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RESUMO
A familia Balanidae desde a sua descrigéo inicial sofreu muitas modificag¢des e redugdes até
formar a proposta taxondmica atualmente aceita. Entre.tanto sua monofilia e relacionamento
filogenético tanto nos tdxons internos como entre as outras familias de Balanomorpha ainda
ndo foi estabelecido. Este estudo teve como objetivos avaliar a monofilia da familia, além dos
seus dos géneros e grupos taxondmicos e estabelecer uma proposta de relacionamento de
Balanidae com os outros tdxons de Balanomorpha. Trinta e trés tdxons de Balanidae, 9 de
Archaeobalanidae, e de Pyrgomatidae e 2 de Balanomorphoidea foram analisados. 70 caracteres
foram obtidos a partir de caracteristicas anatomicas da testa, placas articulares, apéndices
bucais e cirros. A andlise de parcimonia foi obtida através do programa “PAUP” utilizando a
parciménia de Fitch como critério de otimizag¢do. Foram obtidas 252 arvores com 125 passos
(ci=0,728;ri=0,87). A arvore de consenso estrito demonstrou alguns padrdes: Pyrgomatidae
foi considerado como grupo irmédo de Balanidae; o género Balanus apareceu em diferentes
clados sendo considerado polifilético; Striatobalanus formou um grupo monofilético junto
com Concavinae € Megabalaninae; o grupo “Balanus amphitrite ” (sensu Newman & Ross,
1976), Tetrabalanus e Fistulobalanus formaram um clado monofilético. Propostas de evolugéo

e novas interpreta¢des de homologia, foram fornecidos baseado na otimizagéo dos caracteres.



A tamilia Balanidae desde a sua descrigdo inicial sofreu muitas modifica¢des
e redugdes até formar a proposta taxonOmica atualmente aceita. Entretanto sua
monofilia e relacionamento filogenético tanto nos taxons internos como entre
as outras familias de Balanomorpha ainda ndo foi estabelecido. Este estudo
teve como objetivos avaliar a nionoﬁ lia da familia, além dos seus dos géneros
e grupos taxonomicos e estabelecer uma proposta de relacionamento de
Balanidae com os outros tdxons de Balanomorpha. Trinta e trés tdxXons de
Balanidae, 9 de Archaeobalanidae, 3 de Pyrgomatidae e 2 de
Balanomorphoidea foram analisados. Setenta caracteres foram obtidos a partir
de estruturas da testa, placas articulares, apéndices bucais e cirros. A analise
de parciménia foi realizada com o programa “PAUP” utilizando a parcimdnia
de Fitch como critério de otimizagdo. Foram obtidas 252 arvores com 125
passos (c1 = 0,728; r1 = 0,87). A arvore de consenso estrito demonstrou alguns
padrdes: Pyrgomatidae foi considerado como grupo irmdo de Balanidae; o
género Balanus apareceu em diferentes clados sendo considerado polifilético;
Striatobalanus formou um grupo monofilético junto com Concavinae e
Megabalaninae, o grupo “Balanus amphitrite” (sensu Newman & Ross,
1976), Tetrabalanus e Fistulobalanus formaram um clado monofilético.
Propostas de evolugdo e novas interpretagdes de homologia, foram fornecidos

baseado na otimizagdo dos caracteres.



ABSTRACT
Since the time of its proposal, the Balanidae has suff;ered many modifications. It has been
reduced and rearranged until it attained its current status. However, its monophyly and relationship
have not been phylogenetically examined and the relationships of Balanidae to other groups
ofBalanoidea have not been established yet. This study was directed to analyze the monophyly
of the family and the groups within it. Thirty-three taxa of Balanidae, 9 of Archaeobalanidae,
3 of Pyrgomatidae and 2 of Balanomorphoidea were used in the analysis. Anatomical aspects
of soft and hard parts provided 70 characters. The hypothesis of relationship were obtained
through PAUP, software packages using Fitch parsimony as the optimization criterion.As a
result, 252 trees with 125 steps (ci = 0.728; ri = 0.87) were obtained. The strict consensus
tree showed that Pyrgomatidae is the sister group of Balanidae. The genus Balanus appears
in different clades and therefore it is non-monophyletic. Striatobalanus appears within Balanidae
close to the clade formed by Megabalaninae and Concaviinae. The “Balanus amphitrite”
group (sensu Newman, 1976) with Tetrabalanus and Fistulobalanus form a monophyletic
group. Some proposals of character evolution and new homology interpretation were made,

based on the character-state optimization.
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INTRODUCAO

A busca emse conhecer a histéria evolutiva de um grupo, € repleta de diferentes
abordagens, que podem apresentar resultados bastante d'istintos. A preocupagdo em descrever
grupos taxondmicos que, de alguma forma, representem grupos naturais, ou seja, que apresentaram
uma histoéria evolutiva comum, esta presente entre os taxonomistas e sistematas, desde os
tempos em que Charles Darwin trabalhava com os Cirripedia (Pilsbry, 1916). Esta linha de
pensamento evolutivo recebeu um grande reforgo a partir da contribui¢@o de Hennig (1950),
pois através do método por ele proposto, foi possivel produzir sistemas de classificagéo
com um nimero reduzido de suposi¢des arbitrarias.

Estudos morfolégicos fornecem, uma gama de informagdes que podem ser utilizada
nos trabalhos de biologia comparada, que t€ém como objetivo a descoberta da “ordem na
natureza”, a hierarquia de grupos dentro de grupos, como revelado pelas relagdes de homologias
(Rieppel, 1988); ou seja, a compreensdo e descrigdo dos padrdes filogenéticos existentes
entre diferentes organismos. Os dados morfolégicos sdo utilizados como proposi¢ées de
homologias que subseqiientemente determinaréo o padréo de relacionamento entre os organismos
sob estudo, em sua forma mais parcimoniosa (Wiley, 1981, Patterson, 1982).

Entre os crustaceos, a subclasse Cirripedia, € a inica que apresenta a sessilidade
como forma de vida. Este fato € evidenciado na morfologia do grupo que apresenta estruturas
derivadas unicas. Os Cirripedia Thoracica séo essencialmente marinhos ocorrendo da zona
entre-marés as profundezas abissais; sobre estruturas rochosas, tronco de manguezais,
corais, medusas, esponjas, poliquetos, peixes, aves ¢ baleias entre outros. Estes organismos
estdo representados em praticamente todos os oceanos e mares, onde existir substrato
para sua fixagéo.

A superfamilia Balanoidea Leach, 1817, estd subdivididaem trés familias: Archaeobalanidae
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Newman & Ross, 1976; Pyrgomatidae Gray, 1825 e Balanidae Leach, 1817 sensu Newman

& Ross, 1976. Segundo Newman & Ross (1976), Pyrgomatidae e Balanidae se originaram
a partir de Archaeobalanidae, cada um formando um grupo monofilético embora ainda néo
resolvido. A proposta de Newman & Ross (op. cit.) sugere o parafiletismo de Archaeobalanidae.

Segundo Buckeridge (1995), o registro féssil mais antigo de Balanoidea é do
Archaeobalanidae T Palaeobalanus encontrado no Eoceno Médio na Nova Zelandia (45
MA). Assumindo tPalaeobalanus como representante mais antigo de Balanoidea devemos
aceitar que a idade minima de evolugéo desta superfamilia € de 45 milhGes de anos. O
periodo atual tem sido descrito como a época das cracas (Newman et al., 1969), principalmente
pela sua presenga nos mais diversos ambientes e pelo reduzido niimero de géneros exclusivamente
fosseis. Desta forma a compreensdo da evolugdo e biogeografia da familia Balanidae pode
contribuir no entendimento dos processos biogeograficos globais que ocorreram pelo menos
no ultimos 45 milhdes de anos.

O estudo de biogeografia marinha é recente, com as primeiras contribui¢des
mais completas ocorrendo em meados do século XX (Buckeridge, 1995). Isto se deve, em
parte, ao maior esfor¢o de coleta no ambiente marinho observado no final do século XIX
e meados do século XX (Levington, 1995), proporcionando um maior volume de material
coletado em diferentes localidades.

Nas ultimas décadas W. A. Newman se aprofundou nas questdes de biogeografia
dos Cirripedia, formulando hipdteses essencialmente histéricas para a compreenséo dos
padrdes de distribuigdo observados (Newman, 1979a, 1979b, 1991, 1992; Newman &
Foster, 1988). Embora seus trabalhos possibilitassem que a discussdo dos problemas em
biogeografia histéricado ambiente marinho fosse ampliado, a falta de hipéteses de relacionamento
para os grupos por ele estudados limitaram a abrangéncia das mesmas.

A partir dos trabalhos de Darwin (1851a,b; 1854a,b), os estudos em Cirripedia



3

comegaram a buscar a uma classificagdo “mais natural” para a familia. Desde a descrigdo
original de Leach (1817) a familia Balanidae sofreu muitas modificagdes sendo composta
atualmente por aproximadamente 90 espécies recentes distribuidas em trés subfamilias
com nove géneros recentes e seis fosseis. Sdo eles:
Balaninae - 1 Tamiosoma Conrad, 1857; ¥ Zulloa Ross & Newman, 1996; Balanus da
Costa, 1778; Fistulobalanus Zullo, 1984 e Tetrabalanus Cornwall, 1941
Megabalaninae - t Fosterella Buckeridge, 1983; Megabalanus Hoek, 1913;
Austromegabalanus Newman 1980 e Notomegabalanus Newman, 1980
Concavinae - 1Concavus Newman, 1982; +Chesaconcavus Zullo, 1992;
Zulloconcavus Carriol, 2000; Menesiniella Newman, 1982; Paraconcavus

Zullo, 1992 e Arossia Newman, 1982.

ParaNewman & Ross (1976), os representantes da familia Balanidae apresentam
uma estrutura de parede unica e distinta de todos os outros Balanomorpha. A parede
tubifera regular em conjun¢do com um intrincado sistema de encaixe na por¢@o marginal
das cristas internas da parede e da base, permite um crescimento vertical ao mesmo tempo
que o animal mantém uma forte ligagdo com o substrato (Newman et. al. 1967). Paredes
tubiferas ocorrem em outros Balanomorpha: Archaeobalanidae e Pyrgomatidae entre os
Balanoidea; Coronulidae, entre os Coronuloidea e Tetraclitidae entre os Teraclitoidea (Darwin,
1854b; Newman et. al., 1967; Ross & Newman, 1967; Ross & Newman, 1973). Diferengas
na ontogenia e na natureza das estruturas resultantes que formam a parede dos Balanidae,
indicam uma origem diferente das paredes encontradas em outros grupos (Newman & Ross,
1976). Desta forma, a familia Balanidae (sensu Newman & Ross, 1976) apresenta apomorfias
que sugerem o seu monofiletismo. Apesar dos diferentes pontos de vista entre os estudiosos

de Cirripedia indicarem o monofiletismo de Balanidae, nenhumatentativa de se desenvolver
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uma hipétese sobre o relacionamento entre os Balanidae e as familias de Balanomorpha a
luz do método cladista foi realizada.

Newman & Ross (1976), seguindo Pilsbry (1916) dividiram a familia Balanidae
em seis grupos “mais ou menos naturais” (“... arranged the species of Balanus in six
more or less natural groups...” Newman & Ross 1976:24). Embora existam trabalhos
recentes acerca do estudo destes grupos dentro de Balanidae, somente alguns dos grupos
sofreram reviséo taxondmica mais acurada (e.g. o complexo Balanus amphitrite por Henry
& McLaughlin, 1975; Megabalanus por Henry & McLaughlin, 1986; Megabalaninae por
Newman, 1979 e Concavinae por Zullo, 1992). O conhecimento das relagdes filogenéticas
dentro desta familia, estd restrito aos poucos grupos estudados. Nenhum estudo que avalie
o monofiletismo e o relacionamento dos outros grupos de Balanidae foi ainda realizado.

Em Balanidae com exceg¢éo dos trabalhos de Bourget (1977) sobre a estrutura
datesta de Verrucomorpha e Balanomorpha, Barnes & Klepal (1971) sobre a estrutura do
pénis em Cirripedia, Hoeg et. al. (1994) sobre os apéndices bucais em Thoracica, Healy
& Anderson (1990) sobre ultra-estrutura de espermatozoéides e Pitombo (1999) sobre
aspectos morfoldgicos das placas e apéndices, poucos foram os trabalhos que abordaram
comparativamente a diversidade morfolégica de Balanidae.

De formaa ampliar a compreenséo da variabilidade morfolégica na familia, procurou-
se caracterizar e comparar as diferentes estruturas de forma a permitir o reconhecimento
de homologias primarias (sensu Pina, 1992).

Este estudo tem como objetivos:
1 - Testar o monofiletismo da familia Balanidae.
2 - Avaliar o monofiletismo dos tdxons de Balanidae, reagrupando as espécies em

grupos naturais.
3 - Propor hipéteses de evolugdo para os caracteres utilizados
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1.1. HISTORICO DA CLASSIFICACAO DA FAMILIA BALANIDAE

A classificagdo atual de Cirripedia principalmente da superordem Thoracica, comegou
com Leach (1817) e Gray (1825), que propuseram o arranjo dos grupos taxondmicos que
seriam posteriormente revisados por Darwin (1851-1854). As trés principais divisGes propostas
por Darwin formaram a base para a atual classificagdo da superordem (Pilsbry, 1907,
1916; Kruger, 1940; Withers, 1953; Newman et al., 1969 e Newman e Ross 1976 e
Newman, 1996) em trés familias: Lepadidae, Verrucidae e Balanidae (Figura 1). Segundo
Darwin (1854b: 31) estas trés familias representavam grupos naturais (“The thoracica
may be divided in tree very natural Families”), evidenciando uma preocupag¢édo com
uma classificag@o com bases na histéria evolutiva do grupo (assumindo que “natural families”
tenha este sentido). Darwin (1854b:33) definiu a familia Balanidae como “Cirripedia without
a peduncle; scuta and terga furnished with depressor muscles; other valves united
immovably together”, e dividiu-a em duas subfamilias: Balaninae e Chthamalinae.

A subfamilia Balaninae foi caracterizada por Darwin (1854b: 175) do seguinte

modo:

“Shell with the rostrum having radii, but without alae; lateral
compartments all having alae on one side and radii on the
other side; parietes generally either porose, or longitudinally
ribbed on their inner surface.

Mouth with the labrum notched in the middle, not swollen;
palpi large, almost touching each other; mandibles generally
with the lower teeth laterally double; third pair of cirri with
their segments resembling those of the second pair.”

Darwin (1854b: 175) subdividiu a subfamilia Balaninae em duas segdes, a primeira
formada pelos géneros Balanus, Acasta, Elminius, Tetraclita, Pyrgoma, Creusia, Chelonobia
e a segunda se¢do formada pelos géneros: Coronula, Platylepas, Tubicinella, Xenobalanus.
O género Balanus Da Costa, 1778 foi dividido em 6 se¢Ges por Darwin (op. cit.) baseado
em caracteristicas derivadas das placas da parede e da base, incluidas em Balanus (Tabela

I). As seg¢bes de Darwin (1854b) foram descritas da seguinte forma:



“Section A”

“Parietes, basis, and radii permeated by pores.”

“Section B”
“Parietes and basis sometimes permeated by pores, sometimes
not, radii not permeated by pores, shell elongated in
its rostro-carinal axis; basis boat-shaped, attached to
Gorgoniae and Milleporae.”

“Section C”
“Parietes and basis permeated by pores; radii not permeated
bypores.”

“Section D”
“Parietes permeated by pores. basis and radii not permeated
by pores.”

“Section E”
“Basis membranous.”

“Section F”

“Parietes and radii not permeated by pores. Basis sometimes
permeated by pores, sometimes excessively thin and hardly
distinguishable.”

A classificagdo seguinte, proposta por Gruvel (1905) para os grandes grupos da
subordem Balanomorpha, ficou fora do esquema proposto por Darwin (1854b), sendo
rejeitada por Pilsbry (1907, 1916) e pesquisadores subsequentes, por ser em parte uma
classificagdo ndo natural. Gruvel (op. cit.) separou a subordem baseado no numero de
placas datesta, ndo levando em conta que em certos grupos as placas apresentavam origens
distintas. Para Pilsbry (1916), este fato implicava em um sério problema metodolégico,
pois ndo estavade acordo com os principios darwinianos de se trabalhar com grupos naturais.
Gruvel (op.cit.) em seu trabalho compila as segdes de Darwin (1854b) acrescentando
duas novas se¢Oes, uma criadapor Hoek (1883) e outracriada por ele proprio para encaixar

3 espécies por eles descritas.

“Section G”
“Parois non perceées de pores. - Pas de rayons. - Base
membraneuse.”

“ Section H”

“Parois et base ’percées de pores. - Pas de rayons. - Base
calcaire.”



Tabela I Quadro comparativo das se¢des de Darwin (1854b) e Gruvel (1905).

Secdes de Darwin, 1854b ~ Secdes de Guvel, 1903
"Section [A]" ) " Section A” -
1 . Balanus tintinnabulum (Linnaeus 1767) 1 . Balanus tintinnabulum (Linnaeus, 1767)
Var. communis Darwin, 1854 Var. communis
Var. vesiculosus Darwin, 1854 Var. vesiculosus
Var. validus Darwin, 1854 Var. validus
Var. zebra Darwin, 1854 Var. zebra
Var. crispatus Darwin, 1854 Var. crispatus
Var. spinosus Gmelin, 1791 Var. spinosus
Var. coccopoma (Darwin, 1854) Var. coccopoma
Var. concinnus Darwin, 1854 Var. concinnus
Var. intermedius Darwin, 1854 Var. intermedius
Var. occator Darwin, 1854 Var. occator
Var. d'Orbignii Chenu, 1843 Var. d'Orbignii
2 . Balanus tulipiformis Ellis,1758 2. Balanus ajax
3 . Balanus psittacus (Molina, 1788) 3. Balanus decorus
4 . Balanus capensis Ellis, 1758 4 . Balanus campbelli Filhol, 1885
5 . Balanus nigrescens Lamarck, 1818 5 . Balanus vinaceus
6 . Balanus decorus Darwin,1854 6 . Balanus tulipiformis
7 . Balanus vinaceus Darwin,1854 7 . Balanus psittacus
8 . Balanus ajax Darwin,1854 8 . Balanus capensis
9 . Balanus nigrescens
"Section [B] " "Section B”
9 . Balanus stultus Darwin, 1854 10 . Balanus stultus
10 . Balanus calceolus Ellis, 1758 11. Balanus calceolus
11. Balanus galeatus Darwin,1854 12 .. Balanus galeatus
12 . Balanus cymbiformis Darwin,1854 13 . Balanus cymbiformis
13 . Balanus navicula Darwin,1854 14 . Balanus navicula
"Section [C]" ' "Section C”
14. Balanus trigonus Darwin,1854 15 . Balanus trigonus
15. Balanus spongicola Brown, 1837 16 . Balanus armatus Mtiller, 1867
16. Balanus laevis Bruguiére, 1789 17 . Balanus spongicola
17. Balanus perforatus Bruguiére, 1789 18 . Balanus socialis Hoek, 1883
18. Balanus concavus Brown, 1831 19 . Balanus nubilus
19. Balanus amphitrite Darwin,1854 20 . Balanus violaceus Gruvel,1903
Var. communis Darwin,1854 21 . Balanus laevis
Var. venustus Darwin,1854 22 . Balanus poecilus
Var. pallidus Darwin,1854 23 . Balanus perforatus
Var. niveus Darwin,1854 24 . Balanus improvisus
Var. modestus Darwin,1854 25 . Balanus concavus
Var. stutsburi Darwin,1854 26 . Balanus amphitrite
Var. obscurus Darwin,1854 Var. communis
Var. variegatus Darwin,1854 Var. venustus
Var. cirratus Darwin,1854 Var. pallidus
Var. niveus
20 . Balanus poecilus Darwin,1854 Var. modestus
21 . Balanus eburneus Gould, 1841 Var. stutsburi
22 . Balanus improvisus Darwin,1854 Var. obscurus
23 . Balanus nubilus Darwin,1854 Var. variegatus
24 . YBalanus corrugatus Darwin,1854 Var. cirratus
27 . Balanus eburneus




Continuag&o da tabela I.

"Section [D]" " Section D”
25 . Balanus porcatus da Costa, 1778 28 . Balanus porcatus
26 . Balanus patellaris (Spengler, 1780) 29 . Balanus patellaris
27 . Balanus crenatus Bruguiére, 1789 30 . Balanus glandula
28 . Balanus glandula Darwin, 1854 31 . Balanus rastratus Hoek, 1883

32 . Balanus crenatus

"Section [E]" " Section E”
29 . Balanus balanoides (Linnaeus, 1746) 33 . Balanus balanoides
30 . Balanus cariosus (Pallas, 1788) 34 . Balanus cariosus
31 . Balanus declivis Darwin, 1854 35 . Balanus declivis
"Section [F]" " Section F”
32 . Balanus hameri (Ascanius, 1767) 36 . Balanus hameri
33 . Balanus amaryllis Darwin, 1854 37. Balanus imperator
Var.a 38 . Balanus tenuis Hoek, 1883
Var. b 39 . Balanus allium
34 . Balanus allium Darwin, 1854 40 . Balanus quadrivittatus
35 . Balanus cepa Darwin, 1854 41 . Balanus vestitus
36 . Balanus quadrivittatus Darwin, 1854 42 . Balanus terebratus
37 . Balanus terebratus Darwin, 1854 43 . Balanus amaryllis
38 . Balanus vestitus Darwin, 1854 Var. a (roseus)
39 . Balanus imperator Darwin, 1854 Var. b (niveus)
40 . Balanus flosculus Darwin, 1854 B. amaryllis dissimilis Lanchester, 1902
var. sordidus Darwin, 1854 44 . Balanus cepa
41 . tBalanus bisulcatus Darwin, 1854 45 . Balanus aeneas Lanchester, 1902
42 . tBalanus dolosus Darwin, 1854 46 . Balanus flosculus

43 . tBalanus unguiformis Darwin, 1854
var. erisma Darwin, 1854

44 . tBalanus varians Darwin, 1854

45 . tBalanus inclusus Darwin, 1854
var. (a)
var. (b)

"Section G” de Hoek (1883)
47 . Balanus coroliformis Hoek, 1883
48 . Balanus hirsutus Hoek, 1883

" Section H” i
49 . Balanus dybowskii Gruvel, 1903

Pilsbry (1916) elevou as familias e subfamilias de Darwin (1854) para a categoria
de subordem e familia, principalmente para permitir uma expanséo da classificagéo, fato
que para o autor representava uma tendéncia entre os zo6logos da segunda metade do
século XIX. Desta forma a familia Balanidae de Darwin tornou-se a subordem Balanomorpha,
com duas familias: Chthamalidae e Balanidae. Pilsbry (op. cit.) dividiu a familia Balanidae
em Balaninae, Chelonibiinae e Coronulinae.

Pilsbry (1916) e Hoek (1907, 1913) propuseram numerosos subgéneros para
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Balanidae, em grande parte baseados nos caracteres utilizados para as se¢des propostas
por Darwin (1854b). Por exemplo, o subgénero Megabalanus Hoek, 1913 foi estabelecido
a partir da se¢do “A” de Darwin, enquanto que o subgénero Balanus da Costa, 1778 ¢
referente as se¢bes “C” e “D” de Darwin (Tabela I). Pilsbry (op. cit.) subdivide o subgénero
Balanus em 8 séries e apresenta uma proposta de relacionamento entre elas através do
agrupamento das séries por chaves. As oito séries foram reunidas em 2 grupos um com 3
séries (“Balanus amphitrite”, “Balanus trigonus” e “Balanus perforatus”) e o outro com 4
séries (“Balanus aquila”, “Balanus nubilus”, “Balanus balanus” e “Balanus crenatus”) (Tabela
II). Uma das séries (“Balanus gregarius™) foi mantida de fora desta organizag@o. O critério
adotado por Pilsbry (op. cit.) para sugerir o agrupamento das séries em 2 grupos néo foi
expressado pelo autor em seu trabalho, e até o momento ndo existe qualquer tentativa de
se compreender a relagdo entre as séries de Pilsbry (1916).

Pilsbry (1916) forneceu uma diagnose para algumas de suas séries, embora nem
sempre fossem muito claras e as vezes eram omitidas. Pilsbry (op. cit.) também forneceu
algumas discussdes arespeito do relacionamento das espécies dentro das séries.

A organizag@o estabelecida por Pilsbry (1916) para os dois subgéneros (Megabalanus
e Balanus) foi a base para a estruturagdo da familia Balanidae feita por Newman & Ross
(1976). Nos anos subseqlientes a Pilsbry (op. cit.), poucas alteragdes foram realizadas na
classificagdo de Balanomorpha. Nilsson-Cantell (1921) revalidou a subfamilia Tetraclitinae
elevando-a a familia. Utinomi (1968)dividiu Chthamalidae em 3 subfamilias: Catophragminae,
Pachylasminae e Chthamalinae. Ross (in Ross & Newman, 1967) criou a subfamilia Emersoniinae
para uma forma extinta, relacionada as cracas de tartaruga. Newman & Ross (1971) criaram
a familia Bathylasmatidae para um grupo de Balanidea de dguas profundas. Zullo (1963
apud Newman, 1979) elevou a género o subgénero Balanus (Megébalanus) de Hoek (1913)

e o divide em dois subgéneros novos, Megabalanus (Megabalanus) e Megabalanus (Notobalanus).
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Tabela II. Quadro comparativo do posicionamento das espécies do género Balanus, com o
seu relacionamento em grupos e/ou séries segundo Newman e Ross (1976) e Pilsbry (1916).

Séries de Pilsbry, Grupos de Newman & Ross,
1916 1976
Série "Balanus crenatus"
Balanus crenatus

Balanus crenatus curviscutum Pilsbry, 1916
Balanus crenatus delicatus Pilsbry, 1916
Balanus glandula

Série "Balarus balanus"
Balanus rostratus
Balanus rostratus alaskensis Pilsbry, 1916
Balanus rostratus heteropus Pilsbry, 1916
Balanus rostratus apertus Pilsbry, 1916
Balanus rostratus dalli Pilsbry, 1916
Balanus balanus
Balanus balanus pugetensis Pilsbry, 1916

Grupo "Balanus balanus"
Balanus balanus
Balanus crenatus
Balanus crenatus curvicutum
Balanus crenatus delicatus
Balanus glandula
Balanus withersi, Pilsbry, 1930

Série "Balanus nubilus"
Balanus nubilus
Balanus flos Pilsbry, 1917

Grupo "Balanus nubilus"
Balanus nubilus
Balanus rostratus

Série "Balanus amphitrite"
Balanus alatus Hoek, 1913
Balanus amphitrite
Balarus amphitrite albicostatus Pilsbry, 1916
Balanus amphitrite niveus
Balanus amphitrite inexpectatus Pilsbry, 1916
Balarus amphitrite peruvianus Pilsbry, 1909
Balanus eburneus
Balanus improvisus
tBalanus concavus glyptopoma Pilsbry, 1916
‘tBalanus concavus proteus Conrad, 1834
tBalarnus concavus chesapeakersis Pilsbry, 1916
Balanus concavus pacificus Pilsbry, 1916
YBalanus concavus coosensis Dall, 1909
Balanus regalis Pilsbry, 1916
Balanus poecilus
Balanus poecilothecaKruger, 1911

Grupo "Balanus amphitrite”
Balanus albicostatus albicostatus
Balanus amphitrite aeratus Oliveira, 1941
Balanus amphitrite cochinensis Nilsson-Cantel, 1938
Balanus amphitrite columnarios Tarasov & Zevina, 1957
Balarnus amphitrite fluminensis Oliveira, 1941
Balanus amphitrite inexpectatus
Balanus amphitrite insignis Nilsson-Cantel, 1938
Balanus amphitrite kondakovi Tarasov & Zevina, 1957
Balanus amphitrite peruvianus
Balanus ampbhitrite poecilosculpta Broch, 1931
Balanus amphitrite rafflesi Nilsson-Cantel, 1938
Balanus amphitrite tongaensis Kolosvary, 1967
Balarus amphitrite viadvostokensis Tarasov & Zevina, 1957
Balanus caribensis Weisbord, 1966
Balanus citerosum Henry, 1973
Balanus dentivarians Henry, 1973
Balanus eburneus
Balanus Improvisus
Balanus marrocana Broch, 1927
Balanus pallidus
Balanus patellaris
Balanus poecilotheca
Balanus reticulatus
Balanus saalami Nilsson-Cantel, 1932
Balanus subalbidus Henry, 1973
Balanus suturaltus Henry, 1973
Balanus uliginosis Utinomi, 1967
Balanus variegatus variegatus
Balanus variegatus cirratus
Balanus venustus venustus
Balanus venustus modestus
Balanus venustus niveus
Balanus venustus obscurus
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Continuagdo da Tabela II.

Série "Balanus trigonus" grupo "Balanus trigonus”
Balanus trigonus Balanus alatus
Balanus spongicol_a Balanus calidus
Balanus calidus Pilsbry, 1916 Balanus calidus nonstriatus Kolosvary, 1941

. Balanus laevis
Balanus laevis coquimbensis Swerby, 1846
Balanus laevis nitidus Darwin, 1854
Balanus minutus Hoeck, 1913
Balanus parkeri Zullo, 1967
Balanus poecilus
Balanus spongicola
Balanus trigonus

Série "Balanus perforatus" Grupo "Balanus perforatus"
Balanus laevis Balanus hystrix Hoek, 1913
Balanus laevis nitidus Balanus concavus pacificus
Balanus laevis coquimbensis Balanus perforatus
Balanus perforatus Balanus perforatus angustus (Gmalin, 1789)

Balanus perforatus fistulosus (Poli, 1791)
Balanus perforatus mirabilis Darwin, 1854

Série "Balanus gregarius" | Grupo "Balanus concavus"
tBalanus gregarius Balanus aquila
Balanus concavus mexicanus Henry, 1941
Série "Balanus aquila" Balanus eyerdami Henry, 1960
Balanus aquila Pilsbry, 1907 Balanus regalis

Newman et al. (1967) realizaram um estudo da subclasse Cirripedia fornecendo
uma revisdo do que ja havia sido estudado até entdo, eles também forneceram as bases
para estudos posteriores da filogenia do grupo.

