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RESUMO

Desde a sua divulgacéo, em 1964, a especie H. habilis, vem sofrendo com diversas criticas
quanto ao seu lugar dentro da linhagem humana. Sua classificacdo, desencadeou dentro da
Paleoantropologia, uma série de debates quanto a origem, e definicdo, do género Homo. Através
da compilacdo de dados métricos da morfologia homininia, retirados de diferentes publicacdes
e planilhas disponiveis na web. Buscou-se realizar diferentes andlises, a partir de uma
abordagem fenético-comparativa, onde os dados métricos da morfologia de cranios, dentes e
membros, foram transformados em matrizes de distancia morfologica, e correlacionados,
através de teste de Mantel, com matrizes geogréaficas e filogenéticas, a fim de testar sua
validade. Como resultado, as matrizes de membros demonstraram as maiores correlagdes,
sendo seguidas pelas matrizes de dentes mandibulares. Ambas relacionadas as matrizes
filogenéticas. Esse resultado demonstrou, que os dados de membros e dentes mandibulares, séo
bons para a realizacdo de inferéncias filogenéticas. Em contrapartida, as matrizes cranianas
mostraram maior correlagdo com as matrizes geogréaficas. Em conclusdo, todos os
dendrogramas gerados, que apontaram maiores e significativas correlagoes (r> 0,5 e p <0,05),
evidenciaram relacBes diretas, entre H. habilis e H. rudolfensis, com membros de
australopitecineos. Através dos resultados obtidos, sugere-se que ambos 0s homininios sejam

reclassificados como pertencentes ao género Australopithecus.

PALAVRAS-CHAVE: Paleoantropologia; Homo habilis; Homo rudolfensis; Sistematica;



ABSTRACT

Since its disclosure in 1964, the species H. habilis has been suffering from several criticisms as
to its place within the human lineage. Its classification, within Paleoanthropology, triggered a
series of debates regarding the origin, and definition, of the genus Homo. Through the
compilation of metric data of hominid morphology, taken from different publications and
spreadsheets available on the web. We sought to carry out different analyses, from a phenetic-
comparative approach, where the metric data of the morphology of skulls, teeth and limbs were
transformed into morphological distance matrices, and correlated, through the Mantel test, with
geographic and phylogenetic matrices in order to test their validity. As a result, limb matrices
showed the highest correlations, followed by mandibular tooth matrices. Both related to
phylogenetic matrices. This result showed that data from limbs and mandibular teeth are good
for making phylogenetic inferences. On the other hand, cranial matrices showed greater
correlation with geographic matrices, which shows their greater response to phenotypic
plasticity. In conclusion, all the dendrograms generated, which showed higher and significant
correlations (r > 0.5 and p < 0.05), showed direct relationships between H. habilis and H.
rudolfensis, with members of australopithecines. Through the results obtained, it is suggested

that both hominins be reclassified as belonging to the genus Australopithecus.

KEYWORDS: Paleoanthropology; Homo habilis; Homo rudolfensis; Sistematics;
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APRESENTACAO

Entender as origens das coisas sempre foi algo que fascinou nossa espécie. A partir do
momento em que criamos consciéncia sobre a vida, um dos principais interesses foi explicar
guem somos e por que somos assim. N&o a toa, temos diversas histdrias e visdes de mundo que
variam de acordo com 0Ss grupos e suas crengas. Desconsiderando 0s mitos, mas
compreendendo sua importancia quanto a criacdo de identidades de grupos e afins. O ocidente
desenvolve o pensamento critico cientifico que surge a partir dessa necessidade de se entender
0 mundo, através de uma explicacdo mais logica e proxima da realidade. Dentro da ciéncia, a
area que compreende nossa origem é a Paleoantropologia.

NOs seres humanos, somos extremamente complexos. Com isso em vista, nao
poderiamos presumir gque a ciéncia encarregada por nos estudar fosse menos permeada por
complexidades. Estudar a evolucdo de nossa espécie ndo é simples e rapido. Lidamos com
material fossil extremamente danificado pelos processos tafondmicos. O que por si s6 torna o
trabalho tdo enigmético quanto montar um quebra-cabecas com muito mais da metade das pecas
faltando, com um adicional de que as poucas pecas que temos possuem avarias. Sabendo dessas
dificuldades, paleoantropologistas buscam delimitar suas pesquisas a problemas menores e
especificos.

Uma das questdes que permanece desde fins do século passado € a posi¢ao dos primeiros
Homo (Homo rudolfensis e Homo habilis) em nossa linhagem. Alguns autores acreditam que
essas espécies deveriam ser reclassificadas como Australopithecus (WOOD & COLLARD,
1999), outros acreditam que esses espécimes® deveriam ser classificados como pertencentes a
apenas uma unica espécie de Homo (LORDKIPANIDZE et al, 2013), e mais recentemente, foi
defendida a ideia de que H. habilis recebesse um género préprio, nem Homo nem
Australopithecus (WOOD, 2014).

Essa discrepancia entre os pesquisadores se da por alguns motivos. Primeiro, a vertente
tedrico-metodoldgica de cada um, dentro da Paleoantropologia temos dois grandes lados, 0s
Lumpers e os Splitters. Os Lumpers consideram que o0s espécimes sdo permeados por varia¢do
e que por isso, as diferencas entre os individuos devem ser realmente significativas para que
haja a criacdo, e separacao, de diferentes espécies. Ja os Splitters entendem ao contrario, para
essa vertente, basta um grupo compartilhar caracteristicas diferentes, sem necessariamente ser

significativo, para categorizad-lo como pertencente a uma espécie diferente do grupo em

1O espécime é um individuo dentro de uma espécie, ou seja, uma espécie é formada por varios espécimes.
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comparacdo. De uma forma geral, os Lumpers tendem a agrupar 0s espécimes em menos
espécies, enquanto os Splitters tendem a separar mais 0s grupos criando mais espécies.

O segundo possivel motivo para o desacordo entre especialistas € a existéncia da
evolucdo em mosaico. Basicamente, a evolucdo em mosaico define que a evolugéo nédo ocorre
de maneira uniforme nos individuos, ou seja, que caracteristicas do corpo evoluem de forma
independente uma da outra. Para quem estuda fdsseis, em sua maioria, extremamente mal
preservados, a existéncia do mosaico se torna um grande problema, pois possuimos um nimero
limitado de caracteres para comparacdo. Dependendo do caracter que se esta avaliando, esse
pode se mostrar mais préximo de determinada espécie que de outra, sendo que outro caracter
da mesma espécie pode a aproximar de uma terceira espécie. E preciso estar ciente desse
percalco na escolha do material e do método utilizado nas analises.

A proposta principal desse trabalho é confrontar essas diferentes posicdes dos
pesquisadores quanto a disposi¢cdo dos primeiros Homo. Para isso, pretende-se utilizar
caracteres métricos craniodentais de diferentes espécimes do Plio-Pleistoceno. Esses caracteres
serdo analisados, e comparados, a partir de uma abordagem estatistica multivariada. A escolha
desse material foi pensada a partir de resultados obtidos em um trabalho anterior, que mostrou
representantes de H. habilis mais préximos de representantes de Australopithecus do que de
Homo. Considerando esse ponto de partida, espera-se encontrar uma defini¢do mais precisa da
posicao dos primeiros Homo. Para isso, serdo feitas anélises de componente principal. A partir
dos componentes principais, serdo gerados graficos bidimensionais e as andlises de
agrupamento (cluster). Com o intuito de evitar distor¢do nos resultados por homoplasia, as
matrizes de distancia fenética obtidas serdo correlacionadas com matrizes de distancia
filogenética.

O respectivo trabalho sera dividido em cinco capitulos principais. O primeiro sera
composto pela contextualizacdo da pesquisa, onde serdo expostas as principais teorias de
suporte para esse trabalho, teorias vindas principalmente da grande &area da Biologia,
finalizando com a evidenciacao do problema dos primeiros Homo dentro da paleoantropologia.
O segundo capitulo sera apresentado o material utilizado para a execucao desse trabalho, nesse
capitulo sera evidenciado o banco de dados produzido desde o tempo da graduacéo e acrescido
ao longo do periodo de mestrado previsto no cronograma projetado. Aqui serdo mostradas todas
as espécies que se dispde para as analises e quais suas informacdes.

O terceiro capitulo sera composto pelos métodos. Nessa parte serdo expostas as analises,
explicando a execucdo de cada uma e o porqué da sua utilizagcdo. O quarto capitulo serd

composto pelos resultados. Nessa parte todos 0s resultados obtidos nas analises seréo expostos,
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evidenciando principalmente aqueles mais significativos. J& o quinto capitulo serd reservado
para a discussdo dos resultados, contrapondo os resultados obtidos com as ideias defendidas

pelos principais pesquisadores até entdo. Para finalizar, o capitulo sera fechado com as possiveis
conclusoes.
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CAPITULO 1 - EVOLUCAO E UM PROCESSO LONGO, SUA HISTORIA TAMBEM:
CONTEXTUALIZANDO A PESQUISA

A Antropologia ndo possui uma definicdo estrita, sua abrangéncia varia de acordo com
a linha tedrico-metodoldgica de quem realiza a pesquisa. Dentre essas diferentes linhas,
destaca-se 0 modelo dos quatro campos antropoldgicos (BALEE, 2009; STEELE et al, 2010).
Surgiu por volta do século XVIII nos Estados Unidos, tendo sua maior expansdo a partir da
década de 1970, impulsionada principalmente pelos estudos do antropo6logo alemao Franz Boas
(1858-1942) (HANDLER, 1990; BALEE, 2009). Possui um numero significativo de adeptos
entre cientistas, ndo restrito apenas a América do Norte, mas com adesdo significativa na
América Latina (BALEE, 2009).

O modelo dos quatro campos antropologicos também conhecido por Escola Boasiana,
divide a Antropologia em quatro areas principais: a antropologia cultural, a arqueologia, a
antropologia linguistica e a antropologia biolégica (HANDLER, 1990; LARSEN, 2010;
STEELE et al, 2010). E essa Gltima area, a antropologia bioldgica, que fomenta esse trabalho,
pois permite a total interlocucdo com as ciéncias biologicas.

A antropologia bioldgica € um campo cientifico definido como o estudo da evolugao
humana e de sua variabilidade, tanto no passado, com populagdes fosseis, como no presente
com populagdes vivas (LARSEN, 2010; GONZALEZ-JOSE & DIAZ, 2016). Abrange diversos
temas, podendo se debrucar sobre questdes estritamente bioldgicas, como evolucao e variagdo
entre os espécimes estudados, até aspectos bioculturais, como questdes levantadas acerca da
inter-relacdo entre a heranca genética e a heranca cultural das populagdes (LARSEN, 2010).

Os temas de estudo relacionados a antropologia biologica sdo abundantes e
diversificados, podendo abordar tanto sociedades humanas modernas e individuos
contemporaneos, como também diferentes espécies de primatas, quanto espécies extintas dos
ancestrais humanos. Tendo isso em mente, diferentes subareas foram definidas para abordar os
diversos temas de estudo abarcados pela antropologia biolégica. Contudo, deve-se ter em conta
gue essas subareas ndo sdo excludentes, sendo comum o suporte tedrico-metodoldgico de mais
de uma area em um mesmo estudo. Entre as principais areas destacam-se: a Paleoantropologia,
Paleopatologia, Antropologia Forense, Primatologia, Biologia Humana e Osteologia.

Como dito anteriormente, as subareas da antropologia bioldgica ndo sdo excludentes.
Esse trabalho esta diretamente inserido na Paleoantropologia, que por si s@, € multidisciplinar.
A ciéncia paloantropoldgica é responsavel pelo estudo da trajetdria evolutiva humana e seus

desdobramentos. Por abranger uma questdo complexa e bastante ampla, paleoantropologistas
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se utilizam do didlogo com diferentes campos cientificos na busca pela compreensdo da
trajetoria humana sob o maior nimero de aspectos possiveis (RELETHFORD, 2017). A
multidisciplinariedade da Paleoantropologia € incentivada, pois se torna imprescindivel a
utilizacdo de diferentes olhares para entender as complexidades da trajetéria humana no planeta
Terra. Por se tratar de uma area que lida diretamente com o registro fossil (LEWIS et al, 2012),
0s estudos derivados da Biologia se tornam fundamentais.

Os primeiros aspectos considerados para determinar as relacdes de ancestralidade e
parentesco entre as populacdes, estdo na identificagdo dos espécimes, nas tomadas de seus
principais atributos bioldgicos e nas tomadas de suas medidas fisicas (antropometria). Esses
dados serdo importantes para a realizacdo das analises morfoldgicas, pois posteriormente,
possibilitarad as comparacdes entre os grupos (BUIKSTRA & UBELAKER, 1994).

A osteologia é uma das linhas mais amplas e disseminadas dentro da antropologia
bioldgica, pois estd relacionada as etapas iniciais dos trabalhos realizados na éarea. E
intimamente ligada aos conhecimentos de anatomia humana e comparada. Seu arcabouco
metodoldgico permite compreender a relacdo entre genética, variacdo bioldgica e geografica
entre as populagdes estudadas. Quando o objeto de estudo sdo os fosseis humanos, ou de seus
ancestrais, a osteologia se torna primordial. E através dela que se consegue distinguir os
diferentes espécimes e categoriza-los a partir de suas caracteristicas fisicas, possibilitando uma
primeira margem de conhecimento sobre determinada populagéo.

Pelo fato de o objeto de estudo variar cronologicamente, 0 membro mais antigo da
linhagem humana possui até o momento cerca de 7 milhdes de anos (VRBA, 2007; TURNER
& O’REGAN, 2007; KOUFOS, 2007; LARSEN, 2010; WELKER, 2017), estudos genéticos
acabam sendo limitados aos espécimes mais recentes, como neandertais, denisovanos e sapiens
(RELETHFORD, 2017). Devido a fatores tafonémicos, o DNA desses fosseis mais recentes
possui maiores chances de estar minimamente preservado. Como 0s estudos genéticos se
mostram limitados, os fésseis permanecem sendo um excelente indicador para a compreensdo
da evolucdo humana, pois consegue nos dar informagdes morfolégicas de todos os membros da
linhagem.

O estudo dos fdsseis ancestrais humanos, diretos e indiretos, permanece sendo
fundamental para a paleoantropologia. Segundo Relethford (2017), existem diversos aspectos
da vida de um organismo que a genética sozinha nédo € capaz de explicar. Para o entendimento
desses aspectos, se torna necessario ver o desenvolvimento das caracteristicas morfoldgicas
durante a vida do individuo. Os estudos comparativos entre fosseis possibilitam essa visao sobre

o0 desenvolvimento dos espécimes, auxiliando no entendimento das diferencas entre eles. Outras
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informagdes que o estudo dos fdsseis possibilita, diz respeito aos conhecimentos quanto aos
eventos que acometeram o espécime em vida, como a dieta e possiveis enfermidades, podendo
fornecer informacgdes sobre o momento de morte, o que permite inferéncias quanto a
longevidade média entre as espécies (RELETHFORD, 2017).

As caracteristicas morfoldgicas sdo extremamente relevantes para responder algumas
das grandes questdes quanto a origem humana. Suas expressdes sdéo moldadas por genes em
conjunto com o desenvolvimento do individuo relacionado ao ambiente em que se encontra
(BOYD & SILK, 2009). Ao compreender como essas caracteristicas variam, entende-se
também, as relacGes de similaridade e dissimilaridade entre as espécies ancestrais, conseguindo
assim, chegar aos seus ancestrais diretos. Para isso, precisa-se entender como operam 0S
processos que lidam com essas expressdes. Para tanto, sera evidenciada a partir de uma revisao
tedrica, e historica, como a teoria evolutiva foi sendo montada ao longo do tempo através de
diferentes pesquisas. Depois de evidenciar essa teoria fundamental, serd explicitada a utilizacéo
de conceitos tedrico-metodoldgicos de Sistematica, area pertencente a Biologia Comparada e
fundamental para a organizacédo da diversidade do mundo natural. Por fim, sera evidenciado o
problema norteador desse trabalho, demonstrando as complexidades que permeiam o0s estudos

paleoantropoldgicos.

1.1 Evolucéo Bioldgica

E impossivel falar da teoria evolutiva sem falar das contribuicdes de Charles Darwin
(1809-1882). Parte do que se sabe atualmente sobre evolucao se deve muito a suas observagoes
e teorias, tendo, inclusive, desvendado um dos principais mecanismos evolutivos
(RELETHFORD, 2017). Com o avanco da ciéncia moderna, se torna dificil imaginar como era
viver no mundo do século XIX, quando a crenca vigente era a de que o mundo era
majoritariamente constante e novo (MAYR, 2005). Muitos pesquisadores da época recusavam
a acreditar na transformac&o das espécies, e, por conseguinte, na teoria evolutiva de Darwin
(MAYR, 2005).

A evolucao também era denominada como teoria da inconstancia das espécies, pois era
contraria a ideia vigente até entdo, de estabilidade biologico-temporal dos organismos (MAYR,
2005). A evolucdo definiu o porqué de as espécies ndo serem constantes na natureza, e explicou
por que se vé tamanha diversidade no meio natural. Os quatro mecanismos evolutivos foram

sendo descobertos e debatidos ao longo do tempo, com a resolucéo total obtida na metade do
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século XX (LARSEN, 2010). A seguir, serdo evidenciados esses mecanismos evolutivos,
definindo por fim, o que é evolugéo.

1.1.1 Esse clérigo é meio herege

A concepcdo de evolucéo bioldgica, como se conhece atualmente, passou a existir a partir
da exposicdo, em 1858, da selecdo natural, o mecanismo teorizado pelos naturalistas britanicos
Alfred Wallace (1823-1913) e Charles Darwin, que explica a existéncia da diversidade vista na
natureza (RIDLEY, 2006; WEISS & BUCHANAN, 2010). No entanto, foi no ano seguinte,
com a publicacdo de On the Origin of Species (Sobre a Origem das Espécies?) de Charles
Darwin, que a teoria evolutiva ganhou notoriedade entre os cientistas, e principalmente, entre
os “ndo cientistas” (MAYR, 2005; RIDLEY, 2006).

Antes, e por bastante tempo ap6s Darwin, alguns naturalistas (tedlogos), e
principalmente, o publico em geral, acreditavam que o0s organismos que compunham o mundo
natural eram fixos (RIDLEY, 2006; COLANTONIO et al. 2016). Até entdo, no mundo
ocidental, as explicagdes vigentes para o surgimento da vida e para a existéncia de diferentes
espécies, eram de cunho religioso judaico-cristdio (MAYR, 2005; BOYD & SILK, 2009;
LARSEN, 2010). Segundo essa viséo religiosa, o planeta era relativamente novo, e tudo, desde
0 que compunha a superficie, até as mais diversas formas de vida, ndo mudariam, pois haviam
sido criadas por um Unico deus. Havia conviccdo da existéncia de um conjunto de leis que
mantinham a ordem nesse mundo perfeitamente criado (MAYR, 2005; LARSEN, 2010). Nesse
cenario, mudancas eram explicadas por catastrofismo, onde um evento geolégico aleatorio e de
grandes propor¢oes seria o responsavel por dar fim a existéncia de grupos de organismos vivos
(COLANTONIO et al. 2016).

A maior parte das pessoas acreditava nos dogmas. No entanto, nem todos estavam
satisfeitos com as explicagdes divinas. Alguns naturalistas, anteriores a Darwin e Wallace, ja
tentavam explicar a diversidade dos organismos sem recorrer a um ser sobrenatural. Entre os

principais, destacam-se, o cientista francés Maupertuis (1698-1759) e o enciclopedista Diderot

2 para Darwin, espécie era compreendida como um grupo de individuos semelhantes (COLANTONIO et al. 2016).
A definicdo mais difundida pelos zoo6logos é a de que espécie pode ser definida como um grupo no qual o0s
membros se intercruzam em condi¢des naturais e de forma isolada, ou seja, que ndo intercruzam com membros de
uma espécie diferente devido a alguma condi¢do (RIDLEY, 2006; DAWKINS, 2009). Essas condi¢des podem ser
tanto fisicas (barreira geografica, por exemplo), quanto comportamentais (escolha da fémea, por exemplo)
(DAWKINS, 2009).
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(1713-1784), que discutiam mudancgas nos organismos (RIDLEY, 2006), assim como o préprio
avo de Charles Darwin, Erasmus Darwin (1731-1802), que levantou hip6teses sobre como a
competicdo e a selecdo sexual geravam mudancas nas espécies, além de discutir a ideia da
mudanca nos individuos a partir de um ancestral comum (COLANTONIO et al. 2016). Mesmo
com ideias inovadoras para a época, henhum desses naturalistas conseguiu desenvolver uma
teoria robusta.

O primeiro naturalista a desenvolver uma teoria mais satisfatoria, para explicar as
mudancas vistas entre as espécies, foi o francés Jean-Baptiste Lamarck (1744-1829). Segundo
sua teoria, as espécies se transformavam em outras espécies ao longo do tempo (RIDLEY,
2006). Essa transformacédo se daria a partir de uma mudanga nas condigdes externas, que
acarretaria o surgimento de novos habitos; se esses habitos permanecessem por muito tempo,
sem uma nova mudanca, entdo, ocorreria uma mudanca na forma da espécie (COLANTONIO
et al. 2016). Seguindo essa légica, as espécies mantinham-se permanentemente, ndo havia
extingcdo nem ramificagdes, elas se transformavam (RIDLEY, 2006). Ao longo do tempo e sob
diferentes tipos de testes, se percebeu que a teoria de Lamarck estava equivocada (ver
MUKHERJEE, 2016 para exemplos).

