UNIVERSIDADE FEDERAL DA PARAIBA
CENTRO DE CIENCIAS EXATAS E DA NATUREZA
PROGRAMA DE POS-GRADUACAO EM CIENCIAS BIOLOGICAS

EMERSON DE AZEVEDO SILVA BEZERRA

ANALISE FILOGENETICA DOS GLOSSOSCOLECIDAE
(ANNELIDA, EUCLITELLATA)

JOAO PESSOA - PB
2013



EMERSON DE AZEVEDO SILVA BEZERRA

ANALISE FILOGENETICA DOS GLOSSOSCOLECIDAE
(ANNELIDA, EUCLITELLATA)

Dissertacdo apresentada ao Programa de Pés-
Graduacdo em Ciéncias Biolégicas (Concentracédo
em Zoologia) do Departamento de Sistemética e
Ecologia da Universidade Federal da Paraiba, como

requisito para obtencao do titulo de Mestre.

Orientador: Prof. Dr. Martin Lindsey Christoffersen.

JOAO PESSOA - PB
2013



B574a Bezerra, Emerson de Azevedo Silva.

Andlise filogenética dos Glossoscolecidae (Annelida,
Euclitellata) / Emerson de Azevedo Silva Bezerra.-- Joao
Pessoa, 2013.

68f. : il.

Orientador: Martin Lindsey Christoffersen

Dissertacao (Mestrado) — UFPB/CCEN

1. Ciéncias Bioldgicas. 2. Glossoscolecidae - relagdes
filogenéticas. 3.Clitellata. 4. Lumbricina. 5. Oligochaeta.
5. Minhocas.

UFPB/BC CDU: 57(043)




EMERSON DE AZEVEDO SILVA BEZERRA

ANALISE FILOGENETICA DOS GLOSSOSCOLECIDAE
(ANNELIDA, EUCLITELLATA)

BANCA EXAMINADORA

Prof. Dr. Martin Lmdsey Christoffersen

Universidade Federal da Paraiba
(Orientador)

/','_/4/\—«/ Zcx/c;/ (//\/

Pro;E Dr Marcio Bernardino da Silva

."/'

/" Universidade Federal da Paraiba

(Membro Interno)

L
P\rof Dr. g pelini Filho

Umver&dade Estadual da Paraiba

(Membro Externo)



Aos meus pais, Edvaldo e Edileuza, bem como

a minha irma, Elidiane.



AGRADECIMENTOS

Desejo, por meio destas sinceras frases, expor meus agradecimentos:

Ao meu Prof. Dr. Martin L. Christoffersen pela orientacéo, disponibilizagdo de
suas referéncias bibliograficas, espaco cedido em sua sala e pelos constantes

incentivos, criticas e sugestées ao meu trabalho.

A Coordenacdo de Aperfeicoamento de Pessoal de Nivel Superior (CAPES)
pela bolsa de estudos, indispensavel para minha estadia em Jodo Pessoa e

desenvolvimento do meu projeto.
Ao Programa de Pés-Graduacao em Ciéncias Bioldgicas pela oportunidade.

A banca: Prof. Dr. Douglas Zeppelini Filho, Prof. Dr. Marcio Bernardino da Silva
e os suplentes Prof. Dr. Savio Torres de Farias e Prof. Dr. Antonio José Credo Duarte.

Fico grato por prontamente aceitarem o meu convite.

Aos meus colegas de sala: Silvio e Eriberto e ao pessoal do Laboratério de

Invertebrados Paulo Young: Jéssica, Anne, Joafrancio, André e Ruda pela amizade.

Aos meus amigos que dividiram apartamento comigo: Rafael, Adriano,
Cristiano e Patricia, bem como aos demais colegas de mestrado e doutorado que
vieram nos visitar durante esses dois anos e trouxeram-me momentos prazerosos de

descontracao.

A todos os professores que me incentivaram na pesquisa e apoiaram meu

trabalho.

A minha namorada, Ruth, pela companhia, carinho e o mais importante: pelo
amor. Obrigado por ser tdo compreensiva na etapa final desta dissertagcdo em que tive

gue passar horas e horas trabalhando.

Aos meus pais por sempre se orgulharem de mim e por respeitarem minhas
escolhas. Sem eles, eu ndo conseguiria chegar onde cheguei nem onde pretendo

chegar.

Por fim, a todos que n&o citei o nome aqui, mas que de alguma forma

contribuiu para que eu subisse mais um degrau em minha vida académica.



RESUMO

Realizou-se um estudo das relacbes filogenéticas de Glossoscolecidae através do
método hennigiano de tratamento de dados. Foram utilizados caracteres morfologicos
obtidos em bibliografias e através da observacdo de animais depositados em
colecbes. Um total de 45 caracteres foram selecionados, e 61 taxons terminais.
Multiplos grupos-externo foram selecionados (Alluroididae, Haplotaxidae, Hrabeiella
periglandulata, Lumbriculidae, Moniligastridae, Monotesticulata e Syngenodrilidae). A
andlise filogenética foi realizada com o uso dos softwares Mesquite (versdo 2.75) e
TNT (verséo 1.1). Os caracteres foram codificados em multiestados sempre que
possivel e auséncias como apomorfias. Os dados foram tratados como nao-ordenados
e ordenados. No TNT, comparou-se os resultados de dois algoritmos (Traditional
Search e New Technology Search). As arvores de consenso estrito com caracteres
ordenados ndo sustentou a monofilia de Glossoscolecidae. Apenas com os caracteres
ndo-ordenados, o taxon foi sustentando pela presenca de esfincter nos nefridios. Em
geral, ndo houve diferencas nos resultados entre o uso do software Mesquite e TNT e
entre o uso do algoritmo Traditional Search e New Technology Search. Propomos o
seguinte posicionamento de Glossoscolecidae entre os Euclitellata: Lumbricina:
(Hormogastridae (Microchaetidae + Glossoscolecidae)) + Megascolecoidea +

Lumbricidae + Kynotidae + (Sparganophilidae (Almidae + Criodrilidae)).

Palavras-chave: Clitellata, Lumbricina, Oligochaeta, minhocas.



ABSTRACT

We conducted a study on the phylogenetic relationships of Glossoscolecidae through
the henniguian method of data processing. We used morphological characters
obtained from references and through observation of animals deposited in collections.
A total of 45 characters were selected from 61 terminal taxa. Multiple outgroups were
selected (Alluroididae, Haplotaxidae, Hrabeiella periglandulata, Lumbriculidae,
Moniligastridae, and Monotesticulata Syngenodrilidae). The phylogenetic analysis was
performed using the software Mesquite (version 2.75) and TNT (version 1.1). The
characters were coded, whenever possible, as multiestates and absences as
apomorphies. The data were treated as unordered and ordered. At TNT, we compared
the results of two algorithms (Traditional Search and New Technology Search). The
strict consensus trees with ordered characters not supported the monophyly of
Glossoscolecidae. Only with characters unordered, the taxon was supported by the
presence of sphincter in nephridia. In general, there were no differences in outcomes
between the use of software Mesquite and TNT and the use of the algorithm
Traditional Search and New Technology Search. We propose the following positioning
Glossoscolecidae  between the  Euclitellata:  Lumbricina:  (Hormogastridae
(Microchaetidae + Glossoscolecidae)) + Megascolecoidea + Lumbricidae + Kynotidae

+ (Sparganophilidae (Almidae + Criodrilidae)).

Keywords: Clitellata, Lumbricina, Oligochaeta, earthworms.
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BEZERRA E. A. S. INTRODUGAO

1. INTRODUCAO

Nas ultimas trés décadas dril6logos tem buscado classificar as minhocas em
um contexto filogenético. As principais propostas foram apresentadas por Brinkhurst e
Jamieson (1971), Brinkhurst (1982, 1992), Jamieson (1980, 1981, 1988), Sims (1980)
e Omodeo (1998, 2000) com base em dados morfolégicos e por Erséus e Kallersjo
(2004), Jamieson et al. (2002), Erséus (2005) e James e Davidson (2012) com dados
moleculares. Porém, muitos desses resultados ainda se mostram inconclusivos para
diversos taxons, pois de acordo com Brinkhurst (1999) as filogenias morfolégicas de
oligoguetas enfrentam um problema devido ao grande numero de homoplasias
encontrado entre as estruturas. As conclusdes de filogenias moleculares, por sua vez,
apontam que apenas com a adicdo de mais informag¢des moleculares serd possivel

obter melhores hipéteses filogenéticas (Erséus, 2005).

1.1. Posicéo filogenética dos Glossoscolecidae entre os Euclitellata

De acordo com Brinkhurst e Jamieson (1971) os Glossoscolecidae apresentam
afinidade com os Lumbricidae, sendo ambos provavelmente derivados de um
ancestral Haplotaxidae. Os haplotaxideos apresentam uma anatomia equivalente a
dos glossoscolecideos e Ilumbricideos, como, por exemplo, a presenca de
espermatecas pré-testiculares (Brinkhurst e Jamieson, 1971). Sims (1980), baseando-
se em dados biogeograficos, sugere uma relagcdo alternativa em que, ao invés dos
Lumbricidae seria Megascolecoidea (Ocnerodriidae + Megascolecidae +
Acanthodrilidae + Octochaetidae + Eudrilidae) o taxon mais proximo dos
Glossoscolecidae, o qual é classificado pelo autor como pertencente a superfamilia
Glossoscolecoidea (Kynotidae + Microchaetidae + Glossoscolecidae + Almidae). Em

uma andlise posterior realizada por Jamieson (1988), os Microchaetidae +

12
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INTRODUCAO

Hormogastridae s&o colocados como grupo-irmdo dos Glossoscolecidae,

Lumbricidae como grupo-irmdo dos trés taxons anteriores, como mostrado

cladograma da Figura 1.
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Omodeo (1998) posiciona Lumbricidae + Hormorgastridae como grupo-irméo
de Glossoscolecidae + Microchaetidae. Nessa sua revisao, o autor separa esses dois
tAxons baseando-se na morfologia ovariana. Lumbricidae e Hormogastridae
apresentam ovarios do tipo megascolecineo sem receptaculos, enquanto que
Glossoscolecidae e Microchaetidae ovarios em forma de frasco com a presenca de
receptaculos (Omodeo, 1998). Omodeo (1998), assim como Brinkhurst e Jamieson

(1971), propde que os glossoscolecideos, mais os taxons relacionados de acordo com

sua proposta, como descendentes diretos de um ancestral haplotaxideo. Seu

esquema pode ser visualizado na Figura 2.
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o ® 5
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12\ s
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Figura 2. RelagBes entre familias de Lumbricina e megadrilos, primariamente aquaticos,
relacionados. (1) ovariolos multiplos; (2) ovarios em forma de frasco, receptaculo ovariano
presente, ultimos coracdes laterais em 11; (3) diferenciacdo incompleta das estruturas
intestinais; (4) diferenciacdo completa dos derivados intestinais, clitelo em forma de sela; (5)
reducdo no tamanho das cerdas; (6) grande desenvolvimento das glandulas calciferas, cerda

copulatéria presente; (7) reformulacdo do aparato copulatério; (8) poros celémicos dorsais
presentes. Extraido de Omodeo (1998).
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BEZERRA E. A. S. INTRODUGAO

1.2. Aspectos taxondmicos da familia Glossoscolecidae

A familia Glossoscolecidae é representada por minhocas endémicas da regido
Neotropical (Righi, 1971; Christoffersen, 2008). E encontrada da costa Atlantica a
Pacifica das Américas e do México até o Rio Prata, na Argentina (Righi, 1997, 1999)
(Figura 3). Apenas uma espécie é encontrada fora dessa area, a Pontocolex
corethrurus (Muller, 1857), que é considerada cosmopolita e provavelmente “a

minhoca mais amplamente distribuida” segundo Blakemore (2010).

