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RESUMO

Caracteres morfologicos historicamente sdo uma importante fonte de dados para a
inferéncia filogenética e para a compreensdo da evolugdo dos fenotipos. Mesmo com a
dominéncia de analises filogenéticas baseadas em dados de sequéncias moleculares, o uso de
dados morfoldgicos para esse propdésito ainda é relevante tanto para espécies fosseis quanto
para espécies viventes. Além da parciménia, analises bayesianas, baseadas em modelos, tém se
tornado comuns na inferéncia de relacbes de parentesco entre taxons a partir de dados
morfoldgicos. O objetivo do presente estudo foi avaliar o uso de métodos bayesianos para
inferéncia filogenética, baseando-se em matrizes de dados morfoldgicos ja publicadas para uma
subfamilia de vespas (Hymenoptera, Vespidae, Eumeninae). As inferéncias bayesianas foram
realizadas considerando taxas iguais para a evolucdo dos caracteres morfoldgicos e taxas que
seguiam a distribuicdo gama, em ambos o0s casos sob 0 modelo Mk. As arvores inferidas foram
comparadas a resultados obtidos por parcimbnia para 0S mesmos conjuntos de dados.
Utilizando métodos bayesianos de inferéncia filogenética foram obtidas arvores com menor
resolucéo topoldgica, mas que recuperavam muitas das relacbes de parentescos dos estudos
originais. Mesmo com a ndo congruéncia dos resultados, o uso de inferéncia bayesiana é
interessante por revelar padrbes mais acurados que aqueles resultantes de analises por
parciménia.

Palavras-chave: dados anatémicos; filogenética probabilistica; Modelo Mk.
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1 INTRODUCAO

Atributos fenotipicos anatdmicos, geralmente referidos como caracteres morfoldgicos,
sdo uma importante fonte de dados para a inferéncia filogenética e, historicamente, a base para
os sistemas de classifica¢fes bioldgicas (Scotland et al., 2003; Tarasov, 2020). Mesmo com a
proliferacdo e dominancia atual do uso de dados obtidos a partir de sequéncias moleculares de
nucleotideos e aminoacidos, dados morfoldgicos ainda tém papel central para se compreender
a historia evolutiva dos organismos (Assis, 2009). Por meio do exame de atributos morfolégicos
podemos inserir determinados grupos fosseis nas analises filogenéticas, incluir informacdes
sobre tendéncias evolutivas de tracos morfolégicos em cladogramas e modelar a evolucéo de
complexos anatdémicos (Tarasov et al., 2019; Wheeler, 2012; Wright, 2019).

Recentemente, o uso de ferramentas para a obtencdo e exploracdo de dados
morfologicos tém suscitado um renascimento dos estudos em morfologia e sua utilidade para
fins filogenéticos (Lee & Palci, 2015). Filogenias baseadas em dados morfologicos séo
incluidas em publicacdes de revistas especializadas, tanto para grupos fosseis (Baron et al.,
2017; Lee & Palci, 2015; Xu et al., 2011) quanto para grupos recentes (Grandinete et al., 2015;
Hermes & De Oliveira, 2016; Lucena et al., 2019). Também € pratica comum, em livros-texto,
a referéncia direta de caracteres morfologicos associados a circunscricdo de taxons em um
contexto evolutivo (p. ex. Brusca et al., 2018; Pough et al., 2013).

A parcimdnia, tradicionalmente, é o critério de otimalidade mais utilizado para a
inferéncia filogenética baseada em dados morfoldgicos, seja utilizando pesagem igual dos
caracteres ou pesagem diferencial (Goloboff et al., 2019; Wright, 2019). O uso desse critério
por vezes ¢é justificado por suas bases filosoficas “fortes” e por seu apelo intuitivo (The Editors,
2016; Wheeler, 2012). Além disso, como existe uma dificuldade em se modelar a evolucao de
atributos morfoldgicos, devido a complexidade dos mecanismos evolutivos envolvidos, a
parciménia é preferida em relacdo aos métodos baseados em modelos explicitos (Goloboff et
al., 2019).