Como evidenciado acima, diversos esforgos tedricos surgiram sob o intuito de explicar
a diversidade observada. Todos falharam no momento de explicar o0 mecanismo por tras da
mudanga. Contudo, em 1859, Darwin publica suas ideias em um livro e apresenta a teoria da
selecdo natural.

Darwin nasceu em uma familia abastada, seu pai era um médico de sucesso, 0 que 0
possibilitou ter acesso aos melhores estudos. Inicialmente, Darwin cursou medicina na
Universidade de Edinburgh, mas como ndo possuia vocagdo para médico, acabou indo para a
Universidade de Cambridge estudar para ser clérigo (DESMOND & MOORE, 1995). Darwin
sempre teve interesse pelo meio natural, e passava horas coletando diferentes espécimes para
suas colegdes. Essa dedicacdo chamou atencdo de seu professor de boténica, John Stevens
Henslow (1796-1861), que conseguiu a oportunidade de Darwin, agora recém-formado, ir em
uma viagem no HMS Beagle® que tinha por objetivo mapear a costa da América do Sul
(DESMOND & MOORE, 1995; BOYD & SILK, 2009). Darwin iria apenas como 0
“acompanhante intelectual” do capitdo, que queria ter alguém instruido com quem conversar, e
aproveitaria para coletar novas espécies para suas colecdes e as de seus companheiros
naturalistas (DESMOND & MOORE, 1995).

30 Beagle era um navio da marinha real britanica.
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Essa viagem foi crucial, tanto na vida do jovem naturalista, quanto para a ciéncia como
um todo. Apds a viagem, Darwin comecou a trabalhar com seus animais coletados. Quando
estava analisando a sua colecéo de aves das llhas de Galapagos, o naturalista percebeu que essas
variavam e que, portanto, ndo eram membros de uma espécie apenas (DESMOND & MOORE,
1995; RIDLEY 2006). Darwin percebeu que cada ilha possuia a sua propria espécie de
tentilhdo, o que o levou a acreditar que cada uma dessas espécies deve ter se originado a partir
de um tentilhdo ancestral comum a todos (RIDLEY, 2006). Além dos tentilhdes, Darwin
também observou em sua colecdo de plantas e animais, fosseis e vivos, que esses as vezes
mudavam lentamente ao longo do tempo (Gradualismo®) (BOYD & SILK, 2009). Ele tinha as

evidéncias, faltava, no entanto, a explicagdo do como e do porqué dessas mudangas ocorrerem.

1.1.1.1 O primeiro mecanismo evolutivo: a Selegdo Natural

Darwin passou anos analisando sua colecdo de espécimes vivos e fosseis, observando o
comportamento dos seres na natureza, e inclusive, fazendo alguns experimentos (MAYR, 2005,
ver DARWIN, 2009, sexta edi¢do). Darwin era um avido leitor. As ideias de Charles Lyell
(1797-1875)° sobre Uniformitarismo Geoldgico®, e principalmente, as ideias de Thomas
Malthus (1766-1834)" sobre populagdes, variacio e reproducio, foram imprescindiveis para a

criacdo da suateoria (LARSEN, 2010). Malthus falava de popula¢des humanas contemporaneas

4 Darwin defendia que as mudancas nos organismos ocorriam de forma lenta e gradual, a essa interpretagdo, se
cunhou o termo Gradualismo (DARWIN, 2009, sexta edi¢do). Contudo, mesmo atualmente, o gradualismo n&o é
um consenso entre evolucionistas, ao menos ndo como Unica forma de a evolucdo ocorrer. Avaliando,
principalmente material fssil, os pesquisadores Gould e Eldredge desenvolveram a teoria do Equilibrio Pontuado
no ano de 1972 (ELDREDGE & GOULD, 1972; GOULD & ELDREDGE, 1993). Também conhecida por
Saltacionismo, essa teoria defende que as espécies sdo estaveis por longos periodos de tempo (ELDREDGE &
GOULD, 1972; LIEBERMAN & ELDREDGE, 2014). Quando hd mudanca, essa ocorre de maneira cladogénica,
ou seja, ocorre especiacao de um grupo inteiro, de forma abrupta (surgimento de barreira geografica, por exemplo).
Diferente do Gradualismo, no Equilibrio Pontuado, ambas espécies, ancestral e descendente, podem coexistir, ao
menos por algum periodo de tempo (LIEBERMAN & ELDREDGE, 2014).

5 Geodlogo, defendia que a Terra possuia uma histéria mais antiga do que a exposta na biblia, e que esta ndo seguia
nenhuma direcdo. Para ele o aparecimento e extingdo das espécies tinha relagdo com a movimentacdo dos
continentes e mudangas climaticas (COLANTONIO et al. 2016).

6 Principio primeiramente cunhado por James Hutton (1726-1797) em 1795, define que os processos geoldgicos
do presente sdo 0S mesmos processos que ocorreram no passado, sendo esses, 0s responsaveis pelas caracteristicas
terrestres (LARSEN, 2010; COLANTONIO et al. 2016).

" Economista politico, seu trabalho afirma que as popula¢Bes sdo limitadas em tamanho pela quantidade de
alimento disponivel. Segundo sua teoria, aqueles que sobrevivem até a idade reprodutiva, sdo 0s mesmos que
possuem sucesso na competicao por alimento (LARSEN, 2010).
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e Darwin percebeu que suas explicacfes poderiam fazer sentido para o mundo natural como um
todo (DESMOND & MOORE, 1995).

Darwin argumentou entdo, que, possivelmente, a descendéncia que sobrevive é aquela
que possui alguma caracteristica vantajosa para a aquisicdo de alimento. Por esses
sobreviventes possuirem tal caracteristica, essa passaria a ser mais frequente dentro da
populacdo. Por outro lado, Darwin deduziu que descendentes que ndo possuem caracteristicas
favoraveis a uma possivel modificacdo ambiental, deixariam de existir caso houvesse essa
mudanca no ambiente (LARSEN, 2010). Esse foi um dos pensamentos base que fundamentou
a selecédo natural, o primeiro mecanismo da Evolugéo.

Sele¢do natural é o processo que favorece a reproducdo de individuos que possuem
caracteristicas que auxiliam sua adaptacdo ao meio no qual estdo inseridos. Boyd & Silk (2009)
salientam a importancia de se perceber que a selecdo opera a nivel individual. Ela s6 tomara
propor¢des populacionais, caso o individuo seja favorecido por estar bem adaptado. Pois, esse
organismo acumulara maior quantidade de energia, 0 que o levara a ter mais atividade
reprodutiva (sucesso reprodutivo diferencial), aumentando, consequentemente, a frequéncia de
suas caracteristicas na populacao, ja que, as caracteristicas sdo transmitidas de forma hereditaria
(LEWIN, 1999; BOYD & SILK, 2009; DARWIN, 2009; LARSEN, 2010).

A selecdo natural ndo ¢ previsivel®, pois esta sujeita a aleatoriedade da variacio e das
mudancas ambientais. Nao define superioridade de uma espécie sobre outra, seu processo gera
mudancas nos organismos, tornando-os melhor adaptados ao seu ambiente atual. Se o ambiente
mudar bruscamente, outros organismos podem passar a ser mais aptos, podendo levar,
inclusive, a extingdo dos organismos que anteriormente dominavam aquele meio
(RELETHFORD, 2017; WELKLER, 2017).

As mudancas vistas nos organismos abarcam tanto caracteres morfoldgicos quanto
caracteres comportamentais (BOYD & SILK, 2009; DAWKINS, 2009). O ancestral do pica-
pau que nasceu com um bico mais resistente, certamente teve vantagem na hora de perfurar as
cascas das arvores em busca de insetos para se alimentar (DARWIN, 2009). Assim como a

escolha da fémea por se acasalar com o0 macho que possuia as penas mais vistosas, foi decisiva

& A Selecdo ndo é previsivel, no entanto, dependendo da caracteristica observada, ela poderad seguir por trés
caminhos determinados. Podendo ser direcional, que é a ideia de selecdo natural classica, onde um atributo se
sobressai e passa a prevalecer na populacdo. Pode ser estabilizadora, por exemplo a estatura humana, ao longo do
tempo, a selecdo estabilizou a escala de estatura populacional (que varia entre ~1,4m e ~2m) dentro de uma
distribuicdo normal. Ou pode ser disruptiva, considerando novamente uma distribuicdo normal, nessa
circunstancia, os dois extremos da distribuicdo séo adaptativamente vantajosos, ou seja, ambos atributos extremos
sdo igualmente interessantes, ao longo do tempo, essa selecdo pode resultar em especiagdo (RIDLEY, 2006).
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em algum momento entre 0s ancestrais das aves, por exemplo, pois esse comportamento é visto
em muitas espécies diferentes de péassaros.

A selecdo natural pode operar somente com as variagdes que ja estdo presentes na
populacdo (DARWIN, 2009; LARSEN, 2010). Sem variacdo ndo ha sucesso reprodutivo
diferencial, pois todos os individuos seriam iguais. Um dos problemas de Darwin e seus adeptos
contemporaneos, era compreender exatamente como essa variagdo surgia nas populacoes. Eles
sabiam que o mecanismo estava vinculado a hereditariedade; o problema era que eles
desconheciam esse mecanismo (BOYD & SILK, 2009). Se a selecdo ‘“seleciona”
caracteristicas, em outras palavras, constrange a varia¢do, em determinado momento, todos 0s
individuos de uma populagdo seriam iguais, 0 que ndo era observado.

Até aquele momento, Darwin vinculava a variacao observada as diferencas ambientais
(RELETHFORD, 2017), tentando explicar a hereditariedade; Darwin imaginou que todo o
organismo produzia mini particulas que continham informacdes hereditarias; ele chamou essas
particulas de gémulas (LARSEN, 2010; MUKHERJEE, 2016). Cada gémula repassaria a
informacdo da parte do corpo a qual pertencia para as células reprodutoras, ou seja, a gémula
do nariz informaria como o nariz deveria ser formado, a gémula da mao, como a méo deveria
ser formada e assim por diante. Quando unidas, a partir do acasalamento, as gémulas do macho
e da fémea se fundiriam e formariam o seu descendente (MUKHERJEE, 2016). Mais tarde, 0
préprio Darwin reconheceu que essa era uma ideia incipiente e que dificilmente estaria correta
(MUKHERJEE, 2016).

Explicar o mecanismo que originava a variacao era uma das lacunas da teoria da selecéo
natural, o que abria espaco para os céticos ndo considerarem o estudo®. Ironicamente, seis anos

apos a publicacao de Sobre a Origem das Espécies, um monge Agostiniano publica sua pesquisa

% Por se tratar de uma teoria radical para a época, a teoria da Selecédo, de Darwin e Wallace, ndo obteve um aceite
imediato entre os estudiosos (BOWLER, 2005a). Ao final do século XIX, houve muitas criticas aos seus métodos
e resultados, além de interpretacdes errdneas da teoria que levaram alguns a acreditar e difundir a ideia de evolugao
como progresso (BOWLER, 2005a). Denominado por Julian Huxley (1887- 1975) como “Eclipse do
Darwinismo*, esse periodo foi marcado pelo surgimento de diferentes correntes tedricas que buscavam explicar
0s processos evolutivos (BOWLER, 2005b). Dentre os principais movimentos, também norteado pela adaptacéo
como foco da evolucdo, se destaca o neo-Lamarckismo. Para 0os adeptos dessa corrente, as caracteristicas
adquiridas pelos espécimes na fase adulta eram transmitidas para a prole, isto é, se o individuo adquire novos
caracteres devido a uma mudanca no ambiente, na visdo Lamarckista, ndo haveria motivos para essa mudanga néo
ser repassada, pelo menos até certo ponto, para a prole (BOWLER, 2005b). Além de novas hip6teses de cunho
adaptativo, também surgiram teorias que desconsideravam completamente a adaptacdo. Partindo de anti-
Darwinistas mais radicais, a teoria da Ortogénese, defendia que a evolucéo era dirigida por uma forca que gerava
novas variacOes individuais e que essas variagdes apareciam de forma persistente e seguindo uma direcéo Unica,
sendo essa a diregdo da evolugdo (BOWLER, 2005b). O “eclipse darwiniano” teve duracdo até o desenvolvimento
dos trabalhos sobre mutagdo, onde se comegou a entender as diferengas entre caracteristicas herdadas e caracteres
adquiridos ao longo do desenvolvimento individual (BOWLER, 2005b).
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sobre hereditariedade em um jornal cientifico local. O trabalho de Gregor Mendel (1822-1884)
com as plantagdes de ervilhas ficou perdido por muitos anos, sendo encontrado somente nos
anos 1900 (LARSEN, 2010).

1.1.2 O monge jardineiro

Ainda jovem, Johann Mendel entrou para a abadia no ano de 1843, e obteve sua
ordenacdo em 1847, assumindo o nome de Gregor Johann Mendel (MUKHERJEE, 2016).
Mendel ndo possuia muito interesse na vida espiritual, era um jovem curioso e muito habil,
principalmente quanto a jardinagem. Ingressar no mosteiro se mostrou uma vantagem para o
jovem filho de camponeses, pois teria um lar e um lugar que possibilitava o acesso a
aprendizagem (MUKHERJEE, 2016). Como requisito da formagdo no mosteiro, Mendel
assistiu aulas de teologia, historia e ciéncias naturais na Faculdade de Teologia de Brno. Como
0 jovem monge se mostrou inapto as funcdes de um paroco, sua opc¢do passou a ser lecionar a
nivel médio, mas para isso, Mendel precisava prestar uma prova de aptiddo em ciéncias naturais
(MUKHERJEE, 2016). O monge tivera um desempenho abaixo do esperado no teste, sendo
aconselhado a partir disso, a buscar uma educagdo mais avancada em ciéncias naturais. Em
1851 Mendel entrou para a Universidade de Viena, comegando entdo, sua historia com a
biologia (MUKHERJEE, 2016).

Mendel ndo se mostrava satisfeito com o modo com que se trabalhava com a biologia.
Na época, a disciplina principal era a Taxonomia®®. De um modo geral, Taxonomia é a
disciplina responsavel pela classificacdo das espécies através da descricdo de suas
caracteristicas, obedecendo a ordem estabelecida por Carl Linnaeus (1707-1778) em 1735
(OHL, 2007). O que insatisfazia Mendel, é que essa disciplina era puramente descritiva e, até
entdo, ndo havia uma légica por tras dos agrupamentos (MUKHERJEE, 2016). Agrupavam 0s
semelhantes, mas desconheciam a mecanismo que determinava a semelhanga. Esse foi o
problema norteador para o trabalho de Mendel.

Depois de concluir seus estudos na Universidade de Viena, Mendel retornou a Brno e
comecou a lecionar no mosteiro como professor substituto. Foi nesse periodo que ele tentou
pela segunda vez se tornar professor. O monge falhou novamente no teste, e retornou ao

mosteiro decidido a se manter como professor substituto (MUKHERJEE, 2016). Com o passar

10 Essa disciplina sera abordada na sec¢do 1.2.1.
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do tempo, Mendel se aprofundou no cumprimento de suas atividades e responsabilidades no
mosteiro, entre as quais, cuidar da jardinagem da propriedade. Nesta tarefa, entre outros
cultivares, iniciou, de maneira controlada, uma plantacdo de ervilhas. Durante cerca de trés
anos, o monge-jardineiro cultivou ervilhas, contabilizando minuciosamente detalhes da sua
producdo, o que se mostrou crucial para a preparacdo de seu experimento (MUKHERJEE,
2016; OLIVEIRA & SILVA, 2016). Mendel coletara 34 tipos de ervilhas nas fazendas da regido
e reproduziu-as de forma a selecionar os tipos que produziam descendentes com caracteristicas
idénticas''. Desse modo ele adquiriu as primeiras plantas de caracteristicas “puras” para

comecar seus testes de cruzamento.

1.1.2.1 Desvendando a hereditariedade com ervilhas

Antes de comecar a cruzar as plantas de ervilhas puras, Mendel enumerou as
caracteristicas que seriam observadas. Ao todo ele selecionou sete caracteres que manifestam
dois tracos fisicos diferentes, ou seja, duas variantes da mesma caracteristica, sendo eles: a
textura da semente (lisa ou rugosa), a cor das sementes (amarela ou verde), a cor da flor (branca
ou violeta), a posi¢cdo da flor (no topo da planta ou nos ramos), a cor da vagem (verde ou
amarela), o formato da vagem (lisa ou enrugada) e a altura da planta (alta ou baixa) (LARSEN,
2010; MUKHERJEE, 2016; OLIVEIRA & SILVA, 2016). Algum tempo depois, 0s biélogos
viriam a chamar esses caracteres variantes de alelos, por exemplo, “lisa e rugosa” sdo dois
alelos do trago “textura da semente” (MUKHERIJEE, 2016).

O primeiro passo do experimento de Mendel foi cruzar as plantas puras com 0s
diferentes alelos, por exemplo, as plantas de flores roxas com as de flores brancas. Quando 0s
descendentes floresceram, 0 monge notou que todas as plantas dessa nova geracdo (G1) eram
de flores roxas. O segundo momento do experimento foi cruzar a G1 entre si; quando as
descendentes da primeira geracao floresceram (G2), Mendel notou que havia plantas roxas e
brancas novamente, no entanto, as brancas estavam em menor proporc¢do. Contabilizando as
flores, ele notou uma proporcéo de 3 flores roxas para 1 flor branca: essa descoberta marca o
inicio da genética (OLIVEIRA & SILVA, 2016).

Com os resultados obtidos, Mendel concluiu que uma unidade fisica discreta (hoje as

conhecemos por genes) era responsavel por cada atributo. Essa unidade fisica passou dos pais

11 Depois de uma série de reprodugdes, as plantas passaram a gerar a prole com as mesmas caracteristicas, ervilhas
lisas geravam ervilhas lisas e ervilhas rugosas geravam ervilhas rugosas, por exemplo (MUKHERJEE, 2016).



28

para o filho de forma hereditéria e podia ser rastreada através das geracdes por célculos
matematicos (LARSEN, 2010). Tendo isso em mente, outra conclusdo evidente, era a de que
os tracos das ervilhas ndo se misturavam??, plantas de flores roxas e plantas de flores brancas
ndo geravam plantas com flores lilas, por exemplo. Com o decorrer das geracOes, as flores
brancas diminuiam e desapareciam (LARSEN, 2010). Com essa evidéncia, Mendel concluiu
que existem dois tipos de alelos, 0 dominante e o recessivo (MUKHERJEE, 2016; OLIVEIRA
& SILVA, 2016).

Nas flores da ervilha, o alelo roxo é dominante (R) e o alelo branco é recessivo (r), se a
“mé&e” fornece o alelo roxo (R) e o “pai” fornece o alelo branco (r), entdo o descendente (Rr)
seria roxo, porque ele estd carregando o alelo roxo que é dominante, o alelo dominante é
expresso fisicamente, enquanto o recessivo fica oculto (LARSEN, 2010; MUKHERJEE, 2016).
Outra maneira da flor descendente ser roxa € herdar os dois alelos dominantes dos pais (RR), e
a Unica forma da variante recessiva ser expressa fisicamente é a prole receber os dois alelos
recessivos dos pais (rr), note que as chances da flor expressar o caracter® recessivo é de 1 para
3 como exposto anteriormente, pois sdo trés combinacdes dominantes (RR, Rr, rR) e apenas
uma recessiva (rr) (LARSEN, 2010; OLIVEIRA & SILVA, 2016). Essa descoberta passou a
ser denominada Hereditariedade Mendeliana (LARSEN, 2010).

Como explicitado anteriormente, os estudos de Mendel ficaram perdidos até meados
dos anos 1900. De acordo com Larsen (2010), trés cientistas descobriram e recriaram 0s
experimentos de Mendel, de forma independente: o botanico aleméo Carl Erich Correns (1864-
1933), o botanico austriaco Erich Tschermak von Seysenegg (1871-1962) e o botanico holandés
Hugo de Vries (1848-1935) (LARSEN, 2010; MUKHERJEE, 2016). Além de replicar os
resultados de Mendel e confirma-los, De Vries buscou entender como se originavam as
variantes, ou seja, como surgiam 0s caracteres que eram repassados de forma hereditéria, e 0

inicio da resposta partiu novamente de um jardim (MUKHERJEE, 2016).

1.1.3 O laboratdrio das moscas e a descoberta da mutagdo

12 Como especulado por Darwin com a sugestdo das gémulas e por outros filésofos e naturalistas com a teoria da
hereditariedade por mistura (ver MUKHERJEE, 2016 para exemplos).

13 Na biologia, caracter é sindnimo de caracteristica e ndo de um atributo de personalidade.
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Em uma saida de campo, para coletar plantas para seus experimentos, De Vries
encontrou uma area com flores silvestres, a espécie Oenothera lamarckiana. O boténico coletou
50 mil sementes daquela area e plantou em seu jardim. Conforme os anos foram se passando,
De Vries notou que houve uma multiplicacdo massiva da planta e que as novas espécimes
apresentavam novas variagdes, ao todo, o botanico contou cerca de 800 novas caracteristicas:
tinham plantas com folhas maiores que o visto em suas ancestrais, com caules pilosos ou com
formatos de flores diferentes (MUKHERJEE, 2016). De Vries constatou que a natureza
produziu anomalias de forma esponténea, as tais variantes necessarias para o funcionamento da
selecdo natural. Tendo isso em mente, o botanico resolveu chamar essas anomalias de
mutantes'* (MUKHERJEE, 2016).