Henry & McLaughlin (1975) realizaram um estudo do complexo “Balanus amphitrite”,
fornecendo uma reviséo histdrica e uma avaliagéo das espécies que o compdem, além da
definig@o de novas estruturas e a descrigéo e delimitagdo de certos termos. Neste trabalho,
as autoras utilizaram técnicas estatisticas para avaliar as relagées inter-especificas no complexo,
conseguindo separar as espécies em dois grupos e trés sub-grupos (Tabela III). O grupo
“Balanus amphitrite ” foi diferenciado por apresentar o labro multidenticulado, enquanto
que o grupo “Balanus pallidus” é diferenciado pela presenga de tubos subsidiarios na
parede, a estrutura vesicular da bainha e as cerdas complexas na face interna do cirro III.
Balanus abeli Lamy & André, 1932 e Balanus patelliformis Bruguiére, 1789 ndo apresentam
as caracteristicas distintivas deste grupomas apresentaram similaridades com Balanus albicostatus

e Balanus kondakovi (Henry & McLaughlin, 1975: 27) sendo esta a justificativa utilizada



12

pelos autores para inclui-las no grupo. Segundo Henry e McLaughlin (op. cit.) os trés
subgrupos restantes ndo sdo distinguidos por caracteristicas particulares que possuam em
comum, mas pela auséncia de caracteristicas diagndsticas ausentes nos primeiros grupos.
Entretanto, as autoras atentam que futuras subdivisdes podem ser feitas com base nas similaridades

morfolégicas gerais.

Tabela III. Lista das espécies do complexo “Balanus amphitrite” sensu Henry &
McLaughlin (1975) com o seu relacionamento em grupos como proposto pelos

autores.
grupos de Henry e McLaughlin para o complexo
"Balanus amphitrite"” Espécies
1975

grupo "Balanus amphitrite’
Balanus amphitrite amphitrite
Balanus amphitrite saltonensis
Balanus subalbidus
. Balanus eburneus
Balanus improvisus

grupo "Balanus pallidus”
Balanus albicostatus
Balanus kondakovi
Balanus pallidus
Balanus citerosun
Balanus suturaltus
Balanus dentivarians
Balanus abeli Lami & André, 1932
Balanus patelliformis

Sub grupo 1
Balanus concavus pacificus
Balanus concavus indicus
Balanus concavus mexicanus
Balanus concavus sinensis

Sub grupo 2
Balanus variegatus
Balanus reticulatus

Sub grupo 3
Balanus peruvianus
Balanus poecilotheca
Balanus inexpectatus
Balanus venustus

Newman & Ross (1976) realizaram uma extensa revisdo da subordem Balanomorpha

que € considerada por eles como a primeira reviséo taxondmica de grandes grupos em
mais de meio século. Neste trabalho, Newman & Ross, (op. cit.) sugeriram a possibilidade
de Balanomorpha ser separado em duas ou trés subordens, mas néo levaram adiante esta
possibilidade por acharem-na muito prematura.

Newman & Ross (1976) propuseram uma nova organizagéo para a subordem
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Balanomorpha que consideraram uma tentativa de organizar os Balanomorpha o mais natural
possivel. Os autores criaram novas divisdes dentro da subordem, modificando niveis hierarquicos
e redistribuindo grupos. A familia Balanidae até o trabalho de Newman & Ross (op cit.)
estava composta em cinco subfamilias: Chelonibiinae, Coronulinae, Emersoniinae, Balaninae
e Pyrgomatinae. As seguintes modificagdes foram propostas: Coronulinae teve seu status
elevado ao de familia e as subfamilias Chelonibiinae e Emersoniinae foram transferidas
para Coronulidae. A subfamilia Balaninae tem 2 grupos distribuidos em distintos taxons:
Austrobalaninae na familia Tetraclitidae; Archaeobalaninae na familia Archaeobalanidea.
Desta forma, a familia Balanidae (sensu Newman & Ross, 1976) incluia apenas os géneros
Balanus da Costa (1778), Megabalanus Hoek (1913) e Tetrabalanus Cornwall (1941)
(Figura 1).

Newman e Ross (1976) dividiram o género Balanus (série “C” de Darwin, 1854b)
em seis grupos, baseados nas proposi¢des iniciais de Pilsbry (1916), mas com modificagdes
(Tabela II). Da mesma forma que Pilsbry (op. cit.), que néo justificou a formagéo de
alguns de seus grupos, Newman e Ross (op. cit.) ndo forneceram diagnoses para os grupos
por eles propostos. A ndo apresentagdo das diagnoses ressalta a fragilidade destes grupos,
embora os autores comentem que “alguns” dos grupos sejam reconhecidos por “algumas”
caracteristicas, e que outros grupos somente por um aspecto geral ndo definido (“undefinied
facies similarities”) (Newman e Ross op. cit.: 24). Os autores ressaltam que alguns destes
grupos poderiam se tornar géneros ou subgéneros. As modificagdes propostas por Newman
& Ross (op. cit.) em relagédo aos grupos de Pilsbry (op. cit.) foram as seguintes: o grupo
“Balanus balanus” ndo incluiu Balanus rostratus que foi transferido para o grupo “Balanus
nubilus”; Balanus laevis que estava incluido dentro da série “Balanus perforatus” por
Pilsbry (op. cit.:120) foi levado para o grupo “Balanus trigonus”. O grupo “Balanus

concavus” de Newman e Ross (op. cit.) foi formado a partir de algumas espécies que
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estavam localizadas dentro das séries “Balanus amphitrite”, “Balanus gregarius” e “Balanus
aquila” de Pilsbry (op. cit.). Os trabalhos de Newman e Ross (op. cit.) e Henry &
McLaughlin (1975) foram publicados quase que simultaneamente embora Newman & Ross
tenham citado o trabalho de Henry & McLaughlin (op. cit.) eles ndo incluiram as propostas
feitas para o complexo ”Balanus amphitrite” .

Yamaguchi (1977a, b) reexamina a classificagdo do grupo “Balanus amphitrite”,
ndo s6 em bases morfolégicas mas também em relagio a distribuigdo e a variagio dos
periodos de assentamento larvar. Yamaguchi (1980) fornece uma reviséo histérica dos estudos
relativos ao grupo “Balanus amphitrite”. Neste trabalho ele apresenta uma tabela onde
relaciona as espécies com alguns caracteres da testa.

Newman (1979) estudou a biogeografia de Balanomorpha no hemisfério sul, analisando
o padrédo de distribui¢do dos géneros Pan-Austrais. Neste trabalho, Newman (op. cit.)
estabelece os géneros Austromegabalanus € Notomegabalanus a partir do subgénero
Balanus (Notobalanus) e criaa subfamilia Megabalaninae, onde inclui dois géneros novos,
além do género Megabalanus. Segundo Newman (op. cit.), os dois géneros novos estéo
filogenéticamente mais proximos que o género “mais avan¢ado” Megabalanus.

Newman (1982) criou o género Concavus a partir do grupo “Balanus concavus”
(Tabela IV). Este grupo de espécies € restrito ao Pacifico oriental. Newman (op. cit.) ndo

incluiu neste género as espécies Balanus concavus pacificus Pilsbry e Balanus concavus

mexicanus Henry.

Tabela IV. Proposta da cria¢do do género Concavus
e subgéneros realizada por Newman (1982).

género Concavus Newman, 1982

subgénero fConcavus Newman

subgénero Menesiniella Newman
Concavus (Menesiniella) aquila (Pilsbry)
Concavus (Menesiniella) regalis (Pilsbry)

subgénero Arossia Newman
Concavus (Arossia) panamensis (Rogers)
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Zullo (1984) a partir do grupo “Balanus pallidus ”, delimitado por Henry & McLaughlin
(1975) e ampliado por Yamaguchi (1980), criou o género Fistulobalanus baseado em
caracteristicas que o distingue dos outros géneros da subfamilia Balaninae e dos outros
grupos informais do género Balanus, que sdo: a presenga de uma fileira de tubos subsididrios
proximos a parede externa das placas da parede e, com excegdo de representantes do
Mioceno, também sdo distinguidos por apresentarem uma bainha vesicular.

Henry e McLaughlin (1986) realizaram uma revisdo taxondmica das espécies recentes
do género Megabalanus (serie “A” de Darwin, 1854b), fornecendo uma chave de identificagéo
das espécies.

Zullo (1992) criou a subfamilia Concavinae a partir do género Concavus Newman,
1982, composta por cinco géneros com 7 espécies recentes (Tabela V). Zullo (op. cit.)
procurou agrupar em um grupo taxondmico (no caso uma subfamilia) a diversidade de
formas tanto recentes como fésseis de um grupo bastante diverso. A subfamilia Concavinae
¢ composta por representantes recentes das séries “Balanus aquila” e “Balanus amphitrite”
de Pilsbry (1916), formando os géneros Tamiosoma Conrad, 1856, Arossia Newman,
1982 e Paraconcavus Zullo, 1992 com 3, 11 e 6 espécies (fosseis e recentes) respectivamente;
além de dois géneros fésseis Concavus Newman, 1982 e Chesaconcavus Zullo, 1992
com 2 e § espécies respectivamente. Abaixo é fornecida uma lista dos géneros e espécies

recentes.
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Tabela V. Quadro com a proposta da criagdo da subfamilia Concavinae. Sdo listadas
somente as espécies recentes da familia.

subfamilia Concavinae Zullo, 1992

+ Concavus Newman, 182

tChesaconcavus Zullo, 1992
Tamiosoma Conrad, 1856
Tamiosoma gregaria Conrad, 1856
Tamiosoma regalis (Pilsbry, 1916)
Arossia Newman, 1982
Arossia panamensis panamensis (Rogers, 1948)
Arossia panamensis eyerdami (Henry, 1960)
Arossia henryae Newman, 1982
Paraconcavus Zullo, 1992
Paraconcavus pacificus (Pilsbry, 1916)
Paraconcavus mexicanus (Henry, 1941)

Whittlesey (1998), restabelece o género Menesiniella Newman, 1982, que foi
proposto como sindnimo jinior de Tamiosoma por Zullo (1992). Whittlesey (op. cit.)
encontrou um exemplar completo de Tamiosoma e verificou que Zullo (op. cit.) utilizou
placas operculares de Menesiniella na caracteriza¢@o de Tamiosoma, fazendo com que o
género Tamiosoma fosse incluido erroneamente em Concavinae. Desta forma, Tamiosoma

foi posicionada na subfamilia Balaninae.
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2. MATERIAL E METODOS

2.1. TAXONS UTILIZADOS

Este trabalho, foi realizado enfatizando as r.elac;ées entre os géneros da familia
Balanidae, sendo incluido no grupo interno o maior nimero de representantes dos géneros
da familia: Balanus, Fistulobalanus, Tetrabalanus, Megabalanus, Austromegabalanus,
Menesiniella e Paraconcavus. Como nenhum género de Balanidae tem seu monofiletismo
testado, as anélises de filogenia foram realizadas com o maior nimero possivel de espécies
de cada género.

De modo a avaliar o monofiletismo da familia foram incluidas na anélise 14 tdxons
das superfamilias Balanoidea e Tetraclitoidea: trés espécies da familia Pyrgomatidae e nove
de Archaeobalanidae e duas espécies da familia Bathylasmatidae de Tetraclitoidea. A Tabela
VI, apresenta uma lista dos tdxons utilizados neste trabalho.

Para o levantamento de caracteristicas morfoldgicas foram observado espécimens
depositados em lotes, na Cole¢é@o de Crustaceos do Museu Nacional (MNRJ). No Apéndice
I é fornecido a lista dos espécimens observados, local e data de coleta, nome do coletor e
identificador e data de identificagdo. Um ntiimero de registro dos espécimes que foram
exclusivamente nesta tese também € fornecido sendo indicado com a notagéo FP mais o

nimero correspondente.

2.2. TECNICAS ANATOMICAS

O procedimento de prepara¢@o dos espécimens para a observagéo e descrigéo
das estruturas utilizadas foi baseado nos trabalhos de Newman e Ross (1971) e Young
(1999).

Os espécimens foram dissecados com auxilio de pingas e estiletes, para a separagdo

das placas calcédrias do resto do corpo do animal. A testa e placas operculares foram
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desarticuladas e limpas com solug&o de hipoclorito de sddio e conservadas secas em recipientes
apropriados. As caracteristicas da testa e placas operculares, foram observadas com o
auxilio de lupa estereoscépica.

As pegas bucais e apéndices foram dissecados e montados em ldmina com a
solu¢do de Hoyer. As observagdes das estruturas foram realizadas com o auxilio de microscépio
6tico. Todos os desenhos foram feitos a partir de cdmara clara.

A classificagdo e a nomenclatura das cerdas foram adaptadas de Henry (1973),

Henry & McLaughlin (1975) e Hoeg et al. (1994).

2.3. METODOS CLADISTICOS

2.3.1 - Caracteres e Codifica¢ao

Os caracteres morfolégicos foram retirados da morfologia das placas parietais,
placas articulares, base, apéndices cefélicos e apéndices tordcicos. Muitos dos caracteres
aqui estudados, ja foram descritos em trabalhos taxondmicos anteriores. Sempre que foi
necessario a referéncia a estes trabalhos foi feita.

Os caracteres utilizados na analise s@o descritos em grupos de complexos morfolégicos.
Cada carater foi descrito da seguinte maneira: descrigéo do carater; o cédigo do caréter,
em negrito entre chaves; descrigdo resumida do caréter, em negrito; estados descritos apds
numerag¢do entre parénteses.

Alguns caracteres exclusivos de tdxons terminais (ndo informativos), foram mantidos
na matriz de dados. Estes caracteres poderdo com o acréscimo de novos taxons em futuras

anélises vir a formar outros agrupamentos, justificando assim sua manutengéo.
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2.3.2 - Analise de Parcimonia

O principio de parcimdnia maxima € utilizados na procura de cladogramas de
menor nimero de passos, ou seja, aqueles ou aquele apresentem 0 menor nimero de transformagdes
evolutivas entre os caracteres estudados (Swofford, 1993). Os cladogramas de menor
numero de passos, representam a melhor proposta sobre o relacionamento entre os grupos
estudados e a partir deles que as andlises da evolugdo de alguns caracteres foram realizadas

| A parcimonia de Fitch serd utilizada como critério de otimizag¢éo dos caracteres,
para a obten¢do da(s) arvore(s) com menor numero de passos. Este procedimento trata os
caracteres numa série de transformag¢édo como néo ordenados, permitindo a transformagéo
“livre” entre os estados dos caracteres bindrios e multi-estados, ou seja, sem adi¢éo de
peso para diferentes transformag¢des, como ocorre nas parcimdnias de Wagner, Dollo, e
Carmin-Sokal (Forey et al. 1992; Swofford, 1993; Wiley et al. 1991).

A busca de arvores com um menor numero de passos foirealizada com o auxilio
do programa PAUP 3.1.1 (Swofford, 1993). Swofford (op. cit.) no manual do programa
comenta que ndo € aconselhavel realizar uma busca exaustiva em matrizes com mais de 11
taxons devido ao elevado nimero de arvores possiveis de serem obtidas (e.g. para 50
taxons existem 3 x 10 combinag¢Ges possiveis) e consequentemente o tempo computacional
necessario para avaliar todas as arvores inviabilizaria o uso deste método. Para uma matriz
com 47 taxons terminais Swofford (op. cit.) aconselha o uso de um algoritmo heuristico
para a busca, que néo € um método tdo preciso, mas que apresenta resultados bastante
eficientes. As op¢des utilizadas na busca heuristica foram: a seqiiéncia de adigdo de ramos
aleatdria com 50 réplicas e a troca de ramos (“Branch swapping”) feita com o algoritmo
TBR (“tree bisection reconection”).

Como néo se sabe se a familia Balanidae € monofilética e o relacionamento entre
os Balanoidea é desconhecido, a escolha de tdxons para compor tanto o grupo interno
como o grupo externo foi a mais abrangente possivel. Conforme proposto por Nixon &

Carpenter (1993), a relagdo entre o grupo interno e o grupo externo ndo deve ser
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constrangida (forgada). Ou seja, os tdxons do grupo externo devem ser analisados junto

com os taxons do grupo interno, e desta forma testar o monofiletismo do grupo interno. No
mesmo trabalho Nixon & Carpenter (op. cit.) comentaram que o grupo externo nfo necessariamente
deva ser o grupo taxondmico mais préximo ao grupo i'nterno, embora afirmem que quanto
mais completa for a representag@o do grupo externo maior sera a expectativa de estabilidade
em estudos futuros.

Para o enraizamento das arvores obtidas, foram utilizados dois tdxons pertencentes
a familia Bathylasmatidae da superfamilia Tetraclitoidea: Bathylasma hirsutum e Hexelasma
americanum. A atribuigdo destes taxons para enraizar o cladograma obtido, foi feita a
partir de indicag¢des da literatura. Newman e Ross (1976), apos revisar as idéias de Darwin
(1854b) e Pilsbry (1916), comentam que néo € dificil visualizar a origem de Balanoidea a
partir de um ancestral “Hexelasmineo”.

Indice de consisténcia (ci), indice de reteng#o (ri) e indice de consisténcia reescalonado
(rc), foram fornecidos. Estes indices foram utilizados para averiguar o quanto uma série de
transformagdo outoda uma matriz de dados se comportam em uma determinada topologia
de arvore (Wiley et al., 1991).

Para averiguar o suporte dos ramos, foi utilizado além do comprimento de cada
ramo, o valor de suporte de ramo (b) descrito por Bremmer (1988, 1994) (="decay index”).
Para averiguar a estabilidade da arvore obtida foi utilizado o indice de suporte total (ti),
descrito por Bremer (1994). Este indice ¢ uma medida da estabilidade apresentada pela
arvore em termos da resolugdo apresentada pelos ramos, sem a manipula¢do dos dados
originais. O indice de suporte total foi calculado através do somatdrio de todos os valores
de suporte de ramo encontrado na arvore de consenso estrito dividido pelo comprimento

das arvores mais parcimoniosas (excluindo deste valor os caracteres ndo informativos).

2.3.3 - Consenso

De forma a auxiliar a interpretagéo das arvores fundamentais obtidas na analise

de parcimdnia, foram utilizados os consensos estrito (Sokal & Rolf, 1981) e de maioria
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(Margush & McMorris, 1981). O consenso estrito permite a visualizag&o dos grupos monofiléticos

comuns a todas as arvores fundamentais sendo, segundo Ferrarezzi & Marques, (1997) é
o método mais conservador e fidedigno.

O consenso de maioria apresenta uma érvbre, com todos os grupos formados
compativeis como pelo menos 50 % das arvores fundamentais. Este tipo de consenso, ¢
util na exploragéo de relacionamentos que nédo foram expostos no cladograma de consenso

estrito, mas que estavam presentes em um grupo representativo das arvores fundamentais.

2.3.4 - Evolugao de Carater

A evolugdo de caracteres, foi discutida a luz das hipdteses de relacionamento
obtidas, este procedimento foi realizado a posteriori, evitando assim ordenagdes de estados
baseadas em propostas evolutivas mal fundamentadas. Esta abordagem fornece as bases
para a compreenséo dos processos evolutivos sofridos pelo grupo em estudo (Maddison
& Maddison, 1992).

Foi dada énfase ao exame dos caracteres utilizados na taxonomia de Balanoidea,
que apresentaram propostas de homologia conflitantes com o seu uso atual. Para tal propostas
de evolugdo foram formuladas, através do exame das otimizag¢gdes dos estados de cada
carater nos nds internos do cladogramas obtidos, a partir das lista de mudangas gerada
pelo programa PAUP 3.1.1 (Swofford, 1993). A lista de mudangas foi apresentada de
duas formas: com as mudangas sofridas por cada carater, ou com as mudangas ocorridas
entre um par de nds. As reconstrugdes sdo indicadas por setas que indicam se a reconstrugéo
pode ou ndo ser afetada por algum critério de otimizagdo que favoreca paralelismo ou
reversdo (“ACCTRAN” / “DELTRAN?). A seta dupla (=>) indica que a transformagéo
néo € afetada pelo critério de otimizag#o, e a seta simples (—>) indica que a transformagéo
pode ocorrer ou ndo em fun¢do do critério de otimizagﬁo adotado. O programa MacClade
3.0 (Maddison & Maddison, 1992) foi utilizado para auxiliar na visualiza¢do da otimizag&o
dos nés internos nos cladogramas obtidos.

A avaliag@o das novas propostas de evolugdo, serd itil na orientagéo para codificagéo

futura dos caracteres em questéo.



Tabela VI. Lista das espécies estudadas com a posi¢é@o taxondmica atual dentro de Crustacea,
Classe Maxillopoda.
SUBCLASSE CIRRIPEDIA Burmeistier, 1834
SUPERORDEM THORACICA Darwin, 1854
ORDEM SESSILIA Lamarck, 1818
SUBORDEM BALANOMORPHA Pilsbry, 1916

SUPERFAMIILIA TETRACLITOIDEA Gruvel, 1903
FAMIILIA BATHYLASMATIDAE Newman & Ross, 1971
Bathylasmatinae Newman & Ross, 1971
Bathylasma Newman & Ross, 1971
- Batylasma hirsutum (Hoek, 1883)*
Hexelasmatinae Newman & Ross, 1976
Hexelasma Hoek, 1913

- Hexelasma americanum Pilsbry, 1916*

SUPERFAMILIA BALANOIDEA Leach, 1817
FAMIILIA ARCHAEOBALANIDAE Newman & Ross, 1976
Archaeobalaninae Newman & Ross, 1976
Armatobalanus Hoek, 1913
- Armatobalanus quadrivittatus (Darwin, 1854)*
Striatobalanus Hoek, 1913
- Striatobalanus amaryllis (Darwin, 1854)*
- Striatobalanus bimae (Hoek, 1913)*
- Striatobalanus tenuis (Hoek, 1883)*
Membranobalanus Hoek, 1913
- Membranobalanus declivis (Darwin, 1854)*
Conopea Say, 1822
- Conopea galeata (Linnaeus, 1771)*
Acastinae Kolbasov, 1993
Acasta Leach, 1817
- Acasta cyathus Darwin, 1854*
Elminiinae Foster, 1982
Notobalanus Ross, 1976
- Notobalanus flosculus (Darwin 1854)*
Semibalaninae Newman & Ross, 1976
Semibalanus Pilsbry, 1916
- Semibalanus balanoides (Linnaeus, 1746) *
FAMILIA PYRGOMATIDAE Gray, 1825
Pyrgomatinae Gray, 1825
Cantellius Ross & Newman, 1973
- Cantellius sp.*

Ceratoconchinae Newman & Ross, 1976
Ceratoconcha Kranberger-Gorgjanovic, 1889
- Ceratoconcha floridana (Pilsbry, 1931) *
Megatrematinae Holthuis, 1982

Megatrema Sowerby, 1823
- Megatrema madreporarum (Bosc, 1801)*




Continuagéo, Tabela VI 24
FAMILIA BALANIDAE Leach, 1817, sensu Newman & Ross, 1976
Balaninae Leach, 1817
Balanus Da Costa, 1778
grupo “Balanus balanus” **
- Balanus balanus (Linnaeus, 1758)
- Balanus crenatus Bruguiére, 1789
- Balanus glandula Darwin, 1854
grupo “Balanus nubilus” **
- Balanus rostratus Hoek, 1883
grupo “Balanus amphitrite” **
- Balanus amphitrite Darwin, 1854
- Balanus eburneus Gould, 1841
- Balanus cirratus Darwin, 1854
- Balanus improvisus Darwin, 1854
- Balanus inexpectatus Pilsbry, 1916
- Balanus peruvianus Pilsbry, 1909
- Balanus reticulatus Utinomi, 1967
- Balanus subalbidus Henry, 1974
grupo “Balanus trigonus” **
- Balanus laevis nitidus Darwin, 1854
- Balanus laevis laevis Bruguiere, 1789
- Balanus spongicola Brown, 1837
- Balanus trigonus Darwin, 1854
grupo “Balanus perforatus” **
- Balanus perforatus Bruguiére, 1789
Fistulobalanus Zullo, 1984
- Fistulobalanus albicostatus (Pilsbry, 1916)
- Fistulobalanus citerosum (Henry, 1974)
- Fistulobalanus suturaltus (Henry, 1974)
Tetrabalanus Cornwall, 1941
- Tetrabalanus polygenus Cornwall, 1941

Concavinae Zullo, 1992
Menesiniella Newman, 1982
- Menesiniella aquila (Pilsbry, 1916)
Paraconcavus Zullo, 1992
- Paraconcavus mexicanus (Henry, 1941)
- Paraconcavus pacificus (Pilsbry, 1916)
Megabalaninae Newman, 1979
Megabalanus Hoek, 1913
- Megabalanus krakatauensis (Nilson-Cantel, 1934)
- Megabalanus occator (Darwin, 1854)
- Megabalanus peninsularis (Pilsbry, 1916)
- Megabalanus rosa (Pilsbry, 1916)
- Megabalanus tintinnabulum (Linnaeus, 1767)
- Megabalanus vesiculosus (Darwin, 1854)
Austromegabalanus Newman, 1979
- Austromegabalanus psittacus (Molina, 1788)
- Austromegabalanus nigrescens (Lamarck, 1818)

* Grupo externo, ** Grupos segundo Newman & Ross, 1976




25
3. RESULTADOS

3.1. DESCRICAO DOS CARACTERES

3.1.1 - Base [BA]

A forma como ocorre a adesdo do animal ao substrato é variavel entre os organismos
observados. A base pode apresentar uma composi¢gdo membranosa ou ser calcificada. A
base calcificada ¢ formada diretamente sobre a superficie do substrato, que aproveita sua
irregularidade para proporcionar uma maior adesdo. As placas parietais, nas espécies que
possuem base calcificada s@o apoiadas diretamente sobre a base e ndo ao substrato como

ocorre nas espécies com base membranosa.

[BA 6] Composi¢ido da base.
(0) Calcificada (Figura 2).

(1) Membranosa.

A estrutura da base calcificada pode ser sélida, sulcada ou tubular. As trés formas
possuem nas margens, estruturas que proporcionam o encaixe da base com as placas parietais.
A base s6lida apresenta em sua margem, depressdes que proporcionam o encaixe com as
placas parietais. A base sulcada possui, em sua superficie, sulcos radiais que na margem
proporcionam o encaixe com as placas parietais. A base tubular é formada por tubos com
uma disposig¢do radial, estes tubos séo abertos somente no encaixe destes com os septos

primérios e secundarios das placas parietais (Davadie, 1963).

[BA 1] Estrutura da base calcificada.
(0) S¢lida.

(1) Sulcada (Figura 2, A).

(2) Tubular (Figura 2, B).




26

A base calcificada tubular, pode apresentar abaixo dos tubos radiais primérios,

aqueles de maior dimensdo que formam superficie superior da base, uma camada simples
ou multipla de tubos menores numa disposigdo radial, A camada formada pela adigdo dos
tubos secundarios normalmente é mais espessada proxima as margens da base, provocando
uma aparéncia vesicular. A estrutura da base espessada foi descrita em detalhe por Davadie

(1963) e Karande & Udhayakumar (1989).

[BA 4] Base com camada adicional de tubos (vesicular).
(0) Ausente (Figura 2).
(1) Presente.

" A base calcificada sulcada pode apresentar dois estados distintos. Os sulcos radiais
da superficie podem permanecer abertos em toda extens&o ou apresentar uma matriz calcéaria
delicada fechando a parte superior da fenda. Esta camada € descontinua quando préxima &

margem da base.

[BA S] Estrutura da base calcificada sulcada.
(0) Sempre aberta.
(1) Parcialmente fechada (Figura 2).
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3.1.2 - Testa 28

- Placas parietais (PA)

A superficie interna proxima a base das placas parittais, pode ser lisa, ou pode apresentar
estruturas distintas. Um tipo de superficie é formada por costelas longitudinais delicadas,
dispostas na superficie de cada placa, este tipo de costela ocorre em placas sélidas néo
tendo relagdo com os septos longitudinais da parede. Costelas mais desenvolvidas e projetadas
longitudinalmente na superficie interna das placas (com relagéo direta com os septos longitudinais
da parede tubular), formam um segundo tipo de estrutura longitudinal encontrada. Um terceiro
tipo de estrutura observada por Pilsbry (1916) em Notobalanus flosculos, a superficie
inferior da placa estava coberta por protuberancias pouco elevadas e na superficie apresentavam

cristas e pontas irregulares.

[PA 11] Projecdes na superficie interna das placas parietais.
(0) Lisa (Figura 3 A).

(2) Costelas desenvolvidas (Figura 2, Figura 3 B-H).

(3) Costelas longitudinais delicadas.

(4) Protuberancias.

Em relag#o a estrutura interna das placas parietais estas bodem apresentar-se constituidas
de diferentes formas. As placas sélidas foram codificadas em dois estados distintos, um é
formado por uma parede espessa sem a presenga de espagos no seu interior € o outro
apresenta uma parede delgada com apresenta septos longitudinais na face interna. As perfuradas
sdo aquelas que possuem projegdo originada da margem basal em dire¢éo ao topo formando
perfuragdes dispostas ao longo da base das placas parietais. Quando tubulares, as placas
possuem duas paredes delgadas, uma externa e uma interna. As duas paredes sdo ligadas
por costelas longitudinais desenvolvidas [PA 11(2)], sendo entéo chamadas de septos primarios.
As paredes externa e interna limitadas lateralmente pelos septos primarios formam assim

tubos longitudinais. Embora Semibalanus balanoides possua uma parede que se assemelha
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a parede tubular, a estrutura geral é mais delicada, sendo codificado o estado “tubuléide”

exclusivo para esta espécie.

[PA 4] Estrutura das placas parietais.
(0) Tubular (Figura 3 C-H).

(1) Solida espessa.

(2) Perfurada.

(3) Sélida delgada (Figura 3 B).

(4) Tubulodide (Figura 3 A).

As costelas longitudinais na superficie interna das placas parietais, podem apresentar

proje¢des curtas dispostas lateralmente em forma de pequenos dentes (denticulos).
[PA 1] Projegdes laterais (denticulos) nas costelas longitudinais.

(0) Presente (Figura 2 A,B; Figura 3 B-H).

(1) Ausente (Figura 3 A).

Os septos primarios se projetam na face interna da parede interna na forma de
costelas, existindo uma relagdo de 1:1 entre septos primadrios e costelas. Em alguns casos
ocorre a presenga de costelas secunddrias entre as costelas formadas a partir dos septos
primaérios. Pilsbry (1916:138) observou este carater e o atribuiu como diagnéstico para a

série “Balanus balanus” .

[PA 2] Costelas secundarias entre as costelas formadas pela projeg¢io dos septos
primadrios.

(0) Presente.

(1) Ausente (Figura 2; Figura 3 C-F).

Os septos longitudinais que formam as placas parietais tubulares podem se apresentar
como uma ldmina longitudinal simples (fig. A, C, F) ou ramificada pr6xima a ldmina externa,
formando uma estrutura porosa externa aos tubos parietais. Darwin (1854b:245) descreveu
estaestrutura inicialmente para algumas das subespécies de Balanus amphitrite. A ramificagido
dos septos longitudinais, compdem uma das estruturas formadoras dos tubos subsidiarios

(Henry 1973).