Todavia, mesmo com seu uso disseminado para analises morfoldgicas, a parcimonia
sofre de problemas metodoldgicos e tedricos ja identificados em estudos com conjunto de dados
empiricos e/ou simulados (O’Reilly et al., 2018; O’Reilly et al., 2016; Puttick et al., 2017,
Wright & Hillis, 2014). Em analises que apresentam grande quantidade de dados faltantes, por
exemplo, a parcimdnia pode levar a resultados espurios ou mesmo errdneos (Rosa et al., 2019).
Outro ponto, é que para conjunto de dados que apresentam grande quantidade de homoplasias

(substituicdes multiplas) a parcimbnia se mostra estatisticamente inconsistente (Felsenstein,



2001), problema inicialmente identificado para conjunto de dados moleculares, mas que
também pode se aplicar a morfologia .

Desse modo, explorar novos métodos de inferéncia filogenética para dados
morfoldgicos justifica-se uma vez que a resolucdo das relacbes de parentesco resultantes de
uma analise por parcimbnia pode ndo ser uma representacdo mais acurada da realidade
(O’Reilly et al., 2016). Ja foi sugerido, por exemplo, que métodos baseados em modelos
explicitos de evolugdo morfoldgica, implementando analises bayesianas, por exemplo, seriam
mais recomendados que a parciménia (O’Reilly et al., 2016, 2018; para uma critica a essa
posicao consultar Goloboff et al., 2019).

Nos ultimos anos hd um crescimento expressivo em abordagens novas para se analisar
dados morfolégicos, para fins filogenéticos, como alternativas a inferéncia com parciménia
(Tarasov et al., 2019; Wright, 2019). Os métodos bayesianos baseados em modelos explicitos
de evolucdo morfologica para a inferéncia filogenética tém ganhado espaco, devido
principalmente, a disponibilidade de softwares que permitem a analise de matrizes
morfologicas (ver Wright, 2019, p. 10) e as novas proposicdes de modelos matematicos que
englobam aspectos da evolugédo de caracteres anatdmicos (Lewis, 2001; Wright et al., 2016).
Além disso, métodos de anélise cada vez mais sofisticados que permitem a particdo do conjunto
de dados (Lanfear et al., 2017; Rosa et al., 2019) e um relaxamento dos modelos de evolucao
morfologica, incorporando, por exemplo, a heterogeinidade de taxas de evolucdo para 0s
caracteres (Wright et al., 2016), representam avangos e a0 mesmo tempo vantagens dos métodos
bayesianos.

Neste sentido, o presente estudo teve como foco testar o uso de métodos bayesianos de
inferéncia filogenética em matrizes de dados baseadas em caracteres morfologicos analisadas,
em publicacdes anteriores, por meio de parciménia. Como grupo de estudo foi escolhido as
vespas solitarias da subfamilia Eumeninae (Hymenoptera, Vespidae), devido a dispobilidade
de filogenias baseadas em dados morfologicos presentes na literatura (Bolivar Rafael Garcete-
Barrett & Hermes, 2010; Grandinete et al., 2015; Hermes & Carpenter, 2012; Hermes & De
Oliveira, 2016; Hermes & Melo, 2008; Oliveira et al., 2019).

Foram comparadas as filogenias presentes nos estudos originais, resultantes de analises
com parcimbnia, com as arvores geradas por inferéncia bayesiana. O uso de métodos
bayesianos para a inferéncia filogenética e a comparacdo entre diferentes critérios de
otimalidade para esses conjuntos de dados e grupo de estudo ainda ndo havia sido avaliada,

sendo esta uma contribuicdo inédita neste sentido.



2 MATERIAL E METODOS

2.1 Obtencéo dos dados

Matrizes de dados baseados em caracteres morfolégicos foram extraidas dos seguintes
estudos focados em determinados géneros de Eumeninae com hipoteses filogenéticas propostas
baseadas em parcimdnia: Alphamenes van der Vecht (Oliveira et al., 2019); Cephalastor
Giordani Soika (Garcete-Barrett, 2002; Garcete-Barrett & Hermes, 2010); Minixi Giordani
Soika (Hermes & Oliveira, 2016); Monobia de Saussure e Montezumia de Saussure (Hermes &
Carpenter, 2012); Pachymenes de Saussure (Grandinete et al., 2015); e, Pseudodynerus de
Saussure (Hermes, 2010; Hermes & Melo, 2008). Também foi incluida uma matriz de dados
ainda ndo publicada referente ao género Stenosigma Giordani Soika (Ferreira & Hermes,
submetido) (Tabela 1).

Tabela 1 - Estudos utilizados para a extracao de matrizes de dados baseadas em caracteres morfolégicos
para géneros de vespideos da subfamilia Eumeninae.