Em 1909 o termo gene é adotado para se referir a unidade da hereditariedade. Para fugir
do equivoco do termo criado por De Vries em homenagem a Darwin (pangene), o também
botanico, Wilhelm Johannsen (1857- 1927), determinou a utilizacdo de uma abreviagdo do
antigo termo, a fim de evitar equivocos (MUKHERJEE, 2016). E também Johannsen quem
cunha os termos gendtipo, para se referir ao par de alelos (RR, Rr, rr) e fenotipo, para se referir
as variantes fisicas dos espécimes (roxo e branco, por exemplo) (LARSEN, 2010). A
hereditariedade mendeliana forma a base da genética moderna, Mendel expos com clareza que
0s genes e seus dois alelos, que os compde, estdo localizados nas células reprodutivas dos
espécimes, e que eles (0s genes) sdo 0s responsaveis pelas caracteristicas fisicas dos organismos
(LARSEN, 2010).

Com o aprimoramento do microscopio no final do século XIX, as estruturas celulares e
as unidades da heranca foram definidas (LARSEN, 2010). No inicio do séc. XX o bidlogo
celular Thomas Morgan (1866-1945) buscava descobrir a base fisica do gene, torna-lo visivel,
pois até entdo, se tinha apenas o conhecimento abstrato da sua existéncia, a nivel estatistico
(MUKHERIJEE, 2016). Para realizacdo de seus experimentos, Morgan escolheu trabalhar com
a mosca das frutas (Drosophila), assim como Mendel, o bidlogo celular comecou a identificar
as variantes hereditarias das moscas, aspectos fisicos que ele podia acompanhar ao longo das
geracbes (MUKHERJEE, 2016). As descobertas de Morgan e seus estudantes foram
fundamentais para a genética. Eles confirmaram que os genes sdo transmitidos dos pais aos
filhos nas proporgdes indicadas por Mendel, e que esses se encontram nos Cromossomos.
Também confirmaram que tanto 0s genes quanto 0s cromossomos séo transmitidos durante a
divisao celular reprodutiva (LARSEN, 2010).

14 Mutante é uma palavra de origem latina e significa mudanca (MUKHERJEE, 2016).
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Apo6s uma visita ao jardim do botanico De Vries, Morgan se viu interessado nas plantas
mutantes, cogitando a possibilidade de haver mutantes em suas moscas também
(MUKHERJEE, 2016). Morgan avaliou milhares de moscas Drosophila no microscopio e
comecou a catalogar as varias moscas mutantes que surgiam. Uma rara possuia olhos brancos
entre as moscas de olhos vermelhos, outras possuiam pelos bifurcados ou corpo preto, pernas
curvas, asas arqueadas semelhantes a de morcegos, abdémen desarticulado, olhos deformados,
era uma variedade de anomalias (MUKHERJEE, 2016). Apds uma série de cruzamentos e
analises celulares dos embriGes das moscas, Morgan e seus alunos descobriram que um novo
gene poderia surgir como uma resposta as mudancgas espontdneas de um gene existente
(LARSEN, 2010; MUKHERJEE, 2016), eles chamaram esse processo de Mutagédo. No entanto,
ainda faltava entender exatamente como essas mutacGes ocorriam, nao apenas nota-las no
fenotipo.

Basicamente, o gene é formado por sequéncias de DNA. O DNA ¢é formado por
nucleotideos que séo constituidos por um fosfato e um acucar ligados a uma das quatro bases
quimicas (RIDLEY, 2006). As bases sdo definidas por quatro letras (A, C, T e G)¥. As
sequéncias de nucleotideos definem as instru¢des que regulam todos os processos da vida do
individuo, desde a estrutura das proteinas (responsavel pela regulacdo dos genes), até o
desenvolvimento de um organismo (RIDLEY, 2006). O desenvolvimento de um organismo se
da a partir da replicacdo do DNA e é nesse momento que podem ocorrer as mutagoes.

A mutacdo €, como o proprio nome indica, uma mudanca. Essa mudanca ocorre de
forma aleatéria durante o processo de replicacdo genética, no momento da formacdo do
individuo, quando a célula esta se reproduzindo (RIDLEY, 2006). Os erros na cépia do DNA
parental podem ser tanto em uma das bases, substituindo-a por outra, ou fazendo-a desaparecer,
guanto em sequéncias maiores de DNA, podendo movimentar a sequéncia inteira de um
cromossomo a outro (RIDLEY, 2006 MUKHERJEE, 2016; RELETHFORD, 2017;
STONEKING, 2017). As mutacdes podem ocorrer no processo de duplicacdo de qualquer
célula do organismo, e pode interferir, ou ndo, na funcdo biologica das mesmas (RIDLEY,
2006; STONEKING, 2017). Segundo Ridley (2006), as mutacGes mais importantes, do ponto
de vista evolutivo, sdo aquelas que ocorrem na producio dos gametas'®, pois essas que serdo

passadas para a prole, o que pode vir a diferencia-las dos seus progenitores.

15 Adenina (A), Citosina (C), Timina (T) e Guanina (G) (RIDLEY, 2006).

16 Células reprodutivas, espermatozoide nos machos e évulo nas fémeas (RIDLEY, 2006).
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A teoria da hereditariedade de Mendel e a teoria da mutacao, definiram o suporte tedrico
que faltava para a teoria de Darwin e Wallace. A selec¢do natural atua sobre as mutacgdes e opera
através da hereditariedade, pois 0s genes mendelianos mantém suas caracteristicas ao longo das
geracbes (RIDLEY, 2006). Se uma mutacdo acaba sendo prejudicial ao organismo que a
produz, dificultando sua sobrevivéncia e por consequéncia, sua reproducéo, ela acaba sendo
eliminada do pool genético'’ daquela populagio. Em contrapartida, se uma mutagio traz ou
define uma vantagem para o individuo, tornando-o mais apto a viver naquele ambiente e
aumentando sua capacidade reprodutiva, entdo essa nova caracteristica sera selecionada e
aumentard em frequéncia ao longo do tempo, mudando o fendtipo geral da populagdo (BOYD
& SILK, 2009; RELETHFORD, 2017).

Outra lacuna preenchida pelo entendimento da mutacéo, diz respeito a variagcdo. Darwin
sabia que a selecdo natural s6 poderia existir devido a diversidade do meio natural (DARWIN,
2009), se todos os espécimes fossem iguais, ndo teria o que selecionar. No entanto, a selecéo
natural tende a uniformizar os individuos, e mesmo assim, a variacao inter e intra espécies
permanece existindo. Um dos mecanismos promovedores de variacdo foi apresentado, a
mutacdo, mas ndo € apenas esse mecanismo que aumenta a varia¢do e mantém a diversidade do

meio natural.

1.1.4 Nem todo mundo vive onde nasce: definindo migracéo e fluxo génico

Existe uma forca evolutiva, além da mutacdo, responsavel pelo aumento da variacdo
dentro de uma populacio. Essa forca é denominada migracio, ou fluxo génico®
(RELETHFORD, 2010). A migracdo pode ser definida como o movimento genético de uma
populacdo para outra, ou 0 movimento de parte de uma populacdo para outra, através da
reproducdo (BOYD & SILK, 2009; LARSEN, 2010), ou seja, quando um espécime sai do seu
ambiente de origem e escolhe um parceiro para reprodu¢do em um ambiente diferente daquele
de seu nascimento (RIDLEY, 2006; WEISS & BUCHANAN, 2010). Para exemplificar: se um

gato de pelos pretos migra para uma populacdo de gatos de pelos brancos e se reproduz com

17 Toda a informacdo genética contida em uma populagéo.

18 Os autores fazem distingéo entre migracdo e fluxo génico, a migracgéo seria o ato de sair da populagéo de origem
para outra, carregando consigo seus genes, mas ndo necessariamente havendo reproducéo (RIDLEY, 2006). Caso
haja reprodugdo desse espécime na nova populagéo, entdo seus genes serdo transferidos para essa populacéo, e é
essa transferéncia que se denomina fluxo génico (RIDLEY, 2006). Para fins de simplificagdo, migracéo e fluxo
génico ndo serdo diferenciados nesse trabalho.
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um de seus especimes, na geracdo seguinte haverd aumentado a variagdo de caracteristicas
naquela populagdo de gatos de pelos brancos, agora tendo ndo apenas o “gene branco”, mas o
“gene preto” também.

Segundo Weiss & Buchanan (2010), a migracdo ndo é apenas um processo eventual
entre populacdes diferentes e, de alguma forma, isoladas. Assim como o fluxo génico transporta
0 material genético entre as populacgdes, ele também pode movimentar o material genético
dentro da propria populacdo (BOYD & SILK, 2009; WEISS & BUCHANAN, 2010). Segundo
Relethford (2010), o fluxo génico também pode atuar em conjunto com a muta¢do no aumento
da diversidade de uma populagéo, para isso, uma mutagdo pode aparecer em um grupo e ser
passada para um grupo adjacente através da migracdo de seus espécimes. Como atuam com
mudancas mais graduais ao longo do espaco e do tempo, ambos, fluxo génico e mutagéo, podem
ser tidos como aspectos do mesmo tipo de mudanca (WEISS & BUCHANAN, 2010).

De acordo com Boyd & Silk (2009), o fluxo génico também pode atuar na manutencéao
das semelhancas entre 0s membros de uma mesma espécie. De um modo geral, a migracao
auxilia na reducdo da diferenca genética entre as populacfes, quando essas trocam genes entre
si'®, elas se tornam mais semelhantes (RELETHFORD, 2007, 2010). Ainda segundo Relethford
(2007), o grau de diferenciacdo de uma populacdo para outra, ird depender, em partes, da
amplitude do fluxo génico entre elas, seja ele um fluxo local, restringido por algum tipo de
isolamento, seja ele um fluxo disperso por uma longa distancia. O movimento da variacdo €é
parcialmente continuo no espaco, ndo existem limites estritos entre as populac6es, portanto,
ndo ha populacbes completamente inflexiveis (com excecdo das populacdes extremamente
isoladas) (WEISS & BUCHANAN, 2010).

Um exemplo para ilustrar a manutencéo das semelhancas, sdo os tentilhdes de Darwin.
Considerando que existam duas ilhas proximas, na primeira, 0S passaros possuem 0s bicos
pequenos para ter melhor acesso ao alimento, ja na segunda, 0s passaros possuem 0s bicos
grandes, também devido ao tipo de alimento disponivel. Como as ilhas sdo préximas, as trocas
génicas sao frequentes entre ambas as popula¢des. Como resultado, ao longo das geracdes, ira
se notar que os bicos de ambas as populacgdes alcangardo um tamanho médio, um fendtipo ideal
para a sobrevivéncia em ambas as ilhas. Dessa maneira, a migracdo tente a fazer com que os
espéecimes de diferentes populagdes evoluam como uma unidade (BOYD & SILK, 2009). Como
define Mayr (2005), é a combinag&o entre o cruzamento e o fluxo génico que garante a espécie,

a sua coesdo interna.

19 Nessa situacdo, os espécimes de ambas as populagBes migram e transferem seus genes, diferente da primeira
situacdo, onde o membro de apenas uma populacdo migra para outra.
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1.1.5 Por um acaso ela existe: Deriva Genética

A quarta e ultima forca evolutiva é denominada Deriva Genética. Contraria a selecao
natural, a deriva ndo favorece a adaptacdo (RELETHFORD, 2017). De um modo geral, a deriva
genética pode ser definida como a mudanga aleatoria na frequéncia alélica, ou seja, promove
mudanca nas variantes genéticas ao longo do tempo, devido ao efeito de amostragem
(LARSEN, 2010; RELETHFORD, 2010, 2017). Através da deriva, é possivel que haja
mudancas na frequéncia génica de determinada populacéo, pelo acaso. Segundo alguns autores,
essa forca evolutiva € um exemplo de erro de amostragem, pois define que a frequéncia alélica
da geracdo descendente, provavelmente ndo serd& a mesma da geragdo progenitora
(RELENTHFORD, 2010, 2017).

Segundo Weiss & Buchanan (2010), existem diversos fatores que a deriva genética
contempla. Abrange, desde a transmissdo dos alelos dos pais para a prole (hereditariedade
mendeliana), que insere chances de o individuo obter, ou ndo, sucesso reprodutivo; até, fatores
gue podem, ou nao, ser intencionais, como o celibato para algumas culturas, ou, uma mudanca
ambiental movida pelo acaso. A deriva ocorre de forma aleatéria, ou pelo acaso, isso acontece,
pois ela ndo depende dos gendtipos que compde a populacdo que ela mesma afeta (WEISS &
BUCHANAN, 2010). Ainda segundo Weiss & Buchanan (2010), a frequéncia de um caracter
alélico estd sempre suscetivel a uma mudanca probabilistica para a proxima geracdo. Tendo
isso em mente, a deriva passa a ser uma fonte predominante de variacdo em qualquer geracao,
algo fundamental para a manutencédo da evolucgéo.

As flores de Mendel podem ilustrar como opera o acaso da frequéncia alélica. Por
exemplo, obtém-se uma flor roxa heterozigoto, ou seja, formada por um alelo dominante e um
alelo recessivo, “Rr”, essa flor roxa tera 50 por cento de chance de transmitir seu alelo “r” para
seu descendente, o que significa que mesmo entre individuos geneticamente idénticos e sob o
mesmo ambiente e com mesma chance de reproducdo, ainda assim havera diferencas na prole
(WEISS & BUCHANAN, 2010).

Além do nivel genético (micro), a deriva também pode atuar a nivel macro. Por
exemplo, em uma situacdo hipotética em um canil, uma pessoa decide adotar 10 cées. No canil
existem cachorros com pelo caramelo e cachorros com pelo branco, por decisdo propria, a
pessoa decide adotar os animais sem vé-los, escolhendo 10 deles, de forma aleatéria. O
esperado, é que a pessoa tenha escolhido 5 cdes com cada tipo de pelagem, mas como a escolha
foi aleatoria, ela pode ter pegado 7 de um tipo e 3 de outro, ou 6 de um tipo e 4 de outro, e assim

por diante. A partir dessa situacdo, pode-se concluir, que entre 0s 10 cdes que a pessoa escolheu,
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a proporcao de caracteres mudou, em relacdo a populacdo inicial do canil. Assim ocorre na
natureza, mas ao invés de uma pessoa escolhendo aleatoriamente, ocorrem eventos ambientais
que restringem a populacdo de alguma forma, restringindo assim, os caracteres da populacéo.

A escolha de poucos cées (10) ndo foi impensada. Quanto menor é a populacao afetada
pela deriva genética, mais poderoso é 0 seu processo, pois as mudangas ocorrem mais rapido,
devido a variacdo da amostragem ser maior em populagfes pequenas (RIDLEY, 2006;
HUNEMAN, 2007; BOYD & SILK, 2009; LARSEN, 2010; RELETHFORD, 2010, 2017).
Segundo Huneman (2007), esse fendmeno pode ser ilustrado pelo jogo de cara e coroa com
uma moeda. Uma pequena amostra de jogadas, apresenta um resultado mais destoante entre
cara e coroa (2 caras e 8 coroas, por exemplo), do que uma amostra grande de jogadas que
mostrard um equilibrio maior entre as quantidades de cara e coroa obtidas no lancamento da
moeda. Isso acontece, segundo a lei dos grandes nimeros, dentro da teoria da probabilidade
(HUNEMAN, 2007). Em pequenas populacdes, alguns genes podem ser fixados, mesmo que
suas aptiddes ndo sejam superiores a de outros alelos, ou extintos, ao longo de muitas geraces
(HUNEMAN, 2007; RELETHFORD, 2017).

Nenhuma das forcas evolutivas age sozinha. As forcas podem interagir de formas
variadas e complexas. Uma nova mutacdo pode ser perdida em uma populagdo pequena devido
a deriva genética, assim como o contrario também pode ocorrer, a deriva pode aumentar a
frequéncia dessa mutacdo (RELETHFORD, 2010). No entanto, esse aumento da mutacdo pode
ser reduzido pelo fluxo génico, o que acaba reduzindo o tamanho da mudanca (RELETHFORD,
2010). Segundo Relethford (2007), o fluxo génico retém alguns caracteres de continuar
presentes nas geracdes, por isso, ndo se espera que todas as caracteristicas continuem nas
populacbes seguintes a afetada pela deriva, apenas alguns tracos prosseguem nas geragoes.
Como visto anteriormente, a mutacdo introduz novos genes a uma proporcao baixa, enquanto a
deriva elimina a variacdo em proporc¢des que dependem do tamanho da populacéo, podendo ser
alta em populacdes pequenas e baixa em populacdes grandes (BOYD & SILK, 2009). Como
definem Boyd & Silk (2009), a mutagdo e a deriva genética em muitos momentos, acabam por
se equilibrar.

A deriva genética leva a uma evolucdo imprevisivel. As mudangas nas frequéncias
génicas sao aleatorias, por isso, esse mecanismo tende a diferenciar geneticamente populacoes
isoladas por algum meio, mesmo que essas populacfes sejam geneticamente relacionadas,
como ndo hé intercruzamento, a deriva genética age como um fator de especiacdo (BOYD &
SILK, 2009; LARSEN, 2010; RELETHFORD, 2010). H& um certo consenso entre biologistas

evolucionistas quanto a importancia de ambas, selecdo natural e deriva genética, para o
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andamento da evolugdo, embora ndo se tenha um consenso quanto a influéncia relativa de cada
uma no meio natural (RELETHFORD, 2017).

1.1.6 Evoluir ndo significa melhorar: definindo evolucdo

Seguindo o método cientifico, todos os mecanismos da evolucgdo, discutidos acima,
foram testados e observados diversas vezes. Além de uma teoria, a evolucdo também é
considerada pela ciéncia moderna, como um fato, assim como a gravidade e o entendimento de
que a Terra possui um formato geoide, e que pertence ao Sistema Solar (MAYR, 2005;
COLANTONIO et al. 2016; RELETHFORD, 2017). Ademais, evolucdo também é um
processo (GREGORY, 2008; COLANTONIO et al. 2016). As mudancas percebidas e
documentadas dos fdsseis encontrados em estratos rigorosamente datados, demonstram o fato
evolutivo, assim como o fendmeno da descendéncia comum, que ndo faria sentido se a evolugéo
ndo fosse um fato (MAYR, 2005).

Evolucdo significa, simplesmente, mudanca (RIDLEY, 2006). Evolucdo ndo define
melhora de um organismo, embora seja constantemente empregada no jargéo popular, sob essa
definicdo. Darwin definia evolugdo, simplesmente, como uma mudanga bioldgica que ocorria
de geracdo em geracdo (DARWIN, 2009; LARSEN, 2010). Apds a descoberta dos genes,
biologistas evolucionistas passaram a limitar a definicdo de evolugcdo as mudancgas genéticas
(HUNEMAN, 2007; LARSEN, 2010). Contudo, essa defini¢cdo ndo comporta as mudancas que
os individuos adquirem ao longo da vida e que podem definir uma vantagem (ou desvantagem)
adaptativa dentro da populacdo; além de ndo comportar a importancia dos dados historicos,
focando apenas na mecanica da evolucdo (HUNEMAN, 2007; LARSEN, 2010).

Segundo Mayr (2005), a evolucdo consiste em dois processos substancialmente
independentes: a transformacéo ao longo do tempo e a diversificacdo pelo espaco. De acordo
com a teoria evolutiva, 0 mundo néo é constante e ndo estd em um ciclo infinito, na realidade,
0 mundo esta sempre em mudanga, parte aleatéria, parte direcional, com os organismos sendo
transformados ao longo do tempo (MAYR, 2005; RELETHFORD, 2017). A vida esta sendo
reabastecida continuamente, com o passar do tempo, consegue-se notar os movimentos da
evolucéo para as mais variadas dire¢cdes (RELETHFORD, 2017). Segundo Relethford (2017),
ndo h& uma direcdo fixa ou especifica, as condi¢cdes ambientais estdo em constante mudanga e

ndo é sempre que a selecdo natural atua. A evolucdo opera em diferentes niveis de mudanga,
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podendo inclusive, ndo apresentar mudanca®. As espécies eventualmente se extinguem, e
mesmo assim, a vida continua existindo (RELETHFORD, 2017).

Pode-se dizer entdo, que evolucdo ¢ mudanca ao longo do tempo (WEISS &
BUCHANAN, 2010). Darwin ja havia entendido que todas as espécies haviam surgido atraves
dos mesmos processos evolutivos, e que Sdo esses mesmaos processos que determinam o porqué
de o0s organismos serem como sdo, suas caracteristicas morfoldgicas, fisioldgicas e
comportamentais (BOYD & SILK, 2009). Denomina-se evolucao, esse processo, que produziu
a partir de um ancestral comum, e ao longo do tempo, essa diversidade vista no meio natural
(COLANTONIO et al. 2016). Contudo, deve se estar claro, que a evolugdo ndo envolve apenas
0s ancestrais diretos dos organismos que estdo vivos no presente, a imensuravel quantidade de
organismos, populacdes e espécies extintas, também fazem parte da historia evolutiva. Todos
0s organismos estdo relacionados pela descendéncia comum, no entanto, aqueles que
compartilham relagdes mais préximas, possuem um ancestral comum mais recente (LARSEN,
2010; COLANTONIO et al. 2016).

De maneira assertiva, Ridley (2006) define evolucdo como a mudanca ao longo do
tempo por meio de descendéncia com modificacdo. Os seres humanos fazem parte do meio
natural, portanto, seus tracos também sdo (e foram) afetados pelos processos evolutivos que
criaram as mais distintas espécies (BOYD & SILK, 2009). Entender os processos e as condi¢des
as quais a linhagem humana evoluiu, permite obter a base para compreender a natureza humana,
entender o porqué de as pessoas serem como sédo (BOYD & SILK, 2009).