Figura 3. Alguns glossoscolecideos. (A) Andiorrhinus sp. da Colémbia (Jiménez, Decaéns,

Mariani, e Lavelle, 2007); (B) Martiodrilus (Cordilleroscolex) columbianus (Michaelsen, 1900) do
Equador (Zicsi e Csuzdi, 2007); (C) Fimoscolex sporadochaetus Michaelsen, 1918 de Ouro
Preto, MG (Brown e James, 2007); (D) Pontocolex corethrurus (Miller, 1857) de Bananeiras,

PB (Foto: Emerson Bezerra).

Além de nativa, a familia Glossoscolecidae também é a mais diversa do
Neotropico. De acordo com um levantamento realizado por Fragoso e Brown (2007) ha
464 espécies nomeadas, distribuidas em 42 géneros. Os membros dessa familia sdo
diferenciados das demais por apresentarem oito cerdas por segmento, raramente mais
(Periscolex), sigmoides e com extremidade pontiaguda; clitelo comecando em ou
proximo ao segmento 15, ocupando até 15 segmentos; poros dorsais ausentes; poros
genitais microscopicos; uma moela esofagica em 6; glandulas calciferas extramurais

em um a oito segmentos entre 7 e 15; coragbes do tipo lateral e intestinal; vasos

15
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BEZERRA E. A. S. INTRODUGAO

supra-esofagico e sub-neural geralmente presentes; um par de holonefridios
vesiculados por segmento; testiculos e funis masculinos em 10 e/ou 11, com ou sem
sacos testiculares; vasos deferentes supra-parietais; prostatas ausentes; camaras
copulatérias presentes ou ndo; poros masculinos intraclitelares, raramente pds-clitelar
(Opisthodrilus), geralmente um par, ocasionalmente ha apenas um (Fimoscolex,
Goiascolex) ou dois pares (Eudevoscolex, Tuiba); ovarios em 13, ocasionalmente em
12 e 13 (Enantiodrilus), laminar ou em forma de leque, sendo que 0s ovos séo
geralmente nao alinhados; poros femininos pré ou intraclitelar; espermateca
localizadas nos segmentos pré-testiculares, eventualmente nos segmentos testiculares
ou pos-testiculares ou ausente (Glossoscolex, Fimoscolex, Goiascolex), possuindo
estrutura simples ou com camaras seminais, esporadicamente com diverticulo (Gates,

1972; Righi, 1996).

A familia Glossoscolecidae foi estabelecida ha mais de um século por
Michaelsen (1900) ao serem agrupados diversos taxons numa ampla revisdo
realizada. Concomitantemente, foram designadas guatro subfamilias:
Glossoscolecinae, Hormogastrinae, Microchaetinae e Criodrilinae. Alguns anos mais
tarde o mesmo autor divide a subfamilia Criodriinae em Criodrilinae e
Sparganophilinae e retine estas cinco subfamilias mais Lumbricinae unicamente na
familia Lumbricidae (Michaelsen, 1918). Posteriormente, Michaelsen (1928) eleva as
seis subfamilias a categoria de familias. Porém, Stephenson (1930) separa nhovamente
as familias Lumbricidae e Glossoscolecidae, mantendo como subfamilias desta ultima
as Glossoscolecinae, Sparganophilinae, Microchaetinae, Homorgastrinae e
Criodrilinae (Avel, 1959; Righi, 1971). Righi (1971) argumenta que de acordo com a
diagnose fornecida por Michaelsen (1928) o ranqueamento das subfamilias para o
nivel de familia é valido, apesar de serem muito proximas, adotando a antiga

subfamilia Glossoscolecinae como Unico grupo pertencente aos Glossoscolecidae.
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Beddard (1895) afirma que ndo h& um Unico carater que seja exclusivo dos
glossoscolecideos, apenas um conjunto deles pode fazer com que o0s
Glossoscolecidae sejam distinguidos. Porém, desde a revisdo realizada por
Michaelsen (1900), ndo houve nenhuma discordancia acerca do contetudo da familia,
apenas sobre o status hierarquico e relacdes com outros taxons (Gates, 1972). A
unido dessa familia através de uma distribuicdo numa porcao definida das Ameéricas
(exceto uma espécie), ao invés da anatomia, é apontada por Gates (1972) como uma

situacao bastante incomum.

1.3. Relaces filogenéticas entre os membros de Glossoscolecidae

Algumas hipéteses de parentesco entre géneros de Glossoscolecidae,
principalmente por similaridades morfologicas, tém sido demonstradas em trabalhos
como Michaelsen (1903, 1918), Stephenson (1930) e Cordero (1945). Michaelsen
(1918) acredita que as relagbes entre os Glossoscolecidae estdo fundamentalmente
ligadas as glandulas calciferas. Porém, o autor ndo estabelece como a variagdo
desses Orgaos deve ser interpretada, por exemplo, se um simples ou varios pares, ou
uma posicdo mais anterior ou mais posterior no esdfago é(sdo) considerado(s)
primitivo(s) e ainda se a simplicidade possa ser uma regresséo (Stephenson, 1930).

A Ultima tentativa para estabelecer uma relagcéo entre os géneros foi proposta
por Righi (1971), onde organizou em um dendrograma uma possivel relacdo de 26
géneros, a qual foi também mais recentemente discutida por Christoffersen (2008)
(Figura 4). Essa sistematizacdo levou ao reconhecimento de trés grandes grupos. O
primeiro inclui os géneros Inkadrilus, Quimbaya, Martiodrilus, Thamnodrilus e Atatina;
0 segundo, Eudevoscolex, Goiascolex, Andiorrhinus, Andiodrilus, Rhinodrilus,
Alexidrilus, Periscolex, Onychochaeta, Opisthodrilus, Meroscolex, Anteoides,

Diachaeta, Pontoscolex; o terceiro, Holoscolex, Andioscolex, Diaguita, Glossoscolex,
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Fimoscolex e Enantiodrilus. Essa organizacdo dos géneros obedecem os critérios
estabelecidos por Michaelsen (1903, 1918), que também é seguido e discutido por

Cordero (1945).

(5| SEGMENTS OF
= |CALCIFEROUS
25 DDiGLANDs
23,124 Zl 11-12
26\ 22 g\
\( %{pg ®| 7-9
171 IS
\ 6,7 9-15
121 T lol 11-12
14_ )15 X 7.9
1310 ()
8 /1 <C
5 O
3R/ 13| 7-14
=

Figura 4. Dendrograma das relagfes entre os géneros de Glossoscolecidae. 1, Aicodrilus; 2,
Inkadrilus; 3, Quimbaya; 4, Martiodrilus; 5, Thamnodrilus; 6, Atatina; 7, Aymara; 8,
Eudevoscolex; 9, Goiascolex; 10, Andiorrhinus; 11, Andiodrilus; 12, Rhinodrilus; 13, Alexidrilus;
14, Periscolex; 15, Onychochaeta; 16, Opisthodrilus; 17, Meroscolex; 18, Anteoides; 19,
Diachaeta; 20, Pontoscolex; 21, Holoscolex; 22, Andioscolex; 23, Diaguita; 24, Glossoscolex;
25, Fimoscolex; 26, Enantiodrilus (Christoffersen, 2008).
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1.4. Objetivo geral

7
0.0

Apresentar uma hipotese filogenética para os Glossoscolecidae, bem como sua

posicao geral entre os clitelados.

1.5. Objetivos especificos

¢ Analisar os caracteres apresentados para a familia, buscando verificar se eles

sdo consistentes e se podem suportar o monofiletismo do taxon.

7
0.0

Apresentar os principais caracteres apomorficos em série de transformacgao.

% Discutir o tipo de codificacdo e a direcionalidade dos caracteres, e como estes

tépicos foram tratados neste trabalho.
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2. MATERIAL E METODOS

Os dados para realizacdo do presente estudo foram obtidos através de
bibliografias (descricbes de espécies, revisbes taxonbmicas e trabalhos de
sisteméatica) e andlises de espécimes de cole¢bdes. Os animais observados encontram-
se depositados na Colecéo de Invertebrados Paulo Young da Universidade Federal da
Paraiba e Museu de Zoologia da Universidade de Sao Paulo. Os 61 taxons estudados
tendo como fonte a bibliografia sdo apresentados na Tabela 1. As espécies

observadas em laboratério estdo descritas na Tabela 2.

A andlise filogenética dos dados segue o0s principios hennigianos (Amorim,
2002; Hennig, 1966; Wiley, 1981) juntamente com o método de tratamento dos dados
descrito em Christoffersen e Araujo-de-Almeida (1994). A abordagem metodol6gica no
processo de andlises de caracteres foi qualitativa e posteriormente avaliados com
métodos quantitativos (indice Bootstrap). Séries de transformacao foram estabelecidas

a priori a partir das bibliografias descritivas, suas ilustracdes e animais observados.

Recomenda-se a utilizacdo do grupo-irmédo em uma analise filogenética (Wiley,
1981; Wiley e Lieberman, 2011), porém, como ha incerteza do posicionamento da
familia entre os Clitellata, multiplos grupos-externos foram adicionados a analise
(Donoghue e Cantino, 1984; Maddison, Donoghue, e Maddison, 1984; Watrous e
Wheeler, 1981). Os grupos-externos usados na presente analise foram os taxons 02,

06, 08, 11, 14, 15 e 19 presentes na Tabela 1.

Os caracteres foram codificados em multiestados (Pimentel e Riggins, 1987;
Rae, 1998) sempre que possivel. Foram feitas andlises com os estados ordenados e
ndo-ordenados (Hauser e Presch, 1991). Os caracteres que apresentaram ordenacao

duvidosa foram tratados como nao-ordenados, mesmo nha analise ordenada
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(caracteres 10, 17 e 25, Tabela 3). Alguns caracteres ausentes foram interpretados

como perdas no processo de elaboracao das séries de transformacgéo (Nelson, 1973).

Na analise de parcimbnia, os caracteres foram codificados com “0” para
estados plesiomorficos e “1, 2, 3...”, para estados apomorficos. A sequéncia numérica
foi utilizada para representar as séries de transformagédo na analise com caracteres
ordenados. Caracteres que ndo foram possiveis de serem obtidos ou duvidosos para

alguns taxons foram codificados como “?” e os caracteres ndo comparaveis como “-“,

A matriz de caracteres foi construida no software Mesquite (versao 2.75, build
564) (Maddison e Maddison, 2011). As andlises de parcimbnia foram conduzidas
também pelo Mesquite e através do software TNT (versdo 1.1) (Tree Analysis Using

New Technology) (Goloboff, Farris, e Nixon, 2008).

No software Mesquite, deu-se o comando para serem geradas, no maximo, 100
arvores (MAXTREES) através do algoritmo de busca Mesquite Heuristic (Add &
rearrange) e com a opg¢ao “SPR” (Subtree Pruning and Regrafting). Em seguida,
conduziu-se uma busca para obtengdo de uma arvore de consenso estrito. Por fim,
foram solicitados os indices de consisténcia (Cl) e retencao (RI). Estes passos foram

0S mesmas para o tratamento dos dados ordenados e ndo-ordenados.

No software TNT, a busca foi conduzida através de dois algoritmos com a
finalidade de verificar se ha diferencas nos resultados para os dados apresentados.
Para o primeiro deles (Traditional Search) configurou-se as opg¢fes para 1000 réplicas
com 10 &rvores cada e foi selecionada a opgéo “SPR”. Para o segundo algoritmo (New
Technology Search), as configuracbes padrées foram mantidas. Estes passos foram
0s mesmos para o tratamento dos dados ordenados e ndo-ordenados. Para as quatro
andlises realizadas neste software (Nao-ordenado x Traditional Search, Nao-ordenado
X New Technology Search, ordenado x Traditional Search, ordenado x New

Technology Search), foram conduzidas buscas pelas arvores de consenso (estrito) de
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cada uma delas. Ainda no mesmo software realizou-se uma avaliagdo estatistica dos

taxons monofiléticos gerados através do indice Bootstrap.

