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Sistematica Filogenética
Introducao

A Sistematica Filogenética nasceu com a publicacdo, em 1966, da edicdo inglesa
do livro de Hennig "Phylogenetic Systematics". Hennig procurou criar um método de
forma a implementar os conceitos de Darwin- ancestral-descendente, ou seja, uma
forma coerente de representar a filogenia. Hennig redefiniu o grupo monofilético e
apresentou dois novos conceitos: apomorfia e plesiomorfia. De acordo com a
Sistemdtica Filogenética, os grupos sdao sempre monofiléticos e baseados em
sinapomorfias. Nao sdo admitidos os grupos parafiléticos e polifiléticos.

A metodologia empregue na Sistemdtica Filogenética tem sofrido modificagdes,
que estdo na origem do aparecimento de correntes diferenciadas, sobretudo no que diz
respeito a metodologia utilizada para a elaboragdo da filogenia. O corpo central da
teoria de Hennig tem permanecido mais ou menos intacto em todas as novas correntes
que tém surgido. As da ramificagdo Sistemdtica Hennigiana deram lugar ao que
atualmente se conhece como: Phylogenetics em Wiley, 1981, Andlise filogenética em
Davis & Nixon, 1992, Taxonomia filogenética em Christoffersen, 1995) e a Sistemética
Cladista, Cladismo o Cladistica (cladismo estrutural em Christoffersen, 1995).

Comecamos por apresentar alguns dos conceitos mais importantes associados a
Sistemadtica Filogenética, entendida no seu sentido mais geral, ou seja, incluindo a
Sistematica ou Taxonomia Hennigiana e o Cladismo (também denominado- Sistematica
Cladistica).

Graus da Relacao Filogenética
Homologia

Caracteres homoélogos sao, segundo Ax (1987) caracteres que se em duas ou
mais espécies retrocedermos até a espécie troncal sio o mesmo cardter. Podem ter
surgido da espécie troncal sem ou com transformacdes evolutivas. A defini¢do original
de homologia foi dada por Owen (1848): Homdlogo € o mesmo 6rgdao em diferentes

animais, apresentando com variedade de formas e fungdes.

A definicdo de Owen apesar de vaga na sua formulacdo faz ja referéncia a
orgdos em diferentes animais que sdo equivalentes por terem tido una origem comum,
como por exemplo, as patas de todos os quadripedes, as asas das aves com as maos
humanas, o pélo dos mamiferos com as penas das aves, etc.

As homologias sdo a base de trabalho em sistematica filogenética. Porém, se a
condicdo para o estabelecimento de homologias é o conhecimento da filogenia,
chegamos a um argumento circular. A tnica forma de evitar esta situagao é estabelecer
hipéteses sobre homologias, confrontando-as posteriormente com o estabelecimento da
filogenia.

e Para o reconhecimento de homologias é possivel formular hipéteses mediante os
denominados critérios de Remane (1952)



e  C(Critério de posi¢do. A homologia revela-se quando um cardter tem a mesma
posicdo em complexos de caracteres compativeis.

e  C(Critério de qualidade especial. Estruturas similares podem ser consideradas
homologas quando sdo concordantes em numerosos caracteres particulares.

. Critério de continuidade. Estruturas ndo similares e estruturas com
posicionamento diferente podem ser homologas no caso de existirem formas de
transi¢do entre elas. As formas intermédias podem ocorrer durante a ontogénese.

Estes critérios apenas sugerem formas de procurar uma determinada direcdo das
similitudes, que serdo a base para conexdes entre os caracteres que se suspeitam que
sejam homologos.

O principio de parcimOnia requer que, carater por cardter, se aceite a hipotese de
uma conexao homologa. Apenas as incompatibilidades podem forc¢ar a adotar hipdteses
de ndo-homologia para caracteres similares ou concordantes. Este é o denominado
Principio auxiliar de Hennig: Se ndo se tem evidencia do contrario assume-se que 0s
caracteres sdo homoélogos; a origem por convergéncia ndo deve ser assumida a priori.
Ex: Segmenta¢do das antenas versus antenas anelares nos insetos

Nos Entognatha (Collembola, Protura, Diplura) as antenas consistem em segmentos
uniformes, a musculatura estende-se desde o primeiro segmento até ao penultimo; o
ultimo no tem musculatura. Nos Ectognatha (Archaeognatha, Zygentoma e Pterygota) a
antena € anelada e formada por um escapo, pedicelo e o flagelo; apenas o escapo possui
musculatura. Este fato leva-nos a estabelecer a hipdtese de que o flagelo dos Ectognatha
€ homologo do dltimo segmento das antenas dos Entognatha.

O termo homologia ndo se estende a auséncia primaria de um 6rgao. A compartilha
de uma auséncia é uma simplesiomorfia € ndo homologia. A auséncia de asas nos
Cnidarios e nos Crusticeos ndo € una caracteristica homdloga, mas sim uma
simplesiomorfia (um cardter primitivo). Porém, a auséncia de asas nas pulgas € uma
homologia, uma vez que as posi¢des relativas das asas sdo identificaveis.

Alomorfia

Num carater que evolui numa determinada direcdo, a forma primitiva denomina-
se plesiomorfia e a novidade evolutiva é a apomorfia. O conceito de apomorfia é o
mesmo de novidade evolutiva. As novidades evolutivas (apomorfias) que interessam
sdo apenas aquelas que se encontram fixas geneticamente e por outro lado sdo comuns a
toda a espécie ou monofilo estudado. Se as apomorfias ndo se encontram fixas podemos
estar perante possiveis fenomenos de especiacdo ou cladogénese (subespécies). Estes
devem ser tratados com uma atenc¢do especial.

