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Resumo: As relações evolutivas dentro de Metazoa são alvos de debates há décadas. As 

raízes da compreensão de seus relacionamentos filogenéticos surgiram através da análise 

de características morfológicas, seguidas de técnicas moleculares cada vez mais 

sofisticadas, como a filogenômica. Estudos provenientes de dados moleculares trouxeram 

grandes contribuições propondo novas hipóteses, mas neste momento ainda existem 

incertezas advindas de problemas de amostragem e técnicas moleculares, resultando em 

lacunas de conhecimento. No presente trabalho discutimos hipóteses da literatura sobre o 

posicionamento de alguns táxons chave na evolução dos animais, como Porifera, 

Ctenophora, Placozoa e Chaetognatha, além de discutir relações internas de grupos mais 

diversos, como Ecdysozoa, Spiralia e Deuterostomia. Por fim, discutimos suas 

implicações e consequências para o entendimento das relações entre os metazoários e 

suas trajetórias evolutivas. 
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Abstract: The evolutionary relationships of Metazoa are subject of debates for decades. 

The understanding of the phylogenetic relationships in this group arose through the 

analysis of morphological characteristics, followed by increasingly sophisticated 

molecular techniques, such as phylogenomics. Studies from molecular data have brought 

great contributions, but there are still uncertainties arising from sampling problems and 

molecular techniques, resulting in knowledge gaps. In the present paper, we discuss 

hypotheses from the literature about the positioning of some key taxa in the evolution of 

animals, such as Porifera, Ctenophora, Placozoa and Chaetognatha, and discuss internal 

relationships of more diverse groups, such as Ecdysozoa, Spiralia and Deuterostomia. 

Finally, we discuss their implications and consequences for understanding the 

relationships between metazoans and their evolutionary trajectories. 
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1.  INTRODUÇÃO

 

Os animais (Metazoa) constituem um grupo monofilético 

suportado pelas seguintes sinapomorfias morfológicas: 

multicelularidade, colágeno na matriz extracelular, 

junções celulares como junções ocludentes e 

desmossomos, células somáticas diplóides, células 

gaméticas haplóides e filamentos intermediários (Nielsen, 

2012; Dunn et al., 2014). Apesar de Metazoa ser 

consistentemente corroborado pela literatura como 

monofilético, bem como sua relação de grupo irmão com 

Choanoflagellata (King et al., 2008; Carr et al., 2008; 

Simion et al., 2017; Giribet e Edgecombe, 2020), muitas 

das suas relações internas entre os 31 filos animais, 

representadas na Fig. 1, ainda são debatidas. Isso ocorre 

porque o posicionamento de alguns clados permanece 

instável, variando consideravelmente em diferentes 
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hipóteses (Dunn et al., 2014; Erwin, 2015; Littlewood, 

2017; Laumer et al., 2019). 

Nos últimos 100 anos, o entendimento das relações 

entre os grandes grupos de animais pode ser dividido em 

três fases distintas. A primeira delas é conhecida como a 

visão tradicional da filogenia dos animais, baseada 

principalmente nas ideias de Libbie Hyman (1940). Até a 

década de 1990, as hipóteses de relação de parentesco 

eram suportadas principalmente por características do 

desenvolvimento embrionário, como padrões de clivagem, 

destino do blastóporo e formação de celoma, além de 

características gerais do plano corpóreo dos animais, como 

tipo de celoma e segmentação (Halanych, 2004). 

 A segunda fase é caracterizada pela utilização dos 

primeiros marcadores moleculares para inferências 

filogenéticas. Até o final da década de 2000, caracteres 

morfológicos considerados importantes para explicar a 

evolução dos animais, quando otimizados em análises 

moleculares com poucos marcadores (principalmente 

ribossomais: 18S rRNA e 28S rRNA), apareceram como 

homoplasias, uma vez que o uso de poucos marcadores 

pode resultar em uma baixa resolução ao amplificar a 

história evolutiva de genes específicos. Essa segunda fase 

foi responsável pela proposição de grupos como 

Ecdysozoa (Aguinaldo et al., 1997) e Lophotrochozoa 

(Halanych et al., 1995), e também contestar o 

monofiletismo de grupos tradicionalmente aceitos, como 

Articulata (clado constituído por Annelida e Arthropoda) 

e até mesmo Porifera (Halanych et al., 2004).  

A terceira fase, na qual nos encontramos atualmente 

(em 2021) começou há pouco mais de 10 anos, com a “era 

da filogenômica”. Nessa fase, algumas hipóteses 

filogenéticas vêm sendo corroboradas e se tornando mais 

robustas, como aquelas que recuperam Xenacoelomorpha 

e algumas relações internas de Panarthropoda (Giribet e 

Edgecombe, 2017). Por outro lado, outras hipóteses estão 

sendo questionadas, como aquelas que recuperam Porifera 

como grupo irmão de todos os demais animais (e.g. 

Wallberg et al., 2004; Dunn et al., 2014; Ryan, 2014; 

Giribet e Edgecombe, 2019; Laumer et al., 2019; Giribet e 

Edgecombe, 2020).  

Longe de discutir exaustivamente toda filogenia de 

Metazoa, no presente trabalho discutimos brevemente as 

alterações de posicionamentos internos de algumas 

linhagens de Metazoa, apresentando uma visão resumida 

da literatura, principalmente nas duas últimas fases do 

nosso entendimento da evolução dos animais, como 

apresentado na Fig. 1. Nosso principal foco são grupos 

com relacionamentos conflituosos e quais são as 

consequências para o entendimento das relações entre os 

metazoários, quanto para otimizações de diferentes 

caracteres e suas trajetórias evolutivas. A hipótese 

apresentada nessa figura consiste em uma compilação de 

sinapomorfias, tanto morfológicas quanto moleculares, 

propostas por muitos autores durante as últimas décadas 

(Tabela 1). 