[PA 3] Septos primarios, préoximo a parede externa
(0) Simples (Figura 3 A-F).

(1) Bifurcados, formando tubos (Figura 3 D-H).
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Um segundo tipo de tubos subsidiarios é formado pela presenga de paredes longitudinais

dispostas, paralelamente a parede interna. Os septos priméarios e secunddrios da parede
podem ser livres ou estarem ligados pela parede interna secundaria. Estas paredes sdo
morfologicamente similares a parede interna e dividem longitudinalmente os tubos primarios
formando uma outra fileira de tubos. Henry (1973) as chamou de parede externa dos
tubos primérios pela posigdo mais periférica emrelagéo a parede interna (“outer wall of
primary tubes”), uma denominag¢do que a meu ver ndo € apropriada, pois d4 uma impresséo
de similaridade com a parede externa. Pelo aqui observado, estas paredes parecem ser
originadas de fases de crescimento anteriores, onde estas desempenhavam o papel de parede
interna. Com o crescimento do animal, houve a adig¢do de uma nova parede incluindo a
anterior dentro do “corpo” da placa parietal. Os septos secundarios atuais, seriam naquele
momento os septos priméarios. Esta estrutura foi chamada de parede interna secundaéria,

por ser morfologicamente similar a parede interna e estar relacionada aos septos secundarios.

[PA 8] Paredeinternasecundaria.
(0) Presente (Figura 3 D, G).
(1) Ausente (Figura3 C,E,F,H).

" A'testa ¢ formada por placas parietais, que podem apresentar diferentes combinagdes
em relagdo ao nimero e tipo de placa. Nas espécies estudadas, sdo observados espécimens
com 6,4 e 1 placa. A testa de 6 placas ¢ formada por uma carena (C), um rostro (R), duas
carenolateral I (CL!) e duas carenolateral II (CL?). As testas com 4 placas sdo formadas
pela carena, rostro e duas carenolateral I. Em certos tipos de testa as placas sdo totalmente

fusionadas néo sendo possivel fazer alguma disting&o sobre os tipos formadores.

[PA 10] Nimero de placas parietais.
(0) 6 placas [C + R + CL'+CL?]

(1) 4 placas [C+ R + CL'].

(2) Fusionado.
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Figura 3. Termina¢do basal das placas parietais, moswrando a estrutura das placas. A,
Semibalanus balanoides; B, Striatobalanus amaryllis, C, Balanus eburneus; D, G,
Fistulobalanus citerosum; E, H, Fistulobalanus albicostatus; F, Austromegabalanus psittacus.
co, costela; de, denticulos; pe, parede externa; pi, parede interna; pis, parede interna secunddria;
spr, septo primdrio ramificado; sps, septo primdrio simples; ssr, septo secundério ramificado;
sss, septo secundario simples; £p, tubo primario; £s, tubo subsidiario.
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- Acoplamentos [AC], Radio, Ala e Bainha

O radio é a porgdo lateral de uma placa parietal onde a orientagdo do crescimento
¢ alterada em direcdo a placa adjacente se ajustando e sobrepondo a esta (Darwin, 1854b:45).

O radio pode estar ausente ou presente.

[AC 14] Réadio.
(0) Ausente.
(1) Presente.

A superficie da borda de jungdo do radio com a placa adjacente pode ser lisaou

apresentar septos transversais.

[AC 8A] Superficie da borda de jungiio do rddio com a placa adjacente.
(0) Lisa.
(1) Com septos transversais (Figura4 A, B, Ce D).

A superficie dos septos da borda de jungfio do radio pode ser lisa ou apresentar

denticulos laterais, que séo proje¢des perpendiculares em relagéo ao septo.

[AC 8] Superficie dos septos da borda de sutura do radio.
(0) Lisa (Figura 4 A).
(1) Com denticulos (Figura 4 B, Ce D).

Os septos presentes na borda de sutura do radio podem formar uma crista pouco
elevada em relagdo a superficie da borda ou formar uma estrutura distinta e elevada como

uma parede.

[AC 13] Estrutura dos septos da borda de sutura do radio.
(0) Pouco elevada (Figura 4 A e B).
(1) Elevada (Figura 4 C e D).

Os septos transversais lisos presentes na borda de jungdo do radio, podem apresentar
formatos distintos. Eles podem ser simples, formados somente por uma crista transversal a

borda; ou podem apresentar ramificagdes em dire¢do a margem interna da borda de jung3o.

[AC 12] Septos transversais lisos.
(0) Simples (Figura 4 A).
(1) Ramificando na extremidade.
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Os septos da borda de jungdo do rddio com a placa adjacente podem apresentar

projecdes laterais chamadas de dentes ou denticulos que apresentam diferengas quanto a
orientagdo, regularidade e tamanho, desta forma foi possivel separar as diferentes formas
observadas em cinco estados. Em qualquer septo que apresente denticulos este sempre
ocorrem do lado inferior do septo voltados para a base, podendo ser pouco (0) ou muito
desenvolvidos (4). Em alguns casos também s&o encontrados denticulos ocorrendo na face
superior dos septos, que podem se apresentar em diferentes estados: regularmente dispostos
nos lados superior e inferior (1); com denticulos pequenos e irregulares (2) e com denticulos
desenvolvidos ocorrendo mais nos septos proximos a base e a parede externa (3). Ne wman
(1979) utilizou os denticulos dos septos das bordas de sutura do radio para distinguir
Megabalanus dos géneros Austromegabalanus e Notomegabalanus. Este caréater é proposto
norteado nas proposi¢des de Newman (op. cit.) sendo adequado a diversidade de formas

encontradas.

[AC 2] Orientac¢ao dos denticulos presentes nos septos da borda de sutura do radio.

(0) Somente em dire¢éo a base, pouco desenvolvidos e regulares (Figura 4 B).

(1) Tanto para base como para o topo, ambos desenvolvidos regularmente dispostos (Figura
4 D).

(2) Parabase desenvolvidos e regulares, e para o topo alguns denticulos pouco desenvolvidos
e irregulares (Figura 4 E).

(3) Tanto para base como para o topo, desenvolvidos e mais concentrados préximos a
base e a parede externa (Figura 4 C).

(4) Somente voltados para a base, bem desenvolvidos e regulares.

A ala é uma projecdo lateral das placas parietais. A ala é superposta pelo radio e
parte da parede da placa adjacente, tendo a margem da bainha desta placa como ponto de
apoio que impede o deslizamento da ala (Darwin, 1854b:47) (Figura 5 B, D). Normalmente
a superficie interna do radio ou superficie articular € lisa mas pode apresentar uma crista

longitudinal, que limita o deslizamento da ala em dire¢éo a borda da bainha (fig. X2 A, C) .

[AC 4] Crista longitudinal na face interna do radio.
(0) Presente (Figura 5 C).
(1) Ausente (Figura 5 D).
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A margem lateral da bainha, no lado onde a ala da placa adjacente se apoia,

pode ser simples, somente oferecendo um apoio paraa ala, ou pode apresentar uma projegéo

formando uma saliéncia onde a ala se encaixa.

[AC §] Margem da bainha.
(0) Projetada (Figura 5 A, C).
(1) Simples (Figura 5 B, D).

A borda da ala pode ser simples se apoiando diretamente na margem da bainha
ou na crista longitudinal ou apresentar uma divisdo longitudinal tornando a borda da ala
bifida. A borda bifida se apoia tanto na margem projetada da bainha (borda superior)
como na crista longitudinal (borda inferior). A borda da ala bifida foi descrita pela primeira

vez por Zullo (1992) na caracterizag@o de alguns Géneros de Concavinae.
[AC 7] Borda da ala.

(0) Bifida (Figura 6).

(1) Simples.

A bainha, localizada na face interna da abertura da testa, é formada por uma estrutura
distinta que permite o acoplamento das placas articulares com as placas parietais. A bainha
¢ continua a ala formando uma estrutura inica (Darwin, 1854: 48). A margem basal da
bainha pode se apresentar de duas formas distintas. Pode formar uma proje¢do em diregéo
a base, formando um espago entre a bainha e a superficie interna das placas da testa ou

pode ser continua a superficie interna.

[AC 11] Margem basal da Bainha.
(0) Continua com a superficie interna.
(1) Projetada (Figura 2).

A borda inferior da bainha, interna a borda projetada, pode formar uma depressio

interna em dire¢éo ao topo da testa.

[AC 10] Depressiao da parte inferior da bainha com o seguinte formato.

(1) Uma depressdo que pode ou néo atingir toda a bainha.

(2) Uma depresséo profunda como um tubo em direg¢do ao topo préxima a margem da
placa onde a ala se projeta.



Figura 4. Borda de sutura do rddio. A, Balanus crenatus, B, Balanus amphitrite; C,
Austromegabalanus psittacus;, D, Megabalanus rosa; E, Balanus balanus. de, denticulos; pi,
parede interna; pe, parede externa; se, septos.
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Figura S. Placa careno-lateral II, mostrando detalhes da borda da bainha e crista longitudinal
da superficie interna do radio. A, C, Austromegabalanus psittacus;, B, D, Fistulobalanus
albicostatus. C, D, corte no plano transversal (a' - b') da placa careno-lateral. al, ala; c/, crista

longitudinal; ba, bainha; pe, parede externa; mb, margem da bainha; mbp, margem projetada
dabainha, sa, superficie articular.
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Figura 6. Menesiniella aquila, acoplamento das placas careno-lateral I (CL I) e careno-lateral II
(CL II). O detalhe mostra a borda superior (bs) e a borda inferior (bi) da ala bifida da placa
careno-lateral I1. al, ala; ba, bainha; cl, cristalongitudinal; mbp, margem projetada da bainha.
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3.1.3 - Placas articulares - Escudo, Tergo

- Escudo, face externa [SCE]

A face externa do escudo pode apresentar cristas e sulcos longitudinais. Estes
sulcos embora apresentem uma semelhanga superficial, possuem carateristicas que os distinguem.
Aqui sdo notadas diferentes combinagdes das estruturas da superficie externa que permitiram
a codificagdo dos sulcos longitudinais do escudo em diferentes estados. Foitomadaa preocupagéo
em atribuir distintos estados para estruturas que apresentavam uma similaridade morfoldgica
duvidosa, permitindo assim uma verificagdo posterior da relagdo de homologia entre estes
estados. A combinagdo entre cristas e sulcos longitudinais, delicados ou desenvolvidos;
modificando ou ndo o contorno e o aspecto das cristas de crescimento, proporcionou a

elaboragdo de seis estados distinto para o carater sulcos longitudinais do escudo

[SCE 6] Sulcos longitudinais no escudo.

(0) Sulcos bem préximos de mesmo tamanho, marcando mas néo formando sulcos profundos
nas cristas de crescimento (Figura 7 B).

(1) Sulcos profundos ou néo, mas sem alterar o padréo das cristas de crescimento.

(2) Sulcos delicados e proximos, nédo alterando a forma das cristas de crescimento.

(3) Sulcos profundos alterando as cristas de crescimento tornando-as crenuladas e pontudas.

(4) Sulcos profundos e estreitos.

(5) Cristas largas e sulcos profundos, marcando as cristas de crescimento

(6) Cristas estreitas, sulcos largos e rasos, ndo marcando as cristas de crescimento

Ascristas de crescimento da face externa do escudo, sdo formadas paralelas a margem
basal. Em alguns casos pode haver modifica¢des deste padréo sendo observado interrupgdes

regulares desta crista, em dire¢&o ao apice da placa.

[SCE 7] Crista de crescimento na face externa do escuto.
(0) Pregueada para cima.
(1) Continua (Figura 7 D).
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A superficie externa do escudo podeser plana ou formar dobras longitudinais.
Estas dobras ou depressGes podem ser estreitas, formando varios sulcos longitudinais profundos
divididos transversalmente pelas cristas de crescimento ou podem formar uma depressdo
longitudinal Gnica também dividida pelas cristas de crescimento. Certos escudos apresentam
1 ou 2 dobras longitudinais, que s@o diferenciadas das outras por terem as cristas de

crescimento acompanhando o formato das dobras.

[SCE 8]Superficie externa do escuto.

(0) Plana (Figura 7B, F).

(1) Com dobras longitudinais estreitas, dividida (Figura 7 D).
(1)1 dobra longitudinal Gnica, dividida.

(3) 2 ou 1 dobra longitudinal, continua.

Os escudos que apresentam dobra longitudinal com as cristas acompanhando o formato

da dobra [SCE 8(3)] podem apresentar uma ou duas dobras na superficie.

[SCE 9] Superficie externa do escudo com dobras longitudinais continuas.
(1) 2 dobras longitudinais, continua.
(0) 1 dobra longitudinal, continua.
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Figura 7. Vista externa do escudo e margem articular. A, B, Balanus rostratus; C, D Balanus trigonus;
E,F, Fistulobalanus albicostatus. cra, crista articular; cc,crista de crescimento; do, dobra longitudinal;
fa,fendaarticular; mb, margem basal.
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- Escudo, face interna [SCI]

O processo articular entre o escudo e o tergo € feito através do encaixe da fenda e
crista articular do escudo com a margem escudal do tergo. A crista e fenda articular séo
formadas pela invaginagdo da superficie externa do escudo e proje¢do da margem basal,
formando um ponto de apoio para o tergo adjacente. A crista articular do escudo pode ser
formada somente pela proje¢do das cristas de crescimento ou pode apresentar um prolongamento
da margem basal. Este prolongamento basal pode ser delicado formando uma pequena
elevagdo ou se estender formando uma estrutura acessoria ao processo articular com o

tergo.

[SCI 5] Estrutura da crista articular do escudo.
(1) Apresentando uma margem basal pouco projetada.
(2) Apresentando uma margem basal projetada.

A fenda articular do escudo é formada pela invaginagfo da superficie externa do
escudo junto com uma proje¢éo da margem basal, formando um ponto de apoio para o
tergo. A fenda articular pode se apresentar aberta ou fechada, ou como uma invaginagdo
estreita onde a crista articular forma uma superficie continua & dobra do segmento do tergo

do escudo.

[SCI 9] Forma da fenda articular do escudo.
(0) Como uma invaginagéo aberta ou fechada (Figura 7A, E, F).
(2) Formando uma fenda estreita (Figura 7 C, D).

A crista do adutor do escudo ocorre na superficiej interna da placa independente
das outras estruturas presentes. Um variagédo deste padrdo € observada quando a crista
articular se alonga diagonalmente pela superficie interna, formando uma crista continua
com a crista do musculo adutor, ndo sendo possivel diferenciar morfologicamente as duas

cristas.

[SCI 13] Face interna do escudo.
(0) Crista do adutor continua a crista articular (Figura 8 B, C, D).
(1) Crista do adutor independente (Figura 8 A).
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No local de inser¢do do musculo adutor no escudo pode-se formar uma crista,

que seria uma elevagdo de um dos lados da cicatriz, de inser¢&o do misculo ou somente

apresentar uma cicatriz ou marca de insergéo.

[SCI 14] Inserc¢ao do misculo adutor do escudo.
(0) Formando uma crista (Figura 8 A-D).
(1) Somente uma cicatriz.

A crista de inser¢do do musculo adutor do escudo esta normalmente disposta numa
posig¢do diagonal a margem basal da placa. A por¢éo basal da crista pode ser continua a

margem basal ou pode terminar na superficie interna antes de atingir a base do escudo.

[SCI 17] Terminagiao basal da crista de inser¢io do musculo adutor do escudo.
(0) Continua com a margem basal da placa.
(1) Terminando na face interna (Figura 8 A-D).

A regido da insergdo do musculo depressor lateral do escudo pode ser simples,
somente apresentando a marca da inser¢@o do musculo ou pode apresentar uma crista
desenvolvida namargem interna da cicatriz. Zullo (1992) descreveu este carater na caracterizagio

de Concavinae.

[SCI 2] Local de inserg¢iao do miusculo depressor lateral.
(0) Comuma crista (Figura 8 B).
(1) Somente uma cicatriz (Figura 8 A, C, D).

Foram identificadas duas formas distintas da crista do musculo depressor lateral.
A primeira é a mais comum e ¢ formada por uma elevagéo nitida e mais pronunciada no
lado préximo a crista do adutor. O segundo tipo é formado por uma crista delicada que

envolve a parte superior da cicatriz.

[SCI 3] Forma da crista do adutor lateral.

(0) Desenvolvida, formando uma borda arredondada, mas limitada a margem interna (Figura
8 B).

(1) Uma crista envolvendo a cicatriz.
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A superficie interna do escudo se limita até a margem ocludente, onde as cristas

de crescimento da face externa estdo dobradas e voltadas para a parte superior da placa.
Esta face pode formar uma projec¢éo ou aba que se estende além do limite formado pela

dobra das linhas de crescimento da face externa do escudo.

[SCI 12] Superficie interna do escudo.
(0) Formando uma aba.
(1) Simples (Figura 8 A-D).

O local de insergio do musculo depressor lateral do escudo pode ser liso ou pode

apresentar na superficie proje¢des em forma de cristas .

[SCI 16] Local de inserc¢iio do misculo depressor lateral.
(0) Superficie lisa (Figura 8 A-D).
(1) Com cristas.

A 1nsergdo do musculo adutor do rostro no escudo é localizada no 4ngulo entre a
margem basal e a margem ocludente na face interna do escudo. A inser¢do pode formar
somente uma cicatriz na superficie ou em alguns casos formar uma depresséo alterando a
forma de crescimento da margem basal e consequentemente sendo notado na superficie

externa.

[SCI 18] Inserg¢io do miusculo adutor rostral do escudo.
(0) Simples.

(1) Provocando uma deformagdo na margem basal.

A inser¢@o do musculo adutor lateral no escudo € localizada no 4ngulo entre a margem
basal e a margem tergal na face interna do escudo. A inser¢éo pode formar somente uma
cicatriz na superficie ou em alguns casos formar uma depresséo alterando a forma de crescimento

da margem basal e consequentemente sendo notado na superficie externa.

[SCI 19] Inser¢do do musculo adutor lateral do escudo.
(0) Simples.
(2) Provocando uma deformagédo na margem basal.
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Figura 8. Vista interna do escudo e das margens articulares. A, Austromegabalanus psittacus; B,
Paraconcavus pacificus; C, Megabalanus rosa; D, Fistulobalanus albicostatus. cia, cicatriz do
musculo adutor; cil, cicatriz do musculo lateral; cir, cicatriz do musculo rostral; cra, crista
articular; crad, crista de inser¢do do adutor; crl, crista de inserg¢do do musculo lateral; fa, fenda
articular; crl, crista de inser¢do do musculo lateral; mb, margem basal; moc, margem ocludente.
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- Tergo [TE]

A inser¢do do musculo depressor do tergo, no 4ngulo entre a margem basal e a

margem carenal, pode se lisa ou apresentar cristas trahsversais 4 margem basal.

[TE 1] Inser¢ido do misculo depressor do tergo.
(0) Com cristas (Figura 10, Figura 11 A, B).
(1) Lisa.

As cristas do local de insergdo do musculo depressor do tergo, podem ser elevadas
como uma parede ou serem pouco distintas, formando somente uma pequena elevagéo

proéxima a margem basal.

[TE 15] Forma das cristas da inserc¢do do misculo depressor do tergo.

(0) Elevadas comouma parede (Figura 10 A, B).
(1) Pouco nitida somente com uma elevagdo préxima a margem (Figura 11 A, B).

‘As cristas de inser¢do do musculo depressor do tergo quando elevadas como
uma parede, podem ser projetadas além da margem basal do tergo ou ficarem limitadas a

margem.

[TE 14] Cristas do musculo depressor do tergo.
(0) Projetando-se além da margem basal (Figura 10 B).
(1) Limitadas @ margem basal (Figura 10A).

O espordo é formado por uma alteragdo da dire¢do das linhas de crescimento da
face externa do tergo, produzindo uma extenséo longitudinal da margem basal. O esporéo
¢ delimitado lateralmente por duas linhas longitudinais imagindrias, dispostas onde as linhas
de crescimento mudam de diregdo, as margens do espordo (Figura 9A, B e C). O esporéo
pode ser formado pela mudanga suave da direg¢do das linhas de crescimento, ou pode
apresentar uma mudangaabrupta das linhas, formando dobras em uma ou nas duas margens

do esporio.

[TE 22] Estrutura do esporio.
(0) Formado pela altera¢@o suave da diregdo das linhas de crescimento (Figura 9 C).
(1) Formando alteragéo brusca das linhas de crescimento (Figura 9A, B).
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O espordo formado pela alteragdo brusca das linhas de crescimento apresenta

nas margens dobras formando uma fenda. A margem da fenda normalmente € coincidente
com a margem do espordo mas em alguns casos a margem da fenda € deslocada para o
centro quase fechando o espordo. Darwin (1854b) observou esta diferenga utilizando o

termo “infolded spur” para caracterizar o estado (1).

[TE 27] Relagdo margem da fenda /margem do esporio.

(0) Apresentando uma fenda longitudinal em pelo menos uma margem, coincidente com a
margem do espordo (Figura 9 A).

(1) Com a margem da fenda deslocada para o centro néo coincidindo com a margem do
espordo (Figura9 B).

O espordo pode apresentar cristas na margem inferior. Estas proje¢des podem estar

dispostas ao longo da margem basal do espor@o ou formar dois espinhos laterais distintos.

[TE12] Superficie da base do esporao.
(0) Projegdes em forma de cristas e espinhos (Figura 10 D, Figura 11A).
(1) Dois espinhos laterais na por¢éo terminal do espordo (Figura 10C).

Naface externa do tergo, a margem carenal normalmente ¢ delimitada pelas cristas
de crescimento que se curvam abruptamente em dire¢éo ao dpice. As cristas podem néo se

curvar abruptamente, expandindo assim a margem carenal na superficie externa do tergo.

[TE 4] Cristas de crescimento do tergo na margem carenal.
(0) Abruptamente curvadas. (Figura 9A, B).
(1) Formando uma margem adicional (Figura 9 C).

A margem escudal do tergo é o local onde ocorre a articulagdo do tergo com o
escudo. A borda da margem escudal se encaixa na fenda articular do escudo proporcionando
um ponto de apoio para as duas placas. Esta margem, pode ser simples ou apresentar uma
crista longitudinal, que forma junto com a borda uma parede perpendicular a superficie da

margem escudal.

[TE 23] Margem escudal do tergo.
(0) Simples, com a borda escudal acompanhando a margem.
(1) A bordaescudal forma uma parede perpendicular & margem escudal.
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O éapice do tergo pode ser simples ou apresentar uma proje¢@o pontiaguda. Esta
projecdo ¢ formada por uma matriz, mais resistente que o restante do tergo. Esta matriz

apresenta também uma coloragéo distinta & predominante na placa.
[TE 17] Apice do tergo.

(0) Pontiagudo (Figura 11 A-F).

(1) Simples (Figura 9 A-C).

A matriz que compde o tergo pontiagudo € observada na face interna da placa. A
matriz pode apresentar um formato conico ocupando o lado rostral da face interna do

tergo ou ficar limitada a borda lateral do prolongamento do esporéo.

[TE 20] Forma da matriz na face interna do tergo.
(0) Conica (Figurall B, CE, F).
(1) Estreitada, lateral ao prolongamento do espordo (Figura 11 A, D).

O tergo que apresenta uma matriz de coloragfo distinta com uma forma conica
(Figura 11 D,E, F), pode apresentar na sua parte basal, duas formas distintas. Uma, com a
base reta proxima a margem basal a outra com a base arredondada distante da margem

basal.

[TE 19] Forma base da matriz conica.
(0) Reta. (Figura 11 B, E).
(1) Arredondada (Figura 11 C, F).
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Figura 9. Face externa do tergo. A, Balanus eburneus, B, Paraconcavus pacificus;, C,
Membranobalanus declivis. mc, margem carenal; mce, margem carenal expandida; mf, margem
da fenda; msc, margem escudal; me, margem do espor@o.
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Figura 10. Face interna do tergo, destaque do dngulo entre a margem basal € a margem carenal (A,
B) e extremidade inferior interna do espordo (C, D). A, Balanus eburneus; B Tetrabalanus
polygenus;, C, Balanus perforatus; D, Striatobalanus amaryllis. crt, cristas de inser¢do do
musculo depressor do tergo; cre, cristas da base do espordo; mc, margem carenal; mb, margem
basal; esp, esporéo.
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3.1.4 - Apéndices Orais

- Mandibula [MD]

No 4ngulo inferior da mandibula ocorre a transigdo entre a margem distal, onde ficam
as proje¢des molares, e a margem basal coberta por cerdas. Esta regido pode ser simples
ocorrendo somente uma quebra na dire¢do entre as duas margens, pode apresentar uma
projecdo coberta por espinhos e cerdas ou apresentar uma margem coberta por uma fileira

de espinhos bastante desenvolvidos.

[MD 7] Angulo inferior da mandibula.

(0) Simples (Figura 12 E).

(1) Apresentando uma projegdo coberta por espinhos (Figura 12 G, I).
(2) Coberto por espinhos desenvolvidos dispostos em fileira.

- Primeira maxila [MAX]

A primeira maxila apresenta em sua margem distal, espinhos articulados. Estes

espinho podem ser semelhantes entre si, ou podem apresentar padrées diferenciados.

[MAX 24] Forma e tamanho dos espinhos distais da primeira maxila.
(0) Apresentando padrées diferenciados (Figura 13 A, B, D-H; Figura 14 A-H).
(1) Semelhantes em relagédo a forma e tamanho (Figura 13 C).

Os espinhos distais da primeira maxila que apresentam padrdes diferenciados
normalmente possuem um par de espinhos superiores bem desenvolvidos. Abaixo do par
superior, diferentes padrées podem ser notados. O primeiro foi formado pelas maxilas que
apresentaram um par inferior de espinhos desenvolvidos e maiores que os espinhos centrais.
Um segundo foi formado por espinhos que ndo possuiam uma diferenciagédo nitida entre os
espinhos centrais e o par inferior de espinhos. E o terceiro padréo foi formado por um par

inferior de espinho desenvolvidos mas com tamanhos muito desiguais.

[MAX 6] Espinhos abaixo do par superior de espinhos da primeira maxila.

(0) Diferenciados em tamanho com um par maior inferior (Figura 13 A, B, D; Figura 14 A-
H).

(1) Par inferior de espinhos com tamanho similar aos espinhos centrais mais préximos (Figura
13 H).

(2) Diferenciado em tamanho, com um par inferior maior com tamanho dos espinhos muito
desiguais (Figura 13 E, F, G).
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Na primeira maxila, acima da fenda, pode-se observar somente um par de espinhos

desenvolvidos (par superior de espinhos) ouum nimero maior de espinhos pode ser observado.

[MAX 12] Niimero de espinhos acima da fenda.
(0) Dois espinhos (Figura 13 A-D, F-H; Figura 14 A-H).
(1) Mais de dois espinhos.

Espinhos centrais, entre o par superior e inferior de espinhos da primeira maxila,

podem ser lisos ou apresentam projegdes laterais pectinadas (duas fileiras de pinulas voltadas

para o mesmo lado).

[MAX 1] Espinhos centrais da primeira maxila.
(0) Com projegdes laterais pectinadas (Figura 14 B).
(1) Lisos (Figura 13 A-H; Figura 14 A, C-H).

Espinhos abaixo do parinferior ou dos espinhos maiores localizados no angulo inferior

da primeira maxila, podem ser lisos ou apresentam proje¢des laterais.

[MAX 26] Projegdes laterais nos espinhos do Angulo inferior da primeira maxila.
(0) Presente.
(1) Ausente.

A margem superior da primeira maxila acima do primeiro par de espinhos, pode
ser coberta somente por cerdas ou apresentar além destas, espinhos longos e articulados

préximo ao dngulo superior, semelhantes aos espinhos centrais.

[MAX 7] Margem superior da primeira maxila.
(0) Comespinhos longos e articulados (Figura 13 E).
(1) Somente com cerdas.

A primeira maxila no dngulo inferior, possui espinhos de tamanho reduzido em
relagdo aos espinhos centrais. Em alguns casos sdo observados espinhos grandes e articulados
semelhantes aos espinhos centrais localizados no dngulo inferior abaixo do par inferior de

espinhos.

[MAX 4] Espinhos no dngulo inferior da primeira maxila.

(0) Semelhante aos espinhos centrais (Figura 14 F).

(1) Pequenos espinhos diferente dos espinhos centrais (Figura 13 A-H; Figura 14, A-E, G,
H).
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Figura 12. Mandibula, vista lateral. A, B, Bathylasma hirsutum; C, D, Fistulobalanus
citerosum;, E, F, Balanus spongicola; G, H, Megabalanus occator; 1, J, Megabalanus
vesiculosus. A, C, E, G, 1, detalhe do angulo inferior.
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Figura 13. Primeira maxila, vista lateral. A, Bathylasma hirsutum; B, Semibalanus balanoides; C,
Membranobalanus declivis, D, Notobalanus flosculos; E, Balanus rostratus; F, Balanus crenatus,
G, Balanus balanus; H, Balanus trigonus. e, espinho; ea, espinho do angulo inferior; ec, espinho
central; ei, espinho inferior; ems, espinho da margem superior; fe, fenda; pie, par inferior de
espinhos; pse, par superior de espinhos.



Figura 14. Primeira maxila, vista lateral. A, Tetrabalanus polygenus; B, Balanus eburneus; C,
Balanus improvisus, D, Megabalanus occator, E, Megabalanus peninsularis; F,
Austromegabalanus psittacus; G, Megabalanus krakatauensis; H, Striatobalanus amaryllis. ea,
espinho do dngulo inferior; ec, espinho central; fe, fenda; pie, par inferior de espinhos; pse, par
superior de espinhos.
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- Segunda maxila [MAL]

As cerdas lisas presentes na margem anterior do lobo distal da segunda maxila,
podem ser simples com sua extremidade afinando até o fim ou serem modificadas apresentando
um alargamento sub-terminal na extremidade. Este alargamento parece ser provocado pela

presen¢a de dobras ou pregas, que impedem a completa extensdo da extremidade da

cerda provocando assim sua deformagéo.

[MAL 3] Cerdas lisas da margem anterior do lobo distal da segunda maxila.
(0) Simples (Figura 15 F).
(1) Com pregas sub-terminais (Figura 15 A-E, G-Q).

As cerdas modificadas do lobo distal da segunda maxila [MAL 3], apresentam
trés formas de terminag@o distintas. A primeira possui uma ponta assimétrica deslocada do
eixo central da cerda. A segunda apresenta uma ponta mais afilada podendo apresentar no
alargamento sub-terminal uma fileira de projegées delicadas (+3 pum). E a terceira apresenta

uma extremidade mais simétrica .