As arvores geradas foram editadas no TreeGraph (versdo 2.0.47-206 beta)

(Stover e Muller, 2010). Porém, como este software ndo reconheceu 0S arquivos

exportados do Mesquite e TNT, foi necessério a utilizacao do TreeView (verséo 1.6.6)

(Page, 1996) para a conversao dos arquivos e, assim, se tornarem compativeis.

Tabela 1. Taxons e referéncias utilizadas na analise.

Téaxon

Referéncias

01

02

03

04

05

06

07

08

09

10

11

12

13

14

15

16

17

Acanthodrilidae Claus, 1880
Alluroididae Michaelsen, 1900
Almidae Duboscq, 1902
Criodrilidae Vejdovsky, 1884
Eudrilidae Claus, 1880
Haplotaxidae Michaelsen, 1900

Hormogastridae

Hrabeiella periglandulata Pizl &
Chalupsky, 1984

Kynotidae Jamieson, 1971

Lumbricidae Rafinesque-
Schmaltz, 1815

Lumbriculidae Vejdovsky, 1884
Megascolecidae Rosa, 1891
Microchaetidae Rapp, 1849

Moniligastridae Claus, 1880

Monotesticulata Yamaguchi,
1953

Ocnerodrilidae Beddard, 1891

Octochaetidae Michaelsen,
1900

Blakemore (2010), Righi (1990)

Brinkhurst e Jamieson (1971), Stephenson (1930)

Blakemore (2010), Brinkhurst e Jamieson (1971), Sims
(1980), Stephenson (1930)

Blakemore (2010), Sims (1980), Stephenson (1930)
Blakemore (2010), Stephenson (1930)

Brinkhurst and Jamieson (1971), Stephenson (1930)

Brinkhurst e Jamieson (1971), Sims (1980), Stephenson
(1930)

Pizl e Chalupsky (1984)

Brinkhurst e Jamieson (1971), Sims (1980), Stephenson
(1930)

Blakemore (2010), Sims (1980), Stephenson (1930)
Brinkhurst e Jamieson (1971), Stephenson (1930)

Blakemore (2010), Stephenson (1930)

Blakemore (2010), Brinkhurst e Jamieson (1971), Sims
(1980), Stephenson (1930)

Blakemore (2010), Stephenson (1930)

Brinkhurst e Jamieson (1971), Stephenson (1930),
Schmelz e Collado (2010)

Blakemore (2010), Righi (1990)

Blakemore (2010), Righi (1990)
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18

19

20

21

22

23

24

25

26

27

28

29

30

31

32

33

34

35

36

37

38

39

40

41

42

43

44

Sparganophilidae Michaelsen,
1918

Syngenodrilidae Smith &
Green, 1919

Alexidrilus Righi, 1971
Andiodrilus Michaelsen, 1900
Andiorrhinus Cognetti, 1908
Anteoides Cognetti, 1902
Atatina Righi, 1971

Aymara Michaelsen, 1935
Botarodrilus Zicsi, 1990

Bribri Righi, 1984

Cirodrilus Righi, 1975
Diachaeta Benham, 1886
Diaguita Cordero, 1942
Enantiodrilus Cognetti, 1902
Eudevoscolex Cordero, 1944
Fimoscolex Michaelsen, 1900

Glossodrilus Cognetti, 1905

Glossoscolex (Assudrilus)
Leuckart, 1835

Glossoscolex (Glossoscolex)
Leuckart, 1835

Goiascolex Righi, 1971

Hexachyloscolex Zicsi &
Csuzdi, 1999

Holoscolex Cognetti, 1904
Inkadrilus Michaelsen, 1917
Irewiae Drachenberg, 1992
Langioscolex Zicsi, 1990
Maipure Rigui, 1996

Martiodrilus Michaelsen, 1937

Blakemore (2010), Sims (1980), Stephenson (1930)
Jamieson (1988)

Righi (1971)

Brinkhurst e Jamieson (1971), Righi (1971), Righi
(1996)

Brinkhurst e Jamieson (1971), Righi (1971), Righi
(1990), Righi (1996)

Brinkhurst e Jamieson (1971)
Righi (1971), Sims (1980)
Michaelsen (1935)

Zicsi (1990)

Righi (1996)

Righi (1975)

Brinkhurst e Jamieson (1971), Righi (1990)

Brinkhurst e Jamieson (1971), Righi (1984a), Righi
(1990)

Brinkhurst e Jamieson (1971), Zicsi (1995a)
Brinkhurst e Jamieson (1971), Cordero (1945)
Brinkhurst e Jamieson (1971), Righi (1971)
Righi (1990), Righi (1996), Zicsi (1995b)

Brinkhurst e Jamieson (1971), Righi (1971)

Brinkhurst e Jamieson (1971), Cernosvitov (1934), Righi
(1971)

Brinkhurst e Jamieson (1971), Righi (1971), Righi
(1990)

Zicsi e Csuzdi (1999)

Brinkhurst e Jamieson (1971), Righi (1975), Righi
(1990)

Brinkhurst and Jamieson (1971)
Drachenberg (1992)
Zicsi (1990)

Righi (1996)

Brinkhurst e Jamieson (1971), Righi (1971), Righi
(1996)
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45 Meroscolex Cernosvitov, 1934

Nouraguesia Csuzdi &

46 Pavlicek, 2011

47 Onoreodrilus Zicsi, 1988
48 Onychochaeta Beddard, 1891
49 Opisthodrilus Rosa, 1895

50 Periscolex Cognetti, 1904

Perolofius Righi & Nemeth,

51 1983

52 Pontoscolex Schmarda, 1861
53 Quimbaya Michaelsen, 1895
54 Rhinodrilus Perrier, 1872

55 Righiodrilus Zicsi, 1995

56 Tairona Righi, 1984

57 Tamayodrilus Zicsi, 1995

Tuiba Righi, Ayres &

58 Bittencourt, 1978

59 Tupinaki Righi, 1996
60 Urobenus Benham, 1886

61 Zongodrilus Righi, 1996

Brinkhurst e Jamieson (1971)
Csuzdi e Pavlicek (2011)

Zicsi (1988)

Brinkhurst e Jamieson (1971), Righi (1971), Righi
(1996)

Brinkhurst e Jamieson (1971), Righi (1984a), Righi
(1990)

Brinkhurst e Jamieson (1971)
Righi e Nemeth (1983)

Righi (1971), Righi (1990)
Righi (1996)

Righi (1971), Righi (1990)
Zicsi (1995)

Righi (1984b)

Zicsi (1995a)

Righi, Ayres, e Bittencourt (1978)
Righi (1996)

Righi (1990)

Righi (1996)

Tabela 2. Lista de espécies observadas em laboratério. CIPY = Laboratério de Invertebrados

Paulo Young; MZUSP = Museu de Zoologia da Universidade de Sao Paulo.

Espécie Familia Colecéo
Andiorrhinus pauate Righi, 1986 Glossoscolecidae CIPY
Glossodrilus antunesi (Righi, 1971) Glossoscolecidae MZUSP
Achaeta sp. Vejdovsky, 1878 Enchytraeidae CIPY
Amynthas gracilis (Kinberg, 1867) Megascolecidae CIPY
Amynthas morrisi (Beddard, 1892) Megascolecidae CIPY
Amynthas robustus (Perrier, 1872) Megascolecidae CIPY
Andiorrhinus gavi Righi & Araujo, 2000 Glossoscolecidae MZUSP

—
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Andiorrhinus rondoniensis Righi, 1986
Anteoides pigy Righi, 1982

Atatina puba Righi, 1971

Dichogaster bolaui (Michaelsen, 1891)
Dichogaster gracilis (Michaelsen, 1892)
Dichogaster saliens (Beddard, 1892)
Eisenia foetida (Savigny, 1826)
Enchytraeus sp. Henle, 1837

Eudrilus eugeniae (Kinberg, 1867)
Eukerria emete Righi & Guerra, 1985
Eukerria mucu Righi, 1988
Glossoscolex amomee Righi, 1971
Glossoscolex montagneri Righi, 1972
Goiascolex cabrelli Righi, 1971
Goiascolex pepus Righi, 1972
Hemienchytraeus sp. Cernosvitov, 1935
Holoscolex caramuru Righi, 1975
Hyperiodrilus africanus Beddard, 1891
Martiodrilus pano Righi, 1992
Ocnerodrilus occidentalis Eisen, 1878
Opisthodrilus adneae Righi, 1984
Opisthodrilus borellii Rosa, 1895
Pithemera bicincta (Perrier, 1875)
Polypheretima elongata (Perrier, 1872)

Pontoscolex corethrurus (Miller, 1857)

Pontoscolex marcusi Righi & Ayres, 1975

Pontoscolex nogueirai Righi, 1984
Pontoscolex pydanieli Righi, 1988
Pontoscolex roraimensis Righi, 1984
Rhinodrilus curiosus Righi et al., 1976
Rhinodrilus elisianae Righi et al., 1976
Rhinodrilus pitun Righi, 1989
Rhinodrilus priollii Righi, 1967
Rhinodrilus torquemadai Righi, 1984
Righiodrilus arapaco (Righi, 1982)

Glossoscolecidae
Glossoscolecidae
Glossoscolecidae
Octochaetidae
Octochaetidae
Octochaetidae
Lumbricidae
Enchytraeidae
Eudrilidae
Ocnerodrilidae
Ocnerodrilidae
Glossoscolecidae
Glossoscolecidae
Glossoscolecidae
Glossoscolecidae
Enchytraeidae
Glossoscolecidae
Eudrilidae
Glossoscolecidae
Ocnerodrilidae
Glossoscolecidae
Glossoscolecidae
Megascolecidae
Megascolecidae
Glossoscolecidae
Glossoscolecidae
Glossoscolecidae
Glossoscolecidae
Glossoscolecidae
Glossoscolecidae
Glossoscolecidae
Glossoscolecidae
Glossoscolecidae
Glossoscolecidae

Glossoscolecidae

MZUSP
MZUSP
MZUSP
CIPY
CIPY
CIPY
CIPY
CIPY
CIPY
CIPY
CIPY
MZUSP
MZUSP
MZUSP
CIPY
CIPY
MZUSP
CIPY
MZUSP
CIPY
CIPY
MZUSP
CIPY
CIPY
CIPY
MZUSP
MZUSP
MZUSP
CIPY
CIPY
CIPY
MZUSP
CIPY
CIPY
CIPY

—
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3. RESULTADOS

3.1. Analise filogenética

No total foram selecionados 45 caracteres. As hipbteses de série de
transformacdo séo apresentados na Tabela 3. A codificacdo dos estados de cada
carater para os tdxons estudados sao mostrados em forma de matriz de caracteres

(Tabela 4). Dos 45 caracteres, 15 sdo multiestados e 30 s&o binarios.

O software Mesquite, através do algoritmo Mesquite Heuristic (Add &
rearrange) com a opc¢ao “SPR” gerou 100 &rvores a partir de caracteres nao-
ordenados, onde a consenso estrito € apresentado na Figura 5. Os indices de
consisténcia e retencdo foram de 0.54 e 0.82, respectivamente. Na analise de
caracteres ordenados, 100 arvores também foram geradas. Os indices de consisténcia
e retencdo foram de 0.50 e 0.80, respectivamente. A arvore consenso estrito desta

analise é apresentada na Figura 6.