Estudo Género em estudo N° de N°_de . Pesa}gem(ns)
caracteres terminais aplicada(s)

Oliveira et al. 2019 Alphamenes 42 25 implicita
Garcete-Barrett & Hermes
2010 Cephalastor 34 21 igual e implicita*
Hermes & Oliveira 2016 Minixi 34 14 implicita
Hermes & Carpenter 2012 Monobia/Montezumia 49 38 igual e implicita*
Grandinete et al. 2015 Pachymenes 44 22 implicita
Hermes 2010 Pseudodynerus 48 21 igual* e implicita
Ferreira & Hermes submetido Stenosigma 40 12 igual

Nota - Em todos os estudos o critério de otimalidade utilizado foi a parcimdnia. O tipo de pesagem dos
caracteres também esta indicado (igual ou implicita). *Tipo de pesagem utilizado para a discussao no
presente estudo.

Fonte: Do Autor (2020).

As topologias resultantes das analises dos autores citados também foram compiladas
(Anexo 3). Naqueles casos em que o trabalho apresenta mais de uma topologia, devido a
métodos de analise diferentes (diferentes esquemas de pesagem, por exemplo), optou-se por se
utilizar como referéncia a arvore que fundamentou as discussdes dos autores (em geral, a arvore

com maior resolucéo topologica).
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Para os géneros Pachymenes e Minixi, em que as hipoteses filogenéticas foram
acompanhadas por altera¢cbes de cunho taxondémico (sinonimias) ao nivel dos géneros
(Grandinete et al., 2015; Hermes & Oliveira, 2016), os nomes dos sinbnimos juniores
Santamenes (Giordani Soika) e Pachyminixi (Giordani Soika) foram considerados para a
discussdo das topologias. A matriz de dados e a arvore resultante de uma analise com pesagem
igual dos caracteres para 0 género Stenosigma estéo apresentadas, respectivamente, nos Anexos
1 e 2. Emtodas as analises foram considerados como grupos-externos os tdxons propostos nas
publicacOes de onde foram retiradas as matrizes de caracteres.

2.2 Inferéncia filogenética

As inferéncias filogenéticas utilizando métodos bayesianos foram executadas com o uso
do software MrBayes v. 3.2 (Ronquist et al., 2012). Foram realizadas duas corridas
independentes, com quatro cadeias por 10 milhGes de geracdes e amostragem a cada 1000
geracOes, com 25% de burn-in descartado, para cada anélise.

A convergéncia dos parametros foi avaliada por meio do programa Tracer v. 1.7
(Rambaut et al., 2018). Resultados com ESS (effective sample size) maior que 200 foram
aceitos. Naqueles casos em que a convergéncia ndo foi obtida (ESS < 200), foi realizada uma
nova analise aumentando as gerac6es das cadeias (20 milhGes de geracbes) e diminuindo a
amostragem nas geracdes (100).

Como modelo de evolucdo de caracteres morfologicos foi utilizado o modelo MK,
baseando-se em Lewis (2001). O modelo Mk é uma adaptacdo do modelo Junkes-Cantor
(JC69), proposto como modelo de substituicdo para dados moleculares (Junkes & Cantor,
1969). Nesse modelo qualquer mudanca de um estado para o outro tem a mesma probabilidade
de ocorréncia e os estados tém igual frequéncia [modelo simétrico] (Lewis, 2001; Wright,
2019).

Buscando-se testar o efeito da heterogeinidade de taxas na evolugdo dos caracteres as
analises foram reexecutadas utilizando a distribuicdo gama para a heterogeinidade das taxas,
como uma forma de flexibilizar o modelo Mk (Wright et al., 2016). Na proposta inicial de
Lewis (2001), o modelo Mk considera taxas iguais de evolucdo para os caracteres morfologicos.

As arvores obtidas foram visualizadas e editadas por meio do programa FigTree
(Rambaut, 2016). Essas arvores foram utilizadas para comparacdo com as topologias resultantes

dos trabalhos originais de onde foram extraidas as matrizes de caracteres. A comparagdo das
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topologias foi realizada visualmente, considerando a disposi¢do dos ramos e as relacdes de

parentesco obtidas.

3 RESULTADOS

As analises bayesianas utilizando o modelo Mk, sem incluir a distribuicdo gama para a
heterogeinidade das taxas de evolugdo (taxas iguais), resultaram nas arvores apresentadas nas
Figuras 1, 3,5, 7,9, 11 e 13. Ja as arvores resultantes das analises incluindo a distribuicdo gama
para as taxas de evolucdo dos caracteres morfoldgicos estéo apresentadas nas Figuras 2, 4, 6, 8,
10, 12 e 14. Emtodas as analises os valores de ESS obtidos foram maiores que 200, significando
uma convergéncia das corridas.