[MAL 1] Extremidades das cerdas do lobo distal da segunda maxila.
(0) Com a ponta assimétrica deslocada do eixo central (Figura 15N-Q).
(1) Com uma ponta mais afilada (Figura 15 G- I).

(2) Cerda com uma extremidade mais simétrica (Figura 15 A- E).

A segunda maxila pode estar dividida em um lobo distal e um lobo proximal (bilobada)

ou ndo apresentar uma divisdo nitida (unilobada).

[MAL 2] Divisdo da segunda maxila.
(0) Unilobada.

(1) Bilobada.

A segunda maxila na margem distal pode ser coberta exclusivamente por cerdas pinadas

ou também apresentar cerdas simples desprovida de pinulas.

[MAL 4] Segunda maxila, cerdas presentes na extremidade distal.
(0) Somente cerdas pinadas.
(1) Cerdas lisas (Figura 15) e pinadas.
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Figura 15. Segunda maxila, diferentes tipos de terminagdes encontradas nas cerdas lisas da
margem anterior do lobo distal. A-F, Fistulobalanus albicostatus, G-M, Fistulobalanus
citerosum, N-Q, Balanus amphitrite. A- E, cerda com uma extremidade mais simétrica; F,
simples; G- I, com uma ponta mais afilada, N-Q, com a ponta assimétrica deslocada do eixo
central. d, dobras; p, projegdes delicadas.
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- Labro [LA]

A margem da fenda do labro podeser lisa ou apresentar uma fileira com mais de

sete dentes curtos e triangulares em cada lado da fenda.

[LA 1] Margem da fenda do labro com uma fileira de dentes curtos.
(0) Ausente (Figura 16 A, B).
(1) Presente (Figura 16 C).

A borda distal do labro pode ser continua formando uma superficie regular ou pode
apresentar na regido mediana uma fenda. A condig¢éo primitiva do labro que apresenta a

borda distal continua foi atribuida por Newman et al.(1969).

[LA 3) Fenda mediana na superficie do labro.
(0) Ausente.
(1) Presente (Figura 16 A-C).

" A margem distal do labro pode ser lisa, coberta por pequenas cerdas ou apresentar

dentes curtos na superficie.

[LA 4] Margem distal do labro.
(0) Lisa.
(1) Com dentes (Figura 16 A-C).
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Figura 16. Margem superior do labro. A, Ceratoconcha floridana, B, Balanus eburneus; C
Balanusimprovisus. de, dentes; fe, fendamediana do labro.
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3.1.5 - Apéndices Toracicos, Cirros [CI]

A face interna do ramo posterior do cirro III, pode apresentar cerdas complexas,
aqui definidas como a presen¢a de espinhos ou proje¢des desenvolvidas, derivadas das
cerdas denticuladas e bifurcadas, ndo incluindo cerdas.pectinadas. Esta delimitagéo diverge
darealizada por Henry & McLaughlin (1975), que incluiram cerdas pectinadas na definigdo
de cerdas complexas. Estes autores trabalharam somente com as espécies do complexo
“Balanus amphitrite ”, onde as cerdas pectinadas ocorriam sempre juntas com os outros
tipos de cerdas complexas, mas ao observar espécies de outros grupos, verificou-se a
presenca de cerdas pectinadas independente das presenga de outras cerdas complexas

(denticuladas e bifurcadas), justificando assim a sua excluséo.

[CI29] Cerdas complexas no Cirro III.
(0) Ausente.
(1) Presente (Figura 17, Figura 18 A-D).

Cirro III, ramo posterior, face interna com cerdas complexas. As cerdas complexas
sdo de dois tipos: denticuladas e bifurcadas. As cerdas denticuladas possuem projegdes
laterais bastante desenvolvidos dispostos em duas fileiras podendo apresentar diferentes
graus de redug@o do numero de dentes. As cerdas bifurcadas apresentam as extremidades

desiguais e podem ter mais de um ponto de bifurcagdo (multifurcadas).

[CI117] Tipo de cerda complexa do cirro III.
(0) Denticulada (Figura 18A-D)
(1) Bifurcada e ou multifurcada.
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Cirro III, ramo posterior, face interna apresentando cerdas com projec¢des laterais

triangulares com uma base alargada e dpice curto. As proje¢des sdo espagadas e estéo
dispostas em até 3 fileiras longitudinais. As cerdas sdo mais curtas e largas em relagéo as

cerdas pectinadas.

[CI 20] Cerdas com projecdes laterais triangulares no Cirro III.
(0) Presente (Figura 18 G, H).
(1) Ausente.

Cirro III, ramo posterior, face interna voltada para o cone oral apresentando
cerdas com pinulas alongadas com comprimentos superiores a 7um, préximas a extremidade

distal da cerda.

[CI 31] Cerdas com pinulas alongadas no Cirro III.
(0) Ausente.
(1) Presente (Figura 18 1,J).

Cirros V e VI podem apresentar na superficie das projegdes dos ramos internos

dos segmentos proximais, dentes bastante desenvolvidos.

[CI33] Projegdes do ramo interno dos cirros V e VI,
(0) Com dentes bastante desenvolvidos.
(1) Lisa.

O cirro VI pode apresentar no dngulo entre a margem distal e a margem posterior

dos segmento basais uma cerda reduzida e mais grossa semelhante a um espinho.

[CI 35] Espinho basal desenvolvido no Cirro VI.
(0) Presente.
(1) Ausente.

O cirro III pode se assemelhar quanto a forma com os cirros anteriores ou com os
cirros posteriores. Quando este se assemelha com os cirros I e II os ramos sdo mais curtos

e alargados. Quando se assemelham com os cirros IV, V e VI os ramos sdo mais afilados

e delgados.

[CI 42] Forma e tamanho do Cirro III.
(0) Semelhante aos cirros IV, Ve VI.
(1) Semelhante aos cirros I e II.
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Figura 18. Cerdas observadas na face interna do ramo posterior do Cirro III. A-F, Fistulobalanus
albicostatus, G, H, Megabalanus tintinnabulum, 1 - K Balanus glandula. A - D, cerda
denticulada; E, I, cerda pectinada ; G, H, cerda foliada; F, K, J, cerda pinada. A - E, G, I, J.Face
interna, F, H, J, protuberancia; K, margem posterior.
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3.1.6 - Pénis

O pénis pode ser liso na regido dorsal proxima a base ou apresentar préoximo a

base, uma proje¢do chamada ponta basidorsal do pénis.

[PE2] Ponta basidorsal do pénis
(0) Ausente (Figura 19 A).
(1) Presente (Figura 19 C).

. A ¥ . .
As cerdas presentes na ponta basidorsal do pénis podem ser de dois tipos: um
par de cerdas lonas e diferenciadas, ou varias cerdas longas na superficie com diferentes

tamanhos.

[PE1] Cerdas na proje¢io basidorsal do pénis.
(0) 1 par de cerdas (Figura 19 B).
(1) Varias cerdas longas (Figura 19 D).
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Figura 19. Base do pénis. A, Bathylasma hirsutum; B, Megabalanus krakatauensis; C, D,
Megabalanus peninsularis. A, C, vista da base do pénis; B, D, detalhe da ponta basidorsal do
pénis. ce, cerda; pb, pontabasidorsal do pénis.
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3.2. MATRIZ DE DADOS

A partir dos caracteres listados acima foi construida uma matiz com as atribuigdes
de estados para os 47 taxons estudados (APENDICE, II). Os caracteres estéo listados de

forma alfa-numérica como apresentado no capitulo “3.1 - DESCRICAO DOS CARACTERES”.

3.3. ANALISE DE PARCIMONIA

3.3.1 - Descricdo das arvores obtidas

Utilizando da matriz de caracteres ndo ordenados e todos com peso igual a 1, foi
realizada uma busca heuristica utilizando o programa “PAUP”. Foram encontradas 252
arvores com 125 passos cada, apresentando um indice de consisténcia = 0,728; indice de
retengcdo =0,875 e indice de consisténcia reescalonado RC =0.637. O consenso estrito
ndo enraizados das 252 arvores fundamentais foi obtido (Figura 20).

O APENDICE III apresenta uma tabela com os valores de indice de consisténcia,
indice de retengéo e indice de consisténcia reescalonado para os caracteres utilizados em
uma das arvores fundamentais. Nesta tabela observa-se que dos 71 caracteres utilizados
14 apresentaram o indice de reteng¢do = 0, indicando que estes caracteres nédo sdo informativos
(autapomorfias).

O cladograma de consenso estrito foi enraizado no clado formado pelas duas
espécies de Bathylasmatidae (Figura 21). Este cladograma seré considerado como o cladograma
basico para as discussdes subsequentes, pois apresenta os grupos presentes em todas as
arvores fundamentais (Tabela XIII). A numeragdo dos nos e descrigdo geral dos grupos
formados sera feita a partir deste cladograma. Os valores de suporte de ramo (b) sdo
fornecidos em parénteses, acima do numero né correspondente. O indice de suporte total

(ti) (Bremer, 1994) da arvore de consenso foi ti =0,47.
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O cladograma de consenso estrito apresentou 81 nos, destes 47 correspondem

aosramos terminais e 34 formam asramificagdes internas. A Tabela VII fornece a listagem
dos nés e suas ligagdes, além do comprimento do ramo correspondente. Paramelhor compreensdo
e avaliagdo da estrutura da arvore basica € fornecida uma tabela com as mudangas de cada
carater (Tabela VIII) e uma tabela com a lista de apomorfias para cada né (Tabela IX).
De modo a permitir uma melhor avaliagdo dos nds politdmicos do cladograma de
consenso estrito, foi obtido um cladograma de maioria com os nds presentes em pelo menos
50% das éarvores, sendo que os nds compativeis que estavam presentes em menos de 50%
das arvores também foram apresentados (Figura 22). Os novos nds obtidos a partir de um
no politdmico receberam um cdédigo alfa-numérico sendo o numero referente ao né original
e a letra recebida em fung@o do niimero dos nds derivados. A Tabela X, fornece a listagem
dos nés derivados dos nés politdmicos e suas ligagdes, além do comprimento do ramo
correspondente. Para melhor compreenséo e avaliagéo da estrutura da drvore de consenso
de maioria € fornecida uma tabela com as mudangas de cada caréater relativos aos nos
acrescentados (Tabela XI) e uma tabela com a lista de apomorfias para cada um destes
noés (Tabela XII). A Tabela XIII, fornece uma listagem dos diferentes grupos obtidos a
partir das 252 arvores fundamentais junto com as freqiiéncias de ocorréncia de cada grupo.
A partir da matriz de dados foi feita uma segunda busca heuristica, desta vez
com os tdxons ndo Balanidae forgados como grupo externo. Foram obtidas 2612 arvores
com 128 passos cada, apresentando um indice de consisténcia = 0,711; indice de retengéo

=0,864.



68

Meg. madreporarum

Cer. floridana
Bal. rostratus ;
Cantelius sp. Con. galeatus
Bal. balan Acasta cyatus
Bal. glandula
Bal. crenatus
Arm. quadrivitatus
Meg. peninsularis
Meg. occator
Bal. trigonus Not. flosculos
Meg. rosa Bal. spongicola
Sem. balanoides
Meg. vesiculosus
Mem. declives
Me. krakatauensis
Meg. tintinnabulum Hex. americanum
Men. aquila
Bat. hirsutum
Bal. perfora

Aus. nigréscens
Aus. psittacus 4f . wovicanus oy
N at. ¥
Par. pacificus SRR

Str bimae Bal. I laevis
Str. tenuis Bal. | nitidus

Bal. reticulatus
Bal. cirratus
Bal. venustus

et. polygenus

Str. amaryllis

Bal. amphitrite
Bal. improvisus

Bal. subalbidus

Bal. inexpectatus
Bal. peruvianus

Pis, suturaltus Fis. albicostatus

Fis. citerosun

Figura 20. Cladograma de consenso estrito ndo enraizado, obtido a partir de 252 arvores
fundamentais.
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46 - Bat. hirsutum
47 -Hex. americanum
1 - Mem. declivis
2 - Sem. balanoides
3 - Not. flosculos
43 - Con. galeata
38 - Acasta cyathus
44 - Arm. quadrivittatus
37 - Canttelius sp.
35 - Meg. madreporarum
36 - Cer. floridana
6 - Bal. crenatus
7 - Bal. glandula
5 - Bal. balanus
8 - Bal. rostratus
15 - Bal. spongicola
16 - Bal. trigonus
10 - Bal. eburneus
12 - Bal. reticulatus
27 - Tet. polygenus
28 - Bal. venustus
40 - Bal. cirratus
9 - Bal. amphitrite
11 - Bal. improvisus
13 - Bal. subalbidus
29 - Bal. inexpectatus
34 - Bal. peruvianus
22 - Fis. albicostatus
21 - Fis. citerosun
30 - Fis. suturaltus
14 - Bal. laevis laevis
39 - Bal. laevis nitidus
4 - Str. amaryllis
42 - Str. bimae
45 - Str. tenuis
19 - Par. pacificus
20 - Par. mexicanus
26 - Aus. psittacus
41 - Aus. nigrescens
17 - Bal. perforatus
18- Men. aquila
23 - Meg. tintinnabulum
25 - Meg. krakatauensis
32 - Meg. vesiculosus
24 - Meg. rosa
31 - Meg. occator
33 - Meg. peninsularis

Figura 21. Arvore de consenso estrito construida a partir de 252 arvores fundamentais
com 125 passos. A numerag¢do do n6 é fornecida sobre o ramo, entre parénteses o valor

de suporte do ramo (b).
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46 - Bat. hirsutum
47 - Hex. americanum
1 - Mem. declivis
= 2 -Sem. balanoides
3 - Not. flosculos
g 43 - Con. galeata
f mmw 38 - Acasta cyathus
44 - Arm. quadrivittatus
37.- Cantellius sp

L 35 - Meg. madreporarum
36 - Cer. floridana
—_ 6 - Bal. crenatus
69-[ 7 - Bal. glandula
69

{ E 5 - Bal. balanus
(34%) 8 - Bal. rostratus

15 - Bal. spongicola
16 - Bal. trigonus
10 - Bal. eburneus
12 - Bal. reticulatus
27 - Tet. polygenus
) 28 - Bal. venustus
|_ 40 - Bal. cirratus

9 - Bal. amphitrite
11 - Bal. improvisus
13 - Bal. subalbidus

_— 29 - Bal. inexpectatus
o] ——
2a

!

34 - Bal. peruvianus
22 - Fis. albicostatus

21 - Fis. citerosun

—{_ 30 - Fis. suturaltus
—
) S

(51%
A)

14 - Bal. laevis laevis
39 - Bal. laevis nitidus

4 - Str. amaryllis
48'[ 42 - Str. bimae
(49‘6../83C 45 - Str. tenuis
19 - Par. pacificus

mf’?l (7122){ 20 - Par. mexicanus

26 - Aus. psittacus

- Aus. nigrescens
Lso-l 41 - Aus. nig
SOE 17 - Bal. perforatus
—5 5 - (43%) 18- Men. aquila

23 - Meg. tintinnabulum
— 25 - Meg. krakatauensis
- b 32 - Meg. vesiculosus
24 - Meg. rosa

=51 31 - Meg. occator
(32‘;?C 33 - Meg. peninsularis

Figura 22. Arvore de consenso de maioria (50%) construida a partir de 252 arvores fundamentais
com 125 passos. Grupos compativeis presentes em menos de 50% das arvores também
sdo mostrados. Sobre os ramos, a numeragdo dos nés correspondente as mudangas observadas
e entre parénteses a freqiiéncia de ocorréncia dos grupos compativeis
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Tabela VII. Lista dos nés terminais e internos que compdem o cladograma de consenso
estrito. Na primeira coluna o nimero do nd, entre parénteses € o nome do tdxon
correspondente quando for o caso; na segunda coluna o nimero do né ao qual o n6 da
primeira coluna esta conectado; na terceira coluna o nimero de passos do ramo relativo ao
nd; na quarta coluna, o menor nimero de passos pard o ramo; na quinta coluna o maior
numero de passos para o0 ramo.

Numero do n6 Conectado Comprimento do  Comprimento Comprimento
ao nd ramo obtido  minimo possivel maximo possive
M. declivis (1) 79 5 5 5
S. balanoides (2) 78 1 1 1
N. flosculos (3) 77 3 2 K
S. amaryllis (4) 48 1 1 |
B .balanus (5) 68 3 3 4
Balanus crenatus (6) 69 0 0 0
B. glandula (7) 69 1 1 1
B. rostratus (8) 68 2 2 2
B. amphitrite (9) 59 0 0 0
B. eburneus (10) 64 1 1 1
B. improvisus (11) 59 0 0 0
B. reticulatus (12) 63 0 0 0
B. subalbidus (13) 59 0 0 0
B. coquimbensis (14) 87 1 0 1
B. spongicola (15) 66 1 1 2
B. trigonus (16) 66 1 1 1
B. perforatus (17) 49 1 1 1
M. aquila (18) 49 0 0 2
P. pacificus (19) 55 2 2 2
P. mexicanus (20) 55 2 2 2
F. citerosun (21) 60 1 1 1
F. albicostatus (22) 61 1 1 1
M. tintinnabulum (23) 54 0 0 0
M. rosa (24) 51 0 0 0
M. krakatauensis (25) 52 0 0 0
A. psittacus (26) 50 2 2 2
T. polygenus (27) 63 1 1 1
B. venustus (28) 63 1 1 1
B. inexpectatus (29) 62 1 1 1
F. suturaltus (30) 60 0 0 0
M. occator (31) D1 0 0 1
M. vesiculosus (32) 52 0 0 0
M. peninsularis (33) ST 0 0 0
B. peruvianus (34) 62 0 0 0
M. madreporarum (35) al 2 2 2
C. floridana (36) 71 1 1 2
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B. cirratus (40)
A. nigrescens (41)
S. bimae (42)
C. galeata (43)
A. quadrivittatus (44)
S. tenuis (45)
B. hirsutum (46)
H. americanum (47)
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Tabela VIII. Lista das mudangas dos caracteres na arvore de consenso estrito. A seta com
dupla linha (=> ) indica que a mudanga ndo serd afetada pelos diferentes tipos de

73

otimizagdo; a seta com uma linha simples (-->) indica que a mudanga pode ocorrer ou néo
dependendo do tipo de otimizagdo adotado, favorecendo reversdo ou paralelismo.

Carater Mudanga Carater ~ Mudanga
BA 1 n6_70 0 =>2no6_67 SCI 3 né_550=>1 P. mexicanus
n6é_73 0=>1n6_72 SCI 12 nd_79 1 =>0 M. declivis
BAS né_711=>0 M madreporarum SCI 13 n6_50 1=>0 A psittacus
BA6 n6_771=>0n676 SCI'18 n6_710=>1C. floridana
BA4 n6_650=>1n658 SCI16 n6_770=>1NM. flosculos
né_481=>0S. tenuis SCI17 n6_731=>0né672
PA 1 né_76 1=>0n6 73 SCI19 n6_730=>1n672
PA2 né_691=>0no68 TE1 né_79 0 => 1 M. declivis
PA3 n6_620=>1n6 61 né_72 0 => 1 Cantellius sp.
PA4  né_781=>4S8. balanoides né_76 0=>1n675
n6_73 1=>0n6_70 TE 22 né 670=>1né 65
n6é_56 0 =>3 n6_48 TE 12 n6_550->1né_54
né 72 1=>2n¢6_71 TE 4 n6_79 0 => 1 M. declivis
PA8 nd6_611=>0n6_60 TE 23 n6é_50 0=>1né_49
PA10 no6_63 0=>1 T. polygenus n6_68 0 => 1 B. balanus
né 73 0=>1n6_72 TE 17 n6_551=>0n6_50
né_71 1 =>2 M. madreporarum TE 14 né_48 1=>0S. renuis
PA1l n6 790-->2n6_78 né_64 1 =>0né_63
né_77 2 --> 4 N. flosculos TE 27 né_650-->1n6_58
n6_80 0 => 3 H. americanum TE 20 n6é_49 0 => 1 B. perforatus
AC8 n6_700=>1né_67 TE 19 né 501 -->0nd_49
n6_56 1=>0no6_48 TE 15 n6é_56 0 =>1né_55
né 68 0=>1 B. balanus né_55 1=>0 P. pacificus
AC2 n6_580-->4n6_56 né_73 0-->1n6_72
n6é_554=>3n6_50 MD 7 né_802=>0n6_79
né_554=>1n6_54 n6_550=>1né_54
né_70 0 -->2 né_69 né_730=>1né_72
AC4 n6 581=>0nb6_56 né_74 0 => 2 A. quadrivittatus
ACS5 n6_581=>0no6_56 MAX 1 n6_641=>0 B. eburneus
AC7 nbé 561=>0n6 48 MAX 4 n6 48 1=>0S. tenuis
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AC 10

AC 11

AC12

AC 8a

AC 13

AC 14
SCE 9
SCE 6

SCE 8

SCI 5

SCI9
SCI 14

SCI 2

n6_561->2n6 55

n6_50 2 =>1 A psittacus
né_552=>1né_54
n6_790=>1né 78

né 751=>0n6_74
n6_701->0n6_67
n6_761->0n6_75

né_74 0 -> 1 A. quadrivittatus
n6_78 0=>1né6_77

né_48 1=>0S. tenuis
n6_56 0=>1né_55

n6_68 0=>1 B. balanus
né_800=>1né 79
né_570->1 B. [l laevis
n6_700->1n6_67
né_561=>5n6_48
no_48 5=>6S. tenuis
né_551=>2né6_50
n6é_502 ->4n6_49

né 671 ->3n6_66
né_530=>2n6_52

n6_58 0 =>3néd_57
né_660=>1 B. trigonus
né_48 1=>2 8. amaryllis
né_50 1 =>2 4. nigrescens
né_551=>2n6_54
né_651=>2n6_64
né 670=>2n6_66
n6_791=>0né_78
né_66 0 =>1 B. spongicola
né_750=>1 C. galeata
né_501=>0né6_49
né_551=>0 P. pacificus
né 551=>0 P. mexicanus

MAX 6

MAX7
MAX 12

MAX 24

MAX 26

MAL 1

MAL 2
MAL 3
MAL 4
LA 1
LA3
LA 4
CI17
C120
CI29
CI31

CI33
CI35
CI42

PE1
PE2

né_ 670=>1né 66
n6_700=>2né6_69
né_681=>0 B. rostratus
né_68 0 =>1 B. rostratus
né_690=>1 B. glandula
né_79 0=>1 M. declivis
n6_770=>1 N. flosculos
né_481=>0S. tenuis
né_63 1=>0 B. venustus
né 691=>0no6 68
né 630=>2no6 62
né_602=>1 F. citerosun
né_622 =>1 B. inexpectatus
n6_800=>1n6_79
n6_650=>1n6_64
né_800=>1n6_79
n6_630=>1n6_59
n6_800=>1n6_79
n6_800=>1n6_79
n6_611=>0 F. albicostatus
né 56 1=>0no6_55
né_630=>1n6_62
nd_570=>1 B. L nitidus
n6_70 0 =>1né6_69
n6_79 1=>0 M. declivis
né 75 1=>0n6_74
né_50 1=>0 A. nigrescens
né_54 1=>0né_53
n6_800=>1né6_79

no 53 0=>1né_51
n6 800=>1n6_79
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Tabela IX. Lista de apomorfias para cada né do cladograma bésico. A seta com dupla linha
(=> ) indica quc a mudanga nfio scrd afetada pelos diferentes tipos de otimizagiio; a sela
com uma linha simples (-->) indica que a mudanga pode ocorrer ou ndo dependendo do tipo

de otimizagdo adotado .

N6 Cardter Mudanga N6 Carater Mudanga
n680->néd_79 MAL2 0=>1 ndé55-> P. pacificus SCI2 1=>0
MD7 2=>0 TELS 1=>0
LA3 0=>1 no55-> P. mexicanus SCI2 1=>0
PE2 0=>1 SCI3 0=>1
LA4 0=>1 n655->no6_54 AC2 4=>1
ACl4 0=>1 ACI0 2=>1
MAL4 0=>1 MD7 0=>1
Cl42 0=>1 SCI5 1=>2
n679-> M. declivis MAX24 0=>1 TE12 0->1
'SCI12 1=>0 n654->n6_53 CI35 1=>0
TE1 0=>1 n653->no_51 PE] 0=>1
TE4 0=>1 ndé53->n6_52 SCE8§ 0=>2
CI33 1=>0 ndé58->no_57 SCE§ 0=>3
n679->n6_78 ACl1  0=>1 ndé57-> B. L. laevis SCES 0-->1
SCI14 1=>0 n657-> B. l. nitidus Cl31 0=>1
PAll 0-->2 n665->no6_64 MAL3 0=>1
n678-> S. balanoides PA4 1=>4 SCIS 1=>2
n678->n6_77 AC8a 0=>1 né64->né_63 TE14 1=>0
n677-> N. flosculos ~ MAX24 0=>1 né63->n6_59 LAl 0=>1
SCIl6 0=>1 n663->nbd_62 MAL1 0=>2
PAll 2-->4 CI29 0=>1
n677->né_76 BA6 1=>0 né62->no_61 PA3 0=>1
n676->né6_73 PAl 1=>0 n661->né_60 PAS8 1=>0
nd73->né6_70 PA4 1=>0 ndé60-> F. citerosun MAL1 2=>1
n670->no6_67 AC8 0=>1 n661-> F. albicostatus  CI17 1=>0
AC12 1->0 n662-> B. inexpectatus. MAL1 2=>1
SCE6 0-->1 n663-> T. polygenus PAIO 0=>1
BAl 0=>2 no663-> B. venustus MAX26 1=>0
n667->n6_65 TEZ2 0=>1 no64-> B. eburneus MAX1 1=>0
n665->no6 58 TE27 0-->1 n667->né_66 SCE6 1-->3
BA4 0=>1 MAX6 0=>1




Continuagdo da IX

76

n658-> né_56

n656-> n_48

noé48-> S. amaryllis
noé48-> S. tenuis

n656-> né_55

n655->né_50

n650-> né_49

n649-> B. perforatus
n650-> A. psittacus

n650-> A. nigrescens

AC2
AC4
ACS
AC8
AC7
PA4
SCE®6
SCIS
AC8a
SCE6
MAX4
MAX26
TE14
BA4
AC10
ACl13
CI20
TEI1S
AC2
SCE6
MAX4
TE17
AC7
SCE 6
SCI2
TE 23
TE 19
TE 20
AC10
SCI13
SCIS
CI35

0-->4
1=>0
1=>0
1=>0
1=>0
0=>3

1=>2
1=>0
5=>6
1=>0
1=>0
1=>0
1=>0
1->2
0=>1
1=>0
0=>1
4=>3
1=>2
1=>0
1=>0
1=>0
2->4
1=>0
0=>1
1->0
0=>1

1=>0
1=>2
1=>0

né66-> B. spongicola
n666-> B. trigonus
n670->n6_69

n669->né_68

no668-> B. balanus

nd68-> B. rostratus

n669-> B. glandula
n673->né_72

n672->né_71

no671-> M. madreporarum
n671-> C. floridana
n672-> Cantellius sp.
n676->n6_75
né75->n6_74

n074-> A. quadrivittatus

n675-> C. galeata
no80-> H. americanum

SCI9
SCI14
SCES8
AC2
MAX6
CI31
PA2
MAX26
AC8
AC13
TE23
MAXI12
MAX7
MAXI12
MD7
TEIS
BAl
PAIO
SCI17
SCI19
PA4
BAS
PA10
SCI18
TE1
ACl12
TE1
ACl1
CI33
AC12
MD7
SCI14
PA1l

0=>2
0=>1

0-->2

0=>1
1=>0
1=>0
0=>1
0=>1

1 =>0

0=>1
0-->1
0=>1
0=>1
1=>0
0=>1
1=>2
1 =>0
1=>2
0=>1
0=>1
1-->0
0=>1
1=>0
1=>0
0--->1
0=>2
0=>1
0=>3
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Tabela X. Lista dos nés obtidos no cladograma de maioria. S6 sdo listados os nés derivados
das ramificagdes politdmicas do cladograma de consenso estrito. Na primeira coluna o
numero do né; na segunda coluna o numero do né ao qual o né da primeira coluna esta
conectado; na terceira coluna o nimero de passos do ramo relativo ao nd; na quarta coluna,
0 menor nimero de passos para o ramo; na quinta coluna o maior nimero de passos para o

ramo.

Numero do nb Conectado a0 Tamanho Tamanho minimo Tamanho maximo
nd do ramo possivel possivel

Sla 51 - - -

50a 50 - - -

69a 69

55a 55 2 1 2

55b 55a 2 1 9

62a 62b 1 1

Tabela XI. Lista das mudangas dos caracteres na arvore de consenso
de maioria. S6 sdo listados os caracteres que sofreram mudangas nos
nés derivados das ramificagdes politbmicas do cladograma de

consenso estrito (bésico).

Carater Mudancga
AC?2 n6é 58 0-->1nb56
n655 1-->3nd55a
né S5a 3 -->4n655b
ACIl0 né55 1=>2nd55
SCI2 né 55a 1=>0no6 55b
n650 1=>0no49
MALI n666 0-->1nd65
n662 1-->2n662a

Tabela XIII. Lista de apomorfias dos nds do cladograma de
consenso de maioria. SO sdo listados os nds acrescentados dos nés
derivados das ramificagdes politomicas do cladograma de consenso
estrito (basico). (-) indica que o nd nio apresenta apomorfia.

N6

Carater Mudanca

né 51 -->ndSla
n6 50 -->no 50a
no 69 -->nod 69a
né 55 -->nod S55a

nod 55a -->nd55b

né 62 -->no 62a

AC2 1-->3
AC10 1=>2
AC2 3-->4
SCI 2 1=>0
MAL 1 1-->2
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Tabela XIII. Grupos obtidos com a freqii€ncia de ocorréncia em relagdo ao nimero total de
arvores fundamentais. Os numeros da primeira linha corresponde ao tdxon (ver fig. 21). "*"

corresponde a uma espécie que forma o grupo, "." a espécie esta ausente no grupo.