Autapomorfia
Os caracteres apomorficos, caracteristicos de um grupo monofilético e presentes

exclusivamente nesse grupo, denominam-se caracteres autapomorficos de um grupo
monofilético (Hennig, 1966)



As autapomorfias sdo, portanto, apomorfias que pertencem de forma exclusiva a
um grupo monofilético. O estabelecimento da monofilia de um grupo pode reduzir-se a
encontrar as autapomorfias que os definem como tal. Por exemplo, o monofiletismo da
ordem Collembola é comprovado pelas seguintes autapomorfias:

1 Redugdo do abdomen a 6 segmentos

2 Auséncia da articulacao tibio—tarsal

3 Palpo maxilar reduzido a 1 segmento

4 Sistema nervoso unicamente com 3 ganglios tordcicos ji que todos os ganglios
abdominais fundem-se com o ganglio metatoracico

5 Redug¢do completa do sistema traqueal

6 Coxitos dos 3 pares de apéndices estdo fundidos juntos medianamente formando a
sincoxa.

Sinapomorfias

A presenca de caracteres apomorficos em vdrias espécies denomina-se
sinapomorfias (Hennig, 1966). Por sinapomorfias entende-se que seja uma apomorfia
compartilhada por um grupo monofilético.

Na realidade, apomorfia, autapomorfia e simplesiomorfia fazem referéncia as
mesmas novidades evolutivas. Uma apomorfia de um monofilo pode ser considerada
uma sinapomorfias para uma parte desse monofilo ou uma autapomorfia para o
monofilo completo. A diferenca entre os conceitos estd na énfase colocada na
pertinéncia da apomorfia.

Plesiomorfia

De um par de homologos, o cardter plesiomorfico € o cardter que surge no tempo
em primeiro lugar e que da lugar a outro, apomérfico. Um cardter plesiomérfico, tal
como um cardter apomorfico, é apenas relativo a um determinado nivel. Assim, um
carater pode dar lugar a um apomorfico a’ e este, por sua vez, produzir outro a’’. Desta
forma a’ € apomorfico relativamente a a e plesiomorfico relativamente a a’’(Fig. 1).



Figura 1. O caréter a € uma apomorfia ou sinapomorfias para A(BC), porém é uma plesiomorfia
para (C). @’ € uma autapomorfia para (BC).

Homoplasia

O termo homoplasia é o oposto de homologia. A homoplasia diz respeito a
caracteres que nao correspondem ao mesmo cardter quando se retrocede até a espécie
troncal comum.

"Uma semelhanca entre grupos de espécies monofiléticas ou espécies evolutivas
relativamente a um cardter que estava ausente na sua ultima espécie troncal comum e
previamente desenvolvido, de forma independente, nas linhas das unidades apds a sua
separagao”

A idéia de homoplasia é evolutiva, com efeito, se dois 6rgaos que em principio
pareciam relacionados filogeneticamente se verifica depois a espécie troncal de ambos
nao os possuia, estes 6rgaos nao sao homodlogos.

O termo homoplasia € sindnimo de analogia que foi descrito por Owen (1843):
"Andlogo. Uma parte ou um 6rgdo de um animal que tem a mesma funcdo que outra
parte ou 6rgdo num animal diferente”

Podemos distinguir trés formas diferentes de homoplasia: convergéncia,
paralelismo e reversao.



Convergéncia:

Os caracteres convergentes sdo similares na estrutura e fun¢do, porém surgiram
de forma independente como resultado de adaptacdes semelhantes entre espécies
diferentes. A convergéncia tem origem caracteres ancestrais diferentes. Por exemplo, o
lobo europeu (Canis lupus, Linnaeus 1758) e o lobo de Tasmania (Thylacinus
cynocephalus) sao muito semelhantes, mas estdo muito afastados filogeneticamente. O
lobo de Tasméania é um marsupial, enquanto o lobo europeu é um placentirio. E um
caso de convergéncia morfolégica devido a um sistema de vida semelhante, com as
mesmas necessidades de adaptacao.

Fig. 2- Lobo da Tasmania (placentario) e Lobo Ibérico

Outro exemplo de convergéncia € a auséncia de patas nas serpentes e em alguns
lagartos como Anguis fragilis Linnaeus 1758. As asas de um inseto e as de uma ave sao
convergentes; a sua funcdo é a mesma, mas a sua histéria evolutiva € diferente. Se a
convergéncia ocorre em grupos proximos entdo se trata de paralelismo. As aranhas
terrestres e os artropodes com traquéias t€m Orgdos excretores semelhantes, estdo
situados entre o intestino médio e o reto na cavidade corporal- Tubos de Malpighi em
aranhas, miridpodes e insetos. As aranhas e os Xifosuros pertencem ao taxon
Chelicerata. Os insetos e miridpodes e os crustdceos formam o faxon Mandibulata. Nem
os xifosuros nem os mandibulados apresentam tubos de Malpighi.

Paralelismo:

E uma semelhanca adquirida de forma independente em distintos faxa: um
mesmo estado apomorfico € adquirido em véarios niveis de forma independente a partir
de um mesmo cardter ancestral. A diferenca entre paralelismo e a convergéncia ¢ mais
tedrica que real. No primeiro caso trata-se do mesmo 6rgao que por caminhos diferentes
deu lugar a estruturas semelhantes, no segundo, dois 6rgdos diferentes ddo origem a
estruturas semelhantes.



Por exemplo, a asa de um morcego e a asa de uma ave tém origem no mesmo
orgdo, que, de forma independente, sofreu transformacdes que conduziram a estruturas
de voo.

