, entre populagdes e biomas. Ou seja, 0
conjunto dos tdxons com a mesma categoria biogeografica
corresponderia ao conjunto de grupos monofiléticos
descendentes de espécies ancestrais simpétricas. A
classificagdo bioldgica também passa a incluir, dessa maneira,
a historia dos ecossistemas.

Para alcancar todas as possibilidades dessa proposta,
no entanto, ainda é necessario algum refinamento.
Atualmente, nas reconstrucfes biogeograficas, ha uma
referéncia genérica a areas que, obviamente, podem abrigar
ecossistemas diferentes em distancias muito préximas (por
exemplo, elementos tipicos de matas de restinga, manguezais,
elementos de fauna psaméfila e elementos marinhos).

Hé algumas exigéncias preliminares para se criar um
sistema como esse para uso geral. A primeira, 6bvia, é que
ele se aplica a grupos para os quais ja foi feita uma anélise
filogenética (uma vez que o sistema deve ter como elementos
unidades histdricas e ndo classes). Adicionalmente, é
necessario haver uma histdria biogeogréafica para o grupo,
cuja aceitacdo seja relativamente ampla. Isso era
virtualmente impossivel antes do desenvolvimento dos
métodos biogeogréficos de anélise por vicariancia (Croizat,
1952, 1958, 1964, 1976; Rosen, 1976, 1978; Platnick &
Nelson, 1978; Craw, 1982; Nelson & Platnick, 1981). Com
a biogeografia vicariante, no entanto, foi possivel discernir
entre os casos de disjuncdo por fragmentacdo de ambientes
e 0s casos de disjuncdo individual, por disperséo.

A possibilidade de admitir uma histéria biogeogréfica
comum a inimeros grupos apoia-se na concordancia
observada para diferentes grupos: (1) dos limites das areas
ocupadas por diversas espécies ou grupos supra-especificos;
(2) na sequéncia de quebras entre areas verificada em
diferentes grupos; e (3) na correlagdo entre a sequéncia de
quebras entre grupos e a seqiiéncia de quebras geoldgicas

1996) e o aproveitamento de dados de outros estudos
filogenéticos de grupos com distribuicdo intercontinental
(Brundin, 1966; Munroe, 1974) mostra uma congruéncia
grande nos padrdes de distribuicdo e de fragmentacdo de
Vvarios grupos, resultando em um cladograma de area para as
relagBes intercontinentais bastante consistente para muitos
niveis (Fig. 9.5). Ainda que haja ddvidas sobre as relagdes
histdricas de algumas areas, essas dividas ndo afetam as
demais areas, para as quais ja ha grande congruéncia entre
os resultados obtidos.

Outra exigéncia é a de um sistema de nomes (no caso,
de abreviaturas) para os diversos niveis dos cladogramas de
area -as categorias biogeograficas- a ser empregado na
classificagdo. Isso depende de uma padronizagdo em seu
emprego. O trabalho original com os principios desse sistema
(Amorim, 1992) continha uma primeira proposta,
fundamentada em um cladograma generalizado 4rea,
construido com base nos dados de Munroe (1974), Platnick
(1976), Rosen (1978), Platnick & Nelson (1978), Amorim
(1987) e Amorim & Tozoni (1995). Para as areas principais
envolvidas nos processos tectdnicos pOs-Triassico, as
abreviaturas propostas estdo colocadas na Tabela 9.1.

Nem todos os niveis da evolucdo, entretanto, tém
como taxons subordinados grupos com distribuigdo disjunta.
Ou seja, nem sempre um grupo subordinado tem uma
distribui¢do disjunta de seu grupo-irméo, estando as vezes
em simpatria parcial ou total em uma mesma area de
distribuicdo. As vezes, ha trés ou mais niveis sucessivamente
subordinados com distribui¢do idéntica ou grandemente
congruente, cada um dos quais apresenta subgrupos com
distribuicéo efetivamente disjunta. Esses foram denominados
por Amorim (1992) como casos de Distribui¢éo Replicada.
Talvez o exemplo mais conhecido é o dos grupos de
distribuicdo circum-antartica com grupo-irméo holartico. E
comum que o0s grupos com essa distribuicdo tenham de quatro

FsIE NaW N*E P«W PaE NaW NaE P*W NoS AuS NZ NoS AuS NZ NoS AuS NZ NG NC AfS NoN AuN Or AIN

Figura 9.5. Cladograma de &rea para as relagfes intercontinentais, proposto com base em diferentes estudos biogeogréaficos (Munroe, 1974;
Platnick, 1976; Rosen, 1978; Humphries, 1981; Amorim, 1982, 1987; Amorim & Tozoni, 1995). Os componentes biogeograficos em cada nivel
recebem abreviaturas, que sdo utilizadas como categorias em uma classificagédo, associadas aos taxons biogeograficamente homélogos relacionados

ao componente.



Tabela 9.1. Areas de endemismo para relagdes intercontinentais e os
rétulos (abreviaturas) propostos para serem utilizados como categorias
biogeograficas correspondentes a cada &rea de endemismo.

Area Abreviatura
Pangea P
Laurasia L
Euramérica EA
Asiamérica AA
Paleartica Oriental PaE
Paleartica Ocidental Paw
Neartica Oriental NaE
Neértica Ocidental Naw
Gondwana G
Gondwana Temperada GTe
Sul da Africa AfS
Nova Caledénia -Nova Guiné NGNC
Nova Caledénia NC
Nova Guiné NG
Nova Zelandia Nz
Circum-antartica CAn
Neotrépica-Australiana Sul NoAuS
Sul da Australia AuS
Sul da Neotropical NoS
Gondwana Tropical GTr
Neotropica-Australiana Norte NoAuN
Afro-Oriental AfOr
Neotropical Norte NoN
Australia Norte AuN

Oriental Or
Afrotropical AfN

a nove subgrupos, cada um dos quais com representantes na
Australia, na Nova Zelandia e no sul da América do Sul
(veja Brundin, 1966).

Esses casos originam-se quando hd uma evolucao
geoldgica complexa, em que uma area sofre uma
fragmentacdo inicial (com tempo suficiente para haver
diferenciagdo), seguido de fusdo secundaria entre essas areas,
apos o que ocorre a fragmentacao que da origem a disjuncédo
atualmente verificada entre as areas. Nesses casos, ainda que
as areas ocupadas por grupos sucessivamente inclusivos seja
a mesma, ndo se pode referir aos tdxons de todos niveis
envolvidos pelo mesmo rétulo biogeografico, uma vez que
se tratam de entidades histéricas diferentes. Uma solugéo
seria a utilizacdo de uma categoria biogeografica para o nivel
mais recente com subgrupos efetivamente disjuntos, sendo
que os niveis mais gerais com essa distribui¢do replicada
receberiam o mesmo nome adicionado de um indice
numérico que cresce conforme o nimero de niveis replicados
(veja os exemplos abaixo).

Um outro problema é que a extingcdo faz com que
muitas espécies ancestrais com ampla distribui¢do s6 tenham
representantes recentes em parte das areas geradas pela
fragmentacdo da &rea inicial. Assim, um grupo tipicamente
gondwanico, por exemplo, cujo grupo irmdo é Laurésico,
pode ter representantes hoje apenas no sul da Africa. Assim,
ao associarmos a categoria biogeografica a um taxon que
supostamente teve grupos irmdos extintos em niveis
sucessivos (nesse caso, em todo o restante da Gondwana), é
necessario indicar que o ramo filético sobrevivente representa
asucessdo de espécies ancestrais que viveram em diferentes
periodos biogeograficos em areas mais abrangentes. Um
taxon, assim, pode ter os rétulos de diferentes niveis somados
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(veja os exemplos abaixo).

Uma outra limitagdo desse sistema é proposicao de
categorias para tdxons cuja origem foi anterior a
fragmentacdo da Pangea. J4 héa tentativas de reconstruir a
histéria tectdnica anterior ao Triassico (veja Young, 1986).
No entanto, a obtencdo de reconstru¢des biogeogréaficas
confidveis para o Paleozoico depende de um volume de dados
paleontoldgicos e geoldgicos que ainda ndo esta disponivel.
Pararesolver essa limitagdo, pode-se simplesmente numerar
0s niveis anteriores, P, P2, P3etc., indicando como casos de
replicacdo na Pangea. Outra possibilidade, seria utilizar uma
versao modificada das propostas de Hennig (1966) e de
Griffiths (1976), denominando, com base em dados
paleontoldgicos e utilizando as idades minimas conhecidas
para os tdxons, 0s niveis sucessivos anteriores ao Jurassico.
Grupos com origem no Triassico poderia ser TRI, TR2, TR3
etc.; para o Permiano, PEL PE2, PE3; para o Carbonifero,
CB1 CB2, CB3etc.

Uma vantagem da reconstrucdo biogeografica é que
ela ndo fornece idade minima dos grupos, como ocorre com
os dados paleontolégicos, mas a idade absoluta de cada
evento de cladogénese e, portanto, de idade dos grupos. No
entanto, as analises biogeograficas resultam em idades muito
maiores que as obtidas de dados paleontoldgicos. Os grupos
pré-Tridssicos, por outro lado, atualmente s6 dispdem de
dados paleontol6gicos, ndo podendo ser trabalhados
biogeograficamente.

Finalmente, ha a vantagem de que a maneira pela qual
esse sistema é construido ndo interfere no uso das categorias
tradicionais. E necesséario apenas lembrar que, sendo a
reconstrugdo da histéria biogeografica dos grupos uma
atividade cientifica, e ndo uma decisdo normativa, é possivel
gue ocorram eventuais alteracdes na hipdteses de evolucao
biogeografica de um grupo. Essas alteragdes ndo provocariam
qualquer mudanca na estrutura taxondmica dos grupos, mas
afetariam apenas as categorias biogeogréaficas associadas.
Nesses casos, 0s nomes dos tadxons, as relagdes de
subordinacdo e as categorias tradicionais associadas
permaneceram sem alteracdo. Essa propriedade das
categorias biogeograficas fornece uma estabilidade
excepcional ao sistema, preservando a hierarquia de taxons,
de nomes e das categorias lineanas tradicionalmente
associadas .

Abaixo, sdo fornecidos alguns exemplos de aplicacdo
do sistema a grupos de Diptera (Quadros 9.12-15) e de
Angiospermas (Notofagus, Quadro 9.16). A classifica¢éo dos
Anisopodoidea ¢é apresentada sob duas alternativas de uso
das categorias lineanas, como efetivamente ocorre na
literatura do grupo. Ambas incorporam as categorias
biogeogréaficas, de modo que é possivel saber quais sdo 0s
taxons correspondentes em cada uma delas, apesar das
mudancas de categorias e de sufixos. No sistema tradicional,
nesses casos, € impossivel saber exatamente de que grupo
monofilético se esté tratando sem ter os trabalhos originais
em maos. Isto é quando um autor usa o0 nome
“Anisopodidae”, ndo é possivel saber, sem outras fontes de
informacédo, se o grupo referido corresponde aos
Anisopodidae de uma outra classificacdo ou aos
Anisopodinae.
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Quadro 9.12. Classificacao filogenética dos Anisopodidac utilizando as categorias biogeograficas. Na literatura, ha autores que defendem que o
grupo deve ser tratado como uma familia (com vérias subfamilias amplas) e outros que defendem que o grupo deve ser tratado como uma
superfamilia (com varias familias). Com o uso das categorias biogeograficas, isso se torna indiferente. Os rétulos biogeograficos indicam quais

sd0 os taxons correspondentes.

P Anisopodidae
P-G Olbiogastrinae
GTe-CAn-NoAuS-NoS Lobogastrini
Lobodaster
Carreraia
GTr Olbiogastrini
AfOr Eogastrina [Eognster]
NoAu Olbiogastrina
AuN Austragaster
NoINi Olbiogaster
P Anisopodinae
P Anisopodinae
L Sylvicola
G Tonnoirina
P Mycetobiinae
P-G-GTr Valedeguyini [Valeseguya]
P Mycetobiini
L Myecetobiini [Mycetobia]
G-GTr Mesochriini
AfOr Mesochria
NoN Neomesochria

Esse exemplo mostra a auséncia de significado
evolutivo das categorias tradicionais. Decisbes arbitrarias
mudam as categorias associadas a um conjunto de taxons
(ainda que a decisdo possa ser, de alguma maneira, Util),
gerando confusdo para o leitor. “Olbiogastrinae”, por
exemplo, foi utilizado, na primeira classificacdo, para o tdxon
GTr Olbiogastrinae, enquanto que, na segunda classificagao,
foi utilizado para o tdxon P-G Olbiogastrinae. Nessas duas
classificagdes, o nome “Olbiogastrinae” é dado a entidades
historicas distintas. Com as categorias biogeograficas, apesar
das mudangas de nome, é possivel saber que GTr
Olbiogastrinae e P-G Olbiogastrinae ndo sdo 0 mesmo taxon;
e que GTr Olbiogastrinae e GTr Olbiogastrini, das duas
classificagdes, correspondem exatamente a mesma unidade
histérica.

A analise das classificacdes do Quadro 9.12 permite
ainda entrever as possibilidades de um uso amplo do sistema.
O conjunto de tdxons com a mesma categoria biogeografica
corresponde a uma entidade histérica. GTe, por exemplo,
indica as espécies ancestrais distribuidas na Gondwana
Temperada, antes de sua fragmentacdo. Nas varias
classificacOes apresentadas aqui, isso inclui Lobogastrini
(Anisopodidae), Nervijuncta, Australosymmerus
(Ditomyiidae), Diamphidicus (Scatopsidae), Cerotelion
funereum, Mallochinus (Keroplatidae) e as angiospermas
Notofagus (Fagaceae). Espécies ancestrais desses taxons
viviam em uma mesma 4area, com espécies ancestrais de
outros taxons conhecidos. E possivel também ter uma
primeira aproximagdo sobre o grau de extingdo quando se
encontram varias categorias somadas antes do nome de um
taxon.

Finalmente, uma das vantagens mais evidentes desse
sistema (o que também se aplicaria aos sistemas de Hennig,
1966, e de Griffiths, 1976) é que é possivel aplica-los
indistintamente a plantas, animais e microorganismos, que

P Anisopodoidea

P-G Olbiogastridae
GTe-CAn-NoAuS-NoS Lobogastrinae
Lobogaster
Carreraia
GTr Olbiogastrinae
AfOr Eogastrini [Eogaster]
NoAu Olbiogastrini
AuN Austrogaster
y NoN Olbiogaster
P Anisopodidae
P Anisopodidae
L Sylvicola
G Tonnoirina
P Mycetobiidae
P-G-GTrValese®uyinae [Valeseguya]
P Mycetobiinae
L Mycetobiinae [Mycetobia]
G-GTr Mesochriinae
AfOr Mesochria
NoN Neomesochria

seguem cddigos de nomenclatura diferentes, permitindo
comparar a informacéo evolutiva presente nas categorias
biogeograficas.

O SISTEMA DE NOMENCLATURA DE PAPAVERO,
LLORENTE-BOUSQUETS & ABE (1992A)

A obra de Hennig forneceu um método de
reconstrucdo filogenética, propds critérios para a construcao
de classificagdes que refletissem as relagfes de parentesco e
criou um corpo conceituai de importancia revolucionéria para
as Ciéncias Bioldgicas. Contudo, alguns dos problemas dos
sistemas de classificacdo ainda ficaram sem solucdo dentro
de seus trabalhos. Uma parte da confusdo foi esclarecida por
Griffiths (1974a), que mostrou que ha dois principios para
atribuir nomes a taxons nas filogenias. Pode-se (1) denominar
as espécies terminais das filogenias e os grupos monofiléticos
ou (2) denominar exclusivamente espécies ancestrais e atuais.

Mais recentemente, Papavero & Llorente-Bousquets
(1992a, 1993f) e Papavero, Llorente-Bousquets & Abe (1993)
avancaram a discussdo iniciada por Griffiths (1976a). Eles
mostraram que nomes dados a tdxons tém sido utilizados
indistintamente (inclusive por filogeneticistas) em trés sentidos
diferentes. O “género Sciara”, por exemplo, pode significar:
(1) o conjunto das espécies conhecidas do género; (2) o
conjunto que inclui a espécie ancestral e todas as espécies
descendentes dessa ancestral (incluindo espécies ancestrais
intermediarias); e (3) aespécie ancestral desse tdxon associado
a categoria de género. O mesmo problema ocorre com taxons
associados a todos os niveis.

O primeiro desses trés usos do conceito de taxon
corresponde ao sentido lineano. Ele é sempre utilizado
quando se refere, em um catalogo, a um determinado género,
na verdade, fazendo referéncia a uma lista das espécies
recentes e, eventualmente, fosseis conhecidas desse género.



Quadro 9.13. Classificagdo filogenética dos Ditomyiidae (Diptera:
Bibionomorpha), utilizando o sistema de categorias biogeogréficas
associadas a uma classificacdo por sequenciacdo (dados de Munroe,
1974 e Amorim, 1987).

P Ditomyiidae
P Ditomyia
L Ditomyia
G Nervijuncta
GTe-CAn Nervijuncta
GTr Asioditomyia
AfOr-Or Asioditomyia
Asioditomyia
Celebesomyia
NoAuN-NoN Rhipidita+
Rhipidita
Calliceratomyia
P Symperus
L Symmerus
L Symmerus (Symmerus)
AA-PaE S. antennalis
EA S. lautus+
NaE S. lautus ~
PaW S. balticus+
Plesion S. balticus
S. annulatus
S. nobilis
L S. (Psilosymmerus)
AA S. coqulus
NaW S. coqulus
PaE S. brevicornis
S. brevicornis, sedis mutabilis
S. nepalensis, sedis mutabilis
S. pectinatus, sedis mutabilis
S. fuscicaudatus, sedis mutabilis
S. elongatus, sedis mutabilis
EA-NaE S. vockerothi
S. vockerothi
S. uncatus
G Australosymjnerus
GTe-CArj A. (Australosymmerusf
CAn A. (Australosymmerus)
CAn A. (Australosymmerus)
CAn A (Grionisca)
CAn-NoAuS A. (Ventrilobusf
AuS A. (Ventrilobus)
NoS A. (Araeostylus)
GTr-NoAuN-NoN Velliocauda+
Velliocauda
Tantrus
Calosymmerus
Melosymmerus

O segundo uso aparece quando ha uma referéncia a filogenia
de um taxon de nivel genérico cujos taxons terminais sejam
as espécies recentes. Em um cladograma desse grupo, estdo
incluidas a espécie ancestral de todo um grupo, as espécies
recentes do grupo e as espécies ancestrais intermediérias. O
desenho do cladograma é chamado de “filogenia do género”.
Finalmente, o terceiro uso € freqiiente quando se representa
a filogenia de um grupo supra-genérico cujos taxons
terminais sejam “géneros”. Esses taxons terminais, na
verdade, representam a espécie ancestral do “género”.

No sistema de classificagdo proposto por Papavero,
Llorente-Bousquets & Abe (1992), depois desenvolvido por
Papavero & Llorente-Bousquets (1993a,b,c,d,e), ha varias
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Quadro 9.14. Classificagéo filogenética dos Rhegmoclematini (Diptera:
Scatopsidae), utilizando o sistema de categorias biogeograficas
associadas a uma classificagdo por sequenciagdo (Amorim, 1994 e
Amorim & Haenni, 1997).

P *Rhegmoclematini
P-GTe-CAn-NoAus-NoS Holoclema Amorim & Haenni, 1997
P Diamphidicus
P-GTe-CAn-NoAuS Diamphidicus Cook, 1971
P Rhegmoclema
VjRhegmoclema Cook, 1955
P Parascatopse
VA7arascatopse Cook,+1955
P Neorhegmoclemina+
P Rhegmoclemina
L R. Rhegmoclemina Cook, 1955
G-GTr-NoAuN-AuN Austroclemina Cook, 1971
P-G-GTr-NoAuN-NoN Neorhegmoclemina Cook, 1955

Quadro 9.15 Classificacdo filogenética dos Cerotelionina (Diptera:
Keroplatidae), utilizando o sistema de categorias biogeogréficas
associadas a uma classificagdo por seqienciacdo (dados de Matile, 1990,
cog: uma reinterpretacdo da idade de origem do grupo).

P
P Cerotelionina
P-G-GTr-AfOr-AfN Tolletia
P Ce”otelion
P Cerotelion
P Cerotelion
L C pendleburyi
G-GTe-CAn-NoAuS C.funereum+
P-G-GTe-CAn-NoAuS-AuS Mallochinus
P Rocetelion
L Rocetelion
G-GTr-AfOr-Af Paracerotelion

Quadro 9.16. Classificacdo filogenética de Fagus+ (Angiosperma:
Fagaceae), utilizando o sistema de categorias biogeograficas associadas
a uma classificagdo por seqiienciagdo (dados de Humphries, 1981,1983).

P Fagus+
L Fagus
G-GTe Notofagijs
NGNC N. perryi
NGNC-NG N. perryi
NGNC' N.
NGNC erupo N. nuda
NGNC N brassu
NG/NC grupo brassii
# NG/NC-NC grupo carrii
CAn N. menziensii
CAn grupo menziensii, sedis mutabilis
CAn grupo fusca, sedis mutabilis
CAnN-NZ grupo solandri, sedis mutabilis
CAn grupo pumilio, sedis mutabilis

nuda*

alteracGes em relagdo ao sistema tradicional. Em primeiro
lugar, sdo denominadas apenas espécies e nunca grupos
supra-especificos. Em segundo, abandonam-se, em principio,
as categorias lineanas, exceto género e espécie. Os hindmios
de todas as espécies sdo mantidos, bem como os nomes
genéricos, e mantém-se a prioridade dos nomes conforme
sua data de publicagdo, considerando, quando necessario,
pagina e linha. Abandonam-se, também, todos 0s nomes de
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Figura 9.6. RelacGes filogenéticas entre os “géneros” de Erodiscini
(Coleoptera: Curculionidae) proposta por Vanin (1986).

taxons supra-genéricos, assim como os taxons intermediarios
entre género e espécie (subgéneros).

O objetivo dessas modificagdes é criar um sistema
que tenha apenas espécies -ancestrais e descendentes-
denominadas em todos os niveis da filogenia, aproveitando
apenas os nomes especificos e genéricos disponiveis na
literatura atual. Os nomes das espécies ancestrais dos niveis
inferiores ao genérico sdo erigidos com base no nome das
espécies do grupo, evitando uma proliferacdo desnecessaria
de nomes novos; 0 nome das espécies ancestrais de taxons
de nivel genérico ou supra-genérico, conforme a proposta
original (Papavero & Llorente-Bousquets 1993a), € erigido
com base nos nomes genéricos. A denominacdo das espécies
ancestrais faz-se utilizando-se, de cada par de espécies-irmas
recentes, 0 nome mais antigo da literatura, adicionado de
um indice “-1” para cada nivel mais abrangente. Os nomes
das espécies ancestrais seguem 0s nomes das espécies atuais
em termos de prioridade. Esse mesmo raciocinio aplica-se
ao nivel genérico.

Papavero, Llorente-Bousquets & Abe (1992) utilizam
dois exemplos, ambos construidos a partir da analise
filogenética dos Erodiscini, uma tribo de Curculionidae
(Vanin, 1986). Em um dos exemplos, sdo mostradas as
relacBes intergenéricas em Erodiscini; em outro, as relagdes
interespecificas do género Sicoderus.

A classificacdo dos géneros de Erodiscini (veja a Fin.
9.6) feita nesse sistema estd apresentada no Quadro 9.17 .
Aclassificacdo das espécies de Sicoderus (veja Fig. 9.7) esta
apresentada no Quadro 9.18.

Esse sistema tem como desvantagem mais ébvia a
necessidade de substituicdo de um nimero grande de nomes

Quadro 9.17. Classificacdo filogenética dos Erodiscini, utilizando a
proposta de Papavero, Llorente-Bousquets & Abe (1992) para a
fdogenia proposta por Vanin (1986) para o grupo (Fig. 9.6). Cada linha
corresponde a um par de grupos irmédos. No trabalho original de
Papavero, Llorente-Bousquets & Abe (1992:12), ha alguns equivocos
nos cladogramas utilizados para o grupo em relagdo ao trabalho de
Vanin (1986). Aqui sdo utilizados os cladogramas originais, com a
classificagdo correspondente. Ainda, a filogenia das espécies de
Sicoderus foi erroneamente referida como da espécies deProsicoderus.

. Erodiscus2 Schenherr, 1825

. Erodiscus xScheeherr, 1825 : Ludovix 2 Laporte, 1840

. Erodiscus Scheenherr, 1825 : Pimelerodius xVanin, 1986

. Pimelerodius Vanin, 1986:477 :Ecnomorhinus Vanin, 1986:499
. Ludovix , Laporte, 1840 : Prosicoderus Vanin, 1986

. Ludovix Laporte, 1840 : Hammatostylus 2 Champion, 1903

. Sicoderus Vanin, 1986 : Hammatostylus x Champion, 1903

. Hammatostylus Champion, 1903 : Lancearius Vanin, 1986

O~NOO U WN R

j& em uso. No entanto, as opinides de Griffiths (1974a)
parecem mostrar que nao é possivel utilizar o sistema lineano
fora de um contexto essencialista. Assim, ndo haveria muitas
alternativas sendo o desenvolvimento de um sistema de
classificacdo que, em maior ou menor grau, serd semelhante
ao de Papavero, Llorente-Bousquets & Abe (1992). E
evidente, como foi comentado, que o uso de nomes com

Figura 9.7. Filogenia das espécies de Sicoderus (Curculionidae:
Erodiscini), proposta por Vanin (1986).
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Quadro 9.18. Classificacdo filogenética de Sicoderus, utilizando a proposta de Papavero, Llorente-Bousquets & Abe (1992) para a filogenia

proposta por Vanin (1986) para o grupo (Fig. 9.7).

1 S. antilope .

2.S. antilope 4 (Fabricius, 1801) : S. analis 2:S. tringa 4 (Kirsch, 1874)
3. S. antilope 3 (Fabricius, 1801) : S. ciconia (Gylenghall, 1836)

4. S. antilope 2 (Fabricius, 1801) : S. appendiciilatus (Champion, 1903)
5. S. antilope , (Fabricius, 1801) : S.

6. S. antilope (Fabricius, 1801) : S. ibis Kirsch, 1874

7. S. analis , Pascoc, 1870 : S. subcoronatus Vanin, 1986

8. S. analis Pascoe, 1870 : S. hirsutus Vanin, 1986

9. S. tringa 3 (Kirsch, 1874) :S. granatensis (Chevrolat, 1879)

10. S. tringa 2 (Kirsch, 1874) :S. convexipennis , (Hustache: 1936)
11. S. tringa x (Kirsch, 1874) : S. bicolor (Vanin, 1986)
12. S. tringa (Kirsch, 1874) : S. molicomus (Hustache, 1936)

delaunayi (Chevrolat, 1880): S. tinamus (Le Conte, 1885)

13. S. convexipennis (Hustache: 1936:194) : S. nodieri x (Hustache, 1936:195)

14. S. noderi (Hustache, 1936) : S. labidus Vanin, 1986

indices numéricos negativos na comunicacao fluente torna-
se dificil. Contudo, talvez se possa utilizar na linguagem
natural os nomes de taxons do sistema lineano, desde que
estejam propria e precisamente ligado a um nome no sistema
proposto. Por exemplo, aespécie ancestral de todo o taxon
que inclui os géneros do grupo da Figura 9.6 seria:

Erodiscus_2(TR)»

que no sistema tradicional recebe a categoria de tribo -
Erodiscini. A espécie ancestral do tAxon que inclui todas as
espécies recentes de um dos “géneros” (Sicoderus) seria:

Sicoderus antilope_s(Q

Por outro lado, sendo um sistema de subordinacéo,
h& uma instabilidade grande dos nomes dos taxons com o
surgimento de novos ramos anteriormente desconhecidos na
filogenia ou quando ha modificacGes na proposta filogenética
para o grupo.

O sistema tem duas outras desvantagens.
Primeiramente, ndo elimina a arbitrariedade da escolha dos
niveis aos quais sdo aplicadas as categorias género e espécie.
A atribuicdo da categoria género é arbitraria. A aplicagédo da
categoria espécie (que leva a atribuicdo de binbmios) também
¢ arbitraria e sua associagdo a unidades monofiléticas (ao
nivel da espécie hioldgica, a grupo de espécies ou ao nivel
de populacgdo) nédo resolve outros problemas.

O outro aspecto é que uma classificagdo como essa
sO pode ser criada, do nivel de género em direcdo aos niveis
de maior generalidade. Se ndo houver estudos filogenéticos
para todos os géneros de um conjunto de familias e se ndo
tiver sido desenvolvida uma classificacdo dentro desse
sistema para todos os géneros, nao sera possivel fazer uma
classificacdo acima do nivel de familia. Estes e outros
problemas comecam a ser resolvidos com um conjunto de
artificios e convengdes adicionais propostos por Papavero
& Llorente-Bousquets (1993a,b,c,d,e).
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Capitulo 10

Fundamentos de Sistematica Fiiogenética

Ordenacao do Conhecimento Biologico

“Agora é evidente que, se tratdssemos de cada espécie independentemente do restante,
seriamos freqiientemente obrigados a repetir as mesmas afirmagdes de novo e de novo;
pois cavalo, cdo e homem apresentam, todos e cada um, cada um dos fendmenos
enumerados. Uma discussdo, portanto, dos atributos de cada espécie, separadamente,
envolveria necessariamente repeticdes freqlientes de caracteres, eles mesmos idénticos e
recorrentes em animais particularmente distintos.” (Aristoteles, On the Parts of Animais,

Book 1, 1)

A area que mais avancou com a disponibilidade de
filogenias bem feitas é a Biogeografia. O uso de analises
filogenéticas em Biogeografia, embora ainda tenha muito a
avancar, ja permite fazer reconstrug6es da evolugéo biogeogréafica
de grandes areas e reconstru¢des da evolugéo biogeografica de
grupos taxondmicos particulares. O perfil da evolugéo
biogeografica proposta para os grandes grupos atualmente
difere profundamente das reconstrucdes dispersionistas
existentes até a década de 50. Faga-se justica a Leon Croizat:
a execugdo dessas reconstrugfes hiogeograficas apenas foi
possivel com o desenvolvimento de uma metodologia de
analise biogeogréafica que incorpora o conceito de vicariancia
e que trabalha com o estudo da congruéncia entre padrdes
de distribuicdo de diferentes grupos e a comparacdo desses
padrbes com a historia geoldgica. A base de dados da
Biogeografia, no entanto, é importante notar, sempre provém
da Sistematica. A precisdo e o refinamento das reconstru¢ées
biogeograficas sdo diretamente dependentes do rigor das
reconstrugdes filogenéticas dos grupos estudados.