O software TNT, através do algoritmo de busca Traditional Search, gerou 3890
arvores para caracteres ndo-ordenados. O cladograma de consenso estrito desta
andlise é apresentado na Figura 7. Com o algoritmo New Technology Search, 7
arvores foram geradas de caracteres ndo-ordenados. O cladograma de consenso
estrito desta analise é apresentado na Figura 8. Para caracteres ordenados, através
do algoritmo Traditional Search, 5160 arvores foram obtidas. A arvore consenso estrito
€ mostrada na Figura 9. Com o algoritmo New Technology Search, 7 arvores foram

geradas. O consenso estrito destas é apresentado na Figura 10.

Os indices Bootstrap com Traditional Search e caracteres nao-ordenados séo

apresentados na Figura 11; para New Technology Search, na Figura 12; para
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Traditional Search e caracteres ordenados, na Figura 13; e para New Technology

Search e caracteres ordenados, ha Figura 14.

3.2.

Evidéncias de monofiletismo

Téxon

Téaxon

Téxon

Téxon

Téxon

Téxon

Téaxon

A: Euclitellata: Abertura dos poros masculinos através de bulbos peniais
(Christoffersen, 2011), células clitelares circundando totalmente o corpo
(Christoffersen, 2011), corpo com uma camada completa de fibras musculares
longitudinais (Christoffersen, 2011; Purschke e Miller, 2006), perda de 6rgaos

nucais quimiossensoriais (Christoffersen, 2011; Rouse e Fauchald, 1995).

B: Sem nome: Dois pares de gbdnadas masculinas (Jamieson, 1981;

Christoffersen, 2011) e dois pares de poros masculinos (Stephenson, 1930).

B1: Lumbriculidae: Ductos masculinos abrindo-se no mesmo segmento dos

testiculos (prosoporo) (Stephenson, 1930; Brinkhurst e Jamieson, 1971).

C: Diplotesticulata: Gbnadas fixas restritas aos segmentos 10-13, sendo as
gbnadas masculinas localizadas nos segmentos 10 e 11 e as femininas no
segmento 13 (Brinkhurst e Jamieson, 1971), moela presente na regidao do

esbfago (Stephenson, 1930), traves pubertais (Omodeo, 2000).

D: Metagynophora: Perda do primeiro par de ovarios (Brinkhurst e Jamieson,

1971).

D1: Moniligastridae: Testiculos localizados entre as lamelas dos septos

(Stephenson, 1930; Brinkhurst e Jamieson, 1971).

E: Opisthopora: Dutos masculinos abrindo-se no minimo dois segmentos apds
0 Ultimo par de testiculos (opistéporo) (Stephenson, 1930; Brinkhurst e

Jamieson, 1971), ovos relativamente pequenos (oligolécitos) (Jamieson, 1981,
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1988; Omodeo, 1998, 2000; Christoffersen, 2011), perda dos poros dorsais

(Blakemore, 2008).

Taxon E1: Alluroididae: Dilatacdo terminal muscular e glandular do vaso deferente
remanescente do atrio, formando uma glandula prostatica primitiva (Brinkhurst
e Jamieson, 1971), um par de testiculos ausentes (Brinkhurst e Jamieson,

1971).

Taxon F: Lumbricina: Alongamento da parede interna do intestino formando o tiflosole
alongado (Rota e Omodeo, 1992), aparelho circulatério complexo (Omodeo,
1998, 2000; Christoffersen, 2011), clitelo com mdultiplas camadas de células
(Jamieson, 1981, 1988; Omodeo, 1998, 2000; Christoffersen, 2011),

Gastrulagcéo por embolia (Omodeo, 1998, 2000; Christoffersen, 2011).

Taxon F1: Sem nome: Moela ausente (Brinkhurst e Jamieson, 1971), nefridios da
porcdo anterior do corpo ndo desenvolvidos (Brinkhurst e Jamieson, 1971,

Blakemore, 2008).

Taxon F2: Sem nome: Capacidade de formar espermatéforos (Brinkhurst e Jamieson,
1971; Blakemore, 2008), corpo ou pelo menos a porgédo posterior com secgéo

guadrangular (Brinkhurst e Jamieson, 1971; Blakemore, 2008).

Taxon F3: Almidae: Parede da abertura masculina formando um clasper cerdoso

(Brinkhurst e Jamieson, 1971).

Téxon F4: Criodrilidae: Espermatecas perdidas (Blakemore, 2008).

Téxon F5: Lumbricidae: Poros masculinos conspicuos (Blakemore, 2010).

Taxon F6: Megascolecoidea: Abertura dos poros masculinos na regiéo final do clitelo
(Blakemore, 2010), espermatecas com diverticulos (Sims, 1980), ovarios em

formato de leque a roseta (Sims, 1980), odcitos formam varios corddes de ovos
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(Sims, 1980), poros dorsais presentes (Blakemore, 2010), poros masculinos

conspicuos (Blakemore, 2010), traves pubertais ausentes (Blakemore, 2010).

Taxon F7: Eudrilidae: Desenvolvimento de mecanismos para fertilizacdo interna

(ligacéo entre os ovarios e espermatecas) (Jamieson, 1980, 1988).

Téxon F8: Acanthodrilidae: Cerdas genitais diferenciadas com leves cicatrizes (Righi,

1990; Blakemore, 2010).

Taxon F9: Sem nome: Varios nefridios por segmento (merdico) (Sims, 1980;

Blakemore, 2010).

Téaxon F10: Megascolecidae: Cecos intestinais (Sims, 1980), mais de oito fileiras de

cerdas por segmento (arranjo periquetino) (Sims, 1980).

Taxon G: Glossoscolecoidea: Nefridios com uma dilatagdo formando um ceco

(Stephenson, 1930; Brinkhurst e Jamieson, 1971).

Taxon H: Sem nome: Aumento da complexidade das glandulas calciferas (Omodeo,

1998).

Taxon |: Glossoscolecidae: Desenvolvimento de esfincteres nos nefridios (Brinkhurst e

Jamieson, 1971).

Téxon 11: Sem nome: Cerdas genitais diferenciadas com ornamentacdo conspicua

(Righi, 1971), espermatecas com bolsas laterais (Righi, 1996).

Taxon 12: Eudevoscolex: Dois pares de poros masculinos (Cordero, 1945).

Taxon I13: Onychochaeta: Arranjo terminal das cerdas em quincunce (Cordero, 1945).

Téxon 14: Opisthodrilus: Abertura dos poros masculinos posterior ao clitelo (Righi

1971, 1996).

Téxon I5: Sem nome: Arranjo terminal das cerdas em quincunce (Cordero, 1945).
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Téxon 16: Sem nome: musculatura associada aos poros masculino especializada

(Righi, 1996).

Taxon J: Sem nome: Parede interna do intestino formando o tiflosole com bolsas
(Righi, 1990), glandulas calciferas com cavidade principal e secundérias e fixas
nos segmentos 11-12 (Righi, 1996), musculatura associada aos poros

masculinos desenvolvidas formando uma camara copulatoria (Righi, 1996).

Téxon K: Sem nome: um par de testiculos ausentes (Yamaguchi, 1953).

Téaxon K1: Enantiodrilus: Duplicacdo dos ovéarios (Cordero, 1945; Brinkhurst e

Jamieson, 1971), vesiculas seminais ausentes (Zicsi, 1990).

Téxon L: Sem nome: Poros masculinos conspicuos (Righi, 1971), vesiculas seminais

alongadas (Zicsi, 1995b).

Téxon L1: Sem nome: Regido posterior do corpo achatada (Zicsi, 1995b).

Taxon M: Sem nome: Cerdas genitais diferenciadas com leves cicatrizes agudas
(Righi, 1990), traves pubertais do clitelo formando sulcos longitudinais (Righi,
1984a, 1996), genitdlia masculina em um par de bulbos musculares (Righi,

1971).

Taxon N: Sem nome: espermatecas ausentes (Righi, 1990, 1996).

Téaxon O: Sem nome: Ductos masculinos desembocando em um Unico poro (Righi,

1971).

Téxon P: Fimoscolex: Genitélia masculina em um unico bulbo muscular (Righi, 1971).
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Tabela 3. Lista de caracteres analisados. "0" = estado plesiomérfico; "1, 2, 3..." = estados
apomorficos.
Carater Estados
01 Abertura dos poros (0) Em fendas na parede do corpo;
masculinos (1) Através de bulbos peniais.
Abertura dos poros (0) Anterior ou intraclitelar;
02 masculinos (posicéo (1) Na regido final do clitelo;
relativa) (2) Posterior ao clitelo.
Alongamento da parede (0 e desenyolwdo; . )
03 interna do intestino (1) Desenvolvido formando o tiflosole alongado;
(2) Desenvolvido formando o tiflosole compacto com bolsas.
. L (0) Simples;
04  Aparelho circulatério (1) Complexo.
05 Capacidade de formar (0) Nao;
espermatéforo (1) Sim.
. . (0) Nao desenvolvido;
06 Ceco intestinal (1) Desenvolvido.
. . (0) Em uma regido concentrada;
by EeieEs eliEknes (1) Circundando totalmente o corpo.
08 Cerdas (0) Quatro pares por segmento;
(1) Mais de quatro pares por.
09 Cerdas (arranjo (0) Alinhadas;
terminal) (2) Quincunce.
(0) Simples;
10 Cerdas genitais (1) Diferenciadas com leve cicatrizes agudas;
(2) Diferenciadas com conspicua ornamentagéo.
11 Clitelo (0) Unica camada de células;
(1) Varias camadas de células.
12 Clitelo (variacio) (0) Em forma de sela sem dobras secundarias;
¢ (1) Traves pubertais formando sulcos longitudinais.
(0) No segmento seguinte ao testiculo;
13 Ductos masculinos (1) No mesmo segmento do testiculo;
(2) No minimo dois segmentos apos o testiculo.
' .- (0) Ausente;
14  Esfincter nefridial (1) Presente.
(0) Presente;
15 Espermateca (1) Ausente.
(0) Nao desenvolvido;
16 Espermateca (anexos) (1) Bolsas lateriais;
(2) Diverticulo.
A (0) Trabecular;
17 Estrytura da glandula (1) Tubular:
calcifera
(2) Lamelar.
18 Fibras musculares (0) Parcial;
longitudinais (1) Completa.
(0) Circular;
P FOltiEl 6 GEED (1) Quadrangular ao menos na parte posterior.
20  Forma do ovario (0) Sem forma definida ou em forma de fita;
(1) Em roseta ou leque.
= (0) Epibolia;
21 Gastrulagéo (1) Embolia.
(0) Sem musculatura;
22  Genitélia masculina (1) Em um par de bulbos musculares;
(2) Em um unico bulbo muscular.
(0) Algumas células associadas aos testiculos;
23 Glandula prostatica (1) Dilatacdo terminal muscular e glandular do vaso deferente

remanescente do atrio;
(2) Tubular;
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24

25

26

27

28

29

30

31

32

33

34

35

36

37

38

39

40

41

42

43

44

45

Glandulas calciferas

Glandulas calciferas
(posicéo)
Gobnadas masculinas

Localizacdo dos
testiculos

Modificagédo no nefridio

Moela

Musculatura associada
aos poro masculinos
Nefridios

Nefridios da por¢éo
anterior do corpo

Organizacgédo do aparato
feminino

Orgaos nucais
quimiossensoriais

Ovarios
Ovarios (forma)

Ovocitos

Parede da abertura
masculina

Poros dorsais
Poros masculinos
Poros masculinos

Regido posterior do
corpo

Testiculos

Traves pubertais

Vesiculas seminais

(3) Racemosa,;

(4) Ausente.

(0) N&o desenvolvidas;

(1) Desenvolvidas;

(2) Formado por projecdes membranosas ou tubos;
(3) Com cavidade principal e secundarias;

(4) Ausentes.

(0) Variavel;

(1) Fixas nos segmentos 7-9;

(2) Fixas nos segmentos 11-12.

(0) Variavel entre os segmentos;

(1) Em segmentos fixos.

(O) Livres;

(2) Entre as lamelas dos septos.