Reversao:

Dentro de uma série de transformagdes de um cardter é o retorno a um estado
morfolégico parecido a um dos precedentes. Isto pode dar lugar a falsas interpretacdes
j4 que pode ser considerado um cardter primitivo, mas, na realidade, é um caréter
avangado. Por exemplo, a perda secundaria da capacidade de v6o de alguma aves como
a avestruz. Em geral, entram nesta categoria todas as reversoes evolutivas.

Definicao de Relacao de Parentesco

a) Relacoes genealodgicas

As relagdes genealdgicas fazem referéncia as conexdes entre individuos e
geracdes no interior das espécies. Ha vérios tipos:

e Reproducao uniparental: Um simples individuo é o antecessor da geracdo
seguinte, nao ha conexdes horizontais, sao todas verticais.

e Reproduciao biparental: Dois individuos sdo os antecessores da geracao
seguinte. H4 uma conexdo vertical e horizontal. As relacdes genealdgicas sao
reticulares pelo que ndo € aplicavel o conceito de monofilia, tal como se entende
ao nivel especifico.

Este tipo de relacdes ndo estd incluido na andlise filogenética. A filogenética
apenas estuda os grupos monofiléticos, mais concretamente as unidades sobre as
quais atual a evolucdo: as espécies. A reprodugdo uniparental tem interesse para a
Sistematica Filogenética apenas do ponto de vista da formacdo de novas espécies -
especiagao.

b) Relacoes filogenéticas: espécies como ancestrais
Basicamente podemos distinguir dois tipos de especiagao:

e Bifurcacdo: no processo de especiacdo uma espécie € a antecessora (espécie
troncal) e as conexdes sdo verticais; trata-se de uma estrutura hierdrquica como
na reprodu¢do uniparental.

e Hibridacao: uma comunidade descende de duas porcdes parciais de espécies
troncais. A hibrida¢do deve ser considerada como um processo subordinado de
especiacdo, que s6 se pode formar quando depois de estabelecido um sistema
hierarquico de espécies por bifurcagao.



Os ancestrais considerados pela sistematica filogenética correspondem unicamente
ao tipo especifico, ou seja, uma espécie € a que da lugar a outras, ja que a evolugdo atual
unicamente a este nivel.

¢) Relacoes filogenéticas: taxas supraespecificos como ancestrais

Os "Thecodontia" (Ordem) sdo apontados como o grupo de espécies a partir das
quais se formaram os Dinossauros, Crocodilos e as Aves. Isto estd em contradi¢do com
os conceitos atrds referidos sobre especiacao, ja que uma espécie s6 pode surgir de outra
e ndo de um grupo de espécies.

Esta forma de apresentar o problema é um artefato, ou melhor, uma aproximacgao
a realidade ja que de uma das populacdes de uma espécie de "Thecodontia" terd dado
lugar as aves e outra aos Crocodilos. O conceito de taxon supraespecifico como
antecessor ndo podera corresponder a realidade.

Uma das mais importantes contribuicdes de Hennig foi a forma precisa como
definiu a relag¢do bioldgica de parentesco e como essa relagdo pode ser identificada. O
conceito de parentesco € relativo e pode ser representado pela fig.1

A+B+C+D

B+C

D- Lampreia A- Tubardo B- Salm3o C- Lagarta

Tempo

Fig. 1- Conceito de parentesco de acordo com Hennig. Por exemplo, a lagarto e o salmio estdo mais
préximos um do outro, do que relativamente ao tubarao, porque compartilham o mesmo ancestral, X, (que
viveu no tempo t2) (in Kitching et al., 1998)

Considerando trés taxa, o salmdo e o lagarto estdo mais proximos um do outro,
do que relativamente ao tubardo. O salmio e o lagarto compartilham o mesmo ancestral
(X), que por sua vez ndo € partilhado pelo tubardo, nem por qualquer outro taxon. Por
sua vez, o tubardo estd mais proximo do grupo salmao-+lagarto, porque partilham o
mesmo ancestral (Y). O salmio e o lagarto denominam-se grupos-irmaos, enquanto o
tubardo € um grupo-irmao do grupo combinado salmao+lagarto.



O objetivo da andlise cladistica hierarquizar grupos-irmao e expressar esta
hierarquiza¢@o sob a forma de diagramas de ramificag@o, os denominados cladogramas,
para fazer referéncia ao fato de representarem unidades genealdgicas ou cladas. Trata-se
de esquema dicotdmico que representa uma hipdtese sobre as relacdes filogenéticas
entre varios taxa. Os cladogramas ndo refletem o grau de divergéncia. Cada né de
ramificacdo € definido por uma ou varias sinapomorfias.

Os grupos-irmaos sdo estudados através da andlise de caracteres. Estes
caracteres podem ser de diferentes origens (ecoldgicos, moleculares, morfoldgicos,
etc.). Todavia, a andlise cladistica implica que todos os caracteres sejam transformados
em varidveis discretas.

Relativamente ao grau de parentesco, Hennig identificou a existéncia de trés
tipos de grupos, conhecidos com base na relacdo ancestral-descendente. Na fig. 2
podem reconhecer-se esses trés tipos de grupos: monofilético, parafilético e polifilético
definidos em termos da distribui¢ao dos caracteres.