 

 

Fig. 1: Hipótese filogenética de Metazoa 

criada a partir da compilação de dados 

morfológicos e moleculares (referências na 

Tabela 1). Táxons com posicionamentos 

incertos estão representados em linhas 

pontilhadas. Os círculos numerados 

correspondem a conjuntos de sinapomorfias 

que sustentam cada clado: 1) 

Multicelularidade, colágeno, filamentos 

intermediários e junções septadas; 2) 

Colágeno, filamentos intermediários, 

tecidos verdadeiros, gônadas organizadas, 

junções comunicantes, gastrulação, lâmina 

basal, junções GAP, miofibrilas estriadas e 

sistema nervoso sináptico; 3) Tecidos 

verdadeiros e presença de genes Hox; 4) 

Gônadas organizadas, junções 

comunicantes, gastrulação, lâmina basal, 

miofibrilas estriadas, sistema nervoso 

sináptico e junções GAP; 5) Simetria 

bilateral e mesoderme ventral; 6) Ânus, 

nefrídios e sistema circulatório; 7) 

Endomesoderme derivada a partir do 

mesentoblasto; 8) Clivagem espiral; 9) 

Larva trocófora e sacos laterais celômicos 

desenvolvidos a partir do celoma 

esquizocélico; 10) Celoma enterocélico e 

fendas branquiais faríngeas; 11) Presença da 

notocorda em pelo menos alguma fase do 

desenvolvimento com origem a partir das 

células mesodérmicas, tubo nervoso dorsal 

oco, cauda muscular pós-anal segmentada e 

endóstilo; 12) Quitina na cutícula e ecdise 

mediada pela ecdisona; 13) Introverte com 

escálides e dois anéis de músculos retratores; 

14) Metameria com tagmatização; 15) 

Mástax com estruturas quitinosas 

complexas. 



Revista da Biologia. 2021. https://doi.org/10.7594./revbio.21.07.10.2021 3 de 13 

 

Tabela 1. Conjunto de caracteres recuperados na Fig. 1 com suas respectivas referências. 

Conjunto de caracteres 
 Número 

na Fig. 1 
Referências 

Multicelularidade, colágeno, filamentos 

intermediários e junções septadas 

1 Nielsen (2001); Valentine (2004); Nielsen (2012); Dunn et al., 

(2014); Giribet e Edgecombe (2020) 

Colágeno, filamentos intermediários, tecidos 

verdadeiros, gônadas organizadas, junções 

comunicantes, gastrulação, lâmina basal, junções 

GAP, miofibrilas estriadas e sistema nervoso 

sináptico 

2 Nielsen (2001); Valentine (2004); Nielsen (2012); Dunn et al., 

(2014); Giribet e Edgecombe (2020) 

Tecidos verdadeiros e presença de genes Hox; 3 Valentine (2004); Nielsen (2012); Dunn et al., (2014); Giribet e 

Edgecombe (2020) 

Gônadas organizadas, junções comunicantes, 

gastrulação, lâmina basal, miofibrilas estriadas, 

sistema nervoso sináptico e junções GAP 

4 Valentine (2004); Nielsen (2012); Dunn et al., (2014); Giribet e 

Edgecombe (2020) 

Simetria bilateral e mesoderme ventral 5 Salvini-Plawen (1989); Peterson e Eernisse (2001); Dominguez 

et al., (2002); Freeman e Martindale (2002); Valentine (2004); 

Smith (2005); Nielsen (2012); Zamora et al., (2012); Ryan et al., 

(2013); Dunn et al., (2014); Hejnol e Pang (2016); Giribet e 

Edgecombe (2020); Martinez e Sprecher (2020) 

Ânus, nefrídios e sistema circulatório 6 Valentine (2004); Nielsen (2012); Cannon et al., (2016); Martín-

Durán et al., (2017); Nielsen (2017) 

Endomesoderme derivada a partir do 

mesentoblasto 

7 Valentine (2004); Giribet e Edgecombe (2020) 

Clivagem espiral 8 Wilson (1898); Valentine (2004); Nielsen (2012); Dunn et al., 

(2014); Luo et al., (2018); Giribet e Edgecombe (2020) 

Larva trocófora e sacos laterais celômicos 

desenvolvidos a partir do celoma esquizocélico 

9 Valentine (2004); Hejnol (2010); Nielsen (2012); Dunn et al., 

(2014); Giribet e Edgecombe (2020) 

Celoma enterocélico e fendas branquiais 

faríngeas 

10 Valentine (2004); Ruppert (2005); Delsuc et al., (2006); Bourlat 

et al. (2006); Pough et al., (2008); Nielsen (2012); Dunn et al., 

(2014); Satoh et al., (2014); Satoh et al., (2016); Giribet e 

Edgecombe (2020) 

Presença da notocorda em pelo menos alguma 

fase do desenvolvimento com origem a partir das 

células mesodérmicas, tubo nervoso dorsal oco, 

cauda muscular pós-anal segmentada e endóstilo 

11 Ruppert (2005); Pough et al., (2008); Nielsen (2012); Satoh et al., 

(2014) 

Quitina na cutícula e ecdise mediada pela 

ecdisona 

12 Valentine (2004); Nielsen (2012); Dunn et al., (2014); Giribet e 

Edgecombe (2020) 

Introverte com escálides e dois anéis de músculos 

retratores 

13 Nielsen (2012) 

Metameria com tagmatização 14 Valentine (2004); Nielsen (2012) 

Mástax com estruturas quitinosas complexas 15 Nielsen (2012); Giribet e Edgecombe (2020) 

 

2.1 CTENOPHORA 

 

Ctenóforos são animais marinhos gelatinosos, 

caracterizados por possuírem oito fileiras longitudinais de 

placas de pentes ciliados entre os dois pólos de seu eixo 

oral-aboral (Giribet & Edgecombe, 2020). Embora o grupo 

seja amplamente considerado monofilético (Podar et al., 

2001; Simion et al., 2015), seu posicionamento dentro de 

Metazoa permanece rodeado de incertezas (Ryan et al., 

2013; Dunn et al., 2014). Três hipóteses são consideradas 

(Dohrmann e Worheide, 2013): Coelenterata (Ctenophora 

como grupo irmão de Cnidaria) (Hyman, 1940, Philippe et 

al., 2009), Acrosomata (Ctenophora como grupo irmão de 

Bilateria) (Ax, 1996; Nielsen, 2012) e Ctenophora como 
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grupo irmão de todos os outros animais (Dunn et al., 2008; 

Nielsen, 2012; Dunn et al., 2014). 

As sinapomorfias propostas para Coelenterata 

incluem simetria radial (Philippe et al., 2009; Nosenko et 

al., 2013), presença de 2 folhetos embrionários (Hyman, 

1940) e gastrulação dos embriões através do mesmo pólo 

(Jager e Manuel, 2016). Porém, esta hipótese foi 

questionada através de comparações morfológicas mais 

detalhadas e estudos embrionários, os quais mostram que 

os ctenóforos possuem uma combinação complexa e única 

de padrões de simetria (octoradial, tetraradial ou birradial 

juntamente com elementos assimétricos) (Jager e Manuel, 

2016), bem como um tipo de clivagem exclusiva 

(Martindale e Henry, 2015; Jager e Manuel, 2016). Além 

disso, as células musculares e mesenquimais da mesogléia 

de ctenóforos são oriundas de uma linhagem de células 

embrionárias, o que estaria de acordo com a definição de 

uma mesoderme (Martindale e Henry, 1998; Jager e 

Manuel, 2016). Porém, isso não implica em uma 

homologia da mesoderme de Ctenophora com a de 

Bilateria, ou ainda com os tecidos de Cnidaria, 

interpretados por alguns autores como mesoderme (Seipel 

e Schmid, 2006).  