A compreensdo de séries de transformacdo e o
estabelecimento de relagOes de parentesco permitiu comecar
a lancar luz sobre outras areas de conhecimento, além da
Biogeografia. A éarea de resultados mais atraentes talvez seja
a Ecologia Histérica. A Etologia Comparada tem tido
progressos consideraveis quando emprega métodos de analise
filogenética. A Biologia Molecular usa técnicas filogenéticas
para reconstruir filogenias dos grupos com base em
seqliéncias de aminoacidos e de bases em acidos nucléicos.

Uma das maiores contribui¢cdes de Hennig, no
entanto, parece ser ainda mais basico. Uma sisteméatica com
base fiiogenética fornece 0s meios para superarmos a viséo
comum arespeito da diversidade biol6gica, que ndo tem uma
dimensdo temporal e que ndo compreende a questdo das
relagbes entre as espécies atuais através de espécies
ancestrais. Na visdo tradicional, todas as caracteristicas de
uma espécie “pertencem” a ela. O ensino de Zoologia e de
Botanica, mesmo para criancas do Ensino Fundamental e
Médio, dentro um enfoque filogenético, torna-se
extremamente interessante, agil e integrador. Ndo ha como
negar que o ensino tradicional de Zoologia e Boténica pode
ser muito cansativo e pouco eficiente e essa € uma area em
que a abordagem fiiogenética resulta em experiéncias
excelentes (veja, por exemplo, Amorim et ai, 1999, 2002).

Em sintese, o efeito da metodologia fiiogenética sobre

a Biologia é o de ordenar nosso conhecimento sobre a
diversidade desde um prisma das relagdes de parentesco. Isso
ndo necessariamente uma novidade na Sistemética. A frase
de Aristoteles em epigrafe mostra que, na antigiidade
classica, ja se percebia que era possivel ordenar o
conhecimento bioldgico, ao invés de apresenta-lo
linearmente. No entanto, a compreensdo fiiogenética criou
ndo apenas uma explicacdo para a hierarquia de semelhancas,
mas também resolveu os conflitos na geracdo de um sistema
que ndo era capaz de discernir entre plesiomorfias,
apomorfias, homoplasias e reversfes. Essa ordenacgao permite
a compreensao das relagdes de ancestral idade comum entre
espécies e a determinagdo das relagbes de precedéncia
historica entre condigbes de caracteres ou estruturas
homélogas. Na verdade, todo o conhecimento biol6gico pode
ser expresso sob um enfoquefilogenético.

A ordenacdo ou reordenacdo do conhecimento
bioldgico sob o ponto de vista filogenético implica em alguma
alteracdo de nomes tradicionais. Implica também em algum
redirecionamento em linhas de pesquisa de areas comparativas
da Biologia. Por exemplo, as relagdes entre 0s varios grupos
de bactérias e entre as bactérias e os varios grupos de eucariotos
apenas agora comeg¢am a ser melhor determinadas.
“Procaryota” e “Protozoa” correspondem nomes de grupos
merofiléticos. Esses nomes ndo informam a seqiiéncia de
surgimento dos varios grupos de bactérias e protozoarios e
suas relacdes com grupos mais complexos (como Metazoa,
Fungi e Plantae). Ainda que ndo seja essa a intengdo, por
corresponderem a grupos merofiléticos, esses nomes acabam
por obscurecer para o leitor o conhecimento da diversidade
dentro de cada um deles. Atualmente, ndo se pode estudar a
filogenia de bactérias sem considerar 0s eucariotos e ndo se
pode estudar as relagBes filogenéticas entre os eucariotos
unicelulares sem considerar os multicelulares.

Do ponto de vista dos caracteres, a ordenagéo resulta
na determinacdo precisa do nivel de origem de todas as
caracteristicas dos organismos. Por exemplo, muitas
caracteristicas presentes na espécie humana surgiram muito
abaixo na evolugdo dos primatas, dos mamiferos e mesmo
dos animais. Embora estejam no homem, essas caracteristicas
ndo pertencem ao homem. Essa informagdo em algumas
situacdes pode ser importante em biotecnologia (Amorim &
Amorim, 1992). A determinacdo do nivel evolutivo do
surgimento das enzimas encontradas na espécie humana e
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dos mecanismos de controle ontogenético, por exemplo,
permitiria que fossem feitos testes de reacdo imunoldgica
ou de toxidade utilizando outros sistemas biolégicos antes
de sua aplicagdo no homem. Esse tipo de teste j& é realizado,
obviamente, mas a auséncia de conhecimento filogenético
preciso faz com que muitos desses testes tenham seus
resultados analisados de modo deficiente ou que tenham um
poder de previsdo muito restrito. A informacao filogenética
pode fornecer, igualmente, subsidios importantes para
decisBes relativas a transplantes de érgdos ou tecidos de
outras espécies.

Ja foi dito que as “doencas humanas” sdo tdo antigas
quanto o homem, ndo mais, pois antes ndo havia seres
humanos em que essas doengas pudessem estar! Esse é o
caso extremo de interpretacdo ndo evolutiva de casos de co-
evolucdo: ndo se reconhece que muitas das doengas assim
chamadas “humanas” estavam presentes em ancestrais
anteriores a origem do homem. Né&o é feita uma conexao
entre a histéria dos hospedeiros (incluindo a espécie humana)
e a historia dos parasitas.

Um dos exemplos mais claros desse tipo de potencial
sdo os Trypanosomatidae, grupo de flagelados que inclui
espécies de vida livre, espécies parasitas de invertebrados e
espécies com ciclo de vida complexo, que pode envolver um
invertebrado e uma planta ou um invertebrado e um vertebrado.
Ha casos em que o hospedeiro invertebrado foi eliminado,
uma condicdo muito apomorfica. Os hospedeiros
intermediarios invertebrados podem ser hirudineos,
hemipteros, muscdideos ou flebotomineos. As doencas
causadas por esses parasitas sdo a doenca-de-Chagas, a
leishmaniose, a doenga-do-sono, varias tripanosomiases de
animais domésticos e silvestres etc.. Essas doengas as vezes
tém mais de uma forma regional (indicando que podem ser
causadas por espécies diferenciadas de tripanossomas e ndo
por “cepas”). Ha& um grande nimero de doengas causadas por
espécies com biologias distintas que pertencem a esse taxon,
Trypanosomatidae. Em alguns dos casos, a afec¢do lesiona o
tecido dérmico (como em certas leishmanioses), em outros,
afeta o tecido nervoso (como na doenca-do-sono) e, em
algumas formas mais agressivas da doenga-de-Chagas, além
de atacar o tecido nervoso, pode alcancar o sistema digestivo
e o coragdo. Apesar das diferencas, esses parasitas pertencem
a um grupo monofilético e certamente tém caracteres
enzimaticos comuns que, potencialmente, podem ser alvo de
aces farmacoldgicas. Desse modo, ao invés de se buscarem
solucBes para cada uma das manifestacBes isoladas das
espécies ou “cepas” da familia (as autapomorfias), poder-se-
ia buscar farmacos que atacassem para caracteres
compartilhados (arqueomorfias ou sinapomorfias de niveis
inferiores). E evidente que a reconstituicdo filogenética ndo
resolve o problema farmacoldgico; tampouco concerne ao
filogeneticista a obtencdo de farmacos. Contudo, a anéalise
filogenética ordena a informacdo disponivel sobre caracteres
compartilhados e orienta os trabalhos de busca de acéo
farmacoldgica e imunoldgica de alcance mais amplo.
Raciocinio semelhante pode ser aplicado a qualquer outro
grupo de parasitas responsavel por afec¢@es, como virus, outros
protozoarios, fungos ou metazoarios. De fato, muitas das
conclusdes importantes sobre a AIDS levam em consideragdo

a filogenia das vérias formas do HIV e de outros virus
préximos. Os estudos sobre a filogenia das formas de HIV
talvez sejam a demonstracdo mais clara do alcance e da
importancia da visdo filogénetica em um contexto aplicado.
A existéncia de limitacdes, de um ponto de vista
filogenético, na maneira usual de trabalhar a informacéo em
estudos de imunologistas e farmacologistas ndo significa que
essas areas de pesquisa ndo tenham tido uma preocupacao
evolutiva. Significa apenas que elas sofrem das mesmas
limitagBes que a Sistemética sofria antes do desenvolvimento
da analise filogenética, quando toda a discussdo sobre
relacionamento genealégico entre espécies e evolugdo de
caracteres era realizada sem um método consistente. Haveria
uma eficiéncia muito maior no estudo de vérias areas da
Biologia se a ferramenta filogenética fosse bem utilizada.
Um outro exemplo muito interessante das
conseqliéncias do reordenamento do conhecimento bioldgico
estd no trabalho de Ferrarezzi & Gimenez (1996).
Tradicionalmente, os Chiroptera eram vistos como derivados
diretamente de um “ancestral insetivoro”, nas propostas
tradicionais de evolugdo dos mamiferos. Considerando que,
entre 0s morcegos, ha espécies insetivoras e com outros
habitos alimentares, tomou-se a insetivoria como a condigédo
do plano basico do grupo, a partir do qual todos os demais
habitos alimentares teriam surgido. Ha varios problemas aqui.
Um deles é que a insetivoria em morcegos esta associada a
presencga de um sistema de sonar, mas alguns morcegos ndo
insetivoros sdo desprovidos de sonar. Logo, seguindo a
interpretagdo tradicional, a evolugdo do grupo teria que
comecgar com um habito insetivoro sem um sonar (quase
impossivel) ou originar uma estrutura complexa como um
sonar que seria perdida secundariamente, a medida que os
grupos mudassem seu habito alimentar. Outro problema era
a falta de filogenias que sustentassem essas interpretacées,
tanto nas relacdes entre os Chiroptera, quanto com 0s outros
grupos de mamiferos. A aplicagdo da metodologia de analise
filogenética para o estudo das relagbes de parentesco em
mamifero nos ultimos anos permite reverter essa
interpretacdo. Primeiramente, os Chiroptera ndo tém, como
seu tdxon mais préximo, um grupo insetivoro quanto ao
habito alimentar (vejaaFig. 10.1). Os Dermoptera sdo aceitos
atualmente como o grupo-irmdo de Chiroptera e sdo
herbivoros. Em um nivel inferior, os Volitantia (Dermoptera
+ Chiroptera) formam um grupo monofilético com Primates
e Scandentia, que sdo omnivoros. 1sso praticamente elimina
a possibilidade de que a insetivoria em Chiroptera seja uma
condigdo herdada de niveis inferiores na filogenia dos
mamiferos. Em segundo lugar, sobrepondo os habitos
alimentares aos principais ramos da filogenia de Chiroptera,
fica patente que a condicdo insetivora é uma sinapomorfia
de Microchiroptera e ndo uma sinapomorfia dos Chiroptera
como um todo. A partir dessa condicgéo de insetivoria, surgem
secundaria e independentemente os habitos carnivoro (trés
vezes independentemente), piscivoro (duas vezes),
secundariamente omnivoro, além do surgimento
independente de frugivoria e nectarivoria. E interessante
observar que um dos grupos ndo insetivoros de
Megachiroptera que vive em caverna também tem um sistema
de sonar, mas em que o0 som é produzido de modo diferente.
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Isso mostra que provavelmente a origem do sonar esta
associada ao héabito cavernicola e que, apenas
secundariamente, o sonar foi utilizado na alimentagdo. Ha
outras inferéncias extremamente interessantes sobre a
evolugcdo do comportamento e da prépria morfologia
associadas a evolucdo da alimentacdo. Esse exemplo mostra
que a informacgédo filogenética permite uma compreensao
detalhada da evolugdo do conjunto de caracteristicas das
espécies -da morfologia a alimentacdo e a bioquimica- e
ndo apenas das relacdes de parentesco entre 0S grupos.

A compreensdo da evolugdo de aspectos
comportamentais, morfoldgicos e fisioldgicos da socialidade
em abelhas, incluindo o nivel de surgimento do mel e de
propolis na filogenia (Noll, 2002), ¢ um outro exemplo
interessante de aplicacdo em um contexto externo a
sistematica da ferramenta filogenética.

A fisiologia animal comparada talvez seja a area fora
da sistematica que mais avanca atualmente na incorporagao
de métodos e técnicas filogenéticas e se beneficia de seus
resultados, embora sua aplicagdo ainda ndo seja uma pratica
generalizada. Alguns fisiologistas (Huey, 1997) recomendam
explicitamente o uso da filogenia de um grupo para a
construgdo de um protocolo de estudo comparativo em
fisiologia, ajudando na selegdo de espécies para estudo e na
interpretacdo dos resultados obtidos. Vérios trabalhos de
fisiologia comparada tém incorporado essa abordagem,
mostrando resultados a&s vezes bastante discordantes das
interpretacdes tradicionais (em especial, Huey, 1987; Garland
& Adolph, 1994; Garland & Carter, 1994; Lauder etal., 1995).
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Capitulo 11

Manual de projetos com metodologia filogenética

Sistematica Filogenética ndo é apenas para sistematas.
Como foi comentado anteriormente, este livro pretende
alcancar leitores com diferentes interesses pela Sistematica
Filogenética: leitores com interesse geral (leigos, alunos de
graduacdo ou pesquisadores de areas mais distantes da
Sistematica), pesquisadores interessados na evolugdo de
caracteres, sem se preocupar com areconstituicao de relagdes
de parentesco (alunos de pés-graduagéo e pesquisadores de
varias areas da Biologia Comparada) e sistematas, que
pretendem especificamente obter reconstrugdes dafilogenia
de grupos taxonémicos.

Os pesquisadores com estas duas Ultimas abordagens
tém linhas de pesquisa com enfoques ligeiramente distintos.
Os pesquisadores que ndo sdo sistematas normalmente
trabalham compreender um aspecto particular de uma espécie
ou de um taxon supraespecifico. Seu grupo de interesse pode
ser, por exemplo, Apis mellifera, Homo sapiens, Aves, espécies
de Paramecium, os virus causadores de Aids, os felinos etc.
As caracteristicas de interesse podem ser muito variadas:
caracterizagdo cromossdmica, enzimas do desenvolvimento,
processos de sinalizacdo celular em membranas, respostas
histoldgicas a horménios, estrutura do sistema nervoso,
comportamento de cuidado com a prole etc.

Os sistematas tém um grupo taxondmico de interesse
definido e trabalha consistentemente com pelo menos um tipo
de informacdo -a maior parte, com base na morfologia externa,
visto que essa informagdo e pode ser levantada para a maior
quantidade de espécies. Um nimero crescente de estudos
sistematicos tem sido feito com base em analises citologicas e,
mais recentemente, eletroforéticas ou de seqiienciamento de
macromoléculas -DNA, rRNA ou proteinas. Note que estudos
de filogenias moleculares séo casos particulares de estudos
sistematicos, sendo que a diferenga basica é a fonte de
informacdo. Eles estdo primariamente interessados em encontrar
a melhor hipétese filogenética para um grupo. O contexto
tedrico, os métodos gerais de analise e a maneira de lidar com
os resultados na Biologia Molecular sdo os mesmos da
Sistematica. Um pesquisador construindo filogenias com
dados moleculares precisa dominar as bases conceituais e
metodoldgicas da Sistematica, por causa do risco de se tornar
um mero operador de méquinas de seqlienciamento e de
programas de analise de dados.

Os capitulos anteriores supostamente deveriam
atender, por si, aos propositos dos leitores interessados em

uma fundamentacdo geral. Esses capitulos servem,
igualmente, de suporte para os pesquisadores nos dois tipos
de linhas de pesquisa. A maneira de aplicar os conceitos e
métodos filogenéticos pelos pesquisadores com essas duas
abordagens em projetos de pesquisa, no entanto, ndo é
exatamente a mesma. Assim, sdo propostos aqui dois roteiros
diferentes, que servem de base para projetos em cada uma
das abordagens.

ESTUDOS DE SERIES DE TRANSFORMAGAO

O pesquisador que ndo é sistemata normalmente
trabalha com uma Unica espécie ou um grupo de espécies
utilizando uma técnica que fornece informagdo sobre um
determinado aspecto do grupo. De um ponto de vista
evolutivo, suas perguntas versam sobre séries de
transformacgdo. Se o estudo se concentra em uma espécie
que apresenta determinada condigdo de um carater -
capacidade de produzir determinada enzima, por exemplo-,
h&d uma série de questdes basicas quanto aos aspectos
evolutivos envolvidos.

(1) H& uma Unica forma dessa enzima nessa espécie?
Ou, de outra forma, o loco génico ou locos génicos que
produzem essa enzima sdo monomorficos?

(2) H& outras espécies que produzem essa enzima em
condicdo idéntica? Ou seja, em que nivel surgiu essa condicdo
dessa enzima?

(3) Qual é a condicdo anterior a partir da qual essa
enzima surgiu? Ou seja, qual é a condicao plesiomérfica da
enzima?;

(4) H& alguma condicdo modificada a partir dessa
enzima em outras espécies?

Se o estudo ndo for bioquimico, mas etoldgico, as
perguntas seriam diferentes apenas quanto ao carater
envolvido:

(1) H& uma unica forma de um determinado padréo
comportamental na espécie estudada?

(2) Ha outras espécies que apresentam 0 mesmo
padrdo comportamental?

(3) Qual ¢ a condicdo anterior a partir da qual esse
padrdo comportamental surgiu?
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Quadro 11.1. Etapas na realizagdo de um projeto de estudo da evolucdo de uma estrutura bioldégica particular (isto é, de uma série de

transformacéo).

1. Delimitar o grupo a ser analisado (uma espécie, um grupo de espécies em um género, um grupo de géneros, um grupo de familias etc.).

2. Procurar determinar se o grupo escolhido é, de fato, monofilético. Caso isso ndo seja possivel, procurar um grupo mais abrangente para
o qual haja uma hipétese razoavel de monofiletismo (eventualmente, um sistemata da area pode fornecer essa informagéo com relativa facilidade).

3. Determinar o tipo de informacéo a ser levantada (fisiolégica, comportamental, morfolégica, imunolégica etc.).

4. Selecionar uma estrutura particular ou um conjunto de estruturas que se pretenda compreender evolutivamente.

5. Eliminar os casos em que se suspeita de que a variacdo encontrada ou a condigdo escolhida ndo tem base genética (artefato ou influéncia
do ambiente).

6. Determinar quais espécies (ou quais populacdes) apresentam a mesma condicéo.

7. No caso de haver mais de uma condicdo da mesma estrutura, fazer uma verificagdo da homologia, utilizando os critérios auxiliares de
posicdo, forma etc.

8. No caso de haver mais de uma condi¢do da estrutura, comparar as formas encontradas dentro do grupo selecionado com a forma da
estrutura em espécies externas ao grupo, determinando qual das condi¢des encontradas dentro do grupo é plesiomdrfica e que tipo de

modifica¢Oes ocorreram, gerando a condigdo mais apomorfica (ou as condi¢des mais apomdarficas).
9. Reunir as espécies que compartilham a condi¢do apomorfica encontrada.
10. Procurar determinar se os resultados encontrados, em termos de apomorfias compartilhadas, estdo de acordo ou em conflito com os

dados conhecidos para outros caracteres.

4 ha condi¢des comportamentais derivadas a paktirer mais de uma condicdo-, surge um problema evolutivo

desse padrédo?

E evidente que ha perguntas prévias fundamentais a
serem respondidas. Uma das principais € se a manifestagdo
biolégica observada tem base genética. Caso as diferengas
encontradas em uma espécie ou em uma populagdo sejam
simplesmente devido a influéncia do meio no
desenvolvimento da estrutura, o carater ndo podera ser
incluido em um estudo evolutivo. Igualmente, ha de se
questionar se aquilo que parecia um carater nao é algum tipo
de artefato. No caso de caracteres com influéncia do
ambiente, no entanto, pode-se apresentar a questdo, as vezes
até mais interessante, de determinar em que nivel surgiu a
habilidade de responder diferentemente a diferentes
condicdes do ambiente, produzindo a estrutura observada
em uma condicdo particular.

De modo geral, qualquer projeto de pesquisa de
evolugdo de caracteres resvalara nas questdes propostas
acima. Se o projeto prevé o estudo de um grupo de espécies,
as questdes seriam ligeiramente diferentes:

(1) Ha uma Unica condicdo para a enzima nesse grupo
de espécies?

(2) Ha espécies externas ao grupo em estudo que
produzem a mesma enzima?

(3) Qual é a condicdo anterior a partir da qual essa
enzima surgiu?

No caso de um estudo etoldgico:

(1) H& um dnico padrdo de comportamento nesse
grupo de espécies?

(2) Ha espécies externas ao grupo em estudo que
apresentam o mesmo padrdo comportamental?

(3) Qual é a condicdo anterior a partir da qual esse
padrdo de comportamento surgiu?

Se a resposta a primeira pergunta for negativa -se
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adicional, qual seja, o de determinar a série de transformagéo
que gerou as varias condi¢des conhecidas da enzima ou do
comportamento. Nessa situagdo, o ponto de partida sera
determinar a condigdo mais plesiomérfica dentro do grupo
através de comparagBes com grupos externos (veja Quadro
11.1). Essas etapas estdo sintetizadas em forma de um
fluxograma na Figura 11.1.

Nos estudos de uma Unica espécie, devera ser mais
comum a existéncia de uma Gnica condicdo para um carater,
de modo geral também encontrada em outras espécies.
Contudo, se for feito um estudo de um grupo, aparecem
problemas de outra ordem. E comum encontrar varias
condicdes diferentes para uma mesma estrutura (bioquimica,
comportamental, fisiol6gica, morfoldgica etc.). As vezes, as
condi¢Oes encontradas em grupos diferentes sdo tdo distintas
que surgem davidas quanto a relagdo de homologia primaria
das estruturas comparadas. Em um estudo de comportamento
de insetos sociais, por exemplo, a comparagdo entre duas
espécies muito proximas pode mostrar ritos comportamentais
idénticos ou quase idénticos para determinadas situagoes.
Contudo, se espécies mais distantes sdo comparadas quanto
ao comportamento, as diferengas podem ser tdo grandes que
duvidamos de que as respostas comportamentais tenham a
mesma base genética, isto é, que as estruturas sejam, de fato,
homdlogas. Nesse caso, ndo € possivel avangar na anélise
até que sejam sanadas as duvidas quanto a homologia
primaria das estruturas comparadas.

Para responder as perguntas de cunho evolutivo,
alguns cuidados precisam ser tomados e uma lista de
procedimentos pode ser proposta. A execucao da andlise deve
gerar respostas quanto a condicdo plesiomérfica ou
apomorfica de cada carater (em relacdo a outras condicdes
encontradas) e a generalidade da condi¢do encontrada.
Mesmo dentro dessa lista de procedimentos, no entanto, é
possivel trabalhar em niveis distintos de profundidade. O
projeto mais simples seria eleger uma determinada estrutura
em uma espécie e procurar determinar se outras espécies
também apresentam essa mesma condigdo, verificando,
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Figura 11.1. Fluxograma de trabalho de andlise fdogenética para a compreenséao da evolugdo de estruturas— fisioldgicas, bioquimicas, etolégicas,

etc. (veja discussé@o no texto).

necessariamente, se ha condi¢cbes derivadas dela. Um
segundo grau de complexidade seria procurar compreender
a evolucdo da estrutura em um grupo mais amplo.

ESTUDOS DE RELAGOES FILOGENETICAS

A reconstrucdo das relagBes de parentesco entre 0s
membros de um grupo repete, de certo modo, a interpretagdo
de séries de transformagdo. O que diferencia a reconstituicéo
filogenética é a busca de maior nimero de caracteres, tentando
obter, se possivel, sinapomorfias para todos os niveis de
generalidade da filogenia de um grupo. O uso de varias fontes
de informagdo apenas aumenta a chance de sucesso. Uma outra
questdo importante é que o objetivo priméario de uma analise
filogenética ndo é, estritamente, produzir cladogramas “bem
comportados”, resolvidos em todos os niveis, mas organizar a
informacéo bioldgica disponivel. Um cladograma corresponde
a uma representacdo do conhecimento atual das relagdes de
parentesco de um grupo, obtido utilizando um método de
andlise filogenética. Ha varios motivos para ndao haver solugdo
para todos os niveis de filogenia de um grupo. As vezes, 0
conhecimento atual da evolucdo de um grupo permite apenas
indicar que uma determinada condi¢do é apomorfica em
relacdo a outra, sem haver informagdo suficiente para
determinar a condicdo de todas as espécies que compartilham
acaracteristica (ou seja, as vezes, a matriz é muito incompleta

para determinado caréter). As vezes, ha poucos caracteres
sinapomorficos para um nGmero relativamente grande de
taxons terminais, delimitando poucos grupos monofiléticos
dentro de um taxon maior. As vezes, restam conflitos entre
diferentes caracteres apomérficos que ndo permitem uma
compreensao segura de varios niveis, que permanecem como
politomias. Finalmente, em alguns casos, realmente é possivel
que a quantidade de caracteres disponiveis seja abundante e 0
nimero de tdxons terminais, relativamente limitado, de modo
que ha informacdo para resolver todos os niveis em uma
primeira analise.

Essas observagdes ndo sdo triviais. A idéia de que
boas andlises filogenéticas correspondem necessariamente
a cladogramas completamente resolvidos envolve vérias
distor¢fes. Muitos pesquisadores deixam de publicar dados
parciais extremamente (teis porque ndo tém analises
filogenéticas completas. Assim, perdem-se interpretacGes
Gteis sobre novos caracteres, hipoteses de homologia priméria
e séries de transformag&o importantes para uma compreensao
melhor de um grupo ou da evolugdo de uma estrutura. Muitos
trabalhos com um foco mais descritivo deixam de incluir
alguma discussdo filogenética, ainda que limitada,
simplesmente porque o resultado ndo é um cladograma
completo. Outra situagdo é a dos projetos que analisam dados
cujo acesso é extremamente dificil e/ou dispendioso (como
as analises citologicas). Se os dados forem confiaveis, ainda
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Quadro 11.2. Etapas na realizagdo de unia analise filogenética, determinando as relagdes de parentesco entre os membros de um grupo

supostamente monofilético.

1. Delimitar o grupo a ser analisado (uma espécie com varias populagdes parcialmente diferenciadas, um grupo de espécies, todo um género, um

grupo de géneros, um grupo de familias etc.).

2. Procurar determinar se ha uma hipétese razoavel que indique a monofilia do grupo escolhido. Caso isso nédo seja possivel, é necessario
tomar para andalise um grupo mais abrangente (que inclui o grupo tomado inicialmente) OU mais restrito (que faz parte do grupo tomado

inicialmente) ou um outro grupo, o qual se supde ser monofilético.

3. Definir quais serdo os tdxons terminais do grupo (taxons considerados “populacées”, espécies, grupos de espécies definidos na literatura,
géneros, familias etc.).

4. Escolher o conjunto mais amplo possivel de espécies externas ao grupo delimitado para anélise que serdo utilizadas para determinacéo da
polaridade dos caracteres.

5. Determinar que tipo de informacéo serd utilizada (ao menos em uma primeira etapa, de modo que se possa definir certas técnicas a serem
empregadas, como preparacdo de laminas, preparagdo de material para fotografias em microscépio de varredura, preparacdes de cromossomos
metacéntricos, eletroforese etc.; também é possivel executar analises extremamente importantes apenas utilizando dados ja disponiveis na literatura).

6. Aplicar a técnica escolhida para levantamento de informacao as espécies dos tdxons terminais e dos grupos externos (ou obter informacdes
para os taxons terminais na literatura).

7. Procurar séries de transformacdo com condig¢des individualizadas (ou seja, caracteres que dificilmente poderiam ser subdivididos, evitando
que conjuntos de modificagées sejam incluidas em um mesmo carater) nos taxons terminais.

8. Descrever, precisamente, cada condigdo encontrada de cada carater em uma lista de caracteres.
9. Verificar (nos espécimes ou na literatura) a condi¢ao do carater em todos os tdxons terminais.
10. Criar uma matriz de taxons versus caracteres em que sejam langadas as informagdes primarias, ndo-polarizadas.

11. Polarizar cada carater descrito, comparando as condigdes encontradas dentro do grupo com as condi¢des encontradas nas espécies
externas ao grupo.

12. Procurar estabelecer qual é a seqgiiéncia mais provavel de mudancas dentro do grupo, determinando, no caso de séries de estados
multiplos, qual é a maneira pela qual a condi¢do plesiomérfica inicial chegou as varias condi¢des apomdrficas.

13. Inscrever as conclusdes de polarizagdo de cada carater em uma matriz polarizada.

14. Reunir o conjunto de tdxons terminais que compartilha a condigdo apomorfica de cada passo das séries de transformacdo em grupos
monofiléticos (em varios pequenos dendrogramas).

15. (a partir do segundo carater) Verificar a congruéncia entre os caracteres encontrados.
16. Se os caracteres forem incongruentes entre si, voltar ao passo 8, verificando se os procedimentos nas varias etapas estdo corretos.