Grupo parafilético
Grupo monofilético

L . Simplesiomorhia
Homologia=sinapomorfia

Grupo polifilético

Homoplasia

Fig. 2- Distribui¢do dos caracteres nos grupos monofilético, parafilético e polifilético (in Kitching et al.,
1998)

Os grupos monofiléticos podem ser reconhecidos através de homologias,
enquanto os grupos parafiléticos através identificados através de simplesiomorfias, que
correspondem a um nivel mais inclusivo na hierarquia. Os grupos polifiléticos sao
reconhecidos através da distribuicdo de caracteres homoplasticos.



Caracteres

A andlise filogenética baseia-se no estudo de determinados caracteres que se
supdem importantes para a evolucio dos grupos taxondmicos. E com base nestes
caracteres que serd possivel estabelecer as relacdes filogenéticas, tendo em conta
diferentes graus ou estados evolutivos observados entre eles.

A Sistemadtica filogenética define carater como sendo "um atributo particular que
pode assumir duas ou mais forma diferentes ou estados de carater "(Platnick, 1979).

Hennig faz a distincdo entre dois tipos de caracteres, ou estados de carater. Esta
distingao depende da sua localiza¢do na histéria filogenética do grupo. O cardter ou
estado que estd presente no ancestral morfotipo é denominado "plesiomorfico” (préoximo
da morfologia ancestral) e o cardter derivado ou estado é denominado "apomorfico"
(afastado da morfologia ancestral). Estes termos sdo termos relativos, ou seja, relativos

7z

a um determinado problema taxondmico ou sistemdtico. Na fig. 3, o cardter "a" &

n,trvn n._n

plesiomoérfico e "a' " é apomorfico. Presume-se que o estado "a" esteve presente no

morfotipo ancestral e reapareceu no taxon B. Em (B) "a' " € apomorfico relativamente a

n._n

a", mas plesiomorfico relativamente a "a" ".

nan 4 not o2

Fig. 3- Plesiomorfia e apomorfia sdo termos relativos. (A) estado de cardter "a" é plesiomoérfico e "a' " €
nron £ n.n

apomorfico. (B) O estado de cardter "a' " é apomorfico relativamente a "a", mas € plesiomorfico
relativamente a "a" " (in Kitching et al., 1998).

Os caracteres podem ser discretos ou continuos. Por exemplo, a presencga de 12
articulos na antena de um inseto ou a sua auséncia € um cardter discreto. O
comprimento dessa mesma antena € um cardter continuo. O maior problema que
apresentam estes caracteres € o seu significado filogenético; estes caracteres devem ser

codificados em estados discretos.



Os programas de andlise filogenética utilizam, praticamente sem excecao,
caracteres discretos, pelo que os caracteres de tipo continuo deverdo ser transformados
em discretos.

O principal problema que apresentam os caracteres € o seu significado
filogenético e 0 modo como devem ser codificados em estados discretos.

Os estados de um cardter sdo valores especificos que um cardter pode assumir
num determinado faxon ou em uma seqiiéncia. Normalmente representam-se por 0 e 1,
no caso dos caracteres dicotomicos e 0,1,2,... para as séries de transformacao.

Tipos de caracteres
a) Caracteres dicotomicos ou bindrios

Este tipo de caracteres consta de dois Unicos estados, que normalmente se
representam com 0 e 1; estes valores por si s6 ndo significam nada em especial. Por
exemplo, nos Metazodrios podemos considerar o cardter sobre a presenca de células
nervosas. O filo Porifera (Esponjas) ndo possue este cardter, mas os restantes
metazodrios possuem. Podemos assim assinalar a auséncia de células nervosas com 0 e
a presenca com 1. Os caracteres dicotdmicos podem seguir o caminho evolutivo 0— 1
oul— 0.

b) Caracteres multiestado

Sao caracteres que podem apresentar mais que dois estados; podem-se codificar
mediante a atribuicdo de ndmeros inteiros: 0,1,2. Tomando como exemplo as cores da
cabeca de um inseto:

Caréter: cor da cabeca
vermelho- 0

amarelo- 1

negro- 2

Os caracteres podem estar ordenados ou desordenados. Neste caso, o caminho
evolutivo, no caso de um carater com trés estados, pode ser:

0—>1,0>2 0—->1-2
1-50,1-2 1502
2—0,2—>1 1-2—-0
2—>0—>1
2—1-0

¢) Séries de transformacoes

E semelhante aos caracteres multiestado, porém faz referéncia a um cardter que
pode sofrer uma transformacdo mais ou menos continua desde um estado a outro. Por
exemplo, o nimero de estames poderia ter sofrido o seguinte incremento: 1 estame, 2
estames, 3 estames, etc. Assim, um 6rgdo aumenta progressivamente o seu tamanho.



Ordenacao dos caracteres

Os caracteres podem ser ordenados de forma a poder estabelecer filogenia. A
ordenacao indica-nos a precedéncia dos caracteres: 0, 1, 2 (o 0 estd sempre seguido ou
precedido pelo 1 e o 1 sempre € seguido ou precedido pelo 0; e o 2 é sempre precedido
do 1).

A polarizacdo indica-nos a direcdo da mudanca, no exemplo anterior poderia ser:

0> 1->2

Determinacao da polaridade de um carater

A polaridade pode determinar-se de dois modos:

Meétodo direto: Por determinacdo independente através do método ontogénico,
estratigrafico, entre outros.

Meétodo indireto: Recorrendo ao grupo externo.

A determinacdo da polaridade dos caracteres é especialmente importante na
deteccao dos caracteres primitivos e derivados. A codificacdo bindria O a 1, indica que 0
¢ estado primitivo de um carater e que dele deriva 1.

Por exemplo, a perda de pelo denso do corpo do Homem (1) € um carater
derivado presenca do mesmo na Ordem dos Primatas (0).