A Evolucdo pode ser abordada através de dois modelos tedrico-metodoldgicos: o
modelo microevolutivo e 0 modelo macroevolutivo. Embora existam posi¢Oes conflitantes (ver
FUTUYMA, 2015 para exemplos), boa parte, entre especialistas, entende que ambos modelos
interagem entre si (CRAMON-TAUBADEL, 2014). Os processos evolutivos que regem 0s
modelos, sdo 0s mesmos, independentemente do nivel da classificacdo que esta sendo estudada.
A microevolucdo é compreendida pelos processos evolutivos evidenciados anteriormente
(mutacdo, migracdo, deriva genética e selecdo natural) (CRAMON-TAUBADEL, 2014).
Entende-se microevolu¢cdo como as mudangas que ocorrem nos organismos a nivel
intraespecifico (CRAMON-TAUBADEL, 2014), ou seja, o estudo das diferengas encontradas
entre 0s organismos pertencentes a uma mesma especie.

Segundo Futuyma (2015), as defini¢des para macroevolucao variam entre cientistas. De

maneira geral, macroevolucdo pode ser entendida como os processos e padrdes relacionados ao

20 Evolugéo neutra.
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surgimento, extingéo e persisténcia das espécies®* (LIEBERMAN & ELDREDGE, 2014), ou
seja, entende-se como as mudangas que ocorrem a nivel interespecifico (entre espécies)
(CRAMON-TAUBADEL, 2014). Ernest Mayr (1904-2005) defende que todos os fendbmenos
macroevolutivos podem ser rastreados até a sua variacdo intraespecifica (microevolucao),
embora seja um processo complexo (FUTUYMA, 2015). Com isso em mente, pode-se entender
entdo, que os padrdes macroevolutivos sdo o resultado dos processos microevolutivos,
sobrexcedidos em longas escalas de tempo (CRAMON-TAUBADEL, 2014). A dinamica
macroevolutiva depende diretamente da interacdo entre as mudancas climaticas e a diversidade
e ecologia das espécies (EZARD et al, 2011).

Ao longo do tempo, cientistas observaram algumas dificuldades com a integracéo de
estudos macro e microevolutivos (CRAMON-TAUBADEL, 2014). Entende-se que grande
parte dessas dificuldades, resulta das diferencas nas resolucGes e na natureza dos dados
disponiveis (CRAMON-TAUBADEL, 2014). Por exemplo, esse trabalho seguird por um
modelo macroevolutivo, pois serdo analisadas diferentes espécies, baseadas em comparacdes
fenotipicas de homininios?? fosseis. Muitos estudantes de caracteristicas morfoldgicas, estio
convencidos que essa evolui, principalmente por selecao natural (FUTUYMA, 2015). Contudo,
explicar macroevolucdo a partir de fendmenos microevolutivos, ndo é um consenso.

Como sera discutido a seguir, a teoria existente pode fornecer um relato plausivel da
causa de todos, ou da maioria, dos fendmenos evolutivos observados nos caracteres
morfoldgicos. Segundo Futuyma (2015), é possivel obter algum suporte ou contra evidéncia
através dos dados, entretanto, o grau de detalhe ndo satisfara todas as pessoas. Ainda segundo
0 autor, pode haver evidéncias de selecdo nos genes implicita a um fenétipo e a forca da selecéo
natural, no entanto, os eventos de desenvolvimento entre gene e fendtipo podem ser
desconhecidos. Nesses casos, Futuyma (2015) pontua, que as opinides entre especialistas,

podem variar entre a explicacdo ser suficiente ou néo.

2L Um dos principais contribuintes para o debate sobre macroevolucio, George G. Simpson (1902-1984),
considerava que esse modelo ocorria acima do nivel de espécie. Contudo, essa posicdo foi contestada, pois 0s
processos evolutivos ocorrem apenas a nivel de espécie, tornando seu posicionamento infundado (LIEBERMAN
& ELDREDGE, 2014; FUTUYMA, 2015).

22 Nome dado aos representantes da linhagem humana. Todos os humanos e seus ancestrais diretos pertencem a
tribo Hominini (WELKER, 2017).
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1.1.7 Interior vs Exterior: Sintese Moderna, genética e morfologia

Os estudos evolutivos passaram por uma readequacao tedrica, entre as décadas de 1930
e 1940, a partir da descoberta da hereditariedade por Mendel. Nomeada pelo biélogo Julian
Huxley (1887- 1975) como “Sintese Moderna”, também conhecida por “Sintese Evolutiva”, foi
considerada o primeiro grande avanco tedrico na biologia evolutiva, apds o trabalho
desenvolvido por Darwin (FUTUYMA, 2011). Os principais pressupostos da Sintese Moderna
foram a unido das teorias de Darwin (em especial a sele¢do natural) e a genética de Mendel, em
conjunto com interpretaces de paleontdlogos, sistematas e naturalistas (FUTUYMA, 2011).
Com a adesao da Sintese Evolutiva, algumas ideias contrarias ao Darwinismo, como 0 neo-
Lamarckismo, ortogénese e o saltacionismo radical associado a "mutacdo sistémica” foram
rejeitadas (FUTUYMA, 2011).

A Sintese Moderna surgiu antes do entendimento da base molecular da hereditariedade
(FUTUYMA, 2011). O estudo da variacdo observada no DNA sé se tornou possivel no inicio
da década de 1980 (CAVALLI-SFORZA & FELDMAN, 2003). Mesmo no presente, a teoria
genética populacional permanece em destaque dentro da Sintese Evolutiva, pois essa evidencia
a unidade do gendtipo (CHEVERUD, 1982; FUTUYMA, 2011). Com a maior aceitagdo da
Sintese, 0s evolucionistas, em sua maioria, passaram a estudar os eventos evolutivos apenas a
nivel molecular, sob o pretexto de que essa seria a abordagem mais adequada, pois 0s
mecanismos evolutivos operam diretamente na variacdo genética da populacdo (FUTUYMA,
1986). Com esse pressuposto em mente, pouco foi, e € explorado, quanto a mecanica dos
fendmenos de desenvolvimento e evolugdo fenotipica, sendo esses usualmente entendidos
como resultados de fendmenos macroevolutivos (FUTUYMA, 2011).

Como explicado nos topicos anteriores, 0s genes sdo responsaveis por carregar todas as
informacBes dos individuos. Sofrem pressbes evolutivas e sdo transmitidos ao longo das
populacbes descendentes. Com o entendimento desses processos, as analises de dados
moleculares se tornam interessantes, pois fornecem filogenias mais robustas, visto que, 0s
dados estdo menos sujeitos a homoplasias?® (BRADLEY, 2008). Isso ocorre, porque grande
parte das mudancas moleculares, utilizadas na reconstrucdo das relagdes evolutivas, sdo
consideradas eventos raros e aleatorios, ou seja, eventos de dificil repeticdo (BRADLEY, 2008).

De maneira geral, os dados moleculares apontam o tempo, e a ordem relativa, em que ocorrem

23 Esse assunto serda melhor abordado no subcapitulo seguinte.
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as divergéncias entre as linhagens, enquanto os dados fosseis descrevem o ganho e a perda de
caracteristicas reconhecidas como distintivas da linhagem (BRADLEY, 2008).

Com a extracdo de DNA de um espécime, vivo ou fossil, se torna possivel rastrear toda
a sua linhagem de descendéncia, permitindo inclusive (através de comparacGes morfologicas
entre taxa vivos), o rastreio indireto dos processos evolutivos que formaram a linhagem ao
longo de grandes periodos de tempo (HOFREITER et al, 2001; BRADLEY, 2008). Contudo,
dependendo do intervalo temporal estudado, pouca (ou nenhuma) informacéo sera obtida, pois
0 estudo de DNA de organismos fdsseis € limitado (HOFREITER et al, 2001).

O DNA antigo pode ser extraido de fosseis e de outros materiais antigos, como 0s
coprolitos, por exemplo (HOFREITER et al, 2001; HAGELBERG et al, 2015; STONEKING,
2017). O maior problema quanto a utilizacdo de DNA antigo em estudos paleoantropolégicos,
¢ a sua preservacdo (CHEVERUD, 1988), o que acaba limitando sua abrangéncia a homininios
mais recentes, como H. neanderthalensis, H. denisova e H. sapiens (BALTER, 2010; REICH
et al, 2010; CAVALLI-SFORZA & FELDMAN, 2003; HAGELBERG et al, 2015).

Com a morte do organismo, seu DNA inicia o processo natural de degradacgédo
(STONEKING, 2017). Ambientes amidos, quentes, que viabilizem alta incidéncia de raios
solares ultravioletas, favorecerdo o processo de deterioragdo (STONEKING, 2017). Em
contrapartida, ambientes que possibilitam uma rapida dessecacéo, que possuem temperaturas
baixas, ou, altas concentracdes de sal, 0 processo de deterioracdo do DNA ocorrerd de maneira
mais lenta (HOFREITER et al, 2001). Apés um longo periodo de tempo em processo de
degradacdo, os danos no DNA serdo tdo abrangentes que ndo restara nenhuma molécula integra
e passivel de analise (HOFREITER et al, 2001).

De acordo com Hofreiter et al (2001), em um ambiente hipotético, com concentragdes
fisiolégicas de sal, pH neutro, e temperatura com média de 15°C, seriam necessarios cerca de
100 mil anos para que 0 DNA fosse destruido por completo, ou seja, que ndo restasse nenhuma
parte que pudesse ser recuperada para analise. Condi¢cBes ambientais favoraveis a menor
degradacéo, estenderdo essa estimativa de tempo, enquanto outras condi¢des a reduzirdo
(HOFREITER et al, 2001). Todavia, ainda segundo Hofreiter et al (2001), encontrar moléculas
de DNA minimamente integras e com mais de um milhdo de anos, é altamente improvéavel.

Além disso, utilizar pequenos segmentos de dados de sequéncia génica para reconstruir
filogenias, pode gerar resultados enganosos. Segundo Bradley (2008), as arvores génicas ndo
refletem, necessariamente, as arvores das espécies. Comparar varias espécies, observando
apenas um locus génico, pode levar a comparacOes de sequéncias semelhantes relacionadas a

alelos polimorficos persistentes apds eventos de especiacdo, e ndo a uma relacdo de espécies
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estreitamente relacionadas®* (BRADLEY, 2008). Tendo isso em mente, a contribuicdo de
estudos morfoldgicos para calibrar as analises moleculares, se torna algo desejado, pois insere
os dados moleculares nas estruturas de mudanca ambiental e morfoldgica da evolucdo humana
(BRADLEY, 2008).

Como sera melhor abordado na ultima segdo desse capitulo?, a linhagem humana possui
até o momento, cerca de 7 milhGes de anos (WELKER, 2017). Ao longo desse periodo, foi
evidenciada uma extensa variedade de Homininios ocupando diferentes posi¢cdes espaco-
temporais (KLEIN, 2009; LARSEN, 2010; WELKER, 2017). Como dito anteriormente, devido
ao processo de degradacdo, a utilizacdo de DNA antigo para estudo dos espécimes homininios,
se torna restrita as espécies mais recentes, € mesmo entre essas espécies, encontrar fragmentos
de DNA minimamente preservados, ndo ¢é algo simples e frequente. Com esse cenario em
mente, a abordagem de estudo mais adequada para entender as relacGes entre as espécies da
linhagem humana, e mais precisamente, as espécies mais antigas dessa linhagem, esta na
utilizacdo de caracteres morfol6gicos.

O desenvolvimento morfoldgico estd diretamente ligado aos genes e ao ambiente de
crescimento do préprio espécime (CHEVERUD, 1988). Segundo Cheverud (1982), grande
parte dos caracteres fenotipicos sdo resultantes da colaboragdo de uma série de genes estruturais
e reguladores. Ainda segundo o autor, a maior parte dos tracos que possuem importancia
evolutiva, sdo poligénicos?, além de que, muitos genes sdo pleiotropicos, isto &, um gene pode
afetar mais de uma caracteristica morfologica?’.

Para entender a variacdo fenotipica, é preciso estar ciente da importancia do
desenvolvimento do organismo. A forma do desenvolvimento estrutura a expressdo da variagdo
genética, e dos efeitos ambientais na variagdo fenotipica (HALLGRIMSSON et al, 2005).
Entender essa relacdo é fundamental, pois a selecdo natural opera diretamente nas
caracteristicas fenotipicas, embora seus resultados sejam transmitidos a nivel genético
(hereditariedade) (HALLGRIMSSON et al, 2005).

24 0 melhor exemplo para essa questdo ¢ a relagdo da espécie humana, Homo sapiens, com os chimpanzés, Pan
troglodytes. Os humanos compartilham com esses simios, cerca de 98% do material genético (SENUT, 2007), ou
seja, a nivel genético, dependendo da abordagem, H. sapiens poderia ser classificado como estreitamente ligado
aos chimpanzés (DISOTELL, 2007), no entanto, sabe-se que essas linhagens compartilharam o Gltimo ancestral
comum a cerca de 6 -7 milhdes de anos A.P.

25 Secdo 1.3.
26 A caracteristica em questdo é determinada por varios genes, e ndo apenas por um.

27 A teoria da Hereditariedade de Mendel néo estava errada, contudo, ndo é apenas a relacdo um gene e uma
caracteristica, como evidenciado pelo monge, que ocorre no processo de formacdo de um organismo.
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Outro fator relevante para o entendimento da variacdo fenotipica, diz respeito a
dificuldade de se determinar quais genes sdo 0s responsaveis por determinada caracteristica.
Segundo Hallgrimsson et al (2005), diferentes mudancas genéticas podem produzir a mesma
mudancga no processo de desenvolvimento do organismo, do mesmo modo que, diferentes
variagcdes no processo de desenvolvimento podem gerar efeitos fenotipicos semelhantes. Como
evidenciado acima, se torna uma tarefa complexa tragar quais genes influenciam a variabilidade
fenotipica. Contudo, a concepc¢édo fundamental para esse trabalho, esta no entendimento de que
as caracteristicas morfologicas possuem correlacdo com as caracteristicas genéticas.

Segundo Cheverud (1988), existem razdes pelas quais se pode esperar que exista
semelhanca entre correlacdes genéticas e fenéticas. Como dito anteriormente, as variacGes
fenotipicas sdo a soma de variacBes genéticas e estresse ambiental, sendo seu resultado
ponderado pela importancia de efeitos hereditarios e ndo hereditarios. Em equivaléncia, a
correlacdo genética serd semelhante a fenotipica, independentemente do nivel de
herdabilidade?® (CHEVERUD, 1988).

Em estudo publicado em 1988, Cheverud concluiu que a ampla similaridade vista nas
matrizes de correlacdo genética e fenotipica indica que os efeitos genéticos e ambientais no
desenvolvimento, normalmente produzem variacdes fenotipicas semelhantes. Devido a essa
semelhanca geral, encontrada nas matrizes genéticas e fenotipicas, o autor ainda concluiu, que
em casos excepcionais, onde ndo ha a possibilidade de acessar os caracteres genéticos dos taxa,
as analises podem ser substituidas pelos dados fenéticos (CHEVERUD, 1988). Embora a
substituicdo possa acarretar em alguns erros de inferéncia em casos especificos, o uso de dados
fenéticos é justificavel, sendo inclusive, mais preciso do que estimativas genéticas derivadas de
pequenas amostras (CHEVERUD, 1988).

Os caracteres fenotipicos sio mais simples de obter, e, no caso de material fossil?°, sdo
0s Unicos possiveis. Segundo Cheverud (1988), as correlacbes fenotipicas entre caracteres
podem ser estimadas de forma mais precisa, além de sua obtencdo ser mais simples em
comparacdo com os dados geneticos. Ainda segundo o autor, quando as correlagdes genéticas
sdo bem estimadas, elas tendem a ser semelhantes em padrdo ou magnitude, quando
comparadas com as correlacdes fenotipicas (ROSEMAN & WEAVER, 2007). Contudo, essa

discussdo ndo retira a necessidade e importancia das analises genéticas, pelo contrario, apenas

28 Segundo Roseman & Weaver (2007), a herdabilidade indica o quéo rapido uma caracteristica responde as forcas
de evolucdo em relagdo a variancia fenotipica da caracteristica.

29 Salvo condigBes especiais, como discutido no inicio dessa secéo.
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fomenta que a teoria evolutiva quantitativa pode ser aplicada, mesmo quando o Unico objeto de
estudo disponivel sdo dados fenéticos.

1.2 Sistematica

A sistematica € uma area pertencente a Biologia, mais precisamente, a Biologia
Comparada (AMORIM, 2002). A biologia comparada tem por base a analise de caracteristicas
de diferentes espécies, a fim de entender as relacbes de semelhancas e dessemelhancas entre as
mesmas (AMORIM, 2002). O objetivo principal da biologia comparada é, portanto, entender
qual a origem dos padrdes de similaridade e diferenca tendo por base a teoria evolutiva, a nivel
populacional e de espécie (AMORIM, 2002).

O principal objeto de estudo da sistemética é a diversidade biol6gica do mundo natural,
e a origem dos organismos vivos e extintos (AMORIM, 2002; WOOD, 2010). Segundo Ohl
(2007), o conceito elementar e implicito da sistematica é a evolucéo bioldgica. O estudo, mas
principalmente, a construcdo e manutencao de um sistema de classificacdo dos organismos, é
considerado como o objetivo principal da sistematica (FELSENSTEIN, 2004; BOYD & SILK,
2009; LARSEN, 2010). Esse sistema de classificacdo, tem por intuito, determinar as relacdes
evolutivas entre os seres observados (LARSEN, 2010).

As classificagbes sdo organizadas em arvores genealdgicas, também denominadas
filogenias. As arvores genealdgicas sdo ramificacdes que seguem a ordem de descendéncia
comum?’. Quando ha especiacio, ou seja, quando uma espécie se divide em duas espécies, as
espécies “filhas” apresentam caracteristicas diferentes entre si (BOYD & SILK, 2009). Essas
novas espécies seguirdo sofrendo com processos evolutivos, e se diferenciando, ao ponto de
sofrer cada uma, um novo processo de especia¢do®! (BOYD & SILK, 2009). Por exemplo,
conforme evidenciado na figura 1.1 abaixo: A espécie (z) que sofreu o processo de especiacao
é 0 ancestral comum de duas novas espécies (X, y), quando uma dessas novas espécies (X)

divergir, ela serd o ancestral comum mais recente das duas novas espécies (v, w), no entanto, a

300 avanco nos estudos de citologia, e bioquimica, confirmaram as evidéncias observadas na morfologia e na
sistematica, para uma origem comum entre todos 0s organismos; atualmente, ndo ha questionamentos entre
biologistas, quanto a uma origem Unica da vida (MAYR, 2005).

31 Essa ideia segue os pressupostos de evolucédo gradualista proposta por Darwin (2009). Contudo, a especiagdo
ndo é regra, algumas espécies simplesmente deixam de existir (extin¢do) ao invés de se dividirem em espécies
distintas (Ridley, 2006).
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primeira espécie (z) serd ancestral de todas, pois foi ela que originou o ancestral comum de ‘v’

e ‘w.

Figura 1.1 — Demonstracdo da relacdo de ancestralidade em uma filogenia hipotética. Grafado em vermelho o
ancestral comum (z) a todas as espécies (y, X, w, v). Em azul claro o ancestral comum (x) das espécies mais
recentes (w, V).

Na organizacdo da filogenia, as espécies que divergiram recentemente, apresentam
caracteres mais semelhantes entre si, do que espécies que divergiram em um passado mais
distante (BOYD & SILK, 2009). Seguindo ainda esse exemplo, na figura 1.1, as espécies
hipotéticas ‘w’ e ‘v’ serdo mais semelhantes entre si, em comparacao, do que ‘y’ e ‘w’, por
exemplo, pois ‘y’ compartilha um ancestral mais antigo. Segundo Boyd & Silk (2009), ¢ esse
padrdo de partilha de caracteres, que possibilita aos sistematas reconstruir a hierarquia®? dos
organismos, ou seja, que permite a sistematizacdo do mundo natural (OHL, 2007).

Embora tenha sido utilizado no exemplo, ndo é apenas com espécies que a sistematica
lida. De forma mais precisa, a unidade basica da sistematica € o taxon (plural: taxa) (OHL,
2007). Taxon é definido como um grupo de organismos, que pode ser diferenciado de outros
grupos, e que pode ser nomeado e classificado dentro da hierarquia difundida por Linnaeus®(
OHL, 2007; WOOD, 2010). Por exemplo, Pan troglodytes é um taxon, no entanto, a ordem dos
primatas também pode ser considerada um taxon (WOOD, 2010). Os taxa dependem da
moderacdo utilizada para a pesquisa, e do nivel hierarquico das populac6es estudadas.

Segundo Wood (2010), os taxa sdo grupos reais aos quais sao nomeados em estrutura
semelhante a nomeacgédo das pessoas. O nome atende como identificacdo daquela entidade

bioldgica individual. Além disso, os taxa sdo divididos entre taxa inferior e taxa superior. Os

32 Hierarquia no sentido conceitual, definida como a representacdo dos eventos de especiacdo na evolugdo (OHL,
2007).

33 A hierarquia de Linnaeus sera melhor abordada na secéo a seguir.
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taxa inferiores abrangem os niveis de espécie e género, e 0s taxa superiores abrangem os niveis
superiores a género (WOOD, 2010). Portanto, a sistematica lida com taxon inferior e superior,
compreendendo sua descricdo e caracterizacdo, e também sua origem, desenvolvimento e
outros possiveis inter-relacionamentos (OHL, 2007).