(0) Canal simples;

(1) Com uma dilatacéo da parede formando um ceco.
(0) Sem muscularizagéo no eséfago;

(1) Presente na regido do esbfago;

(2) Ausente.

(0) Pouco desenvolvida;

(1) Musculatura especializada.

(0) Grandes e um par por segmento;

(1) Pequenos e numerosos.

(0) Desenvolvido;

(1) Ausente.

(0) Espermatecas ndo associadas aos ovarios;
(1) Espermatecas associadas aos ovarios com fertilizacéo
interna.

(0) Presente;

(1) Ausente.

(0) Dois pares;

(1) Perda de um par.

(0) Nao formando corddes de ovocitos ou um corddo simples;
(1) Formando corddes de ovocitos.

(0) Telolécitos;

(1) Oligolécitos.

(0) N&o desenvolvida;

(1) Desenvolvida formando um clasper cerdoso.
(0) Presentes;

(1) Ausentes.

(0) Um par;

(1) Dois pares;

(2) Unico.

(0) Conspicuos;

(1) Inconspicuos.

(0) Segmentos diminuindo de tamanho gradativamente;
(1) Achatada.

(0) Um par;

(1) Dois pares;

(2) Um par ausente.

(0) N&o desenvolvidas;

(1) Presentes;

(2) Ausentes.

(0) Curtas;

(1) Alongadas;

(2) Ausentes.
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Tabela 4. Matriz de caracteres. "0" = estado plesiomarfico; "1, 2, 3..." = estados apomorficos; "?" = caracteres com informacao ausente ou incerta; "-" = caracteres

ndo comparaveis.

123 456 7 8 9 012 3456 78 9 0123456 7890123 45@67289 01 3 4
Acanthodriidae 1 1 1 1 0 0 1 0 0 1 1 - 2 0 0 2 - 1 0 1 10 2 1 -1 001 - 0001111 0000U0T120
Alluroididae 10000010000S-20020S-1000U0P1F0 -100727+-20001712020U0U0U0T10 21 ?
Almidae 101110100071-2000S -1101207224-1002=-0120@1T10@1T1100011 ?
Criodrilidae 1011 1010001¢=-201F+--11010232$4-100229--201=%=-110120120710 11 ?
Eudrilidae 11110010001¢=-20020S-1011032@1F+-1001¢-2001T1H1@1T1O0U0UO0UO0GO07120
Haplotaxidae 100000710000S-00U0TO0S-1000WO0O0O0-+-1001¢-2000100@00@071T1°0711 -
Hormogastridae 1 0 1 1 0 0 1 0 0 0 1 - 2 0 0 0 - 1 0 0 1 0 4 4 - 1 0 1 1 - 000 1 10 1 0 10 1 0 1 1 0
ggﬁgﬁ;ﬁmm 0 000DO0OO OOOOS-0O0UOOO0S-0000O0U00O0O0GO0OS-00000O0S+-100000U0®0O0GO0GO0T1I00 0 -
Kynotidae 101100100071-200D0S-1001207224-1011%=-2000P1@12041010=2011 2
Lumbricidae 101 10010001¢=-200O0S9-10010%32@1F+-1011¢-20001T1@0@101000T110
Lumbricuidee 1 0 0 0 0 0 1 0 0 0 O - 1 0 0 O - 1 0 0 0 0O OO - 0O0OOS-00O0T'1O0UO0UOOOTI1T1GO0 10 -
Megascolecidae 1 1 1 1 0 1 1 1 0 O 1 - 2 0O 2 - 10110=211+-10©011S-10H0M1112110000©0120
Microchaetidae 1 0 1 1 0 0 1 0 0 0 1 - 2 0 0 0 - 1 0 0 1 0 4 2 - 1 01 1 - 0001 1010 10 1 0 1 1 0
Moniligastridae 1 0 0 0 0 0 1 0 0 0 O - 0 0 0 0 - 1 0 0 0 00O -1101-0001100U0U0T1T120 1 1 ?
Monotesticulata 1 0 0 0 0 0 1 0 0 0 O - 0 0 0 0 - 1 0 0 0 0O OO - 000G OST-00UO0T1O0TO0GOGOGO0OOTZ1O0TO0O0 -
Ocnerodrilidae 1 1 1 1 0 0 1 0 0 0 1 - 2 0 0 0 - 1 01 10 2 1 - 1001 - 000111 100000120
Octochaetidae =1 1 1 1 0 0 1 0 0 0 1 - 2 0 0 2 - 1 0 1 1 0 2 1 - 1 00 1 - 1001 1 1 1000001 2 0
Sparganophil- 3 91 1 0010001 -2000-1001024-1002-01011010101011?
Syngenodriiidee 1 0 0 0 0 0 1 0 0 0 O - 2 0 0 0 - 1000020 -10015-00012120U0UO0UO0UO0T10 11 ?
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Alexidrilus 1 011 0010O0%=210=21101110O010421101100O0O011101010110110
Andiodrilus 1 011 00121200 2102101 2100110421 10111100O0O0O110101010 2 10
Andiorrhinus 1 011001 002102101 210O011042110110©0WO0O011101011010110
Anteoides 1 011001 0021021 01010O0O01H0421101100O0O011110101010 210
Atatina 1 011 0010O0%=210=21101010O01H0420101100O0O011101010110210
Aymara 1 011001 002102101110 O01042010110H©0O0O011110101010 210
Botarodrilus 1 011001 00210210111 10O0104250101110H©0WO0O011101011010110
Bribri 1 011001 00 2102101210010 421101100O0O01110101010 210
Cirodrilus 1 0110010021021 01010O0O01042010110©0O0O0O11101011010=210
Diachaeta 1 011001 012102 1010110O0O01H0421101100O0O011110101010 210
Diaguita 1 0210010011121 0H0-120011114321011100©0110101000 211
Enantiodrilus 1 021001 000102100 -120011©04321011100O01O0O01O01010 21 2

Eudevoscolex 1 011001 0021021011 210O010421110110©0WO0O01111010111110110

Fimoscolex 102 100110071112 11 - - 10012 4321011100071 101012007211
Glossodrilus 1021001002102 100=-1001H024332101110001101010071211
Glossoscolex

(Assudilus) 102 1001007111211 - -100171 4332101110001 101012007211
Glossoscolex 1021001001112 11--10011 4332101110001 101010007211
(Glossoscolex)

Goiascolex 1011001002102 101110071042 1101110001101 010107110

Hexachylosco-

lex

Holoscolex 1 02 1 0 0 1 OO0 O11O0 2100 -120011H014321011100HO011101011010110
Inkadrilus 1 01100100 2102 101010HO01042010110H0WO0HW01110101010110
Irewiae i1 011 0 01212 0O 21 0 2101 2100104211011 000O0I111010101 0110
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Langioscolex 1 011 0010O0%=210=21101110O0104211011100HO01101010110110
Maipure 1 011001 002102101110 O01042010110H©0O0O011101011010110
Martiodrilus 1 011001 00210210111 10O01042010110H©0O0O011101011010110
Meroscolex 1 011001 00 2102101110010 421101100O0O0111101011010 210
Nouraguesia 1 011 0010O0%=210=21101210O0110421101100O0O01101010110110
Onoreodrilus 1 011001 002102101110 O010420101100O0O0111101011010110

Onychochaeta 1 0110010121021 0111110011042110110©0HO0O011101011010110

Opisthodrilus 1 21100100 2102101110010 421101100O0O01110101010 210
Periscolex $1 011001 0O02102101010O0O1042110110©0O0WO011101011010110
Perolofius 1 01100 1 002102101010 O01O0420101110H©0O0O0111101011010 210
Pontoscolex 1 011001012102 110111110011042110110©0WO0O011101011010210
Quimbaya 1 011001 002102101010 O0O11042010110©0O0O0111101011010110
Rhinodrilus 1 011001 00210210111 10O010421110110©0HO0O01110101010110
Righiodrilus 1 021001 002102100 -1001104321011100O01110101001 211
Tairona 1 0110010021021 01210O011042010110©0HO0O011101011010210

Tamayodrilus $1 011001 002102101110 0110420101110©0O0O011101011010110

Tuiba 1 011001 0O02102101010O01O0421110110©0WO0O011101011010110
Tupinaki 1 01100 1 0021021011110 01O04250101110H©0O0O0111101011010110
Urobenus 1 0110010021021 011110011042110110©0O0O01110101010110
Zongodrilus 1 01100 1 0021021011110 O0104250101110©0O0O0111101011010110
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Hrabeiella periglandulata
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——— Martiodrilus
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Figura 5. Cladograma de consenso estrito de 100 arvores geradas em busca heuristica no software

Mesquite. Caracteres ndo-ordenados, Cl = 0.54, Rl = 0.82. Numerag¢fes nos ramos indicam apomorfias.
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Hrabeiella periglandulata
Monotesticulata
Lumbriculidae
Haplotaxidae
Moniligastridae
Alluroididae
Syngenodrilidae
Eudrilidae
Ocnerodrilidae

Acanthodrilidae
_g Megascolecidae
Octochaetidae

Lumbricidae
Hormogastridae
Kynotidae
Microchaetidae

Sparganophilidae
4‘; Almidae

Criodrilidae
Andiodrilus
Andiorrhinus
Anteoides
Atalina
Aymara
Botarodrilus
Bribri
Cirodrilus
Eudevoscolex
Irewiae
Maipure
——- Martiodrilus
Meroscolex
Nouraguesia
Onoreodrilus
Onychochaeta
Opisthodrilus
Periscolex
Perolofius
Tairona
Tamayodrilus
Tuiba
Tupinaki
Zongodrilus
Diachaeta
Pontoscolex
Goiascolex
Langioscolex

Rhinodrilus
‘E Alexidrilus
Urobenus

Megascolecoidea

Euclitellata
Clitellata

Diplotesticulata

Opisthopora
Metagynophora

Lumbricina

Glossoscolecoidea

Glossoscolecidae

Inkadrilus
Hexachyloscolex
Quimbaya

Holoscolex

Enantiodrilus
Glossodrilus

Righiodrilus

Diaguita

Glossoscolex (Glossoscolex)
Fimoscolex

Glossoscolex (Assudrilus)

Figura 6. Cladograma de consenso estrito de 100 arvores geradas em busca heuristica no

software Mesquite. Caracteres ordenados, Cl = 0.50, RI = 0.80.
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Hrabeiella periglandulata
Monotesticulata
Lumbriculidae
Haplotaxidae
Moniligastridae
Alluroididae
Syngenodrilidae
Kynotidae
Lumbricidae
Eudrilidae
Ocnerodrilidae

Acanthodrilidae
“E Megascolecidae
Octochaetidae

Sparganophilidae
- [_:Almidae
Criodrilidae

Hormogastridae
Microchaetidae

—— Goiascolex

—— Langioscolex

— Alexidrilus

— Andiodrilus

- — Andiorrhinus

— Anteoides

— Atatina

— Aymara

— Botarodrilus

(— Bribri

— Cirodrilus

— Diachaeta

— Eudevoscolex

— Hexachyloscolex

— Inkadrilus

— Irewiae

— Maipure

L Martiodrilus

— Meroscolex

+— Nouraguesia

— Onoreodrilus

— Onychochaeta

- — Opisthodrilus

— Periscolex

— Perolofius

— Pontoscolex

— Quimbaya

— Rhinodrilus

— Tairona

— Tamayodrilus

— Tuiba

— Tupinaki

— Urobenus

“— Zongodrilus
Holoscolex
Enantiodrilus
Diaguita
Glossoscolex (Glossoscolex)
Fimoscolex
Glossoscolex (Assudrilus)
Glossodrilus
Righiodrilus

Figura 7. Cladograma de consenso estrito de
3890 arvores geradas através do algoritmo
Traditional Search (1000 réplicas com 10
arvores cada) no software TNT. Caracteres

nao-ordenados.
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Hrabeiella periglandulata