Em geral, as arvores geradas por inferéncia bayesiana corroboraram a monofilia dos
géneros que eram alvos dos estudos originais (exceto para 0 género Minixi, utilizando taxas
iguais de evolucdo dos caracteres morfologicos, Figura 5). A resolucdo topoldgica variou
dependendo do conjunto de dados: desde uma alta resolucéo das relaces de parentesco para
um conjunto de dados pequeno (arvores apresentadas nas Figuras 13 e 14, por exemplo) até
pouca resolucdo das relagdes de parentesco (arvores apresentadas nas Figuras 5 e 6, por
exemplo).

Para as analises realizadas a partir das matrizes de dados extraidas de Garcete-Barrett
& Hermes, 2010 (grupo de estudo: género Cephalastor); Hermes, 2010 (grupo de estudo:
género Pseudodynerus) e Ferreira & Hermes submetido (grupo de estudo: género Stenosigma)
as topologias resultantes utilizando o modelo Mk com a distribuicdo gama e com taxas iguais
de evolucdo foram idénticas, alterando-se apenas valores de probabilidade posterior (PP) e o
comprimento dos ramos (Figuras: 3 vs 4; 11 vs 12; 13 vs 14).

Para as andlises realizadas a partir da matriz de dados extraida de Oliveira et al., 2019,
as relacOes de parentesco entre as espéecies do grupo de estudo, o género Alphamenes, foram
idénticas e este género foi recuperado como monofilético em ambas as analises (Figuras 1 vs
2). O mesmo ocorreu com o clado formado pelas espécies de Laevimenes que foi recuperado
como grupo-irmado de Alphamenes. Contudo, a resolucdo das relacGes de parentesco entre as
espécies do género Minixi e a posicdo do grupo formado pelas duas espécies de Pachymenes
ndo coincidiram nas duas analises.

Para as analises realizadas a partir das matrizes de dados extraidas de Hermes &
Carpenter, 2012 (grupo de estudo: Monobia/Montezumia), tanto o género Monobia quanto o

género Montezumia foram recuperados como monofiléticos (Figuras 7 vs 8). Para essas analises
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as relagGes de parentesco entre as espécies de Montezumia se mantiverem as mesmas com taxas
iguais de evolucdo morfoldgica (Figura 7) e com a distribuicdo gama (Figura 8), ja as relagdes
de parentesco entre as espécies de Monobia alteram-se levemente. Apenas para a analise
utilizando-se o modelo Mk com taxas iguais, as duas espécies de Pseudodynerus apareceram
como um clado grupo-irméo de Monobia + Montezumia (Figura 7).

Para as analises realizadas a partir das matrizes de dados extraidas de Grandinete et al.,
2015 (grupo de estudo: Pachymenes=Santamenes), o género Pachymenes foi recuperado como
monofilético em ambas as analises, com formacao de dois clados bem definidos (Figuras 9 vs
10). Entretanto, em nenhuma das analises foi possivel determinar qual seria o possivel grupo-
irmdo do género (Alphamenes ou Laevimenes). Alem disso, as relagcdes de parentesco entre as
espécies componentes do Clado 2 (proposto por Grandinete et al., 2015), alteraram-se nas
analises por meio de inferéncia bayesiana.

Para as analises realizadas a partir das matrizes de dados extraidas de Hermes & Oliveira
(2016) (grupo de estudo: Minixi=Pachyminixi), o método utilizando o modelo Mk associado a
distribuicdo gama resultou em uma melhor resolugéo topologica das relac6es de parentesco das
espécies em estudo (Figura 6). Enquanto a analise utilizando o modelo Mk com taxas iguais
resultou em uma politomia que inclui o clado formado pelas espécies de Alphamenes e clados

formados pelas espécies de Minixi (Figura 5).
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Figura 1 — Arvore resultante a partir de inferéncia bayesiana para as espécies de Alphamenes Van der Vecht e outros taxons de Eumeninae (Hymenoptera,
Vespidae) baseada em uma matriz de dados com 42 caracteres morfoldgicos. Taxas iguais sob o0 modelo MKk. Valores de probabilidade posterior (PP) encontram-
se sobre 0s ramos.
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Figura 2 — Arvore resultante a partir de inferéncia bayesiana para as espécies de Alphamenes Van der Vecht e outros taxons de Eumeninae (Hymenoptera,
Vespidae) baseada em uma matriz de dados com 42 caracteres morfoldgicos. Taxas com distribuicdo gama sob 0 modelo Mk. Valores de probabilidade posterior
(PP) encontram-se sobre 0s ramos.
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15