A hipótese Acrosomata (ou Triploblastica) foi 

sugerida com base na presença de acrossomos nas células 

espermáticas e a presença de células musculares 

verdadeiras, diferente das células musculares epiteliais 

encontradas em Cnidaria (Ax, 1996). Entretanto, os 

caracteres que apoiam essa hipótese são considerados 

atualmente como convergências (Martidale e Henry, 1998; 

Ryan et al., 2013; Moroz et al., 2014; Jager e Manuel, 

2016), visto que os acrossomos também foram 

encontrados em espermatócitos de poríferos (Riesgo e 

Maldonado, 2009), e as células musculares podem ter 

evoluído de forma independente em Ctenophora e 

Bilateria (Dayraud et al., 2012). 

Análises genômicas e de RNA ribossomal mostram 

pouco suporte para Coelenterata (Ryan et al., 2013; Jager 

e Manuel, 2016), e trabalhos com base em dados 

filogenômicos recuperaram Ctenophora como grupo-

irmão de todos os outros animais (Dunn et al., 2008; 

Hejnol et al., 2009; Dunn et al., 2014). Apesar dos próprios 

autores afirmarem que estes resultados deveriam ser 

corroborados por mais evidências (principalmente através 

de uma amostragem maior de táxons originados nos 

primeiros eventos de cladogênese nos animais), essa 

hipótese ganhou grande atenção da comunidade científica 

(Dohrmann e Worheide, 2013). 

Evidências moleculares de análises genômicas e 

RNA ribossomal confrontam a proposta de uma única 

origem do sistema nervoso e possuem potencial de 

descaracterizar diversas hipóteses sobre a evolução de 

outros caracteres, tais como: células musculares, genes 

Hox e ParaHox (Dorhmann e Wörheide, 2013; Dunn et al., 

2014; Giribet e Edgecombe, 2020). Dessa maneira, a 

hipótese proposta de Ctenophora como grupo irmão dos 

demais Metazoa implicaria no parafiletismo de Eumetazoa 

(grupo formado por todos os animais exceto Porifera) e na 

mudança na proposta de homologia dos caracteres tidos 

como sinapomórficos desse grupo (e.g. células nervosas e 

junções septadas). Assim, duas hipóteses de evolução 

destes caracteres são possíveis, uma que teriam evoluído 

de forma convergente em Ctenophora e nos outros animais 

(com exceção de Porifera), enquanto na outra estes 

caracteres estariam presentes no ancestral comum de todos 

os animais e teriam sido secundariamente perdidos em 

Porifera, e, parcialmente no caso de Placozoa (Dohrmann 

e Worheide, 2013). 

Devido ao posicionamento incerto desse grupo, são 

necessárias análises comparativas mais aprofundadas para 

resolver de forma mais robusta seu posicionamento, como 

por exemplo maior quantidade de sequenciamentos dos 

genomas de diferentes espécies do grupo (e.g. Moreland et 

al., 2020) e mais trabalhos taxonômicos (e.g. Oliveira et 

al., 2007). Na Fig. 1, a posição de Ctenophora está 

representada através de uma linha pontilhada indicando 

um táxon incertae sedis. 

 

2.2 PORIFERA 

 

Até a década de 1990, o monofiletismo de Porifera 

raramente foi questionado (Becerro et al, 2012). Os 

caracteres morfológicos que corroboram essa hipótese 

incluem ciclo de vida bifásico com larvas planctônicas e 

adultos sésseis, plano corpóreo único, modo de 

alimentação por filtração no adulto com um sistema de 

canais condutores de água, e um mesênquima em meio a 

uma camada externa de pinacócitos e camada interna de 

coanócitos (Dorhmann e Wörheide, 2013). 

Entretanto, as relações internas do grupo foram muito 

discutidas nos últimos 20 anos (Botting e Muir, 2018). 

Filogenias com dados moleculares, que incluíam apenas 

alguns genes ribossomais sugeriram que Porifera poderia 

ser um grupo parafilético (Halanych et al., 2004; 

Dohrmann et al., 2008; Sperling et al., 2007; Dorhmann e 

Worheide, 2013). Alguns caracteres morfológicos também 

foram utilizados para suportar tal hipótese, como 

membrana basal com colágeno IV e larva com uma 

camada de células com junções aderentes nas esponjas 

Homoscleromopha e nos demais animais, mas não em 

Calcarea e Silicea (Nielsen, 2012). 

Mesmo com um baixo suporte estatístico e/ou 

amostragem insuficiente, esta hipótese rapidamente tomou 

força dentro da comunidade científica (e.g., Halanych et 

al., 2004; Minelli, 2009). Se as esponjas forem, de fato, 

parafiléticas, o plano corpóreo único previamente 

interpretado como apomórfico para o grupo deveria estar 

presente no último ancestral comum de Metazoa. Assim, 

todos os outros metazoários seriam nada mais do que 

esponjas modificadas (Dorhmann e Worheide, 2013). 

Estudos filogenômicos mais atuais recuperam 

Porifera tanto como grupo monofilético quanto 

parafilético. Segundo Nosenko et al. (2013), o conjunto de 

dados e suas partições influenciam diretamente no sinal 

filogenético e, portanto, no resultado. Esse estudo 

demonstrou que o monofiletismo de Porifera é recuperado 

principalmente por uma evolução lenta de proteínas 

envolvidas na tradução, enquanto o parafiletismo vem de 

proteínas que não estão envolvidas na tradução. Assim, os 

autores concluíram que o parafiletismo pode ser um 
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artefato causado por sequências supersaturadas. 

Curiosamente, outro estudo (Sperling et al., 2009) chegou 

à conclusão oposta alegando que o monofiletismo é 

causado por sequências supersaturadas. Entretanto, o 

monofiletismo de Porifera vem novamente sendo proposta 

(Philippe et al., 2009; Pick et al., 2010; Dorhmann e 

Worheide, 2013; Giribet e Edgecombe, 2020). 