Monotesticulata
Lumbriculidae

Haplotaxidae

Moniligastridae

Alluroididae

Syngenodrilidae

Kynotidae

Lumbricidae
Eudrilidae
Ocnerodrilidae

Acanthodrilidae
“IE Megascolecidae
Octochaetidae

Sparganophilidae
| EAImidae
Criodrilidae

Hormogastridae
Microchaetidae
—— Goiascolex
—— Langioscolex
— Alexidrilus
I— Andiodrilus
t— Andiorrhinus
— Anteoides
I— Atatina
— Aymara
+— Botarodrilus

+— Bribri

+— Cirodrilus

— Diachaeta

I— Eudevoscolex
I— Hexachyloscolex
I— Inkadrilus

— Irewiae

— Maipure

__[— Martiodrilus

— Meroscolex

— Nouraguesia

I— Onoreodrilus

— Onychochaeta

I— Opisthodrilus

I— Periscolex

I— Perolofius

— Pontoscolex

— Quimbaya

— Rhinodrilus

I— Tairona

— Tamayodrilus

— Tuiba

— Tupinaki

— Urobenus

“— Zongodrilus
Holoscolex
Enantiodrilus
Diaguita
Glossoscolex (Glossoscolex)
Fimoscolex
Glossoscolex (Assudrilus)
Glossodrilus
Righiodrilus

Figura 8. Cladograma de consenso estrito de

7 arvores geradas através do algoritmo New

Technology Search (configuracbes padréo)

no software TNT. Caracteres ndo-ordenados.
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Hrabeiella periglandulata
Monotesticulata
Lumbriculidae
Haplotaxidae
Moniligastridae
Alluroididae
Syngenodrilidae
Lumbricidae

Eudrilidae
Ocnerodrilidae

Acanthodrilidae
“E Megascolecidae
Octochaetidae

- ——  Hormogastridae
Kynotidae
Microchaetidae

Sparganophilidae
| [_:Almidae
Criodrilidae

—— Goiascolex

—— Langioscolex

— Alexidrilus

— Andiodrilus

— Andiorrhinus
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— Atatina

— Aymara

I— Botarodrilus

I— Bribri
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Figura 9. Cladograma de consenso estrito de
5160 arvores geradas através do algoritmo
Traditional Search (1000 réplicas com 10
arvores cada) no software TNT. Caracteres

ordenados.
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Figura 10. Cladograma de consenso estrito
de 7 arvores geradas através do algoritmo
New Technology Search
TNT.

(configuragbes

padrdo) no software Caracteres

ordenados.
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RESULTADOS

Hrabeiella periglandulata
Monotesticulata
Lumbriculidae

100 Haplotaxidae
76 Moniligastridae
83 Syngenodrilidae
Allurcididae
51 Ocnerodrilidae
Eudrilidae
76 98 Acanthodrilidae
62 Octochaetidae
64 Megascolecidae
95 Sparganophilidae
69 Criodrilidae
77 Almidae
23 Lumbricidae
Kynotidae
9 Hormogastridae
Microchaetidae
1 Holoscolex

Enantiodrilus

Righiodrilus

Glossodrilus

Diaguita

Glossoscolex (Glossoscolex)
Glossoscolex (Assudrilus)
Fimoscolex

58

64 o4
— Langioscolex
60 [— Goiascolex
— Urobenus
— Tuiba
—— Rhinodrilus
— Periscolex
[ Opisthodrilus
— Nouraguesia
63 — Meroscolex
[— lrewiae
— Eudevoscolex
F— Bribri
[— Anteoides
—— Andiorrhinus
Andiodrilus
40 |— Alexidrilus
Pontoscolex
Onychochaeta
12 Diachaeta
— Zongodrilus
—— Tupinaki
[ Tamayodrilus
[— Tairona
— Quimbaya
— Perolofius
= Onoreodrilus

M

Martiodrilus
Maipure
Inkadrilus
Hexachyloscolex
Cirodrilus
Botarodrilus

—— Aymara

—— Atatina

Figura 11. Cladograma com valores de Bootstrap a partir de 1000 réplicas,

utilizando o algoritmo Traditional search em caracteres ndo-ordenados (TNT).
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Glossoscolex (Glossoscolex)
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— Langioscolex

— Goiascolex

Zongodrilus
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Tamayodrilus

Rhinodrilus
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Onoreodrilus

Meroscolex

Martiodrilus

Maipure

Cirodrilus

Botarodrilus

Aymara

Atatina
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Alexidrilus

Tairona

Bribri

Andiodrilus

Onychochaeta

Pontoscolex

Diachaeta

Nouraguesia
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Eudevoscolex

Andiorrhinus

Tuiba

Quimbaya

Periscolex

Inkadrilus

Hexachyloscolex

100
56

i
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i

mm

Figura 12. Cladograma com valores de Bootstrap com 1000 réplicas, utilizando

o algoritmo New Technology Search em caracteres ndo-ordenados (TNT).
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RESULTADOS

Hrabeiella periglandulata

Monotesticulata

Lumbriculidae

Haplotaxidae
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Alluroididae

Syngenodrilidae
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Eudrilidae
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Qctochaetidae
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Sparganophilidae

Criodrilidae
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Diaguita

Glossoscolex (Glossoscolex)

Glossoscolex (Assudrilus)
64 Fimoscolex

— Langioscolex

19 —— Goiascolex

Urobenus

Tuiba
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Periscolex
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Nouraguesia
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lrewiae

Eudevoscolex
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Andiodrilus

48 — Alexidrilus

Pontoscolex

Onychochaeta

Diachaeta

Zongodrilus

Tupinaki

Tamayodrilus

Tairona

Quimbaya

Perolofius

Onoreodrilus

Martiodrilus

Maipure

Inkadrilus

Hexachyloscolex

Cirodrilus

Botarodrilus

Aymara

—— Atatina
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i

Figura 13. Cladograma com valores de Bootstrap a partir de 1000 réplicas,

utilizando o algoritmo Traditional Search em caracteres ordenados (TNT).
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Hrabeiella periglandulata
Monotesticulata
Lumbriculidae
Haplotaxidae
Moniligastridae
Alluroididae
Syngenodrilidae
Ocnerodrilidae
Eudrilidae
Acanthodrilidae
Octochaetidae
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Figura 14. Cladograma com valores de Bootstrap com 1000 réplicas, utilizando

o algoritmo New Technology Search em caracteres ordenados (TNT).
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4. DISCUSSAO

4.1. Analise filogenética

Todas as seis andlises de parcimdnia (duas no Mesquite e quatro no TNT)
resultaram em arvores consenso similares (Figuras 5 a 10). A principal diferenca
encontrada foi entre as andlises de caracteres ndo-ordenados e ordenados. Com 0s
caracteres ordenados, ndo ficou explicito o monofiletismo de Glossoscolecidae.
Quando nao-ordenados, Glossoscolecidae apresentam nefridios com esfincter como

sinapomorfia.

N&o houveram diferencas entre o uso dos algoritmos Traditional Search e New
Technology Search. O algoritmo Implicit Enumeration, também presente no TNT, ndo
foi incluido na comparacao pelo fato de ser recomendado para andlises com até 30

taxons (Goloboff et al., 2008).

O numero maximo de &rvores a serem geradas no software Mesquite foi
ajustado para 100 pelo fato de o algoritmo Mesquite Heuristic (Add & rearrange) tomar
um elevado tempo de processamento. Este algoritmo implementado no Mesquite

segue os padrées do PAUP* (Swofford, 2003).

Os indices de Bootstrap foram, para a maioria dos taxons, acima de 50.
Valores baixos indicam presenca de muitas homoplasias ou poucas sinapomorfias
(Wiesemiller e Rothe, 2006). Contudo, nem sempre um valor elevado é sinal de
seguranca na determinacdo de grupos monofiléticos através deste indice. Caracteres
redundantes também podem elevar o valor do Bootstrap para alguns tdxons em
relagdo a outros que apresentam monofiletismo mais evidentes, mesmo com poucas
sinapomorfias (Wiesemdiller e Rothe, 2006). Apenas um Unico estado apomoérfico é

necessario para diagnosticar um taxon caso ndo haja falsa deducdo na distribuigdo

( 2 )
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dos caracteres (Wiley e Lieberman, 2011). Porém, analises computacionais como o
calculo do Bootstrap exigem, ao menos, trés caracteres para demostrar uma evidéncia

significativa (Felsenstein, 1985).

Ferramentas computacionais sédo Uteis na manipulacdo e andlise de dados
filogenéticos. Contudo, é necessério reconhecer as limitacdes. Com a facilidade de se
trabalhar com uma grande quantidade de informacao, ha uma tendéncia em carregar o
méximo de caracteres possiveis em uma matriz de dados. Esta acdo pode acabar
gerando grupos ndo-naturais em uma tentativa de reconstrugdo filogenética, por
agrupar tadxons por plesiomorfias. Plesiomorfias sdo mais numerosas que apomorfias
(Ax, 1987), portanto, € necessdario atencdo duranto o processo de selecdo de

caracteres.

4.2. Sistematizacao

Ao longo dos ultimos 120 anos, varias classificagdes foram propostas para as
minhocas (Michaelsen, 1900; Stephenson, 1930; Gates, 1972), algumas delas em um
contexto evolutivo. Jamieson (1988), foi o primeiro a propor uma hipétese de
parentesco para taxons superiores de minhocas com caracteres morfolégicos através
de uma andlise explicita. Contudo, verificou-se que seu estudo ndo seguiu 0S
principios filogenéticos, mas um tratamento fenético dos caracteres apesar de em sua
metodologia o autor afirmar tratar de um estudo filogenético. Portanto, a priori, ndo se
tinha certeza do posicionamento de Glossoscolecidae entre os Lumbricina (tratados no
trabalho de Jamieson, 1988 como Crassiclitellata). A necessidade de incluir diversos
taxons como grupo externo diminuem as chances de uma polarizacdo equivocada dos

estados dos caracteres (Bryant, 1991, 2001).
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Durante a execucao deste trabalho James e Davidson (2012) publicaram uma
proposta filogenética para os Lumbricina baseado em dados moleculares. James e
Davidson (2012) sugeriram que Glossoscolecidae ndo €  monofilético.
Glossoscolecidae foi subdividido em Glossoscolecidae sensu James e Davidson
(2012) e um outro taxon foi ressuscitado: Rhinodrilidae (James, 2012). Além disso,
Glossoscolecidae foi apontado como grupo-irmédo de Megascolecoidea. De acordo
com a analise realizada neste trabalho, provavelmente Glossoscolecidae ndo deu
origem aos Megascolecoidea. A interpretacdo dos resultados aqui apresentados
sugerem que estes dois taxons compartilham um ancestral comum mais distante que o
que foi proposto pela andlise molecular. Assumir que Megascolecoidea surge de
Glossoscolecidae faz com que alguns caracteres morfoldgicos, ausentes em
Glossoscolecidae e taxons proximos (Microchaetidae, Hormogastridae, Almidae, etc.),

surgiram independentemente em Megascolecoidea, como € o caso das glandulas

prostaticas e poros dorsais.

Com relagao aos taxons internos, Glossoscolecidae sensu James e Davidson
(2012) equivale ao taxon L desta analise. O validade deste taxon tem sido proposta de
forma intuitiva por varios taxonomistas (Michaelsen, 1900; Stephenson, 1930; Cordero,
1945; Righi, 1971) devido a peculiar estrutura da glandula calcifera. Neste trabalho,
outras sinapomorfias foram encontradas e os relacionamentos internos deste taxon

ficaram bem estabelecidos.