Figura 3 — Arvore resultante a partir de inferéncia bayesiana para as espécies de Cephalastor Giordani Soika e outros taxons de Eumeninae (Hymenoptera,
Vespidae) baseada em uma matriz de dados com 34 caracteres morfoldgicos. Taxas iguais sob o modelo Mk. Valores de probabilidade posterior (PP) encontram-
se sobre 0s ramos.
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Figura 4 — Arvore resultante a partir de inferéncia bayesiana para as espécies de Cephalastor Giordani Soika e outros taxons de Eumeninae (Hymenoptera,
Vespidae) baseada em uma matriz de dados com 34 caracteres morfoldgicos. Taxas com distribuicdo gama sob 0 modelo MKk. Valores de probabilidade posterior
(PP) encontram-se sobre 0s ramos.
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Figura 5 — Arvore resultante a partir de inferéncia bayesiana para as espécies de Minixi Giordani Soika e outros taxons de Eumeninae (Hymenoptera, VVespidae)
baseada em uma matriz de dados com 34 caracteres morfoldgicos. Taxas iguais sob 0 modelo Mk. Valores de probabilidade posterior (PP) encontram-se sobre
0S ramos.
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Figura 6 — Arvore resultante a partir de inferéncia bayesiana para as espécies de Minixi Giordani Soika e outros taxons de Eumeninae (Hymenoptera, Vespidae)
baseada em uma matriz de dados com 34 caracteres morfoldgicos. Taxas com distribuicdo gama sob 0 modelo MKk. Valores de probabilidade posterior (PP)
encontram-se sobre 0s ramos.
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Figura 7 — Arvore resultante a partir de inferéncia bayesiana para as espécies de Monobia de Saussure, Montezumia de Saussure e outros taxons de Eumeninae
(Hymenoptera, Vespidae) baseada em uma matriz de dados com 49 caracteres morfoldgicos. Taxas iguais sob o modelo Mk. Valores de probabilidade posterior
(PP) encontram-se sobre 0s ramos.
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Figura 8 — Arvore resultante a partir de inferéncia bayesiana para as espécies de Monobia de Saussure, Montezumia de Saussure e outros taxons de Eumeninae
(Hymenoptera, Vespidae) baseada em uma matriz de dados com 49 caracteres morfoldgicos. Taxas com distribuicdo gama sob o modelo Mk. Valores de
probabilidade posterior (PP) encontram-se sobre 0s ramos.
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Figura 9 — Arvore resultante a partir de inferéncia bayesiana para as espécies de Pachymenes de Saussure e outros taxons de Eumeninae (Hymenoptera,
Vespidae) baseada em uma matriz de dados com 44 caracteres morfoldgicos. Taxas iguais sob o modelo Mk. Valores de probabilidade posterior (PP) encontram-
se sobre 0s ramos.
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Figura 10 — Arvore resultante a partir de inferéncia bayesiana para as espécies de Pachymenes de Saussure e outros taxons de Eumeninae (Hymenoptera,
Vespidae) baseada em uma matriz de dados com 44 caracteres morfoldgicos. Taxas com distribuicdo gama sob 0 modelo Mk. Valores de probabilidade posterior
(PP) encontram-se sobre 0s ramos.
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Figura 11 — Arvore resultante a partir de inferéncia bayesiana para as espécies de Pseudodynerus de Saussure e outros taxons de Eumeninae (Hymenoptera,
Vespidae) baseada em uma matriz de dados com 48 caracteres morfoldgicos. Taxas iguais sob 0 modelo MKk. Valores de probabilidade posterior (PP) encontram-

se sobre 0s ramos.
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Figura 12 — Arvore resultante a partir de inferéncia bayesiana para as espécies de Pseudodynerus de Saussure e outros taxons de Eumeninae (Hymenoptera,
Vespidae) baseada em uma matriz de dados com 48 caracteres morfoldgicos. Taxas com distribuicdo gama sob 0 modelo MKk. Valores de probabilidade posterior