Por muito tempo, as filogenias eram construidas com o propdsito Unico da classificacao.
Segundo Boyd & Silk (2009), os termos sistematica e taxonomia eram utilizados para se referir
a construcdo das filogenias e para sua utilizacdo na nomeacao, e classificagdo, dos organismos.
A partir de descobertas recentes quanto a maior possibilidade de utilizacdo das filogenias, para
além da simples classificacdo (e esse trabalho é um exemplo disso), se fez necessaria a
utilizacdo de termos que distinguissem a construcdo filogenética da classificacdo (BOYD &
SILK, 2009). Ainda segundo Boyd & Silk (2009), foi o antropdlogo Robert Martin (1942-),
guem sugeriu a utilizacdo do termo Sistematica, para se referir a construcdo de filogenias, e

Taxonomia, para tudo que envolve a classificagdo dos organismos (SOKAL, 1963).

1.2.1 Tudo que se vé pode ser classificado: conceituando a Taxonomia

Antes das teorias de Darwin e Wallace surgirem, a maior parte dos naturalistas, que
estudavam as formas de vida, consentiam quanto a importancia do desenvolvimento de uma
classificacdo dessas formas de vida, a fim de identificar suas relacdes bioldgicas (LARSEN,
2010). As primeiras tentativas de classificacdo taxondmica foram feitas através de
agrupamentos por senso comum. Os animais foram agrupados como cées, gatos, cavalos, gado
e pessoas, ja as plantas foram agrupadas como arvores, arbustos, vieiras e ervas daninhas
(LARSEN, 2010).

As primeiras classificacdes taxondmicas ndo possuiam motivacdo de cunho evolutivo.
A instigagdo surgiu, em realidade, no intuito de apresentar uma imagem mais completa das
intencGes do “criador”, para com 0 mundo recém-criado (LARSEN, 2010). Como abordado na
sessdo 1.1, os naturalistas acreditavam que as espécies eram fixas. A taxonomia comegou a
surgir, como o campo atual, a partir das ideias do naturalista inglés John Ray (1627-1705). Com
0 intuito de construir a melhor taxonomia possivel, Ray executou uma observacgédo pessoal de
plantas e animais, sendo essa, cuidadosamente descrita e sob avaliagdo de variados atributos
(LARSEN, 2010).

A taxonomia se manteve inalterada, mesmo apds a adesdo da teoria de descendéncia

comum de Darwin. Sua estabilidade decorreu pelo fato de os organismos serem agrupados por
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suas caracteristicas compartilhadas (semelhancas), e como abordado anteriormente, taxa
semelhantes tendem a descender de ancestrais comuns (MAYR, 2005). Portanto, a teoria de
Darwin e Wallace, ndo trouxe mudancas para a forma de se classificar, no entanto, contribuiu
com a justificativa que faltava para o método empregado na classificacéo hierarquica (MAYR,
2005).

A Taxonomia foi a base da criacdo da sistematica (LARSEN, 2010). Atualmente ela é
tida como um campo dentro da mesma. A taxonomia trata da nomeacao dos taxa, a partir de
um conjunto de regras desenvolvidas (OHL, 2007; WOOD, 2010). Abarca a identificacdo do
taxon com referéncia a espécimes e taxa ja nomeados, e a classificacdo de taxa vivos e extintos,
a partir do desenvolvimento de uma ordenacdo desses taxa em uma hierarquia com base em
seus caracteres genéticos e, ou, fenotipicos (OHL, 2007; LARSEN, 2010). A principal funcéo
da disciplina é descrever, estabelecer e compreender a possivel ordem observada na diversidade
bioldgica, em outras palavras, a biodiversidade é uma biblioteca contendo informacGes de toda
a vida na Terra, e a taxonomia € o sistema de catalogacdo que todas as pessoas, interessadas
nas informacdes, devem acessar (OHL, 2007).

A taxonomia segue normas hierdrquicas para a nomeacdo e classificacdo dos taxa
(OHL, 2007; WOOD, 2010). O sistema de nomeacéo e classificacdo utilizado pela ciéncia
contemporanea foi desenvolvido pelo naturalista sueco Carl von Linné (Carolus Linnaeus, em
latim) (1707-1778), no final do século XVIII (AMORIM, 2002; LARSEN, 2010; WOOD,
2010). Fortemente baseado nos estudos de John Ray, Linnaeus desenvolveu o sistema binomial,
nesse sistema, duas (bi-) categorias devem ser estipuladas para a nomenclatura de cada espécie,
devendo estas serem em latim, ou latinizadas (AMORIM, 2002; LARSEN, 2010; WOOD,
2010; WELKER, 2017). O naturalista sueco também determinou para cada planta e animal,
uma nomenclatura de género (nivel superior) e uma nomenclatura de espécie (nivel inferior)
(LARSEN, 2010; WELKER, 2017). Nesse sistema, um género pode englobar uma espécie ou
mais, por exemplo, as pessoas sdo da espécie Homo sapiens, portanto, pertencem ao género
Homo, assim como as diferentes especies ancestrais: Homo neanderthalensis, Homo erectus,
Homo heidelbergensis e todos os demais taxa integrantes desse género.

Além do nome das espécies, Linnaeus também estipulou niveis diferentes de
classificagcdo baseados nos diferentes graus de semelhanca fisica (LARSEN, 2010). A
disposicdo dos nomes gerados pela taxonomia € organizada seguindo 0s agrupamentos
hierarquicos definidos por Linnaeus (OHL, 2007), sendo eles: espécie, género, familia, ordem,
classe, filo e reino. Esses agrupamentos seguem a ordem hierarquica de maior semelhanca fisica

para menor semelhanca, sendo atualmente baseados no fundamento tedrico da descendéncia
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comum (WELKER, 2017). O objetivo atual da Taxonomia € retratar o resultado das continuas
divisdes dos taxa, ao longo da historia evolutiva da vida na Terra (OHL, 2007).

1.2.2 Como se constroi uma filogenia?

Existem ao menos trés escolas principais dentro da sistematica: Sistematica Evolutiva,
Sistematica Filogenética e Sistematica Fenética (FELSENSTEIN, 2004). Ambas as escolas
diferem na forma de se produzir as classificagdes, 0 que em muitos casos, quase nao influencia
no resultado final. Segundo Felsenstein (2004), a divergéncia entre as escolas importa a cada
dia menos, pois, um sistemata evolucionista e um filogenético, por exemplo, podem fazer
classificacbes muito diferentes, mas que ao mesmo tempo, podem inferir quase a mesma
filogenia.

A filogenia é a base para identificacdo e classificacdo dos taxa (BOYD & SILK, 2009).
Como exposto, as espécies evoluem a partir de espécies existentes, se diferenciando por algum
fator reprodutivo. Tendo isso em mente, torna-se possivel organizar os seres em uma Unica
arvore filogenética, que também pode ser utilizada para identificar a ancestralidade de todas as
espécies existentes (BOYD & SILK, 2009). Compreender as relacdes filogenéticas auxilia no
entendimento do porqué de uma espécie ter desenvolvido determinada adaptacdo, ao invés de
outra, pois, a filogenia permite saber de qual ancestral a espécie estudada derivou (BOYD &
SILK, 2009). A filogenia também auxilia na deducdo da funcdo das caracteristicas
morfolégicas, ou comportamentais, através da comparacdo dos caracteres de diferentes
espécies, essa técnica é denominada método comparativo (BOYD & SILK, 2009).

Toda analise filogenética deve ser baseada nos caracteres, ou, mais precisamente, na
condicdo dos caracteres (ZACHOS & HOBFELD, 2006). N&do existe consenso quanto ao
agrupamento dos caracteres a serem considerados nas analises, nem mesmo, quais atributos
tornam um carécter adequado para pesquisa (FOLINSBEE et al, 2007). Um caracter é uma
parte observavel, um atributo hereditario de um organismo (FOLINSBEE et al, 2007). Segundo
Zachos & Hobfeld (2006), para se conseguir definir a condigdo dos caracteres, € necessario
saber 0 que é um caracter, ou seja, deve-se saber quais estruturas sdo comparaveis e quais ndo
sdo. A natureza do caracter depende da sua ramificacdo, para ser utilizado em uma analise
filogenética, o caracter deve ser homdlogo e sinapomorfico (AMORIM, 2002; RIDLEY, 2006;
ZACHOS & HOBFELD, 2006; FOLINSBEE et al, 2007; RIEPPEL, 2007; WOOD, 2010).
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As diferentes expressdes morfologicas dos caracteres sdo chamadas de ‘estados de
caracteres’. Os estados de caracteres podem variar entre, a0 menos, alguns dos taxa analisados
(WOOD, 2010). Esses estados devem ser homologos, ou seja, o caracter analisado deve ser
compartilhado por duas ou mais espécies, tendo a base de desenvolvimento em um ancestral
comum (RIDLEY, 2006; WOOD, 2010). Em outras palavras, homologia pode ser definida
como: partes semelhantes de dois ou mais organismos, com todas as suas variagoes de forma
ou funcdo compartilhadas entre os taxa, devido a descendéncia a partir de um ancestral comum
(RIEPPEL, 2007; BOYD & SILK, 2009).

Os caracteres homologos possuem subdivisfes de acordo com sua condicdo, podendo
ser Plesiomérficos ou Apomorficos (ver figura 1.2). Plesiomorfia, ou homologia ancestral, é 0
nome dado para a condicdo mais antiga (a), que esta presente no ancestral comum a todas as
espeécies sob estudo, e que podera vir a ser alterada, resultando em uma outra condi¢cdo mais
recente (a’) (AMORIM, 2002; RIDLEY, 2006). Ja apomorfia, ou homologia derivada, é o nome
dado para a condigdo mais recente (a’), ou seja, a caracteristica que evoluiu dentro do grupo de
espécies sob estudo, a partir de uma condicdo ancestral (a) (AMORIM, 2002; RIDLEY, 2006).
Quando essas condicdes (Plesiomorfia ou Apomorfia) sdo compartilhadas pelos individuos de
uma ou mais espécies, essas passam a ser denominadas Simplesiomorfia ou Sinapomorfia
(AMORIM, 2002). Ou seja, o caracter € sinapomorfico quando o conjunto de todas as espécies
estudadas compartilham uma condicdo apomorfica (1, 2 e 3) (AMORIM, 2002).

a

Figura 1.2 — Demonstracdo de Simplesiomorfia e Sinapomorfia. Caracter a € plesiomérfico e a’ é
apomorfico. a’ € sinapomorfia das espécies 1, 2 e 3, enquanto a é simplesiomorfia das espécies 4 e 5.
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Os caracteres homologos sdo fundamentais para a construcdo de filogenias, pois sua
organizacao obedece ao mesmo padrdo hierarquico da filogenia dos taxa (RIEPPEL, 2007).
Segundo Folinsbee et al (2007), s6 se torna possivel identificar se um caracter é sinapomorfico,
a partir da execucdo de analises com base no maior niumero de caracteres possiveis. Os
caracteres homologos devem ser suscetiveis a avaliagfes objetivas, para isso, deve-se realizar
uma descrigdo cuidadosa do caracter estudado, ou, realizar medi¢ées do mesmo (WOQOD,
2010).

De modo geral, nas filogenias, os taxa sao agrupados de acordo com suas caracteristicas
apomorficas, ou seja, se 0s grupos compartilnam sinapomorfias. A compreensao dessa relagéo,
permite que os taxa sejam identificados como “irmdos” em um diagrama de ramificagdes
hierarquicas (WOOD, 2010). O uso de sinapomorfias € corroborado, pela observacao de que
animais profundamente relacionados tendem a ser semelhantes em morfologia, fisiologia,
historia de vida e comportamento (BOYD & SILK, 2009). Os diagramas hierarquicos variam,
de acordo com a técnica empregada na sua inferéncia; na escola filogenética possuem o nome
de cladograma, e na escola fenética sdo denominados fenogramas.

As filogenias sdo hipoteses®*. N&o ha como ter certeza absoluta de que 0s processos
ocorreram exatamente como elas apontam. Os processos retratados sdo pretéritos, o
conhecimento é gerado a partir das poucas partes preservadas no registro féssil, ndo ha acesso
direto aos acontecimentos. Segundo Ohl (2007), as hip6teses podem ter diferentes qualidades,
a confiabilidade da filogenia proposta dependera, em grande parte, da qualidade dos dados
utilizados, juntamente com os aspectos tedricos e metodoldgicos. Embora a completude dos
dados seja fundamental, a integridade dos caracteres € uma ilusdo, pois cada organismo
consiste, em teoria, a um numero infinito de caracteres (OHL, 2007).

Segundo Folinsbee et al (2007), existe pelo menos trés possibilidades a serem
consideradas, caso a metodologia aplicada ndo forneca uma filogenia confiavel: a primeira
possibilidade defende que os dados podem estar incorretos, e, portanto, nenhuma quantidade
adicional de dados podera resolver o problema; a segunda possibilidade € o método utilizado
possuir falhas; e a terceira possibilidade define que talvez, ndo tenham sido utilizados dados
suficientes na analise. Se ao analisar o método, a primeira ou a segunda possibilidade for
decretada, entdo a analise devera ser desconsiderada. Caso a situacdo Se encaixe na terceira
possibilidade, o recomendavel é adicionar novos dados e reavaliar as hipoteses com frequéncia,

usar dados independentes para validar ou rejeitar as hipéteses, e deixar explicita a escolha dos

34 Ver Cartmill (2018) para uma viséo diferente.
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caracteres (FOLINSBEE et al, 2007). O método da analise sistematica também deve ser
explicitado, assim, diferentes especialistas estardo cientes dos métodos utilizados
(FOLINSBEE et al, 2007) e poderao replica-los, um principio basico dentro da ciéncia.

A amostragem dos taxa € importante para uma analise sistematica. O estudo sistematico
perfeito, englobaria todas as especies do téxon estudado (OHL, 2007). Infelizmente, é
praticamente impossivel que a completude dos taxa seja obtida, principalmente, quando o
objeto de estudo sdo populacbes fdsseis. Contudo, a confiabilidade da andlise sistematica
aumenta com a ampliacdo da amostragem dos taxa e dos caracteres (AMORIM, 2002; OHL,
2007), ou seja, quanto mais proximo se chegar da amostra real existente na natureza. Grandes
lacunas nos dados dos taxa, resultam em hipdteses filogenéticas menos confiaveis, algo
recorrente entre taxa de distribuicdo irregular, como as populacbes fosseis. No caso de
populacgdes extintas, o ideal € a elaboracao de diversas analises sob diferentes tipos de métodos,
com a finalidade de se chegar a um possivel denominador comum, que possa explicar a historia
evolutiva dessas populacGes com baixa amostragem.

Toda filogenia obedece ao principio de parciménia. Parcimdnia tem por premissa a
simplicidade, ou seja, a filogenia que exige 0 menor numero de mudancas evolutivas é aquela
que possui a estimativa mais real da classificacdo (AMORIM, 2002; RIDLEY, 2006;
FOLINSBEE et al, 2007). Esse principio representa uma regra pratica, que favorece teorias, ou
hipoteses, que utilizam o minimo de suposicdes sobre os dados utilizados (FOLINSBEE et al,
2007). Uso da parcimbnia na sistematica ndo implica que a evolucdo seja parcimoniosa, mas
sim, gque essa é tdo complexa e improvavel, que precisou ser adotado um principio l6gico para
resolver o problema (RIDLEY, 2006; FOLINSBEE et al, 2007).

A parcimdnia simplifica o processo evolutivo, considera que todos 0s estagios
intermediarios, entre 0 ancestral e a espécie atual, possuiam o mesmo estado de caracter
(RIDLEY, 2006). Para que ocorra mudanca evolutiva em um caracter, muitos processos devem
estar envolvidos. Segundo Ridley (2006), é improvavel ocorrer varias mudancas entre 0s
caracteres. Ainda segundo o autor, € mais provavel ocorrer a transmissao do mesmo caracter
(com a mesma forma), de ancestral para descendente por meio de heranga simples. Essa
premissa se torna plausivel, pois é observada na relagdo entre genitor e prole, onde, as
caracteristicas parentais sdo passadas de forma direta (RIDLEY, 2006).

Um dos fundamentos da parcimonia € a irrelevancia de a hipdtese mais parcimoniosa
ser a mais proxima da verdade. A preocupacdo esta em alcangar a maior robustez empirica dos
resultados (FOLINSBEE et al, 2007). A mecéanica é simples, se a hipdtese mais parcimoniosa

se mostrar pouco confiavel, a adicdo de novos dados forgara o abandono dessa hipdtese por
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uma nova hipGtese mais parcimoniosa. E a adi¢do de novos dados que permite a falseabilidade
das hipéteses anteriores (FOLINSBEE et al, 2007). A reconstrucdo filogenética é um processo
que envolve a busca constante por informacdes, se, em determinado momento, a adicdo de
dados ndo modificar a hipdtese filogenética de determinados taxa, pode-se entender que essa
filogenia esta o0 mais proximo possivel da realidade, ou, como usualmente é expresso, que essa
filogenia é a mais robusta possivel (FOLINSBEE et al, 2007).

Sistematas, em parte, acreditam ser relevante rotular alguns métodos de inferéncia de
filogenias. Sendo comum o estranhamento entre adeptos das diferentes escolas. Métodos que
envolvem parciménia, normalmente sdo classificados como cladisticos (escola filogenética),
enquanto meétodos de matriz de distancia sdo tidos como fenéticos (escola fenética)
(FELSENSTEIN, 2004). Segundo Felsenstein (2004), fazer essas distingdes implica que algo
importante esta faltando nos métodos da escola fenética, e que essa escola estaria ignorando
informagdes que a escola filogenética (cladista) ndo estaria. Ambos os métodos podem ser
considerados como métodos estatisticos, que apenas realizam suas estimativas de forma um
pouco diferente (FELSENSTEIN, 2004).

Embora esse trabalho ndo faca grandes diferenciacdes entre as escolas, para fins de
entendimento, serdo expostos o0s principais pontos que fundamentam ambas as escolas. Nessa
pesquisa serdo utilizados métodos de analise advindos principalmente da escola fenética.
Contudo, serdo utilizadas algumas filogenias advindas de métodos cladisticos para

comparagoes. A metodologia esta descrita no capitulo 3.

1.2.2.1 Tudo é derivado de um ancestral: sistematica filogenética

A Sistematica Filogenética foi formalizada como um método analitico a partir da
publicacdo da obra “Grundzige einer Theorie der Phylogenetischen Systematik” do
entomologo alemao Willi Hennig® (1913-1976) em 1950. Obtendo maior notoriedade no meio
académico, a partir da publicacdo de sua traducdo para o inglés em 1966, intitulada
“Phylogenetic Systematics” (RIDLEY, 2006; DE OLIVEIRA, 2010; KLASSA & SANTOS,
2017). Nessa obra, Hennig sugere um novo método comparativo, implementando o conceito de
ancestralidade comum recente para medigdo do grau de relacdo filogenética entre 0s grupos

35 Embora Hennig seja considerado o pai da sistematica filogenética, outros dois pesquisadores desempenharam
papeis fundamentais no desenvolvimento da escola filogenética, sdo eles os entomologos Sergius G. Kiriakoff
(1898-1984) e Lars Z. Brundin (1907-1993) (HULL, 1970).
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estudados (HENNIG, 1965; HULL, 1970; DE OLIVEIRA, 2010; KLASSA & SANTOS,
2017). Tecnicas utilizadas para anélise de caracteres morfoldgicos sdo denominadas técnicas
cladisticas®*(RIDLEY, 2006).

A Sistematica Filogenética foi desenvolvida a partir da busca por uma classificacao
natural®” (HULL, 1970). Segundo Heywood & Mecneill (1964), uma classificagdo natural é
aquela que representa de forma mais precisa, a natureza dos organismos. Como 0s organismos
possuem diversas naturezas, isto €, caracteristicas observaveis, ha, por consequéncia, uma gama
de classificacBGes naturais possiveis (HEYWOOD & MCNEILL, 1964). Essas classificaces
podem variar, pois os padrdes reconhecidos na natureza podem ser diferentes para cada
cientista, isto €, de acordo com a constituicdo psicolégica da pessoa em conjunto com a teoria
cientifica empregada, diferentes padrdes naturais podem ser reconhecidos e utilizados (HULL,
1970).

Segundo Heywood & Mcneill (1964), somente a classificacdo filogenética é natural®,
Ainda segundo os autores, para evitar conflitos, o ideal para se conseguir uma classificagéo
mais proxima possivel do natural reside na utilizacdo de todos os atributos dos organismos. A
filogenia ndo é equivalente a taxonomia. De maneira geral, a filogenia € a investigacdo de como
os taxa surgiram, seu foco esta na mudanca, ou fluidez dos organismos, ou seja, é uma
ferramenta de investigagdo (HEYWOOD & MCNEILL, 1964). Em contrapartida, a taxonomia
tem por foco a constéancia, ou estabilidade dos caracteres, na sua classificagdo (HEYWOOD &
MCNEILL, 1964).

De acordo com Hennig (1965), o principal objetivo da cladistica é descobrir 0s graus de
relacdo filogenética adequados, dentro de um determinado taxon. Todas as espécies possuem
uma relacéo filogenética de varios graus, essa afirmacdo independe do conhecimento completo
dessa relacdo (HENNIG, 1965). O resultado das andlises cladisticas, evidenciando o grau de
relacdo existente entre as diferentes espécies € representado de forma visual, e isenta a

interpretacdes erréneas, através das arvores filogenéticas®*( HENNIG, 1965; HULL, 1970).

% Derivagdo da palavra grega para ramo (RIDLEY, 2006).

37 A Escola Evolutiva também utilizava, e defendia, uma abordagem evolutiva para a formagcao de classificagdes.
Essa escola foi criada pelos bidlogos evolucionistas Theodosius Dobzhansky, Ernst Mayr e George G. Simpson
(HULL, 1970).