Da mesma forma, até recentemente Porifera sempre 

foi considerado como grupo irmão dos outros animais, 

hipótese tratada como uma questão independente da 

posição de Ctenophora. Porém, como visto acima, 

pesquisas recentes apresentaram Ctenophora como grupo 

irmão de todos os outros metazoários (Dunn et al., 2014; 

Botting e Muir, 2018; Giribet e Edgecombe, 2020). Para a 

compreensão em conjunto da posição filogenética de 

Porifera e Ctenophora, é necessária a inclusão de mais e 

melhores genomas sequenciados de ambos os grupos, 

além de avanços dos métodos filogenéticos (Dunn et al., 

2014; Dunn et al., 2015; Botting e Muir, 2018; Giribet e 

Edgecombe, 2020). 

 

2.3 PLACOZOA 

 

Placozoa constitui um grupo de animais marinhos 

anatomicamente simples que se aderem a substratos e se 

movimentam através de deslizamento ciliar (Giribet e 

Edgecombe, 2020). Esse grupo tem desempenhado um 

papel fundamental nas discussões sobre a evolução dos 

primeiros animais, visto que sua posição filogenética varia 

consideravelmente em diferentes hipóteses. Os primeiros 

estudos moleculares indicam Placozoa dentro de Cnidaria, 

porém esta hipótese não foi suportada após a inclusão de 

dados morfológicos mais detalhados e de observações do 

desenvolvimento, além de não aparecer em análises 

moleculares recentes (Ender e Schierwater, 2003; 

Dohrmann et al., 2013). Alguns autores sugeriram 

Placozoa como sendo grupo-irmão de todos os animais 

(Syed e Schierwater, 2002), hipótese raramente 

recuperada em análises cladísticas tanto morfológicas 

quanto moleculares (Giribet e Edgecombe, 2020). 

Análises filogenômicas recentes, incluindo uma 

diversidade de linhagens de metazoários não bilaterais, 

sugerem que os placozoários não são primitivamente 

simples, constituindo um possível grupo com Bilateria e 

Cnidaria, chamado Planulozoa (Wallberg et al., 2004) ou 

Parahoxozoa (Ryan et al., 2010). Um trabalho utilizando 

genomas de diferentes placozoários encontrou alto suporte 

para Placozoa como grupo irmão de Cnidaria (Laumer et 

al., 2018). Poucos estudos filogenômicos contradizem a 

hipótese Planulozoa (Ryan et al., 2013; Pisani et al., 2015; 

Whelan et al., 2015), e aqueles que o fazem propõe um 

único clado abrangendo Cnidaria, Ctenophora, Porifera e 

Placozoa como grupo irmão de Bilateria (Schierwater et 

al., 2009; Nosenko et al., 2013) ou até mesmo Placozoa + 

Bilateria (Giribet e Edgecombe, 2020). 

Esse ainda é um grupo de posicionamento 

enigmático, e segundo Laumer et al. (2018), dependendo 

da escolha dos genes ortólogos na construção da matriz, as 

análises podem gerar grande suporte para relação tanto 

entre Placozoa + Cnidaria quanto entre Cnidaria + 

Bilateria. A relação espúria entre Cnidaria + Placozoa 

pode ser resultado da atração de ramos longos devido à 

heterogeneidade dos genomas e diferentes taxas de 

variação (Littlewood, 2017). A hipótese que mostramos na 

Fig. 1 é condizente com a maioria dos estudos que 

recupera Placozoa como grupo irmão de Cnidaria + 

Bilateria (Hejnol et al., 2009; Pisani et al., 2015; Whelan 

et al., 2017). 

 

2.4 XENACOELOMORPHA 

 

Este clado compreende os grupos Acoelomorpha 

(incluindo Acoela e Nemertodermatida) e Xenoturbellida 

(= Xenoturbella), animais bilaterais com hábitos de vida 

marinho (Hejnol e Pang, 2016). Inicialmente, esses grupos 

foram considerados como pertencentes aos 

Platyhelminthes, mas ao longo dos últimos 20 anos, 

diferentes relacionamentos foram propostos para esses 

grupos entre os Bilateria (Giribet e Edgecombe, 2020). 

Evidências da clivagem e alguns dados filogenômicos de 

Xenoturbellida, por exemplo, levaram cientistas a 

considerarem este táxon como um grupo de Deuterostomia 

(Bourlat et al., 2006; Phillipe et al., 2011). 

Mais recentemente, entretanto, as principais 

hipóteses filogenéticas apontam para Xenoturbellida e 

Acoelomorpha formando um grupo monofilético dentro de 

Bilateria e grupo irmão de Nephrozoa (Deuterostomia + 

Protostomia) (Giribet e Edgecombe, 2020; Hejnol et al., 

2009; Ryan et al., 2013; Cannon et al., 2016). Com isso, 

tem ganhado força a hipótese de que o ancestral comum de 

todos os Bilateria tenha sido um animal bentônico, ciliado, 

acelomado, vermiforme e sem uma centralização do 

sistema nervoso (Baguna e Riutort, 2004; Cannon et al., 

2016; Jondelius et al., 2019). 

Um importante ponto levantado com o monofiletismo 

e posicionamento filogenético de Xenacoelomorpha 

dentro de Bilateria é a origem do sistema nervoso central 

(Gavilán et al., 2016; Perea-Atienza et al., 2015). 

Xenoturbellida apresenta uma rede neural simples, 

enquanto alguns Acoela possuem gânglios neurais 

compactos (Wanninger, 2015). A homologia desta 

característica com Nephrozoa implicaria em uma condição 

presente no ancestral comum de Bilateria, enquanto uma 

origem independente dessa estrutura, resultaria em novos 

modelos de estudo da formação do sistema nervoso central 

(Wolff e Strausfeld, 2016). Há indícios genéticos tanto 

para convergência na centralização (Gavilán et al., 2016; 

Perea-Atienza et al., 2015) quanto para uma origem única 

(Northcutt, 2012). Mesmo com novos dados, o debate 

segue em aberto com grandes implicações para o 

posicionamento de Xenacoelomorpha e na caracterização 

de um ancestral hipotético de Bilateria (Martinez e 

Sprecher, 2020). 

Outras características de Xenacoelomorpha levaram a 

debates parecidos, principalmente porque o grupo não tem 

características comuns na maioria dos bilatérios. Estes 

animais não possuem ânus, gônadas, sistema circulatório 

e nefrídeos (Cannon et al., 2016). Aparentemente estas 

ausências não são perdas secundárias, mas sim 

simplesiomorfias (Baguna e Riutort, 2004). Algumas 
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estruturas são semelhantes às características de Cnidaria, 

como a abertura única e simplificada do trato digestivo, 

nervos difusos basiepidérmicos (embora algumas espécies 

tenham cérebros ganglionares, como discutido acima), 

estruturas ciliares semelhantes às encontradas nas larvas 

plânulas de Cnidaria e uma boca como a única abertura 

corpórea (Gavilán et al., 2016). Entretanto, eles também 

compartilham características com os Bilateria como a 

simetria bilateral, a presença de mesoderme separada após 

a gastrulação e musculatura longitudinal (Hejnol e Pang, 

2016). 