17. Se ndo houver erro nos procedimentos anteriores, desenhar os cladogramas representando cada uma das possiveis decisdes quanto a
homologia ou homoplasia das condi¢ées apomarficas compartilhadas, em que sdo integrados os dados obtidos anteriormente.

18. Retornar a etapa 8 tantas vezes quanto necessario, até esgotar os caracteres disponiveis.

19. Havendo incongruéncia entre a analise manual e a analise numérica, examinar os varios cladogramas alternativos, incluindo aquele com
0 menor numero de passos e os cladogramas com um ndmero de passos ligeiramente superior, procurando compreender claramente o que
diferencia as varias hipdteses em termos dos caracteres envolvidos.

20. Definir os critérios aceitos de parcimonia.
21. Tomar as decisdes quanto aos caracteres homoplasticos.

22. Indicar a hipdtese ou as hip6teses preferidas, apresentando as hipéteses alternativas, e apontando o que diferencia cada uma delas e as
justificativas para a escolha.

que limitados a poucas espécies, sua utilizagdo em um
contexto filogenético resultaria em cladogramas parciais
muito importantes para a literatura. Nessas situacdes, esperar
por novos dados pode demorar tanto tempo que deixar de
publicar os resultados parciais pode ser um prejuizo maior
que a incompletude das conclusbes. A decisdo de publicar
de resultados parciais deveria ser considerada por autores,
“referees” e editores, a luz da veracidade ou confiabilidade
das conclusdes, e ndo da proporcéo de niveis resolvidos.

A distor¢do mais grave, no entanto, é “forcar” os
dados para dar a aparéncia de cladogramas bem resolvidos.
Embora pareca um procedimento grosseiro, essa “limpeza”
dos dados pode ser feita de uma maneira sutil: elimina-se
uma quantidade significativa de caracteres julgados a priori
como “ruins” ou “certamente homoplasticos”, desaparecendo
com as incongruéncias.

Essa pequena manipulacdo de dados e informacdes a
servigo da “estética” filogenética prejudicam profundamente
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Figura 11.2. Fluxograma de trabalho de analise filogenética, em que o objetivo central é a reconstitui¢ao das relagdes de parentesco entre taxons

terminais (v. texto para discussao).

a qualidade das conclusdes, ainda que as vezes seja um
procedimento involuntario. Quem n&do tem maior
proximidade com a area talvez ndo imagine que esse € um
risco a cada etapa de um estudo comparativo. Ndo ha
necessidade de empregar esse tipo de “cozimento” de dados.
E necessario apenas que as etapas iniciais de levantamento
de dados (homologia primaria e polarizagdo) estejam
corretas. Essa é a parte mais dificil da analise. A presenca
de poucos niveis resolvidos ou de conflito entre os dados é
apenas a expressao dos resultados. Uma das maiores virtudes

do método hennigiano é permitir a apresentacdo tdo clara
c/nanto possivel do conhecimento atual, de modo que os
varios niveis de conclusdo (homologia, distrihutividade dos
caracteres, polarizacdo, homoplasia) podem ser
questionados. N&do importa se hd numerosos caracteres
incongruentes ou ndo: a partir da matriz de dados, propde-se
o melhor cladograma a luz da parciménia.

Desse modo, o que importa em uma analise
filogenética ndo é o quao completo é um cladograma em
termos de numero de niveis resolvidos. O aspecto
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fundamental a ser observado é o rigor na aplicagdo do método
a um conjunto de dados. Como foi visto ao longo dos
capitulos anteriores, ha muitos equivocos a serem evitados
em uma analise fiiogenética e é necessario dominar os
aspectos conceituais e metodoldgicos ao proceder a analise.
E no rigor do método que reside a qualidade de uma analise
filogenética, ndo no nimero de niveis resolvidos ou no indice
de consisténcia encontrado.

H4, evidentemente, maneiras diferentes de conduzir
um projeto de analise. Os passos da analise ndo seguem (ou
ndo deveriam seguir) linearmente da primeira a dltima etapa,
embora 0os métodos huméricos de analise as vezes déem essa
impressdo. Se considerarmos os problemas envolvidos,
vemos que a analise precisa ser executada em uma seqiiéncia
de ciclos, repetindo algumas fases iniUmeras vezes: a
existéncia de homoplasias faz com que nenhum caréater
apomoérfico compartilhado possa ser tomado, isoladamente,
como evidéncia definitiva de sinapomorfia. A inferéncia
sobre grupos monofiléticos sempre deve ser tomada a luz do
conjunto de caracteres. Assim, cada par de caracteres
incongruentes entre si produz questionamentos quanto a
construcdo das séries de transformacdo, exigindo a
verificagdo de todas as etapas anteriores. Essa verificagdo é
fundamental para eliminar inGmeros lapsos que com
freqliéncia incidem sobre as andlises, antes de decisdes finais
sobre a ocorréncia de homoplasias: erros primarios de
preenchimento de matrizes, erros de captacdo de dados sobre
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0 grupo na literatura, erros no exame de exemplares, erros
de definicdo de caracteres, erros de codificacdo, erros de
interpretacdo da polaridade dos caracteres, erros na
construcdo de séries de transformagao etc. Se essa verificacdo
ndo produzir nenhuma mudanca nos dados da matriz, parte-
se para a discussdo da origem homopléstica dos caracteres
envolvidos. A maioria dos conflitos aparentes ndo provém
de origem homoplastica de caracteres, mas de erros de
interpretacdo ou de manuseio dos dados.

Uma proposta de sequiéncia de procedimentos a serem
realizados na analise fiiogenética de um grupo é apresentada
no Quadro 11.2. A Figura 11.2 procura sintetizar essa
seqliéncia de etapas em forma de um fluxograma.

H& muitos formatos possiveis de redagdo de trabalhos
de analises filogenéticas. Sua escolha diz respeito ao autor e
ao editor do drgdo de publicagdo. Contudo, cabem algumas
recomendacdes, a maior parte das quais um tanto dbvias. As
mais importantes referem-se a clareza: clareza na definicdo
de caracteres (ou seja, na descri¢cdo de cada uma das
condigOes); clareza nas justificativas das decisdes, em cada
caso, da polaridade dos caracteres; clareza na justificativa
das decisdes sobre as séries de estados multiplos; clareza na
justificativa das decisfes sobre a atribuicdo de homologia,
homoplasia e reversdes, quando houver caracteres
apomorficos incongruentes; clareza najustificativa da escolha
de um entre varios cladogramas incongruentes entre si, se
ndo for adotado um consenso.
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Capitulo 12

Método numérico -algumas consideracoes

O método filogenético, como proposto por Hennig
(1950, 1966), correspondia a um conjunto de procedimentos
deduzidos a partir do conhecimento empirico de evolugéo. O
método tinha véarios elementos que foram expostos de maneira
relativamente superficial nos principais trabalhos de Hennig
nas décadas de 50 e 60. A partir do final da década de 60,
comecaram a surgir, paralelamente, outros métodos de
inferéncia filogenética. Ainda que alguns desses estudos
tivessem raizes fenéticas, eles passaram a ter objetivos
claramente filogenéticos. Nesse contexto, estdo os trabalhos
de Kluge & Farris (1969) e Farris (1969, 1970). Uma vez que
esses trabalhos tinham um cunho computacional, eles exigiam
rigor de procedimentos, de modo que pudessem ser escritos
na forma de programas. A continuidade dos trabalhos nessa
linha levou a formalizagcdo de uma série de outros
procedimentos. O subproduto desse desenvolvimento, de um
ponto de vista da sociologia da ciéncia, pareceu corresponder
mais a uma “escola” diferente, em alguns aspectos, da vertente
mais tradicional, que ndo tinha procedimentos formalizados.
Essa escola numeérica de analise filogenética ganhou nome
préprio -c¢ -adismo- e um conjunto de integrantes, muitas vezes
criticos de outras abordagens que guardassem diferencas
importantes em relagdo as suas recomendagdes principais, e
determinados objetivos.

Toda discussao de sociologia da ciéncia é no minimo
tdo complicada quanto a prdpria historia socioldgica da ciéncia.
Alguns dos aspectos do desenvolvimento histérico da
Sistematica Filogenética foram abordados por Hull (1988), ainda
que sua Vvisdo tenha recebido um certo nimero de criticas na
literatura. Esses aspectos diziam respeito a dindmica com que
se consolidou o cladismo, em relagdo ao que se convencionou
chamar de “filogeneticismo”, com discussdo das metas de um e
outro grupo. O que se pretende discutir aqui, no entanto, ndo é
a histdria da sistematica filogenética. Na verdade, ha alguns
equivocos na discussdo sobre as diferencas entre as duas linhas
que valem a pena ser considerados.

Talvez um dos problemas bésicos a ser considerado
€ que ndo ha uma escola filogenética, separada de uma escola
cladistica. De fato, a consisténcia de cada um desses “grupos”
precisa ser colocado sob suspeita. O que pareceria comum
aos “cladistas” seria 0 uso do computador como ferramenta
central da operacgdo de analise. O que pareceria comum aos
“filogeneticistas” seria a despreocupacdo com o0 uso do
computador. Desse modo, os procedimentos desses dois

grupos as vezes sao chamados de método numérico e método
manual. Essa separacdo, no entanto, meramente indicaria
quem usa e quem ndo usa o computador como ferramenta
na anélise. Isto gera uma classificagdo por um critério
irrelevante. N&do ha qualquer utilidade em uma divisdo como
essa se os procedimentos de analise forem igualmente
rigorosos. Ha outros critérios que podem ser utilizados para
discernir entre 0 que talvez seja uma postura “cladista” e
uma postura “filogeneticista”. Eles dizem respeito mais a
objetivos gerais dessa area da ciéncia e ndo quanto ao uso
particular de computadores como ferramentas de analise. Do
ponto de vista puramente metodoldgico, uma separagao mais
importante seria distinguir os pesquisadores que ndo deixam
claros seus critérios de analise dos que apresentam claramente
0s critérios de tomada de decisdes na transformacdo de
matrizes em cladogramas (independentemente do uso do
computador para operar a analise).

Assim, uma vez que a discussdo sobre aspectos do
método ainda estd em andamento, nédo é possivel fazer uma
separacdo clara de “escolas” distintas de procedimentos
metodoldgicos. Parece definitivo que nédo é razoavel dividir
os procedimentos de analise em “manual” e “numérico”. Isto
ndo elimina, no entanto, a necessidade de discutir outros
problemas quanto a procedimentos de andlise. Uma
dificuldade adicional é que, em diferentes momentos da
anélise, ha detalhes diferentes do método a serem
considerados. Isso dificultaria o estabelecimento de
“escolas”, pois é possivel aceitar diferentes protocolos
reunindo conjuntos diferentes de decisbes em momentos
diferentes da analise. Esse capitulo é dedicado, assim, a um
estudo mais detalhado de vérias etapas da analise, indicando
pontos criticos para a tomada de decisfes que condicionam
o resultado final.

Os principais detalhes da anéalise para os quais ha
diferencgas entre programas e procedimentos parecem ser
(independentemente do grau de aceitagdo que eles tém
atualmente):

(1) a aceitacdo ou ndo da ocorréncia de reversdes;

(2) a aceitacdo ou ndo da ocorréncia de homoplasias;

(3) a atribuicdo de pesos aos caracteres antes do inicio da
anélise;

(4) a atribuicdo de pesos aos caracteres em uma segunda
fase da andlise (por exemplo, favorecendo pesos maiores
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para ganhos de estruturas que perdas, pesagem sucessiva
etc.);

(5) o uso de diferentes opgdes de algoritmos de busca de
arvores mais parcimoniosas;

(6) o uso de diferentes técnicas de consenso;

(7) critérios para atribuir condicdes de carater em niveis
sucessivos quando ha ramos com condigfes nao
comparaveis;

(8) em andlises moleculares, a atribui¢do de pesos diferentes
para transicGes e transversoes;

(9) como lidar com a presenca de mais de uma condicdo de
carater em taxons terminais;

(10) a realizagcdo de analises estatisticas comparando as
diferentes arvores obtidas, quando a analise da matriz
gera mais de um cladograma igualmente parcimonioso;

(11) como lidar com séries de estados multiplos.

Essas opgOes poderiam ser discutidas uma a uma, mas
isso escapa do escopo deste livro. Comentarios gerais ja
foram feitos ao longo do livro sobre alguns desses pontos e
podem ser enderecados novamente aqui, de forma breve.

CRITERIOS EM DIVERSAS ETAPAS DA ANALISE

A construcdo de matrizes envolve nossapercepcao das
caracteristicas de organismos reais. As vezes, nossa analise
indica que estruturas homoélogas em espécies diferentes sdo
“iguais”. “lguais” significa que elas sdo suficientemente
parecidas (ainda que ndo sejam estritamente idénticas) para
gue sejam lancadas na matriz codificadas de forma da mesma
forma. Isso, no entanto, ndo garante homologia secundaria:
nem sempre 0 “igual” é de fato tdo igual. Assim, em uma
analise com muitos caracteres, € inevitavel admitir que alguns
dos caracteres que foram codificados como iguais na matriz
ndo sejam idénticos. E mesmo os muito semelhantes, podem
ter surgido mais de uma vez na evolugéo do grupo. E comum,
depois de percebermos que uma caracteristica surgiu duas ou
mais vezes, verificar que as condi¢Ges eram relativamente
diferentes, a ponto de se justificar a recodificacdo das séries
de transformacdo. No nivel molecular, isso se torna mais
complicado, uma vez que s6 ha quatro condi¢des distintas
que podem ser atribuidas a cada posi¢do em uma seqiiéncia
génica e a ocorréncia de homoplasias “verdadeiras” (isto &,
condicOes idénticas que surgem mais de uma vez) é altamente
provavel.

Do mesmo modo, o resultado final de uma andlise
pode demonstrar que condicdes plesiomérficas codificadas
inicialmente como “idénticas” de fato ndo tém homologia
secundaria, ou sejam sdo resultado de reversdo. De fato, na
prética, é virtualmente impossivel discernir em muitos casos
entre uma condicao plesiomorfica verdadeira e uma reversdo.
Nesses casos, 0 que é parecido mas ndo idéntico mostra ndo
ter homologia secundéria -codificados como iguais, geram
ruido na matriz.

Dependendo de como codificamos as condicBes
apresentadas pelos representantes de um conjunto de taxons
terminais, portanto, “homoplasias” e “reversées” podem
“surgir” ou simplesmente “sumir” da analise. Isso leva a uma
questdo delicada sobre critérios de codifica¢ao de condicGes
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em matrizes. A codificacdo € um procedimento ndo-numérico
com influéncia definitiva no resultado das analises, incluindo
analises numéricas. O objetivo deste capitulo é enfatizar a
importancia das etapas ndo-computacionais da analise na
obtencéo de bons resultados em estudos filogenéticos. Nesse
primeiro ponto, a questdo precisa é:

Qual € o critério de codificacdo de condi¢bes de
caracteres nos taxons terminais em matrizes? Ou, de outro
modo, Quando as condi¢fes mais ou menos parecidas em
espécies diferentes sdo codificadas como iguais e quando
sdo codificadas como diferentes?

A resposta a essa questdo ndo é facil. Se féssemos
rigorosos, deveriam ser codificadas como iguais apenas
condigcbes absolutamente idénticas. No entanto, em grupos
muito grandes ou em grupos muito antigos, mesmo condi¢des
com homologia secundaria ndo sdo idénticas. A pata de um
gambad, com cinco dedos, é relativamente diferente da pata de
um insetivoro, com cinco dedos, e da pata de um primata,
com cinco dedos -e, assim mesmo, sd80 homologas. A diferenca
entre eles serd de tamanho total da pata, forma de cada um dos
0ssos componentes, forma do conjunto, tamanho de cada um
dos ossos, forma das unhas ou garras, revestimento, etc.
Normalmente, a codificacdo restringe-se estritamente aquilo
que esta sendo considerado como carater. Assim, se o carater
€ numero de dedos, alguns mamiferos tém cinco e outros tém
quatro (ou dois, ou um), ndo importando a forma da pata ou
outras caracteristicas. Ha grupos, no entanto, em que um dos
dedos é muito reduzido. Conta-se esse dedo como igual aos
outros ou cria-se uma subdivisdo do caréter, para indicar que
0 dedo pode ser plenamente desenvolvido, reduzido ou
ausente? Isso cria um outro problema:

Qual é o critério para subdividir as condicfes de
caracteres em uma série de transformacdo?

Como vimos, se formos incluir todas as modificagdes
pequenas presentes em uma estrutura dentro de uma mesma
série de transformacdo, teriamos em alguns casos tantas
condic¢des quanto taxons terminais. Além disso, a separagdo
entre algumas condicBes muitas vezes comeca a ser arbitraria
ou pouco clara. Os caracteres de variagdo continua, por
exemplo, representam um desafio nessa area. Vejamos um
exemplo: as espécies terminais em uma matriz podem
apresentar variagdes de forma quase continua no tamanho de
uma determinada estrutura (isto €, encontramos individuos
com quase todas as classes intermediérias de tamanho), de
21 a 36 cm, de 42 a 57 e de 59 a6,1. A auséncia de
individuos com medida entre 5,7 e 5,9 permite que a classe
acima de 5,9 seja considerada uma classe a parte das demais
ou essa seria uma divisao arbitraria, gerando mais ruido que
solucBes na analise? Nesse Ultimo caso, poderiamos
simplesmente eliminar o conhecimento desse intervalo,
mantendo duas classes de tamanho: menor ou igual a 3,6 e
maior ou igual a 4,2. Aqui surge, no entanto, outra ddvida:

Qual € o critério para eliminar de nossa lista de
caracteres diferencas conhecidas entre 0s ramos terminais?
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Se os critérios para inclusdo de caracteres em uma
lista € um aspecto que as vezes € discutido na literatura, os
critérios para exclusdo talvez nunca tenham sido considerados
com algum detalhe. Esse ndo é um aspecto sem importancia.
A exclusdo implica em dar peso zero aos caracteres excluidos
e, relativamente, peso infinito aos caracteres incluidos. Essa
¢ uma forma de ponderacdo sutil, mas de conseqiiéncias
definitivas na andlise. As vezes, uma exclusdo pode ser bem
justificada. As vezes, ela representa apenas um equivoco de
interpretacdo. No entanto, as vezes, pode ser uma acdo
deliberada para evitar que um determinado carater influencie
a andlise e gere uma topologia diferente da que o sistemata
“gostaria” que surgisse, provocando uma distor¢do
intencional dos resultados. A eliminacdo pura e simples do
carater da matriz desfaz esse incomodo... Assim, coloca-se
novamente a questao: qual é o critério para eliminar caracteres
de nossa lista? Independentemente das motivacgdes por tras
da exclusdo de um determinado conjunto de caracteres -
compreensao incompleta, erro ou ma fé- a topologia final é
afetada pelas decisdes relativas a exclusdo de caracteres.

E possivel levantar alguns motivos razoaveis para
excluir caracteres:

(1) a variagdo observada ndo tem base genética (é apenas
efeito do ambiente);

(2) ndo ha seguranga sobre a homologia primaria das
estruturas comparadas;

(3) ha sobreposicao entre as condi¢des encontradas nos ramos
terminais para caracteres de variacdo continua;

(4) o estabelecimento das condi¢cbes de caracteres é
sabidamente arbitraria (isto é, possivelmente ndo reflete
o efeito de mutacdes);

(5) ha casos demasiados de presencga de ambas as condicdes,
plesiomérfica e apomarfica, nos ramos terminais, de
modo que o carater seria mais apropriadamente tratado
como sintreptias e sinapousias;

(6) ha um nimero muito grande de taxons com condigdes
ndo-comparaveis ou desconhecidas.

Mesmo assim, esses caracteres idealmente deveriam
integrar uma lista (formal ou informal) paralela, de modo
que um leitor possa conhecer exatamente o0s casos de
exclusdo feitos. Veja que as analises moleculares se deparam
com 0 mesmo problema de critérios de exclusao: ha trechos
com uma taxa provavelmente muito alta de mutacédo, de
maneira que, tomando grupos bastante afastados, a
probabilidade que uma mesma posi¢do tenha sofrido um
numero alto de mudancas (e, portanto, bases iguais nao
correspondam necessariamente a homologias secundarias)
é alto. Determinados trechos, por outro lado, sdo muito
conservadores e, para grupos muito préximos, quase ndo
ha mudancas. Assim, qual é critério para estabelecer o limite
aceitavel de taxa de mutacdo para que uma determinada
sequéncia seja consideravel “aproveitavel” para uma
analise? A exclusdo de uma seqliéncia pelos riscos eventuais
de tomar homoplasias como homologias é compativel com
o0 critério de parcimonia? Esse mesmo critério pode ser
utilizado para excluir determinadas estruturas néo-
moleculares da anélise?

HOMOLOGIA PRIMARIA

Um outro problema grave na analise séo as dividas
quanto a homologia priméaria de estruturas envolvidas.
Muitos pesquisadores, mesmo experientes, &s vezes se
equivocam na analise de interpretacGes de morfologia,
comportamento, bioquimica etc. Organismos na natureza ndo
se apresentam com legendas indicando a homologia
verdadeira de todas as suas estruturas! Assim, a simples
observacdo dos organismos mostra apenas estruturas
(morfolégicas ou de outro tipo). A determinagdo de que certa
estrutura (ou sequéncia de bases) é supostamente homdloga
a outra estrutura (ou seqiiéncia) em outro grupo é apenas
uma inferéncia, uma hipdtese, uma dedugdo! O simples
procedimento de atribuir nomes as estruturas incorpora
hipéteses implicitamente aceitas de homologia priméria. Nem
sempre, no entanto, o nome dados as estruturas -
comportamentais, morfoldgicas, bioquimicas, fisioldgicas,
histolégicas, etc. - correspondem a hip6teses corretas de
homologia. A literatura esti coberta de equivocos, erros,
confusdes, dificuldades, conflitos e problemas.

Assim, tomar a literatura e meramente compilar
caracteres pode, de um lado, levar a erros graves na analise
cada vez que estruturas ndo homdlogas em diferentes grupos
sdo tomadas como homologas, criando-se caracteres para as
diferencas entre elas. De outro, cada vez que estruturas
homélogas ndo sdo percebidas como homdlogas, existe perda
de informag&o, no sentido que um certo nimero de caracteres
deixa de ser aproveitado na analise. Os dois tipos de deslizes
sdo criticos em estudos filogenéticos. Como o nimero de
caracteres para a maioria dos grupos ainda é relativamente
pequeno, a perda de informacdo é sempre um fator limitante,
especialmente se a amostragem incorporou uma proporcao
significativa de homoplasias e reversdes (problemas de
homologia secundaria). De fato, a comparag&o entre grupos em
niveis de generalidade um pouco mais alto é particularmente
dificil, uma vez que o acimulo de mudangas torna o processo
de comparacao entre estruturas bastante dificil. Nesses casos,
apenas um estudo cuidadoso de homologia priméria entre
grandes grupos pode aproveitar esses caracteres. Esses estudos,
no entanto, de modo geral estdo ausentes e perde-se informacéo.
Isso em parte é causado pela énfase exagerada no trabalho de
“especialistas”, que as vezes conhecem muito de um grupo,
mas pouco sobre grupos proximos.

Os casos de interpretacdo errdbnea de homologia, no
entanto, sdo ainda mais graves. Se a perda de informagéo
empobrece a anélise, o uso de caracteres deduzidos a partir
de erros de homologia primaria adiciona informacdo errada.
A probabilidade de que um carater com erros de homologia
priméria seja congruente com a filogenia verdadeira do grupo
é infima. Por causa do nimero elevado de arvores possiveis
mesmo para um numero relativamente pequeno de ramos
terminais, a adicdo de “falsas” homoplasias (isto &,
incongruéncia devido a erros de homologia primaria) gera
um “ruido” enorme as anélises.

Seria ingenuidade pensar que erros de homologia
priméria séo raros. Qualquer pessoa com experiéncia em
pesquisa em qualquer area da biologia sabe como eles podem
ser comuns. Vejamos alguns exemplos:



» compare 0s nomes dados as nervuras alares de um mesmo
grupo de insetos por autores diferentes. E dificil encontrar
dois autores que concordam integralmente na interpretacdo
da homologia de todas as nervuras em grupos com asa
complexa. Isto leva necessariamente & perda de
informacao, se os caracteres sdo abandonados, ou a erros
de homologia, se sdo utilizados, gerando falsos caracteres;

e compare 0s nomes dados a etapas diferentes do
comportamento de corte, alimentacdo, postura, etc. em
grupos proximos por diferentes autores. As vezes, 0
sistema de nomes para certos complexos de caracteres
utilizado por diferentes autores é completamente
diferente, o que torna as comparagdes impossiveis;

e compare 0s nomes dados a inversdes cromossdmicas ou
aos proprios cromossomos nas mesmas espécies por
diferentes autores. As vezes, demonstra-se que a
interpretacdo dada por um autor a homologia de um
cromossomo ou de um trecho de um cromossomo estava
equivocada, 0 que gera necessariamente erros de
interpretacédo filogenética;

enzimas que tém a mesma velocidade de deslocamento
em analises eletroforéticas sdo efetivamente homologas?
Embora esse seja um indicio de homologia, um conjunto
de alteracdes pode fazer com que a posicdo final de
enzimas ndo homdlogas seja a mesma;

compare os nomes dados por diferentes autores a 0ssos em
estruturas complexas, como cranios ou espinhos em
nadadeiras. Se os nomes dados por diferentes autores ndo
forem os mesmos, seu aproveitamento em estudos
filogenéticos implica em riscos altos de ruido;

« compare 0os nomes dados por diferentes autores a grupos
de células no desenvolvimento de embrides em
determinados grupos. Ainda que em estagios inicias do
desenvolvimento a atribuicdo de nomes a células
homdlogas seja mais simples, a comparacao de estagios
mais avancados do desenvolvimento em grupos
diferentes implica em dificuldades consideraveis para um
correto estabelecimento de homologia.

Os exemplos poderiam ser multiplicados. Na verdade,
toda e qualquer analise biol6gica comparativa nasce com o
problema da homologia priméaria que, como vimos, é sempre
inferida, é sempre uma hipotese. Assim,

Quais sdo os critérios precisos para o estabelecimento de
homologia primaria entre diferentes grupos?

Note que essa ndo é uma atividade computacional. Toda
a parte computacional da analise de matrizes de caracteres
trabalha “sobre” as hipdteses bésicas aceitas de homologia
priméria. O grande risco, aqui, é que nossa “tomada” de dados
a partir da observagdo direta e/ou da literatura utilize as
hipéteses de homologia primaria tradicionais, que
definitivamente ndo sdo livres de erros. Nesse caso, ndo
estariamos construindo uma matriz de caracteres com base
em homologias primérias, mas com base em homonimias da
interpretacdo tradicional. Isso significa que toda consideracao
sobre homologia primaria, inclusive aquela publicada por
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especialistas, deve passar por um crivo critico. De novo, vale
a pergunta acima, sobre que critérios adotar. A resposta € que
0 conhecimento inicial sobre as relagGes de parentesco entre
0s grupos em estudo, indicadas pelos caracteres até entdo
disponiveis, ilumina os casos de incongruéncia, levando a uma
discussdo abrangente do problema de homologia priméria,
solucionada através de otimizacdo (da prépria estrutura
discutida e ndo das homologias secundarias) das variag@es de
condigBes que essa estrutura apresenta.

Essa questdo é importante porque ela condiciona a
prépria construcéo do protocolo de analise, afetando aescolha
dos grupos a serem comparados. Um exemplo classico é o
do pseudoceloma. Uma vez que a cavidade interna do corpo
dos asquelmintes ndo era considerada um celoma verdadeiro
(um problema de homologia priméria), a posicao filética
aceita pela maioria dos autores para os Aschelminthes era
préximo abase de Bilateria. A cavidade desse grupo ndo era
considerado um celoma modificado, de modo que o grupo
sequer era codificado corretamente quanto as variagdes
encontradas na condi¢do do celoma (por exemplo, hemocele).
Isso gera uma distorcdo numeérica na andlise das relacdes
entre os grandes grupos de metazoarios. Talvez ainda pior,
no entanto, esse apriorismo “cega”, no sentido de que,
colocando os Aschelminthes nessa posicao basal, inimeras
caracteristicas simplesmente deixam de ser consideradas.
Com a critica ao conceito de pseudoceloma, foi possivel
comecar a fazer uma série de comparagOes entre estruturas
morfolégicas de asquelmintes e de outros grupos que
apresentam cuticula e muda, nominalmente, Onychophora,
Tardigrada, Pentastomida e Arthropoda. Isso permitiu a
descoberta de inGmeros novos caracteres, depois
incorporados em uma analise que acabou por indicar um
grupo monofilético composto por Tardigrada, Pentastomida
e Aschelminthes, cujo grupo-irmdo sdo os Arthropoda
(Christoffersen et ai, 1997). Quase ao mesmo tempo, foi
feita uma andlise com base em caracteres moleculares que
mostrou independentemente essa proximidade entre
Aschelminthes e os Arthropoda (Aguinaldo eta i, 1997).