Uma mé polarizacdo dos caracteres conduz a uma filogenia sem qualquer
significado. A polarizagdo dos caracteres permite determinar a raiz da arvore (arvore
dirigida) (fig. 1). A raiz € o ndé a partir do qual t€m origem todos os terminais.
Metodologicamente pode-se seguir o caminho inverso, primeiro determina-se a raiz da
arvore, por exemplo, mediante o método do grupo externo, e uma vez dirigida,
estabelece-se a polaridade dos caracteres.



Figura 1. Uma rede (4arvore ndo dirigida) pode dar origem a 3 arvore filogenéticas,
segundo o lugar em que se coloca a raiz.

Uma arvore sem raiz € uma rede que ndo permite conhecer a histéria evolutiva
dos terminais, uma vez que nao € possivel reconhecerem-se os grupos monofiléticos, ou
seja, 0s grupos irmaos.

Método do grupo externo: Método indireto.

Este método foi definido por Wartrous & Whealer (1981) do seguinte modo:
"Para um determinado cardter com dois ou mais estados dentro do grupo, o estado que
ocorre simultaneamente num grupo proximo, assume-se que € o estado plesiomorfico".

E preferivel que o grupo externo seja um grupo "irméo" do grupo interno, porém
como esta condicdo conduz a uma situacdo sem sentido, em que para estabelecer a
filogenia de um grupo deveria conhecer toda a filogenia do resto dos cladas de ordem
superior, recomenda-se que seja um grupo filogeneticamente proximo (Forey et al.,
1992).

Ax (1987) sobre o grupo externo afirma: "Se uma caracteristica ocorre "em
alternativa" num suposto grupo de espécies monofiléticas, entdo o estado da
caracteristica que também ocorre no grupo externo € provavelmente a plesiomorfica. O
grupo externo nao € necessario que seja um grupo irmao do grupo interno nem que seja
um monofilo. E suficiente se os organismos do grupo externo possuam uma das
caracteristicas alternativas do grupo interno.

No caso do estudo das espécies de um género, o grupo externo pode ser um
género afim, pertencente a mesma familia ou subfamilia. No caso de uma familia, o
grupo externo podem ser espécies de outra familia pertencentes a mesma ordem.



Quando o estado de caréter se encontra no grupo externo, segundo Wartrous &
Wheeler (1981), é considerado plesiomérfico e o do grupo interno é apomorfico. Desta
forma, por exemplo, estudando os insetos Pterygota (com asas), podemos utilizar como
grupo externo os insetos que tradicionalmente se designam Apterygotas (sem asas).

Collembola Protura

Diplura Archasoghatha Thysanura Pterygota

Figura 2. Para estudar a filogenia interna de Pterygota pode utilizar-se como grupo
externo os restantes Hexapodos (Apterygotas)

A presenca de asas € exclusiva dos Pterygota, pelo que se pode supor que as asas
sao uma condi¢do derivada do estado mais primitivo relativamente ao que nao tem asas.
Este € o tinico método admitido claramente pelo cladismo.

Monofiletismo do grupo interno (ingroup)(fig. 3)

Quando se estuda o monofiletismo do grupo interno ndo pode usar-se apenas o
grupo externo, ja que os caracteres que se procuram sao autapomorfias do grupo interno
e, portanto, plesiomorfias para cada um dos taxa terminais. A presenca de um
determinado estado no grupo externo nao assegura que este seja uma plesiomorfia, ja
que pode ser uma autapomorfia (*) do mesmo. Como ja foi atras referido autapomorfias
sao apomorfias que pertencem de forma exclusiva a um grupo monofilético. O
estabelecimento da monofilia de um grupo reduz-se a encontrar autapomorfias que o
definem como tal.



Grupo Grupo P
rupo
externo interno externo Grupo
nterno

Figura 3. Um grupo externo ndo assegura que um carater que este presente em todo o
grupo interno seja apomorfico ou plesiomorfico. A alomorfia do grupo interno em A
ndo se pode diferenciar da plesiomorfia do mesmo em B.

Meétodo ontogenético. Método direto.

Se duas espécies, A e B, t€ém dois caracteres X e y, a este nivel ndo é possivel
tomar nenhuma decisdo sobre qual é mais primitivo. Se no estudo da ontogenia de A e
B, se observa que os embrides de ambas as espécies possuem o cardter X, porém durante
o desenvolvimento ontogenético, na espécie B, o cariter x se transforma em y, entdo
podemos afirmar que x € mais primitivo que y.

Ax (1987) define este método do seguinte modo: "se no interior de um suposto
grupo monofilético o estado de carater ocorre s6 na ontogenia de certas espécies, porém
também nos adultos de outro, entdo € provavel que seja o estado plesiomorfico do
carater. Nos cetdceos, os Odontocei (cachalote) tém dentes e os Mysticets (baleias) nao.
Nestes dltimos a presenga de dentes ocorre s durante a ontogenia. As baleias tém
dentes que sdo reabsorvidos totalmente durante o crescimento. Assim, aparentemente, a
presenca de dentes € mais primitiva que a sua auséncia.

No taxon Hominidae, os orangotangos tém 9 ossos carpais, enquanto o homem e
o gorila e o macaco tém 8. Durante a ontogenia destas trés espécies aparecem 9 0ssos,
porém os dois centrais fundem-se e ficam apenas 8.

Comparagdo com a linha troncal do taxon

Num suposto grupo monofilético de espécies, se um atributo ocorre sob a forma
de alternativas, entdo, a alternativa também presente na linha troncal do fraxon é
provavelmente a plesiomorfica. Isto significa que os caracteres ou estados de caracteres
também presentes nas espécies fosseis sao interpretados como primitivos e os que estao
presentes nas espécies atuais como derivados.