A diversidade deste grupo revelou diversos caracteres 

que, ou evoluíram independentemente, ou estavam 

presentes no ancestral comum de Bilateria, como cordões 

nervosos sub-epidérmicos e estruturas fotorreceptoras 

(Hejnol e Pang, 2016). Embora existam hipóteses 

conflitantes para o posicionamento deste clado, nós 

preferimos ilustrar na Fig. 1 a hipótese de 

Xenacoelomorpha como grupo irmão de Nephrozoa, que 

vem sendo recuperada em diferentes análises atualmente 

(Dunn et al., 2014; Hejnol e Pang, 2016; Fernández e 

Gabaldón, 2020; Giribet e Edgecombe, 2020). 

 

2.5 CHAETOGNATHA 

 

Os quetognatos são animais marinhos bilaterais de corpo 

alongado, celomados, possuindo como característica 

marcante suas peças bucais com espinhos, sendo 

exclusivamente predadores planctônicos (Giribet e 

Edgecombe, 2020). Atualmente permanecem como um 

agrupamento de difícil classificação sistemática entre os 

animais devido a seus caracteres serem uma combinação 

de características típicas de protostômios e deuterostômios 

(Marlétaz et al., 2006; Giribet e Edgecombe, 2020). 

Inicialmente, Chaetognatha foi posicionado dentro de 

Deuterostomia devido à sua ontogenia, com a formação da 

boca de maneira secundária, formação da mesoderme 

intestinal de forma enterocélica e clivagem radial 

(Marlétaz et al., 2006; Minelli, 2009; Giribet e 

Edgecombe, 2020).  

Já análises filogenéticas com caracteres moleculares 

indicaram sua relação com diferentes grupos: como grupo 

irmão de Nematoda (Halanych, 1996), em uma politomia 

em Ecdysozoa (Littlewood et al., 1998), como integrante 

de Spiralia (Dunn et al., 2008), ou ainda como grupo irmão 

de todos os outros protostômios (Marlétaz et al., 2006). 

Nielsen (2012) inclui os Chaetognatha em uma tricotomia 

com Ecdysozoa e Spiralia, formando Protostomia (Fig. 1), 

assim como o compilado de hipóteses filogenéticas 

apresentado por Dunn et al. (2014). Já Giribet e 

Edgecombe (2020) indicam Chaetognatha como grupo 

irmão de Gnathifera, dentro de Protostomia. 

O debate a respeito de seu posicionamento permanece 

em fluxo (Giribet e Edgecombe, 2020), e este é um dos 

desafios sistemáticos latentes que deve ser priorizado em 

estudos futuros, pois a posição filogenética de 

Chaetognatha pode modificar nossa visão a respeito do 

padrão evolutivo de diferentes características durante a 

evolução dos animais (Marlétaz et al., 2006). 

 

2.6 ECDYSOZOA 

 

Os Ecdysozoa são animais que possuem crescimento 

através de ecdise/muda e uma cutícula quitinosa trilaminar 

revestindo parte ou todo corpo (Laumer et al., 2019; 

Giribet e Edgecombe, 2020). Eles incluem os grupos 

Nematoida (Nematoda e Nematomorpha), Scalidophora 

(Kinorhyncha, Priapulida e Loricifera) e Panarthropoda 

(Onychophora, Tardigrada e Arthropoda). Algumas 

características, como cutícula anulada e a posição terminal 

da boca também são consideradas sinapomorfias de 

Ecdysozoa, mesmo não estando presentes em todos os 

grupos (Giribet e Edgecombe, 2017). Isso ocorre porque 

elas estão presentes em muitos fósseis do Período 

Cambriano, e são então interpretadas como estados 

ancestrais modificados secundariamente (Ortega-

Hernández et al., 2019; Giribet e Edgecombe, 2020). 

O monofiletismo de Ecdysozoa é corroborado por 

análises morfológicas e moleculares (e.g. Wagele et al., 

1999; Wagele e Misof, 2001; Philippe et al., 2005; 

Lartillot et al., 2007), contradizendo a hipótese tradicional 

de Articulata em que Panarthropoda e Annelida são grupos 

irmãos (Giribet e Edgecombe, 2017). Apesar do rico 

registro fóssil e da grande disponibilidade de informações 

genômicas para o estudo dos Ecdysozoa, as hipóteses de 

suas relações de parentesco internas são problemáticas. O 

grupo Scalidophora, por exemplo, é corroborado como 

grupo monofilético apenas em análises morfológicas 

(Giribet e Edgecombe, 2017). Além disso, o 

relacionamento de Scalidophora ainda é controverso, com 

duas hipóteses principais: grupo irmão de Nematoida 

(hipótese Cycloneuralia) ou grupo irmão de Nematoida + 

Panarthorpoda. 

O relacionamento de Loricifera talvez seja um dos 

mais problemáticos (Park et al., 2006), sendo recuperado 

em alguns estudos como grupo irmão de todos os outros 

Ecdysozoa (Hejnol et al., 2009) ou como mais próximo de 

Nematomorpha do que Kinorhyncha e Priapulida, 

contradizendo a hipótese Scalidophora (Sørensen et al., 

2008). Em trabalhos em que Loricifera foi excluído das 

análises, Scalidophora é recuperado como grupo irmão de 

Nematoida + Panarthropoda (Mallatt e Giribet, 2006; 

Campbell et al., 2011; Rota-Stabelli et al., 2013; Borner et 

al., 2014). 

Dentro de Panarthropoda, a maioria dos estudos 

recupera Onychophora como grupo irmão de Arthropoda, 

e Tardigrada como grupo irmão de Onychophora + 

Arthropoda (e.g., Hejnol et al., 2009; Campbell et al., 

2011; Borner et al., 2014). Tardigrada, entretanto 

apresenta um posicionamento instável em várias 

hipóteses. Alguns trabalhos utilizando dados moleculares 

e morfológicos, incluindo fósseis, apontam Tardigrada 

como grupo irmão dos artrópodes (hipótese “Tactopoda”), 

devido a semelhanças no sistema nervoso periférico 

ganglionar (Budd, 2001; Mayer et al., 2013; Smith e 

Caron, 2015; Yang et al., 2015). Algumas análises 

filogenômicas, no entanto, recuperam Tardigrada como 

grupo irmão de Nematoida (Dunn et al., 2008). 