11111111112222222222333333333344444444

2345678901234567890123456789012345678901234567 ¥ %
e e ok ko ok e ok ko ok ok ok ok ok ok ok ok ok ok ok ok ko ok kK ok ok k k ok ok k ok ok k ok kK 2592 100%
ekkkdok ok ok ok ok k ok k ok k ok ok k ok k ok k ok ok ok k ok ok ok ok k ok ok ok k ok ok ok ok ok 252 100%
L kkkkkk ko k ok k ok k ok k ok ok ok ok k ok k ok ok ok k ok k ok ok ok ok ok ok ok ok ok ok k ok ok k| 359 100%
Ckkkok ok ok ok k ok ok ok ok k ok ok k ok ok ok ok ok ok ok ok ok ok ok ok ok ok ok ok ok ok kkkok |k 252 100%
Ckokkok ok ok k ok ko ko k ok ok kkkkkkkokkkkkk | kkkk |k 285 100%
Lk kkkkkkkokkkkkkkkkkkkkkkkkkk | kkkk ok 252 100%
Lk kkokkkk | kkkkkkkkkkkkkkkkkok | kkkk K 252 100%
o ¥ 2 sniecee w v 0 LTS S S T S O B R * ¥ T ¥ i 252 100%
wis X g e E § e ok kg * K e Y P e w w Fh s T g 252 100%
A R T R O ¥ou® na 252 100%
S RGER & TS 50,5 T 505 o) del ol o) emeiyel slfelisl sl skl el oliol sl 515 5 o T 0 1 bo 252 100%
L5 B Barree BT dedokik Y e YV eSG d e * a0 % 8 W 252 100%
................................. * X s wmme s 252 100%
............... R T T L T 252 100%
.................................... e e 252 100%
............... L S S T 292 100%
..................... Tk ok e A ST § Reied B 5 252 100%
...................... LRI 2 A 252 100%
...................... e L P Y 252 100%
............. el ola s ox Gl GOIOr 0 A0 CIEE K 0 0 0 00 G R ot 252 100%
....................... Lo . I N P R 2S2 100%
................... R 2 4~ R SO 252 100%
............ L T R L S P R S S S S o 252 100%
....... Tk s e T Yz e T ¥ g e P s Ve § o 252 100%
....... B R T e R e e e w xS e B el 252 100%
....... X R e 000 2 T enle Mo = oae (o ehe Tal sl o) 3i s onis) ol Tl T PNle o5 (3 252 100%
mfs R e e e o) = 1= o vhsl 8 & o) 8 sl B35 o .50 0065 ol o1 5. (53,0 FaI 2] ome e 252 100%
............................................ X 252 100%
................... B el e e, o e s laes s 1 e el el elper e < e s oLl 252 100%
................... ol 30 19 6 Ol eoRd 0 0 & O 010 6 0 G Ok 252 100%
................................. FEK L e v B 252 100%
.................................... *owwa™ v 252 100%
................. M e n-F I Ade s WIS S E e . 180 71,4%
...... wied 8 aacaa ¥ R s e Baian B vReEE ¥ BT s § By 180 71,4%
................... BE o 00w 00X n am Ve w  wRc 8 » e 128 50,8%
e N N L O o B L L RSPy o ¥ i wave 124 49, 6%
............... paf T S P X DT 108 43,1%
........................ K e e e i m e ae el s e 107 42,7%
...................... Po o e ons igsoeesepare 85 33,9%
s X e L heemscsc i e NN TN r s s e s s s e me d 85 33,9%
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............................. BB lams vgamrasaype 85 33, 9%
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--------------------------------------




3.3.2 - Relacionamentos entre os Balanidae 2

O enraizamento de Balanidae no n6 70 foi sustentado pela sinapomorfia: estrutura
das placas parietais tubular [PA4 (0)]. A familia Balanidae esta composta por quatro clados
principais, formados a partir dos nés 69, 66, 64 e 58 . A seguir serdo descritos cada um
destes clados de forma mais detalhada.

A partir do n6 70 dois clados foram formados nos nés 69 e 67.

O clado don6 69, composto pelas espécies (Balanus crenatus, Balanus glandula
(Balanus balanus, Balanus rostratus)), apresenta duas sinapomorfias: par inferior de espinhos
da primeira maxila com tamanho muito desigual [MAX6(2)] e cerdas com pinulas mais
alongadas proximas a extremidade distal na margem interna do ramo posterior do cirro III
[CI31(1)]. O clado do no6 68, (Balanus balanus, Balanus rostratus), apresentou trés
sinapomorfias: presenga de costelas secundarias entre as costelas formadas pela projegéo
dos septos primarios na parede interna [PA2(0)]; espinhos abaixo dos espinhos maiores
localizados no dngulo inferior apresentando proje¢des laterais [MAX26(0)] e sulcos longitudinais
no escudo bem proximos com o mesmo tamanho, ndo formando sulcos profundos nas cristas
de crescimento [SCE6(0)].

A politomia observada no n6 69 foi formada pela presenga de dois grupos incongruentes
na anélise de parcimdnia. A Tabela XIV € um extrato da Tabela XIII, que mostra somente
os grupos formados pelas quatro espécies do nd 69. O primeiro (n6 68) e segundo (né 69)
sdo grupos que apareceram em 100% das drvores e estdo presentes no cladograma de
consenso. O terceiro e quarto grupos formaram um par incongruente, pois néo sdo compativeis
com o grupo (Balanus balanus, Balanus rostratus). Ambos os grupos estavam presentes
em 33.9% das arvores fundamentais, o carater [MAX12 (1)] formou o grupo de espécies
(Balanus glandula, Balanus rostratus) e o carater [AC12(1)] formou o grupo (Balanus

rostratus, Balanus crenatus).
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Tabela XIV. Extrato modificado da Tabela XIII, apresentando a freqiiéncia de 4 grupos
formados a partir das 252 4rvores obtidas na anélise de parcimoénia.

Grupos Espécies Freqléncia
5678 *
19, %, .*_, = B. balanus, B. rostratus 100%
20, .x*x% = B balanus, B. crenatus, B. glandula, B. rostratus 100%
30, .** _*_ = B balanus, B. crenatus, B. rostratus 33,9%
4%, . x . x* = B balanus, B. glandula, B. rostratus 33,9%

O clado do n6 67, reuniu o restante das espécies aqui trabalhadas da familia
Balanidae, e apresentou como sinapomorfia a base calcaria tubular [BA1(1)]. O n6 67 se
dividiu em dois ramos ligados aos n6s 66 e 65.

O clado do n6 66 foi formado pelas espécies Balanus spongicola e Balanus
trigonus, sendo caracterizado por duas sinapomorfias: fenda articular do escudo estreita
com a superficie da crista continua a dobra do segmento do tergo [SCI 9(2)] e par inferior
de espinhos da primeira maxila com tamanho similar a dos espinhos centrais [Max6 (1)].

O clado do n6 65 foi caracterizado pelo espordo do tergo formado pela alteragdo
brusca das cristas de crescimento [TE 22(1)]. Deste clado foram originados dois clados,
um do n6 64 e outro do nd 58.

O clado do n6 64 (Balanus eburneus ( Balanus reticulatus, Tetrabalanus polygenus,
Balanus venustus, Balanus cirratus (Balanus amphitrite, Balanus improvisus, Balanus
subalbidus) (Balanus inexpectatus, Balanus peruvianus (Fistulobalanus albicostatus
(Fistulobalanus citerosum, Fistulobalanus suturaltus))))) foi caracterizado pela presenga
das cerdas modificadas no lobo distal da segunda maxila [MAL 3(1)]e crista articular do
escudo apresentando uma margem basal projetada [SCI 5(2)]. O clado do né 63 caracterizou-
se pela presenca de cristas do musculo depressor do tergo projetadas além da margem
[TE 14(0)]. O cladograma de consenso revelou a existéncia de uma politomia, envolvendo

Balanus reticulatus, Tetrabalanus polygenus, Balanus venustus e Balanus cirratus além
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de dois clados monofiléticos, nés 59 € 62.

O clado do n6 59 (Balanus amphitrite, Balanus improvisus, Balanus subalbidus)
foi caracterizado pela margem da fenda do labro multidenticulada [LA1(1)].

O clado do n6 62 (Balanus inexpectatus, Balanus peruvianus (Fistulobalanus.
albicostatus (Fistulobalanus citerosum, Fistulobalanus. suturaltus))) apresentou como
sinapomorfia a presenga de cerdas complexas no cirro ITII [CI 29(1)], além da presenga de
dois estados de cerdas modificadas na segunda maxila [MAL 1(1)(2)]. Astrés espécies de
Fistulobalanus (n6 61) foram caracterizadas por apresentarem as placas parietais com os
septos primarios se ramificando préximo a parede externa [PA 3(1)] e o clado don6 60
(Fistulobalanus citerosum, Fistulobalanus suturaltus), apresentou nas placas parietais
laminas internas secundarias [PA8 (0)]. O cladograma de consenso de maioria (Figura 22)
apresentou o clado 62a que agrupou Balanus peruvianus com as espécies do clado do
né 61. Este grupo foi encontrado em 50,8 % das 252 arvores fundamentais, (Tabela XIII),
e foi formado pela presenca da cerda modificada da segunda maxila com extremidade mais
simétrica [MAL 1(2)] nas espécies Balanus peruvianus, Fistulobalanus albicostatus e
Fistulobalanus suturaltus.

O clado 58 apresentou duas sinapomorfias: esporéo do tergo com a margem da
fenda deslocada para dentro [TE 27(1)] e base calcificada vesicular [BA 4(1)]. Dois ramos
saem do clado 58 e formam os clados don6 57 e né 56.

O clado do n6 57, formado por Balanus laevis laevis € Balanus laevis nitidus,
foi caracterizado por apresentar na superficie externa do escudo uma ou duas dobras longitudinais
continuas [SCE 8(3)].

O clado do n6 56 foi caraterizado pelas seguintes sinapomorfias: crista longitudinal
ao longo da face interna do radio [AC 4(0)] e margem da bainha projetada [SC 5(0)].

Este clado se divide nos clados dos n6s 48 e 55.
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O clado do n6 48, formado pelas espécies do género Striatobalanus foi caracterizado

pelas seguintes sinapomorfias: placas parietais sélidas com costelas desenvolvidas [PA 4(3)]
e borda lateral da ala bifida [AC 7(0)]; auséncia de septos transversais na borda de jungdo
do radio [AC 8(0)].

O clado do né 55 foi caracterizado pela presenga de septos elevados na borda
de sutura do radio [AC 13(1)], cerdas do cirro IIl com projegdes laterais triangulares [CI
20(0)] e cristas do musculo depressor do tergo delicadas [TE 15(1)] (com excegdo de
Paraconcavus pacificus). O né 55 é formado por uma politomia envolvendo o clado 54,
o clado 50 e as duas espécies de Paraconcavus.

O clado do n6 50 foi formado pelas espécies (Austromegabalanus psittacus,
Austromegabalanus nigrescens (Balanus perforatus, Menesiniella aquila)) e foi caracterizado
pelas seguintes sinapomorfias: septos da borda de sutura do radio com denticulos desenvolvidos,
apontados para o topo como para a base sendo mais comum os dentes apontados para
base [AC 2(3)]; espinhos no dngulo inferior da primeira maxila semelhante aos espinhos
centrais [MAX 4(0)] e apice do tergo pontiagudo [TE 17(0)]. Uma politomia foi formada
a partir do nd 50, pelo clado do né 49 e as duas espécies de Austromegabalanus.

O clado don6 49 (Balanus perforatus, Menesiniella aquila) apresenta as seguintes
sinapomorfias: borda lateral da ala bifida [AC 7(0)]; local de inser¢do do musculo depressor
lateral com uma crista independente [SCI 2(0)]; margem escudal do tergo com a borda
formando uma parede perpendicular. [TE 23(1)].

O cladograma de consenso de maioria apresentou uma resolugéo para a politomia
do n6 55. O clado 55a formado pelo clado do n6 50 e as duas espécies de Paraconcavus
apareceu em 71% das drvores fundamentais e apresentou a seguinte sinapomorfia: uma
depressdo profunda como um tubo em direg&o ao topo préxima a margem da placaonde a

ala se projeta [AC 10(2)]. O clado do né 55b formado por Paraconcavus pacificus e



Paraconcavus mexicanus apresentou como sinapomorfia: septos da borda de sutura do
radio com denticulos apontados para base, bem desenvolvidos e regulares [AC 2(4)] e
local de inser¢do do musculo depressor lateral com uma crista independente [SCI 2(0)]. A
politomia observada pode ter sido provocada pela presenga do estado [TE 15(0)] em
Paraconcavus pacificus provocando a formagédo de grupos incongruentes entre as arvores
fundamentais.

O clado do n6 54 formado por Megabalanus tintinnabulum e as espécies do
clado do né 53, apresenta as seguintes sinapomorfias: denticulos presentes nos septos da
borda se sutura do réadio direcionado tanto para base como para o topo [AC 2(1)]; margem
entre o ultimo dente e o dngulo inferior da mandibula apresentando uma elevagédo pontiaguda
coberta por dentes curtos [MD 7(1)] e cerdas no ponto basidorsal do pénis [PE 1(0)(1)].

O clado do né 53 formado pela composi¢do dos clados do né 51 (Megabalanus
rosa, Megabalanus occator, Megabalanus peninsularis) e doné 52 (Megabalanus krakatauensis,
Megabalanus vesiculosus), apresentou como sinapomorfia a presen¢a de um espinho basal
desenvolvido na margem posterior do cirro VI [CI 35(0)]. O clado doné 51 apresentou
varias cerdas longas na projeg¢do basidorsal do pénis [PE 1(1)]. O clado 52 apresenta
como sinapomorfia, o escudo com 1 dobra longitudinal tnica, dividida transversalmente

pelas cristas de crescimento [SC 8(2)].

3.3.3 - Relacionamento dos taxons do grupo externo

O cladononé 73 apresentou como sinapomorfia a presenga de proje¢des laterais
longitudinais nos septos longitudinais das paredes internas préximos a base [PA 1(1)].
Este clado foi formado pela familia Balanidae (descrito acima) (né 70), e o clado do n6 72
formado pelas 3 espécies de Pyrgomatidae.

O clado do né 72 apresentou como sinapomorfias: angulo inferior da mandibula

apresentando uma proje¢@o coberta por espinhos [MD 7(1)]; estrutura da base calcificada
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sulcada [BA 1(1)]; quatro placas parietais formando a “concha” [PA 10(1)]; terminag&o

basal da crista de inser¢do do musculo adutor do escudo, continua com a base da placa
[SCI 17(0)]; inser¢do do musculo adutor lateral do escudo, provocando uma deformagéo
na margem basal [SCI 19(1)]. O clado do né 71 foi f(;rmado por Ceratoconcha floridana
e Megatrema madreporarum e é caracterizado por apresentar estrutura das placas parietais
perfurada [PA 4(2)] enquanto que Cantellius sp. (enraizado no n6 72) apresenta uma
placa parietal sélida.

O clado n6 76, formado pelos clados do n6 73 (descrito acima) e 75, apresentou
como sinapomorfias a presenga de uma base calcificada [BA 6(0)] e proje¢bes em forma
de septos na base das placas parietais [PA 11(2)].

O clado do né 75 € formado pelo clado do n6é 74 e Conopea galeata e apresenta
a inser¢do do musculo depressor do tergo sem cristas [TE 1(1) ] como sinapomorfia. O
clado do n6 74 (Acasta cyathus, Armatobalanus quadrivittatus) apresenta como sinapomorfia
a borda inferior da bainha continua com a superficie interna [AC 11(0)] e dentes bastante
desenvolvidos no ramo interno dos cirros Ve VI [CI 33(0)].

O clado do n6é 77, formado pelos clados 76 (descrito acima) e Notobalanus
flosculos, possui como sinapomorfia a presenga de septos transversais na superficie da
borda de jungdo do radio com a placa adjacente [AC 8a(l)].

O clado do n6 78, formado pelos clados 77 (descrito acima) e Semibalanus
balanoides, possui como sinapomorfias: a borda da bainha projetada [AC 11(1)] e a
inserg¢do do musculo adutor do escudo formando uma crista [SCI 14 (0)].

O clado do n6 79, formado pelos clados 78 (descrito acima) e Membranobalanus
declivis, possui como sinapomorfias: presenca de fenda na superficie do labro [LA 3(1)];
margem distal do labro com dentes triangulares [LA 4(1)]; dngulo inferior da mandibula
simples [MD7 (0)]; segunda maxila bilobada [MAL 2(1)]; presenga de cerdas simples e
pinadas na extremidade distal da segunda maxila [MAL 4]; radio presente [AC 14(1)];

cirro III semelhante aos cirros I e II [CI 42(1)] e presen¢a da proje¢do basidorsal do

pénis [PE 2(1)].
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4. DISCUSSAO

4.1. RELACIONAMENTO FILOGENETICO

Até o presente, nenhuma proposta de relacionamento filogenético a luz da metodologia
cladista foi apresentada para os grupos mais inclusivos de Balanomorpha. Glenner et al.
(1995) realizaram uma analise cladista entre os grandes grupos de Thoracica, incluindo
para tal tixons de Balanomorpha. Embora Glenner et al. (op. cit.) tenham determinado o
monofiletismo de Balanomorpha, as relagdes internas deste grupo permaneceram obscuras.
Isto se deveu, segundo os proprios autores, ao reduzido nimero de caracteres utilizados
que fossem apropriados as particularidades morfolégicas em Balanomorpha.

Newman & Ross (1976), na revisdo de Balanomorpha, apresentaram uma proposta
de evolugdo das familias de Balanoidea. Embora Newman & Ross (op. cit.) tenham a
partir deste trabalho reorganizado Balanoidea em grupos mais homogéneos, sua proposta
de evolug@o implicou na formagéo de taxons parafiléticos e polifiléticos (Figura 23). Por
exemplo: Pyrgomatidae forma uma familia polifilética pois segundo Newman & Ross (op.
cit.) foram originados a partir de dois grupos distintos de Archaeobalaninae; Balanidae
forma um grupo monofilético originado a partir de Archaeobalanidae fazendo com que esta
familia seja parafilética.

Balanidae encontra-se dividida em se¢Ges, grupo ou séries, que permitea visualizagio,
mesmo que preliminar, de uma proposta de relacionamento entre os tdxons em questao.
Esta abordagem para Balanidae foi iniciado por Darwin (1854b), que dividiu o género
Balanus em 6 segdes fornecendo as bases para a estruturagdo atual da familia Balanidae
(Pilsbry, 1916; Newman & Ross, 1976; Newman, 1979b; Zullo, 1992). A divisdo informal

em grupos e se¢des pode criar uma falsa impressdo de relacionamento filogenético na familia.
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Um exemplo foi a criagdo da série “Balanus perforatus” por Pilsbry (1916), que foi

mantida pelo autores subsequentes dentro do género Balanus. Os resultados aqui obtidos
indicam o relacionamento de Balanus perforatus com Menesiniella aquila e Austromegabalanus
psittacus, espécies que pertencem as subfamilias Concavinae € Megabalaninae respectivamente,
indicando o parafiletismo das trés subfamilias de Balanidae.

De modo geral, os cladogramas obtidos estabelecem uma organizagéo distinta da
aceita atualmente para a familia Balanidae (sensu Newman, 1976). Nesta andlise, algumas
espécies consideradas pertencentes a familia Archaeobalanidae aparecem entre os Balanidae.
Este resultado ressalta a necessidade do uso de tdxons de outras familias, principalmente
ao se trabalhar com niveis hierdrquicos onde o monofiletismo néo foi estabelecido com
base na metodologia cladista. Inicialmente as relagdes obtidas dentro da familia Balanidae

serdo tratadas, para depois discutir alguns padrdes observados nos tdxons do grupo externo.
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4.1.1 - Familia Balanidae

- Monofiletismo

Os resultados aqui obtidos, indicam que a famll’lia Balanidae (n6 70) é monofilética.
A seguinte sinapomorfia corrobora o monofiletismo de Balanidae: estrutura da parede tubular
[PA4(0)]. Este resultado estd de acordo com Newman & Ross (1976), que consideraram
o intricado sistema de encaixe presente entre as bordas de sutura das placas parietais e
entre as placas parietais e a base como exclusivos da familia Balanidae, ou seja que Balanus
¢ monofilético. Embora as indica¢des de monofiletismo de Newman & Ross (op. cit.) tenham
se mostrado vélidas para Balanidae, os caracteres aqui observados e que tem alguma relagéo
com o sistema de encaixe ((BB2], [BB8A], [BB12], [BBS8], [BB13], [EE1l], [EE1], [BAS])
participaram, em outros niveis hierarquicos, na formagéo de grupos mais ou menos inclusivos
em relagdo a Balanidae.

Healy & Anderson (1990) ao trabalhar com a ultraestrutura de espermatozoéides,
levantaram a possibilidade de Balanidae formarum taxon polifilético junto com Archaeobalanidae.
Healy & Anderson (op. cit.) consideraram que certas estruturas presentes nos espermatozoéides
de Pyrgomatidae e Armatobalanus e em algumas espécies de Balanidae, poderiam ser
uma evidencia da origem polifilética de Balanidae. Estes autores, utilizaram o comentario
de Anderson & Sowthward (1987), que dois tipos de batimento cirral a pareceram mais
de uma vez em Archaeobalanidae e em Balanidae, para apoiar suas suposig¢des. O trabalho
de Anderson & Sowthward (op. cit.), é uma contribuig¢do descritiva da diversidade de
atividades cirrais em cracas, ndo abordando diretamente a questdo do monofiletismo de
Balanidae.

Embora as indicag¢des dos trabalhos acima citados (Healy & Anderson, 1990 e
Anderson & Sowthward, 1987) devam ser levadas em consideragéo, s6 podemos utiliza-
las como uma evidéncia de relacionamento, pois estes trabalhos ndo tiveram um tratamento

sistemético que permitisse a polariza¢@o dos caracteres e consequentemente a elaboragdo

de propostas de evolugéo.
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- Séries “Balanus crenatus” e “Balanus balanus” de Pilsbry (1916)

O clado (n6 69) formado por Balanus crenatus, Balanus glandula, Balanus

balanus e Balanus rostratus, apresenta tdxons presentes nas duas séries de Pilsbry (1916):
série “Balanus crenatus” e série “Balanus balanus” (Tabela XV). Estas duas séries foram
modificadas por Newman & Ross (1976) que mesclaram a série “Balanus crenatus” com
a série “Balanus balanus”, formando o grupo “Balanus balanus”. Newman & Ross (op.
cit.) também transferiram Balanus rostratus para o grupo “Balanus nubilus” sem apresentarem
qualquer justificativa para as modificagdes propostas. Os resultados obtidos concordam
com as observagdes de Pilsbry (op. cit.), que considerou, baseado na presenga do espinho
mais desenvolvido préximo ao angulo inferior da segunda maxila [MAX6(2)], a série “Balanus
balanus” proximo a série “Balanus crenatus”. A relagdo entre Balanus rostratus e Balanus
balanus proposta por Pilsbry, na série “Balanus balanus” ¢ mantida no n6 69 do cladograma
de consenso estrito. As duas espécies da série “Balanus crenatus” de Pilsbry (op. cit.)
apresentaram-se associadas a Balanus rostratus independentemente. Embora o cladograma
de consenso de maioria (50%) (Figura 22) tenha apresentado o né 69a formando o clado
(Balanus crenatus, Balanus balanus, Balanus rostratus) este n6 pode ser formado por

Balanus glandula substituindo Balanus crenatus (ver Tabela XIV).

Tabela XV. Quadro comparativo das propostas de organizagdo de Pilsbry (1916) e Newman &
Ross (1976) paras as espécies pertencentes ao clado do né 69.

Séries de Pilsbry (1916) Grupos de Newman & Ross (1976)

Série "Balanus crenatus" Balanus crenalus
Balanus crenatus curviscutum
Balanus crenatus delicatus

Balanus glandula
Série "Balanus balanus" Balanus rostratus Grupo "Balanus balanus"  Balanus balanus
Balanus rosrtratus alaskensis Balanus crenatus
Balanus rostratus heteropus Balanus crenatus curvicutum
Balanus rostratus apertus Balanus crenatus delicatus
Balanus rostratus dalli Balanus glandula
Balanus balanus Balanus withersi
Balanus balanus pugetensis
Série "Balanus nubilis" Balanus nubilis Grupo "Balanus nubilus”  Balanus nubilus

Balanus flos Balanus rostratus
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- Série “Balanus trigonus

O clado Balanus spongicola, Balanus trigonus (né 66) foi formado por duas
espécies da série “Balanus trigonus” de Pilsbry (1916), esta série foi aumentada por
Newman & Ross (1976) incluindo trés outras espécies entre elas Balanus laevis, que para
Pilsbry (op. cit.) estava incluida no grupo “Balanus perforatus” (Tabela XVI). Infelizmente,
Pilsbry (op. cit.) e Newman & Ross (op. cit.) ndo forneceram uma caracterizagdo para a
série/grupo “Balanus trigonus”, de forma que s6 podemos fazer uma analise superficial
das propostas de relacionamento realizada pelos dois autores. Embora ndo tenham sido
analisadas todas as espécies atualmente propostas para o grupo “Balanus trigonus” de
Newman & Ross (op. cit.), foi constatada a existéncia do clado Balanus spongicola,
Balanus trigonus, que pode ser considerado como um indicativo da consisténcia do grupo.

As duas subespécies de Balanus laevis, estdo posicionadas em um clado distinto
(n6 57) no cladograma obtido, diferindo da proposta de Newman & Ross (op. cit.) para o
grupo “Balanus trigonus”. O resultado obtido concorda com a proposta de Pilsbry (op.

cit.), em relagdo a ndo inclus@o de Balanus laevis, na série “Balanus trigonus”.

Tabela XVI. Quadro comparativo de duas propostas de relacionamento das
espécies contidas nos n6s 66, 57 e 49 desta analise.

Séries de Pilsbry (1916) Grupos de Newman & Ross (1976)
Série "Balanus trigonus" Grupo "Balanus trigonus”
Balanus trigonus Balanus trigonus
Balanus spongicola Balanus spongicola
Balanus calidus Balanus calidus

Balanus calidus nonstriatus
Balanus minutus

Balanus parkeri

Balanus poecilus

Balanus laevis

Balanus laevis coquimbensis
Balanus laevis nitidus

Série "Balanus perforatus" Grupo "Balanus perforatus”
Balanus laevis Balanus hystrix
Balanus laevis nitidus Balanus Pacificus
Balanus laevis cogquimbensis Balanus perforatus
Balanus perforatus Balanus perforatus angustus

Balanus perforatus fistulosus
Balanus perforatus mirabilis
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- Complexo “Balanus amphitrite”, Tetrabalanus, Fistulobalanus

Henry & McLaughlin (1975) estudaram o que designaram complexo “Balanus
amphitrite”. Este complexo € baseado na série “Balanus amphitrite” de Pilsbry (1916)
que além de ndo fornecer uma diagnose para a série proposta, incluia grupos distintos ao
atualmente aceitos para o grupo ou complexo. Henry & McLaughlin (op. cit.) realizaram
um extenso estudo descritivo e, a partir de andalises estatisticas de similaridade fenética,
propuseram hipoéteses de relacionamento para os tdxons que compdem o complexo (Tabela
XVII). Newman & Ross (1976) publicaram seu trabalho posterior a publicagéo de Henry
& McLaughlin (1975), eles néo incluiram na lista de espécies as modificagdes e propostas
de sinonimia realizadas por Henry & McLaughlin (op. cit.), provavelmente isto ocorreu
devido a proximidade nas datas de publicagéo.

O tratamento dado por Henry & McLaughlin (op. cit.) & questdes taxondmicas
do Complexo “Balanus amphitrite ” foi muito mais aprofundado e desta forma serdo consideradas
para efeito de discussdo, suas propostas. Muitas das espécie listadas por Newman & Ross
(op. cit.) para o grupo “Balanus amphitrite”, ja tinham sido sinonimizadas por Henry &
McLaughlin (op. cit.) (Tabela XVII), enquanto que outras néo foram incluidas por Henry
& McLaughlin (op. cit.), a saber: Balanus amphitrite tongaensis Kolosvary, 1962; Balanus
caribensis Weisbord, 1966; Balanus marrocana Broch, 1927 e Balanus salaami Nilson-
Cantel, 1932. Balanus variegatus cirratus foi elevada a Balanus cirratus por Lewis
(1985).

Contribuigdes posteriores ao trabalho de Henry & McLaughlin (1975) reduziram
as espécies aceitas para o complexo. Zullo (1984 ¢ 1992) formou o género Fistulobalanus
a partir do grupo “Balanus pallidus” e criou o género Paraconcavus a partir de Balanus
concavus pacificus e Balanus concavus mexicanus. Newman (1982) sinonimizou Balanus

concavus sinensis Broch, 1931 com Balanus variegatus. Balanus concavus indicus (nome
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pré-ocupado e renomeado para Balanus canteli) ndo apresenta uma posic¢éo clara entre
Paraconcavus e Megabalanus ( Newman, 1982). Portanto as espécies atualmente aceitas
como pertencentes ao Complexo “Balanus amphitrite” sédo:

Balanus amphitrite amphitrite” *

Balanus amphitrite saltonensis
Balanus amphitrite tongaensis
Balanus caribensis

Balanus cirratus *

Balanus eburneus *

Balanus improvisus*

Balanus inexpectatus*
Balanus marrocana

Balanus peruvianus *

Balanus poecilotheca

Balanus reticulatus

Balanus salaami

Balanus subalbidus*

Balanus variegatus

Balanus venustus*

O clado (n6 64), esta constituido pelas espécies incluidas no Complexo “Balanus
amphitrite” e os géneros Tetrabalanus e Fistulobalanus (Figura 24). Este clado apresentou

duas sinapomorfias bem marcadas, mas a resolug@o dos ramos internos foi baixa.

* . . . . .
asterisco indica as espécies analisadas neste trabalho
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Figura 24. Ramificagéo originada do n6 64 do cladograma de consenso estrito mostrando
as relagdes entre as espécies do Complexo “Balanus amphitrite”, Tetrabalanus e Fistulobalanus.

Embora este clado apresente uma politomia envolvendo boa parte dos tdxons

terminais (n6 63) alguns padrdes podem ser observados. O complexo “Balanus amphitrite

de Henry & McLaughlin (1975), aparece como polifilético pelas seguintes indicagées: formagéo

k]

de um grupo monofilético envolvendo Balanus inexpectatus e Balanus peruvianus junto

com Fistulobalanus (n6 62); o género Tetrabalanus é enraizado junto com as espécies

do complexo (né 63) (Figura 24).

Tetrabalanus ¢ um género monoespecifico, € ndo existe uma proposta de seu

relacionamento na familia. Newman & Ross (1976), relacionaram Tetrabalanus no final

da listagem das espécies do grupo “Balanus amphitrite” e na proposta de radia¢do dos

Balanoidea (Figura 23) Tetrabalanus € originado a partir do grupo “Balanus amphitrite”.
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Desta forma podemos considerar que Newman & Ross (op. cit.) indicaram a relagdo de
Tetrabalanus com o grupo “Balanus amphitrite” . Os resultados obtidos indicam que
Tetrabalanus forma um grupo monofilético junto com outras espécies do complexo “Balanus
amphitrite” e Fistulobalanus .