(PP) encontram-se sobre 0s ramos.
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Figura 13 — Arvore resultante a partir de inferéncia bayesiana para as espécies de Stenosigma de Saussure e outros taxons de Eumeninae (Hymenoptera,
Vespidae) baseada em uma matriz de dados com 40 caracteres morfoldgicos. Taxas iguais sob 0 modelo Mk. Valores de probabilidade posterior (PP) encontram-
se sobre 0s ramos.
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Figura 14 — Arvore resultante a partir de inferéncia bayesiana para as espécies de Stenosigma de Saussure e outros taxons de Eumeninae (Hymenoptera,
Vespidae) baseada em uma matriz de dados com 40 caracteres morfoldgicos. Taxas com distribuicdo gama sob 0 modelo MKk. Valores de probabilidade posterior
(PP) encontram-se sobre 0s ramos.
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4 DISCUSSAO

Utilizando como critério de otimalidade a parcimbnia com pesagem implicita dos
caracteres, Oliveira et al. (2019) obtiveram uma arvore com maior resolucéo topoldgica que as
arvores apresentadas nas Figuras 1 e 2, resultantes de inferéncia bayesiana. A arvore resultante
a partir de inferéncia bayesiana utilizando a distribuicdo gama para as taxas de evolucéo (Figura
2) foi similar ao resultado apresentado em Oliveira et al. (2019), Fig. 1, p. 76. Em ambas as
analises (parciménia e inferéncia bayesiana), as relacfes de parentesco entre as espécies do
género Alphamenes foram parcialmente elucidadas. Todavia, por meio de inferéncia bayesiana,
para este conjunto de dados, ndo foi encontrada uma resolucéo das relagdes de parentesco entre
as espécies do género Minixi, resultado diferente do obtido a partir da analise com parcimdnia
(Oliveira et al., 2019).

Os caracteres morfologicos utilizados por Oliveira et al. (2019) sdo uma expansdo da
matriz de dados publicada por Hermes & Oliveira (2016). Hermes & Oliveira (2016) obtiveram
uma arvore com maior resolucao topologica, utilizando parciménia com pesagem implicita dos
caracteres, que as arvores inferidas por metodos bayesianos (Figuras 5 e 6). Novamente, a
arvore resultante da inferéncia bayesiana utilizando modelo Mk, com taxas com distribuicao
gama, foi mais similar aos resultados da publicacéo original com uso de parcimdnia (Hermes
& Oliveira, 2016). Todavia, a parafilia das espécies anteriormente incluidas no género
“Pachyminixi” em relagdo ao género Minixi ndo foi recuperada por meio de inferéncia
bayesiana utilizando a distribuicdo gama para as taxas (Figura 6), ao contrario do resultado

obtido por Hermes & Oliveira (2016, Fig. 38, p. 194).

Para estes dois conjuntos de dados (matrizes extraidas de Oliveira et al., 2019 e Hermes
& Oliveira, 2016), a flexibilizacdo do modelo MK, alterando-se as taxas de evolucdo dos
caracteres morfologicos, influenciou na resolucdo das relagdes de parentesco e resultou em
arvores mais similares a anélise de parcimdnia com pesagem diferencial dos caracteres. E
esperado que caracteres morfolégicos se comportem com taxas heterogéneas de evolucédo
(Goloboff et al., 2019), sendo a flexibilizacdo do modelo MK, incluindo taxas com distribuicdo
gama, uma das formas de incorporar esse aspecto ao modelo (Wright et al., 2016). O fato de
Hermes & Oliveira (2016) e Oliveira et al. (2019) apresentarem arvores com maior resolucdo
topoldgica ndo indica necessariamente uma analise mais acurada, pois a parcimdnia pode levar
a “bons resultados” (alta resolucéo das relagdes de parentesco) mesmo quando estes resultados

ndo correspondem a arvore real (O’Reilly et al., 2016, 2018).
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Apesar de apresentarem determinados nds ndo resolvidos e menor resolugdo topoldgica,
as arvores inferidas por métodos bayesianos a partir das matrizes de dados obtidas de Garcete-
Barrett & Hermes (2010), Hermes (2010) e Ferreira & Hermes submetido (Anexo 1) foram
similares aos resultados apresentados nos estudos originais, que utilizaram parcimdnia com
pesagem igual dos caracteres (Garcete-Barrett & Hermes, 2010, Fig. 35, p. 1622; Hermes,
2010, Fig. 7, p. 66; Ferreira & Hermes submetido, Anexo 2). Os géneros avaliados nos estudos
originais foram recuperados como monofiléticos e determinados clados destacados naqueles
trabalhos também foram recuperados nas arvores apresentadas nas Figuras 3, 4, 11, 12, 13 e 14,
Por exemplo, os dois grandes clados de Pseudodynerus discutidos por Hermes (2010) e as duas
divisdes dentro do género Stenosigma resultantes da anélise de Ferreira & Hermes submetido

também foram recuperados nas anélises utilizando métodos bayesianos.