O problema metodolégico que se apresenta, portanto,
é que, se ndo fazemos um estudo critico das hipoteses de
homologia priméaria propostas na literatura, podemos
enxergar equivocadamente as relagfes de parentesco entre
0S grupos, ndo aproveitamos indmeras relagdes de homologia
primaria que geram novos caracteres e codificamos
erradamente os caracteres disponiveis, implicando analises
cujos resultados tendem a manter as topologias preexistentes.
Esse é um ciclo vicioso. O conhecimento de caracteres
polarizados no decorrer de uma analise, que gera uma
topologia provisoria, deve ser utilizado (com bastante
cuidado) para tentar iluminar as hipdteses de homologia
primaria dos caracteres que apresentam alta incongruéncia,
seja na determinacdo inicial das relagbes entre 0s grupos
externos, seja no préprio trabalho de determinagdo das
relagbes de parentesco entre os taxons terminais do grupo
interno. E evidente que uma ma condugdo nesse processo
poderia levar a um raciocinio circular, mas ndo parece haver
circularidade pior que aquela induzida pela interpretagdo
tradicional de homologia primaria, a Unica disponivel quando
ndo temos 0 nosso préprio ponto de partida.
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POLARIZAQAO: ESCOLHA DOS GRUPOS
EXTERNOS

Quando as hip6teses de homologia priméria estdo bem
estabelecidas, o passo seguinte na andlise é a determinagéo
de polaridade dos caracteres. As formalizagGes de
procedimentos para o enraizamento de arvores ndo enraizadas
tem sido gradativamente melhoradas desde as propostas
iniciais de Hennig. Os procedimentos formais -isto é, esses
algoritmos- de polarizacdo geram as hipdteses em analises
computacionais. A construcdo do protocolo da analise, no
entanto, é feito manualmente. Nixon & Carpenter (1993)
fizeram o melhor trabalho publicado até agora nessa area e
traz recomendac¢des muito claras para a escolha de grupos
externos. Entretanto, ele ndo elimina a necessidade de haver
premissas sobre a monofilia do grupo de estudo ou sobre a
monofilia de um grupo ainda mais abrangente que permita
gerar uma hipétese basica de polaridade para testar a
monofilia do grupo interno -isto é, o enraizamento s6 pode
ser feito com uma hipoétese a priori de monofilia em algum
nivel. Cada estudo, seguindo corretamente Nixon &
Carpenter (1993), deve fazer uma sele¢do cuidadosa de
grupos externos. Caso essa selegdo (que ndo € computacional)
seja mal feita, a probabilidade de gerar falsas hip6teses de
polaridade sera alta, com a conseqiiente geracgdo de ruido na
andlise (a mero titulo de reforgo: “ruido”, aqui, corresponde
ainclusdo de caracteres incongruentes com as sinapomorfias
verdadeiras, o que, na analise, forca a reunido de
determinados ramos terminais em falsas unidades
monofiléticas; quanto maior a quantidade de ruido, mais
dificil sera a obtengdo da filogenia verdadeira).

A escolha dos grupos externos ndo é um procedimento
simples ou automatico. A simples inclusdo de um nimero
grande de grupos externos ndo aponta para a solugdo do
problema. E necessario critério e cuidado na analise. Tomar
dez espécies todas pertencentes ao grupo-irmao imediato do
taxon de estudo é menos eficiente que tomar cinco espécies
de ramos em cinco niveis de generalidade distintos externos
ao grupo de estudo. Tomar duas espécies de cada ramo em
cinco niveis sucessivamente mais abrangentes entre 0s grupos
externos possivelmente gerard hipoteses mais confiaveis que
tomar uma Unica espécie em dez niveis. O motivo é que
tomar duas espécies diminui a probabilidade de que uma
eventual homoplasia entre grupos internos e grupos externos
afete a andlise. Tomar duas espécies de subgrupos bastante
distintos dentro de cada um dos ramos externos é melhor
que tomar duas espécies muito prédximas dentro de cada ramo
(pelo mesmo motivo). Tomar espécies de grupos externos
muito apomorficas em relagdo as estruturas comparadas nos
grupos internos implica em dificuldades de comparacéo e
eventual erros de homologia primaria. O uso de um rol fixo
de espécies para funcionar como grupos externos as vezes
implica em dispor de um determinado namero de caracteres
ndo-comparaveis, diminuindo a possibilidade de polarizacdo
correta. Assim, € mais conveniente reconstruir os planos-
basicos de grupos externos em diferentes niveis, utilizando
muitas espécies de cada grupo. Isso diminui o risco de
problemas de comparagdo com espécies isoladas em cada
ramo. Em resumo, os critérios detalhados de selegdo dos

grupos externos tém implicagdes diretas na qualidade das
hipoteses de polarizagdo feitas.
Assim,

Quais sdo, precisamente, os melhores critérios de
selecdo de grupos externos para a geragao de hip6teses de
polaridade ?

ELEMENTOS COGNITIVOS E ELEMENTOS
COMPUTACIONAIS NAS ANALISES
FILOGENETICAS

Foram indicados acima os principais cuidado na
construcao de hipdteses corretas de caracteres, que resultem
em boas matrizes. Parece indispensavel o uso de ferramentas
computacionais para a andlise filogenética de matrizes de
grande porte -tanto no numero de caracteres quanto no
ntmero de tdxons. E necessario muita experiéncia para chegar
manualmente & arvore ou a todas as arvores mais
parcimoniosa, quando as matrizes contém muita
incongruéncia e, mesmo com experiéncia, é muito arriscado
dispensar as analises computacionais. Se o usuario conhece
bem as opg¢des dos programas de andlise filogenética, o uso
da ferramenta computacional é excelente e altamente
recomendavel. A disponibilidade de programas de andlise
foi um avanco importante no desenvolvimento filogenético.
Por outro lado, a producdo do cladograma pelo computador
corresponde apenas a uma das etapas da analise como um
todo. E necessario compreender quais sdo as implicagdes de
cada carater para a origem de uma determinada topologia e
compreender precisamente porque (ou seja, quais caracteres
sdo responsaveis) se chegou aquela topologia. Muitas vezes,
é possivel perceber que a anélise final dos resultados foi
suprimida, havendo apenas a reproducéo, na publicacdo, dos
resultados do computador...

A maior parte das limitagGes em estudos filogenéticos,
no entanto, ndo esta na parte numérica da analise. Ndo ha
programa de computador que conserte matrizes ruins!

Matrizes ruins geram cladogramas ruins! H& milhares
de cladogramas falsos para cada politomia com até seis tdxons
terminais, milhdes de cladogramas falsos para cada politomia
com mais de oito tdxons terminais e hilhdes para mais de
onze! Como é dito no jargdo da area, se entra lixo, sai lixo.
Nenhum programa gera boas topologias a parte de matrizes
cheias de problemas.

A maior dificuldade na anélise filogenética, portanto,
ndo é operar matrizes boas. Um desafio suficientemente
complicado, como foi visto acima, € operar os programas de
analise com conhecimento conceituai, 0 que a maioria dos
usuéarios ndo sabe fazer. O desafio maior, no entanto, é
produzir matrizes boas.

O que séo matrizes boas? Matrizes boas sdo matrizes
com hipoteses corretas de:

(1) homologia primaria;

(2) delimitacdo correta de condigOes de caracteres;
(3) definicdes claras de condigdes de caracteres;

(4) codificacédo correta de condicGes de caracteres;
(5) polarizacdo correta de condi¢des de caracteres e
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(6) verificagdo correta das condicfes de caracteres nos tdxons
terminais.

Apenas com matrizes bem elaboradas é possivel
discernir corretamente entre sinapomorfias, homoplasias,
simplesiomorfias e reversdes. As matrizes ruins apresentam
varios caracteres ruins que se parecem homoplasias, mas que
na verdade sdo apenas hip6teses equivocadas de evolugdo de
caracteres - “ruido”. Computadores ndo sabem distinguir entre
homoplasias verdadeiras e falsas. Uma quantidade relativamente
altade ruido impede que as sinapomorfias sejam reconhecidas,
gerando falsas hipdteses de homoplasia. Matrizes boas sdo
matrizes com um ndmero proporcionalmente grande de
caracteres bem analisados. Isso também minimiza a perda de
caracteres por incapacidade de analise.

De modo geral, no ensino da andlise cladistica tem-
se dado énfase a necessidade de inferir corretamente a
topologia ou as topologias igualmente parcimoniosas a partir
de uma base de dados. Essa preocupagdo ndo é a toa. Com
as milhGes de topologias possiveis, equivocar-se a partir de
uma matriz € muito facil. Com a “pressdo psicoldgica” das
classificagGes tradicionais, optar por arvores menos
parcimoniosas é uma tentagdo muito forte. A oposicdo aos
“tradicionalistas” -no sentido dos sistematas que comegam
uma analise com uma classificagdo para o grupoja em mente-
por parte dos cladistas esta correta. Entretanto, as dificuldades
politicas inerentes a sociologia da ciéncia parece ter levado
a um exagero a importancia dada a parte computacional da
andlise. Isso ndo significa que os “cladistas” ndo sabem que
matrizes ruins geram cladogramas ruins. Significa apenas
que a retérica de exposicao e defesa de critérios na analise
atualmente na literatura esta deslocada de modo exagerado
para um aspecto, a custa de outro; nominalmente, hd um
exagero da importancia dos procedimentos de andlise de
matrizes, em detrimento dos procedimentos de analise dos
caracteres que produzem a matriz. Essa posicdo foi
apresentada por Marshall (1989), mas ndo obteve muito eco
nos trabalhos posteriores que discutem aspectos
metodoldgicos na literatura.

Essa critica ndo é direcionada aos “cladistas”. A falta
de detalhamento dos procedimentos de geracéo dos caracteres
é responsabilidade de toda a comunidade de filogeneticistas,
sejam mais ou menos ortodoxos ou numeéricos. De fato, esse
parece ser o grande problema a ser debatido nos préximos
anos. As analises moleculares tiverarp que lidar mais
diretamente com esse problema, uma vez que ficou patente
nos estudos de seqliéncias de bases que o alinhamento inicial
de trechos inteiros de DNA ou RNA torna necessério lidar
com o problema de homologia.

Depois de mais de dez anos de trabalhos de reconstrucéo
filogenética utilizando seqiiéncias moleculares, estdo comecando
a aparecer analises retrospectivas criticas sobre aspectos
metodoldgicos envolvidos na andlise: estdo sob suspeita varios
dos algoritmos utilizados para executar o alinhamento, varios
dos algoritmos utilizados para determinar a seqiiéncia de
mudancas, varios dos algoritmos utilizados para reunir taxons
terminais em grupos supostamente monofiléticos e varios dos
trechos de moléculas utilizados para estabelecer relagdes de
parentesco em determinados niveis evolutivos.
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Consequientemente, muitas das topologias propostas feitas com
bases de dados moleculares contrastantes com outras filogenias
devem ser olhadas com grande ceticismo. 1sso evidentemente
ndo invalida o uso desse tipo de informacdo. Ao contrério,
reforca o valor das filogenias moleculares construidas com uma
metodologia estritamente correta.

O crescente uso conjunto de dados moleculares e nao-
moleculares (chamado “evidéncia total”) mostra que a
dependéncia dos dados ndo-moleculares ainda é grande.
Algumas dificuldades no uso de dados moleculares (custos e
problemas técnicos) indicam que o uso de dados ndo-
moleculares para a obtencdo da melhor estimativa de filogenias
ainda sera importante por um tempo consideravel. Assim, é
inevitavel que sejam desenvolvidos critérios para a construgdo
de matrizes ndo-moleculares tecnicamente corretas.

ETAPAS COGNITIVAS (“MANUAIS”) DA ANALISE

O que se chama genericamente de “método manual”
na literatura, como visto acima, ndo corresponde a um
conjunto Unico de procedimentos. Pelo contrario. No entanto,
alguns autores (Marshall, 1989; Amorim, 1994; Moura &
Christoffersen, 1996; von Sternberg, 1997) tém chamado a
atengdo (as vezes com uma referéncia equivocada a um
“método manual”) para a necessidade de uma énfase
apropriada nos procedimentos de geracdo de matrizes de
dados corretas. Caracteres, como foi visto, ndo sdo entidades
per se, ndo sdo dados primarios. N&do é possivel “enxergar”
caracteres olhando organismos, por paradoxal que isso pode
parecer. Pelo contrario, caracteres sdo hipdteses complexas,
com um nivel de abstracdo elaborado e dependentes de uma
série de hipéteses que se apoiam umas sobre as outras.

A estrutura do protocolo de andlise sugerida no
Capitulo 11 corresponde a um algoritmo informal para
executar o processo de construcgdo de caracteres. Ha algumas
diferencas importantes em relagdo aos procedimentos
expostos na literatura. Primeiramente, na literatura, de modo
geral, sequer se tratam dos procedimentos de construgdo de
séries de transformacdo. Pouco se fala dos procedimentos
pré-matriz. Segundo, lendo os livros que ensinam 0s
procedimentos de analise (Wiley, 1981;Wiley etai, 1991;
Forey etai, 1992), tem-se a impressdo de que as duas fases
na anéalise, de levantamento de caracteres e a de andlise da
matriz sdo completamente distintas, sendo que a segunda é
executada apenas depois de completada a primeira. E possivel
que essa impressdo seja resultado de uma posicédo ideoldgica
explicita. De fato, conhecendo os procedimentos empiricos
de alguns cladistas, percebe-se que uma postura comum &
preocupar-se com a filogenia do grupo apenas depois de
levantados todos os caracteres. E que, uma vez com a matriz
em maos, ndo se volta aos caracteres.

A posicdo assumida aqui é exatamente oposta. A
analise de cada carater deve ser seguida da compreensao de
suas implicagdes em termos da topologia do grupo,
considerando o conjunto dos caracteres ja levantados—ja a
partir do primeiro carter. A constru¢do de cada carater,
assim, deve seguir rigorosamente todos os procedimentos:

(1) comparacdo de estruturas para as quais haja uma hipétese
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de homologia primaria;

(2) identificagdo e descricdo das diferengas encontradas nos
Varios grupos;

(3) verificacdo das condigBes presentes nas espécies
amostradas de cada taxon terminal da analise;

(4) solugdo dos casos eventuais de variacdo dentro de cada
ramo terminal;

(5) comparagdo com o espectro de grupos externos tomados
na analise;

(6) estudo cuidadoso dos casos de caracteres de estados
multiplos para a construcdo de séries de transformacéo
ramificadas ou lineares ou a manutencdo das condicdes
COMO ndo-comparaveis;

(7) reunido do conjunto de tdxons terminais que apresentam
a condicdo apomérfica (ou, se houver mais de uma, as
condig¢Bes apomorficas).

(8) comparacdo com a distributividade de outros caracteres
(se houver mais de um), verificando a ocorréncia de
incongruéncias.

Nenhum desses procedimentos é automatico e todos
eles exigem cuidados especiais. O primeiro deles corresponde
a determinacdo da homologia primaria das estruturas
comparadas. Normalmente, é necessario um bom
conhecimento de evolugdo das estruturas envolvidas nos
grupos externos para evitar erros de interpretacdo de
homologia. Isso exige um excelente conhecimento geral.

Para cada carater em que as hipoteses de homologia
estiverem erradas, as inferéncias filogenéticas
correspondentes estardo erradas. Cada carater com uma
hip6tese errada na matriz cria uma “pressao” sobre os demais
caracteres da matriz na geracdo de uma topologia. Quanto
maior a propor¢éo de caracteres equivocados na matriz, maior
o0 risco de afastamento da topologia verdadeira. Como se
sabe, a analise de matrizes sem problemas de interpretacéo
incorreta de homologia primariaja representa um problema
consideravel, devido as ndo-homologias secundarias (isto &,
as homoplasias e reversdes verdadeiras). A adicdo de
caracteres equivocados a analise, portanto, torna a inferéncia
de topologias corretas um exercicio de tiro ao alvo movel
com os olhos vendados.

A identificacdo de diferencas entre estruturas
homélogas e, depois, sua descri¢do apropriada as vezes nao
representa problema, se estamos trabalhando com grupos ou
estruturas bastante diferentes entre si. No entanto, quando
as diferencas entre as varias estruturas comegam a ser sutis,
aandlise comeca a se tornar particularmente critica. Qualquer
pessoa com um pouco de experiéncia em andlise filogenética
sabe que, em algumas situagoes, é dificil garantir que algumas
diferencas encontradas ndo sdo resultado de artefatos. Em
casos de evolugdo de estruturas complexas, as vezes é dificil
saber o que esta evoluindo -por exemplo, se estd havendo
aumento do comprimento de uma estrutura ou redugdo na
largura. Em muitas situacGes, a compreensdo da evolugdo
de uma estrutura s6 pode ser feita considerando vérias outras
estruturas proximas.

A verificacdo das condi¢des nos tdxons terminais
também ndo é necessariamente um procedimento mecéanico,
embora possa parecer. As vezes, as espécies ou populacées

pertencentes a um taxon terminal sdo idénticas em relacdo a
uma estrutura ou gene. No entanto, ha uma variedade de
situagcBes em que a analise se complica. As modificacbes
ocorridas ao longo da evolucdo interna dentro de cada ramo
terminal em alguns casos faz com que seja dificil comparar
as diferentes espécies amostradas. Lidar com caracteres de
variagio continua representa um desafio. As vezes, um estudo
com amostragem limitada mostra um intervalo entre as
medidas nas espécies ou individuos amostrados de cada tdxon
terminal, mas um exame mais cuidadoso pode mostrar que
h& sobreposicdo entre diferentes tAxons terminais. Ha casos
em que nossa fonte de informagdo é a literatura, com uma
descrigdo imprecisa ou questionavel das espécies. Em muitas
situacdes, as estruturas ndo sdo realmente idénticas entre os
taxons terminais ou dentro dos taxons terminais, levando a
davidas sobre como codificar os varios grupos.

Os casos de variagdo dentro de cada taxon terminal
sdo comuns. Em principio, quando incluimos um taxon
terminal em uma filogenia, o que estamos fazendo é
apontando qual seria a posicdo filogenética da espécie
ancestral daquele grupo (se é um grupo supraespecifico) em
relagdo as espécies ancestrais de outros ramos terminais
(supondo que todos eles sdo monofiléticos). Isso significa
que cada posigao na matriz corresponde a condicao de cada
carater no plano-basico de cada taxon terminal. Logo,
codificar os caracteres em uma matriz corresponde a uma
inferéncia filogenética de complexidade consideravel em
relacdo a propria condicdo dos caracteres nos taxons
terminais. S4o necessarios critérios para a atribuicdo da
condicdo de cada carater em taxons terminais com variagao.
O ideal seria incluir mais de uma espécie por td&xon terminal
na matriz, de maneira que o préprio resultado da analise
reuniria —ou ndo— as espécies sob um mesmo taxon
terminal. As vezes, no entanto, isso é inviavel. Como as
espécies que apresentam variagdo dentro de cada taxon
terminal nem sempre s80 as mesmas para o0s VArios caracteres,
uma solucdo completa do problema seria a inclusdo de todas
as espécies de todos os tdxons terminais. Isso nédo
solucionaria, por outro lado, o problema de haver variago
intra-especifica (em que seria necessario fazer matrizes de
individuos), além de haver o problema de niveis altos de
generalidade, quando cada tdxon terminal pode incluir
milhares ou centenas de milhares de espécies. A
recomendagdo é que, para cada carater, seja feita uma
inferéncia sobre qual é o plano-basico do taxon terminal.
Matrizes, cabe repetir mais uma vez, elas mesmas sdo
hipdteses complexas.

A comparacdo com grupos externos é muitas vezes
simples: ha duas condic¢des dentro do grupo de estudo, uma
das quais esta presente em varias das espécies amostradas
pertencentes a grupos externos em diferentes niveis de
generalidade; a condigdo exclusiva do grupo de estudo é
tomada como apomorfica. Em muitos casos, no entanto, o0s
grupos externos apresentam as mesmas duas ou trés ou mais
condicBes encontradas entre os taxons terminais do grupo
de estudo; as vezes, 0S grupos externos, mesmo 0s mais
préximos, apresentam a estrutura comparada em uma
condicdo ainda mais plesiomdrfica que as duas ou mais outras
condic¢des encontradas no grupo de estudo, gerando um
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problema de ordenamento da série de transformacdo; as
vezes, 0s grupos externos simplesmente ndo possuem a
estrutura comparada, de maneira que ndo ha como polarizar
a série de transformacdo dentro do grupo de estudo utilizando
0S grupos externos; as vezes, nos grupos externos, elas sao
tdo apomérficas para outras séries de transformagdo que a
compreensdo da evolugdo da estrutura em um grupo interno
é muito complicada.

Utilizar corretamente os caracteres de estados maltiplos
talvez seja um dos maiores desafios em analises filogenéticas.
Excluidos os casos simples -com duas ou trés condi¢es no
grupo externo na série de transformag&o-, lidar com muitas
condigdes diferentes de uma mesma estrutura pode exigir
muito esforco e cuidado de interpretacdo. E necessério,
primeiramente, ndo confundir duas situacdes dificeis
diferentes: quando h& estruturas complexas, com caracteres
(isto é, séries de transformacdo) para varias partes diferentes;
e quando ha condicdes diferentes para uma mesma parte de
uma estrutura, que permitiria falar de varias condi¢fes em
uma mesma série de transformagdo. Em alguns casos, essas
duas situacGes sdo confundidas, gerando erros de interpretacao.

Uma mandibula, por exemplo, é uma estrutura
complexa. Ela pode ter mudancas na forma geral (por
exemplo, um alongamento), mudangas na extremidade
anterior, mudancas especificas na area de encaixe de cada
um dos dentes, ou mudangas nos condilos. Talvez fosse
possivel encaixar em uma mesma série de transformacéo trés
ou quatro formas diferentes dos condilos, mas ndo convém
colocar mudangas nos condilos na mesma série de
transformacdo que mudangas na forma geral da mandibula.

Pode-se falar em caracteres de estados multiplos
quando vérias condicBes sdo encontradas precisamente para
amesma estrutura ou, mais precisamente, a mesma parte de
uma estrutura. Assim, se a projecdo mediana de uma estrutura
tem varias formas, cada uma das formas devera ser
considerada uma condicdo diferente de um mesmo caréter.
Ainda assim, se a série de transformacao diz respeito a uma
parte dessa projecdo, é necessario discernimento para
determinar se, de fato, estamos comparando condicdes
homologas: a forma de uma parte de uma proje¢cdo em um
grupo ndo pode ser comparada com a projecdo como um
todo em outro grupo.

Depois de solucionar os casos de codificagdo incorreta
de caracteres ndo-homalogos (que se parecem com casos de
caracteres estados multiplos), é necessario encontrar solugéo
para as séries de transformagdo com varias condigdes. Qual
¢ a condicdo mais plesiomdrfica no grupo e quais
modifica¢Ges essa condi¢do mais plesiomérfica sofreu para
gerar as varias condicGes apomorficas? A série de
transformacao é linear ou modificada? Nem sempre é simples
fazer essa andlise, porque em algumas situacdes as condicdes
nos planos-bésicos em diferentes niveis ndo sao exatamente
iguais as condigdes encontradas em nenhum dos grupos
atuais. Isto é, ocorreram modificacdes em ambos os ramos
de um par de grupos-irmaos que fazem com que a condicgdo
completamente plesiomorfica ndo possa ser observada em
nenhum grupo recente -e, portanto, tem que ser reconstruida.
Esse processo, de reconstrugdo de planos-basicos, sera mais
dificil em funcdo da experiéncia de quem faz a anélise e da
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complexidade das estruturas envolvidas. ldentificadas as
modificacfes ocorridas em cada nivel, é necessario
transformar essas varias mudancas em diferentes caracteres.
Muitas vezes, o estudo da evolugdo de uma estrutura
complexa mostra varias séries de transformacdo que se
somam. Assim, meramente codificar as varias condi¢Ges de
uma estrutura como A, B, C, D etc. nos ramos terminais e
tratar a série como “ndo-ordenada” ndo é suficiente para gerar
caracteres verossimeis em uma matriz. Eles misturam séries
de transformacdo independentes e ocultam informacéo. E
relativamente comum que simplesmente se abandonem os
caracteres complexos, apesar de extremamente ricos em
informacédo pela dificuldade de se conseguir uma analise
consistente, levando a um empobrecimento da matriz.

Depois de passar por essas varias etapas de
identificacdo das diferencas, codificacdo, descrigdo,
verificacdo, polarizacdo e ordenamento, € possivel realizar
a andalise de parcimdnia da matriz -usando ferramentas
computacionais ou ndo. Como é fé&cil perceber, h& inimeros
erros possiveis, com dificuldades e “armadilhas” na anélise
primaria dos caracteres. Algumas dessas etapas podem ser
facilitadas com procedimentos computacionais (como
polarizacdo e ordenamento), mas ainda assim exigem
decisdes ndo-computacionais. Isso efetivamente nédo
representa conflito entre métodos numéricos e néo-
numeéricos; representa apenas o reconhecimento de que ha
uma “fase pré-matriz” (ou de construcdo da matriz) e uma
“fase pds-matriz” (ou de analise dos dados depositados na
matriz). Esse esforco para realcar as dificuldades inerentes a
construcdo de matrizes pretende, assim, eliminar a idéia
ingénua de que “aquilo que o computador produz, quando
damos uma matriz de dados e utilizamos um programa de
analise cladistica, corresponde necessariamente a uma
filogenia”. O resultado dado por um programa vai
corresponder a uma filogenia na medida da qualidade dos
dados da matriz e da escolha apropriadas das opgdes de
analise. De outra forma, temos apenas uma versdo piorada
de andlise de semelhanga, executada com computadores e
travestida de evolutiva.

Retornemos aos protocolos do Capitulo 11. A
construgdo das séries de transformagdo, em principio, é e
deveria manter-se independente de teorias biolégicas
relacionadas a evolugcdo do tdxon ou a evolucdo de outros
caracteres. As teorias de evolugdo de grupos biol6gicos
deveriam ser inferidas a partir dos cladogramas obtidos, ao
invés de serem condicionantes da construgéo dos cladogramas.

A andlise das incongruéncia em matrizes, portanto,
mostra-se uma ferramenta auxiliar indispenséavel para a
deteccdo de erros na construgdo das listas de caracteres e
preparacdo das matrizes. A verificagdo das séries de
transformacdo incongruentes em um estudo ndo precisa esperar
o final da construgdo da matriz. Cada carater incongruente
encontrado deve levar a uma verifica¢do das causas possiveis
de incongruéncia. Uma das causas é que seja um caso real de
homoplasia. Entretanto, é relativamente facil, com a luz
langcada pelos demais caracteres, encontrar hip6teses mal
construidas de séries de transformagéo. As vezes, 0s erros sio
grosseiros, como errar no momento de digitar “0” ou “1” na
matriz, fato relativamente comum na digitacdo das primeiras
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versdes de matrizes grandes. A existéncia de incongruéncias,
portanto, deve gerar em um primeiro momento a conferéncia
das anotacOes das condigdes dos caracteres na matriz. Feita
essa verificacdo e mantida a incongruéncia, deve-se voltar e
verificar toda a estrutura do protocolo e as decisdes tomadas
em cada etapa da analise. Em muitos dos caracteres é
relativamente facil, em especial se ja se tem alguma
experiéncia, encontrar os caracteres criticos. Eles devem ser
corrigidos ou, se ndo é possivel propor uma série de
transformacédo corretamente estruturada, desativados.
PESAGEM A posTERIORI DE CARACTERES
Parciménia simples e pesagem sucessiva

Depois de supostamente solucionados todos os casos
de caracteres mal construidos na matriz, deve ser feita a analise
conjunta de caracteres para a busca dos cladogramas que
supostamente representam a histéria filogenética do grupo,
de preferéncia utilizando um programa numeérico para haver
certeza de que ndo serdo deixadas de fora as arvores mais
parcimoniosas e de que ndo serdo resgatadas apenas parte das
arvores mais parcimoniosas, nos casos em que a matriz permite
mais de uma topologia com 0 mesmo nimero de passos. Essa
analise pode ser feita sob duas diretrizes basicas. Parcimonia
simples e com pesagem de caracteres. A parcimdnia simples
confere pesos iguais a absolutamente todos os passos
encontrados na matriz de caracteres. A andlise por pesagem
sucessiva discrimina, entre os caracteres, aqueles de alta, média
e baixa congruéncia (segundo uma classificagdo determinada
anteriormente) e da pesos diferenciados a alguns caracteres
quando a anélise se inicia (Farris, 1969).

“Pesagem” significa atribuir um valor relativo aos
caracteres. Todas as analises apresentam alguma forma de
ponderacgdo. A situacdo mais simples é atribuir peso igual
(ou seja, peso 1) atodos os caracteres. Peso igual, no entanto,
também é uma decisdo pessoal na analise! Ha outros
critérios possiveis para estabelecer pesagem, mas eles muitas
vezes sdo controversos. Os adeptos de parciménia simples
(peso igual) tendem a rejeitar qualquer tipo de pesagem. O
argumento principal é que a pesagem seria resultado de uma
visdo apriori, subjetiva, que condiciona os resultados. Ainda
que a atribuicdo de pesos iguais a todos caracteres também
seja arbitraria, essa pesagem seria 0 subjetivismo com menor
probabilidade de interferir negativamente na obtencdo da
topologia verdadeira. No entanto, ha situacdes em que a
atribuicdo de pesos é feita a posteriori, escapando desse
subjetivismo mais primario. Uma delas corresponde a
atribuicdo de pesos diferentes a transversoes e transi¢des, na
andlise de dados moleculares, mas hé resisténcia a esse
procedimento. Outra forma de pesagem, cada vez mais
utilizada, é a chamada pesagem sucessiva. A pesagem
sucessiva é feita atribuindo peso aos caracteres em funcéo
do seu grau de incongruéncia em relagdo aos demais
caracteres. A incongruéncia ndo é uma interpretacéo pessoal,
mas um atributo dos proprios caracteres. Finalmente, ha
algumas outras técnicas relativamente eficientes de conferir
pesos aos caracteres depois das andlises iniciais.