38 Partindo desse pressuposto, alguns cientistas afirmam que se um sistema néo é filogenético, esse ndo possui
sentido (HEYWOOD & MCNEILL, 1964). Para contrapor essa visdo, a Escola Fenética sera apresentada na
secdo seguinte.

% Figuras 1.1e 1.2.
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Em uma classificacdo filogenética, todos os taxa devem ser monofiléticos*® (HULL,
1970). Além disso, todas as espécies e grupos monofiléticos devem possuir nomes (HENNIG,
1965). A organizacdo dos grupos monofiléticos atraves do seu grau de relacdo filogenética é
denominada sistema filogenético (HENNIG, 1965). O sistema filogenético obedece a um
sistema hierarquico. Em um sistema hierarquico, cada taxon (ou taxa) formado esta relacionado
a um taxon “iniciante”, que esta relacionado com todos os membros daqueles taxa formados.
O taxon “iniciante” € formado por uma populacéo reprodutiva real, que existiu no passado como
espécie ancestral dos grupos relacionados (HENNIG, 1965; HULL, 1970). Nesse sistema, a
divisdo € o tnico mecanismo reconhecido de formacéo de espécies (HULL, 1970). Se um tdxon
evoluiu de forma progressiva, e seus membros mais recentes sao extremante diferentes de seus
ancestrais, todos os individuos permanecem sendo considerados pertencentes a mesma espécie
(HULL, 1970).

A relacdo filogenética é determinada apenas entre espécies. O elemento mais simples
da sistematica é o espécime. Segundo Hennig (1965), a primeira acdo dentro da sistematica é
estabelecer os diferentes individuos a suas espécies particulares. Definir espécies é uma tarefa
complexa, pois essas sdo determinadas geneticamente e ndo morfologicamente, ou seja, sdo
comunidades de reproducéo, e ndo de semelhanca (HENNIG, 1965). Para Hennig (1965), a
diferenca fundamental entre a sistematica fenética e a filogenética esta no fato de que a
filogenética quebra o “conceito simples de semelhanca”.

A semelhanca em si ndo é relevante para a andlise filogenética. Evolutivamente, as
diferencas entre os organismos foram surgindo através de mudangas em seus caracteres ao
longo do tempo. A extensdo da semelhanca ou diferenca entre os organismos ndo é importante.
O foco das relacBes filogenéticas esta na avaliacdo das conexdes dos caracteres, se estes sao
concordantes ou divergentes em relacdo a condi¢des de caracteres anteriores (HENNIG, 1965).

As semelhancas podem surgir a partir de diferentes situacdes, ou categorias. Nem toda
a semelhanca indica relacdo direta entre os organismos. Algumas semelhancas podem surgir

através de convergéncia*!, por exemplo. Mesmo desconsiderando caracteres convergentes, a

40 Grupos monofiléticos sdo grupos de espécies, grandes ou pequenos, cujas espécies pertencentes podem ser
consideradas mais intimamente relacionadas umas as outras em compara¢do com espécies que nao pertencem a
esses grupos (HENNIG, 1965). O tamanho do grupo monofilético varia de acordo com o grau da relagdo
filogenética.

41 Evolugéo Convergente define que as semelhancas que sdo notadas entre caracteres de diferentes organismos séo
resultado de mudancas independentes a partir de caracteres anteriores distintos (HENNIG, 1965). A convergéncia
ocorre, normalmente, devido a adaptacdo a um ambiente comum (RIDLEY, 2006). Nesse caso, a semelhanc¢a ndo
indica relacdo de ancestralidade comum, ou seja, as semelhancas sdo homoplasias e ndo homologias.
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semelhan¢a morfoldgica permanece sendo um critério pouco satisfatdrio para o grau de relaco
filogenética entre os organismos (HENNIG, 1965). Alguns caracteres podem permanecer
inalterados ao longo de varios processos de especiacdo. Esses caracteres primitivos, ou
plesiomorfias, embora homdlogos, ndo evidenciam relacGes de proximidade direta entre seus
possuidores, podendo distorcer os resultados, gerando ramos ndo monofiléticos (HENNIG,
1965; RIDLEY, 2006).

A Unica categoria de semelhanca possivel para a formacao de grupos monofiléticos, que
indica relacdo de maior proximidade entre duas ou mais espécies, reside nos caracteres
homdlogos derivados, ou apomorfias (HENNIG, 1965; RIDLEY, 2006). Quando se consegue
demonstrar que diferentes espécies possuem sinapomorfias, conclui-se, por consequéncia, que
essas apomorfias compartilhadas foram herdadas a partir de um ancestral comum a essas
espeécies, e apenas a elas (HENNIG, 1965).

A distincdo entre caracteres homologos ancestrais e derivados sé pode ser realizada
quando os caracteres sdo comparados entre mais de duas espécies. Quando apenas duas espécies
sdo comparadas, suas homologias sd@o apenas homologias. Para conseguir definir essas
homologias, se faz necessaria a comparacdo dos dois grupos com um terceiro. A partir desse
terceiro grupo € possivel determinar se a homologia analisada é derivada, ou primitiva, entre as
duas primeiras espécies** (RIDLEY, 2006). Como define Hennig (1965), um sistema
filogenético ndo pode ser formado apenas por grupos primitivos, ou apenas grupos derivados.
Para se tracar as relacdes filogenéticas € necessario o reconhecimento de ao menos um caractere
derivado, que se encontrara expresso de forma primitiva em um grupo diretamente relacionado
(HENNIG, 1965). O reconhecimento de ambas as homologias se torna necessario para tragar a
relagdo filogenética entre os grupos.

Para a cladistica, o estagio de desenvolvimento da sinapomorfia utilizada para
estabelecer o relacionamento entre os grupos nao é relevante (HENNIG, 1965). Isso significa
que mesmo que a filogenia seja estabelecida apenas com caracteres de um Unico estagio de
desenvolvimento, essa ainda resultard em um grupo monofilético (HENNIG, 1965).

Como a semelhanga em si ndo é relevante na cladistica, mas sim a concordancia entre
uma categoria particular de caracteres (apomorfia); torna-se possivel a utilizagdo de outras
caracteristicas que ndo sejam de carater fisico (HENNIG, 1965). Hennig (1965) cita dois

caracteres ndo morfologicos, sdo eles, a historia de vida e a distribuicdo geogréafica das especies.

42 A distincéo entre os estados derivados e primitivos dos caracteres é referida também como a “polaridade da
caracteristica” (RIDLEY, 2006).
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Contudo, o autor defende a utilizacdo de estudos morfolédgicos para verificacdo de hipdteses
baseadas nesses caracteres, ja que, histdrias de vida semelhantes costumam gerar semelhancas
por convergéncia adaptativa, por exemplo.

Embora de forma mais complexa, a sistematica filogenética também pode ser utilizada
para estabelecer relacdes entre organismos fdosseis. A causa da complexidade reside no fato de
os fosseis, normalmente, apresentarem poucas, sendo pouquissimas estruturas morfoldgicas que
contemplem o organismo®® (HENNIG, 1965). Além desse fator, sistematas que lidam com
material fossil, ndo possuem o beneficio de poder observar seu objeto de estudo vivo, o que
restringe a analise a apenas o pouco material morfolégico preservado, diminuindo a
confiabilidade dos resultados (HENNIG, 1965). Os fosseis também podem ser utilizados como
grupo de comparacdo. Quando ha indecisdo quanto a caracteres semelhantes serem
sinapomorfias, simplesiomorfias ou convergentes, deve-se buscar a sequéncia na qual as
caracteristicas evoluiram, na maior parte dos casos essas duvidas sao esclarecidas através dos
fosseis** (HENNIG, 1965; RIDLEY, 2006).

O estabelecimento de organismos fosseis na filogenia é relevante, mas além desse
propdsito, quando um fossil é firmemente estabelecido em um grupo monofilético, esse passa
a situar cronologicamente o seu grupo (HENNIG, 1965). Mais do que isso, além de determinar
a possivel idade do seu grupo, o material fossil também pode determinar a idade dos grupos
relacionados (HENNIG, 1965). Compreender a cronologia dos grupos é fundamental para
criacdo de filogenias. Segundo Hennig (1965), dois momentos sdo fundamentais para a historia
de um grupo monofilético, sdo eles: 0 momento em que um grupo é separado de seu grupo
irmdo pela divisdo do ancestral comum (data de origem), e 0 momento em que o Ultimo
ancestral comum a todas as espécies deixou de existir como um taxon reprodutivo e homogéneo
(data do fim).

A arvore filogenética é apresentada a partir de uma dimensao temporal. Nela, o grau de
relacdo entre os taxa é expresso pela forma de sua evolucgdo, a partir de cada grupo ancestral
comum (HENNIG, 1965). Como a filogenia € um sistema hierarquico, as sequéncias de
subordinacdo entre as categorias de grupos devem ser mostradas. Saber o tempo real de origem

dos grupos aprimora a classificacdo filogenética (HENNIG, 1965).

4 Uma breve discusséo sobre tafonomia sera apresentada na se¢éo 1.3.1.

4 Além dos dois métodos citados no texto (comparagdo com grupo externo e utilizacdo de fosseis) para determinar
a polaridade dos caracteres, também pode ser utilizada a técnica de andlise de desenvolvimento embrionario e
analises moleculares (RIDLEY, 2006), no entanto, as Ultimas sdo dependentes do objeto de estudo possibilitar
essas analises.
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A posicdo de um tdxon em uma classificagdo hierarquica permite inferir inimeras
suposi¢des sobre 0 mesmo, mas para isso, o ideal € que os caracteres utilizados na classificagdo
sejam evidenciados (HULL, 1970). A melhor classificacdo é aquela que possui 0 maior nimero

de informacdes, ou seja, aquela que permite a maior possibilidade de inferéncias (HULL, 1970).

1.2.2.2 Nesse caso aparéncia importa: sistematica fenética

Avaliando o decorrer da historia, é correto assumir que a classificacdo dos organismos,
através da sua semelhanca morfolégica, levou ao desenvolvimento da teoria da evolugéo
(HENNIG, 1965). Essa associacdo s6 foi possivel, porque as diferencas morfologicas
observadas nos organismos sdo o resultado do desenvolvimento histérico; e porque, em termos
gerais, os individuos muito semelhantes encontram-se mais préoximos em relacdo a individuos
muito diferentes (HENNIG, 1965).

A escola fenética agrupa os organismos de acordo com seus atributos fenotipicos
observaveis (RIDLEY, 2006). Fenotipo pode ser definido como os atributos, as caracteristicas
fisicas ou biolégicas de um organismo, sua morfologia (MUKHERJEE, 2016). Cor dos olhos,
altura, forma de partes do corpo, comprimento dos 0ssos, sdo alguns exemplos de fenétipos.
Algumas caracteristicas fisicas sdo estritamente determinadas pelos genétipos, como a cor dos
olhos, por exemplo. Outros fenétipos sdo moldados em conjunto com estressores do ambiente
(MUKHERIJEE, 2016). A altura é um exemplo de caracteristica moldada, pois pode variar de
acordo com o estilo de vida do organismo durante a fase de crescimento (ver GONCALVES-
SILVA et al, 2005 e SANTOS et al, 2005, para exemplos em humanos modernos). Em uma
classificacdo, a semelhanca fenética deve ser medida, para isso, quase todos os atributos
observaveis nos organismos podem ser utilizados (RYDLEY, 2006).

Quando duas espécies divergem, elas ndo se diferenciam em todos os atributos
fenotipicos (BOYD & SILK, 2009). Tendo isso em mente, ndo ha fundamento tedrico que
descarte o fendtipo como um caracter utilizavel para a inferéncia de filogenias, pois esse se
mostra, a0 menos parcialmente, como um resultado de variagio herdavel (GONZALEZ-JOSE
etal, 2011). Algumas caracteristicas podem diferir, enquanto a maior parte mantém-se na forma
original (BOYD & SILK, 2009). Por exemplo, algumas das caracteristicas que definem o grupo
dos primatas, o qual a espécie humana esta incluida, séo: a presenga de cinco dedos nas maos
com digitos nas pontas, polegares opositores e olhos frontalizados (BOYD & SILK, 2009), em

contrapartida, existem “n” caracteristicas que diferem 0s mesmos taxa uns dos outros.
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Embora ndo negue o conceito de espécie, baseado na genética, a sistematica fenética faz
uso de diferentes conceitos de classificacdo para determinar os niveis acima e abaixo de espécie
(HENNIG, 1965). A partir do estudo dos fendtipos surgiram diferentes conceituacdes de
espécie, tendo o atributo fisico como principio base. Wood (2010) cita trés trabalhos* de
diferentes pesquisadores com propostas distintas: Sokal e Crovello definiam que todos os
aspectos do fendtipo devem ter mesmo peso*® e que, portanto, a analise multivariada definiria
a espécie a partir do compartilhamento de fendtipos semelhantes entre os espécimes; Cracraft
defendia dar énfase apenas nos aspectos principais do fenétipo; J& Nixon e Wheeler definiam a
espécie fenética como o menor agrupamento de populag@es identificadas por uma combinacao
singular de estados de caracter. Nenhum desses conceitos obteve reconhecimento por
sistematas adeptos a escolas diferentes, isso se deve em partes, porque cladistas veem a
semelhanca morfoldgica como um critério auxiliar, cujas capacidades de utilizacdo sdo
limitadas*’. Embora reconhegam sua importancia para o estabelecimento de limites especificos
entre os taxa (HENNIG, 1965).

Como explicitado na secdo acima, a avaliacdo da semelhanca fenética foi fundamental
para o trabalho filogenético, e se mantém fundamental na avaliacdo de evidéncias fosseis
(HEYWOOD & MCNEILL, 1964). Como os dados moleculares s&o escassos, os fosseis foram
e seguem sendo atribuidos aos taxa, de acordo com suas caracteristicas morfoldgicas
(HEYWOOD & MCNEILL, 1964).

O principal problema de lidar com as semelhancas entre 0s caracteres é que essas podem
ser resultado de eventos que nao refletem relacdo de descendéncia. Heywood & Mcneill (1964)
apresentam o posicionamento de que a melhor alternativa para evitar a distorcdo das analises,
estd na comparacdo das mudancas fenéticas com as relacdes filogenéticas. Nessa visdo,
filogenética e fenética ndo sdo conflitantes, pois elas medem diferentes dimensdes dentro da
biologia. Compartilhando desse posicionamento, essa pesquisa pretende utilizar, em partes,
recursos de ambas as escolas*.

A taxonomia numérica surgiu a partir do intuito de desenvolver uma classificacdo com
os caracteres “ndo ponderados” (HEYWOOD & MCNEILL, 1964). Na realidade, a relevancia

desse novo método estava na captacdo dos dados. O diferencial, ndo era que os dados ndo

4 Devido a antiguidade dos trabalhos, ndo foi possivel encontrar os originais para uma melhor referenciagéo.
46 Para um maior aprofundamento dessa ideia, ler Sneath & Sokal (1962).
47'Ver Hennig (1965), para mais detalhes desse posicionamento.

48 Ver o Capitulo 3, onde serdo explicados os métodos e o porqué da sua escolha.
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devessem ser ponderados, mas sim, que ndo deveria ocorrer uma ponderacdo a priori, ou
“preconceituosa” (HEYWOOD & MCNEILL, 1964; HULL, 1970). Em seu artigo, Heywood
& Mcneill (1964) apresentam o posicionamento de alguns feneticistas, e para eles, a ponderacéo
que era realizada podia ser entendida a partir de trés categorias: a ponderacgéo utilizada apenas
entre caracteres disponiveis; a ponderacdo que utiliza apenas os caracteres que sejam
convenientes, ou convenientes de manusear; e a ponderagédo que seleciona apenas os caracteres
que sdo “importantes”. Nesse periodo, as analises de medidas quantitativas eram incomuns em
relacdo aos estudos morfolégicos. O método habitual era usar os estados de caracter
qualitativos, que sdo subjetivos e em alguns casos, dificeis de replicar (BJARNASON, et al,
2011).

A escola fenética, também chamada de taxonomia numérica, surgiu no final da década
de 1950 juntamente com os primeiros computadores eletrdnicos (AMORIM, 2002). E definida
por Sokal & Sneath (1963) como a avaliagdo numérica das semelhancas entre unidades
taxondmicas, e ordenacdo dessas unidades em taxa com base em suas afinidades. Ainda
segundo os autores, a taxonomia numérica pode incluir a ilustracdo de inferéncias filogenéticas,
a partir das analises dos dados atraveés de métodos estatisticos ou matematicos (SOKAL &
CAMIN, 1965).

Sua origem foi marcada por uma série de artigos, onde varios autores buscavam
quantificar os processos e procedimentos usados por taxonomistas em suas classificagdes
(HULL, 1970). Surgiu como um movimento que criticava a taxonomia até entao realizada, que
segundo esses pesquisadores era muito vaga, intuitiva e difusa, para permitir a quantificacéo e
replicacdo (HULL, 1970; QUEIROZ & GOOD, 1997). A partir desses trabalhos, percebeu-se
que a motivagdo desse novo movimento era tornar a taxonomia explicita, precisa e replicavel
(SOKAL & CAMIN, 1965, HULL, 1970). Ou seja, em posse dos mesmos caracteres
codificados e empregando os mesmos métodos de analise, todo sistemata deve obter 0s mesmos
resultados (SOKAL & CAMIN, 1965). O objetivo era medir a maior quantidade de caracteres
possivel, para assim, as particularidades individuais das amostras se diluirem (RIDLEY, 2006),
resultando apenas as similaridades reais.

O livro lancado por Sokal e Sneath no inicio dos anos 1960 definiu as bases conceituais
da escola fenética, marcada por extensas opera¢Ges numeéricas (para abarcar a ampla quantidade
de dados), que s6 podiam ser realizadas com apoio tecnologico surgido na época (SOKAL,
1963; SOKAL & SNEATH, 1963; AMORIM, 2002; CARTMILL, 2018). A relacdo fenética

pode ser entendida como uma ordenagéo por semelhanca geral com base em todos os caracteres
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disponiveis, sem qualquer implicacdo quanto a sua relacdo de ancestralidade (SOKAL &
SNEATH, 1963; SOKAL & CAMIN, 1965).

Basicamente, os métodos fenéticos empregam um tratamento numérico para as matrizes
de dados, produzindo a partir deles, dendrogramas (QUEIROZ & GOOD, 1997), ou
fenogramas. Esses fenogramas representam as relacfes entre os taxa, a partir da semelhanca
média (ou geral) de seus caracteres utilizados nas matrizes de dados, sem qualquer tipo de
ponderacdo a priori (HULL, 1970; AMORIM, 2002). A classificacdo fenética completa
também compreende uma relacdo de niveis hierarquicos, onde os membros dos niveis mais
elevados se assemelham cada vez menos entre si (RIDLEY, 2006). Os membros de mesmo
género sdo mais semelhantes entre si em comparagdo com 0s membros de mesma classe, por
exemplo.

Embora sigam o mesmo padréo hierarquico, a fenética se diferencia da filogenética por
ndo depender de nenhuma teoria cientifica a priori. Para se classificar um organismo
feneticamente ndo é necessario compreender a evolugdo. As espécies sdo agrupadas baseadas
pela semelhanca compartilhada de seus atributos observaveis, sendo esses ndo ponderados ou
ponderados igualmente (HULL, 1970). Nenhum caracter pode ser mais “pesado” que outro
(HULL, 1970). O diferencial dessa escola reside no fato de que o método pode ser aplicado a
qualquer conjunto de coisas, sejam vivas ou ndo, sejam resultado do processo evolutivo ou néo
(RIDLEY, 2006). Contudo, em grande parte dos casos, quando o objeto de estudo sdo seres
bioldgicos, a evolucdo sustenta a relacdo fenética, tornando-a uma classificacdo evolutiva
(HULL, 1970). N&o por acaso, diversos principios filogenéticos e fenéticos acabam produzindo
0s mesmos grupos classificatorios (RIDLEY, 2006).

Antes da realizacdo dos estudos fenéticos, deve-se decidir quais caracteres devem ser
considerados iguais e em qual sentido eles devem ser considerados (HULL, 1970). Assim como,
qual abordagem analitica serd utilizada (RIDLEY, 2006). Embora tenha partido de uma
premissa de objetividade, a escola fenética possui suas subjetividades, pois dependendo do tipo
de analise utilizada, o resultado da classificacdo pode variar (SOKAL & CAMIN, 1965;
RIDLEY, 2006). Por esse motivo, as escolhas metodoldgicas devem ser sempre evidenciadas.

No inicio da escola, as classificagdes fenéticas requeriam apenas a descri¢éo fisica do
objeto de estudo, pois a descricdo & possivel para todos os grupos (HULL, 1970). Esse
posicionamento permanece valido para aquele objeto que possui somente a possibilidade de
analise morfoldgica observavel, como o material fossil, por exemplo. Contudo, quanto mais

dados puderem ser obtidos e quanto melhor esses dados puderem ser estabelecidos, com o
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auxilio de dados moleculares, por exemplo, mais robusta se tornara a analise (HULL, 1970;
RIDLEY, 2006).

Nesse trabalho, as analises serdo realizadas a partir de caracteristicas fisicas de fosseis.
Para isso, existem dois sistemas de registro morfologico que podem ser utilizados: o registro
métrico, também chamado de morfométrico, e o registro ndo métrico (WOOD, 2010). Os
registros metricos utilizam pontos padronizados, tradicionalmente, as medidas séo realizadas a
partir da menor distancia entre os pontos de referéncia, denominados Landmarks*. Os
landmarks normalmente sdo definidos por locais onde as suturas se encontram nos 0Ssos, ou
onde ha o encontro de fissuras nos dentes; também podem ser pontos que sdo facilmente
localizados, sem a ocorréncia alta de equivocos (WOOD, 2010). Ja as analises ndo métricas
utilizam critérios de auséncia e presenca da caracteristica, comparando caracteristicas padrédo
nas morfologias, de cunho qualitativo (WOOQOD, 2010).