Embora o nimero e tipo de placas que formam a testa dos Balanomorpha seja
um carater utilizado na classificag@o das superfamilias e familias (Darwin, 1854b; Pilsbry,
1916 e Newman & Ross, 1976) a redugéo de seis para quatro placas em Tetrabalanus
deve ser considerada como uma autapomorfia de Tetrabalanus polygenus. O numero
reduzido de placas em Tetrabalanus, foi utilizado por Cornwall (1941) como caréter
diagnostico para o género. O valor dado por Cornwall (op. cit.) para este carater, deve
ser reavaliado diante as evidéncias das sinapomorfias apresentadas na formagéo do clado
do no 65.

O clado (né 59) formado por Balanus amphitrite, Balanus improvisus € Balanus
subalbidus ¢ similar ao grupo “Balanus amphitrite” proposto por Henry & McLaughlin
(1975) (Tabela III), que é composto por estas trés espécies além de Balanus eburneus.
Henry & McLaughlin (op. cit.) consideraram que Balanus eburneus apresentava uma fileira
de dentes na fenda da mandibula semelhante ao das outras espécies. Observando-se o
labro de Balanus eburneus, foi constatado que os dentes sdo de forma similar aqueles que
normalmente ocorrem na margem distal do labro, mas que nesta espécie ocorre mais internamente
na margem superior da fenda do labro, dando uma impresséo errada, de dentes dispostos

no interior da fenda.
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Tabela XVII. Lista das espécies presentes no Complexo Balanus amphitrite de Henry &
McLaughlin (1975) e seus sindnimos presentes na lista de Newman e Ross (1976).

Complexo Balanus amphitrite Espécies presentes na lista do grupo Balanus
Henry e McLaughlin para (1975) amphitrite de Newman & Ross (1976),
sinonimizadas por Henry & McLaughlin em 1975

grupo "Balanus amphitrite"

Balanus amphitrite amphitrite > Balanus amphitrite aeratus
Balanus amphitrite cochinensis
Balanus amphitrite columnaris
Balanus amphitrite fluminensis

Balanus amphitrite saltonensis
Balanus subalbidus

Balanus eburneus

Balanus improvisus

grupo "Balanus pallidus"

Balanus albicostatus > Balanus albicostatus albicostatus (em parte)

Balanus kondakovi > Balanus albicostatus albicostatus (em parte)
Balanus uliginosis

Balanus pallidus > Balanus amphitrite insignis

Balanus citerosun
Balanus suturaltus
Balanus dentivarians
Balanus abeli ?
Balanus patelliformis ? > Balanus patellaris
Sub-grupo 1
Balanus concavus pacificus
Balanus concavus indicus
Balanus concavus mexicanus
Balanus concavus sinensis
Sub-grupo 2
Balanus variegatus > B. variegatus variegatus
B. variegatus cirratus
B. amphitrite rafflesi
B. amphitrite viadvostokensis

Balanus reticulatus

Sub-grupo 3
Balanus peruvianus > Balanus amphitrite peruvianus
Balanus poecilotheca > Balanus amphitrite poecilosculpta
Balanus inexpectatus >

Balanus amphitrite inexpectatus
Balanus venustus venustus
Balanus venustus modestus
Balanus venustus niveus
Balanus venustus obscurus

Balanus venustus
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- Fistulobalanus

Henry & McLaughlin (1975) propuseram o grupo “Balanus pallidus” com base
na presenga de tubos subsididrios na parede [PA3 (1)] e [PA8(1)], estrutura vesicular da
bainha e cerdas complexas na face interna do cirro III [CI29 (1)]. Zullo (1984) a partir do
grupo “Balanus pallidus ”, delimitado por Henry & McLaughlin (1975) e aumentado por
Yamaguchi (1980), cria o género Fistulobalanus baseado na preseng¢a de uma fileira de
tubos subsididrios proximos a parede externa das placas da testa e uma bainha vesicular.
Zullo (op. cit.) ndo utilizou a presenga das cerdas complexas em sua diagnose, pois este
carater ocorria também em Balanus inexpectatus € em Balanus peruvianus, espécies

que ndo apresentam tubos subsididrios na parede [PA3 (0)] (Figura 25).

Bal. inexpectatus [MALI1(1)] [CI17 (1)]
— 62l Bal. peruvianus [MALI(2)] [cn7 )
MAL 1 Fis. albicostatus [MALI(1)] [CI17 (0)]
0=2,1 | O o Fis citerosun [MALIQ)]  [Cl7(1)]
CI29 PA 3 H— Fis. suturaltus [MAL1(2)] ?
0=>1
CI17 PA 8
-=>0,1 0=>1

Figura 25. Extrato do cladograma de consenso estrito, indicando o posicionamento de
diferentes caracteres em relagéo a topologia obtida para o clado do n6 62.

A descobertadoclado (n6 62) (Balanus inexpectatus Balanus peruvianus (Fistulobalanus
albicostatus (Fistulobalanus citerosum, Fistulobalanus suturaltus))), demonstra a existéncia
de um relacionamento entre Balanus inexpectatus e Balanus peruvianus com o género
Fistulobalanus, baseado na presenga das cerdas complexas [CI29 (1)] e das cerdas modificadas

da segunda maxila [MALI1 (1)(2)] (Figura 25).

Certas discrepancias entre as observagdes realizadas neste trabalho e o trabalho
de Henry & McLaughlin (1975) em relag@o a presenga e tipos de cerdas complexas deverdo

ser averiguadas no futuro para permitir uma correta avaliagdo do uso de cerdas complexas
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como um carater sistematico. Henry & McLaughlin (op. cit.) observaram cerdas denticuladas

no cirro III de Balanus inexpectatus e cerdas bifurcadas no cirro III de Balanus suturaltus,
estruturas ndo vistas neste trabalho (Tabela XVIII). Foi considerado as cerdas bifurcadas
e multifurcadas como um unico estado do carater [CI 17(1)] justificando assim a divida
(?) em relagéo a presenga de cerdas multifurcadas na Tabela XVIII. A exclusividade na
ocorréncia dos dois tipos de cerdas complexas no clado do né 62 indica a homologia dos
estados e [CI 17(1)(0)], indicando que a presenga de cerdas complexas no cirro III pode
ser uma sinapomorfia do clado do né 62.

Fistulobalanus pateliformis e Fistulobalanus abeli foram incluidas em Fistulobalanus
por Zullo (1984) baseado nas considerag¢des de Henry & McLaughlin (1975). Henry &
McLaughlin (op. cit.) ndo observaram espécimens destas duas espécies, mas a partir das
descrigdes originais, sugeriram a proximidade com o grupo “Balanus pallidus”. A sugestéo
de proximidade foi baseada no fato de Henry & McLaughlin (op. cit.) terem observado
semelhangas nas placas parietais e operculares, embora sem constatar a presenga das caracteristicas

do grupo “Balanus pallidus” (ver acima).

Tabela XVIII. Quadro comparativo das descrigdes existentes para presenga de
cerdas complexas realizadas por Henry & McLaughlin (1975) e o presente trabalho.

Espécies \ Cerdas denticulada bifurcada multifurcada
Henry & McLaughlin (1975)
Fistulobalanus albicostatus Presente - -
Fistulobalanus citerosum - Presente Presente
Balanus inexpectatus Presente Presente Presente
Balanus peruvianus - - -
Fistulobalanus suturaltus - Presente -
Fistulobalanus kondakovi Presente Presente -
Fistulobalanus pallidus - Presente Presente
Fistulobalanus dentivarians - Presente -
Presente trabalho
Fistulobalanus albicostatus Presente - -
Fistulobalanus citerosum - Presente ?
Balanus inexpectatus - Presente ?
Balanus peruvianus - Presente ?
Fistulobalanus suturaltus - - -
Sem observagdes de cerdas
Fistulobalanus pateliformis - - s
Fistulobalanus abeli - - o
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Neste trabalho, foram observados dois processos distintos de formag&o dos tubos
subsididrios [PA 3(1)] e [PA 8(1)]. Ambos processos sdo observados em {Fistulobalanus
amaraquaticus, Fistulobalanus dentivarians, T Fistulobalanus klemmi, Fistulobalanus
suturaltus, Fistulobalanus citerosum e Fistulobalanus dentivarians, enquanto que Fistulobalanus
pallidus e Fistulobalanus albicostatus ndo possuem a parede interna secundéria, apresentando
somente a ramificagdo do septo primério, préximo a parede externa [PA 3(1)] (Henry,
1973; Utinomi, 1968; Yamaguchi, 1980; Zullo, 1984). Desta forma, apenas a ramificagdo
do septo primario na formagéo dos tubos subsididrios, pode ser considerada como uma

sinapomorfia de Fistulobalanus.

- Balanus laevis

Foram analisadas duas das trés subespécies descritas para Balanus laevis. Estas
subespécies ja foram posicionadas em dois grupos taxondmicos distintos, por Pilsbry (1916)
e Newman & Ross (1976) mas sem justificativa para tal. Pilsbry (op. cit.) as colocou na
série “Balanus perforatus” e Newman & Ross (op. cit.) no grupo “Balanus trigonus”
(Tabela XVI). O clado formado por Balanus laevis nitidus € Balanus laevis laevis (n
57) possui como sinapomorfia a presenga de uma ou duas dobras longitudinais do escudo
[SCE 8(3)], esta caracteristica ja havia sido observada por Darwin (1854b) e Pilsbry (1916)
a utilizou para separar as duas subespécies aqui estudadas.

A posigdo do clado formado pelas duas subespécies de Balanus laevis (n6 57),
formando um grupo monofilético com representantes de Striatobalanus, Concavinae e
Megabalaninae e Balanus perforatus (né 58) (Figura 26), indica uma certa semelhanga
com a proposta de Pilsbry (1916) que posicionou Balanus laevis junto com o grupo “Balanus
perforatus”. As sinapomorfias do né 58, presenga de base vesicular [BA 4(1)] e a margem

da fenda voltada dobrada para o centro [TE 27(1)], ja4 haviam sido descritas por Darwin



99
(1854Db) para diferentes espécies das suas sessdes, mas os autores subsequentes néo as

utilizaram na formag&o de propostas taxondmicas.

SCE 8(3)
57 = Bal. l. laevis
| Bal. |. nitidus
4 - Str. amaryllis
58 48 -I_ 42 -Str. bimae
«18a ;
(49,6%) 45 - Str. tenuis
0=>1 1=0 SCE 6
TE 27 AC7 5=>6
0->1 AC 4 1=>0
1=0 - 55\ PA 4
ACS 0=>3
1=>0 SCE 6
AC2 1=>5
0->4

Figura 26. Extrato do cladograma de consenso de maioria mostrando o relacionamento
obtido no clado do n6 58 (com excec¢do do n6 55). A transformagéo dos caracteres em
cada n6 foi baseada nas Tabela IX e XIII.

- Striatobalanus

O clado formado pelas espécies (Striatobalanus amaryllis, Striatobalanus
bimae, Striatobalanus tenuis) (n6 48) forma um grupo monofilético (n6 56) junto com o
clado do n6 55 (Figura 26). O posicionamento das espécies de Striatobalanus dentro da
familia Balanidae é uma proposta conflitante com o posicionamento atual do género que
esta posicionado na subfamilia Archaeobalaninae (Newman & Ross, 1976 e Newman, 1996).
O género Striatobalanus foi colocado em Archaeobalanidae por Newman & Ross (1976)
seguindo as indicagdes de Darwin (1854b) para a seg¢do “F” (ver TabelaI), por apresentar
placas parietais sélidas.

Uma série de caracteristicas morfolégicas que poderiam indicar um possivel relacionamento

entre Striatobalanus e Balanidae ndo foi utilizada por Darwin e pesquisadores subsequentes.

Por exemplo Darwin (1854: 280) na descrigdo de Striatobalanus amaryllis comentou a
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respeito da presenga das seguintes estruturas: base porosa [BA 1(2)]; camada vesicular da

base [BA 4(1)]; costelas ou septos longitudinais da parede interna com denticulos laterais
[PA 1(0)]; esporédo do tergo com as margens voltada para dentro [TE 27(1)]. Todas estas
estruturas descritas por Darwin e aqui codificadas co;no caracteres, formaram o conjunto
de sinapomorfias que garantiram o posicionamento de Striatobalanus dentro da familia Balanidae.

Uma andlise de parcimdnia com as espécies de Striatobalanus constrangidas junto
com o grupo externo, encontrou 2612 arvores com 128 passos, 3 passos a mais que as

arvores fundamentais originadas da anélise ndo constrangida. Esta diferenga reforga a proposta

de transferir Striatobalanus para Balanidae.

- Concavinae e Megabalaninae

O clado formado pelo né 55 apresentou representantes das subfamilias Balaninae,
Megabalaninae e Concavinae. Embora Balanus perforatus seja o unico tdxon de Balaninae
deste clado, sua proximidade com Concavinae ja havia sido observada por Zullo (1992),
que também observou que Concavinae, € Megabalaninae poderiam formar um grupo monofilético.

O clado do né 50, formado por Austromegabalanus psittacus, Austromegabalanus
nigrescens, Balanus perforatus e Menesiniella aquila, é muito peculiar, por ter um representante
de cada subfamilia de Balanidae (Figura 27). Alguns autores ja indicaram algum tipo de
proximidade entre algumas destas espécies. Pilsbry (1907, 1916) comentou que Menesiniella
aquila esté relacionada a Austromegabalanus psittacus, notando a semelhan¢a marcante
entre os tergos das duas espécies. Zullo (1992) comentou que Balanus perforatus apresentava
algumas semelhangas com Concavinae (crista do lateral e tergo pontudo com estrias radiais
externas) mas ndo apresentava os sulcos longitudinais do escudo (“radial striae), que é
uma das estruturas diagnésticas da subfamilia. Desta forma, Zullo (op. cit.) prop0s que
Balanus perforatus tivesse derivados dos Concavinae logo no inicio da histdria da subfamilia
(“early derivative”). A opgdo de Zullo (op. cit.), em ndo incluir Balanus perforatus em

Concavinae manteve na diagnose da subfamilia, o carater presenga de estrias ou sulcos

longitudinais na face externa do escudo.
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SCI2

AC 10 1=>0 TE 15
1=>2 AC2 “1=>0
AC2 3->4
13 ; = Par. pacificus
SRLE
(71%) (711%) —]___ Par. mexicanus
=354 Aus. psittacus
= 50 'F[ Aus. nigrescens
50a Bal. perforatus
e (43%) 49—‘: Men. aquila
MAX 4
AC13 1=>0 SCI2
0=>1 TE 17 1=>0
CI20 1=>0 AC7
= 1=>0
TE 15 TE 23
b=t 0=>1

Figura 27. Extrato do cladograma de consenso de maioria (Figura 22) mostrando o relacionamento
obtido no clado do né 55. A transformagédo dos caracteres em cada né foi baseada nas

Tabela IX e XIII.

No cladograma de consenso estrito, as duas espécies de Paraconcavus ndo formaram
um grupo monofilético, mas no cladograma de maioria Paraconcavus formou um grupo
monofilético (né 55a) em 71% das arvores. O posicionamento das duas espécies de Paraconcavus
¢ controversa, ao longo dos ultimos anos foram posicionadas em diferentes grupos dentro
de Balanidae. Henry & McLaughlin (1975) com base em indicag¢des de outros autores,
incluiram estas duas espécies no Complexo Balanus amphitrite (Balanus concavus pacificus
e Balanus concavus mexicanus). Newman & Ross (op. cit.) colocaram Paraconcavus
pacificus no grupo “Balanus perforatus” e Paraconcavus mexicanus no grupo “Balanus
concavus” sem uma justificativa taxondmica. Em 1982, Newman d4 status genérico para
o grupo “Balanus concavus”, situando-o no género Concavus, ndo incluindo neste género

as espécies Paraconcavus pacificus e Paraconcavus mexicanus. Newman (op. cit.)



102

justificou a ndo inclusdo das espécies de Paraconcavus, pelo fato delas apresentarem
paredes suaves semelhantes as espécies do grupo “Balanus amphitrite” € por ndo possuirem
septos transversais nos canais longitudinais da parede como os membros do grupo Concavus
(Ross, 1964: 489 apud Newman, 1982).

Zullo (1992) ao criar a subfamilia Concavinae, prop0s a criagdo do género Paraconcavus,
que apresentava a crista na inser¢do do musculo adutor lateral [SCI 2(0)], um dos caracteres
diagnoésticos da subfamilia. Zullo (op. cit.) também comentou que as estruturas que Newman
(1982) utilizou para excluir Paraconcavus pacificus e Paraconcavus mexicanus do género
Concavus sdo comumente encontradas em espécies de T Chesaconcavus. Embora o género
Paraconcavus ndo tenha formado um grupo monofilético no cladograma de consenso estrito,
ele formou um clado monofilético (n6é 55b) em 71% das arvores fundamentais, concordando
assim com a proposta de Zullo (op. cit.). O relacionamento observado de Paraconcavus
com o clado do né 50, formado por espécies que estavam juntas com estas espécies nos
grupos de Newman & Ross (1976) (Figura27) (Tabela XIX), demonstra que também eles

ndo estavam muito distantes do que aqui foi apontado.

Tabela XIX. Extrato da Tabela II demonstrando a composigéo
dos grupos “Balanus perforatus” e “Balanus concavus”,
além da atualizagdo de alguns nomes.

grupos de Newman & Ross, 1976 Denominago atual

grupo "Balanus perforatus”
Balanus hystrix
Balanus concavus pacificus Paraconcavus pacificus
Balanus perforatus
Balanus. perforatus angustus
Balanus perforatus fistulosus
Balanus perforatus mirabilis

grupo "Balanus concavus

Balanus aquila Menesiniella aquila
Balanus concavus mexicanus Paraconcavus mexicanus
Balanus eyerdami

Balanus regalis
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A subfamilia Megabalaninae, caracterizada pela presenga do radio poroso (Newman,

1979b), € composta pelos géneros Megabalanus, Austromegabalanus e Notomegabalanus.
Embora ndo tenhamos contado com espécimens de Notobalanus, algumas evidéncias a
respeito da organizac¢@o desta familia seréo discutidas. O carater diagndstico “porosidade
do radio” foi observado por Zullo (1992) em formas jovens de Concavinae que podem
apresentar radio tubifero com imperfeigGes. Pilsbry (1907: 199) comenta que Menesiniella
aquila apresenta a base, parede e radio permeados por poros, mas que estes sd0 pequenos
e incospicuos, exceto na parede. As observagdes feitas por Zullo (op.cit) e Pilsbry (op.
cit.), da presenga da estrutura diagndstica de Megabalaninae em outros tdxons, desencorajam
o uso deste carater em questdes taxondmicas. Isto pde em divida o status da subfamilia
Megabalaninae.

Um outro ponto em questdo, esta nas caracteristicas utilizadas por Newman (1979)
para separar os géneros de Megabalaninae. Newman (op. cit.), baseando-se nas observagdes
de Pilsbry (1916), utilizou a orientagdo dos denticulos dos septos do radio, para distinguir
Austromegabalanus e Notomegabalanus de Megabalanus: os dois primeiros géneros
com os denticulos somente voltados para a base, enquanto que Megabalanus apresenta
denticulos voltados para cima e para baixo. Neste trabalho foi descrita uma série de caracteres
relacionados a estas estruturas ([AC 8a], [AC 8], [AC 12] e [AC 2]), procurando uma
melhor compreens@o das diferentes formas apresentadas. A orientagéo dos denticulos utilizadas
por Newman (op. cit.), ndo s6 foram descritas de forma simplificada, como néo abrangeram
adiversidade de formas existentes. Newman (op. cit.) utilizou a presenga do tergo pontiagudo
[TE 17(0)], para diferenciar o género Austromegabalanus de Notomegabalanus, porém
esta estrutura também € encontrada em Menesiniella aquila e Balanus perforatus (Figura
27).

No cladograma de consenso estrito o género Austromegabalanus ndo formou
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um grupo monofilético e no cladograma de maioria Austromegabalanus nigrescens forma
um clado com Menesiniella aquila e Balanus perforatus em 43% das arvores obtidas
(Figura 27). O género Austromegabalanus possui 5 espécjes, todas recentes. Uma caracteristica
bastante distinta de Austromegabalanus psittacus e também presente em Austromegabalanus
cylindricus (Gmelin, 1780), Austromegabalanus isolde (Holthuis & Silverstsen, 1967) e
Austromegabalanus zulloi Newman, 1979 ¢ a crista articular do escudo continua com a
crista do adutor [SCI 13(0)] (Pilsbry, 1916: 53; Holthuis & Silverstsen, 1967; Newman
1979:291) (Figura 8 A). Esta caracteristicanéo foi observada em Austromegabalanus nigrescens.
Zullo (1963 apud Newman, 1980) elevou a género o subgénero Megabalanus
Hoek (1913) e o dividiu em dois subgéneros novos, Megabalanus (Megabalanus) e Megabalanus
(Notobalanus). No subgénero Megabalanus (Notobalanus), Zullo (op. cit.) incluiu as
espécies que atualmente compdem os géneros Austromegabalanus € Notomegabalanus,
ndo incluindo Austromegabalanus nigrescens. Newman (1979) comentou que Zullo (op.
cit.) ndo incluiu Austromegabalanus nigrescens em Notobalanus (Austromegabalanus
+ Notomegabalanus) por influéncia de uma opinido de Darwin (1854b). No mesmo trabalho,
Newman (op. cit.) incliu Balanus (Megabalanus) nigrescens em Austromegabalanus,
um género formado a partir do subgénero Notobalanus, baseado na presenga do bico do
tergo e denticulos voltados para baixo. Estas duas caracteristicas ocorrem em um nivel de
universalidade mais amplo, como ja comentado anteriormente e desta forma o posicionamento
de Austromegabalanus nigrescens no género Austromegabalanus é questionada.
Embora ndo tenha examinado todas as espécies de Austromegabalanus, posso
indicar a partir do observado na literatura, que este género € polifilético pela presenca de
Austromegabalanus nigrescens. A remogdo desta espécie é recomendada de forma a
formar um grupo monofilético. E sugerido que Austromegabalanus nigrescens forme um

taxon com Menesiniella aquila e Balanus perforatus.
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O trabalho de Egan e Anderson (1987) reforgou as questdes acima citadas quando

demonstra existir diferengas entre as larvas de Austromegabalanus, Notomegabalanus e
Megabalanus. Observagdes na ultra-estrutura de espermatozdides realizadas por Healy e
Anderson (1990) e o desenvolvimento larvar diferenciado (Choi ef al., 1992) levantaram
a possibilidade de Megabalanus e Austromegabalanus possuirem origens distintas.

A partir das evidéncias acima, pode-se constatar que, emboraas subfamilias Megabalaninae
e Concavinae formem um clado monofilético, as subfamilias Megabalaninae e Concavinae
compreendidas dentro deste grupo devem sofreruma completa revisio sistemética e taxon6mica

de modo a organizar os grupos monofiléticos.

4.1.2 - Grupos externos

- Grupo irmio, Pyrgomatidae

Os representantes de Pyrgomatidae (n6 72) formaram o clado mais préximo de
Balanidae na andlise de parcimoénia realizada. Sendo assim, indicado Pyrgomatidae como
grupo irméo de Balanidae.

Este resultado difere da proposta de Ross e Newman (1973) que consideraram
Pyrgomatidae um grupo polifilético formado por trés linhas evolutivas principais representadas
pelos géneros Cantellius, Megatrema e Ceratoconcha sem uma relagéo clara entre eles.
Ross & Newman (op. cit.) seguindo as indicagdes de Darwin (1854b), Hiro (1938) e
Zullo (1967) consideraram que, caso os Pyrgomatidae tenham evoluido independentemente
a partir de trés linhagens, Cantellius e Megatrema devem ter sido originados partir de um
ancestral Armatobalanus, enquanto que as relagdes de Ceratoconcha ainda eram muito
obscuras naquele momento. As idéias defendidas por Ross & Newman (op. cit.), vdo de

encontro com as observagdes de Baluk & Radwanski (1967: 465), que consideraram os
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Pyrgomatidae como um grupo bem definido.

No proéprio trabalho de Ross & Newman (1973: 148), fica claro como sdo frageis
as relagdes por eles descritas para os Pyrgomatidae. As propostas apresentadas foram
fundamentadas nas seguintes idéias:

- A parede de todos os Pyrgomatidae conhecidos € sélida.

- Todos os Pyrgomatidae generalizados, apresentam uma base sélida.

Ross & Newman (1973: 143) observaram que os Pyrgomatidae apresentavam
paredes sélidas pelo menos fundamentalmente, pois descreveram que em algumas espécies
ocorriam tubos nas paredes, aqui chamados e descritos como perfuragdes [PA 4(2)]. Ross
& Newman (op. cit.: 142) também constataram que a superficie da base dos Pyrgomatidae
¢ marcada por costelas longitudinais que corresponderiam as costelas radiais internas da
parede. Este tipo de base foi aqui chamada de sulcada [BA 1(1)].

Parede e base solida foram estruturas utilizadas por Ross & Newman (1973) de
forma a associar os Pyrgomatidae ao género Armatobalanus (Archaeobalanidae), que apresenta
parede e base sélida. Para os Pyrgomatidae, observa-se uma estrutura da base e placas
parietais distinta das outras formas de Balanoidea aqui observadas. Esta estrutura foi codificada
na matriz da dados como estados distintos dos respectivos caracteres e desta forma nos
precavemos de hipdteses a priori sobre a relagdo de homologia destas estruturas com as
formas apresentadas pelos outros Balanoidea estudados.

Os resultados néo s6 indicaram um relacionamento entre Pyrgomatidae e Balanidae
como também o seu monofiletismo baseado em 5 sinapomorfias e um suporte de ramo de

5 passos.
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4.2. EVOLUCAO DE CARATER

Foram analisadas e formuladas propostas da evolugdo de algumas das estruturas
utilizadas como caracteres. As consideragdes aqui feitas poderdo auxiliar na compreensdo
da complexidade e evolugdo de estruturas que sdo afinal o instrumento pelo qual poderemos
entender a historia evolutiva dos caracteres e consequentemente do grupo em questéo.

De acordo com Schran & Heeg (1995) existe uma séria defasagem entre os
trabalhos taxondmicos, que tem como principal objetivo a descrig@o de taxons valorizando
para tal somente caracteristicas importantes para o problema taxondmico em questdo e
trabalhos com um cunho sistematico onde o autor procura sinapomorfias que irdo auxiliar
no entendimento da evolug¢éo do grupo. Tal defasagem € percebida, segundo Schran &
Heeg (op. cit.), no reduzido volume de informagdes da diversidade morfolégica em adultos

e larvas de Cirripedia.

4.2.1- Base

- Estrutura

Foi observado que a estrutura da base € variavel entre os diferentes grupos estudados.
A base membranosa ou calcificada esté presente em quase todos os Thoracica como estrutura
responsavel pela ades@o do organismo ao substrato. A base calcificada ocorre somente
entre os Balanomorpha nas superfamilias Pachylasmatoidea (no género Pachylasma Darwin,
1854b); Chthamaloidea (no género Catophragmus Sowerby, 1826 ¢ Euraphia Conrad,
1837) Tetraclitoidea (no género Hexelasma Hoek, 1913) e Balanoidea (nas familias Archaeobalanidae,
Pyrgomatidae e Balanidae) (Darwin, 1854b, Pilsbry, 1916). Embora a presenga da base
calcificada seja restrita aos Balanomorpha, a compreenséo da evolugéo e morfologia desta

estrutura ainda é muito preliminar (Anderson, 1994).
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De acordo com as observagdes aqui realizadas aliadas a descri¢des de outros

autores da estrutura calcaria presente em diferentes tipos de base (Tabela XX), podemos

considerar que a presenga base calcificada ocorreu cedo na evolugéo dos Balanomorpha.

Assim procurei me ater a evolugdo desta estrutura, dentro dos Balanoidea. Esta restri¢éo

pode prejudicar a compreensdo da evolugdo da base sélida, mas permite pelos resultados

obtidos a avaliagdo dos outros dois tipos de base exclusivos de Balanoidea.

Tabela XX.Quadro comparativo da estrutura de base s6lida observada em diferentes

taxons de Balanomorpha

Taxon

Estrutura (quem descreveu)

Pachylasma

Base calcdria extremamente fina (Pilsbry, 1916:327).

Catophragmus imbricatus

Base calcdria fina e sélida com pequenas cavidades na
periferia correspondendo a pequenas projegdes da margem
das placas parietais (Darwin, 1854b:491)

Hexelasma americanum
H.callistoderma

Base calcaria muito fina no centro (Pilsbry, 1916:329)

Euraphia rhizophorae

Base calcaria espessa, mas formada por uma proje¢do basal
das placas parietais em dire¢do ao centro (observagdo
pessoal).

A base calcéria s6lida [BA 1(0)] se apresenta de diversas formas em diferentes

grupos, mas as bases sulcada e tubular [BA 1(1)(2)] ocorrem em grupos mais restritos. A

base sulcada foi exclusiva dos Pyrgomatidae estudados. Foi verificado que o grupo formado

pela espécies de Pyrgomatidae, esta posicionado como o grupo externo mais préximo de

Balanidae. A posig¢do dos Pyrgomatidae indica que a base sulcada pode ser uma representagéo

de um estagio intermediario entre uma base sdlida e tubular. Os tubos radiais formados

pelo fechamento das fendas da base por uma lamina calcaria [BA 5(1)], séo encontrada

em Ceratoconcha floridana e Cantellius sp.. A partir da otimizagéo destes caracteres no

cladograma de consenso estrito e consultando a Tabela VIII parao carater [BA 1] constatou-

se que os estados sulcado [BA 1(1)] e tubular [BA 1(2)] evoluiram independentemente a

partir de uma base sélida [BA 1(0)] (Figura 28).
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Por um outro lado, os Balanidae do clado do n6 69, apresentam proje¢des laterais

nos septos longitudinais da parede [PA 1], que é uma estrutura comum as espécies que
possuem base em fenda e tubular. A presenga desta estrutura, poderia indicar que a base
solida deste clado, fosse o resultado de uma solidificagdo secundéria. Esta suposi¢do, implicaria
na homoplasia do estado [BA 1(0)] (base sélida) e conseqiientemente numa alterag@o na
interpretagdo da evolugdo da base calcdria. Somente com uma descri¢do mais detalhada,
utilizando microestruturas do esqueleto calcario da base ou estudos ontogenéticos sera

possivel atribuir corretamente diferengas na base calcaria sélida.
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- Base vesicular

A base tubular pode se apresentar espessada, provocada por uma camada vesicular
calcaria [BA 4]. Esta estrutura foi originalmente descrita por Darwin (1854b: 50), que
atribuiu a formag&o da camada vesicular, a presenga de poros nos septos radiais dos tubos
da base e posterior irradiagdo desta porosidade formando uma camada vesicular basal.
Uma outra explicagdo para a formagdo da base vesicular foi fornecida por Davadie (1963),
que descreveu a proliferagdo dos canais (tubos) radiais préximo na periferia da base, como
o0 processo responsavel pelo espessamento da base. Karande & Udhayakumar (1989) ao
descreverem a base de Megabalanus tintinnabulum comentaram que esta é formada por
um tubo radial principal e vérios tubos secundérios, e tanto os tubos primérios como os
secunddrios apresentam septos transversais. As descrigdes de Davadie (op. cit.) e Karande
& Udhayakumar (op. cit.), foram as primeira, a observar a presenga de tubos secundérios
na base. Estes tubos divididos transversalmente por septos, podem dar a impressdo vesicular
ou celular da base, como descrito por Darwin (1854b) e autores subsequentes (Zullo,
1992) na caracterizagdo de algumas das espécies da subfamilia Concavinae. As observagdes
realizadas de bases com uma camada adicional de tubos secundarios, estdo de acordo
com as observagdes de Davadie (op. cit.) e Karande & Udhayakumar (op. cit.).