O resultado das anélises das mesmas matrizes
utilizando parciménia simples e pesagem sucessiva, é

importante deixar claro, nem sempre sdo iguais. Em situacdes
mais simples, na anélise de matrizes com incongruéncia
relativamente baixa, os resultados costumam ser idénticos. A
congruéncia interna entre os caracteres sinapomarficos leva a
interpretacdo de que o0s caracteres incongruentes sdo
homoplasticos tanto em uma anélise de parcimdnia simples
quanto em uma analise de pesagem sucessiva. Entretanto,
quando a proporcao de caracteres incongruentes € muito alta
em relacdo ao total de caracteres, caracteres homoplasticos
podem forcar alternativas, em termos de nimero de passos, a
topologia dada pelos (relativamente poucos) caracteres
congruentes entre si. As homoplasias tém surgimento aleatério
e, desse modo, estatisticamente ndo compdem um conjunto
com congruéncia entre si maior do que as sinapomorfias (se
elas estdo presentes nas séries de transformagao).

Na pesagem sucessiva, € dado peso mais baixo para
0s caracteres com maior incongruéncia e peso mais alto aos
caracteres com maior congruéncia. Com isso, a topologia
inicial é dada exclusivamente pelos caracteres de alta
congruéncia. Os caracteres incongruentes, desse modo, ndo
interferem na construcao da topologia basica da arvore. Eles
sdo adicionados apenas depois que os caracteres de alta
congruéncia interna foram utilizados. Isso implica um
aproveitamento maximo da informacédo, sem a eliminagéo a
priori de caracteres por serem “ruins” (=altamente
homoplésticos). De modo geral, os caracteres préximos ao
nivel de populacdo ou espécie podem ser polimérficos e tém
alta taxa de incongruéncia e serdo excluidos das passagens
iniciais de ponderacdo. A posicdo aceita aqui é que o
programa de pesagem sucessiva € mais poderoso como
método de recuperagdo da informacdo filogenética que a
parcimonia simples (com algumas adigdes feitas abaixo).

A maior parte dos pacotes de programas de anélise
filogenética disponiveis atualmente apresenta as opgles de
pesagem sucessiva e de parcimonia simples. Em alguns
trabalhos eles tém sido utilizados sem uma discussdo mais
detalhada do significado das diferencas encontradas entre
os resultados. Em outras situa¢bes, simplesmente ndo ha
mencdo do programa de pesagem sucessiva, sendo apenas
utilizada a opcdo de parcim6nia simples. Uma vez que o
pacote de andlise numérica apresenta as duas opg¢des, no
entanto, a exclusdo de um deles deveria serjustificada ou ao
menos comentada, o que raramente acontece. Isso mostra
apenas que alguns usuarios de programas de analise apenas
buscam alguma topologia, sem se preocupar com o substrato
tedrico subjacente a andlise. Na verdade, parece estar
comecgando apenas agora uma discussdo mais aberta das
diferencas entre a parcimonia simples e a pesagem sucessiva.
O fato é que existem premissas diferentes que condicionam
a construcdo de cada um desses algoritmos. Elas séo
irrelevantes se o resultado da andlise é o0 mesmo, mas séo
especialmente importantes se os resultados da andlise
utilizando um ou outro algoritmo s&o distintos.

Apomorfias como aquisicdo ou perda de estruturas

A discussdo sobre apomorfias como ganhos de
estruturas ou como perdas secundarias de estruturas
existentes é importante por mostrar que atribuir peso igual
a todos os caracteres em uma analise de parcimonia simples
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também é um procedimento “subjetivo”. Quando se atribui
peso igual a todos os caracteres, esta sendo informado ao
programa que todos eles sdo entidades probabilisticas
idénticas, ou seja, eles correspondem a hipdteses igualmente
provaveis de surgimento multiplo. Essa premissa é
verdadeira? De modo geral, ndo deve ser. Entretanto, uma
vez que ndo conhecemos a base genética dos caracteres
fenotipicos, ndo é possivel afirmar quantas mutagdes estdo
envolvidas ao passarmos de uma condicdo plesiomérfica
para uma apomorfica. A solucdo mais simples para lidar
com essa dlvida seria atribuir peso idéntico a todos os
caracteres. Isso evitaria a atribuicdo arbitraria de pesos
diferentes a caracteres diferentes. Essa ponderagdo arbitraria
estd sujeita a pressdo para “adaptar” a matriz (agora
ponderada) de caracteres a uma visdo a priori sobre a
evolugdo de um grupo. Entretanto, ha algumas situagdes
que poderiam ser discriminadas sem que isso corresponda
a um apriorismo.

Uma delas é exatamente discernir quando uma
apomorfia corresponde a aquisicdo ou a perda de estruturas.
H& informacdo bioldgica suficiente para compreender que
evolutivamente essas duas situacOes sdo bastante distintas. O
surgimento de uma estrutura fenotipica nova (morfoldgica,
bioquimica, fisioldgica, etoldgica, etc.), em especial se ela
apresentar alguma complexidade, deve implicar na acéo
concomitante de varias mutagdes. Todas elas sdo
indispensaveis para que o produto final -a forma nova da
estrutura, a condigdo apomorfica na série de transformagéo-
seja produzida. Por outro lado, uma vez que a producdo de
uma estrutura funcional em um individuo depende de uma
soma de fatores ao longo de seu desenvolvimento
ontogenético, se ela deixa de ser indispensavel para a
sobrevivéncia do individuo, mutagfes em sistemas genéticos
diferentes podem provocar o mesmo efeito final, qual seja,
que aquela estrutura ndo seja produzida no adulto ou em
determinada fase do seu desenvolvimento. Em resumo, hd um
conjunto Unico de mutagdes que sdo simultaneamente
necessarias para que uma estrutura seja produzida na forma
que elaé, enquanto que ha varias mutagdes diferentes possiveis
que podem resultar na perda evolutiva dessa estrutura. De um
ponto de vista probabilistico, isso significa que a perda de
estruturas existente é mais provavel que o surgimento de uma
estrutura nova (Christoffersen & Amorim, 1989).

Estruturas simples e complexas

Uma outra situagdo é a comparagao do surgimento
multiplo de caracteres simples e complexos. N&o resta divida
de que qualquer defini¢do do que é “simples” ou “complexo”
do ponto de vista evolutivo resultaria arbitraria. Estudos atuais
mostram que genes responsaveis pelo desenvolvimento
podem, com mutagdes pontuais, resultar em efeitos profundos
na estrutura do corpo. Entretanto, de modo geral, “diferencas
simples” entre estruturas sdo resultados de uma Unica mutacao,
enguanto que “diferencas complexas” entre estruturas devem
ser resultado de modifica¢Ges que se somam. Feneticamente,
é dificil estabelecer limites claros, mas na pratica, em alguns
casos essas diferencas sdo Obvias. Alguns caracteres simples
parecem ser amudanga da posi¢do de uma cerda em relagéo a
posicdo de outras cerdas, ou a mudanca do padrdo de cor dos
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pélos em uma parte do corpo, ou a diferenga no angulo de
uma determinada cuspide em um dente, ou 0 aumento em
extensdo de um tentéculo. Caracteres complexos poderiam
ser 0 surgimento do mel de abelhas; o surgimento de um
formato Unico de cerda, com um achatamento e alargamento
no apice, conferindo-lhe um formato espatular; a subdiviséo
de um grande 0sso craniano em partes menores; o surgimento
de um padrdo complexo de coloragdo; o surgimento de uma
camara cardiaca adicional; ou a transformagdo de um 6rgéo
como metanefrideos em glandulas coxais.

Ha algumas recomendacGes gerais para lidar com
caracteres complexos. Quando € possivel verificar a
ocorréncia de caracteres diferentes agindo simultaneamente
para gerar uma mesma condicéo final, mais de uma série de
transformacdo deve ser construida, evitando de lancar um
conjunto de modificagfes distintas sob um mesmo carater.
Assim, é 6bvio que as “apomorfias” “placenta ausente/
presente”, “oviparidade/viviparidade”, “asa presente/
ausente”, “membros anteriores com apoio no solo/membros
anteriores transformados em asa”, “sistema circulatério
fechado e celoma/formacao de uma hemocele” e “notocorda
ausente/presente” representam, na verdade, um conjunto
grande de mutacdes reunido sob um mesmo nome geral. H&
alteracGes morfoldgicas, fisioldgicas, histologicas,
bioquimicas, comportamentais e autoecoldgicas
concomitantes envolvidas no surgimento de cada uma dessas
novidades evolutivas. Quando isso ndo gera conflitos, apenas
por conveniéncia elas sdo reunidas sob um Udnico carater.
Em uma andlise formal, no entanto, seria necessario fazer
uma anélise detalhada de cada um dos 0ssos ou vasos
circulatérios ou tecidos ou outros sistemas envolvidos nas
mudancgas do que chamamos de uma “estrutura”, separando
as modificacdes em cada uma das partes e constituindo
caracteres diferentes.

Quando as aquisi¢des sdo graduais, é mais facil mostrar
0 conjunto de modificacdes individuais que leva de uma
condi¢do mais plesiomdrfica a condi¢cdes mais apomorficas.
Os Dermaptera formam o grupo-irméo dos Chiroptera, o que
permite compreender que ndo apenas a estrutura 6ssea, mas
também o patagio, teve um surgimento gradual desde a
condi¢do quadrupede plesiomérfica dos mamiferos até a
condigdo de animais voadores que se penduram com a cabega
para baixo, os morcegos. Na verdade, considerando a
antigliidade desse grupo, é de se supor que um ndmero de
formas intermediarias estdo extintas e amodificagdo “origem
das asas” em morcegos corresponde a um acimulo de muitas
mudangas ocorridas em varios niveis da evolugao do grupo.
Entretanto, em algumas situagfes, ndo ha nenhuma forma
intermediaria conhecida entre uma condicdo plesiomdrfica e
acondicdo apomorfica final de uma estrutura. N&do ha nenhum
grupo atual conhecido, por exemplo, em uma posi¢do basal
no ciado dos Porifera, que mostre um estagio intermediario
entre o ancestral dos Metazoa e a condicdo atual conhecida de
adultos de Porifera. Todos os grandes grupos atuais de
organismos correspondem, na verdade, aos sobreviventes do
que foi uma seqliéncia as vezes muito gradual na evolugéo de
um grupo. Se os Dipnoi estivessem completamente extintos,
seria bastante dificil compreender no nivel de detalhe que
conhecemos hoje as séries de transformacgédo que resultam no
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surgimento dos apéndices locomotores e do pulmédo de
Tetrapoda. Ainda assim, um numero grande de niveis
intermediarios foram perdidos.

Nos casos em que ndo ha intermediarios entre a
condicdo de completa auséncia de uma estrutura e a condicdo
de presenca, é bastante delicado determinar quantos caracteres
deveriam ser criados para descrever a evolucdo da estrutura
em questdo. Nesse sentido, o estudo conjunto de grupos
recentes e fosseis em um contexto filogenético é especialmente
importante. Veja que a importancia da paleontologia aqui ndo
é a de datacdo da origem de grupos, mas o de esclarecimento
da seqiiéncia de surgimento de modificagdes em estruturas. O
conhecimento de grupos intermediarios permite subdividir
caracteres sem lancar méo de subjetivismos duvidosos. Em
algumas situagdes, a presenca de um Unico ramo adicional de
um grupo extinto no cladograma provoca um efeito na
otimizacdo interna afetando positivamente o resultado de uma
andlise filogenética.

Esse discernimento, no estudo de grupos taxondmicos
de posicdo hierdquica elevada, entre o que seriam estruturas
“complexas” (envolvendo um nimero grande de mutagdes)
e “simples” (envolvendo o que as vezes poderia ser uma
Unica mutagdo) é relativamente facil. No entanto, em analises
préximas ao nivel de espécie ou em niveis ndo muito altos
na filogenia, muitas vezes, é dificil fazer qualquer prognostico
sobre a “complexidade” de estruturas envolvidas.

Ponderacdo a posteriori de caracteres

O primeiro ponto que talvez seja necessario enfatizar
mais uma vez é que ndo deve haver ponderagdo a priori dos
caracteres. Na auséncia de uma andlise conjunta dos dados,
um carater ndo deve ser considerado melhor que o outro.
Sequer a discussdo sobre valor adaptativo ou importancia
seletiva ou evolutiva deve ser considerada, uma vez que todos
0s grupos atuais sobreviveram desde sua origem até hoje com
suas plesiornorfias e apomorfias. Todos os caracteres de grupos
atuais sdo adaptativos, pois de outra maneira 0s grupos nao
existiriam.

As ponderagdes, portanto, se de algum modo admitidas,
deveriam ocorrer a posteriori na analise. Isto significa que,
uma vez construidas a lista e a matriz de caracteres, procede-
se a construcdo de um primeiro cladograma utilizando o
algoritmo escolhido para a andlise. O resultado pode ser um
Unico cladograma mais parcimonioso ou um nimero variavel
de cladogramas que apresenta 0 mesmo nimero de passos. O
estudo da distributividade dos caracteres no cladograma ou
nos cladogramas podera mostrar a existéncia de incongruéncia
entre caracteres “complexos” em relacdo a “caracteres
simples”, ou de apomorfias de “aquisicdo” em relacéo a
apomorfias de “perda”, ou entre condi¢cdes ndo muito
semelhantes em relagdo a condigdes idénticas.

Em muitos casos, o procedimento ideal ndo é a
atribuicdo de peso aos caracteres, mas de correcdo na lista
de caracteres ou na matriz. Em algumas situacdes especiais,
no entanto, poderd ser considerada a possibilidade de
ponderacdo.

Qualquer procedimento de ponderagdo precisara
considerar quantos passos a mais Sd0 necessarios para
transformar um determinado carater que aparece como

homoplasia em uma sinapomorfia. As vezes, é uma questio
de critério para escolher uma entre varias arvores com o
mesmo nimero de passos, 0 que € uma situagdo aceitavel.
Em outros casos, a alteragdo da premissa de peso igual para
todos os caracteres implica uma adigdo de um ndmero
variavel de passos. E necessario, nesses casos, fazer um
estudo cuidadoso de quais outros caracteres tornam-se
homoplasticos com a mudancga na topologia provocada pela
ponderacdo de um ou mais caracteres. Em alguns casos,
comparando dois a dois, é facil mostrar que um carater é
muito mais complexo que outro. Entretanto, a ponderacéo a
posteriori implica em uma discussdo das consequéncias em
relacdo aos demais caracteres, 0 que as vezes corresponde a
comparacdes dificeis em relagdo a caracteres “ndo tdo
complexos” ou “ndo tdo simples”.

Essa discussdo mostra dois aspectos importantes. Um
deles € que, para fazer uma ponderacdo a posteriori, é
necessério um profundo conhecimento dos caracteres
envolvidos, de sua distributividade na matriz, de sua
distributividade no cladograma e das implicacdes que a
ponderacdo de um ou mais caracteres tém sobre o conjunto
dos caracteres. Ha alguns programas que permitem um
trabalho de computagdo gréafica das topologias com os
caracteres, o que facilita a andlise. Entretanto, isso ndo
dispensa uma compreensao cuidadosa dos problemas tedricos
subjacentes e dos problemas das séries de transformagao
particulares envolvidas. Além de tudo, essa é uma analise
heuristica. Logo, o comando da analise ndo pode ser feito
pelo computador. Essa é uma adverténcia clara aos usuarios
de computadores que usam a ferramenta do mesmo modo
que usam um forno de microondas. E necessario estudo,
cuidado e discernimento para que uma analise filogenética
-computacional ou ndo- seja bem feita.

O outro aspecto é que ndo ha solucdo Unica. De um
lado, a auséncia de ponderacdo como procedimento
metodoldgico rigido ndo é razodvel de um ponto de um vista
tedrico; de outro, ndo hd recomendagdes rigidas sobre como
lidar com as diferengas intrinsecas entre os caracteres em
conflito na matriz. Ainda h& inGmeras davidas ndo
solucionadas sobre detalhes do processo evolutivo, de modo
geral, e sobre a evolugdo de grupos. Isso é préoprio da
atividade cientifica, que trabalha com indicios e com
premissas -as vezes falsas- na interpretacdo de padrdes.
Logo, fundamental na anélise e, em especial, no texto da
discussdo de uma andlise em uma publica¢cdo, € a
apresentacdo translicida de quais deciséesforam tomadas
em cada caso de conflito de caracteres, em termos de critérios
de parciménia e de atribui¢ao de peso -igual ou diferente-
para os diferentes caracteres envolvidos. Considerando os
problemas com a comparabilidade entre diferentes caracteres,
o melhor a fazer é explicitar ejustificar os procedimentos de
ponderacdo a posteriori de caracteres, mesmo que esse
procedimento seja o de atribuir peso idéntico a todos os
caracteres da lista. Mesmo essa decisdo, no entanto, precisa
de uma boajustificativa.

CONCLUSOES

Fazendo uma sintese deste capitulo, vemos que nédo ha



oposicdo entre o que se poderia chamar de “método manual de
analise” e de “método numérico”. Ha clareza de procedimentos
ou procedimentos obscuros; ha etapas na analise que podem
ser formalizadas e transformadas em procedimentos
computacionais e outras que dependem de uma avaliacdo
heuristica. Na andlise, caracteres ndo existem per se\ na verdade,
caracteres sdo hipdteses complexas, com varios pontos nos quais
se pode incorrer em erro. Assim, as matrizes podem ser boas ou
ruins, dependendo da qualidade da base de dados. Programas
computacionais ndo extraem cladogramas verdadeiros de
matrizes ruins, o que torna necessario um cuidado especial na
analise de erros potenciais, executando permanentemente
reanalises dos dados. Hipoteses equivocadas de séries de
transformacdo de modo geral geram distribuicdes conflitantes
de caracteres. A incongruéncia entre caracteres é a melhor
evidéncia da existéncia de problemas nas hipéteses de séries de
transformacédo, o que permite a construgdo de uma estratégia de
verificagdo das hipdteses implicitas na analise, verificando as
decisdes tomadas na construcdo dessas hipdteses ja a medida
em que elas vao surgindo. Mesmao depois da anélise, os caracteres
ndo séo iguais de diversos pontos de vista:

(1) quanto a forca das hipdteses que os sustentam;

(2) quanto a complexidade das mudancas (isto &, nimero de
mutagdes supostamente envolvidas nas “apomorfias”);

(3) quanto ao tipo de mudanca (aquisicao de novas estruturas
ou perda de estruturas preexistentes);

(4) quanto a identidade entre as condigdes codificadas como
iguais na matriz;

(5) quanto ao grau de congruéncia interna entre os caracteres.

Isso faz com que alguns procedimentos possam ser
tomados para evitar uma analise em que todos os caracteres
aparecam como hipoOteses equiprovaveis quanto a um
surgimento multiplo. O procedimento a posteriori mais
recomendado é o método de pesagem sucessiva (Farris,
1969), que pode ser implementado com um conhecimento
ontoldgico dos caracteres envolvidos. Acima de tudo, no
entanto, é necessario clareza na exposi¢do dos procedimentos
utilizados e na justificativa para as decisdes tomadas nas
varias etapas da analise. Isso inclui as decisGes gerais quanto
a algoritmos da anéalise. Mas significa também que os
caracteres de uma lista deveriam ser objeto de consideracfes
sobre os elementos que sustentam as hipoteses de homologia,
dificuldades na discriminagdo entre as varias condigdes
encontradas, identidade das condi¢des em diferentes grupos
terminais, polarizagdo e ordenamento de séries de
transformacdo de estados multiplos.

Assim, os “procedimentos manuais” — conforme a
conceituacdo aqui adotada— ndo competem com o cladismo
enquanto método de produzir cladogramas a partir de
matrizes. De fato, o “método manual” ndo é um método de
inferéncia da melhor arvore a partir de matrizes de caracteres.
Eles seriam, mais propriamente, o conjunto de procedimentos
de construcdo de matrizes livres de erros e equivocos, e a
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compreensdo das diferencas entre as hipoOteses as quais 0s
caracteres correspondem no quanto eles interferem na
aceitacdo dos cladogramas obtidos sem qualquer atribuicdo
de peso aos caracteres. O uso de métodos numéricos, dentro
desse contexto estrito, corresponde a uma ferramenta
fundamental. Os procedimentos manuais correspondem &
iluminagdo que o conjunto de caracteres disponiveis fornece
uns aos outros, desde que utilizados os procedimentos
normais de parciménia, a medida em que eles surgem,
gerando cladogramas parciais. Ndo faria muito sentido,
assim, em falar estritamente em uma fase pré-matriz e uma
fase pds-matriz, uma vez que elas seriam etapas imbricadas
(veja Capitulo 15). Na maior parte das operacgdes, embora
talvez ndo em todas, os procedimentos aqui recomendados
concordam perfeitamente com o que atualmente se denomina
“cladismo.” Ambos os conjuntos de procedimentos
compbem o método filogenético.
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Capitulo 13

Respostas para 0s exercicios

Os exercicios propostos ao longo do livro procuram
fixar a compreensdo dos principais conceitos e procedimentos
metodoldgicos expostos. Ndo cobrem todos os itens e
tampouco podem ser considerados suficientes para um
treinamento completo, mas pretendem exercitar os elementos
principais a serem fixados. O objetivo dos exercicios é muito
mais induzir o raciocinio através da apresentacdo de
problemas ao leitor -forcando-o a se colocar face a
determinadas dificuldades- que o de fixar respostas. Alguns
exercicios sdo 6ébvios e visam destacar aspectos que, por
serem muito evidentes, as vezes acabam sendo assimilados
sem a necessaria reflexdo. Como a Sistemética é uma
atividade cientifica, ndo é possivel ter certeza absoluta de
que as inferéncias sobre relagdes filogenéticas entre os
membros de um grupo estejam corretas, nem nas respostas
propostas pelo leitor, nem naquelas apresentadas aqui. O que
mais importa é dominar o sistema de argumentacdo, de
maneira que em um momento posterior a apresentagdo de
uma conclusdo seja possivel alterar uma decisdo anterior,
caso 0 conjunto de evidéncias mostrar que ndo ha mais
suporte para a inferéncia feita inicialmente. Procure, se
possivel, redigir formalmente as respostas; isto permitira que
sua propria correcdo detecte falhas de compreensdo, de
emprego de conceitos ou de manuseio de dados. Alguns
exercicios sdo livres; apenas por coincidéncia as respostas
fornecidas aqui prestar-se-d0 como correcao.

1.1.  1)0 par anterior de asas em Musca domestica e em
Musca xanthomelas.

2) O palpo maxilar em Drosophila melanogaster e
em Drosophila serido.

3) Um puffcromossémico evidente do ultimo instar
larval em Rhynchosciara americana e em Rhynchosciara
argentiniensis.

4) A produgdo de vitamina C pela laranjeira comum
e pela mexeriqueira.

5) A presenca de um undulipédio locomotor em
Trypanosoma cruzi e em Leishmania chagasi.

6) A presenca de iris no olho humano e no olho de
chimpanzés.

7) A reducéo dos membros posteriores na baleia-azul
e na baleia mink.

8) A presenca de dentes incisivos desenvolvidos em
Mus musculus e em Rattus rattus.

9) A auséncia de dentes na ema e no avestruz.
10) A presencga de celulose em tomate e pimenta.

1.2. 1) Presenca de espermatozéide na planaria de agua
doce e presenca de espermatozoide em ourigo-do-mar-preto.

2) Presenca de pernas articuladas na aranha de jardim
Argiope aurantia e em Culex quinquefasciatus.

3) Presenca de amnion no desenvolvimento
embrioldgico de ornitorrinco e de Crotalus terrificus.

4) Presenca de hemoglobina no sangue de Tilapia
nilotica e do gorila.

5) Presenca de flor em coqueiro e presenca de flor
em goiabeira.

6) Presenca de lignina em Araucaria araucana e em
Notofagus brassi.

7) Presenca de clorofila em Volvo)c e presenca de
clorofila na samambaiacu.

8) Presenca de vértebras caudais no lagarto-verde
Ameiva ameiva e presenca de vértebras caudais na galinha
domeéstica.

9) Comportamento de bando em Callithrixjacchus e
comportamento de bando no orangotango.

10) Socialidade em Apis mellifera e em Tetragonisca
angustula.

1.3. 1) Osso frontal relativamente reto em Homo sapiens
e osso frontal projetado em Pan troglodytes.

2) Dentes incisivos em Rattus rattus e dentes incisivos
em Homo sapiens.

3) Fruto grande do coqueiro e fruto pequeno de
coquinho.

4) Inoculagédo de veneno através de um canal interno
nos dentes de Crotalus terrificus e através de um canal em
superficial em espécies de Colubridae.

5) Pernas extremamente longas em Tipula trivittata
e pernas muito curtas em Psychoda cinerea.

6) Parte anterior do corpo simples em Lumbricus e
parte anterior do corpo formando uma ventosa em Hirudo.

7) Coloragdo das penas uniformes em Thraupis
palmarum e penas multicoloridas na saira-sete-cores.

8) Palpo maxilar com 4 articulos na mosca-de-
banheiro Psychoda cinerea e com 1 articulo em Scatopse
notata.

9) Pélos ao redor da cabeca alongados no macho de
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ledo e pélos ao redor da cabeca curtos em tigre.

Fundamentos de Sistematica Filogenética

postura quadrupede; partindo da posi¢do quadrupede, é mais

10) Epiderme produzindo placas no rinoceronte dedas@mico admitir que a posi¢do semi-ereta € uma condicéo

e pele muito grossa mas sem placas no rinoceronte africano.
14. 1) Dentes incisivos em roedores e em carnivoros.

2) Estrutura 6ssea das nadadeiras peitorais em peixes
0sseos e estrutura dos membros anteriores em tetrapodes.

3) Metanefrideos de poliquetos e glandulas coxais
em tardigrados.

4) Area cortical do cérebro humano e area cortical no
cérebro dos l1émures.

5) Folhas alongadas com vasos paralelos em Iridaceae
e folhas com uma nervura central e um sistema de nervuras
ramificadas lateralmente a partir dela em Fabaceae
(Leguminosae).

6) Presenca de muitas veias transversais e
longitudinais nas asas de Myrmeleontidae e poucas veias
transversais e longitudinais em Muscidae.

7) Asas anteriores membranosas em Ephemeroptera
e élitros em Coleoptera.

8) Sistema muscular e dsseo apto a alcangar grandes
velocidades em Felidae e sistema muscular e ésseo que
permite velocidades muito pequenas em jabutis.

9) Gameta masculino em forma de pélen em
Angiospermas e gameta masculino em forma de
espermatozdide em algas verdes.

10) Sistema nervoso em rede em Cnidaria e sistema
nervoso com concentragdo cefalica em Bilateria.

15.  (veja Glossario).

2.1. 1) Asas de desenvolvidas (por exemplo, em moscas)
e asas reduzidas (por exemplo, em Hippoboscidae).

2) Desenvolvimento hemimetab6lico (em gafanhotos
e baratas) e desenvolvimento holometabdlico (em besouros
e borboletas).

3) Bexiga natatoria com funcdo de equilibrio e
flutuagdo e bexiga natatéria com funcéo pulmonar.

4) Folhas verdes proximas as flores (em iridaceas) e
folhas avermelhadas proximo as inflorescéncias - bracteas
(em bromeliéceas).

5) Pescogo relativamente curto (em eqlinos e
bovinos) e pesco¢o muito longo (em girafas).

6) Celoma desenvolvido (em anelideos) e celoma
fundido com o sistema circulatério (em artrépodes).

7) Antena longa (em grilos) e antena curta (em
gafanhotos).

8) Ninhos pouco elaborados construidos no chéo
(feitos por emas) e ninhos tecidos com fibras vegetais (feitos
por beija-flores).

9) Fisiologia osmética propria para ambientes salinos
(em sardinhas) e fisiologia apropriada para ambientes
dulcicolas (em caracideos).

10) Ciclo de vida livre (em planérias) e ciclo de vida
parasitario (em ténias).

2.2. 1) Postura semierecta (em Pari) e postura bipede (em
Horrio sapiens). Os Anthropoidea formam um grupo
monofilético; outros primatas e outros mamiferos tém a

intermediéria.

2) Jovens muito semelhantes aos adultos (em Isoptera)
e jovens muito diferentes dos adultos em Musca. O grupo
Pterygota é monofilético; nos colémbolos, miriapodes,
malacostracos e aracnideos, osjovens sdo muito semelhantes
aos adultos.

3) Auséncia de uma concha calcéria (em anelideos e
equinodermos) e a presenc¢a de uma concha calcéria cobrindo
0 corpo (em todos os moluscos exceto os Aplacophora). Os
celomados devem formar um grupo monofilético; fora de
Coelomata, nenhum grupo apresenta concha calcéria.

4) Socialidade incipiente (em Sphaecidae) e
socialidade muito desenvolvida (em Apidae). Os
Hymenoptera séo considerados um grupo monofilético; fora
de Hymenoptera sdo muito raros (além de distantes e
distintos) os casos conhecidos de socialidade, de maneia que
€ mais econdmico admitir um incremento gradual da
socialidade.

5) A habilidade de produzir uma base calcaria em
alguns Anthozoa é apomorfica em relagdo a auséncia de base
calcaria, uma vez que em outros cnidarios e em grupos
externos a Cnidaria essa habilidade néo existe.

6) Capacidade de parar em pleno ar de alguns
Syrphidae (Diptera), dentre os Brachycera, dado o
desenvolvimento da capacidade de voo. Em outros Diptera
gue nédo sdo Brachycera, a capacidade de voo é relativamente
pouco desenvolvida, 0 mesmo acontecendo com amaior parte
dos grupos de Pterygota.

7) A producdo de ninho com gravetos em Aves é
apomoérfico em relagdo a ovoposicdo diretamente no solo,
umavez que em reptiliformes externos as aves essa grau de
elaboracéo nos cuidados com a prole ndo existe, com exce¢do
de desenvolvimentos obviamente ndo homdlogo em
mamiferos.

8) Presenga de substancias quimicas “atrativas” no
orgdo reprodutor de plantas em Angiospermas, ausente em
alguns grupos de plantas com flor e evidentemente também
ausente em outros grupos de planta sem flor.