Embora grandes avanços tenham surgido com o 

sequenciamento dos genomas completos de muitos 
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ecdisozoários (e.g. Drosophila melanogaster e C. 

elegans), táxons como Loricifera, Kinorhyncha e 

Nematomorpha permanecem negligenciados, dificultando 

o estabelecimento de hipóteses mais robustas acerca do 

posicionamento desses grupos dentro de Ecdysozoa 

(Giribet e Edgecombe, 2020). Grandes esforços devem ser 

direcionados para a resolução das questões envolvendo 

Cycloneuralia e Scalidophora, que atualmente são 

responsáveis pelas ambiguidades mais profundas no 

grupo. 

 

2.7 SPIRALIA 

 

Spiralia é um grupo que vem sendo muito debatido na 

literatura científica, e a maioria dos autores incluem nesse 

grupo os táxons Gnathifera, Mollusca, Annelida, 

Nemertea, Brachiopoda, Phoronida, Entoprocta, Bryozoa 

e Rouphozoa (Giribet, 2008; Hejnol, 2010; Giribet e 

Edgecombe, 2020). Este agrupamento reúne animais com 

uma ampla diversidade de planos corpóreos, sendo a 

clivagem espiral considerada uma de suas principais 

sinapomorfias (Wilson, 1898; Luo et al., 2018; Giribet e 

Edgecombe, 2020). Entretanto, grupos dentro de Spiralia 

apresentam tipos de clivagens distintos e essa 

sinapomorfia passou a ser questionada (Edgecombe, et al, 

2011; Giribet, 2008; Hejnol, 2010; Giribet e Edgecombe, 

2020). 

Gnathifera é conhecido como o grupo que contém 

Gnathostomulida, Micrognathozoa e Rotifera (incluindo 

Acanthocephala) sustentado pela presença de mandíbulas 

constituídas de cutícula (Nielsen, 2012; Giribet e 

Edgecombe, 2020), caracteres neuroanatômicos 

(Sørensen, 2003) e transformações moleculares (Witek et 

al, 2009). Já no grupo Rouphozoa, dados moleculares 

apontam Platyhelminthes como grupo irmão de 

Gastrotricha (Giribet e Edgecombe, 2019), que permanece 

sem sinapomorfias morfológicas até o momento (Giribet e 

Edgecombe, 2020). 

O grupo Lophotrochozoa foi proposto após as 

primeiras filogenias com dados moleculares recuperarem 

um grupo incluindo Lophophorata, Mollusca e Annelida 

(Halanych et al., 1995). Mais tarde, o nome 

Lophotrochozoa foi utilizado em um sentido mais amplo, 

abrangendo também os Platyhelminthes, Gnathifera, 

dentre outros (Halanych et al., 2004). Nesse último caso, 

considerando o grupo mais abrangente, Lophotrochozoa 

(“lato sensu”) é sinônimo de Spiralia. Mas em algumas 

filogenias, os grupos Annelida, Brachiopoda, Bryozoa 

(Ectoprocta), Entoprocta (Kamptozoa), Mollusca, 

Nemertea e Phoronida são recuperados como um grupo 

monofilético dentro desse clado mais amplo. Nesse caso, 

Lophotrochozoa (“strito sensu”) é um grupo interno de 

Spiralia (Fig. 1). Para evitar confusões, o grupo mais 

abrangente vem sendo preferencialmente chamado de 

Spiralia por alguns autores (Giribet & Edgecombe, 2020). 

Lophotrochozoa “strito sensu” é um grupo suportado 

por sinapomorfias como a presença de larva trocófora 

(Hejnol, 2010), sacos laterais celômicos a partir de um 

celoma esquizocélico e protonefrídeos (Valentine, 2004; 

Nielsen, 2018; Giribet e Edgecombe, 2020). Além disso, 

análises utilizando dados moleculares também apontam 

seu monofiletismo (Hejnol, 2010; Kocot et al., 2017). 

Quanto a suas relações internas estudos moleculares têm 

apoiado um clado composto por Brachiopoda como grupo 

irmão de Phoronida (formando assim, Brachiozoa ou 

Phoronozoa) (Edgecombe et al., 2011; Kocot, 2016; 

Giribet e Edgecombe, 2020), este como grupo irmão de 

Entoprocta e Bryozoa, surgindo então o agrupamento 

denominado Lophophorata (Giribet e Edgecombe, 2020). 

Lophophorata (Bryozoa, Entoprocta e Brachiozoa) 

foi inicialmente proposto a partir da presença de lofóforo 

nestes animais (Giribet e Edgecombe, 2020). Embora 

dados moleculares já tenham apontado este agrupamento 

como parafilético (Passamaneck e Halanych, 2006), 

algumas hipóteses filogenéticas com dados genômicos 

suportam Lophophorata como grupo natural (Nesnidal et 

al., 2013; Giribet e Edgecombe, 2020).  

O grupo Polyzoa (Cavalier-Smith, 1998) foi proposto 

como Bryozoa + Entoprocta + Cycliophora (Funch & 

Kristensen, 1995; Hejnol et al. 2009; Nielsen, 2012; 

Kocot, 2016), porém tal relacionamento filogenético 

permanece incerto (Giribet, 2020). Há diferentes 

possibilidades de posicionamento de Polyzoa recuperadas 

por caracteres distintos (e.g. conjunto diferentes de genes 

ou genomas), por exemplo, como grupo irmão de 

Mollusca + Annelida + Nemertea, ou de Platyzoa.  

Platyzoa foi proposto como agrupamento de 

Rouphozoa e Gnathifera, incluindo também Cycliophora 

(Hejnol, 2009; 2010). Embora dados moleculares recentes 

o indiquem como grupo parafilético (Giribet & 

Edgecombe, 2019), algumas evidências apontaram o 

posicionamento de Cycliophora próximo à Gnathifera 

devido a semelhanças morfológicas entre estes animais e 

Rotifera e também em reconstruções filogenéticas nutridas 

de sequências moleculares (18S) (Winnepenninckx et al., 

1998; Giribet, 2000). Ainda, outras análises (e.g. rRNA) 

apoiam relação próxima entre Entoprocta e Cycliophora 

(Hejnol, 2010). Devido a essas problemáticas alguns 

autores atualmente preferem apontar Entoprocta, Bryozoa 

e Cycliophora como posicionamentos não resolvidos, ou 

seja, como politomias dentro de Lophophorata (Giribet & 

Edgecombe, 2020), hipótese essa representada na Fig. 1.  