Depois de decidido como o caracter sera coletado, cabe definir como serdo realizadas
as comparac0es. Os dados podem ser comparados um por vez em analises univariadas, podem
ser comparados dois por vez comparando um contra o outro em analises bivariadas, ou ainda
pode-se comparar muitos dados de forma simultanea em analises multivariadas (WOOD, 2010).
As andlises bivariadas e multivariadas comparam o0s taxa atraveés do resumo das numerosas
variaveis, transformando-as em um numero menor de fatores ou eixos (WOOD, 2010). Esses
fatores sdo analisados, e deles sdo extraidas as distancias entre os individuos dentro do espaco
multivariado (SOKAL, 1963). As distancias permitem a comparacao das diferencas entre os
organismos, ja outros métodos multivariados permitem identificar os grupos semelhantes
(WOOD, 2010). As anélises de distancia permitem a observacdo da coeréncia fenética, ou seja,
perceber se um espécime, ou grupo, é suficientemente diferente de outro(s) ao ponto de
poderem ser categorizados como espécies diferentes, ou semelhantes (WOOQOD, 2010).

Alguns métodos dentro das analises multivariadas permitem a divisdo dos caracteres
entre forma e tamanho. Segundo Wood (2010), analises comparativas consistentes tém
demonstrado que diferencas na forma das morfologias possuem mais valor taxondémico, do que
as diferencas no tamanho geral. Com isso em vista, torna-se comum a utilizacdo de métodos
matematicos para a correcdao do tamanho geral das amostras morfométricas.

Ao se trabalhar com o fenotipo, deve-se prestar atencdo quanto a resultados de evolugéo
convergente, paralelismo ou reversdo (WAKE et al, 2011). Em alguns casos, 0s caracteres

4% Nao ha uma traducdo exata para o portugués, devido ao fato dos trabalhos cientificos realizados em diferentes
linguas manterem a palavra original, optou-se por manter a palavra em inglés, no entanto, caso houvesse uma
tradugdo, essa provavelmente seria ‘ponto de referéncia’ (BERNARDO, 2012).
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compartilhados por duas espécies podem ndo ser resultado da ancestralidade comum, ou seja,
podem ser resultado da reversao para um traco ancestral, resultado de adaptagdes selecionadas
de forma independente (BOYD & SILK, 2009), ou resultado de similaridade obtida atraves dos
mesmos mecanismos genéticos de desenvolvimento (paralelismo) (WAKE et al, 2011). Esses
caracteres semelhantes, que ndo possuem uma origem na ancestralidade comum, s&o
denominados Homoplasias.

As homoplasias sé@o o oposto das homologias. Os caracteres morfoldgicos complexos
sdo autorregulados por desenvolvimento genético em conjunto com tempo e ambiente. O
espaco morfolégico é restrito, limitado, isso significa que ndo sdo todas as morfologias
possiveis que sdo expressas nos organismos (WAKE et al, 2011). Essas limitacoes
morfologicas aumentam a probabilidade do surgimento de homoplasias (WAKE et al, 2011).
Obviamente, para a construcdo de filogenias as homoplasias devem ser evitadas, uma forma de
verificar se o caracter utilizado é uma homoplasia esta na observacdo da sua analise. Segundo
Wake et al (2011) a homoplasia pode ser reconhecida através da sua discordancia com outros
caracteres presentes na analise de construcdo filogenética, algo possivel de ser feito na
cladistica. Outra maneira de evitar homoplasias, esta na utilizacdo de grupos externos nas
analises, técnica usualmente empregada na escola cladista (HENNIG, 1965).

Segundo Folinsbee et al (2007), os pesquisadores Engelmann e Wiley foram os
primeiros a sugerir a realizacdo de analises com comparacGes de grupos externos. Esses
pesquisadores apontaram que a ligacdo com espécies fora do grupo interno permite a distincao
de caracteristicas que conflitam com a filogenia, as homoplasias, daquelas que parecem
conflitar, as plesiomorfias (FOLINSBEE et al, 2007). O critério de grupo externo é baseado no
principio de parciménia (FOLINSBEE et al, 2007; WOOD, 2010). Se qualquer estado de
caracter presente nos taxa do grupo interno, também estiver presente no grupo externo
relacionado, pode significar que o caracter em questdo, provavelmente foi derivado da condicéao
ancestral para o grupo interno (WOOQOD, 2010), o que o categoriza como uma homologia.
Segundo Wood (2010), os taxa externos sao selecionados por sua relacéo filogenética proxima
e previamente determinada.

A analise fenética considera todos os caracteres por igual. Como resultado, é possivel
compreender qual a porcentagem de caracteristicas que definem a semelhanca compartilhada
entre os grupos. Contudo, ndo ¢ possivel inferir quais sdo essas caracteristicas que “pesam”
mais nos resultados (HULL, 1970). Por tratar os caracteres de forma igual, a fenética também
néo faz distincdo entre semelhangas geradas por homoplasia ou homologia (RIDLEY, 2006).

Por esse motivo, esse trabalho unird, até certo ponto, as escolas fenética e filogenética. Primeiro
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serdo testadas andlises fenéticas com a utilizacdo de taxa externos. Posteriormente sera
implementado um teste de correlagdo com matrizes filogenéticas, a fim de refutar o problema
de distorcdo das analises fenéticas por homoplasia. As técnicas empregadas serdo melhor

explicadas no Capitulo 3.

1.3 Paleoantropologia

Todos os humanos em algum momento da vida se perguntaram sobre o porqué de serem
como sdo, buscando uma explicacdo para a sua origem. Ao longo do tempo, diversas pessoas
tentaram responder esse questionamento com abordagens que variavam entre doutrinas
religiosas e reflexdes filosoficas, a observacdes cientificas (TAPIA et al, 1997). Essa pesquisa
ndo se baseara em explicagdes dogmaticas ou filosoficas. Dentro das ciéncias, 0 campo amplo
responsavel por lidar com a origem da espécie humana é a Antropologia (TAPIA et al, 1997).

O campo da Antropologia ndo é simples de definir, como evidenciado no inicio desse
capitulo, uma vez que esse se situa entre as ciéncias sociais e naturais, e também, porque é
praticado de formas diferentes de acordo com cada pais (GONZALEZ-JOSE & DIAZ, 2016).
Embora haja outras definigdes, de acordo com o segmento tedrico de cada especialista, esse
trabalho seguiré a definicdo proposta por Gonzélez-José & Diaz (2016), que definem a grande
area da antropologia como o estudo da variacdo e evolucdo biocultural da humanidade. Como
expresso anteriormente, a ciéncia antropologica possui distintas ramificacdes teorico-
metodoldgicas. Dentre essas ramificacdes, denominadas escolas, existe a Escola Antropol6gica
Boasiana (HANDLER, 1990). Essa escola se divide em quatro areas diferentes: antropologia
cultural, arqueologia, antropologia linguistica e antropologia bioldgica (LARSEN, 2010). A
antropologia bioldgica é a area a qual se situa a paleoantropologia.

A antropologia bioldgica® pode ser definida como o estudo da evolucdo e da
variabilidade biol6gica humana, no presente e no passado (GONZALEZ-JOSE & DIAZ, 2016).
E uma area ampla que abrange diferentes temas, podendo envolver tanto aspectos estritamente

bioldgicos, como a evolucédo e variagdo entre os seres humanos do presente e seus ancestrais,

50 Também conhecida por Antropologia Fisica, principalmente antes dos anos 1950. Apés a incorporagéo da teoria
da evolugdo no quadro tedrico de referéncia, a partir da década de 1950, a disciplina passou a ser uma ciéncia onde
as hipdteses podiam ser testadas com rigor cientifico, ndo sendo mais puramente descritiva. A partir desse
momento o termo Antropologia BiolGgica passou a ser amplamente difundido (GONZALEZ-JOSE & DIAZ,
2016).
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quanto aspectos bioculturais, buscando entender as questdes geradas a partir da inter-relagéo
entre a heranga genética e a heranga cultural das populages (LARSEN, 2010).

A paleoantropologia é, portanto, uma area de estudo pertencente a antropologia
bioldgica. De uma forma geral, a paleoantropologia € responsavel pelo estudo da trajetdria
evolutiva humana e seus desdobramentos. Definida como o estudo global de homininios fésseis
por Lewis et al (2012), também tem por definicdo, o estudo dos primatas extintos (WELKER,
2017). A paleoantropologia é uma ciéncia transdisciplinar (GONZALEZ-JOSE & DIAZ, 2016)
e relativamente nova. Segundo Relethford (2017), os primeiros fosseis de representantes do
género Homo encontrados, e que ndo eram de Homo sapiens moderno, foram encontrados
apenas em meados do século XIX. Ainda segundo o autor, a paleoantropologia segue sendo um
campo relativamente pequeno, com menos profissionais em comparacdo com outros campos
cientificos mais longevos.

Ao longo da sua curta existéncia, a paleoantropologia sofreu mudancas na natureza da
pesquisa. No passado, os pesquisadores ndo se dedicavam primariamente a paleoantropologia,
normalmente os pesquisadores eram anatomistas que trabalhavam com o registro fossil em seus
periodos de folga (RELETHFORD, 2017). A pesquisa também era muitas vezes limitada por
questBes geograficas, pois diferentes cientistas definiam suas pesquisas pela proximidade de
onde moravam, ndo realizando expedi¢cdes a lugares longinquos. Em sua maioria, quem
realizava trabalhos de campo morava em regides da Africa, ou era exce¢io (RELETHFORD,
2017). Devido aos avancos tecnologicos e metodoldgicos, ndo se torna mais necessario o acesso
real ao material féssil para a realizacdo de pesquisas paleoantropoldgicas, e esse trabalho é um
exemplo disso.

A mudanca paradigmatica norteada pelas teorias de Darwin foi fundamental para a
consolidacdo da paleoantropologia. A mudanca da visdo estatica de mundo para uma Visdo
evolutiva (dinamica), trouxe o reconhecimento de que os humanos fazem parte do mundo
natural, ou seja, assim como todos 0s organismos, o H. sapiens também sofre com o0s processos
evolutivos ao longo do tempo (HENKE, 2007).

Por ser uma area que compreende 0s processos ocorridos com a linhagem humana ao
longo do tempo, a atengcdo ao momento dos acontecimentos se torna fundamental. Segundo
Wagner (2007), os eventos registrados na historia so fazem sentido, a partir do momento em
que séo organizados em sua ordem cronologica correta. Nesse sentido, torna-se imprescindivel
a coleta de dados cronol6gicos bem definidos. Uma vez que dada ordem é conhecida, pode-se
confirmar ou rejeitar determinada relagdo entre eventos distintos. Por exemplo, a confirmagéo

cronologica da coexisténcia dos neandertais com humanos modernos, descarta qualquer
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hipotese de que os H. sapiens evoluiram de forma simples dos H. neanderthalensis (WAGNER,
2007). Assim sendo, a cronometria se torna fundamental para a resolucdo das hipdteses
levantadas pela paleoantropologia.

A cronometria é a medicdo do tempo passado em anos. Seus resultados referem-se a
idade de algo (WAGNER, 2007). Atualmente sdo utilizados véarios métodos de datacdo
cronométrica baseados em diversos fendmenos fisicos. Antes da adogdo da datagdo
cronométrica, a determinacdo da idade se baseava, essencialmente, nos principios
estratigraficos (WAGNER, 2007). Esses principios revelam apenas uma ordem relativa dos
acontecimentos, baseado na deposicdo das camadas (camadas superiores s&o mais recentes e
inferiores mais antigas) e dos fésseis encontrados nas mesmas (HARRIS, 1991). A primeira
técnica de datacdo surgiu por volta de 1950 com a datacdo por radiocarbono, sendo seguida
pela datacdo por potassio-argbnio (WAGNER, 2007), resultando na ampla variedade de
técnicas existentes atualmente, cada uma abrangendo periodos especificos de tempo.

A estratigrafia ndo era importante apenas para datagdes relativas, ela ainda é uma
disciplina fundamental. Ter um bom conhecimento geoldgico é imprescindivel, pois através
dele se pode avaliar o potencial de preservacao féssil em uma area determinada (KULLMER,
2007). Além disso, o sucesso na exploragdo das camadas estratigraficas, na paleoantropologia,
depende do conhecimento da formacéo das camadas, principalmente aquelas que remetem a
depdsitos de lagos e rios, abrangendo os periodos geoldgicos do Mioceno até o Pleistoceno
(KULLMER, 2007). Até o momento, existem trés grandes estruturas geologicas responsaveis
pela producdo da maior parte dos fosseis conhecidos da linhagem humana (ver figura 1.3): o
Rift Valley,>! localizado na regido leste africana; a bacia intracraténica do Lago Chade; e 0s
depdsitos nas cavernas ricas em fosseis, localizadas na Africa do Sul (KULLMER, 2007).

A paleoantropologia é um campo de pesquisa dindmico, novas descobertas podem
surgir a todo momento, surpreendendo e possibilitando novas perspectivas (HENKE, 2007).
Novas descobertas de materiais fésseis de taxa pouco conhecidos, ou mesmo desconhecidos,
podem mudar algumas das percepcdes de como os ancestrais da linhagem homininia evoluiram.
Tendo isso em mente, a sistematica se torna uma ferramenta investigativa essencial para a
geracdo e avaliacdo de novas hipoteses evolutivas (FOLINSBEE et al, 2007). A sistemética ndo
propicia suposi¢des, a analise de parcimoénia gera hipoteses que permitem aos dados exporem

como o processo evolutivo pode ter ocorrido nas linhagens (FOLINSBEE et al, 2007).

51 Vale em fenda, em tradugdo livre.
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Os fosseis fornecem algumas das evidéncias mais robustas que apoiam a evolugéo
(FOLINSBEE et al, 2007). E o principal objeto de estudo entre paleoantropologistas. No

entanto, trabalhar com o registro fossil ndo € uma tarefa simples, como sera exposto a seguir.

Principais areas de depdsito féssil homininio no continente africano

Legenda:

B Bacia intracratonica do Lago Chade
I Rift Valley

Bl Depositos nas cavernas (Africa do Sul)

0 1.000 2.000 km

Figura 1.3 — Mapa das principais areas de deposito fossil do continente africano.

1.3.1 “Minha filha cata 0sso”: entendendo o registro fossil

Féssil é um resto de organismo. Palavra derivada do latim, fossilis, que significa
“desenterrado” (LARSEN, 2010). Mais precisamente, fosseis sdo os restos preservados de
organismos de periodos pretéritos, que foram transformados total ou parcialmente em rocha,
por meio de um extenso processo de substituicdo quimica (HARDT et al, 2007; LARSEN,
2010). Durante esse processo de substituicdo, denominado litificagdo, 0s minerais
remanescentes, como calcio e fésforo, sdo substituidos por minerais formadores de rochas,

como o ferro e a silica, de forma gradual (LARSEN, 2010). Os fosseis sdo 0 elemento chave da
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paleoantropologia, assim como da paleontologia e paleoecologia, pois atuam como um tipo de
arquivo que preserva informagdo por um longo periodo de tempo (HARDT et al, 2007).

A fossilizacdo é um evento raro, a exce¢do a regra. Muitos organismos se decompdem
antes que haja a possibilidade de os ossos fossilizarem (GRUPE, 2007; RELETHFORD, 2017).
A Tafonomia, subdisciplina da paleontologia (também adotada na paleoantropologia), é a
responsavel pelo estudo dos processos que o organismo sofre, desde 0 momento da sua morte
até 0 momento em que se torna parte do registro fossil (GRUPE, 2007; SPETH, 2010). Sendo
responsavel também pela descricéo das variadas circunstancias que devem ou ndo ocorrer, para
que um organismo falecido se torne um fossil (LARSEN, 2010). Via de regra, os fosseis podem
derivar de qualquer parte do corpo, no entanto, quando se observa o registro, 0s 0Ssos e dentes
formam a base do que é preservado, constituindo cerca de 99% do total (LARSEN, 2010). Esse
alto indice de preservacao se da pela constituicdo dos 0ssos e dentes, pois esses possuem
estruturas que os tornam muito resistentes (KUCZUMOW et al, 2009). Resisténcia é
fundamental, pois a fossilizacdo ndo € um processo simples.

Como evidenciado anteriormente, é muito improvavel a preservacdo de um organismo
apos sua morte. Segundo Hardt et al (2007), menos de 1% do total de organismos que existiram
sdo preservados e encontrados. Varios fatores estdo envolvidos na diminuta quantidade de
evidéncias fosseis (KULLMER, 2007), inclusive da linhagem homininia. Carcacas que
permanecem na superficie, por qualquer periodo de tempo, normalmente nao possuem a chance
de se transformarem em fdsseis (GRUPE, 2007; LARSEN, 2010). Se os restos do organismo
ficarem expostos por mais de um dia ap6s sua morte, larvas e animais carniceiros podem
comecar a se alimentar dos tecidos moles, espalhando pedacos, e muito provavelmente
destruindo os ossos (KULLMER, 2007; LARSEN, 2010). As partes que restarem continuardo
expostas ao clima, aquecidas pelo sol durante o dia, e resfriadas durante a noite. Essa exposicdo
climatica resulta em rachaduras no material devido a perda de agua e reducdo de matéria
organica dos 0ssos (KULLMER, 2007).

Geralmente esses processos de decomposicdo sdo acompanhados por atividade de
microrganismos, e pelo transporte fisico em leitos de rios ou varzeas devido a possiveis
ocorréncias de chuvas torrenciais (KULLMER, 2007). Todos esses processos podem modificar
a superficie original dos 0ssos, ou mesmo separar suas por¢des (KULLMER, 2007). No
momento em que apenas 0 esqueleto estiver visivel, 0s 0ssos se desgastardo, quebrardo e
deixardo de existir (LARSEN, 2010). Devido a improbabilidade de um sepultamento rapido,

ndo realizado de forma intencional, pouquissimos organismos se fossilizam (LARSEN, 2010).
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Por isso, na maioria dos casos, 0 corpo do espécime acaba sofrendo decomposicdo completa
(GRUPE, 2007; KULLMER, 2007).

A fossilizacdo ndo € um processo do acaso. Os organismos que sdo preservados,
normalmente sdo aqueles que fazem parte de um grupo com grande densidade populacional, e
acima de tudo, costumam apresentar partes duras e durdveis na sua composicéo fisica, como
tecidos mineralizados (GRUPE, 2007). Para que a fossilizagdo ocorra, o ideal é que o
organismo, ou a0 menos 0S 0Ss0S, sejam cobertos e protegidos logo apos a sua morte, 0 que
pode ocorrer através de soterramento rapido de sedimentos, por exemplo (KULLMER, 2007;
LARSEN, 2010). Se o soterramento ocorrer por sedimentos depositados pela agua, os restos do
individuo serdo protegidos parcialmente dos necrofagos (LARSEN, 2010). Para haver uma
fossilizacdo precisa, 0s restos mortais devem se encontrar em um ambiente andxico (sem
oxigénio), pois assim os necréfagos ndo conseguirdo acessar 0 corpo, e a atividade de
decomposic¢do das bactérias serd limitada (LARSEN, 2010). Em alguns casos, os corpos ficam
presos em cavidades, como fissuras ou fossas, 0 que favorece a preservagdo das suas
articulacbes (KULLMER, 2007).

Contudo, mesmo em um ambiente de sepultamento ideal, com cobertura rapida, outros
fatores ainda podem levar a decomposi¢do ou alteracdo do cadaver (KULLMER, 2007;
LARSEN, 2010). O contato com &gua subterranea ou solos de composi¢do acida, como as areas
densamente florestadas, podem dissolver os 0ssos e os dentes. Pressdes sobre o solo ou
atividades geoldgicas podem distorcer a aparéncia de qualquer fossil em potencial (GRUPE,
2007; LARSEN, 2010; RELETHFORD, 2017). Portanto, a fossilizacao por litifica¢cdo ndo é um
processo comum de ocorrer. Tendo isso em mente, 0 que se constata é que nem todos os lugares
do planeta Terra possuem a mesma probabilidade de conter fésseis sob suas superficies
(GRUPE, 2007).

Os melhores lugares de preservacdo sdo as cavernas carsticas. O relevo carstico é
caracterizado por flutuacdes de baixa temperatura e condigdes levemente alcalinas, o que o
torna um ambiente muito préximo do ideal para que haja fossilizacdo (GRUPE, 2007). Mesmo
em ambientes ideais o corpo sofrerd com alguma destrui¢do gradual, ainda que ndo o leve ao
desaparecimento total (GRUPE, 2007). Com isso, a recuperacdo de um esqueleto fossilizado
quase completo, como o esqueleto do “Garoto de Turkana” - Homo erectus - KNM-WT 15000
(BROWN et al 1985), ou de varias partes de um mesmo esqueleto, como o esqueleto da “Lucy”

Australopithecus afarensis - AL 288-1 (JOHANSON et al, 1982)°2, é excepcional (GRUPE,

52 Para maiores conhecimentos, imagens de ambos os esqueletos fdsseis se encontram no Anexo A.
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2007). Normalmente, o que se encontra no registro fossil sdo partes do esqueleto fora de seu
contexto anatémico, sendo os dentes a parte fossil mais encontrada (GRUPE, 2007).