9) Uso de “cavernas” (com sua substituigdo por casas)
nos antropdides, apomorfico em relagcdo ao uso de espagos
abertos para dormir em outros primatas. Ha aparecimento
homoplastico desse carater em outros grupos.

10) Transformagdo, em Hymenoptera, de parte do
ovopositor em ferrdo. Alguns grupos de himendpteros ndo
tém ferrdo (embora também haja casos de perda secundaria),
0 que também acontece em outros grupos de Insecta.

2.3. 1) Muitas nervuras transversais na asa de Tipulidae,
poucas nervuras transversais na asa de Anisopodidae e
nervuras transversais virtualmente ausentes em alguns
Cecidomyiidae (Diptera).

2) NUmero grande de metdmeros isomorficos no
corpo (acima de 50) no plano bésico de Articulata, como se
vé em alguns poliquetos, nimero intermediario de metdmeros
no corpo (cerca de 30) em muitos Myriapoda e nimero
limitado de metdmeros em Insecta (19).

3) Presas sem sulco inoculador de veneno (cobras
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“ndo venenosas”), presas com sulco inoculador de veneno
(algumas Colubridae), presas com um canal interno
inoculador de veneno (Crotalus).

4) Branquias folidceas expostas como 0rgdo
respiratério em Xiphosura, branquias foliares embutidas
como o6rgdo respiratorio no Plésion Eurypterida e pulmdes
folidceos como drgdo respiratdrio nos Arachnida.

5) Bragos longos em lirios-do-mar, bragos curtos em
estrelas-do-mar e bragos ausentes em ouricos-do-mar e
holotdrias.

6) Cinco articulos no palpo maxilar em Tipulidae,
quatro articulos no palpo maxilar em Synneuridae e um Unico
articulo no palpo maxilar em Scatopsidae (Diptera).

7) Cinco dedos desenvolvidos nos membros
anteriores (marsupiais), quatro dedos desenvolvidos nos
membros anteriores (suinos e tapirideos), trés dedos
desenvolvidos nos membros anteriores (rinoceronte), dois
dedos desenvolvidos nos membros anteriores (camelo), um
dedo desenvolvidos nos membros anteriores (cavalo) (veja,
por exemplo, Romer & Parsons, 1977, Fig. 155).

8) Testiculo sem abertura prépria em ciclostomados,
testiculo com muitas aberturas através do rim em esturjdes,
testiculo com poucas aberturas através do rim em alguns
teledsteos, testiculo com dueto espermatico independente
Gnico (ndo homoélogo ao dueto deferente dos amniotos) em
outros teledsteos (veja, por exemplo, Romer & Parsons, 1977,
Fig. 297).

9) Toda a série de transformacédo do tagma abdominal
de Malacostraca, desde sua condicdo inicial linear e com
pléons pouco diferenciados, até a condi¢do encontrada em
Portunidae, por exemplo, em que o abddmen e flexionado
por sob um cefalotérax, com poucos apéndices metaméricos
muito diferenciados.

10) O incremento no grau de socialidade em grupos
de Hymenoptera, passando por ninhos com poucos
individuos e escassa diferenciacdo em castas, até ninhos
extremamente elaborados, com forte caracterizacéo
morfoldgica das castas e mecanismos complexos de interagéo
comportamental entre as castas. Varios graus intermediarios
de socialidade ocorrem em Hymenoptera, sendo que nos
grupos externos préximos, como Mecoptera, Diptera,
Trichoptera, Lepidoptera e Coleoptera, a socialidade esta
ausente.

2.4.  (veja Glossario).

3.1. 1) Coracdo linear (plesiomorfico) / coragdo com
camaras desalinhadas, de maneira a manter separado o sangue
arterial, vindo do pulmé&o (ou bexiga natatéria, com fungéo
respiratdria presente), e o sangue venoso (vindo das demais
regides do corpo) (apomdrfico). A condigcdo apomorfica é
encontrada nos Dipnoi+Choanata. A condigédo plesiomorfica
é compartilhada pelos demais vertebrados. E evidente que a
condicdo plesiomorfica referida s pode ser vista nos grupos
que tém sistema circulatorio (que incluem, além dos
vertebrados, os demais cordados, equinodermos e demais
celomados). No entanto, estritamente, a plesiomorfia
(auséncia da modificacdo referida) é compartilhada por todos
0s organismos que nado tém a condigdo apomorfica, incluindo

poriferos, plantas, fungos, protozoarios etc.

2) Coxopodito dos apéndices metaméricos do
segundo metamero sem reforgo interno / coxopodito
desenvolvido, formando uma gnatobase (mandibula). A
condicdo apomdrfica é restrita aos Gnathomorpha
(Trilobitomorpha, “Crustacea”, “Myriapoda” e Insecta).

3) Cavidade gastrica com uma Unica abertura / tubo
digestivo completo, com uma abertura anterior e uma abertura
posterior. A condi¢cdo apomdrfica é compartilhada pelos
Coelomata; a condicdo plesiomdrfica é encontrada em
Platyhelminthes, Cnidaria, Porifera e demais organismos.

4) Presenca de lobos carnosos metaméricos -
parapédios- com fungdo locomotora / presenca de pernas
articuladas, com placas cilindricas recobrindo os lobos
metaméricos. A condicdo apomoérfica € encontrada apenas
em Tardigrada e Arthropoda; a condicdo plesiomorfica
descrita é encontrada em Onychophora e “Annelida”,
compartilhada também pelos demais organismos.

5) Undulip6dio ausente / undulip6dio presente. A
condigdo apomérfica é conhecida de todos os Eucarya,
plesiomorfica para os “Procaryota”. Ndo importa se o
undulipddio corresponda, como nas teorias mais recentes a
uma associacdo simbidtica bacteriana: a reticulacdo da
evolucdo nesse nivel, fazendo com que uma célula maior
conviva simbioticamente com outras células -mitocdndrias,
cloroplastos e flagelos-é um evento evolutivo compartilhado
por todos os descendentes da espécie ancestral de Eucarya.
A perda dos undulip6dios de todo o corpo exceto no
espermatozéide € uma condigdo secundéaria dos artropodes,
entre outros grupos.

6) Fruto cilindrico / fruto alongado, com as sementes
dispostas sequencialmente. A condi¢cdo apomérfica é
observada nas plantas leguminosas. A condicéo
plesiomdrfica é encontrada em todas os demais grupos de
angiospermas e nas demais plantas etc.

7) Asas estendidas lateralmente / asas dobrando-se
sobre 0 abddmen. A condi¢do apomorfica é encontrada nos
Neoptera (Orthopteromorpha, Hemiptera, Homoptera,
Holometabola); a condicdo plesiomorfica imediata é
conhecida de Odonata e Ephemeroptera. Outros grupos de
insetos ndo tém asas, embora também ndo compartilhem a
condicdo apomdrfica. H& grupos de Odonata que,
homoplasticamente, atingiram uma condicdo semelhante &
apomorfica.

8) Placas calcareas dérmicas bem desenvolvidas,
articuladas / reduzidas. A condi¢do apomérfica é exclusiva
dos Holothuria, sendo que a forma plesiomorfica é conhecida
dos demais Echinodermata.

9) Concha externa/ concha interna. Nos Mollusca, a
concha sé é interna nos Cephalopoda; nos demais grupos, é
externa, recobrindo dorsalmente o corpo do animal. Ha outras
alteracdes independentes dessa série de transformagdo, como
a subdivisdo da concha em Polyplacophora e sua perda
secundaria em nudibranquios.

10) Condic¢do autotrofical/ condicdo heterotrofica. A
discussdo sobre a evolugdo das condi¢Bes autotrdfica e
heterotréfica é bastante dificil, pois muitas davidas sobre
homoiogia ndo estdo respondidas. De modo geral, a condigédo
heterotréfica é considerada homéloga entre os membros de



Metazoa. Aparentemente, a condigdo autotrofica das plantas
é homologa a condicdo autotréfica de alguns protozoarios
fotossintetizantes (como em Euglena). A capacidade
fotossintetizante também esta presente em grupos como 0s
Volvocales, o que poderia indicar que a disponibilidade de
clorofila para fotossintese estava presente no ancestral de
Eucarya, tendo sido perdida varias vezes, entre elas nos
Metazoa, Fungi e uma ou mais vezes em ancestrais de grupos
protozoérios atualmente colocados nos filos Acrasiomycota,
Ciliophora, Foraminifera, Myxomycota, Oomycota,
Rhizopoda, Sporozoa e Zoomastigina (ver, por exemplo,
Raven & Johnson, 1989). Isto levanta a questdo da homologia
entre a clorofila presente nos grupos de Eucarya. De fato,
algumas bactérias, como Prochloron (Chloroxybacteria) tém
clorofilaae b, estruturalmente idéntica a clorofila encontrada
em eucariotos; as Cyanobacteria também tém clorofila a.
Assim, ao menos dentro de Eucarya, a condicdo autotréfica
seria uma plesiomorfia, compartilhada por certos grupos de
bactérias, em relagdo a condigdo heterotréfica. Uma Gltima
discussdo diz respeito a evolugdo da condigdo autotrofica e
heterotréfica em bactérias. Ha procariotos autotréficos
fotossintetizantes, autotr6ficos quimiossintetizantes e
heterotroficos (decompositores ou patdégenos). Existem
reconstrucGes propostas para a evolugdo dos “Monera” (um
grupo obviamente merofilético) que indicam que o grupo-
irméo de todos os demais seres vivos seriam bactérias
quimiossintetizantes, a partir da qual a condigdo
fotossintetizante surgiu. A condi¢do heterotrofica em
bactérias, assim, seria apomarfica, bem como a condicdo de
todos os virus.

3.2. 1) Clitelo ausente (plesiomérfico) / clitelo presente
(apomorfico). A presencga de clitelo é sinapomarfica para os
Clitellata, que incluem os “Oligochaeta” e os Hirudinea.

2) Presenca de cerdas nas asas / cerdas aplanadas e
alargadas, formando “escamas”. Essa é uma sinapomorfia
de Lepidoptera, reunindo borboletas e mariposas.

3) Asas anteriores membranosas e desenvolvidas /
asas anteriores rigidas, formando um élitro. Este é um carater
sinapomarfico de Coleoptera.

4) Cauda plenamente desenvolvida, composta de
inimeras vértebras / cauda reduzida. Sinapomorfia de Anura
(sapos e rés), ainda que com reducdo homopléastica vérias
outras vezes dentro de Choanata.

5) Dentes presentes / dentes ausentes. Sinapomorfia
das Aves recentes.

6) Pecas bucais lambedoras-sugadoras / pegas bucais
de fémea transformadas, formando uma estrutura alongada
capaz de perfurar e sugar (pecas bucais picadoras-sugadoras).
Sinapomorfia de Culicidae, os pernilongos. Machos e fémeas
apresentam o aparelho bucal transformado, mas apenas as
fémeas sdo hemato6fagas (0s machos séo fitéfagos).

7) Auséncia de espiculas internas / presenca de
espiculas internas. Sinapomorfia de Porifera. Aparentemente,
a condicdo mais plesiomorfica das espiculas nas esponjas é
aquela de espiculas calcareas. As espiculas de silica e
espongina sdo quase certamente condi¢fes sucessivamente
apomorficas, derivada da condicéo inicial.

8) Concha ligeiramente cdncava em Gastropoda e
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Monoplacophora / concha formando um tubo. Essa
modificacdo é sinapomérfica para os Scaphopoda.

9) Extremidades anterior e posterior do corpo simples
/ presenga de uma ventosa posterior. Sinapomorfia de
Hirudinea.

10) Corpo alongado / alguns ossos aplanados fundidos
com placas ésseas para formar uma carapaga dorsal e um
plastrdo. Sinapomorfia de Chelonia.

3.3. 1) Bilateralidade em cordados; sinapomorfia de
Bilateria.

2) Presenca de viviparidade em primatas;
sinapomorfia de Theria. A presenca de uma placenta é
sinapomorfica para todos os Mammalia recentes exceto 0s
Monotremata (ornitorrincos). Contudo, seu aparecimento
permite uma separacdo em ao menos duas condicdes
sucessivamente apomorficas: ha uma “onfaloplacenta”, mais
simples, nos Marsupialia, € uma placenta “alantdica” nos
Eutheria.

3) Presenca de flores em Liliaceae; sinapomorfia de
Angiospermas.

4) Presenga de homeotermia em Cetacea;
sinapomorfia de Mammalia.

5) Presenca de esternos abdominais em
Holometabola; sinapomorfia de Insecta (resultado da fusdo
dos coxopoditos dos apéndices metaméricos abdominais).

6) Presenca de clorofila a em Rubiaceae;
sinapomorfia de todos os Eucarya e parte dos grupos
incluidos em “Monera” (conforme discussdo acima).

7) Simetria radial em Asteroidea; sinapomorfia dos
Echinodermata recentes (a simetria radial nos equinodermos
recentes é uma condigdo secundaria, derivada a partir da
simetria bilateral; em certos grupos fosseis que apresentam
placas calcareas a simetria bilateral ainda é observada, ainda
que ja com alguma modificacéo).

8) Ocorréncia de meiose em fungos; a meiose € um
mecanismo genético sinapomarfico para os Eucarya.

9) Presenca de hifas em Ascomycota; a formacéo de
hifas parece ser uma sinapomorfia de Fungi.

10) Presenca de metanefrideos em moluscos adultos;
a presenca de metanefrideos é sinapomorfica para os
Coelomata.

3.4. 1) Glicotlise. Aparentemente, todos 0s organismos
recentes metabolizam glicose. Ainda assim, poderia ser
levantada a duvida se ha algum tipo de bactéria recente que
ndo dispde desse tipo de metabolismo. A auséncia desse
metabolismo nos virus é interpretada como uma perda
secundaria.

2) Presenca de hemoglobina. Todos os vertebre

apresentam hemoglobina. Todos os Euosteichthyes,
particularmente, apresentam hemoglobina de dois tipos
bésicos, a e (3 Nos peixes 0sseos, essas proteinas sdo
codificadas por locos proximos de um mesmo cromossomo.
Nos Tetrapoda, esses locos estdo afastados no cromossomo
por algum evento de transposi¢do. No ancestral de Amniota,
houve uma duplicacéo tanto do loco produtor da hemoglobina
a, quanto da hemoglobina (3 resultando em hemoglobinas
denominas oq, 0@, P1e P2 (inferéncia feita a partir da
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presenca dessas proteinas em mamiferos e aves, extensivel,
conseqlientemente, a todos os amniotos, ainda que essas
condi¢cdes ndo tenham sido verificadas em queldnios,
lagartos, cobras e crocodilianos). Entre os Mammalia, é
possivel encontrar varias formas de hemoglobina,
denominadas ocj, 0Q, Cj, @ ("a “familiaa ™), y, £, e P2 (da
“familia p”). As hemoglobinas humanas sdo mais complexas,
havendo as formas aj, (@,\/C], Va 1e 2 (*a “farnAia a™)
e Gy, Ay, ¢, \|/pj, 5e p (da “familia P”). Dessas, trés séo
formas “silentes” (\]/), duas embribnicas (C e e) ou fetais (y)
e apenas quatro sdo funcionais em adultos (ocj, 0@, p, 8)
(veja Raven & Johnson, 1989:342). Praticamente nenhuma
dessas condigdes parece ter seu nivel de generalidade
precisamente determinado, havendo questdes para os
diversos niveis de surgimento de caracteres: (1) os
Chondrichthyes tem hemoglobina a e p?; (2) os Dipnoi
apresentam os locos codificadores dessas formas ja
transpostos?; (3) todos os mamiferos apresentam a ampliagdo
de quatro para sete formas de hemoglobina? (4) as formas
que existem no homem e que ndo citadas para os mamiferos
de forma geral (\j/Cj, \/ocj, Gy, Ay, 8,\|/p\ e 8) sdo exclusivas
do homem? Héa outros pontos ainda anteriores: a existéncia
de hemoglobina, propriamente dita, é sinapomorfico para
que nivel? A hemoglobina encontrada em Oligochaeta é
homologa a hemoglobina dos vertebrados (i.6, o ancestral
de Coelomata tinha hemoglobina)? A hemocianina (que
contém uma molécula de cobre) encontrada em varios grupos
de metazoarios é homologa a hemoglobina (que contém uma
molécula de ferro) encontrada nos vertebrados? Se essas
proteinas forem homologas, qual é a forma plesiomorfica a
partir da qual a outra surgiu? Existe alguma relacdo de
homologia entre a proteina responsavel pelo transporte de
oxigénio em metazoarios, que contém quatro polipeptideos
ligados a uma molécula de metal e a clorofila, em que existe
uma molécula central de magnésio ligada um anel protéico?

3) A auséncia de espermatozoides moveis é
sinapomorfia de {Gnetophyta, Coniferophyta, Anthophyta}
Ou surgiu mais de uma vez nesse grupo?

4) A condicdo composta da folha em angiospermas é
plesiomorfica (e homdlogas as folhas com lamina pectinada
de samambaias e cicas, por exemplo) em relagdo a condigédo
de folhas inteiricas ou é apomorflca, derivada pela subdivisao
de folhas inteiricas, em um caso de reversdo?

5) Que série de transformacgdo resulta nas varias
condicdes de insercdo de folhas em caule (alternada espiral,
oposta etc.)?

6) A vida livre em Cnidaria é plesiomérfica ou
apomorfica em relacdo a condi¢do de individuos sésseis?
(uma pergunta semelhante seria: a condicdo séssil em Porifera
€ homdloga a condigédo séssil em Cnidaria?)

7) A larva troc6fora de anelideos e moluscos é
homologa as larvas de Echinodermata (dolioléria, bipinéria
etc.)? (de outro modo, é possivel atribuir ao ancestral de
Coelomata uma larva semelhante & troc6fora?)

8) Qual é a generalidade da quitina encontrada em
cerdas de “Annelida” e em placas metaméricas de
Arthropoda?

9) Os mecanismos de transmissédo elétrica na parede
celular de Ciliophora, por exemplo, sdo homélogos aos

mecanismos de transmissdo elétrica encontrados em
Eumetazoa (Metazoa exceto Porifera)? Qual é a generalidade,
dentro de Vertebrata, da distribuicdo da bainha de mielina?

10) Todos as substancias denominadas hormonios

homélogas (da mesma maneira que os diversos tipos de
hemoglobina sdo evolutivamente homdlogos, ainda que
diferentes entre si)?

3.5. (veja Glossario).

4.1, 1) Eucarya. Sinapomorfias: Meiose; presenca de
mitocondrias, cloroplastos, undulipédios.

2) Metazoa: Multicelularidade; diferenciagdo entre
células com funcéo somatica e células com funcdo gamética.

3) Bilateria: Bilateralidade; concentragdo nervosa
anterior.

4) Coelomata: Presenca de celoma; metanefrideos.

5) Articulata: Formagdo de metdmeros, com repeticao
de um par de bolsas celomaticas, um par de metanefrideos,
um par de gbnadas, um par de ganglios nervosos com ramos
laterais, uma dilatacdo do vaso circulatdrio pulsatil dorsal
(coragdo) com um par de ostiolos e um par de apéndices
carnosos laterais birremes.

6) Arthropoda: Placas de proteina tanificada dispostas
dorsalmente em cada metdmero (noto) e como cilindros em
cada apéndice metamérico.

7) Cheliceromorpha: Apéndices do primeiro
metadmero, originalmente com fungdo locomotora,
transformados em queliceras, com trés articulos, sendo que
0 segundo projeta-se distalmente, formando uma pin¢a com
0 terceiro.

8) Gnathomorpha: Apéndices do primeiro metamero,
originalmente com funcéo locomotora, transformados em
antenas (com funcdo sensorial) e coxopodito (primeiro
articulo) do segundo metamero transformado em mandibula.

9) Insecta: Apéndices dos segmentos oito a treze com
telepodito reduzido a estilos e cada par de coxopoditos
aplanados e fundidos medianamente, resultando em um
tagma abdominal.

10) Pterygota: Expansdes laterais com funcéo
branquial dos metdmeros dois e trés do térax presentes no
adulto com funcgéo de voo.

11) Holometabola: Alguns dos estaddios imaturos
estruturalmente diferentes do adulto (larva), com um estadio
intermedidrio em que o sistema muscular e exoesquelético é
“reestruturado” (pupa).

12) Coleoptera: Par anterior de asas transformado em
élitros.

13) Diptera: Par posterior de asas transformado em
halteres.

14) Strepsiptera: Par anterior de asas transformado
em estruturas semelhantes a halteres.

15) Formicidae: Constriccdo entre o primeiro e o
segundo metameros abdominais, adicionando-se a outra
constriccdo na base do abddmen, sinapomoérfica para um
grande grupo de Hymenoptera.

16) Vertebrata: Presenca de vértebra, cranio e rins.

17) Choanata: Quatro membros desenvolvidos que
se apoiam no solo para apoio do corpo.



18) Mammalia: Presenca de pélos; presenca de
glandulas mamarias.

19) Aves (mais precisamente Neornithes): Presenca
de penas; presenca de bico cérneo; esterno toracico com
quilha; auséncia de dentes.

20) Virus: Perda da capacidade de auto-reproducdo.
A evolucdo dos virus é ainda muito controvertida. Muitos
autores ndo os incluem entre 0s “organismos” ou entre 0s
seres “vivos”, dada sua perda da capacidade de auto-
reproducdo. No entanto, isso é uma consideragdo baseada
em uma definicdo “fisioldgica” da vida e ndo de carater
histérico evolutivo. Eles sdo referidos também como
“fragmentos de genoma bacteriano e eucarioto”, o que pode
provocar equivocos de interpretagdo. O fato de uma fragdo
de genoma incluido no DNA de uma célula resultar em um
virus ndo significa que ele tenha-se originado daquele grupo.
Na verdade, a relagdo de homologia de um trecho de &cido
nucléico que sintetize um virus é homoélogo a trechos que
sintetizam outros virus em outros grupos, ndo a outros trechos
de acido nucléico que sintetizam outras proteinas no grupo
que hospeda o virus. Ha virus com diferentes estruturas,
tamanhos, composicao protéicae acido nucléico fundamental
- variacdo é tipica da evolucdo de qualquer grupo. Uma
duvida 6bvia é sobre a condi¢cdo monofilética ou merofilética
do tdxon Virus. Ao menos dois grandes grupos internos
podem ser construidos (independente de serem ou ndo
monofiléticos): Os virus de DNA e os virus de RNA.
Considerando a complexidade dos mecanismos envolvidos
na invasdo de hospedeiros e determinacdo de comandos
para sua multiplicacdo, é razoavel supor que o conjunto
dos virus componham um grupo monofilético. Dadas as
caracteristicas de tamanho, diversidade de material protéico
e mecanismos de reproducdo, o ancestral de todos os virus
deveria - assumindo a hipotese de origem Unica - ser de
DNA. A evolugdo do grupo envolve simplificacdo, em
termos de diminuigdo da diversidade de proteinas em sua
composicao, diminui¢do de tamanho, mudanca de forma e
de mecanismos de inoculacdo e reproducdo. O formato
icosaédrico (um poliedro de 20 faces) é uma sinapomorfia
obvia para um subgrupo que inclui virus de DNA e de RNA.
A presenca de RNA como 4&cido nucléico também é
possivelmente uma sinapomorfia. A origem de virus a partir
de um tipo particular de bactéria é bastante ébvia. Os virus
mais basais, na evolugéo do grupo, sdo bacteriéfagos. Isto
indicaria que os virus se originaram muito cedo na evolugéo
bioldgica. Logo, a propria evolucdo biolégica deve ser uma
historia de co-evolugdo de virus e dos varios grupos de
bactérias e eucariotos.

4.2, 1) O grupo formado pelo conjunto das Pteridophyta
(pteridéfitas), Coniferophyta (coniferas), Cycadophyta,
Ginkgophyta, Gnetophyta e Anthophyta (angiospermas)
também referido informalmente como “plantas vasculares”
ou, mais recentemente, Trachaeophyta.

2) O grupo formado pelos virus de RNA.

3) O grupo formado pelos Metazoa +
Choanoflagellata.

4.3. 1) “Monera”. Ha subgrupos de “Monera” que sdo
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filogeneticamente mais proximos a Eucarya que a outros
grupos de bactérias.

2) “Protista”. H& subgrupos de Protista que séo
filogeneticamente mais préximos a ao grupo monofilético
que inclui todos os grupos com parede celular com celulose
gue a outros subgrupos de Protista.

3) “Algae”, da classificacdo tradicional. Ha subgrupos
de algas filogeneticamente mais préximos as bridfitas e
plantas vasculares que a outros grupos de algas.

4) “Bryophyta”. H& subgrupos de briéfitas
filogeneticamente mais préximos das plantas vasculares que
a outras bridfitas.

5) “Pteridophyta”. Ha& subgrupos de pteridéfitas
filogeneticamente mais proximos a Trachaeophyta
(gimnospermas+angiospermas) que a outros grupos de
pteriddfitas.

6) “Protostomia”. Nesse grupo, o blastéporo da
origem tanto & boca quanto ao anus, o que corresponde a um
plesiomorfia. H&a subgrupos de protostdmios
filogeneticamente mais proximos a Deuterostomia que a
outros grupos de “Protostomia”, ainda que parte da literatura
especializada indique que Protostomia seja monofilético.

7) “Apterygota”. Esse grupo de insetos €é caracterizado
pela auséncia de asas. H& subgrupos de apterigotos
filogeneticamente mais proximos a Pterygota que a outros
apterigotos.

8) “Pisces”. Os “peixes” pulmonados sao
filogeneticamente mais préximos dos Choanata que dos
demais peixes. Os peixes 6sseos sdo filogeneticamente mais
proximos a {Dipnoi, Choanata} que dos condrictios e
agnados. Os condrictios sdo filogeneticamente mais préximos
de Euosteichthyes (que incluem os Choanata) de
Cyclostomata.

9) “Reptilia”. Os Crocodilia sdo filogeneticamente
mais proximos de Aves que de Lacertilia ou Serpentes.

10) “Australopithecus”. HAa espécies de
Australopithecus filogeneticamente mais proximas de Homo
que de outras espécies no mesmo género.

44, 1) O grupo dos individuos com capacidade
fotossintetizante. Esse grupo incluiria bactérias, protozoarios,
volvocales, algas e plantas. Estariam excluidos os fungos,
metazoarios, muitos protozoarios, virus e muitas bactérias.
O conjunto dos elementos do grupo, reunidos com base em
uma plesiomorfia, ndo forma uma unidade monofilética.

2) O grupo dos metazodrios sem notocorda. Incluiria
todos 0s metazoarios exceto os Chordata, reunidos por uma
plesiomorfia.

3) O grupo dos organismos metaméricos sem
esclerotizacdo da quitina em placas. Incluiria Annelida,
Onychophora, Tardigrada e Pentastomida. Nenhum elemento
do grupo apresenta as apomorfias compartilhas pelos
Arthropoda.

4) O grupo dos Choanata sem homeotermia. Incluiria
os Dipnoi, “Amphibia” e “Reptilia”, reunidos por uma
simplesiomorfia.

5) O conjunto de insetos alados com apenas um par
de asas funcionais, uma homoplasia. Reuniria, basicamente,
dipteros, estrepsipteros, coledpteros e alguns efemerdpteros.
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4.5. (veja Glossario).

51. 1) Condigdo aquética de sirénios e cetaceos. A
presenca de glandulas mamarias torna inequivoca a posicdo
desses dois grupos entre os mamiferos, que certamente séo
terrestres em seu plano basico.

2) Simetria radial em Echinodermata. A presenca de
celoma no desenvolvimento embriol6gico dos equinodermos
torna inegavel sua posicdo entre os Coelomata, que sdo
bilaterais em seu plano basico.

3) Auséncia de membros anteriores em Serpentes. A
presenca de amnion no desenvolvimento embriolégico de
cobras é uma indicacdo segura de que elas sao Amniota, que
tém os membros anteriores e posteriores desenvolvidos.
Algumas serpentes, como os Boidae, apresentam os membros
posteriores claramente presentes, ainda que reduzidos.

4) Condicdo aquatica em Nymphaea. As
caracteristicas de morfologia das flores e sistema de
reproducdo mostram que, obviamente, as Nymphaea fazem
parte das angiospermas, que sdo terrestres em seu plano
bésico.

5) Auséncia de concha em nudibranquios
(gastropodes). A morfologia geral (distribuicdo da
musculatura, morfologia do aparelho digestivo, morfologia
do aparelho reprodutor, presenca de radula etc.) mostra
claramente que os nudibranquios formam um grupo
monofilético com os demais moluscos, que em seu plano
bésico incluem concha.

5.2. 1) Condicéo didica em Cycadacea. Dentre as plantas
vasculares, a condi¢cdo mondica é predominante e deve ser a
condicdo plesiomorfica a partir da qual a condicdo didica
surgiu. A condicdo didica surgiu também inimeras vezes
dentro de Anthophyta (=Angiospermas), bem como inimeras
vezes dentre os Metazoa.

2) Auséncia de asa em Siphonaptera (pulgas) e
auséncia de asa em piolhos (Mallophaga e Anoplura). As
pulgas tém larvas em seu desenvolvimento, ausente nos
piolhos. A presenca de larvas é uma sinapomorfia dos
Holometabola, ao qual os Siphonaptera, mas ndo os
Mallophaga e Anoplura, fazem parte. A presenca dessa
apomorfia nesses dois grupos precisa ser compreendida como
homoplastica.

3) Redugdo das asas posteriores em Ephemeroptera
e reducdo das asas posteriores em Diptera. As caracteres de
desenvolvimento (presenga de larvas), de morfologia de asas,
torax etc. colocam claramente Diptera entre os Holometabola,
que fazem parte dos Neoptera. Os Ephemeroptera ndo sdo
incluidos entre os Neoptera, de maneira que a reducdo das
asas posteriores nesses dois grupos ndo ¢ homéloga.