A comparacdo com a linha troncal pode suprir a auséncia de um grupo externo.
Na andlise da distribui¢do dos caracteres € importante a dimensdo temporal, sobretudo
quando se pretende seqiienciar as mudangas evolutivas.

Todavia, a seqiiéncia de fosseis ndo demonstra automaticamente a passagem de
um cardter primitivo a derivado. Os fésseis mais antigos podem conduzir a estados
derivados de um determinado atributo, enquanto os mais recentes podem reter a
alternativa primitiva.

Métodos do cladismo e reconstrucao filogenética

Os grupos-irmdos sdo reconhecidos pela identificacio de caracteres
apomorficos, inferindo que eles tiveram origem o seu mais recente ancestral comum.
Esta partilha de apomorfias, ou sinapomorfias, pode corresponder a homologias
evolutivas, isto €, a estruturas herdadas do ancestral comum mais recente. Na fig. 4, os
caracteres 3 e 4 sdo sinapomorfias, sugerindo que o lagarto e o salmdo partilham um
unico ancestral "X". De acordo com o cladograma, os caracteres 3 e 4 surgiram no
ancestral "X " e foram posteriormente herdados tanto pelo salmdo como pelo lagarto.

~Wertebrados
Peixes unatostomata

Tetrapoda

- & B- Zalma -
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Fig. 4- Cladograma para a lampreia, tubardo, salmido e lagarto. Os grupo monofiléticos foram
estabelecidos com base em sinapomorfias (caracteres 1-4), enquanto as autapomorfias (caracteres 5-12)
definem os taxa terminais. O cardter 13 entra em conflito com esta hipdtese de parentesco, sugerindo uma
relac@o entre o tubardo e o salmdo (in Kitching et al., 1998).

A partilha dos caracteres 1 e 2 pelo salmdo e o lagarto ndo implica a existéncia
de um unico ancestral comum, porque estes atributos estdo também presentes no
tubardo. As partilha de caracteres primitivos (simplesiomorfias) sdo caracteres herdados
de um ancestral remoto e como tal € irrelevante para o problema do parentesco, neste
caso entre o salmdo e o lagarto. Contudo, ao nivel do parentesco entre os trés taxa
(tubardo, salmio e lagarto), os caracteres 1 e 2 sdo relevantes. A este nivel sao
sinapomorfias, sugerindo que estes trés taxas foram um grupo com um ancestral
comum, Y.

A sinapomorfias e a simplesiomorfia descrevem o estatuto dos caracteres
relativamente a um problema particular. Por exemplo, os caracteres 3 e 4 sdo



sinapomorfias quando se estuda a relacdo de parentesco entre o salmao, o lagarto e o
tubardo, mas sdo simplesiomorfias se o problema envolver diferentes espécies de
lagartos ou diferentes espécies de salmdes.

Henning reconhece um terceiro tipo de carater, que corresponde aos caracteres
que sdo unicos para uma dada espécie ou um grupo, como por exemplo, os caracteres 5-
9 no lagarto, 10 no salmio, 11 no tubardo e 12 na lampreia. Estes caracteres sdao
denominados autapomorfias e na fig. 4 definem os taxa terminais A-D.

Os caracteres usados para determinar os parentescos sdo caracteres apomorficos
ou estados de carater e isto implica a aceitacdo da teoria da transformagdo (auséncia-
presenca, ou a condicdo a-a').

Parcimonia

O Principio da parcimdnia é uma regra cientifica que postula "que se existem
duas respostas a um problema ou a uma questdo, entdo a mais simples das duas é a mais
correta. Na Sistemdtica Filogenética (Cladistica) a reconstrucdo filogenética que requer
menos "passos evolutivos" € mais parcimoniosa que outra que requer mais "passos’.

A andlise cladistica ordena as sinapomorfias de modo a obter uma classificacdo
hierdrquica (drvores) dos taxa terminais em estudo, recorrendo, sempre, a "via mais
simples", ou seja, baseando-se no principio da parcimonia.

Na fig. 4, para a grande maioria dos caracteres, assume-se que cada um deles
surgiu uma unica vez na histéria evolutiva daqueles grupos e foi retido por todos os
descendentes. Todavia, os dados disponiveis nem sempre sugerem a formacdo dos
mesmos agrupamentos. Por exemplo, na fig. 4, o cardter 13 € apenas compartilhado pelo
tubardo e o salmdo, sugerido um agrupamento tubardo+salmdo (que representa o
tradicional grupo lineano- Peixes). Porque razdo a analise cladistica sugere outra forma

de agrupar?(fig.4).

Podem ser consideradas duas alternativas. Na fig. 5 (a) € reconhecido o grupo
Peixes (tubardo + salmio) baseado numa sinapomorfias, o cardter 13. Em contrapartida,
o cladograma da fig 5 (b) reconhece o grupo Osteichthyes (salmao + lagarto), com base
em duas sinapomorfias (caracteres 3 e 4). No segundo cladograma o cardter 13 ¢é
considerado homopléstico. De acordo com a Sistemética Filogenética este cladograma é
0 mais correto, relativamente ao anterior, porque ¢ mais parcimonioso. O cardter 13
pode continuar uma sinapomorfias, mas a um nivel mais inclusivo.
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Fig. 5- Uso da parcimonia na escolha entre duas hipéteses de parentesco (in Kitching et al., 1998).