Apesar de maiores investigacbes serem necessarias em busca de
sinapomorfias para Glossoscolecidae, o monofiletismo do tdxon é sustentado de
acordo com O seguinte esquema para o0s Lumbricina: (Hormogastridae
(Microchaetidae + Glossoscolecidae))) + Megascolecoidea + Lumbricidae + Kynotidae

+ (Sparganophilidae (Almidae + Criodrilidae))
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4.3. Discussao dos caracteres

01. Abertura dos poros masculinos: (0) Em fendas na parede do corpo; (1) Através
de bulbos peniais. Bulbos peniais sdo musculaturas associadas as aberturas, na
parede do corpo, dos ductos masculinos. Em taxons com o estado plesiomorfico,
como em Hrabeiella periglandulata, o sémen € liberado através de simples fendas (Pizl
e Chalupsky, 1984); outros, como em Aeolosomatidae, pelos nefridibporos (Bunke,

1967).

02. Abertura dos poros masculinos (posicao relativa): (0) Anterior ou intraclitelar;
(1) Na regiao final do clitelo; (2) Posterior ao clitelo. A abertura dos poros masculinos
apresentam uma variacdo em relagdo ao clitelo. A localizagdo dos poros estdo
relacionadas em como o0s animais depositam o0s espermatozoides nas espermatecas

de outros individuos (Cordero, 1945).

03. Alongamento da parede interna do intestino: (0) Nao desenvolvido; (1)
Desenvolvido formando o tiflosole alongado; (2) Desenvolvido formando o tiflosole
compacto com bolsas. O tiflosole € uma prega longitudinal e interna da parede
intestinal (Righi, 1990). Blakemore (2010) especula que uma de suas funcdes estejam
relacionadas em manter uma flora microbiana no intestino, impedindo que sejam

carreadas para fora do animal juntamente com os residuos alimentares.

04. Aparelho circulatério: (0) Simples; (1) Complexo. O aumento da complexidade
do aparelho circulatorio, incluindo o desenvolvimento de coracdes laterais, parecem
estar ligadas ao aumento do tamanho corpéreo e o habito de vida terrestre (Omodeo,

1998; Rota e Omodeo, 1992).

05. Capacidade de formar espermat6foro: (0) Nao; (1) Sim. Espermatéforos séo
encontrado nas formas de chifre, tubular ou sacular, ligados ou préximos dos poros

masculinos. Sdo mais frequentemente observados nos corpos de espécimes maduros
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(Blakemore, 2008). Nos taxons que formam espermatoforos, os poros masculinos sao
em forma de fendas profundas, que provavelmente servem para moldar e posicionar

essas estruturas (Blakemore, 2008).

06. Ceco intestinal: (0) Nao desenvolvido; (1) Desenvolvido. Cecos intestinais sdo
diverticulos cegos (Righi, 1990). Apresentam uma parede mais fina que o intestino,
sdo menos vascularizados e mais largos que o esdfago (Blakemore, 2010). Sdo
voltados para a porgéo anterior do animal e provavelmente tém a funcdo de manter

uma cultura microbiana ou protozoarios simbioticos (Blakemore, 2010).

07. Células clitelares: (0) Em uma regido concentrada; (1) Circundando totalmente o
corpo. Células glandulares sado encontradas associadas ao poros masculinos em
taxons basais de Clitellata. O aumento na distribuicdo dessas células, circundando
totalmente o corpo desses animais € interpretado como uma apomorfia para os

Euclitellata, de acordo com Christoffersen (2011).

08. Cerdas: (0) Quatro pares por segmento; (1) Mais de quatro pares por. O padrao
de distribuicdo de quatro pares de cerdas ao longo do segmento é também conhecido
como “lumbricina”, enquanto que quando ha mais, “periquetina” (Ljungstrém, 1970). O
padrdo de muitas cerdas por segmento € majoritariamente encontrado entre o0s

pheretimoides (Blakemore, 2010).

09. Cerdas (arranjo terminal): (0) Alinhadas; (1) Quincunce. Em espécies com
organizacao de cerdas lumbricina, as linhas de séries longitudinais seguem regulares,
até, em determinado momento, 0 padrao tornar-se quincunce (grupo de cinco cerdas,
em que quatro ocupam os angulos de um retangulo, ficando um no centro) (Righi,

1990).

10. Cerdas genitais: (0) Simples; (1) Diferenciadas com leve cicatrizes agudas; (2)
Diferenciadas com conspicua ornamentacéo. Cerdas genitais sdo cerdas modificadas

associadas com areas diferenciadas do epitélio na regido dos poros masculinos ou
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das espermatecas (Righi, 1990). A ornamentacdo destas cerdas variam de pouco a
muito evidente. Em geral, as cerdas modificadas sdo similares em diferentes espécies

de uma mesma familia.

11. Clitelo: (0) Unica camada de células; (1) Véarias camadas de células. A mudanca
na quantidade de camadas de células circundando o clitelo € uma caracteristica
amplamente aceita como sinapomorfia dos megadrilos (Omodeo, 1998), também

chamados de Lumbricina (Sims, 1980) ou Crassiclitellata (Jamieson, 1988).

12. Clitelo (variacéo): (0) Em forma de sela sem dobras secundarias; (1) Traves
pubertais formando sulcos longitudinais. Traves pubertais formando sulcos
longitudinais € um padréo encontrado em clitelos especializados de alguns taxons de

Glossoscolecidae (Righi, 1990).

13. Ductos masculinos: (0) No segmento seguinte ao testiculo; (1) No mesmo
segmento do testiculo; (2) No minimo dois segmentos apds o testiculo. Em varias
familias ndo-Lumbricina o poro masculino desembola no segmento logo depois dos
testiculos e dos funis espermaticos que os suportam. Esta condicdo também é
conhecida como “plesidopora”. Nos Lumbricina, o vaso deferente penetra ao menos
dois septos antes de atingirem o poro masculino. Esta condicdo também é conhecida
como “opistépora”. Lumbriculidae apresenta o estado exclusivo em que os ductos dos
vasos deferentes se abrem nos mesmo segmentos dos testiculos, condicao conhecida

como “prosopora” (Brinkhurst, 1982; Brinkhurst e Jamieson, 1971).

14. Esfincter nefridial: (0) Ausente; (1) Presente. Uma musculatura associada ao
nefridiopodo, também denominada de esfincter, esta presente na maioria dos
Glossoscolecidae de acordo com Brinkhurst e Jamieson (1971). Apesar de esta ser
uma estrutura aparentemente importante do ponto de vista filogenético, ainda nao ha
uma investigacdo taxondmica detalhada da sua distribuigdo neste taxon ou,

possivelmente, em outros taxons.
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15. Espermateca: (0) Presente; (1) Perdida. Sdo sacos destinados a receber os
espermatozoides de outros individuos. Na maioria das espécies estdo visiveis ha
cavidade do corpo. Nos outros casos encontram-se mergulhadas na musculatura da
parede do corpo (Righi, 1990). Esta estrutura encontra-se presente nos tdxons mais
basais de Clitellata (Jamieson, 1983) e sua auséncia em tdxons mais derivados é

claramente uma perda secundaria .

16. Espermateca (anexos): (0) Nao desenvolvido; (1) Bolsas laterais; (2) Diverticulo.
Os trés padrbes de espermatecas encontrados foram postos em uma série de
transformacgdo, em que bolsas laterais sdo formadas das paredes dos ductos dessas
estruturas e, por conseguinte, 0s sacos evaginam para formar um diverticulo (Figuras

15 a 17).

Figura 15. Espermateca Figura 16. Espermateca Figura 17. Espermateca
sem anexo desenvolvido de com bolsas laterais de com diverticulo de
Glossodrilus yuko, Righi, Martiodrilus murindo Righi, Amynthas gracilis (Kinberg,
1996. Extraido de Righi 1996. Extraido de Righi 1867). Extraido de

(1996). (1996). Blakemore (2010).

17. Estrutura da glandula calcifera: (0) Trabecular; (1) Tubular; (2) Lamelar. A
estrutura das glandulas calciferas possuem forte valor taxondmico para a familia
Glossoscolecidae (Michaelsen, 1900, 1903, 1918, 1928). Varios padrdes foram
identificados, mas néo foi possivel determinar uma série de transformagéo entre eles.
Righi (1996) apresenta como o padrdo mais simples o trabecular, porém, ndo houve
certeza do estado apomorfico seguinte, se tubular ou lamelar. Os estados foram

tratados como ndo-ordenados em todos as andlises. Outros padrdes de organizacdo
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interna dessas estruturas sdo descritas, mas foi possivel determinar que todos eles

derivam do padréo tubular e lamelar.

18. Fibras musculares longitudinais: (0) Parcial; (1) Completa. Em Euclitellata as
fibras musculares longitudinais ndo sdo dispostas em bandas, formam camadas
continuas. Segundo Purschke e Miiller (2006) este arranjo de fibras s6 se tornou

possivel pelo fato de o cord@o nervoso ventral ter uma posicao subepitelial.

19. Forma do corpo: (0) Circular; (1) Quadrangular ao menos na parte posterior. A
forma quadrangular do corpo parece ter surgido juntamente com a migracdo de taxons

para o ambiente aquético ou lamacento (Brinkhurst e Jamieson, 1971).

20. Forma do ovario: (0) Sem forma definida ou em forma de fita; (1) Em roseta ou
leque. A forma do ovario em roseta ou leque foi descoberto como um padrdo nos
Megascolecoidea por Gates (1976) e posteriormente usado como critério de

classificagdo por Sims (1980).

21. Gastrulacdo: (0) Epibolia; (1) Embolia. H& uma mudanga no padrdo de
gastrulacdo nos Lumbricina, passando de epibolia para embolia, a qual é precedida de

um achatamento do embrido, denominado “estagio de placula” (Omodeo, 1998).

22. Genitalia masculina: (0) Sem musculatura; (1) Em um par de bulbos musculares;
(2) Em um unico bulbo muscular. A musculatura associada aos poros masculinos
sofreu modificagbes que fez tornar esta estrutura especializada em alguns téxons.

Bulbos musculares derivados sdo denominados camaras copulatérias (Righi, 1996).

23. Glandula prostatica: (0) Algumas células associadas aos testiculos; (1) Dilatacédo
terminal muscular e glandular do vaso deferente remanescente do &trio; (2) Tubular;
(3) Racemosa; (4) Perdida. Nos megadrilos sédo glandulas com dutos musculosos que
se abrem na superficie pelos poros prostaticos (Righi, 1990). Porém, em taxons basais

ja é possivel identificar células associadas aos ductos masculinos (Brinkhurst, 1982).
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Baseando-se nas observacfes foi possivel identificar uma série de transformacéo
desse caréater, variando de simples células associadas aos ductos masculinos até

formas com dobras mais complexas, como mostrado nas Figuras 18 a 20.

N/
Figura 18. Glandula Figura 19. Esquema de ]
. N . Figura 20. Esquema de
prostatica encontrada em gléndula prostatica tubular. N »
i . . glandula prostéatica
taxons basais de Extraido de Blakemore i
) racemosa. Extraido de

Euclitellata, composta de (2010).

i Blakemore (2010).
algumas poucas células.

Extraido de Brinkhust
(1982).

24. Glandulas calciferas: (0) Nao desenvolvidas; (1) Desenvolvidas; (2) Formado por
projecbes membranosas ou tubos; (3) Com cavidade principal e secundérias; (4)
Perdidas. Dentre as glandulas calciferas observadas foram encontradas diferengas no
padrdo que deu origem ao taxon formado por Holoscolex, Enantiodrilus, Glossodrilus,
Righiodrilus, Diaguita, Glossoscolex e Fimoscolex. Nestes, a estrutura interna da
glandula difere de todas as demais, por ser formada uma cavidade principal e tubos
gue se enovelam e se abrem independentemente dessa cavidade. Essa diferenca

pode ser vista nas Figuras 21 e 22.