4) Auséncia de apéndices metaméricos no tagma
posterior do corpo em Scorpionidae e em Insecta. A presenca
de queliceras (como modificagdes dos apéndices do primeiro
metamero), a presenca de pulmdes foliares e a auséncia de
antena coloca, evidentemente, os escorpides em um grupo
monofilético com aranhas, opilibes, acaros e outros grupos.
Os Insecta apresentam mandibula (apéndices do segundo
metamero), maxila (modificacéo do terceiro metamero), labio
(modificagdo do quarto metamero) e presenca de traquéias,

caracteres apomorficos compartilhados com os “Myriapoda”.
A auséncia de apéndices metaméricos evidentes no tagma
posterior desses dois grupos ndo pode ser compreendida
como homologa.

5) Socialidade em Isoptera e Hymenoptera.

morfologia de cada grupo e a presencga de larva no
desenvolvimento dos himendpteros certamente coloca-0s em
taxons monofiléticos independentes. A socialidade ndo é uma
caracteristica do plano bésico de nenhum desses dois taxons
maiores dos quais Isoptera e Hymenoptera fazem parte.

5.3. (veja Glossario).
6.1. VejaaFigura 13.1.

6.2. VejaaFigura 13.2.

6.3. m=22
s=28
g=282

IC = 22/28 = 0,786.
ir = 54/60 =0,900.

7.1. Ocladograma esta na Figura 13.3.

7.2.  Os seis cladogramas mais parcimoniosos estdo na
Figura 13.4. Eles corresponde a apenas trés topologias, cada
uma com duas interpretacGes diferentes para a evolugéo de
caracteres. Os cladogramas das Figuras 13.4A-B tém 9 passos
e os cladogramas das Figuras 13.4C-F tém 10 passos.

7.3. O cladograma mais parcimonioso esta na Figura 13.5.
Ele apresenta 22 passos, com um indice de consisténcia de 0,86.

8. Etapa 1 Lista de caracteres, com as condicdes
plesiomorfica e apomorfica respectivamente antes e depois
da barra diagonal. Nos casos em que ha trés condicgdes para
a mesma estrutura, sdo fornecidas as duas condigdes
apomdrficas apés a condigdo plesiomérfica, sendo a primeira
condicdo apomérfica denominada “a” e a segunda condi¢do
apomorfica denominada “b” (que sdo langadas,
respectivamente, na matriz polarizada como “1” e “2”. Sdo
utilizados livremente nomes de morfologia de varios grupos

Total - 15x 105x 3 x 10395 = 49.116.375

Figura 13.1. Resposta para o exercicio 6.1. O nimero de cladogramas
possiveis para cada politomia esta indicado a seu lado. O nimero total
de cladogramas é o produto das probabilidades de cada politomia.

141.



para referéncias a modificages nesse grupo hipotético, ainda
que ndo haja nenhuma relacdo de homologia. A Figura 13.6
mostra as cinco espécies com setas indicativas das estruturas
em suas formas plesiomérfica e apomérfica e nimeros que
correspondem aos caracteres na lista abaixo.

1 “Ocelos” presentes / ausentes.

2. “Cerdas pés-ocelares” ausentes / presentes.

3. Apice das cerdas ocelares simples / globular.

4. “Mandibulas” com quatro pequenos dentes distais / com
trés grandes dentes, um deles voltado externamente.

5. “Vértex” sem pilosidade/ pilosidade curta naregido do vértex.
6. Regido lateral externa aos “olhos compostos” isocrémica
com o restante da capsula cefalica/ com uma faixa mais escura.
7. Regido “occipital” sem cerdas / com um grupo de cerdas
paralelas umas as outras e flexionadas em dois pontos.

8. “Gena” sem cerdas / gena com uma cerda longa.

9. Todos os articulos da “antena” isocrémicos, escuros/ articulo
distai branco, diferente dos articulos anteriores, escuros.

10. Regido “cervical” sem padrdo de colorido / com uma
faixa escura longitudinal mediana.

11. Regido “cervical” sem padrdo de colorido, claro /
inteiramente acinzentado.

12. Regido “cervical” lateralmente isocromica, escura/com
uma area descolorida irregular.

13. Segundo “metamero” do tronco apenas com pernas/ segundo
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Figura 13.3. Resposta para o exercicio 7.1, com a inclusdo do nivel de
generalidade de surgimento dos cinco caracteres.
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metamero com um par de pernas e um par de “asas” transldcidas.
14. Pernas do terceiro metdmero do tronco com cinco
articulos cilindricos / trés primeiros articulos fundidos e
inflados, medianamente com uma conjunto de fissuras.

15. Pernas do primeiro metdmero do tronco com cinco articulos
independentes / com os dois articulos terminais fundidos.

16. “Garras tarsais” das pernas do primeiro metamero do
tronco simples / bifidas.

17. Articulos das pernas do quarto metamero do tronco
cilindricos / a. com uma pequena expansao posterior,
ligeiramente mais longa nos articulos basais / b. com uma
expansdo posterior mais longa que o préprio articulo, ao
menos nos trés articulos basais.

18. Ultimos articulos das pernas do tronco isocrémicos com
os articulos basais, claros / ultimos articulos mais escuros.
19. Segundo metdmero do “abddmen” sem apéndices
articulados / com um par de apéndices com quatro articulos
laterais.

20. Terceiro metamero do “abdémen” sem apéndices
articulados / com um par de apéndices semelhantes a
“cercos”.

21. Metdmeros do “tronco” e do abdémen sem padréo de
coloracdo, claros / a. metdmeros do tronco e primeiro
“metdmero” do “abddmen” com uma faixa acinzentada
anterior relativamente estreita, mais escura dorsalmente / b.
faixa acinzentada mais escura e mais larga.

22. Trés primeiros metameros do “tronco” claros, sem padréo
de coloracdo / metameros acinzentados.

23. Quarto metamero do “tronco” e primeiro metamero do
“abdémen” claros / acinzentados.

24. Parte posterior do cérvix sem cerdas / um conjunto de cerdas
dispostas hemicircularmente na margem posterior do cérvix.
25. Articulo distai das pernas do primeiro metamero do tronco
cilindrico com garras terminais / ultimo articulo aplanado,
mais largo apicalmente e sem garras.

26. Quarto metamero do “tronco” e primeiro metdmero do
“abddmen” claros acinzentados, isocrdmicos / com uma faixa
clara estreita lateral.

Etapa 2. A matriz polarizada dos caracteres esta na Tabela 17.1.
Etapa 3. O cladograma correspondente a matriz da Tabela
17.1 esta na Figura 13.7.

Etapa 4. Discussédo dos resultados.

A maioria dos caracteres ndo apresenta conflitos entre
si. H& um cladograma mais parcimonioso que os demais,
com 30 passos evolutivos. Ha dois outros cladogramas
alternativos. Um deles retne Q. aquaticus e Q.fuscipes em
um pequeno grupo monofilético pelo carater 9, o que resulta
em uma hipdtese de homoplasia para os caracteres 11 e 13,
0 que gera um cladograma com 31 passos evolutivos. O outro
reine Q. mexicanus e Q. major pelo carater 1; neste caso, 0
cladograma resultante teria 36 passos. Os caracteres que
apresentam problemas sdo discutidos abaixo.

1 Todos os grupos externos apresentam um par de ocelos
medianos na fronte. Esses ocelos ndo estdo presentes em Q.
mexicanus e em Q. major. Ha, no entanto, trés sinapomorfias
que reinem Q. mexicanus a Q. pseudomexicanus, trés
sinapomorfias que redne Q. major a Q. aquaticus e Q.
fuscipes e duas sinapomorfias que rednem Q. major a Q
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Figura 13.4. Resposta para o exercicio 7.2. Seis cladogramas correspondendo a trés topologias, cada um com interpretagdes alternativas sob os

procedimentos DELTRAN e ACCTRAN.

fuscipes. A auséncia de ocelos € a Unica caracteristica
apomarfica compartilhada entre Q. mexicanus e Q. major, 0
gue sugere ser esta uma homoplasia.

2. Ainda que o apice das cerdas pds-ocelares sejam infladas em
Q. pseudomexicanus, a presencadas cerdas € uma sinapomorfia
Obvia que reiine Q. mexicanus a Q. pseudomexicanus.

4. Existe alguma semelhanca entre o formato dos dentes
internos de Q. mexicanus e de Isocuilin americanus. Contudo,
esse formato ndo estd presente em Q. pseudomexicanus e
tampouco na outra espécie de Isocuilin ou de Procuilin, de
maneira que essa é considerada como uma semelhanca nao
homologa entre Isocuilin americanus e Q. mexicanus.

9. A antena de Procuilin timidus tem um ndmero menor de
articulos que as demais espécies. Isso poderia levantar a divida
de se o articulo distai perdido era branco ou nao (na verdade,
acondigdo é ndo comparavel). Contudo, os outros dois grupos
externos, que apresentam articulos terminais aparentemente
homdlogos (em Isocuilin americanus hd um nimero adicional
de articulos), ndo tém o Ultimo articulo branco.

13. As “asas” em Q. fuscipes e em Q. major sdo idénticas
entre si e estdo ausentes nas demais espécies de Quetzalcuilin.
Nas duas espécies de Isocuilin, ndo h4 nenhuma estrutura
semelhante. Em Procuilin timidus, hd um par de abas laterais
estruturalmente diferentes das asas vistas nas duas espécies

de Quetzalcuilin, ainda que surgidas no mesmo metamero.
Essas duas estruturas poderiam ser consideradas homélogas,
mas seria necessario admitir uma série de eventos de perda.
Se Procuilin timidus for grupo-irmao de Quetzalcuilin, essas
estruturas teriam sido perdidas em Q. mexicanus+ e em Q.
aquaticus. Se Isocuilin for grupo-irmdo de Quetzalcuilin,
essa estrutura teria sido perdida, entdo, trés vezes
consecutivas. A polarizagdo da transformacgdo de uma das
condi¢bes na outra, se homdlogas, seria uma dificuldade
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Tabela 17.1. Matriz polarizada para os caracteres da analise do grupo hipotético Quetzalcuilinidae.
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adicional com os dados em méos, que so seria resolvida com
a comparacdo com um grupo ainda mais externo (se esse
grupo também tiver a mesma estrutura). A decisdo tomada
aqui é que as estruturas ndo sdo homdlogas, apoiada em sua
auséncia nos ramos intermediarios, implicando em perdas
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sucessivas e nas diferencas entre as duas estruturas. A
descoberta de uma nova espécie irma de Q. mexicanus+ ou
de Q. aquaticus* com asas translicidas, com abas ou com
uma condicdo intermediarias entre as duas formas seria uma
evidéncia muito forte de que a conclusdo aceita aqui esta

Quetzalcuilin major

Figura 13.6. Indicacdo das condicdes plesiomdrficas e apomorficas das estruturas grupo hipotético Quetzalcuilinidae, do exercicio 6.
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Figura 13.7. Cladograma para o exercicio 8.

incorreta e que as duas estruturas sao homologas.

17. Isocuilin americanus apresenta expansdes em cada
articulo das pernas do metamero posterior do tronco. Essas
expansdes sdo relativamente semelhantes as de Q. mexicanas
e de Q. pseudomexicanus. Se as estruturas fossem
consideradas homadlogas, teriamos, do mesmo modo que no
carater 13, que admitir uma série de perdas. Se Isocuilin for
grupo-irméo de Quetzalcuilin, haveria uma perda em
Isocuilin humboldti e uma perda em Q. aquaticus+, além do
processo de transformacdo entre as duas condic6es. A decisdo
de que as estruturas ndo sdo homologas (i.€, ndo estava na
espécie ancestral comum mais recente entre 0s dois grupos)
implica em admitir dois ganhos independentes, o que
corresponde a uma hip6tese com um passo a menos.
Novamente, a descoberta de novas espécies de Quetzalcuilin
que ndo sejam ligadas ao grupo Q. mexicanas* que
apresentem esse tipo de estrutura implicaria na revisdo da
decisdo assumida aqui.

18. A condicdo escura dos articulos das pernas de Procuilin
timidus ndo parece ser homologa a condicdo escuro dos
articulos terminais verificada em Q. fuscipes: a coloragéo
ndo é idéntica e nenhuma outra espécie de Quetzalcuilin ou
de Isocuilin apresenta esse tipo de modificacéo.

19e 20. Os trés primeiros metdmeros abdominais apresentam
apéndices ou projecdes em diferentes espécies. A projecdo
no primeiro metamero é vista é Isocuilin humboldti; no
segundo em Q. mexicanas+; e no terceiro em Q. fuscipes. O
fato dessas projegdes estarem em metameros diferentes ja
seria um indicios muito forte para ndo considera-las
homdlogas entre si. As diferencas de forma entre elas
corroboram essa conclus&o.

21, 22, 23 e 25. A discussdo da evolugdo da coloracdo é

dificil. Comparando os varios padrdes de cores nos varios
metameros dentro de Quetzalcuilin e nos grupos externos
mostra que a hipdtese mais parcimoniosa parece ser a de
que no plano bésico de Quetzalcuilin todos os metdmeros
fossem claros, sem padréo de colorido. Isso seria evidenciado
pelos seguintes fatos: (1) o padrdo de coloridos encontrado
em Q. mexicanus+ (que inclui todos os metdmeros do tronco
e o primeiro abdominal) é completamente diferente do padrdo
de todas as espécies de Q. aquaticus+e dos grupos externos;
(2) o padrédo de Q. aquaticus™, com dois metameros escuros
posteriores ndo é encontrado em nenhuma espécie dos grupos
externos, sendo que o padrdo mais proximo, em lIsocuilin
americanus, envolve apenas um metamero e com um tom
de cinza diferente; (3) o padrdo de cinza nos trés primeiros
metdmeros do corpo em Q. major ndo é encontrado em
nenhum outro grupo; (4) os padrbes encontrados nos grupos
externos ndo sdo encontrados em nenhuma espécie de
Quetzalcuilin (exceto a semelhanca relativa em Isocuilin
americanus). Partindo de uma condicdo sem colorido no
plano bésico de Quetzalcuilin, chega-se ao padrao de colorido
nas varias espécies sem homoplasias. As faixas relativamente
irregulares encontradas em Q. mexicanas* existem em dois
niveis sucessivos (uma na base do grupo e outra em Q.
pseudomexicanus, assim como a aquisi¢do da coloragdo cinza
em Q. aquaticus+ (uma na base de todo o grupo e outra em
Q. major). Em Q. aquaticus, surge adicionalmente uma
mancha clara lateral nos metameros posteriores cinzentos.

8. A interpretacdo mais parcimoniosa de homologia
priméria para o conjunto dos taxons apresentados no
exercicio 7 esta nas Figuras 13.8. Note algo importante: o
conceito mesmo de homologia de um determinada estrutura
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Figura 13.8. Interpretagdo da homologia das nervuras alares das espécies de Diptera da Figura 7.17.

em espécies diferentes diz respeito a presenca dessa estrutura, pode ser observada diretamente. Assim, sempre a
na mesma condi¢&o ou ndo, na espécie ancestral comum mais  interpretacdo de homologia (ou de ndo homologia)
recente entre elas. Essa espécie ancestral, hoje em dia, ndo  correspondera a uma hipotese.
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Capitulo 14
Glossario

Acctran - Critério de decisdo sobre aevolugédo de caracteres,
no procedimento de otimizacdo, em que, havendo
incongruéncia na matriz, para cladogramas com um mesmo
nimero de passos evolutivos, a opgdo com um Unico
surgimento anterior da condi¢cdo apomorfica e uma ou mais
reversdes para a condigdo plesiomérfica € preferida em
relacdo a dois ou mais surgimentos independentes,
homopléasticos da mesma apomorfia.

Anagénese, s.f - Conjunto de processos que alteram &orma
-qualquer das caracteristicas holomorfol6gicas- de um ramo
filético, sem provocar a subdivisdo do préprio ramo. Em
especial, destacam-se 0s processos de mutacdo, que geram
novos alelos, e selecdo diferencial de gendétipos e deriva
genética, que alteram sua freqiiéncia e, eventualmente,
eliminam alelos. Anagénese € um processo continuo na
evolucdo das espécies, sendo que a cladogénese (v.) atua em
momentos determinados.

Analogia, s.f - Relagdo de semelhanca existente entre duas
estruturas que desempenham a mesma funcdo em um
organismo, as quais podem ou nao ser homologas.
Apomorfia, s.f - Estado derivado de um carater em uma série
de transformacdo. O conceito envolve tanto a questdo do
tempo, quanto da forma. Uma apomorfia é uma condicdo
mais recente que outra homdloga, pré-existente, a partir da
qual ela se originou. Além disso, ela é a condi¢do de uma
estrutura que resultou da ocorréncia de uma ou mais
mutac0es, alterando a forma plesiomadrfica correspondente.
Apomoérfico, adj. - Estado ou condicdo de uma estrutura que
apresenta uma apomorfia.

Arqueomorfia, s.f. - Estado apomorfico de um carater
compartilhado pelos membros de um grupo, mas que nao é
uma sinapomorfia desse grupo, tendo surgido em um nivel
mais abrangente de generalidade.

Arqueomérfico, adj. - Estado ou condig¢do de uma estrutura
que apresenta uma arqueomorfia.

Arvore filogenética (no sentido da Sistematica Filogenética)
- Dendrograma em que os taxons terminais sdo populagées,
espécies ou grupos de espécies, cujas relagcdes entre eles
indica afinidade filogenética (ancestralidade comum
exclusiva em diversos niveis), em que os eventos de divisao
em cada nivel correspondem a eventos supostos de
especiacdo e em que cada nivel da hierarquia corresponde a
uma espécie ancestral, nomeada ou ndo.

Autapomorfia, s.f. - Estado derivado de um carater restrito,

no universo de abrangido por um discurso (o cladograma), a
um téxon terminal.

Autapomérfico, adj. - Estado ou condicdo de uma estrutura
que apresenta uma autapomorfia.

Carater, s.m. - Aquilo que é modificado em uma série de
transformacéo (com a incidéncia de uma ou mais mutagdes),
alterando a forma plesiomérfica de uma estrutura para a
forma apomorfica. Pode-se ver o carater como a propria
condicdo apomdrfica, como usualmente é tratado na
literatura. No entanto, formas ainda mais apomérficas néo
possuem essa condigdo, mas ainda assim compartilham a
apomorfia. Nesse sentido, o carater pode ser visto como a
modificagdo ocorrida e ndo necessariamente a forma
resultante.

Categoria taxonémica - Nivel em uma hierarquia que leva
um nome ou um indice, que se apde ao nome de um taxon,
para indicar a posicdo que esse tdxon ocupa em relacdo a
outros tdxons na hierarquia. As categorias taxondémicas mais
usuais sao as categorias lineanas. Tém sido propostos indices
numéricos que funcionam como categorias taxondmicas,
outros nomes que indicam idade absoluta dos téxons, e
categorias que correspondem a componentes biogeograficos.
Cenario evolutivo - Narrativa em que se incluem, além das
relacdes de ancestralidade comum exclusiva (v. arvore
filogenética), outros dados evolutivos, como a taxa de
diferenciacdo holomorfol6gica relativa dos ramos, a
distribuicdo geografica e o ambiente ocupados pelas espécies
ancestrais de um grupo e/ou outros eventos ocorridos em
sua histéria.

Cladogénese, adj. - Conjunto de processos que resulta na
divisdo de uma espécie em duas ou mais espécies
descendentes efetivamente isolados uma das outras, de modo
geral pelo surgimento de uma barreira geogréfica. Os
processos mais usuais responsaveis por divisdes
cladogenéticas sdo eventos de vicariancia e de dispersao.
Cladograma, s.m. - Diagrama indicando as rela¢des de
parentesco filogenético entre ramos terminais, que podem
ser populacgdes, espécies ou grupos monofiléticos supra-
especificos.

Congruéncia, s.f (entre caracteres) - Relagcdo entre dois ou
mais caracteres ou conjuntos de caracteres que,
alternativamente, (1) sdo ambos sinapomdarficos para o
mesmo nivel de generalidade ou (2) que o conjunto completo
de espécies ou populagdes que é sinapomorfico para um



grupo corresponde a um subgrupo do conjunto para o qual o
outro ou o0s outros caracteres sdo sinapomdarficos (v.
incongruéncia).

Consenso, s.m. - Em Sistematica Filogenética, usa-se para
referir-se a informagcdo comum sobre parentesco entre
cladogramas com hip6teses ao menos parcialmente
discordantes. H4 diferentes critérios de consenso.
Convergeéncia, s.f. - Processo adaptativo em grupos
separados que resulta em uma relacdo de semelhan¢a ndo
homologa. Mais estritamente, a convergéncia surge quando
condigbes plesiomorficas distintas sofrem modificacdes
resultando em condi¢Bes apomoérficas semelhantes. E um
caso particular de homoplasia (v. Homoplasia; Paralelismo).
Deltran - Critério de decisdo sobre a evolucdo de caracteres,
no procedimento de otimizagdo, em que, havendo
incongruéncia na matriz, para cladogramas com um mesmo
nimero de passos evolutivos, a opgdo com mais de um
surgimento da condicdo apomorfica é preferida em relagédo
aum unico surgimento da condi¢do apomorfica em um nivel
maior de generalidade e uma ou mais reversdes para a
condigdo plesiomoérfica (v. Acctran; Otimizag&o).
Dendrograma, s.m. - Qualquer diagrama ramificado em que
elementos terminais sdo reunidos entre si, em varios niveis,
por algum critério. Em Sistematica, os critérios mais comuns
de reunido sdo semelhanca geral, média numérica de
semelhanca e parentesco filogenético.

Distribuiggo (geografica) Replicada - Condicdo particular
de distribuicdo geografica de um grupo em que um nivel
maior de generalidade tem dois ou mais de seus subgrupos
repetindo um determinado padrdo de disjungéo.
Eidoforonte, s.m. - Diz-se do ramo filético -deme, populacdo
ou espécie- geograficamente isolado de qualquer outro ramo
filético, independentemente do grau de diferenciacdo em
relacdo a outras entidades bioldgicas semelhantes. Um
eidoforonte é a propria unidade evolutiva, uma vez que ndo
ha, efetivamente, qualquer barreira geografica entre seus
membros, situagdo préxima a panmixia.

Espécie ancestral - Espécie que se partiu, originando duas
ou mais populacdes que, mais adiante, tém o status de
espécie. Quando uma espécie se divide em duas -ainda que
uma delas corresponda a uma populacdo extremamente
pequena-, ela se tornou uma espécie ancestral.

Espécie descendente - Espécie gerada pela divisdo
cladogenética de uma espécie ancestral.

Filogenia, s.f. - A histéria evolutiva de um grupo, incluindo
as relagBes de parentesco entre suas espécies ancestrais em
varios niveis e as espécies descendentes.

Grado, s.m. - Nome utilizado pela escola gradista para um
determinado nivel evolutivo de um grupo.

G rupo externo, s.m. - Toda e qualquer espécie ou grupo de
espécies que filogeneticamente ndo pertenca a um grupo
supostamente monofilético abordado em um momento de
uma analise. Eventualmente, uma espécie pode nao pertencer
taxonomicamente a um grupo, mas mostrar-se
filogeneticamente parte dele, devido a deficiéncia na
sistematica tradicional, causando problemas em uma analise.
Grupo holofilético - Grupo taxondmico que inclui uma
espécie ancestral e todas as suas descendentes, denominado
simplesmente “grupo monofilético” na escola filogenética.
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Grupo-irmao, s.m. - A espécie ou grupo monofilético supra-
especifico mais préoximo de um determinado grupo
monofilético em foco em um momento do discurso.

G rupo merofilético - Um grupo taxondmico composto por
apenas parte das espécies descendentes de uma espécie
ancestral, as vezes incluindo (grupo merofilético parafilético)
ou ndo (grupo merofilético polifilético) a propria espécie
ancestral.

Grupo merofilético parafilético - Um grupo taxondmico
correspondente a um grupo monofilético maior do qual se
retirou uma ou mais de suas espécies descendentes ou grupos
monofiléticos descendentes.

Grupo merofilético polifilético - Um grupo taxondmico
correspondente a um grupo monofilético maior do qual se
retirou um grupo merofilético parafilético subordinado.

G rupo monofilético - Na definicdo aqui adotada, um grupo
taxondmico composto por uma espécie ancestral e todas as
suas espécies descendentes. Na escola gradista, denominam-
se monofiléticos todos os grupos taxonémicos que ndo sejam
merofiléticos polifiléticos; na escola filogenética, isso inclui
0s grupos monofiléticos e merofiléticos parafiléticos.
Heterobatmia, s.f. - E a distribuicdo reciproca de
sinapomorfias e simplesiomorfias entre grupos irmaos.
Holomorfologia, s.f. - O conjunto de todas as caracteristicas
do gendtipo ou da base genética de um individuo, de uma
espécie ou grupo de espécie, desde uma seqiiéncia de bases
no acido nucléico, até mecanismos genéticos de
desenvolvimento embrionario, estruturas morfoldgicas de
semaforontes, aspectos comportamentais, fisiolégicos,
bioquimicos etc.

Homologia, s.f. - Relacéo entre estruturas em individuos ou
espécies distintos, presentes em cada um deles devido a
heranga dessa estrutura desde a espécie ancestral comum mais
recente das duas, transmitida ininterruptamente ao longo das
geragOes ou de espécies descendentes intermediéarias.
Homoplasia, s.f. - Relagdo de semelhanca entre estruturas
em individuos ou espécies distintos presentes em cada um
deles devido a ocorréncia independente, em niveis de
generalidade distintos, de modifica¢Ges que resultaram na
condicdo apomorfica semelhante.

Homoplastico, aclj. - Estado ou condi¢do de uma estrutura
gue apresenta uma homoplasia.

Incertae sedis - EXpressdo que se adiciona ao nome de um
taxon -subespécie, espécie ou grupo supra-especifico-
indicando que ele pertence a um grupo monofilético maior
sem que se possa determinar precisamente em que nivel
dentro do grupo ele se encaixa.

Incongruéncia (entre caracteres), s.f. - Relagdo entre dois
ou mais caracteres em que a condigdo de um deles é
apomorfica para um conjunto de populagfes ou espécies e a
condicdo do outro ou dos outros € apomorfica para apenas
uma parte desse primeiro conjunto e para uma ou mais
populagBes ou espécies que ndo o integram. A incongruéncia
de caracteres é indicativo de que ao menos um dos estados
apomorficos incongruentes dos caracteres envolvidos
corresponde a uma semelhanga homopléstica ou que ha a
ocorréncia de uma reversdo (ou, em casos excepcionais, se
h& hibridagdo filética).

Indice de consisténcia - Calculo numérico que expressa a
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relagdo entre o nimero total de caracteres apomarficos em
uma série de transformagdo ou em um conjunto de séries de
transformacdo em um ciadograma e o nimero efetivo de
passos ocorridos. Esse indice sempre corresponde a um valor
numeérico positivo entre 0 e 1,0. Quando ndo ha homoplasias,
esse valor é 1,0; o aumento da freqiiéncia de homoplasias
aproxima esse valor de zero.

indice de consisténcia reescalonado - Célculo numérico
do produto do indice de consisténcia pelo indice de retengéo.
Esse indice é sempre um nimero positivo entre 0 e 1,0,
afetado mais fortemente pela ocorréncia de homoplasias e
menos fortemente pela ocorréncia de autapomorfias.

Indice de retencao - Célculo numérico que expressa a relagdo
entre duas diferencas: a diferenga entre o niamero de efetivo
de passos e 0 nUmero maximo de passos possiveis e a
diferenca entre 0 nimero de caracteres e 0 nimero de passos
possiveis. Esse indice sempre corresponde a um valor
numérico positivo entre 0 e 1,0, que se aproxima de 0 a
medida em que houver um maior nimero de autapomorfias
e de homoplasias e se aproxima de 1,0 a medida em que
houver um maior nimero de caracteres sinapomorficos néo
autapomorficos no ciadograma e que ndo estiverem sujeitos
a homoplasia.

Matriz de caracteres - Base de dados que sintetiza as
observac0es feitas sobre a condi¢do de um conjunto limitado
de caracteres para um determinado conjunto de taxons
terminais. As matrizes podem ser polarizadas ou ndo
polarizadas. H& uma fungéo entre as matrizes polarizadas e
os cladogramas correspondentes, no sentido de que a analise
do ciadograma deve permitir inequivocamente a recuperagdo
da informacdo na matriz de caracteres.

Merofiletismo - A condi¢do de um grupo que € merofilético.

Monofilia - A condigdo de um grupo que é monofilético. O
termo monofilia é incorreto e deve ser evitado, uma fez que
“-filia” (do grego -((nAta) designa “amizade, afinidade por”
e ndo condigdo.

Nivel de generalidade - Uma posicdo determinada na
hierarquia filogenética dos organismos. E usado para referir-

se a uma espécie ancestral (ou a uma espécie terminal) ou

aos caracteres nesse nivel.

Novidade evolutiva - Evento de alteracdo, através de uma
mutacdo, de uma estrutura pré-existente, gerando uma
condicdo nova. A novidade evolutiva pode referir-se ao
préprio DNA ou a sua expressao fenotipica.

Otimizagdo, s.f. - Procedimento de interpretacdo da evolugéo

(anagenética) de uma série de transformacdo particular a luz

do conjunto de caracteres disponiveis em um determinado

momento da analise, de maneira que sdo definidos os niveis

de generalidade em que cada condigdo apomarfica surgiu.

Ha diferentes critérios para proceder & otimizagdo quando

ha incongruéncia entre os caracteres envolvidos.

Otu (operational taxonomic unity, unidade taxon6mica
operacional) - Cada um dos tdxons terminais em uma analise
fenética, sejam organismos, populagdes, espécies ou grupos
de espécie.