A parcimonia é fundamental na andlise cladistica. Na matriz da tabela I representa-se a distribuicao de 6
caracteres em 4 taxa. O taxon A, ao contrdrio dos outros trés taxa, ndo apresenta caracteres apomorficos.
Os caracteres 2 e 4 sdo autapomorfias, uma vez que cada um deles apenas estd presente num dnico taxa
(2-B e 4-C). Os caracteres 1, 3, 5 e 6 estdo presentes em mais de um taxon.

Tabela I-Distribuicao de 6 caracteres em 4 Taxa.Os caracteres

Plesiomérficos sdo apresentados por ¢ € 0s apomorficos por < (in Kitching et al., 1998).

Caracteres

Taxa 1 2 3 4 5 6

A C c c c C C
B < < C C C <
C < c < < < <
D < C < c < C

Uma vez que trés taxa apresentam informacdo "potencialmente informativa",
existem trés vias através das quais se podem arrumar os taxa de forma dicotomica (Fig.
6, b, c e d). Ao colocar-se cada um dos caracteres, de acordo com os grupos que eles
especificam, em cada um dos possiveis cladogramas (Fig. 6 e, f e g), obtém-se trés
resultados diferentes. No cladograma (e), apenas um cardter ndo aparece uma dnica vez-
carater 6. Nesta solucdo, assume-se que o carater 6 surge em duas ocasides- uma no
taxon B e outra no taxon C, que ndo s@o grupos irmao. Nos outros dois cladogramas (f)
e (g) assume-se que dois ou mais caracteres tenham surgido na histdria evolutiva em
mais de duas ocasides. Assim, € a solucdo (e) aquela em que a distribuicdo de caracteres
¢ feita de forma mais econdmica- mais parcimoniosa.
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Fig. 6- Demonstracdo da parcimoOnia relativamente a andlise da distribuicdo dos
caracteres (in Kitching et al., 1998).

A distribuicdo de caracteres pode também ser analisada em funcdo de "passos"”
do cladograma. Na fig. 6 o nimero de passos representa o nimero de vezes que o
carater foi "adquirido" No cladograma (e) existem 7 "passos". Nos outros dois o nimero
de "passos" representa mais custos, 9 e 8 passos, respectivamente. Todavia, esta idéia de
"passos" pode nao ser a mais correta, porque um unico cardter pode surgir num
determinado ponto do cladograma, voltar a aparecer noutro ponto. Por exemplo, uma
outra explicacdo relativamente ao carater 6 no cladograma (e) é que ele foi adquirido
pelos taxa B+C+D e posterior "perdido" pelo taxon D. Neste exemplo, "ganhar" ou
"perder" € considerado também um "passo". Neste exemplo, estas mudancgas
correspondem a dois passos.

Na Sistematica Filogenética a solucdo mais parcimoniosa dd origem ao
cladograma 6timo, enquanto as outras possibilidades de cladogramas sdo consideradas
as solugdes sub-6timas.

E possivel existirem duas ou mais solucdes igualmente parcimoniosas para um
determinado conjunto de caracteres. Nestes casos € preferivel aceitar uma das solucdes
com base num outro critério, como por ex. informagdes paleontoldgicas ou atribuindo a
um cardter um peso diferente relativamente a outro.

CLADOGRAMAS E ARVORES

Cladogramas (a)

Trata-se de um esquema dicotdmico que representa uma hipdtese sobre as
relacdes filogenéticas de varios taxas (fig. 9). Constréi-se com base nos pressupostos
da analise cladistica. Os cladogramas ndo refletem os grau de divergéncia. Cada um
dos nos € definido por uma ou varias sinapomorfias. Os cladogramas sdo direcionados
J4 que de outro modo mao se poderiam identificar os cladas.
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Fig. 9- cladogramas (a) e arvores (b) in Kitching et al., (1998)
Arvores (b)

E grifico que representam as relacdes filogenéticas entre os diferentes taxa (fig.
9 b). Trata-se de uma hipétese sobre as relagdes filogenéticas de um taxon. Neste
sentido qualquer arvore que indique relagcdes filogenéticas pode ser considerada uma
arvore filogenética, porém o seu uso é exclusivo da Sistematica Filogenética.

Principios para a Elaboracao de Arvores Filogenéticas
Congruéncias evolutivas

a) Grupos baseados em autapomorfias. Grupos monofiléticos (fig. 10)

Os grupos formados a partir de autapomorfias produzem grupos monofiléticos ou
monofilum; tém uma espécie troncal ou ancestral inica e comum aos taxa do grupo. Sao
os unicos grupos que se podem aceitar. Por exemplo, a classe Insecta apresenta 3 pares
de patas (autapomorfia).

Monofilo

Fas Sinapomorfia

MNovidade
ewvolutiva



Fig. 10- As sinapomorfias conduzem ao estabelecimento de monofilos.
b) Grupos baseados em simplesiomorfias. Grupos parafiléticos (fig. 11).

Um grupo formado por homologias ndo apomorficas, ou seja, por
simplesiomorfias; os taxa que formam este grupo tem ancestral, mas que ndo é
exclusivamente comum a eles. Portanto um grupo parafilético é um grupo que
compreende uma espécie ancestral e s6 uma parte de seus descendentes, estando

definidos por, pelo menos, uma simplesiomorfia. A classe Reptilia € um grupo
parafilético ja que estd agrupada com base em caracteres primitivos.

PARAFILD
A B C
Simplesiomorfia

Hovidade
evolutiva

Figura 11. Um grupo baseado numa plesiomorfia € um grupo parafilético ou parafilo
¢) Grupos baseados em homoplasia. Grupos polifiléticos (fig. 12)

Quando se agrupam taxa com base em falsas homologias os grupos assim
formados denominam-se polifiléticos.