Puttick et al. (2017) demonstraram que 0 uso de parcimdnia com pesagem igual dos
caracteres € mais acurado estatisticamente do que seu uso com pesagem implicita. As arvores
consideradas nos estudos de Garcete-Barrett & Hermes (2010), Hermes (2010) e Ferreira &
Hermes submetido, sdo resultantes de analise com pesagem igual. E provavel que a acurécia
das analises utilizando parcim6nia com pesagem igual dos caracteres aproximou os resultados
dos autores dos trabalhos originais daqueles obtidos por inferéncia bayesiana para estes trés
conjuntos de dados. Métodos bayesianos sdo mais acurados estatisticamente (O’Reilly et al.,
2016; Wright & Hillis, 2014) e para essas matrizes de dados mesmo o uso de um modelo mais
simples (modelo Mk sob taxas iguais de evolu¢do morfologica) resultou em arvores com

relativa resolucéo topoldgica.

Para a matriz de dados extraida de Grandinete et al. (2015), a inferéncia bayesiana
utilizando o modelo Mk com taxas iguais de evolucdo resultou em uma arvore com maior
resolucdo topoldgica (Figura 10) e mais similar a arvore derivada de analise por parcimonia
com pesagem implicita dos caracteres (Grandinete et al., 2015, Fig. 1, p. 369). A parafilia das
espécies antes incluidas no género “Santamenes” em relacdo a Pachymenes foi recuperada nas
andlises utilizando inferéncia bayesiana (Figuras 9 e 10) assim como no estudo de Grandinete
et al. (2015). Para este conjunto de dados, 0 modelo mais simples (modelo Mk com taxas iguais)
resultou em uma arvore com maior resolucdo topoldgica e maior similaridade a arvore gerada
por parcimdnia. Wright & Hillis (2014) apontam que mesmo modelos mais simples podem ser
eficientes dependendo do conjunto de dados. Em termos de resolucao topoldgica, um modelo
mais simples funcionou melhor para a matriz de dados de Grandinete et al. (2015) do que um

modelo incorporando mais parametros.
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Hermes & Carpenter (2012) apresentaram diferentes arvores, utilizando diferentes
métodos de anélise, em seu estudo (variando, por exemplo, o valor de k para a pesagem implicita
de caracteres). Estes autores encontraram arvores com resolucdo topoldgica bastante similar as
obtidas por métodos bayesianos (Figuras 7 e 8), inclusive com uma menor resolucéo topoldgica
para as relagdes internas dos géneros em estudo. Assim como em Hermes & Carpenter (2012),
as arvores resultantes a partir de inferéncia bayesiana demonstraram a parafilia do género

“Montezumia” sensu de Saussure em relacdo ao género Monobia.

As arvores obtidas por meio das analises utilizando métodos bayesianos apresentaram
menor resolucdo topoldgica do que aquelas apresentadas nas publicacBes originais.
Determinados nos ndo foram completamente resolvidos, todavia clados bem estabelecidos
(como géneros monofiléticos) foram recuperados. Mesmo com menor resolucéo topoldgica, o
uso de inferéncia bayesiana utilizando o modelo Mk ¢ indicado devido sua maior acuracia em
relacdo a parcimonia (O’Reilly et al., 2016; Puttick et al., 2017; Wright & Hillis, 2014). A
flexibilizacdo do modelo Mk e a possibilidade da emergéncia de novos modelos torna o uso de
métodos bayesianos para a inferéncia filogenética baseando-se em caracteres morfoldgicos uma
pratica cada vez mais comum (Wright, 2019).

Goloboff et al. (2019) apresentam uma posicdo defensiva contraindicando o uso de
métodos probabilisticos para dados morfologicos, todavia a crescente sofisticacdo de modelos
de evolucédo morfoldgica podera, no futuro, solucionar a principal critica em relagdo ao uso de
métodos bayesianos para dados morfoldgicos (Wright, 2019). A anélise particionada dos dados
(Rosa et al., 2019) e o uso dos conceitos de modularidade e integracdo morfoldgica (Tarasov,
2020; Tarasov et al., 2019) sdo caminhos interessantes para novos estudos explorando dados

morfologicos.