Nemertea é um filo com posicionamento muito 

oscilante, sendo agravado pelo fato destes animais 

possuírem estágios larvais com várias modificações 

(Giribet, 2016). Segundo análises moleculares de Luo et 

al. (2018) este táxon aparece intimamente relacionado a 

Phoronida + Brachiopoda. Já Giribet e Edgecombe (2020) 

mantêm esse grupo em uma politomia juntamente com 

Annelida, Mollusca e Lophophorata. 

Annelida é um filo de animais bilaterais, celomados 

(maioria), com aspecto vermiforme segmentado (Struck et 

al., 2007), mas bastante heterogêneo. Alguns de seus 

integrantes aparentemente perderam secundariamente a 

larva trocófora (Struck et al., 2007; Giribet e Edgecombe, 

2020). Vários táxons internos de Annelida já foram 

considerados filos independentes, mas hoje são incluídos 

dentro de Annelida, como Pogonophora, Sipuncula e 

Vestimentifera. Da mesma forma, alguns que já foram 

considerados Annelida hoje são considerados grupos 
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distintos, como os Gnathostomulida (Giribet e 

Edgecombe, 2020). Embora alguns táxons permaneçam 

com posicionamentos duvidosos, análises recentes com 

base em dados genômicos consideram Annelida como 

sendo um grupo monofilético (Struck et al., 2007; Kocot 

et al., 2011; Giribet e Edgecombe, 2020). 

  

2.8 DEUTEROSTOMIA 

 

Deuterostomia é um dos agrupamentos de Bilateria 

contendo os táxons Echinodermata, Hemichordata e 

Chordata (Stach, 2014), sendo grupo irmão dos 

Protostomia (Swalla e Smith, 2008). Além destes, alguns 

clados como Ectoprocta (Zrzavý et al., 1998; Brusca e 

Brusca, 2003), Chaetognatha (Brusca e Brusca, 2003; 

Glenner et al., 2004), Phoronida, Xenoturbellida e 

Brachiopoda (Nielsen et al. 1996; Zrzavý et al., 1998; 

Nielsen, 2012; Glenner et al., 2004) já foram 

eventualmente associados à Deuterostomia. 

 Identificados inicialmente por Grobben (1908), 

são caracterizados pelo seu desenvolvimento embrionário 

no qual o blastóporo origina primeiramente o ânus, e a 

boca se forma posteriormente, apresentando clivagem 

radial (Nielsen, 2012). Embora homólogo para o grupo, 

este tipo de desenvolvimento embrionário já foi relatado 

em algumas linhagens de protostômios conforme relatado 

anteriormente (Nielsen, 1991, Marlétaz et al., 2006; 

Freeman e Martindale 2002; Martín-Durán et al., 2012).  

O clado apresenta dentre suas sinapomorfias as 

fendas branquiais faríngeas e um celoma corpóreo 

trimérico que se origina através de enterocelia (Brusca et 

al., 2018; Simakov et al., 2015). A presença do gene Nodal 

já foi considerada como uma característica única do grupo, 

até ser identificado em outras linhagens de Bilateria (Chea 

et al, 2005; Swalla e Smith, 2008; Grande et al., 2014). 

Características compartilhadas entre Chordata e 

Hemichordata tais como fendas branquiais, sugerem que 

as mesmas estiveram presentes no ancestral destas 

linhagens, mas foram perdidas em Echinodermata 

(Dominguez et al., 2002; Smith, 2005). 

Recentemente evidências a respeito da evolução de 

Deuterostomia têm sido fornecidas por diferentes áreas, 

como a biologia do desenvolvimento e genômica (Lowe et 

al., 2015). Estudos comparados do desenvolvimento 

embrionário por exemplo, têm apontado diferenças entre 

Hemichordata e Chordata, e a genômica tem começado a 

elucidar o conteúdo molecular e a organização 

cromossômica dos deuterostômios ‘invertebrados’ (Lowe 

et al., 2015). Porém, algumas relações de linhagens deste 

grupo permanecem em aberto (Swalla e Smith, 2008). 

 

2.9 AMBULACRARIA 

 

Ambulacraria é conhecido como agrupamento de 

Echinodermata e Hemichordata, que compartilham um 

desenvolvimento com estágio larval natante e um adulto 

bentônico (Metschnikoff, 1881). Atualmente este grupo é 

sustentado por dados moleculares de sequências do 18S 

rDNA (Wada e Satoh, 1994; Cameron et al., 2000; Swalla 

e Smith, 2008; Lowe et al., 2015), DNA mitocondrial, 

rRNA 12S (Castresana et al., 1998; Bromhan e Degnan, 

1999), determinados conjuntos de genes Hox (Mooi e 

David, 1998; Peterson, 2004) e sequências de proteínas 

codificadoras (Blair e Hedges, 2005; Cameron et al., 

2000). Apesar da morfologia consideravelmente distinta, 

há registros de equinodermos do Cambriano Inferior com 

simetria bilateral e fendas branquiais faríngeas 

(Dominguez et al., 2002; Smith, 2005; Zamora et al., 

2012). 

 Hemichordata é composto por Pterobranchia e 

Enteropneusta (Swalla e Smith, 2008; Cameron 2005; 

Brusca et al., 2018). Dados morfológicos (Cameron, 2005) 

e filogenômicos (Simakov et al., 2015) apontam 

Pterobranchia como grupo irmão de Enteropneusta, 

enquanto alguns dados moleculares apoiam os 

Enteropneusta como um agrupamento parafilético em 

relação à Pterobranchia (Halanych, 1995). Hemichordata 

também já foi posicionado em Chordata devido à alguns 

membros deste clado - como protocordados - possuírem 

semelhanças em seu desenvolvimento embrionário 

(Lambert, 2005). 

Echinodermata é um grupo de animais marinhos que 

habitam desde águas rasas até regiões abissais (Glenner et 

al., 2004). Algumas hipóteses que questionam o 

monofiletismo de Hemichordata têm implicações com o 

posicionamento de Echinodermata. Hipóteses que seguem 

Hemichordata parafilético posicionam os Echinodermata 

em uma tricotomia com Pterobranchia e Enteropneusta + 

Chordata (Nielsen, 2012; Glenner et al., 2004), um clado 

com os Pterobranchia (Nielsen et al., 1996) ou como grupo 

irmão de Enteropneusta + Chordata (Zrzavý et al., 1998). 

Entretanto, a posição mais reforçada é de Hemichordata 

monofilético e grupo-irmão de Echinodermata formando o 

clado Ambulacracria (Grobben, 1908; Peterson & 

Eernisse, 2001; Giribet, 2020). 