A partirdo exame da Figura 28 observa-se que a base “vesicular” ocorre no né
58 numa posigdo derivada emrelagdo ao né 67 onde ocorre a estrutura tubular simples da
base. A partir desta observagdo podemos propor que a estrutura de base vesicular tenha

evoluido a partir da base tubular.
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4.2.2 -Testa

- Numero de placas parietais

Numero de placas parietais [PA 10] é um cariter utilizado por muitos autores na
elaboragdo de propostas de grupos taxondmicos. A evolu¢do dos Balanomorpha estd intimamente
ligada as diferentes combinag¢des apresentadas pelas placas formadoras da testa, sendo as
grandes divisdes taxondmicas baseadas nestas diferengas (Darwin, 1854b; Pilsbry, 1916,
Gruvel, 1905; Newman et al., 1969; Newman & Ross, 1976). Embora Ross & Newman
(1996) tenham fornecido uma proposta geral de evolugéo das placas em Balanomorpha, a
compreensdo da forma como estas mudangas sdo atingidas ainda € obscura.

Segundo Ross & Newman (1996), a redug@o de seis para quatro placas em Balanomorpha
pode ocorrer pela redugio ou perda da placa carenolateral II (CL?), pela fusdo das placas
carenolateral I e II (CL' + CL?) ou pela fusdo da placa carenolateral II (CL?) com a
carena durante o desenvolvimento. Ross & Newman (op. cit.) atribuiram que Tetrabalanus
sofreu uma perda da carenolateral II, sem apresentar de que forma esta perda ocorreu.

Pela otimizagdo do carater nimero de placas parietais [PA 10] no cladograma de
consenso estrito (Figura 29), a redug@o do numero de placas [PA 10(1)(2)], € uma condigéo
derivada mas ndo homdloga. A presenga de grupos taxondmicos em posigdes distintas que
apresentam redugéo de placas (Pyrgomatidae (n6 72) e Tetrabalanus polygenus), indica
que aredugdo de seis para quatro placas da testa, deveter ocorrido independentemente
entre estes dois clados. Em Pyrgomatidae, ocorre ainda a fusdo total das placas [PA 10(2)]
em Megatrema madreporarum e neste caso podemos propor que a fusdo total das placas

seja um estado derivado da testa com quatro placas dos Pyrgomatidae.
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Figura 29. Otimizagdo do carater nimero de placas parietais [PA 10], em relagéo a arvore
de consenso estrito.
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- Acoplamento das placas parietais

As estruturas que proporcionam o acoplamento entre as placas parietais permitem
a manuten¢do da “forma” nos Cirripedia aqui estudados. Foram observadas, nos espécimens
analisados, diferentes estruturas relacionadas ao encaixe entre as placas adjacentes. Entre
elas, a borda de sutura do radio, a proje¢do da bainha e a crista longitudinal da face interna

do radio/bainha mereceram especial atengéo.

- Borda de sutura do radio com a placa adjacente

O radio foi originalmente descrito por Darwin (1854b: 45) que demostrou nas
descri¢des das espécies, algumas caracteristicas distintivas desta estrutura. Até o momento,
o uso de caracteres do radio na sistematica de Balanomorpha estava restrito a subfamilia
Megabalaninae (Darwin, 1854b; Newman, 1979b). Embora observagdes a respeito de
sua estrutura tenham sido realizadas por Henry & McLaughlin (1975) paras as espécies do
complexo Balanus amphitrite, o seu uso na sistematica da familia néo foi aplicado.

A partir do cladograma de consenso estrito e de maioria, foi possivel estabelecer
uma proposta de evolugdo das estruturas relacionadas ao acoplamento das placas parietais
dos caracteres [AC 8a], [AC 8], [AC 2], e [AC 13]. Foi observado que, a partir de um
radio com uma borda lisa, houve uma mudanga nesta estrutura sendo atingido diferentes
formas, que sdo caracteristicas de alguns dos grupamentos obtidos. Baseado na disposigdo
das diferentes estruturas presentes na borda de sutura do rddio nos cladogramas obtidos
foi possivel elaborar uma proposta para a evolugéo destas estruturas (Figura 30A). A posi¢éo
derivada do radio com septos transversais [AC 8a(l)] em relagdo ao radio com uma
borda lisa [AC 8a (0)] indica que 2 presenga dos septos na borda de sutura deve ter
evoluido a partir de uma superficie lisa (Figura 30B). Os septos lisos [AC 8(0)] ocorrem

em uma posigdo basal aos septos com denticulos laterais [AC 8(1)], embora septos lisos
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também tenham sido observados no clado 48 (Striatobalanus) (Figura 26 e Figura 30B).

E proposto que o septo liso observado entre os Striatobalanus, seja considerado uma
reversdo ou convergéncia do estado liso.

A posigdo derivada dos septos elevados como uma parede [AC 13(1)] indica
que este estado se desenvolveu a partir de septos com uma estrutura pouco desenvolvida
[AC 13(0)] (Figura 30B). Balanus balanus também apresentou septos desenvolvidos
[AC 13(1)]. Pela posigédo desta espécie em um ramo distante deve-se considerar que a
estrutura dos septos apresentada por Balanus balanus seja uma convergéncia.

Os septos com denticulos laterais ocorreram em diferentes clados. A posigéo
mais basal foi ocupada pelos septos com denticulos voltados somente para a base e pouco
desenvolvido [AC 2(0)]. Os estados que apresentaram septos elevados com denticulos
desenvolvidos [AC 2(4)(3)(1)], estavam presentes no clado do né 55.

O aumento da complexidade dos septos esta centrada na disposigédo e estrutura
dos denticulos e o clado 55 apresenta as formas mais derivadas entre os Balanoidea. Os
estados [AC 2(1)(3)] apresentam denticulos voltados para o topo da testa enquanto que o
estado [AC 2(4)] apresenta denticulos voltados somente para a parte inferior da testa.
Consultando a Tabela XXI, fica constatado que a reconstrugéo dos estados de [AC 2]
para os noés internos do clado do n6 58, ird depender do tipo otimizagdo adotada (reversdo/
paralelismo). Pela proximidade observada entre estes clados, optou-se por uma otimizagéo
favorecendo a reversdo e desta forma podemos dizer que os estados (1), (3) e (4) do

carater [AC 2] evoluiram a partir do né 56, mas as relagdes evolutivas entre estes estados

ainda ndo sdo claras.

Tabela XXI. Extrato da Tabela XI evidenciando somente as
mudangas sofridas pelo cardter [AC 2] a partir do no 58 na
arvore de consenso de maioria.

Carater Mudanga dos estados

AC2 n658 0-->1n656
n655 1->3n655a
nd 55a 3-->4no6 55b
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- Acoplamento da ala com a bainha adjacente

O acoplamento da ala com a bainha envolve diferentes estruturas que ddo apoio
e suporte para as placas adjacentes. Observando a otimizagéo dos caracteres no cladograma
de consenso estrito constata-se que a margem lateral da bainha projetada [AC 5(0)] junto
com a crista longitudinal da superficie articular [AC 4(0)] sdo estruturas derivadas em
relagdo a margem simples [AC 5(1)] e sem crista longitudinal [AC 4(1)] (Figura 31B). A
transformagdo da margem simples para a margem projetada e o aparecimento da crista
longitudinal ocorreram juntos, do né 58 para o né 56 Tabela VIII, indicando a homologia
destas duas estruturas.

A ala bifida [AC 7(0)] foi descrita por Zullo (1992:2) na caracterizagdo de dois
géneros de Concavinae: Menesiniella e Chesaconcavus. Neste trabalho, a ala bifida ocorreu
exclusivamente em dois clados distintos (né 48 e n6 49), dentro do clado do né 56. O
primeiro clado, formado pelas trés espécies de Striatobalanus, é o mais basal do clado
do n6 56. O segundo é formado por Balanus perforatus e Menesiniella aquila (n6 49).
Estes dois clados apresentam a margem lateral da bainha projetada [AC 5(0)], junto com
a crista longitudinal da superficie articular [AC 4(0)] indicando arelagdo da ala bifida com
estas estruturas.

A partir da otimizagdo dos caracteres (Figura 31B), formulou-se uma hipétese
de evolugdo para as estruturas envolvidas no acoplamento da bainha com a ala (Figura
31A). A bainha projetada com e a crista longitudinal sdo derivadas da bainha simples com
a superficie articular lisa. Embora a ala bifida esteja presente exclusivamente nos tdxons
que apresentam a margem projetada e a crista longitudinal (clado do n6 56), seu aparecimento
em dois clados distintos implica na origem independente desta estrutura, devendo ser

codificada como dois estados distintos em analises futuras.
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— Str. amaryllis Ala bifida
48 Str. bimae AC7
—_—58 (1) =>(0)
PV e St tenuis
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g ! 564 Par. mexicanus
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51 == Meg. occator
B ——— Meg. peninsularis

Meg. krakatauensis
o {52-: Meg. vesiculosus
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margem da bainha simples [AC 5(1)]
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e
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Fistulobalanus albicostatus
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e superficie articular lisa [AC 4(1)]

—_—
R

m ai rojetada[ACS5 (0

crista longitudnial [AC 4(0)]

Austromegabalanus psittacus

' margem da bainha
projetada [AC 5(0)]

. -ji'sta longitudinal [A C 4(0)]

Ala bifida [AC 7(0)]

menesiniella aquila

Figura 31. A, Otimizag&o dos caracteres, crista longitudinal na face interna do radio [AC 4],
margem da bainha [AC 5] e borda da ala [AC 7] na drvore de consenso estrito. B, Proposta de
evolugdo de estruturas doacoplamento daala com abainha.
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- Estrutura das placas parietais

A estrutura das placas parietais foi utilizada por Darwin (1854b) como uma das
caracteristicas das se¢des propostas para o género Balanus, diferenciando paredes porosas
das paredes s6lidas. Na caracterizagdo da diversidade morfolégica presente nas diferentes
estrutura das espécies que compunham o género Balanus (sensu Darwin, 1854b), Darwin

(1854b:180) forneceu uma explicagdo para a formagéo da parede porosa.

“In the most typical species the parietes consist of an outer and inner
lamina, separated by strong longitudinal septa; these septa are denticulated
on both sides at their bases, but only close to the inner lamina; in fact
the inner lamina is apparently formed by the union, thickening, and
production, of some of the denticuli....”

A coalescéncia das denticulagdes dos septos longitudinais € para Darwin (1854b)
aresponsavel pela formagéo da parede interna das placas parietais tubulares. Até o momento
nenhum estudo foi realizado para comprovar ou refutar suas idéias. Darwin (1954:180),
também associa as costelas longitudinais presentes na parede sélida de Chirona hameri

com os septos longitudinais presentes nas paredes porosas.

“In several species, as in B. hameri, the walls consist only of the outer
lamina with longitudinal ribs, no inner lamina having been formed;
the ribs here evidently answer to the longitudinal septa in the foregoing
species”

Foram observadas diferentes formas de constru¢édo das placas parietais sendo
estas distribuidas no carater, estrutura das placas parietais [PA 4] em quatro estados ndo
ordenados. Os estados, placas parietais sélidadelgada [PA 4(3)], placas parietais perfuradas
[PA 4(2)] e placa parietal tubuléide [PA 4(4)] foram criados com o intuito de preservar a
diversidade morfolégica observada na construgéo das placas e possibilitar uma visualizagéo
da evolugdo da estrutura da parede.

A otimizagdo do caréater [PA 4] no cladograma de consenso estrito revela que a
parede solida [PA 4(1)] é o estado mais basal e a parede tubular [PA 4(0)] ocorre somente

nos Balanidae. A parede perfurada [PA 4(2)] ocorre nos Pyrgomatidae mas ndo em Cantellius
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sp. e a parede so6lida delgada [PA4 (3)] € exclusiva das espécies de Striatobalanus.

Pela posi¢do do estado parede perfurada [PA 4(2)] no cladograma de consenso
estrito (né 72), podemos considerd-lo como uma estrutura intermediéria, entre a parede
sélida e a parede tubular. Esta hipdtese é reforgada pela ocorréncia da combinagéo dos
estados [PA 11(2)] e [PA 1(0)], proje¢bes na base das placas parietais em forma de septos
com projecdes laterais longitudinais somente entre os Pyrgomatidae e os Balanidae no né
73. Segundo as idéias de Darwin (1854b), estas estruturas s@o basicas para a formagéo da
parede interna, diferindo das idéias de Ross & Newman (1973) que consideraram todos
os Pyrgomatidae como apresentando, pelo menos essencialmente, a parede sélida. Ross &
Newman (op. cit.) descreveram para algumas espécies o que aqui chamamos de perfuragdes
na parede, mas descartaram a possibilidade destes tubos serem formados da mesma forma
que os presentes em Balanidae.

A posigdo da estrutura de parede sdélida com costelas [PA 4(3)], numa posi¢éo
derivadaem relagdo ao n6 73 entre os Striatobalanus (n6 48), indica a homologia deste
este tipo de parede e a parede tubular tipica dos Balanidae [PA 4(0)]. Esta constatagéo é
bastante distinta da forma como este carater foi visto por Darwin (1854b) que, embora
tenha percebido alguma similaridade morfolégica entre estes dois tipos de parede (ver
acima), optou por incluir Chirona hameri e Striatobalanus amaryllis na se¢édo “F”, que
era composta pelas espécies que apresentavam parede sélida. A posigdo de Darwin em
ndo discriminar os diferentes estados de parede s6lida foi mantida por autores subseqiientes
(Gruvel, 1905; Pilsbry, 1916; Newman & Ross, 1976), sem questionamento da variabilidade
desta estrutura.

As placas parietais de Semibalanus balanoides foram codificadas como tubuldides
[PA 4(4)] por apresentarem parede interna e externa ligadas longitudinalmente por septos,
que seria a forma mais simples de uma parede tubular. Algumas diferengas distinguem as
placas de Semibalanus balanoides das outras placas tubulares, as placas s@o lisas na
base, ndo apresentando costelas internas e sua estrutura é bastante delicada. Pela posicédo
de Semibalanus balanoides no cladograma de consenso estrito, podemos indicar a néo
homologia das placas parietais tubuldides de Semibalanus balanoides com as placas parietais

tubulares presentes nas espécies do clado do né 70.
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Figura 32. Otimiza¢do dos caracteres das placas parietais, estrutura [PA 4], proje¢Ges na
superficie interna [PA 11], denticulos nas costelas longitudinais [PA 1], no cladograma de
consenso estrito.
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- Tubos subsidiarios das placas parietais

Embora morfologicamente distintos os dois tipos de tubos subsididrios da parede
ocorrem entre os Fistulobalanus. Estes tubos sdo formados pela ramificagdo dos septos
longitudinais, préximo a parede externa [PA 3(1)] e pela formag&o da parede interna secundéria
[PA 8(1)] (Figura 33). O septo ramificado é uma estrutura diagndstica de Fistulobalanus
(ver item 4.1 -Fistulobalanus). Utinomi (1967) descreveu a estrutura da parede em dois
taxons de Fistulobalanus que apresentavam somente septos ramificados Fistulobalanus
pallidus e Fistulobalanus albicostatus. Nas duas subespécies de Fistulobalanus albicostatus,
Fistulobalanus albicostatus albicostatus e Fistulobalanus albicostatus formosanus,
Utinomi (1967: 213) observou que a ultima apresentava uma maior complexidade nos tubos
subsidiarios:

“the parietal pores shown at the base of the wall is much more complex
than in the preceding albicostatus from Japan, the secondary pores

formed close to the basal edge of the wall being intercalated deeply
within the primary pores”.

Utinomi (1967) também observou em Fistulobalanus pallidus uma estrutura multiporosa
distinta daquela observada e Fistulobalanus albicostatus. As observagées de Utinomi
(op. cit.) indicam uma complexidade de formas de ramifica¢des dos septos primérios, presente
nas outras espécies de Fistulobalanus. Indicando a necessidade de estudos morfoldégicos
abrangendo um maior nimero de espécies de Fistulobalanus para uma caracterizag@o
mais cuidadosa destas ramificagdes.

Pela otimizag&o dos caracteres [PA3] e [PA 8] no cladograma de consenso estrito,
constatou-se que, ambos processos de formagéo de tubos subsididrios evoluiram a partir
uma parede tubular simples. A ramificag&o do septo primdrio € uma estrutura mais generalizada
(apomorfia do n6 6 1), enquanto que a parede secundéria somente apareceu em Fistulobalanus
citerosum e Fistulobalanus suturaltus. A relagdo de homologia entre as duas estrutura
de paredes foi indicada pelo posicionamento destas estruturas no cladograma de consenso
estrito dentro de um mesmo clado (né 61). A relagdo de homologia pode ser questionada
pela estrutura peculiar de cada carater. A ramifica¢é@o dos septos longitudinais, préoximo a
parede externa [PA 3(1)] € um processo que envolve somente os septos longitudinais da
placa parietal, enquanto que a formag&o da parede interna secundéria [PA 8(1)], néo envolve
diretamente os septos longitudinais e sim a adi¢do de uma nova parede interna. Desta forma,
propde-se que as duas formas de parede com tubos subsididrios tenham sido formadas
por processos evolutivos independentes a partir de uma parede com tubos longitudinais

simples (Figura 33 B).
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Figura 33. Proposta de evolugdo da formag¢do de tubos subsididrios nas placas parietais. A,
Otimizagdo dos caracteres, septos primdrios [PA 3] e parede interna secundaria [PA 8] no
cladograma de consenso estrito; B, proposta de evolugéo.
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4.2.3 - Placas Articulares, Escudo

-Dobrasna superficie externa do escudo

Os diferentes tipos de dobras observados no escudo foram codificados em diferentes
estados dentro de um mesmo carater [SCE 8]. O resultado obtido revelou que as dobras presentes
no escudo ocorrem em posigdes distintas no cladograma obtido, refletindo a ndo homologia
entre os trés estados derivados da superficie plana. O estado [SCE 8(1)], escudo com dobras
longitudinais estreitas e divididas pelas cristas de crescimento € uma autapomorfia de Balanus
trigonus (Figura 34). O estado [SCE 8(2)], escuto com uma dobra longitudinal tnica, dividida
pelas cristas de crescimento, € uma sinapomorfia do clado doné 52 (Megabalanus krakatauensis
e Megabalanus vesiculosus). O estado [SCE 8 (3)] escudo com duas ou uma dobra longitudinal

continuaé caracteristico das subespécies de Balanus laevis (n6 57) (Figura 34).

66

671 16 - Bal. trigonus

64\ SCE 8 (0) => (1)

Superf. do escudo com dobras
longitudinais estreitas e divididas
pelas cristas de crescimento

-65-

pr— 57-|— 14 - Bal. laevis laevis

— 39 - Bal. laevis nitidus

SCE 8 (0) =>(3)
Superf. do escudo com 2 ou 1 dobra
ndo dividida pelas cristas de crescimento

25 - Not. krakatauensis Balanus laevis nitidus
32 - Meg. vesiculosus
SCE 8 (0)=>(2)
Superf. com uma tnica dobra
dividida pelas cristas de crescimento

Figura 34. Otimizag8o do carater, superficie externa do escudo [SCE 8] no cladograma de
consenso estrito. Balanus laevis, ilustragio de Pilsbry, 1909.
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- Sulcos longitudinais do escudo

A face externa d o escudo pode apresentar marcas ou sulcos longitudinais. Zullo
(1992) utilizou a presenga de estrias longitudinais no escudo, como um dos caracteres
diagnésticos de Concavinae. Zullo (op. cit.) comenta que a ornamentagéo externa do escudo
€ caracteristica tanto a nivel genérico como especifico e descreve trés tipos basicos encontrados
entre os Concavinae: delicadamente estriados, grosseiramente estriados e noduloso. Os
dois primeiros tipos eram diferenciados pela profundidade do sulco enquanto que o Gltimo
era formado por um crescimento adicional de uma protuberancia nas cristas de crescimento.

Os sulcos longitudinais do escudo foram observados neste trabalho em outras
espécies além de Concavinae e foram codificados seis estados distintos do carater [SCE
6]. Ao observar a otimizag&o do carater [SCE 6] (Figura 35), foi constatado que os diferentes
estados apareceram em diferentes clados e em alguns deles como autapomorfia. Esta distribuigo
indica umarelagdo homopléstica entre os diferentes tipos de sulcos longitudinais do escudo.

Independente da distribuicdo homopléstica deste caréter, algumas indicagdes de
homologias sdo observadas. Sulcos bem préximos e com o mesmo tamanho, marcando
mas nédo formando sulcos profundos nas cristas de crescimento [SCE 6(0)] estavam presentes
somente nas espécies Balanus balanus e Balanus rostratus (n6 68). As espécies de Striatobalanus
apresentaram dois estados de sulcos longitudinais: cristas largas e sulcos profundos, marcando
as cristas de crescimento [SCE 6(5)] e cristas estreitas, sulcos largos e rasos, ndo marcando
as cristas de crescimento [SCE 6(6)], indicando a homologia destes dois estados (Figura
S

O clado don6 55ado cladograma de maioria apresenta trés estados distintos
[SCE (1)(2)(4)]. As duas espécies de Austromegabalanus apresentaram sulcos delicados
e préoximos, ndo alterando a forma das cristas de crescimento [SCE 6(2)]. Mene&iniella

aquila apresentou como autapomorfia, sulcos profundos e estreitos [SCE 6(4)], e as duas



126

espécies de Paraconcavus apresentaram sulcos profundos ou ndo, sem alterar o padréo
dascristas de crescimento [SCE 6(1)]. O posicionamento deste trés estados em um mesmo
clado indica a homologia destes sulcos, salvaguardando o fato deste clado estar presente
em somente 71% das arvores fundamentais.

A localizagdo do estado, escudo que apresenta sulcos profundos ou nédo, sem
alterar o padréo das cristas de crescimento [SCE 6(1)], entre as espécies de Paraconcavus
e em Balanus eburneus, indica a ndo homologia desta estrutura. Desta forma Balanus
eburneus deve apresentar um estado distinto em andlises futuras.

A otimizag@o do carater [SCE 6] foi prejudicada pela opgdo adotada em néo
codificar um estado “escudo liso”. Este estado poderia implicar em suposi¢des de homologias
baseada em auséncia de sulcos, uma estrutura que por si sé ja estava sendo questionada.
Da formacomo ficou, os estados [SCE 6(0)(1)] apareceram como estruturas plesiomorficas,

enquanto que na realidade s@o estruturas derivadas exclusivas.

Tabela XXII. Extrato da Tabela VIII, indicando a transformagéo
do caréater [SCE 6].

Caréter Transformacdo

SCE 6 né_700-->1n6_67
né_56 1=>5n6_48
né_48 5=>63S. tenuis
né_551=>2n6_50
n6_502-->4n6_49
n6é 671-->3né 66
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-73-

6 6'C Bal. spongicola —SCE 6 (3)

=70+ SCE6 (1) -> (3)
(S(SE-:>6(1) Bal. eburneus  — SCE 6 (1)
w7 =
w64
SCE 6
634 (1)=>(5)
L 65 Str. amaryllis
: 48 Str. bimae I_' ICEO)
4 Str. tenuis —— SCE6(6)
58 Par. pacificus
Par. mexicanus |_'SCE 6(1)
(= Aus. psittacus
=56 + 50 Aus. nigrescens I_'SCE 62)
557 y 49C Men. aquila —SCE 6(4)
4 SCE 6(2)=>(4)
SCE 6
1)=>(2)

Austromegabalanus pisittacus

Menesiniella aquila

Figura 35. Otimizag&o do carater, sulcos longitudinais no escudo [SCE 6] no cladograma de
consenso estrito.
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- Insercao do muisculo adutor do escudo

A inser¢do do musculo adutor do escudo pode provocar uma deformagéo na
superficie interna do escudo formando uma crista [SCI 14 (0)]. Esta crista € derivada em
relagdo a inser¢d@o simples sem cicatriz [SCI 14(1)],-e estd presente em todos Balanidae
(com excegdo de Balanus spongicola), Striatobalanus e os Pyrgomatidae aqui observados,
além de Armatobalanus quadrivittatus, Acasta cyathus, Notobalanus flosculos e Semibalanus
balanoides (Figura 37). Segundo Zullo (1984), a origem da crista do adutor ocorre entre
os Archaeobalanidae mais precisamente em tLophobalanus Zullo, 1984. Zullo (op. cit.)
correlaciona a presenga da crista do adutor com o dngulo formado entre os dois escudos,
indicando que o achatamento do dngulo de ocluséo escudal é acompanhado do desenvolvimento
da crista do adutor, que ird reposicionar o musculo adutor para um fechamento eficiente da
pirdmide opercular.

Pela posi¢édo de Balanus spongicola no cladograma de consenso estrito, é proposto
que a insergdo do musculo adutor sem crista seja uma reversdo da condigdo com crista,
pois néo ha ambigiiidades na reconstrugdo dos nés internos, da condigdo derivada (Figura
37). Ja Conopea galeata esta localizada em um clado formado por representantes de
Archaeobalanidae (né 75), inserido préximo a base do cladograma de consenso estrito.
Por estarem fora dos objetivos iniciais deste trabalho os Archaeobalanidae néo tiveram
uma boa representatividade como também néo receberam um tratamento adequado a diversidade
de formas apresentadas. Por isto, devemos nos ater a concordar com a proposta de Zullo
(1984) a respeito da origem da crista do adutor ter ocorrido entre os Archaeobalanidae.

A crista do adutor que apresenta a terminagéo basal continua com a margem
basal do escudo [SCI 17(0)] é uma sinapomorfia das espécies de Pyrgomatidae estudadas
(n6 72). Esta crista é uma estrutura derivada da crista que termina na face interna do
escudo [SCI 17(1)], que ocorre em representantes mais basais nos cladogramas obtidos.

A posigdo de Austromegabalanus psittacus no cladograma de consenso estrito,
indica que a crista Unica [SCI 13(0)], presente nesta espécie € um estado derivado em
relagdo a crista do adutor independente da crista articular [SCI 13(1)], presente em todas
asoutras espécies estudadas. Embora este estado ndo seja informativo nesta anélise (autapomorfia
de Austromegabalanus psittacus) ele também ocorre nas outras trés espécies de Austromegabalanus

sendo assim considerado uma sinapomorfia para este grupo.
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- Insercido do miusculo depressor lateral do escudo

Zullo (1992) descreveu e utilizou a crista na insergdo do musculo depressor lateral
na caracterizagdo de Concavinae, reconheceu que a proje¢do e comprimento da crista
variam a nivel especifico e que a crista pode ser mais desenvolvida em alguns géneros.
Zullo (op. cit.) também indicou que a crista ocorriaem Balanus perforatus e justificou tal
presenga, com uma proposta de relacionamento desta espécie com Concavinae baseado
neste e em outros caracteres.

O relacionamento obtido para as espécies que apresentam a crista do muasculo
depressor do musculo lateral (Figura 37A) ndo fornece uma resolugédo clara parauma formulagdo
de uma proposta de evolugdo, mas indica que a crista é uma estrutura derivada restrita ao
clado do n6 55. Ao observarmos as resolugdes obtidas em parte das drvores fundamentais
apresentadas no cladograma de maioria (Figura 37B), notamos que a presen¢a da crista
[SCI2(0)] esta restrita em um clado presente em 71% das arvores fundamentais. Neste
clado estdo os representantes de Concavinae, Austromegabalanus e Balanus perforatus.
As espécies de Austromegabalanus ndo apresentam crista, embora Austromegabalanus
psittacus possua uma crista unica na face interna do escudo [SCI 13 (0)], que € uma
estrutura derivada que pode auxiliar em futuras interpretagdes da evolugdo das cristas.

E proposto, que a crista na inser¢do do musculo depressor lateral seja uma estrutura
homéloga, pois esta presente em um grupo de espécies que embora néo apresentem uma

hipétese de relacionamento, sdo exclusivas de um clado.
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Crista do lateral

Crista do lateral

Balanus perforatus ' —=="""" Paraconcavus pacificus

19 - Par: pacificus ggit; do lateral presente

20 - Par. mexicanus —— (1)=>(0)
26 - Aus. psittacus  — (rigta gnica SCI 13(0)
41 - Aus. nigrescens

17 - Bal. perforatus Crista do lateral presente
=494 B

357 18- Men. aquila gop2
g ()=>(0)
=54=\
Crista do lateral presente
SCI2
(1)=>(0)
19 - Par. pacificus
71%) ? A
55 (71%) 20 - Par. mexicanus
26 - Aus. psittacus ——»Crista tinica SCI 13(0)
B 50+ 41 - Aus. nigrescens
43‘;503‘ 17 - Bal. perforatus
=——u d 18- Menaquila
Crista do lateral presente
« 54w\ SCI2

(D=>(0)

Crista unica SCI 13(0)

Austromegabalanus pisittacus

Figura 37. Otimizag&o dos caracteres, local de inser¢@o do musculo adutor lateral [SCI 2] e crista
unicana face interna dotergo [SCI 13]. A, extratodocladogramade consenso estrito; B extrato do

cladograma de maioria.