Paralelismo, s.m. - Processo adaptativo que resulta em uma
relacdo de semelhanca entre condi¢cdes ndo homdlogas de
caracteres, produzida pela alteragdo de uma mesma condicdo
plesiomérfica em espécies distintas resultando em condi¢Ges

apomorficas semelhantes. E um caso particular de
homoplasia.

Parcimania (em anélises filogenéticas), s.f. - Critério
metodologico de decisdo, em uma analise filogenética, pelo
qual, entre cladogramas alternativos, opta-se pelo que
demanda o menor nimero de homoplasias.

Plano basico, s.m. - Reconstrucdo da espécie ancestral de
um taxon. As vezes, referido como ground plan ou como
Bauplan.

Plesiomortia, s.f. - A condicdo mais antiga, pré-existente,
em uma série de transformacao.

Pl1esiomorfico, adj. - Estado de uma estrutura que apresenta
uma plesiomorfia.

Pliésion - Nome que se ape a tdxons extintos em uma
classificacdo filogenética, qualquer seja seu nivel de
generalidade.

Polarizagaio (de séries de transformacdo), s.f. - Determinacgéo
da direcdo da evolugdo de uma série de transformagéo. Isso
implica a ordenacdo temporal das condi¢Ges conhecidas da
estrutura.

Politomia, s.f. - Expressdo de incerteza sobre as relagdes de
parentesco entre trés ou mais tdxons em um nivel de
generalidade maior.

Reversao, s.f. - Caso particular de apomorfia em que a
condicdo derivada é semelhante a uma condicdo
plesiomérfica anterior.

Semaforonte, s.m. - O organismo individual em um intervalo
minimo de tempo. Diz-se de cada uma das etapas pelas quais
um organismo passa ao longo de sua historia ontogenética,
como é um exemplo a seqiiéncia “ovo / larva/ pupa/ adulto”.
Sedis mutabilis - Expressdo que se adiciona ao nome de cada
um de trés ou mais tdxons em uma classificacéao filogenética
por sequenciagdo indicando que as relagdes entre os tdxons
nesse nivel ndo € conhecida.

Sequenciacéao, s.f - Mecanismo de construcdo de
classificacGes filogenéticas em que cada grupo € irmédo do
conjunto dos tadxons abaixo dele naquele nivel.

Série de transformacdo - SeqUéncia de mudancas

evolutivas ocorrida entre dois ou mais estados de caracteres
homologos e diferentes entre si, em que a condigdo mais
antiga -plesiomarfica- foi transformada na outra ou nas
outras formas, apomorficas.

Simplesiomorfia, s.f. - Compartilhamento da condicdo

plesiomérfica de um caréter por um conjunto de populagdes

ou de espécies, considerando uma forma apomérfica derivada
dela.

Sinapomorfia, s.f. - Compartilhamento da condicdo

apomorfica de um carater por um grupo, supostamente

exclusiva dele.

Sinapousia, s.f. - Auséncia, em todos os elementos de uma
populagdo, espécie ou grupo supra-especifico de uma das
formas alélicas de um loco génico, previamente presente em
uma espécie ou populagdo ancestral do grupo.

Sintreptia, s.f. - Compartilhamento por ao menos parte ou
por todos os elementos de uma espécie ou de um grupo supra-
especifico de uma mutagédo surgida na espécie ou populagao
ancestral mais recente desse grupo, independentemente de o
alelo apomoérfico estar ou ndo fixado em uma ou mais das
populagdes ou espécies descendentes.
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Subordinacgo - Mecanismo de construcdo de classificacdes
filogenéticas em que todos os niveis de generalidade tém
nomes e em que, dado um nivel taxondmico qualquer, todos
0s taxons imediatamente subordinados tém categoria
taxon6mica igual entre si e necessariamente inferior a do
taxon inclusivo no nivel de generalidade imediatamente mais
abrangente.

Taxonl s.m. - Agrupamento cujos elementos sdo organismos
bioldgicos e cuja definicdo seja algum tipo de semelhanca
compartilhada por eles. Taxons podem ser naturais, no
sentido de serem monofiléticos (ou seja, a relacdo entre seus
elementos existe independentemente de nossa capacidade
de descobri-la), ou artificiais, no sentido de que eles sdo
reunidos com base em semelhangas, mas ndo correspondem
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aum grupo monofilético. As semelhangas que os une podem
corresponder a sinapomorfias, simplesiomorfias,
arqueomorfias ou homoplasias.

Vicariancia - Mecanismo de evolutivo em que a distribuicdo
de uma espécie ancestral é fragmentada em duas ou mais areas,
gerando uma barreira geografica efetiva entre as subpopulacdes
isoladas. A disjuncao observada entre as partes isoladas nao é
resultado do movimento de uma parte de uma populagéo para
uma éarea que ndo era ocupada anteriormente, superando uma
barreira existente, mas do aparecimento da barreira que isola
as populagGes ou grupos disjuntos. A soma das areas ocupadas
pelas populagBes descendentes, atualmente disjuntas, devera
ser relativamente proxima a distribuicdo geogréfica da espécie
ou populacdo ancestral.
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indice Remissivo

indice Remissivo

Abdomen, 23, 42, 137, 139, 142

Acaros, 141

ACCTRAN, 81, 82, 84, 147, 148

Actinopterygii, 32, 94, 96, 101

Adaptativo, 26,93, 133, 148, 149

Agnatha, 32, 50, 94

AIDS, 115, 117

Alelo, 16, 26, 30, 38, 51,55, 56, 136, 147,149

“Algae”, 140

Alimentacéo, 23, 48, 49, 93, 95, 116, 126

Ameiva, 135

Aminodacido,l 14

Amnion, 94, 96, 135, 141

Amniota, 20, 23, 24, 27, 33, 61, 94-96, 138,
141

Amphibia, 93, 94, 140

Anagénese, 21, 147

Anaethalion, 105

Analise computacional, 47, 55

Analogia, 20,36, 147

Angiospermas, 25, 30, 31, 108, 109, 136-141

Anisopodidae, 101, 108, 109, 113, 136

“Annelida”, 137, 139

Anoplura, 37, 42, 141

Anthophyta, 139-141

Anthropoidea, 136

Anura, 138

Apidae, 116, 136

Apis, 23, 117, 135

Apomorfia, 19, 21-26, 29, 30, 36, 38, 40, 42,
50, 56, 64, 70, 76, 81-83, 94, 96, 104, 114,
131-134, 140, 141, 147, 149

Apomorfico, 23, 24, 26, 29, 30, 36, 38, 39, 44,
50, 51, 54, 55, 60, 65, 80, 93, 94, 122, 136-
138, 141, 147-149

“Apterygota”, 140

Arachnida, 113, 137

Aranhas, 101, 141

Araucaria, 135

Archaeopteryx, 29

Arqueomorfia, 25, 29, 36, 83, 115, 147, 150

Arqueomoérfico, 147

Arthropoda, 26, 31, 113, 126, 137, 139, 140

Arvore filogenética, 45, 60, 61, 147

Asa (em insetos), 26, 37, 53, 89, 94, 126, 132,
136, 141

Asa (em vertebrados), 20, 21, 35, 36, 48

Ascomycota, 138

Asteroidea, 138

Australopithecus, 140

Autapomorfia, 24, 61, 66, 70, 71, 77, 147

Autapomodrfico, 24,71, 147

Autotréfico, 138

Aves, 20, 21,24, 27, 29, 32, 33, 35-38, 44, 53,
62, 88,91,93-96, 105, 117, 125, 130, 135,
136,138-140

Avestruz, 135

Bactérias, 16, 24, 50, 114, 138, 140

Baleia, 43, 135

Base genética, 118, 125, 132, 148

Beija-flor, 20, 136

Bexiga natatoria, 50, 94-96, 136, 137

Bico, 20, 29, 37, 140

Bilateralidade, 138, 139

Biogeografia, 15, 105, 107, 114

Biologia Comparada, 15, 16, 18-20, 117

Biologia Molecular, 114, 117

Bioguimica, 15, 19, 20, 48, 49, 95, 116, 118,
125, 132

Bipede, 23, 29, 136

Borboletas, 136, 138

Bovidae, 21

Bréctea, 136

Branquia, 19, 137

“Bryophyta”, 33, 140

Callithrix, 135

Camelo, 137

Cépsula cefélica, 23, 142

Caréter, 16, 20-26, 29, 30, 36,38-45, 48, 50-52,
54-56, 64-66, 69-71, 74-85, 95, 96, 117-
119, 122, 124, 125, 127-130, 132, 133,
136, 138, 140, 142, 145, 147, 149

Carioteca, 22, 24, 28, 30

Casco, 36

Calstas, 37

Categoria taxonémica, 90, 92, 94, 99, 105, 147,
149

Cavalo, 114, 137

Cavernicola, 116

Cavidade gastrica, 137

Cecidomyiidae, 137

Celoma, 23, 24, 27, 30, 34, 126, 132, 136, 139,
140

Célula, 15, 20, 25, 28, 30, 34, 104, 126, 137,
139, 140

Celulose, 135, 140

Cenario evolutivo, 60, 147

Cephalochordata, 50

Cerambycidae, 36

Cérebro, 136

Cetacea, 138

Cheliceromorpha, 50, 139

Chelonia, 138

Chimpanzé, 135

Chiroptera, 38, 53, 115, 116, 132

Chloroxybacteria, 138

Choanata, 137-140

Chondrichthyes, 32, 50, 94, 139

Ciclo de vida, 42, 49, 115, 136

Ciclostomados, 137

Ciliophora, 138, 139

Cladismo, 123, 134

Cladogénese, 19,61, 108, 147

Cladograma, 24, 31,40, 41,43, 45, 47, 49, 50,
53, 57-72, 74-80, 82-86, 99-104, 107, 110,
119-124, 127, 128, 130, 131, 133, 134,
141, 142, 147-149

Classe, 16, 27, 31, 32, 88-90, 93-95, 99, 101,
103-105, 107, 124

Clitellata, 138

Clitelo, 138

Clorofila, 25, 135, 138, 139

Cloroplasto, 137, 139

Cnidaria, 136, 137, 139

Cobras, 136, 139, 141

Codificagdo, 54, 70, 122, 124, 127, 130

Coelomata, 26, 29, 30, 136-139, 141

Coleoptera, 36, 113, 136-139

Collembola, 37

Colubridae, 135, 137

Coluna vertebral, 23

0

Comportamento, 19, 53,61,93,95, 116-118,
125-126,135
Concha, 136-138, 141
Congruéncia (entre caracteres), 38, 39, 42, 43,
47, 76-80, 107, 114, 131, 134, 147
Coniferophyta, 139, 140
Consenso, 66-69, 97, 106, 122, 124, 148
Convergeéncia, 36, 37, 148
Coracdo, 115, 137, 139
Cordados, 34, 35, 137, 138
Coxopodito, 137-139
Cretaceo, 61, 105, 106
Crocodilia, 29, 35, 95, 139, 140
Crocodiliformia, 96
Cromossomos, 21, 126
Crotalus, 135, 137
“Crustacea”, 33, 112, 137
Culex, 135
Culicidae, 138
Curculionidae, 111
Cuspide, 21, 132
Cyanobacteria, 138
Cycadophyta, 140
Dados moleculares, 117, 128, 131
DELTRAN, 81,82, 84, 148
Dendrograma, 59, 60, 147, 148
Dentes, 21, 130, 135, 136, 138, 140, 142, 143
Deriva genética, 30, 147
Despigmentacéo, 36
Dipnoi, 32, 94-96, 132,137, 139, 140
Diptera, 23, 25, 26, 30, 33, 37, 45, 55, 63,
86,101, 105, 106,108, 136, 139, 141
Distribuicdo
geograéfica, 60, 147, 148, 150
geografica replicada, 107, 108, 148
Ditomyiidae, 109
Diversidade biol6gica, 15-17, 24, 30, 45, 58,
63,64,66, 88, 89, 95, 103, 114
DNA, 16, 20,21,81, 117, 128, 140, 149
Doliolaria, 139
Drosophila, 16, 135
Ecdysozoa, 26, 27, 45
Echinodermata, 31, 137-139, 141
Echiura, 45
Ecologia, 114
Ecolégico, 26
Eidoforonte, 92, 148
Eidos, 89
Elitro, 36, 136, 138, 139
Elopomorpha, 105
Ema, 20, 135
Embriologia, 15, 48
Enraizamento, 48, 53, 127
Ensifera, 37
Enterocoela, 45
Enzima, 117, 118
Ephemeroptera, 136, 137, 141
Erodiscini, 111, 112
Escamas, 22, 138
Escola
fenética, 17, 92, 93
filogenética, 123, 148
gradista, 93, 148
Escutelo, 26
Especiagdo, 17, 62, 147
Espécie (como categoria), 15, 19, 21, 24, 30,
31, 36, 38, 39, 45, 46, 50, 51, 55, 58, 60,



61,64, 65, 76, 86, 89, 90-93, 99, 101-107,
110-112, 114, 117, 118, 127, 129, 131,
133, 137, 143, 144, 146

Espécie ancestral, 19-21,24, 31, 32, 39, 53, 60,
61,82, 93, 104, 105, 107, 109, 110, 112,
129, 137,145-150

Espécie descendente, 148

Espécie fossil, 60

Espermatozoide, 135-137

Espiculas, 138

Estados multiplos, 52, 54, 122, 124, 129, 130,
134

Esterno (torécico), 138, 140

Etologia, 15, 114

Eucarya, 30, 36, 137-140

Eufdena, 138

Eumetazoa, 24, 34, 139

Eurypterida, 137

Euosteichthyes, 138, 140

Evolugéo bioldgica, 15, 20, 36, 60, 92, 140

Familia (como categoria), 31,40, 45, 46, 50,
56,60,63, 89, 99, 100-106, 112, 115, 139

Felidae, 136

Fenotipico, 132

Fendtipo, 16,26

Filogenia, 19, 24, 27, 30-34, 36, 39-41, 43, 48,
52, 53, 58-64, 66, 67, 72, 78, 88, 93-101,
103, 105, 106, 109-112, 114-117, 119, 125,
127-130, 133, 148

Fisiologia, 15, 19,48,49, 116, 136

Flor, 20, 30,44, 135, 136

Folhas, 136, 139

Foraminifera, 138

Formicidae, 139

Foéssil, 60, 104, 105

Fotossintese, 138

Frugivoria, 115

Fruto, 30, 135, 137

Fungi, 114, 138

Gameta, 15, 30, 136

Ganglio, 139

Garra, 36, 124, 142

Gastropodes, 141

Genes, 16, 81, 132

Genética, 15,30,51, 118, 125, 132, 147, 148

Genética de populagoes, 51

Género (como categoria), 40, 45, 46, 50, 53,
89-91, 100, 101, 105, 106, 109-112, 140

Genus, 89, 90

Gimnospermas, 44, 140

Glandulas mamarias, 140, 141

Glicolise, 138

Gnathomorpha, 50, 137, 139

Gnathostomata, 24

Gnetophyta, 139, 140

Gondwana, 108, 109

Gorila, 135

Grado, 93-95

Gramineas, 44

Grupo
de estudo, 43, 45,50-53, 127, 129, 130
externo, 27, 35, 50-53, 138, 148
holofilético, 148
interno. 27, 43, 45, 46, 51-53, 62, 126-,
127,130
monofilético, 27, 29-36, 39, 43, 44, 46, 47,
51, 53, 60-68, 74-76, 80, 82, 94, 95, 103,
1034, 108, 115, 126, 136, 140-142, 148,
150
merofilético, 32, 33, 35, 148
parafilético, 33

Grupo irméo, 108

Grupo+, 103

Habitat, 49, 93-96

152

Habito alimentar, 115

Hemicordados, 35

Hemiptera, 137

Hemocianina, 139

Hemoglobina, 135, 138, 139

Heterobatmia, 148

HeterotréFico, 138

Hexapoda, 23, 26, 31, 89

Hifa, 138

Hipétese, 21,27, 40, 43, 45, 47, 48, 50, 52, 54,
60, 61, 64-66, 70, 72, 74, 76, 78-80, 82,
84, 95, 106, 108, 117, 119, 125-130, 132,
134, 140, 142, 145, 146, 148

Hirudinea, 138

Histologia, 19

Holometabola, 38, 44, 89, 137-139, 141

Holomorfologia, 148

Holotdrias, 137

Homeotermia, 138, 140

Homo, 63,90, 117, 135, 136, 140

Homogenético, 20

Homologia,
(conceito), 19-21
primaria, 21,45, 48, 52, 54, 55, 64, 70, 80,
118, 119, 121,125-127, 129, 145
secundaria, 21, 82, 124, 125

Homonimia, 37, 126

Homoptera, 137

Homoplasia, 30, 36-38, 42-44, 51, 65, 66, 69,
71,76, 121, 122, 127, 128, 130, 133, 140,
142, 143, 148, 149

Homoplastico, 37, 41,43, 69, 70, 81, 136, 148

Homozigotos, 26

Hormonios, 117, 139

Hymenoptera, 23, 116, 136, 137, 139, 141

incertae sedis, 105, 148

Incongruéncia, 17, 27, 38-41,43, 45, 68, 74-
80, 95, 120, 125-127, 129-131, 133, 134,
147-149

Idealismo platénico, 58, 97

indice,
de consisténcia, 69, 70, 72, 85, 122, 141,
148
de consisténcia reescalonado, 71, 149
de retencdo, 70-72, 149

Insecta, 30, 33, 55, 89, 94, 101, 113, 136-139,
141

Insetivoro, 115, 124

Invertebrado, 25, 35, 115

Iridaceae, 136

fris, 135

Isoptera, 136, 141

Jabutis, 136

Labio, 141

Lacertilia, 140

Larva (de insetos), 19, 23, 44, 62, 89, 135, 139,
141, 149

Ledo, 136

Leguminosas, 137

Leishmania, 135

Lémures, 136

Lepidoptera, 137, 138

Lignina, 135

Liliaceae, 138

Lirios-do-mar, 137

Loco (génico), 16, 51, 55, 56, 117, 138, 149

Lumbricus, 135

Malacostraca, 23, 137

Mallophaga, 37, 141

Mammalia, 25, 27, 33, 38, 43, 61, 93, 94, 116,
138-140

Mandibula, 23, 130, 137, 139, 141

Margaridas, 31,44

Marsupial, 21
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Mastigophora, 50

Matriz (de caracteres), 16, 40, 45, 47-56, 62,
65, 66, 70, 75,78-80, 85, 86, 93, 119, 121,
122, 124-126, 128-134, 141, 142, 147-149

Maxila, 23, 135, 137, 141

Mecoptera, 137

Mecopteroidea, 89

Megachiroptera, 115

Meiose, 138, 139

Membros anteriores, 21,23, 36, 95, 132, 136,
137,141

Merofiletismo, 149

Metameria, 23, 26, 27, 45

Metanefrideos, 132, 136, 138, 139

Metazoa, 31, 114, 132, 138-141

Microchiroptera, 115

Miriapodes, 23, 24, 136

Mitocéndria, 137, 139

Mollusca, 31, 45, 50, 137

Moluscos, 26, 27, 32, 34, 136, 138, 139, 141

“Monera”, 138, 140

Monoplacophora, 138

Monotremata, 60, 138

Morfologia, 19, 31, 36, 41, 48, 49, 53, 61,95,
116, 117, 125, 141, 148

Multicelularidade, 139

Mus, 15, 135

Musca, 91, 92, 135, 136

Musculatura, 37, 141

Mutacdo, 21, 30, 41, 125, 132, 133, 147, 149

“Myriapoda”, 136, 137, 141

Myrmeleontidae, 136

Myxomycota, 138

Nectarivoria, 115

“Nematocera”, 33

Nematddeos, 27

Nemertea, 45

Neoptera, 89, 137, 141

Neornithes, 140

Nervuras (alares), 37, 40, 86, 126, 136

Nicho (ecol6gico), 49, 93

Ninho, 15, 136,137

Nivel de generalidade, 21, 39, 46, 56, 80, 81,
84, 102, 139, 147, 149, 150

Nivel de universalidade, 92

Notofagus, 108, 109, 135

Novidade evolutiva, 21, 149

Nudibranquios, 137, 141

Nymphaea, 141

Odonata, 137

“Oligochaeta”, 138, 139

Onfaloplacenta, 138

Ontogenia, 21

Ontologia, 16, 89, 91, 92, 104, 105, 133

Onychophora, 26, 27, 50, 61, 126, 137, 140

Oomycota, 138

Opilides, 141

Orangotango, 135

Orchidaceae, 28, 29

Ordem (como categoria), 46, 89, 101, 102, 105

Ordenacdo, 16, 47, 54, 55, 80, 88, 114, 149

“Orthoptera”, 33

Osso, 21,36, 132, 135

Otimizagdo, 45, 51-54, 66,79, 80, 82-84, 96,
126, 133, 147-149

OTU, 149

Ourigo-do-mar, 135

Ovo, 19,21, 104, 149

Palmae, 28

Palpo maxilar, 135, 137

Pan, 135, 136

Pangea, 108

Papagaio, 20

Paralelismo, 36, 37, 40, 148, 149
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Paramecium, 117

Parcimonia, 40-43, 50, 51, 53-55, 65, 79, 80,
84, 93, 121, 125,130, 131, 133, 134, 149

Pélos, 22, 24, 27, 36, 38, 43, 93, 132, 135, 136,
140

Pentastomida, 26, 126, 140

Pesagem (de caracteres), 40, 131

Pesagem a posteriori, 40, 131

Pesagem sucessiva, 68, 124, 131, 134

Pescogo, 136

Pétalas, 28

Phlebotominae, 28

Pimenta, 135

Piolho, 37, 42, 141

“Pisces”, 32, 93-95, 140

Placenta, 132, 138

Planaria, 135, 136

Plano basico, 44, 50, 53, 55, 56, 82, 83, 86,
115, 136, 141, 145, 149

Plantas, 15, 24, 30, 58, 89, 109, 136-138,140,
141

Plastrao, 138

Platyhelminthes, 23, 27, 45, 137

Plesiomorfia, 19, 21, 22, 25, 26, 29, 35, 36, 44,
96, 137, 138, 140, 149

Plesiomdrfico, 24, 43, 54, 55, 65, 137, 138,
149

Polaridade, 25-27, 29, 36, 53, 54, 64, 66, 122,
127

Polarizagéo
(geral), 26, 27, 30, 36, 45, 50-53, 70, 80,
121, 127, 130, 134, 143, 149
de séries de transformagdo, 25, 53, 143

Pélen, 136

Polimorfismo, 16, 51

Politomia, 59, 62-64, 66, 70, 74, 75, 77, 100,
103, 127,149

“Polychaeta”, 26, 33

Populacéo, 26, 30, 31,51, 55, 60, 92, 104, 112,
118, 131, 148-150

Porifera, 25, 132, 137-139

Portunidae, 137

Pés-matriz (fase), 130, 134

Pré-matriz (fase), 128, 130, 134

Previsao (poder de), 66, 115

Procariotos, 15, 23, 24, 61, 131

Processo evolutivo, 77, 57, 92, 133

Prochloron, 138

Programas (numéricos), 47, 49, 51, 53-55, 69,
74,81,93, 117, 123, 127, 131, 133, 134

Proteina, 15, 117, 138-140

“Protoctista”, 33

Protozoarios, 24, 50, 114, 115, 137, 138, 140

Pseudoceloma, 126

Psychoda, 135

Pterygota, 25, 29, 30, 33, 37, 38, 89, 93, 94,
136, 139, 140

Puff (cromossémico), 135

Pulmdes, 95, 137, 141

Quaternario, 17, 112

Queliceras, 139, 141

Quetzalcuilinidae, 86

Radula, 30, 141

Ras, 138

Rattus, 135

Reino (como categoria), 50,89, 90, 103

“Reptilia”, 33, 61, 93-95, 140

Reprodugdo, 93, 95, 127, 140, 141

Retrovisdo (poder de), 66

Reversdo, 37, 43, 44, 51, 52, 55, 56, 66, 69, 70,
81,83,84, 124, 139, 148, 149

Rhizopoda, 138

Rhynchosciara, 135

Rim, 137

Rinoceronte, 136, 137

RNA, 128, 140

Rubiaceae, 138

Sapos, 138

Sarcopterygii, 96

Scaphopoda, 138

Scatopsidae, 109, 113, 137

Sedis mutabilis, 103, 149

Semaforonte, 19, 148, 149

Sequenciagdo, 90, 99, 102-105, 112, 149

Sequiencias (moleculares), 21, 114, 128

Série de transformacéo, 22-26, 48, 51-54, 69,
70, 80, 84, 85, 96, 118, 124, 130-132, 137,
139, 147, 149

Serpentes, 23, 31, 35, 94, 140, 141

Simplesiomorfia, 24, 25, 29, 33, 35-37, 56, 64,
128, 140, 148-150

Sinapomorfia, 21, 24, 25, 27, 29-31, 34, 36-47,
50, 56, 60, 61,63-66, 69-71, 76-80, 83, 95,
105, 115, 119, 122, 127, 128, 131,133,
138-143, 147-150

Sinapousia, 125, 149

Sintreptia, 125, 149

Siphonaptera, 37, 42, 44, 55, 141

Sirénios, 141

Sistema,
circulatério, 132, 136, 137
muscular, 136, 139
nervoso, 117, 136

Sistema geral de referéncia, 16, 17, 88, 95, 99

Socialidade, 23, 116, 141

Sphaecidae, 136

Sporozoa, 138

Strepsiptera, 139

Subfamilia, 45, 46, 100, 106

Subordinagéo, 47, 74, 89, 90, 99-105, 108, 112,

150

Suinos, 137

Synneuridae, 137

Tagma, 137, 139, 141

Tagmatizagdo, 23

Tapirideos, 137

Tardigrada, 26, 126, 137, 140

Téaxon,
(geral), 16, 27, 31-34, 42, 45, 46, 50, 55,
60, 61,63, 65, 68, 74, 77, 88-94, 99, 101-
106, 108-110, 112, 115, 117, 119, 127,
130, 140, 147-150
terminal, 24, 43, 46, 48, 50, 51, 60, 62, 74,
77, 129, 147

Tecido, 24, 34, 115, 132, 136

Teledsteos, 137

Telepodito, 139

Ténia, 136

Tetrapoda, 29, 32, 33, 93, 95, 96, 133, 138

Theria, 63, 138

Thraupis, 135

Tigre, 136

Tilapia, 135

Tipula, 135

Tipulidae, 23,63, 136, 137

Tomate, 135

Topologia, 43, 45, 65, 66, 70, 79-82, 125-129,
131, 133, 141

Torax,
(de insetos), 23, 37, 40, 42, 48, 53, 139,
141
(de vertebrados) 20

Trachaeophyta, 140

Transicdo, 103

Traquéias, 141

Triassico, 106-108

Tribo, 32, 45, 46, 89, 100, 106, 111, 112

Trichoptera, 137

Trocofora, 139

Trypanosoma, 115, 135
Trypanosomatidae, 115

Tubo digestivo, 27, 29, 137
“Turbellaria”, 33

Undulipédio, 135, 137, 139

Vasos (circulatérios), 132

Veneno, 135-137

Ventosa, 135, 138

“Vermes”, 27, 32

Vertebrata, 30-33, 35, 94, 95, 113, 139
Vértebras, 23-25, 29, 30, 50, 94, 135, 138
Vicariancia, 15, 106, 107, 114, 147, 150
Virus, 24, 50, 115, 117, 138, 140
Vitamina C, 135

Viviparidade, 132, 138

“Volvocales”, 138, 140

Xiphosura, 137

Zoologia, 24,88,91, 100, 114
Zoomastigina, 138

Wagner (algoritmo), 74, 80
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A Biologia parece viver um momento Unico em sua histéria.
Ha mais dois séculos desenvolvendo-se em tomo de especialidades,
ela agora comeca a recuperar o sentido de unidade. A teoria da
evolucdo de Darwin e Wallace libertou a Biologia de uma visao
sem a dimensdo temporal, acrescentando a idéia de uma filogeniae
consolidando a idéia de modificacdo das espécies. Mas nao foi
suficientemente forte para reunir sistematas, fisiologistas,
biogedgrafos, etdlogos, histologistas, ec6logos, geneticistas,
morfologistas, embriologistas e bioqguimicos em tomo de uma viséo
integrada. Faltava um método consistente de reconstrucdo de
filogenias e o desenvolvimento de alguns conceitos evolutivos
importantes.

A Sistematica Filogenética, através do trabalho do entomdlogo
alemdo Willi Hennig, a partir de 1950, criou um método de
reconstrucdo da histdria evolutiva dos grupos utilizando uma
metodologia rigorosa. A disponibilidade de um método comecou a
esclarecer conceitos, desfazer conflitos e, com reconstrucdes
filogenéticas consistentes, comecgou a revelar a histéria das mais
diversas caracteristicas bioldgicas, do metabolismo ao
comportamento, de bactérias aos vertebrados superiores.

Em pouco tempo, os problemas metodoldgicos, a
uniformizacdo conceituai e a propria filogenia dos grupos
comecaram a se tornar pontos de interesse comum entre bidlogos
de todas as areas. De fato, hoje, com uma abordagem comparativa
em Biologia, apesar de diferencas no tipo de informacdo utilizada
—fisiologia neuromuscular, forma de nidificacdo ou morfologia
cromossémica—, hd uma linguagem comum a pesquisadores de
diferentes areas. No contexto das relacdes de parentesco desveladas,
uma caracteristica particular pode ser compreendida a luz de todas
as demais caracteristicas do grupo envolvido. A filogenia passa a
ser, assim, a linguagem unificadora de pesquisadores e de linhas de
pesquisa nas Ciéncias Bioldgicas. A propria visdo idealista do
homem sobre sua posi¢do dentro da diversidade biolégica—isolada
e distante— pode ser abandonada, sendo possivel compreender cada
uma das caracteristicas humanas dentro de um enfoque histérico e
temporal.
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