 

2.10 CHORDATA  

 

A origem e evolução de Chordata têm sido investigadas e 

muito debatidas por mais de 150 anos (Gee, 1996), com 

muitos cenários propostos (Holland et al., 2015; Lowe et 

al., 2015; Diogo et al., 2015; Green et al., 2015) que 

permanecem em fluxo (Satoh et al., 2016). Chordata é 

composto por Cephalochordata, Urochordata e Vertebrata 

(Holland, 2000; Pough, 2008; Satoh et al., 2014). 

Caracteres moleculares oferecem suporte para o grupo 

(Swalla et al., 2000; Satoh et al., 2014; Zeng e Swalla, 

2005), bem como diversas sinapomorfias morfológicas 

que estão presentes em alguma fase de seu 

desenvolvimento embrionário, como presença da 

notocorda com origem a partir das células mesodérmicas, 

tubo nervoso dorsal oco, cauda muscular pós-anal 

segmentada e endóstilo (Ruppert, 2005; Pough et al., 2008; 

Satoh et al., 2014). 

Urochordata foi recuperado por algumas análises 

como linhagem que divergiu antes de Cephalochordata e 

Vertebrata (Satoh et al, 2014). Já outras pesquisas 

envolvendo análises moleculares mostraram evidências de 

Urochordata como grupo irmão de Vertebrata, sendo estes 

denominados Olfactores, proposta inicialmente realizada 
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por Jefferies (1991) (Nielsen, 2012). O grupo Olfactores 

se sustenta com base em semelhanças na remodelação 

faríngea que teria levado à formação de estruturas novas 

(Jefferies et al., 1996) não encontradas em 

Cephalochordata (Delsuc et al., 2006; Bourlat et al., 2006; 

Putnam et al., 2008; Satoh et al., 2016). De maneira geral 

Urochordata é o grupo com o posicionamento mais 

controverso em Chordata (Cameron et al., 2000), 

incluindo as relações internas entre seus grupos: 

Ascidiacea, Appendicularia e Thaliacea (Satoh et al., 

2014, 2016).  

A partir de dados morfológicos, Urochordata é 

recuperado como grupo irmão de Cephalochordata + 

Vertebrata (Maisey, 1986; Schaeffer, 1987; Turbeville et 

al., 1994; Cameron et al., 2000; Winchell et al., 2002; 

Tsagkogeorga et al., 2009; Tátian et al., 2011), também 

chamado de cordados somíticos por Schaeffer (1987), 

Holochordata por Salvini-Plawen (1989) e Notochordata 

por Nielsen (1995). Enquanto grupo monofilético (Swalla 

et al., 2000; Tsagkogeorga et al., 2009), o posicionamento 

de Urochordata dentro dos deuterostômios constitui um 

desafio também em análises baseadas em dados 

moleculares (Swalla e Smith, 2008), com alguns destes 

estudos propondo uma relação mais próxima entre este 

grupo e os vertebrados, ao invés de Cephalochordata (Blair 

e Hedges, 2005; Phillippe et al., 2005; Bourlat et al., 2006; 

Delsuc et al., 2006). 

 Os Cephalochordata são animais marinhos 

bentônicos conhecidos por alguns autores como 

‘Acraniata’ devido ao seu tubo neural com vesícula 

anterior não se desenvolver em um cérebro tri-partido 

presente em larvas de Urochordata e Vertebrata (Wada, 

1998; Bertrand e Escriva, 2011). 

 

2.11 VERTEBRATA 

 

Vertebrata é amplamente conhecido por suas 

características únicas (Gee, 1996; Pough, 2008; Kardong, 

2009) como crista neural, segmentação do cérebro axial e 

esqueleto interno (Gans e Northcutt, 1983; Shimeld e 

Holland, 2000; Shigetani et al., 2005; Satoh et al., 2014; 

Venkatesh et al., 2014). A primeira proposta para este 

agrupamento foi realizada por Lamarck (1794), 

posteriormente revisitada por Haeckel (1866) que chamou 

Vertebrata de Craniata e Cephalochordata de Acraniata 

(Irie et al., 2018). Posteriormente, Vertebrata foi proposto 

como grupo que abrange Craniata, Cephalochordata e 

Urochordata (Irie et al., 2018) devido à presença da 

notocorda em larvas de ascídias e em anfioxos adultos, 

confirmando as afinidades destes ‘invertebrados’ com os 

vertebrados. 

Este grupo vem sendo subdividido em duas linhagens 

principais, Cyclostomata e Gnathostomata (Gans e 

Northcutt, 1983; Shimeld e Holland, 2000; Winchell et al., 

2002; Shigetani et al., 2005; Pough, 2008; Kardong, 2009). 

Cyclostomata é um agrupamento que inclui as lampreias 

(classe Petromyzontida) e os peixes-bruxas (classe 

Myxini), sustentado por sinapomorfias relacionadas a sua 

forma corporal alongada e de 1 a 16 pares de bolsas 

branquiais, além da ausência de mandíbulas e olhos (Song 

e Kim, 2020).  

Os Gnathostomata viventes subdividem-se também 

em duas linhagens principais, que divergiram há cerca de 

450 milhões de anos: Chondrichthyes e os Osteichthyes, 

este último incluindo Tetrapoda (Pough, 2008; Kardong, 

2009; Zhu et al., 2012; Venkatesh et al., 2014). O 

surgimento dos gnatostomados é marcado pela presença de 

inovações morfológicas como mandíbulas articuladas, 

apêndices emparelhados e esqueleto mineralizado 

(Shigetani et al., 2005; Cooper e Alder, 2006; Pough, 

2008; Kardong, 2009; Satoh et al., 2014; Venkatesh et al., 

2014). 

 

CONSIDERAÇÕES FINAIS 

 

Embora seja um dos temas mais antigos da Zoologia, os 

relacionamentos filogenéticos entre os filos animais, ainda 

são instáveis, controversos e debatidos nas mais diversas 

escalas. Nas últimas décadas surgiram novas fontes de 

informações e metodologias que ajudaram na melhor 

compreensão de alguns posicionamentos até então 

duvidosos, embora tenham também gerado novas 

hipóteses conflitantes. Todas essas problemáticas e 

cenários evolutivos conflituosos poderão ser parcialmente 

solucionados no futuro, através do desenvolvimento de 

mais pesquisas voltadas à melhoria de amostragens tanto 

taxonômicas quanto de caracteres de diferentes naturezas, 

maiores incentivos à especialistas de grupos 

negligenciados, assim como a exploração de diferentes 

métodos de reconstrução filogenética e abordagens 

transdisciplinares. A partir de uma filogenia com 

agrupamentos mais bem resolvidos de Metazoa, associada 

à uma visão sistêmica, poderemos realizar a reconstrução 

de diversos padrões e processos evolutivos de maneira 

mais confiável. 
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