Figura 21. Esquema de glandulas Figura 22. Esquema de glandula calcifera
calciferas formado por projecées com cavidade primaria e secundarias.
membranosas ou tubos. Extraido de Righi Extraido de Righi (1996).

(1996).
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25. Glandulas calciferas (posicao): (0) Variavel; (1) Fixas nos segmentos 7-9; (2)
Fixas nos segmentos 11-12. Outro padrdo encontrado nas glandulas calciferas é a
posicdo dessas estruturas. Em taxons basais de Lumbricina a localizacdo dessas
estruturas nos segmentos ndo sédo fixas (Righi, 1996; Blakemore, 2010). Em dois
casos essas estruturas se dispdem nos mesmos segmentos, quando estao entre 7 e 9
ou em 11 e 12. Contudo, apenas os taxons que apresentavam glandulas fixas entre 11

e 12 este estado foi considerado uma sinapomorfia na analise.

26. Gonadas masculinas: (0) Variavel entre os segmentos; (1) Em segmentos fixos.
Nos taxons nao-Diplotesticulata, como é o caso dos Lumbriculidae. Ndo sé as
gbnadas masculinas, mas também as femininas, ndo seguem um padrdo de
localizagdo nos segmentos. Apenas nos membros de Diplotesticulata, essas estruturas
sempre estdo localizadas entre os segmentos 10 e 13, estando os testiculos nos dois

primeiros (Stephenson, 1930).

27. Localizacao dos testiculos: (0) Livres; (1) Entre as lamelas dos septos. Os
testiculos livres na cavidade interna do corpo do animal é encontrado em todos o0s
clitelados, com excecdo dos Moniligastridae (Jamieson, 1977). Segundo Stephenson
(1930), os testiculos estarem envolvidos em lamelas é a caracteristica mais distinta da
familia e interpreta tal conformacdo como uma redugcdo nos segmentos, como

esquematizado na Figura 23.

vil Vil IX X Xl X Xm
7 L] 9 1 13 1" 15

0 (12
D

1

Figura 23. Disposicao dos testiculos em Moniligastridae. Extraido de Jamieson (1977).

28. Modificacdo nos nefridios: (0) Canal simples; (1) Com uma dilatacdo da parede

formando um ceco. Os nefridios do tipo holonefridios encontrados em Hormogastridae
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+ Microchaetidae + Glossoscolecidae apresentam um alongamento da parede da
bexiga formando um ceco (Brinkhust e Jamieson, 1971, Righi, 1990, 1996). A

diferenca entre os estados desse carater sdo mostrados nas Figura 24 e 25.

Q
Figura 24. Nefridios com alcas simples. Figura 25. Nefridio com alongamento da
Extraido de Blakemore (2010). parece da bexiga formando um ceco.

Extraido de Righi (1996).

29. Moela: (0) Sem muscularizagdo no esodfago; (1) Presente na regido do eséfago; (2)
Perdida. A importancia da moela para tdxons de vida terrestre foi observada por
Stephenson (1930) através das deducgdes feitas por Michaelsen (1903). Para este
autor, o proximo nivel inferior era constituido pelos Lumbriculidae, os quais séo
essencialmente aquéticos e ndo possuem uma dilatacdo no es6fago formando essa

estrutura (Stephenson, 1930).

30. Musculatura associada aos poro masculinos: (0) Pouco desenvolvida; (1)
Musculatura especializada. Esse tipo musculatura associada aos poros masculinos
pode ser observada nos taxons Goiascolex + Langioscolex, como € ilustrado na Figura

26.

Figura 26. Estrutura muscular associadas ao poros masculinos de Goiascolex. Extraido de
Righi (1990).
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31. Nefridios: (0) Grandes e um par por segmento; (1) Pequenos e numerosos. Em
Megascolecidae + Octochaetidae o padrdo nefridial sofre uma modificacdo em que
essas estruturas sdo reduzidas e numerosas por segmento (Blakemore, 2010). A

diferenca entre os estados sdo mostrados na Figura 27.

Dorsal Blood

Vessel
Micromeroic

Nephridia

Septum

Intestinal Megameroic
Typhlosole Nephridium

Figura 27. Esquema mostrando dois tipos de nefridios. Extraido de Blakemore (2010).

32. Nefridios da porc¢éo anterior do corpo: (0) Desenvolvidos; (1) Ausentes. A perda
dos nefridios nos primeiros segmentos é um caracter que também esta ligado aos
taxons que secundariamente adquiriram um habito aquéatico, porém nenhuma
inferéncia foi feita se ha uma correlagdo entre os eventos (Brinkhurst e Jamieson,

1971).

33. Organizacdo do aparato feminino: (0) Espermatecas ndo associadas aos
ovarios; (1) Espermatecas associadas aos ovarios com fertilizagdo interna.
Espermatecas associadas aos ovarios € uma peculiaridade de Eudrilidae (Omodeo,
2000). De acordo com Sims (1987), essa modificacdo ocorreu como um melhoramento

da economia da producdo de esperma.

34. Orgédos nucais quimiossensoriais: (0) Presentes; (1) Ausentes. Em Polychaeta

ha uma forte especializacdo de 6rgaos nucais, porém, juntamente com a perda dos
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parapodios, os Euclitellata também perderam essas estruturas (Christoffersen, 2011),

provavelmente como adaptacéo a uma vida no solo (Rouse e Fauchald, 1995).

35. Ovarios: (0) Dois pares; (1) Perda de um par. O padrédo continuo de ovéarios em 12
e 13 é encontrado em téxons basais de Euclitellata, como em Haplotaxidae. A perda
de um dos pares (12) é um padrdo observado em todas as minhocas, com excec¢éo de

Enantiodrilus, o qual é interpretado como uma reversao por Stephenson (1930).

36. Ovarios (forma): (0) Nao formando corddes de ovdcitos ou um corddo simples; (1)
Formando cordfes de ovécitos. Gates (1976) foi o primeiro a analisar a morfologia
ovariana e destacar sua importancia na sistematica das minhocas. Estas estruturas,
tidas até entdo como sistematicamente irrelevantes foram levadas em consideracéo e
tratadas em detalhes pelo autor. Posteriormente, Sims (1980) prop6e uma
classificacdo baseada nas descricdes destas estruturas. O Unico problema foi que
Sims (1980) estabeleceu Lumbricoidea baseado no estado plesiomorfico do caracter.
Nesta andlise, apenas o estado “formando corddes de ovécitos” € uma apomorfia

valida para determinar os Megascolecoidea.

37. Ovécitos: (0) Telolécitos; (1) Oligolécitos. HA uma distinta diferenca entre os
microdriles e os megadriles no que diz respeito ao tamanho dos ovdcitos. Os
microdriles produzem ovos grandes e ricos em vitelo. Os megadrilos, por outro lado,
produzem ovos relativamente pequenos que sdo depositados em casulos de espessa
parede. No processo de formacdo destes, uma grande quantidade de vitelo extra-

ovular (albumen) é depositada (Omodeo, 1998).

38. Parede da abertura masculina: (0) Ndo desenvolvida; (1) Desenvolvida formando
um clasper cerdoso. O clésper cerdoso € uma estrutura que torna os Almidae
altamente especializados, de acordo com Brinkhurst e Jamieson (1971). E encontrado

em individuos maduros e possuem forma de asas (Figura 28) (Blakemore, 2010).
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Figura 28. Clasper de Alma millsoni (Beddard, 1891). Extraido de Blakemore (2010).

39. Poros dorsais: (0) Presentes; (1) Ausentes. Estruturas possivelmente homoélogas
aos poros dorsais sdo encontradas em Enchytraeidae (Schmelz e Collado, 2010).
Portanto, a auséncia destas estruturas em taxons derivados foi interpretada como uma
perda. A perda dos poros dorsais parece estar relacionado ao habito secundariamente

aquadtico (Sims, 1980).

40. Poros masculinos: (0) Um par; (1) Dois pares; (2) Unico. Entre os Lumbricina o
estado de dois pares de poros masculinos sdo encontrados apenas em Eudevoscolex
(Cordero, 1945). Em Fimoscolex ha uma fus@o das aberturas masculinas juntamente

com a fusdo das camaras copulatérias (Righi, 1971).

41. Poros masculinos: (0) Conspicuos; (1) Inconspicuos. Na maioria das espécies do
tdxon formado por Microchaetidade, Hormogastridae e Glossoscolecidae (taxon G) os
poros masculinos sdo microscépicos. A Unica exce¢ao, 0 que parece ser uma reversao
acontece em Glossodrilus, Righiodrilus, Diaguita, Glossoscolex e Fimoscolex (taxon

L).

42. Regido posterior do corpo: (0) Segmentos diminuindo de tamanho
gradativamente; (1) Achatada. Na maioria das espécies de Glossodrilus ha um
achatamento dos ultimos segmentos do corpo do animal (Righi, 1996; Zicsi, 1995b). A

diferenca nas formas s&o mostradas nas Figuras 29 e 30.
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(

Figura 29. Parte posterior de Eudrilus Figura 30. Parte posterior de Glossodrilus
eugeniae (Kinberg, 1867). Segmentos unguis Righi, 1996. Ultimos segmentos
reduzindo gradativamente. Extraido de achatados. Extraido de Righi (1996).

Blakemore (2010).

43. Testiculos: (0) Um par; (1) Dois pares; (2) Um par ausente. A duplicacdo dos
testiculos € um evento que define o taxon Diplotesticulata estabelecido por Yamaguchi
(1953) e Jamieson (1988) confirma a monofilia desse taxon em seu artigo. A presenca
de taxons mais derivados com apenas um par foi interpretada neste trabalho como

uma perda secundaria.

44. Traves pubertais: (0) Nao desenvolvidas; (1) Presentes; (2) Perdidas. Omodeo
(2000) interpretou as traves pubertais encontradas em Lumbricina como homdélogas as
protuberancias encontradas em clitelos de Haplotaxidae. Em Megasgolecoidea essas

estruturas ndo séo encontradas e essa condi¢ao foi interpretada como uma perda.

45. Vesiculas seminais: (0) Curtas; (1) Alongadas; (2) Perdidas. As vesiculas
seminais geralmente estdo restritas aos segmentos testiculares, porém, nos taxons
Glossodrilus, Righiodrilus, Diaguita, Glossoscolex e Fimoscolex (tAxon L), essa
estrutura apresenta um alongamento que atravessa varios segmentos, como mostrado

na Figura 31.
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Figura 31. Glossodrilus mahnerti Zicsi, 1989. Ih = Coracéo intestinal, Ch = gandula calcifera,

DB = vaso sanguineo dorsal, S = Vesicula seminal. Extraido de Zicsi (1995b).
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5. CONCLUSOES

Nao houve diferenca entre as arvores de consenso estrito geradas no software
Mesquite e TNT, nem entre os diferentes algoritmos deste ultimo. A Unica
diferenca encontrada nas arvores finais foi entre as analises de caracteres néo-

ordenados versus ordenados.

O estudo sugeriu o monofiletismo de Glossoscolecidae sustentado pela presenca
de esfincter nos nefridios na analise de caracteres ndao ordenados, sendo
Microchaetidae o grupo-irmdo da familia. Ambos compartiham glandulas

calciferas de estrutura interna complexa.

Como os caracteres coletados nao foram suficiente para resolver todos os
relacionamentos internos de Glossoscolecidae, somente o tAxon composto por
Holoscolex, Enantiodrilus, Glossodrius, Righiodrilus, Glossoscolex e Fimoscolex

tiveram suas relaces filogenéticas completamente resolvidas.

Diferentemente da ultima proposta filogenética realizada por James e Davidson
(2012), os Megascolecoidea ndo derivam diretamente dos Glossoscolecidae.

Estes taxons compartilham um ancestral comum mais distante.

Uma analise mais detalhada dos Glossoscolecidae é necessaria para descobrir

mais sinapomorfias para o grupo.
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