132
4.2.4 - Placas Articulares, Tergo

- Inser¢do do miusculo depressor do tergo

A presenga de cristas para a inserg¢do do ml'isculo depressor do tergo [TE 1(0)]
¢ uma caracteristica presente em quase todos as espécies estudadas, incluindo Bathylasma
hirsutum e Hexelasma americanum. Esta distribui¢do indica a condigdo plesiomérfica da
presenca de crista, em relacgéo a superficie lisa [TE 1(1)] que é encontrada somente nas
seguintes espécies: Membranobalanus declivis, Conopea galeata, Acasta cyathus, Armatobalanus
quadrivittatus, Cantellius sp. € Megatrema madreporarum.

As cristas pouco desenvolvidas [TE 15(1)] é uma condigdo derivada das cristas
desenvolvidas, e sdo observadas no clado que agrupa as espécies de Concavinae, Megabalaninae
e Balanus perforatus. Deste clado (nd 55), somente Paraconcavus pacificus apresenta
as cristas desenvolvidas [TE 15(0)]. Ceratoconcha floridana também apresentou uma
crista pouco desenvolvida, mas pelo posicionamento desta espécie no cladograma de consenso
estrito (Figura 38) devemos considerar como homoplésica, a condi¢do das cristas presentes
nesta espécie.

As cristas que apresentam proje¢des além da margem basal do tergo [TE 14(0)]
ocorrem exclusivamente entre as espécies do complexo Balanus amphitrite, Fistulobalanus
e Tetrabalanus (n6 63). A otimizagdo do carater [TE 14] no cladograma de consenso
estrito, indica que as cristas projetadas sdo derivadas em relagdo as cristas que ficam

limitadas @ margem da placa (Figura 38).
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- Esporao do tergo

O esporéo ¢ bastante modificado entre os diferentes grupos de Balanidae. Zullo
(1992: 2) utilizou a forma do espordo para caracterizar a subfamilia Concavinae. Henry &
McLaughlin (1975: 21) diferenciaram o esporéo fasciolado (“spur fasciole”) e sulcado (“spur
furrow”) para as espécies do complexo Balanus amphitrite. Para Henry & McLaughlin
(op. cit.), as margens dos dois tipos de espordo se estendem até o topo em linha com o
espordo (“extended to apex in line with spur”), sendo que a principal diferenca entre as
duas formas € a profundidade da depressé@o do espordo. O espordo fasciolado é formado
por uma depressdo suave quase nivelada (“nearly level, slightly depression”), enquanto
que o espordo sulcado apresenta uma depressdo de moderada a profunda (“moderate to
deep groove™), podendo as vezes apresentar suas margens dobradas para dentro (“with
sides sometimes infolded”). A distingé@o entre os dois estados descritos por Henry &
McLaughlin (op. cit.) ¢ algumas vezes confusa e segundo Newman (1996) a distingéo
entre os dois processos € ambigua.

Neste trabalho foi notada que a estrutura morfolégica do espordo era composta
por diferentes formas codificadas em dois estados que, pelo menos morfologicamente, néo
eram congruentes. A re-interpretagdo deste carater € o posicionamento dos diferentes
estados no cladograma obtido (Figura 39), permite que formulemos uma hipétese de evolugéo
desta estrutura.

O espordo formado somente pela mudanga suave na diregéo das linhas de crescimento
[TE 22(0)], seria o estado plesiomoérfico em relagéo a presenga de uma alteragéo brusca
das linhas [TE 22(1)], que ocorre somente no clado don6 65. O tipo de espordo com uma
alteracdo brusca das linhas de crescimento pode se apresentar em dois tipos derivados
[TE 27(0)(1)]. A otimizag&@o do n6 65 para o carater [TE 27] € ambigua para a transformagéo
margem da fenda deslocada para o centro [TE 27(1)] ou néo, e desta forma n&o foi formulada

uma hipétese de evolugdo para estes dois estados.
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- Projecao pontiaguda do tergo

O tergo pode apresentar na extremidade distal uma forma simples ou uma projeg¢éo
pontiaguda constituida por uma matriz calcaria mais resistente que € exposta quando a
extremidade apical do tergo é erodida (Newman, 1982; Zullo, 1992). a proje¢do pontiaguda
€ uma estrutura peculiar, bastante distinta dos outros tipos de terminagdo do tergo. Seu
posicionamento no cladograma de consenso, indica a homologia da proje¢do pontiaguda
do tergo [TE 17 (0)], pois somente ocorre em quatro taxons que formam um clado monofilético
(n6 50), embora mal resolvido (Figura 40).

Em relagéo a variagdo observada na colorag@o da matriz formadora da projegéo
do tergo, a coloragdo avermelhada foi constatada em Austromegabalanus psittacus, Balanus
perforatus e Menesiniella aquila, enquanto que Austromegabalanus nigrescens apresentou
uma coloragéo branca. As descrigées de Darwin (1854b) ja atentavam para as diferentes
coloragdes da matriz do tergo pontiagudo, descrevendo Austromegabalanus cylindricus
com uma coloragdo branca, distinta daquela observada em Austromegabalanus psittacus.
Newman (1979) descreveu para Austromegabalanus zulloi a coloragdo branca da projegéo
pontiaguda do tergo e Holthuis & Silvertsen (1967) descreveram para Austromegabalanus
isolde a coloragdo esbranquigada. Desta forma, constata-se que a cor da matriz do tergo
pontiagudo pode ser branca ou vermelha nédo existindo até o momento uma proposta de
evolugédo destaestrutura. Como o cladograma de consenso estrito apresenta uma politomia
para as espécies em questdo (n6 50) ndo seréd apresentada uma proposta neste trabalho.

A matriz observada na face interna do tergo apresentou a forma estreitada, presente
somente em Balanus perforatus, como estado derivado da forma conica (Figura 40). A
matriz com a forma cOnica apresentou a base arredondada nas duas espécies de Austromegabalanus,
enquanto que Menesiniella aquila apresentou uma base reta. Contudo, néo foi feita proposta
de evolugdo da forma da matriz por considerar que o taxon deve ser melhor representado

de forma a gerar uma proposta de relacionamento interno mais consistente.
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Matriz c6nia com a

Austromegabalanus pisittacus | - base arredondada

TE 19 (1)
I 26 - Aus. psittacus
50 41 - Aus. nigrescens
_I 17 - Bal. perforatus — ]Mg tzrbz(%s)t r:;t(a ld)a
=49 )
w—— 18- Men. aquila

Apice do tergo pontiagudo
TE 17 l
(1)=>(0)
Forma da matriz do tergo :42 tlrigz(c?gnica Zom
TE 20
(-) =>(0) Cénica base reta

Balanus perforatus

Menesiniella aquila

Figura 40. Otimiza¢do dos caracteres, forma do apice do tergo [TE 17], forma da matriz
[TE 20] e forma base da matriz com formato conico [TE 19] no extrato do cladograma de

consenso estrito.
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4.2.5 - Apéndices

- Cerdas da segunda maxila

A segunda maxila possui cerdas que apresentam um padréo caracteristico de
varia¢d@o na extremidade distal. Os dois taxons da superfamilia Tetraclitoidea (Bathylasma
hirsutum e Hexelasma americanum) apresentaram na superficie distal da segunda maxila,
somente cerdas pinadas [MAL 4(0)], enquanto que os tdxons de Balanoidea apresentaram
cerdas lisas na extremidade distal e as cerdas pinadas dispostas na porgdo basal [MAL
4(1)]. As cerdas simples foram descritas por Heeg et al. (1994) como “smooth acuminate
(simple) setae”. A presenga de cerdas lisas e afiladas no lobo distal da segunda maxila é
derivado emrelagdo acondigéo plesiomoérfica observada nas duas espécies de Tetraclitoidea.
Desta forma, é proposto que as cerdas lisas presentes no lobo distal da segunda maxila
tenham se originado a partir de cerdas pinadas.

As cerdas lisas apresentaram em um grupo de espécies um alargamento na extremidade
distal bastante caracteristico, sendo aqui descrito pela primeira vez. Henry & McLaughlin
(1975:25), no estudo sobre o Complexo Balanus amphitrite, parecem ter observado as
cerdas modificadas aqui descritas, comentando que algumas espécies possuem cerdas com
extremidades modificadas (dobradas) no lobo superior (“some have setae with modified
tips (bent) on the upper lobe”). Entretanto as autoras ndo forneceram outra descrigéo
desta estrutura, ficando assim limitada a parte introdutéria de seu trabalho. As cerdas com
extremidades modificadas na segunda maxila podem ser uma variagé@o das cerdas simples
e afiladas, pois sdo localizadas na mesma posigdo na segunda maxila, na regido antero-
distal do lobo distal. E possivel observar uma transig@o gradual em dirego a porgio basal
para as cerdas simples e afiladas. Todos os trés estados de cerdas modificadas, envolvem

o0 aparecimento de pregas sub-terminais. Tanto o fato das cerdas ocorrerem em uma mesma
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posi¢do na segunda maxila, como apresentarem semelhangas morfolégicas indicam a homologia
das cerdas modificadas.

Ao analisar a otimizag@o dos caracteres no cladograma de consenso estrito (Figura
41), observou-se que as cerdas modificadas [MAL 3 (1)] ficaram restritas as espécies que
compdem o clado do né 64 (complexo Balanus amphitrite, Fistulobalanus e Tetrabalanus),
confirmando a relagdo de homologia. Pela posi¢do derivada no cladograma de consenso
estrito das cerdas modificadas, é proposto que as cerdas modificadas com um alargamento
sub-terminal tenham evoluido a partir de cerdas simples e afiladas. A baixa resolugéo obtida
para os clado do nés 64, 59 e 62, com politomias presentes em varios niveis, impediu a
elaborag¢do de uma proposta de evolugdo para as cerdas modificadas da segunda maxila

[MAL 1 (0)(1)(2)].

Tabela XXIII. Extrato da Tabela VIII, indicando
a transformacgdo do carater [MAL 1], [MAL 3] e

[MAL 4].
Carater Mudanga
MAL 1 n6_630=>2nd_62

né_602 =>1F, citerosun
né_62 2 => 1 B. inexpectatus
MAL3 n6é_650=>1n6_64
MAL 4 n6 800=>1né 79
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- Cerdas do Cirro III

O cirro III est4 coberto por diferentes tipos de cerdas, sendo que as cerdas
pinadas e pectinadas, sdo as mais comumente encontradas entre as espécies estudadas.
Cerdas complexas, cerdas pinadas com projegdes alongadas e cerdas com projegdes triangulares
foram observadas em diferentes clados.

As cerdas complexas [CI 29(1)] sdo exclusivas do né 62, que é formado pelas
espécies de Fistulobalanus, além de Balanus inexpectatus e Balanus peruvianus. As
cerdas foram codificadas em dois tipos bésicos: denticulada e bi/multifurcada. De acordo
com a otimizagdo do carater, tipo de cerda complexa [CI 17] a cerda denticulada € derivada
da cerda bi/multifurcada (Figura 42). Esta proposta pode ser modificada a partir da descri¢édo
dascerdas em outras espécies de Fistulobalanus. Henry & McLaughlin (1975: 122) descreveram
cerdas complexas bidenticuladas em Balanus inexpectatus (“Denticulate setae with short
apical ends and single or double row of 15 —20 small teeth”). Sua descrigdo aliada a
figura das cerdas, indica uma forma distinta de cerdas denticuladas quando comparada as
cerdas de Fistulobalanus albicostatus. Neste trabalho, ndo foram observadas as cerdas
descritas por Henry & McLaughlin (op. cit.) e desta forma este estado néo foi incluido na
anélise de parcimonia.

A cerda pectinada foi o Unico tipo de cerda encontrado em todas as espécies
que apresentam cerdas complexas (Henry, 1973 e Henry & McLaughlin, 1975), mas também
foi observada em diferentes espécies de outros géneros e grupos. As cerdas pectinadas
sdo observadas entre as cerdas denticuladas de Fistulobalanus albicostatus e entre as
cerdas bifurcadas e multifurcadas de Fistulobalanus citerosum. Estas observagdes indicam

que as cerdas complexas tenham se originado a partir de cerdas pectinadas.
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As cerdas com pinulas alongadas [CI 31] foram observadas exclusivamente no
clado formado pelas espécies Balanus glandula, Balanus crenatus, Balanus rostratus e
Balanus balanus (n6 69), além de Balanus laevis nitidus. A partir da otimizag¢do do
carater [CI 31] (Figura 42), foi proposto que as cerdas com pinulas alongadas sdo derivadas
das cerdas pinadas. As cerdas encontradas em Balanus laevis nitidus ndo devem ser
homoélogas as cerdas do clado do n6 69.

As cerdas com projegdes laterais triangulares sdo exclusivas das espécies do
clado do 55, com excecdo das espécies Austromegabalanus psittacus, Menesiniella aquila
e Balanus perforatus. As cerdas sdo cobertas na metade superior com espinhos com uma
base larga e podem ter seu numero reduzido podendo chegar a cerdas quase lisas. Estas

cerdas sdo semelhantes a cerda foliada (“foliate setae ") descrita por Hoeg et al. (1994).
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5. CONCLUSOES

5.1. RELACOES FILOGENETICAS E PROPOSTAS TAXONOMICAS

A partir da discussdo a respeito das relagdes filogenéticas dos grupos estudados algumas

conclusdes foram formuladas:

- A familia Balanidae é monofilética se striatobalanus for incluido nela.

- O género Balanus € polifilético.

- Balanus balanus, Balanus crenatus, Balanus glandula e Balanus rostratus formam
um grupo monofilético.

- Balanus spongicola e Balanus trigonus formam um grupo monofilético.

- O complexo Balanus amphitrite (sensu Newman & Ross, 1976), os géneros Tetrabalanus
e Fistulobalanus formaram um grupo monofilético (suporte de ramo =2).

- Fistulobalanus, Balanus peruvianus e Balanus inexpectatus formam um grupo monofilético

- Concavinae, Megabalaninae, Balanus perforatus, Balanus laevis e Striatobalanus formaram
um grupo monofilético.

- O género Striatobalanus, formou um grupo monofilético consistente (suporte de ramo
=2) junto com os representantes de Concavinae e Megabalaninae. E sugerido que
Stiatobalanus seja transferido para Balanidae.

- Embora Concavinae e Megabalaninae formem um clado monofilético (suporte de ramo =
2) as duas subfamilias devem sofrer uma revisdo de forma a estabelecer grupos
monofiléticos.

- Megabalaninae deve ser restringido aos géneros Megabalanus e Notomegabalanus.

- Austromegabalanus, Balanus perforatus e Menesiniella aquila formam um grupo monofilético.

- Austromegabalanus nigrescens deve ser retirado do género Austromegabalanus que

deve serrestringido as espécies que possuem uma crista inica na face interna do
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adutor. O posicionamento de Austromegabalanus deve ser feito a partir de uma
revisdo dos tdxons que compdem o clado.

- Pyrgomatidae ¢ indicado como grupo irmé&o de Balanidae.

- Foi constatada a monofilia do clado formado pelas trés espécies de Pyrgomatidae (suporte
de ramo = 5) devendo servir como indicador da monofilia da familia

Pyrgomatidae.

5.2. EVOLUCAO DE CARATER

- A base calcdria tubular € uma estrutura derivada da base s6lida, presente exclusivamente
em Balanidae, podendo estar relacionada a base calcaria sulcada encontrada entre
os Pyrgomatinae.

- A base vesicular é uma estrutura derivada, da base tubular presente nos Balanidae.

- A redugdo do nimero de placas observado em Pyrgomatinae e Tetrabalanus séo transformagdes
derivadas da testa com seis placas e ocorreram independentemente nestes dois
grupos.

- As estruturas da borda de sutura do radio, apresentam as transformagdes ocorrendo de
uma estrutura basal, formada por uma borda lisa sem septos em dire¢éo as estruturas
derivadas formadas por septos desenvolvidos com denticulos laterais.

- A margem lateral da bainha projetada e a crista longitudinal da superficie articular das
placas parietais sdo estruturas derivadas em relagdo 8 margem simples e sem crista
longitudinal.

- As placas parietais sdo formadas por estruturas distintas. Entre elas, a parede sélida € a
estrutura mais basal. A parede perfurada, presente nos Pyrgomatidae, € um estado
intermedidrio entre a parede sélida e a parede tubular caracteristica dos Balanidae.

- A posigdo derivada da estrutura de parede s6lidacom costelas de Striatobalanus, indica
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a homologia entre este tipo de parede e a parede tubular tipica dos Balanidae.

- Asplacas parietais tubuléides de Semibalanus balanoides ndo sdo homoélogas as placas
parietais tubulares presente no Balanidae.

- E proposto que as duas formas de tubos subsidiarios das placas parietais sejam formadas
por dois processos evolutivos distintos, ambos derivados da parede tubular simples.

- As estruturas derivadas responsaveis pela formagéo de sulcos longitudinais do escudo
foram observadas em clados distintos originadas de escudos simples, ndo indicando
a homologia entre os diferentes tipos de sulcos longitudinais.

- As trés estruturas que formam dobras na superficie externa do escudo foram consideradas
homoplasticas e derivadas independentemente do escudo que apresenta uma superficie
continua.

- A crista do musculo adutor do escudo é plesiomérfica para os Balanidae. A crista que
apresenta a margem basal continua com a base do escudo é uma estrutura derivada,
presente nos Pyrgomatidae, da mesma forma que a crista do adutor continua com
a crista articular € uma sinapomorfia das espécies de Austromegabalanus (exceto
Austromegabalanus nigrescens).

- A crista do musculo adutor lateral € uma estrutura homoéloga pois esta presente em um
grupo monofilético de espécies

- A presenga de cristas para a inser¢@o do muisculo depressor do tergo € plesiomérfica
para os Balanoidea. A auséncia das cristas é uma caracteristica derivada, presente
em alguns Archaeobalanidae. Cristas pouco desenvolvidas sdo estruturas derivadas
encontradas entre os Concavinae, Megabalaninae e Balanus perforatus.

- A projegdo pontiaguda do tergo € considerada uma estrutura homoéloga por estar restrita
aum grupo de espécies (Austromegabalanus psittacus, Austromegabalanus nigrescens,

Balanus perforatus e Menesiniella aquila) que formaram um clado monofilético.
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A forma e a cor da matriz que compde a proje¢do pontiaguda, apresentam variagdes
que devem ser comparadas com um numero maior de representantes dos tdxons
em questdo.

- As cerdas lisas presentes na extremidade distal segunda maxila sdo derivadas das cerdas
pinadas. A cerdas lisas com um alargamento sub-terminal evoluiram a partir de
cerdas lisas e afiladas. Nao foi possivel, com a resolugédo obtida, fornecer uma
proposta de evolugéo para os diferentes tipos de cerdas modificadas.

- Ousodo termo cerdas complexas do cirro III deve ser limitado para as cerdas bidenticuladas
e bi-multifurcadas. E proposto que as cerdas complexas sejam derivadas das cerdas

pectinadas.
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Tabela com a listagem dos estados atribuidos para cada carater descrito. "-", foi utilizado

quando o carater ndo era aplicado; "?", foi utilizado quando houve duvida a respeito do
estado a ser atribuido.

Espécie / Carater BA BA BA BA PA PA PA PA PA PA PA AC AC AC AC

—
—

] 1 4 5 1 2
Membranobalanus declivis - - - - Z
Semibalanus. balanoides
Notobalanus flosculos
Striatobalanus amaryllis
Balanus balanus

Balanus crenatus

Balanus glandula

Balanus rostratus

Balanus amphitrite

Balanus eburneus

Balanus improvisus
Balanus reticulatus

Balanus subalbidus

Balanus laevis

Balanus spongicola
Balanus trigonus

Balanus perforatus
Menesiniella aquila
Paraconcavus pacificus
Paraconcavus mexicanus
Fistulobalanus citerosum
Fistulobalanus albicostatus
Megabalanus tintinnabulum
Megabalanus rosa
Megabalanus krakatauensis
Austromegabalanus psittacus
Tetrabalanus polygenus
Balanus venustus

Balanus inexpectatus
Balanus suturaltus
Megabalanus occator
Megabalanus vesiculosus
Megabalanus peninsularis

PO =
'
'

1 O—= = 0000 Wm=mm—~m 00 AN WWODOOOOOOO

Balanus peruvianus -
Megatrema madreporarum 0
Ceratoconcha floridana 1 5
Cantellius sp. 1 -

Acasta cyathus

Balanus laevis nitidus

Balanus cirratus
Austromegabalanus nigrescens
Striatobalanus bimae

Conopea galeata
Armatobalanus quadrivittatus
Striatobalanus tenuis
Bathylasma hirsutum
Hexelasma americanum
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Espécie / Carater AC AC AC AC AC AC AC SCE SCE SCE SCI SCI SCI SCI SCI
8 B8A 10 12 13 14 6 9 2 3 5 12

Membranobalanus declivis
Semibalanus balanoides
Notobalanus flosculos
Striatobalanus amaryllis
Balanus balanus

Balanus crenatus

Balanus glandula

Balanus rostratus

Balanus amphitrite

Balanus eburneus

Balanus improvisus
Balanus reticulatus
Balanus subalbidus
Balanus laevis laevis
Balanus spongicola
Balanus trigonus

Balanus perforatus
Menesiniella aquila
Paraconcavus pacificus
Paraconcavus mexicanus
Fistulobalanus citerosum
Fistulobalanus albicostatus
Megabalanus tintinnabulum
Megabalanus rosa
Megabalanus krakatauensis
Austromegabalanus psittacus
Tetrabalanus polygenus
Balanus venustus

Balanus inexpectatus
Balanus suturaltus
Megabalanus occator
Megabalanus vesiculosus
Megabalanus peninsularis
Balanus peruvianus
Megatrema madreporarum
Ceratoconcha floridana
Cantellius sp.

Acasta cyathus

Balanus laevis nitidus
Balanus cirratus
Austromegabalanus nigrescens
Striatobalanus bimae
Conopea galeata
Armatobalanus quadrivittatus
Striatobalanus tenuis
Bathylasma hirsutus
Hexelasma americanum

L}
L] _ e
1O W
i '
L] N e e

L}
L}

o= e = 1 O =

—_—a O

L} W

NN O

e e e et et bt b b et bt et bt ek b e ek ek ek et ek et e e O O O — O O
R T S P

]
RN DD NN =DM = =0 NN NN

O e
(I
o

L]
1 OO0~ O0OO0O0O0OO0C 1 ©O— = OO0 O  —mmm—emr OO mm™mmmemOO0O0O0O0O0O0OoOoOOD —~0O0 |
L]
NN —

N O e e e e e e e e e e e e e e e e e b e e e e e b e e b e e e e e s O O
1= O O
1
i e B e I R T o T e T e T e T O e G ey e P VA S Y
]
CO OO OO OO ONOODOOCOOODO0OODOOCOCOOOOOO0OOOONNOOCOOCOOCO—~00ooco ool

e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e b e e e et e e b e e e b e e e e e e e O

[ = | O O O = et et et = e

1
COOCOC OO OO UWOOOOOON VO OOOONOO0OO0OO0OO0O0OO0OO—~0OWOOOOOOoOOoOOoOOoOOO oo
1

1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1 -
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
]
l
1
1
1
1
1
1
1
1
0
0

oo._.o._.._.._.._.._.o._.._..—.._-._._._.._.._.._.._..._.._.._.._.._-._.._.._.._.._.._.._.._.._.._-._-._.._.._..Q._.._.._.._.._.o'—‘
o
1




162

Espécie / Carater

SCI SCI SCI SCI SCI SCI

13

16

17

18

19

TE TE TE TE

14

— =
v om

TE TE TE
19 20 22

Membranobalanus declivis
Semibalanus balanoides
Notobalanus flosculos
Striatobalanus amaryllis
Balanus balanus

Balanus crenatus

Balanus glandula

Balanus rostratus

Balanus amphitrite

Balanus eburneus

Balanus improvisus
Balanus reticulatus
Balanus subalbidus
Balanus laevis laevis
Balanus spongicola
Balanus trigonus

Balanus perforatus
Menesiniella aquila
Paraconcavus pacificus
Paraconcavus. mexicanus
Fistulobalanus citerosum
Fistulobalanus albicostatus
Megabalanus tintinnabulum
Megabalanus rosa
Notomegabalanus krakatauensis
Austromegabalanus psittacus
Tetrabalanus polygenus
Balanus venustus

Balanus inexpectatus
Balanus suturaltus
Megabalanus occator
Megabalanus vesiculosus
Megabalanus peninsularis
Balanus peruvianus
Megatrema madreporarum
Ceratoconcha floridana
Cantellius sp.

Acasta cyathus

Balanus laevis nitidus
Balanus cirratus
Austromegabalanus nigrescens
Striatobalanus bimae
Conopea galeata
Armatobalanus quadrivittatus
Striatobalanus tenuis
Bathylasma hirsutum
Hexelasma americanum
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TE MD MAX MAX MAX MAX MAX MAX MAL MAL MAL

Espécie \ Carater
27 12 24 26 1

Membranobalanus declivis
Semibalanus balanoides
Notobalanus flosculos
Striatobalanus amaryllis
Balanus balanus

Balanus crenatus

Balanus glandula

Balanus rostratus

Balanus amphitrite

Balanus eburneus

Balanus improvisus
Balanus reticulatus
Balanus subalbidus
Balanus laevis

Balanus spongicola
Balanus trigonus

Balanus perforatus
Menesiniella aquila
Paraconcavus pacificus
Paraconcavus mexicanus
Fistulobalanus citerosum
Fistulobalanus albicostatus
Megabalanus tintinnabulum
Megabalanus rosa
Megabalanus krakatauensis
Austromegabalanus psittacus
Tetrabalanus polygenus
Balanus venustus

Balanus inexpectatus
Balanus suturaltus
Megabalanus occator
Megabalanus vesiculosus
Megabalanus peninsularis
Balanus peruvianus
Megatrema madreporarum
Ceratoconcha floridana
Cantellius sp.

Acasta cyathus

Balanus laevis nitidus
Balanus cirratus
Austromegabalanus nigrescens
Striatobalanus bimae
Conopea galeata
Armatobalanus quadrivittatus
Striatobalanus tenuis
Bathylasma hirsutum
Hexelasma americanum
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Megabalanus rosa
Megabalanus krakatauensis
Austromegabalanus psittacus
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Balanus venustus
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Balanus suturaltus
Megabalanus occator
Megabalanus vesiculosus
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Balanus peruvianus
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Ceratoconcha floridana
Cantellius sp.
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APENDICE III
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Informagdes diagnoésticas dos caracteres utilizados a partir de uma das 252 &rvores
fundamentais. Min P = Numero minimo de passos que o carater pode apresentar; PA =
Numero de passos apresentados; Max P = Numero méximo de passos que o carater pode

apresentar. CI = indice de consisténcia; RI

consisténcia re-escalonado.

indice de reten¢do; RC = indice de

Carater Min PA Max CI RI RC Carater Min PA Max CI RI RC

P P P P
BA 1 2 2 10 1.000 1.000 1.000 |[TE4 1 1 1] 1.000  0/0 0/0
BA 4 1 2 15 0.500 0.929 0.464 |[TE 12 1 1 1 1.000 0/0  0/0
BA S 1 1 1 1000 0/0 0/0 TE 14 1 2 13 0.500 0.917 0.458
BA 6 1 1 5 1.000 1.000 1.000 [TE15 1 3 12 0333 0.818 0.273
PA 1 1 1 4 1.000 1.000 1.000 |[TE17 1 1 4  1.000 1.000 1.000
PA2 1 1 2 1.000 1.000 1.000 [TE 19 1 1 1 1.000 0/0  0/0
PA3 1 1 3 1.000 1.000 1.000 |[TE 20 1 1 1 1.000  0/0  0/0
PA 4 4 4 10 1.000 1.000 1.000 |TE23 1 2 3 0.500 0.500 0.250
PA 8 1 1 2 1.000 1.000 1.000 |[TE22 1 1 15 1.000 1.000 1.000
PA 10 2 3 4 0667 0.500 0.333 |TE27 1 1 12 1.000 1.000 1.000
PA 11 3 3 4 1.000 1.000 1.000 |MD7 2 4 11 0.500 0.778 0.389
AC2 4 4 13 1.000 1.000 1.000 [MAX1 1 1 1 1.000  0/0  0/0
AC4 1 1 15 1.000 1.000 1.000 |[MAX4 1 2 5 0.500 0.750 0.375
ACS 1 1 15 1.000 1.000 1.000 [MAX6 2 2 6  1.000 1.000 1.000
AC7 1 2 5 0.500 0.750 0375 |[MAX7 1 ] 1 1.000 0/0  0/0
AC 8 1 3 10 0.333 0.778 0259 [MAX12 1 2 2 0.500 0.000 0.000
AC 8a 1 2 3 0500 0.500 0250 |[MAX24 1 2 2 0.500 0.000 0.000
AC 10 1 2 5 0.500 0.750 0375 |[MAX26 1 3 4 0333 0.333 0.111
AC 11 1 2 5 0500 0.750 0.375 |MAL1 2 3 5  0.667 0.667 0.444
AC 12 1 3 4 0333 0.333 0.111 [MAL?2 1 ] 2 1.000 1.000 1.000
AC13 1 2 13 0500 0.917 0.458 |MAL3 1 ] 13 1.000 1.000 1.000
AC 14 1 1 2 1.000 1.000 1.000 [MAL4 1 1 2 1.000 1.000 1.000
SCE 6 6 6 9 1.000 1.000 1.000 [LA1 1 1 3 1.000 1.000 1.000
SCE 8 3 3 5 1.000 1.000 1.000 |[LA3 1 ] 2 1.000 1.000 1.000
SCE 9 1 1 1 1.000 0/0 0/0 LA 4 1 i 2 1.000 1.000 1.000
SCI5 1 4 11 0250 0.700 0.175 |CI16 1 1 1 1.000 0/0  0/0
SCI9 1 1 2 1.000 1.000 1.000 [CI17 1 | 1 1.000 0/0  0/0
SCI 14 1 3 5 0.333 0.500 0.167 |[CI20 1 1 9  1.000 1.000 1.000
SCI2 1 2 4 0500 0.667 0.333 [CI29 1 1 5 1.000 1.000 1.000
SCI3 1 1 1 1.000 0/0 0/0 CI31 1 2 5 0.500 0.750 0.375
SCI 12 1 1 1 1.000 0/0 0/0 CI33 1 2 3 0500 0.500 0.250
SCI 13 1 1 1 1.000 0/0 0/0 CI35 1 2 6  0.500 0.800 0.400
SCI 17 1 1 3 1.000 1.000 1.000 [CI42 1 1 2 1.000 1.000 1.000
SCI 18 1 1 1 1.000 0/0 0/0 PE 1 1 1 3 1.000 1.000 1.000
SCI 19 1 1 3 1.000 1.000 1.000 |[PE2 1 1 2 1.000 1.000 1.000
TE1 1 3 5 0.333 0.500 0.167
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