5 CONSIDERACOES FINAIS

N&o ha nenhum método definitivo para inferir arvores filogenéticas a partir de conjuntos
de dados morfoldgicos, mesmo que existam defensores de um lado ou do outro do campo de
batalha: aqueles adeptos a parcimdnia (Goloboff et al., 2019) e aqueles adeptos aos métodos
baseados em modelos (O’Reilly et al., 2016). A aparente guerra metodoldgica as vezes turva
nosso objetivo principal enquanto filogeneticistas: compreender as relaces de parentesco entre
os seres vivos (Wheeler, 2012). Para isso necessitamos de diferentes fontes de dados e métodos

diversificados. A quase imposicdo de um método Unico, como realizado por determinados
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circulos (The Editors, 2016), ndo é apenas contra cientifica como também impede que novos
horizontes sejam explorados. Este trabalho foi uma tentativa de se explorar esses novos
horizontes. Apesar da ndo congruéncia com as analises de parcimdnia tradicionalmente
utilizadas, alguns padrbes emergentes foram identificados: (i) géneros, bem definidos, séo
recuperados como monofiléticos independente do método; (ii) métodos bayesianos apresentam

menor resolucdo topoldgica, mas aparentam ter maior acuracia.
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ANEXOS

Anexo 1

Matriz de dados morfoldgicos utilizada como referéncia para as analises realizadas para o
grupo de estudo Stenosigma Giordani Soika (dados ndo publicados: Ferreira & Hermes, no

prelo).

Character: [ 0000000001 1111111112 2222222223 3333333334
Taxon: 1234567890 1234567890 1234567890 1234567890
Monobia angulosa 1000011100 0010001100 0010000000 1110011000
Alphamenes campanulatus 0011011110 0010001100 0010110110 0011100111
Alphamenes incertus 0011011110 0010001100 0010110110 0011100111
Pararhaphidoglossa confluenta 2110001010 1001011000 110-000100 1000011000
Pararhaphidoglossa cressoniana |2110001010 1001011000 110-000100 1000011000
Stenosigma testaceum 1011110110 0010000001 1111010011 1000011000
Stenosigma imitans 1000110110 0010000001 1111011001 1000011000
Stenosigma mariae 1010110120 0010100001 1111010001 10022222272
Stenosigma allegrum 1010110110 0000001002 1111011001 1000011010
Stenosigma humerale 1011010111 0100101012 1111101011 1110011010
Stenosigma quechua 1011010121 0100101012 1111101011 11122222272
Stenosigma panamensis 1011010110 0100101002 1111101011 1110011010

34
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Arvore mais parcimoniosa obtida a partir de pesagem igual de caracteres, com comprimento (L) = 57;
indice de consisténcia = 73; indice de consisténcia = 83. Circulos pretos correspondem a transformacgoes
Unicas (sinapomorfias) e circulos brancos correspondem a homoplasias. Valores de suporte (calculados
por reamostragem simétrica) estdo representados acima dos ramos (valores GC). Apenas mudancgas ndo

ambiguas sdo mostradas. (dados ndo publicados: Ferreira & Hermes no prelo).
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Anexo 3

Arvores filogenéticas baseadas em parcimdnia compiladas dos trabalhos originais.

Figura 1. Arvore obtida por parciménia, com pesagem implicita dos caracteres, para espécies do género
Minixi e tdxons relacionados.
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Figura 2. Arvore obtida por parciménia, com pesagem implicita dos caracteres, para espécies do género

Alphamenes e taxons relacionados.
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Figura 3. Arvore obtida por parcimbnia, com pesagem implicita dos caracteres, para espécies dos
géneros Monobia e Montezumia e tdxons relacionados.
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Figura 4. Arvore obtida por parcimdnia, com pesagem igual dos caracteres, para espécies do género
Pseudodynerus e tdxons relacionados.
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Figura 5. Arvore obtida por parciménia, com pesagem implicita dos caracteres, para espécies do género
Pachymenes e taxons relacionados.
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Figura 6. Arvore obtida por parcimdnia, com pesagem igual dos caracteres, para espécies do género
Cephalastor e tdxons relacionados.
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