POLIFILUM
B c

Homoplasia
Plesiomorfia

Fig.12- Um grupo baseado numa homoplasia é um grupo parafilético ou polifilético

Os termos parafilético e polifilético ndo tém demasiada importancia na
sistemadtica filogenética. Efetivamente, ambos 0s grupos nao existem na natureza sao



"erros" humanos na concepg¢ao evolutiva das espécies. Por este motivo alguns autores s
distinguem os grupos: monofiléticos e os ndo monofiléticos

Construcao das arvores filogenéticas - Esquema de argumentacao

Hennig (1966) denominou esquema de argumentacdo o processo que
estabelece a hipdtese de qual de dois caracteres € o apomorfo. Trata-se de uma série de
deducdes logicas baseadas nas defini¢des filogenéticas das homologias: apomorfas e
plesiomorfas.

A argumentacdo comega postulando, baseando-se em critérios de similitude, que
as estruturas em duas espécies diferentes sdo homodlogas e que sdo sinapomorfias. Se
forem consideradas plesiomorfias, entdo se estende o nivel de estudo taxondmico para
incluir todos os taxa que tém o mesmo cardter. A tnica forma de saber que um caréter
ndo é plesiomorfo é incluindo no estudo a espécie ancestral para demonstrar que esta
ndo tem o cardter objeto de estudo.

Quando se estd na presenca de dois caracteres sobre os quais se estabeleceu a
hipdtese de que sao sinapomorfos pode-se utilizar a 16gica dedutiva.

Se o carater 1 no taxon X e o cardter 1 no faxon Y sdo sinapomorfos no nivel
composto por X, Y e Z, entdo X e Y partilham um ancestral comum a ambos, nao
compartilhado por Z (fig. 13).

Fig.13. Se duas espécies partilham um caréter sinapomorfo, essas duas espécies t€m um
antecessor comum que ndo tém as outras, neste caso Z.

e Se outro caréter, 2, é partilhado apenas por X e Y, entdo fica corroborada a
hipétese estabelecida com o caréter 1. Se, pelo contrario, o cardter 2 € partilhado
por X e Z, mas ndo por Y, surge uma conflito que se pode sintetizar em:

e Se o cardter 1 é uma verdadeira sinapomorfia, entdo X e Y partilham uma tnica
espécie ancestral e Z nao (Fig 14). O caréter 2 € uma homoplasia.



Fig. 14- O carater 1 € uma sinapomorfia entre X e Y. X y Z ndo partilham um ancestral
unico.

e Se o cardter 2 ¢ uma verdadeira apomorfia entre X e Z, entdo ambas as
espécies partilham uma espécie comum unica a ambas e 1 é uma
homoplasia.

Fig. 15- O carater 2 é uma sinapomorfias entre Z e X- estas espécies partilham o mesmo
ancestral.

Como ambas as op¢des ndo podem estar simultaneamente corretas pode deduzir-
se que uma das duas € falsa ou sdo as duas. Pode-se agora juntar um terceiro caréter-
carater 3. Este estd presente em X e Y e ndo em Z, ou em qualquer outro taxon (Fig.
16). Isto permite eliminar a hipdtese de 2 ser uma sinapomorfia. O que serd entdo o
carater 27



Fig. 16- O caréter 2 é uma homoplasia. As espécies X e¢ Y t€ém um antecessor comum
nao compartilhado.

Pode ser uma homoplasia, um caso de convergéncia, paralelismo ou reversao.
Pode ser uma simplesiomorfia, ou seja, um cardter primitivo que a espécie Y perdeu.
Apesar disso o cardter 2 serd sempre uma homologia.

Fig. 17- O carater 2 € uma simplesiomorfia que teve origem antes da separacao dos trés
taxa, posteriormente o taxon Y perdeu-a. Nao obstante 2 € uma homologia.

Trata-se de um exemplo da légica do esquema de argumentacdo. O objetivo
desta andlise € dupla, por um lado determinar as relacOes filogenéticas entre os
organismos e por outro clarificar a evolu¢do dos caracteres. Este método que pode
utilizar conhecimentos evolutivos das espécies e seus caracteres é recusado pelo
cladismo que nao tem premissas evolutivas. Quando o nimero de caracteres &
elevado utilizam-se programas que ajudam a realizar esta tarefa, aproximando-se entdo
do cladismo. Todavia, o resultado informatico pode-se considerar parte do esquema de
argumentacdo quando se realiza uma andlise em termos evolutivos dos resultados
obtidos.



Metodologia bdsica da Sistemdtica Filogenética

A Sistematica Filogenética utiliza as apomorfias como tnico meio para
estabelecer a evolucdo. Os novos caracteres partilhados pelas espécies asseguram que
estas espécies estao relacionadas filogeneticamente.

A metodologia a seguir € a seguinte:

1. Seleciona-se os taxa que serdo objeto de estudo. Os taxa devem ser
monofiléticos. Como isto é impossivel de saber antecipadamente, o estudo deve
ter a base suficiente para pressupor que sao monofiléticos.

2. Determinam-se os caracteres a usar no estudo e examinam-se os taxa.

3. Discute-se a polarizagdo dos caracteres, mediante alguns dos métodos ja
referidos, geralmente o grupo externo.

4. Mediante a procura de autapomorfias o esquema de argumentagdo constréi a
arvore filogenética, minimizando os conflitos.

ATENCAO

Estas notas ndo dispensam a leitura dos livros:
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Oxford Science Publication, 227pp.
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