Dentro da paleoantropologia os processos tafondmicos sdo um problema evidente.
Diversos trabalhos de reconstrucdo paleoambiental demonstram que os ancestrais homininios
se desenvolveram em ambientes heterogéneos, ou seja, ocuparam ambientes com alteracoes
climaticas que variavam entre mais Umidos ou mais aridos ao longo do periodo de sua
existéncia. (CERLING et al, 2011; REYNOLDS et al, 2011; DIMAGGIO et al, 2015;
PLUMMER et al, 2015; SAYLOR et al, 2019, para alguns trabalhos que abordam esse tema).
Devido a isso, a densidade de fosseis paleoantropoldgicos se encontra em um ndmero
excessivamente baixo. Segundo HARDT et al, (2007), a proporcdo de fosseis encontrados
chega, provavelmente, a um fossil para cada cem geracdes. Além do problema de preservacéo,
muitos fosseis se encontram em locais de dificil acesso, seja por raz@es fisicas do ambiente de
deposicao, seja por questdes geopoliticas ou mesmo financeiras como baixo investimento em
pesquisa (HARDT et al, 2007; RELETHFORD, 2017).

Mesmo nas regides onde os fdsseis homininios sdo encontrados com maior frequéncia,
existem adversidades. A paisagem permanece em constante mudanca, 0s sedimentos estdo
sempre desaparecendo e expondo os fdsseis a acdo de fatores abidticos antes que alguém os
encontre (RELETHFORD, 2017). Segundo Relethford (2017), esses fosseis expostos pela acdo
da natureza podem desaparecer completamente em um ano, caso ndo sejam encontrados. Esse
problema no registro fossil causa lacunas que afetam as reconstrucdes filogenéticas, além de
dificultar a classificacdo do que esta preservado, pois a maior parte dos fosseis encontrados sdo
fragmentados ou incompletos (HARDT et al, 2007). Quanto mais se volta no tempo menor é a
chance de se encontrar um féssil, ou seja, quanto mais antiga for a camada, menor é a
possibilidade de um fossil ter sido preservado e, por consequéncia, ser encontrado (KULLMER,
2007).

1.3.1.1 Cuidado com a boca: 0 que os dentes podem nos dizer

Como exposto anteriormente, grande parte do registro fossil primata, e isso inclui a
linhagem homininia, € formado por restos craniodentais, pois esses sao duros e possuem boa
preservacdo (BOYD & SILK, 2009; WOOD, 2010). Tendo isso em vista, € inevitavel que a
maior parte dos diagnosticos dos taxa fosseis sejam realizados através de analises morfologicas

craniodentais (WOOD, 2010). Paleoantropologistas costumam utilizar os dentes para
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identificar as relagdes filogenéticas entre os taxa homininios extintos, além de produzir
inferéncias quanto aos possiveis padrdes de desenvolvimento, preferéncias alimentares e
estrutura social das espécies (BOYD & SILK, 2009).

Os dentes permitem uma série de inferéncias devido a sua natureza de formacéo,
possibilitando ao menos trés perspectivas de analise (IRISH et al, 2013). Primeiro, as coroas
dentérias estdo constantemente em contato com o meio ambiente, com isso, diferentes deducdes
podem ser feitas quanto a dieta e determinados comportamentos dos homininios (UNGAR &
SPONHEIMER, 2011; UNGAR et al, 2012; STRAIT et al, 2013; UNGAR & BERGER, 2018,
para alguns exemplos de pesquisa). Segundo, os dentes registram o crescimento do individuo,
se h& algum déficit na alimentacéo, o dente marca, e através da analise desse registro é possivel
entender a histéria de vida dos homininios (BAILEY et al, 2016; BECAM & CHEVALIER,
2019, para exemplos de pesquisa). Em terceiro, os dentes sdo caracterizados por seu alto
componente genético, mesmo com as possiveis distor¢des na morfologia causadas pelo
ambiente, o que o torna um excelente meio de andlise filogenética (WARD, 2014; PAN et al,
2016; IRISH et al, 2016; IRISH et al, 2018, para alguns exemplos de pesquisa).

1.3.2 Os problemas da linhagem humana

Na paleoantropologia a maior parte dos fosseis encontrados sdo remanescentes, quase
exclusivamente de cranios e dentes (FOLINSBEE et al, 2007). Cabe a especialistas decidir se
uma colecdo de fosseis de varias centenas de anos, ou de milhares de anos, consiste em amostras
de vérios taxa diferentes ou de varias amostras do mesmo taxon (WOOD, 2010). Um dos fatores
considerado para realizar essa distingdo é a cronologia dos fdsseis. Contudo, esse fator
permanece sendo um problema dentro da paleoantropologia, ja que as analises sao restritas ao
uso de restos de tecidos duros (WOOD, 2010). Além de tudo, a morfologia pode ser mais
variavel do que o esperado, 0 que gera controversias inclusive na definicdo de algumas espécies

dentro da linhagem.

1.3.2.1 O problema da Evolu¢do em mosaico

Novas descobertas estdo surgindo e causando mais confusdo entre especialistas. A

filogenia homininia esta longe de se tornar um consenso, no entanto, diferentes pesquisas estéo
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demonstrando que o modelo linear anagenético®® para a filogenia humana deve ser substituido
pelo modelo darwiniano de ramificacOes irregulares (PARRAVICINI & PIEVANI, 2019).
Apesar das diversas tentativas de se formular uma filogenia para a linhagem, até este momento,
ndo existe consenso entre especialistas quanto a disposicao das espécies na filogenia.

Esses problemas de consenso filogenético ocorrem na linhagem homininia devido ao
que cientistas chamam de “Evolugdo em Mosaico” (FOLEY, 2016; PARRAVICINI &
PIEVANI, 2019). A evolucdo em mosaico é um padrdo amplo que caracterizou padrdes
evolutivos de varios grupos de organismos ao longo do tempo. Apds uma série de descobertas,
e posteriores analises fosseis, ficou comprovado que algumas adaptacGes podem evoluir com
diferentes tempos e estadgios em uma Unica linhagem (PARRAVICINI & PIEVANI, 2019).

Para exemplificar, um determinado organismo pode apresentar um mosaico de
caracteres, sendo esses primitivos®* e derivados em relagio a seus proprios ancestrais. De forma
simplificada, a evolugdo em mosaico define que dentro de uma linhagem, diferentes caracteres
evoluem de forma independente e em momentos distintos (FOLEY, 2016). Essa percepcao
enfraquece a hegemonia das suposicGes de evolucdo linear (anagénese), todavia, esse
entendimento ndo implica na inexisténcia da anagénese entre linhagens. A natureza é dinamica
e nada previsivel, sendo esses dois processos possiveis para a explicacdo dos caminhos
evolutivos das linhagens, a depender dos taxa observados (ver LACRUZ et al, 2012; WARD,
2014; DU et al, 2019; WARD et al, 2020, para exemplos de pesquisas que trabalham com a
hipbtese de anagénese entre dois membros de Australopithecus).

Os padrBes de mosaico atuam fortemente dentro do campo da evolucdo humana. O
esperado dentro da paleoantropologia é encontrar entre as comparacgdes de fésseis ancestrais e
descendentes, os fosseis intermediarios que carreguem caracteristicas também intermediarias
(PARRAVICINI & PIEVANI, 2019). No entanto, ndo é uma historia linear simples que 0s
fosseis demonstram. Cada parte anatbmica tem sua prépria historia, ou seja, evolui em um ritmo
diferente e em alguns casos, em direcdes diferentes de acordo com cada espécie, gerando
combinacbes anatémicas Unicas (PARRAVICINI & PIEVANI, 2019). O mosaico na
paleoantropologia define que existe instabilidade morfoldgica entre os homininios. Morfologias

especificas evoluem de forma independente uma da outra, de maneira irregular e em ritmos

53 Anagénese é um processo evolutivo que ocorre a nivel de espécie, se uma espécie adquire uma nova mutagéo,
entdo todas as espécies descendentes serdo herdeiras dessa modificagdo (AMORIM, 2002).

54 No sentido de uma caracteristica ndo derivada, mais antiga.
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diferentes quando comparadas com outras espécies relacionadas (PARRAVICINI & PIEVANI,
2019).

Berger et al (2015) definem que a partir do entendimento da evolu¢do em mosaico, as
analises devem abdicar da utilizacdo de pequenos fragmentos anatdmicos para a realizacao de
interpretacdes filogenéticas, e que para eles, apenas esqueletos completos poderdo fornecer as
respostas mais satisfatorias. Essa posicdo torna a interpretacdo filogenética mais complexa
ainda. Essa pesquisa é contraria a esse posicionamento. Evidentemente é preciso conhecer a
acao do mosaico, principalmente para ndo haver equivocos ao comparar anatomias distintas.
Contudo, a comparagéo de caracteres da mesma porc¢do anatémica, talvez possibilite evitar o
erro causado pela evolucdo em mosaico. Ao confrontar os resultados de diferentes comparagoes
(das mesmas porc¢des anatdmicas), e essas se mostrarem proximas, talvez sera possivel definir
uma filogenia mais proxima do real. Tendo em vista que o registro fossil limita as por¢des
anatdmicas que podem ser estudadas, talvez o método mais adequado seja analisar as por¢des

anatémicas que os fdsseis preservaram, de forma separada.

1.3.2.2 O problema dos Australopithecus e Homo

O género Homo (e a espécie humana, Homo sapiens) foi definido pelo naturalista
Linnaeus em 1758 através das palavras nosce te ipsum, o que significa, aquele que conhece a si
mesmo (WOOD, 2000; SCHWARTZ & TATTERSALL, 2015). Desde aquele periodo até
atualmente, os limites de espécie e género seguem imprecisos. Dentro da paleoantropologia,
novos fosseis tém sido atribuidos as espécies do género Homo de forma inexata, sem se ater
aos detalhes fenotipicos (WOOD, 2000; SCHWARTZ & TATTERSALL, 2015). O surgimento
do género Homo € ainda hoje uma das mudancas adaptativas mais discutidas, e mal
compreendidas dentro da histéria evolutiva (DERUITER et al, 2017).

1.3.2.2.1 Breve contexto dos principais personagens da linhagem homininia

O gedlogo William King (1809-1886) foi 0 primeiro cientista a classificar um fossil

distinto de H. sapiens ao género Homo (WOOD, 2000; VILLMOARE, 2018). Segundo

Villmoare (2018) em palestra ministrada em 1863, King propds a denominacao taxonémica de
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Homo neanderthalensis em referéncia ao local de encontro do material féssil®>. Embora tenha
sido o primeiro a classificar os fosseis de neandertais, King ndo foi o primeiro a encontra-los.
Segundo Wood (2000), em 1829 e 1848 ja haviam sido encontrados fdsseis que respondiam a
morfologia posteriormente definida como neandertal.

A morfologia do H. neanderthalensis é distinta em todo o esqueleto do espécime. O
cranio inclui: cristas supraorbitais discretas e arredondadas, face projetada anteriormente na
linha média, ossos parietais projetados lateralmente e arredondados, 0sso occipital arredondado
e projetado posteriormente, crista 6ssea adicional dentro do processo mastéide, dentes incisivos
grandes e dentes pds-caninos com grandes canais radiculares (WOOD, 2000). O esqueleto p6s-
craniano inclui: ossos de membros curtos com eixos robustos e superficies articulares
relativamente grandes, areas marcadas de fixac¢do de masculo que auxilia no controle do ombro,
e caracteristicas do ramo pubico da pelve que provavelmente estdo relacionadas a forma como
a pelve distribui o peso durante a locomocgéao (WOQOD, 2000).

Apos a atribuicdo do H. neanderthalensis, a pratica de atribuir o nome genérico Homo
para fosseis encontrados na Europa foi amplamente difundida (WOOD, 2000; VILLMOARE,
2018). Em 1907 uma mandibula foi encontrada em minas de areia, préxima a regido de
Heidelberg na Alemanha, pelo antrop6logo Otto Schoetensack (1850-1912) (WOOD, 2000;
VILLMOARE, 2018). O espécime foi classificado por Schoetensack como H. heidelbergensis,
o0 antropologo utilizou de base, principalmente, as caracteristicas humanas da denti¢do, embora
outras caracteristicas, como a falta de queixo e robustez geral, distanciasse a mandibula dos
limites da varia¢do humana conhecida na época (VILLMOARE, 2018).

A morfologia do H. heidelbergensis € distinguivel da de H. sapiens pelo formato do
cranio e robustez do esqueleto pds-craniano. Nesse espécime, as calotas cranianas Sao
comumente menores em comparacdo aos humanos modernos, embora haja excecbes, no
entanto, sdo sempre mais robustas, apresentando grandes cristas acima das Orbitas e regido
occipital espessa (WOOD, 2000). No esqueleto poés-craniano, a morfologia dos 0ssos dos
membros é semelhante a do H. sapiens, com diferenca nas diafises dos 0ssos longos, que séo
mais grossas, normalmente, o que representa um indice de robustez mais elevado para essa
espécie (WOOD, 2000).

No final do século XIX, e inicio do século XX, houve uma proliferacdo de novas
descobertas fosseis sendo designadas ao género Homo (VILLMOARE, 2018). Nesse periodo

surgiram as denominagOes: H. mousteriensis, H. primigenius, H. antiquus, H. spelaeus, H.

%5 Caverna Feldhofer, no Vale do Neander, Alemanha (WOOD, 2000).
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rhodesiensis, H. soloensis, entre outros. Segundo Villmoare (2018) todos os fosseis humanos
descobertos na Europa, nesse periodo, foram considerados congéneres ao H. sapiens. Fora da
Europa o cenario foi diferente, surgindo nesse mesmo periodo novas designacdes genéricas
para os achados (VILLMOARE, 2018).

O primeiro fossil homininio a ser classificado fora do género Homo foi uma calota
craniana relativamente pequena, descoberta por Eugene Dubois (1858-1940) em Trinil,
Indonésia (WOOD, 2000; VILLMOARE, 2018). Primeiramente atribuido ao género
Anthropopithecus®, foi reclassificado apos dois anos, passando a ser conhecido pelo género
Pithecanthropus®’, sob o argumento que o fossil se tratava de uma forma de transicdo na
linhagem humana, pois aparentava ser mais primitivo em comparacao aos fosseis que se tinha
conhecimento até entdo (WOOD, 2000; VILLMOARE, 2018). O que tornou a descoberta dessa
calota craniana significativa foi seu tamanho diminuto, possuindo cerca de 850cm3, o que levou
Dubois a classifica-la primeiramente como um simio (WOOQOD, 2000). Apds essa descoberta,
novos fdsseis com aspectos semelhantes foram sendo encontrados em diferentes regifes do
Velho Mundo, como Indonésia, China e partes do continente africano (WOOD, 2000).

Apbs debates e avaliacbes das morfologias os fosseis designados como
Pithecanthropus, e suas diferentes variagfes, foram redefinidos por Mayr em 1950 como
pertencentes ao género Homo, sob a classificacdo especifica Homo erectus (WOOD, 2000).
Essa adicdo modificou a definicdo de Homo para que os restos relativamente primitivos dessa
espécie pudessem constituir o novo hipodigma de H. erectus. Com isso, Homo passou a incluir
uma gama mais ampla de forma craniana, tamanho do cérebro e forma e tamanho dos dentes e
mandibula, em comparacdo a época em que o Unico taxon féssil incluido no género era o H.
neanderthalensis (WOOD, 2000).

Apesar da grande quantidade de cranios encontrados®, pouco era sabido sobre a
morfologia pds-craniana do H. erectus. Essas informacg6es so se tornaram conhecidas, a partir
das descobertas realizadas em sitios no Leste africano. Foram encontradas uma pelve e fémur
(OH-28) em Olduvai Gorge, dois esqueletos parciais e fragmentados (KNM-ER 803 e KNM-
ER 1800) no Leste de Turkana e uma das evidéncias com maior preservagéo, o esqueleto quase
completo (KNM-WT 15000), encontrado no Oeste de Turkana (BROWN et al, 1985; WOOD,
2000; VILLMOARE, 2018). Embora haja diferenca em comparacdo com H. sapiens, todo

%6 Género utilizado no século XIX para classificar Pan (VILLMOARE, 2018).
5" “Homem-macaco” (VILLMOARE, 2018).

%8 para um exemplo, ver Anexo A.
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material pos-craniano de H. erectus evidencia que essa espécie possuia postura habitual ereta,
membros inferiores mais compridos em relagdo aos membros superiores, demonstrando que
sua locomocéao era exclusivamente bipede (BROWN et al, 1985; WOOD, 2000; VILLMOARE,
2018).

O H. erectus é distinguivel de outros representantes da linhagem homininia pelas
especificidades encontradas na sua morfologia®. O cranio possui abdbadas baixas de maior
largura na direcdo da base, presenca substancial e essencialmente continua de torus
supraorbital, assim como de torus sagital e angular em dire¢do ao processo mastoide, a regido
occipital é angulada com sulco supratoral bem marcado, as paredes da abdbada craniana séo
espessas, possui maior largura na parte superior da face, seu palato é muito semelhante ao do
H. sapiens, possui corpo mandibular mais robusto em comparagdo aos humanos modernos e
ndo possui queixo bem marcado; as coroas dentarias sdo geralmente maiores em comparacao
aos de H. sapiens, sendo o terceiro molar menor, ou de igual tamanho, que o segundo molar
(WOOD, 2000). O esqueleto pds-craniano é caracterizado por possuir 0sso cortical externo
mais espesso, com 0s 0ssos dos membros possuindo diafises mais robustas, ja as diafises do
fémur e da tibia sdo relativamente achatadas nas direcfes: anterior-posterior e lateral-medial
(WOOD, 2000).

Durante escavagdo em Olduvai Gorge, Tanzania, Leakey e seus colegas encontraram
evidéncias de um homininio mais derivado em relacdo a espécie descoberta no mesmo local,
um ano antes (Zinjanthropus boisei, atualmente conhecida por Paranthropus boisei). Foram
encontrados 0ssos parietais, partes de uma mandibula e, ao menos, 13 0ssos da mdo de um
individuo juvenil (OH-7) (WOOQD, 2000). Caracteristicas do OH-7 demonstravam que esse ndo
se tratava de um P. boisei. Os parietais ndo apresentavam cristas 6sseas (uma caracteristica de
P. boisei), e os dentes molares e pré-molares eram muito menores em comparacao (WOQOD,
2000). Cerca de um ano depois, mais fosseis de um homininio “néo robusto” foram descobertos
na mesma regido de Olduvai Gorge (WOOD, 2000).

Em 1964 Leakey e seus colegas propuseram o reconhecimento de uma nova espécie

correspondente aos fosseis do homininio “gracil” descobertos por eles em Olduvai (LEAKEY

9 Ap6s avaliagdo dos fésseis encontrados em Koobi Fora, o material relativo ao espécime KNM-ER 992 foi
classificado como pertencente a H. erectus. Contudo, analises apontam que esse espécime possui caracteristicas
mais primitivas em relagdo aos H. erectus encontrados fora do continente africano (WOOD, 2000). A partir disso,
foi proposta a criacdo de um novo taxon, o H. ergaster, que representaria os H. erectus africanos iniciais. A criagdo
desse novo taxon ndo é consenso dentro da paleoantropologia. Cientistas que defendem a separagdo dos taxa
alegam que as coroas e raizes dentérias vistas em H. ergaster sdo mais semelhantes as esperadas em um ancestral
comum hipotético dos homininios, do que com as vistas em H. erectus stricto sensu. Outra alegac&o diz respeito
a morfologia craniana de H. ergaster ser menos derivada (WOOD, 2000). Em contrapartida, quem é contra a
separacdo alega que ndo ha variacdo significativa entre ambas as espécies para haver distingdo (WOOD, 2000).
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et al, 1964). Segundo Leakey et al (1964), os restos fosseis deveriam ser atribuidos ao género
Homo, como a espécie Homo habilis. A definicdo do H. habilis levou a uma nova mudanca nos
critérios estabelecidos para a composi¢do do género Homo, como a diminuic¢do do tamanho do
cérebro por exemplo, para que o cranio relativamente pequeno® fosse qualificado (WOOD,
2000). Outros critérios, como destreza, postura ereta e marcha bipede ndo precisariam ser
alterados, pois segundo a interpretacdo de Leakey et al (1964), as capacidades funcionais de H.
habilis estavam de acordo® (WOOD, 2000).

O hipodigma de H. habilis foi formado principalmente, pelos fosseis encontrados em
Koobi Fora, Leste de Turkana (WOOD, 2000). Os fdsseis s&o formados por: um crénio (KNM-
ER 1805), dois cranios com boa preservagdo (KNM-ER 1470 e KNM-ER 1813)%2, mandibula
(KNM-ER 1802) e dentes isolados (WOOD, 2000). Inicialmente, grande parte desses
espécimes foram classificados como “Homo inicial”. Fosseis de outras regides também
passaram a ser classificados como H. habilis, sdo eles: um cranio fragmentado, duas mandibulas
e dentes isolados encontrados na Formacgdo Shungura (Bacia do rio Omo, Etiépia); um cranio
fragmentado e alguns dentes isolados encontrados no Membro 5 (Sterkfontein, Africa do Sul);
e 0 cranio “composto”, SK 847, encontrado no Membro 1 (Swartkrans, Africa do Sul) (WOOD,
1992, 2000).

A morfologia especifica atribuida ao H. habilis é relativamente varidvel. O volume
craniano dessa espécie varia entre pouco menos de 500cm3, até cerca de 800cm?® (WOOD,
2000). Quanto a forma, todos os cranios sdo mais largos na base do que na abdbada. A
morfologia facial varia também, o espécime KNM-ER 1470 possui maior largura na face média
e pouca projecdo nasal, ja o espécime KNM-ER 1813 possui a face superior mais larga
(WOOD, 2000). As mandibulas variam quanto ao tamanho e robustez, individuos maiores
apresentam corpos mandibulares robustos e dentes pré-molares com coroas e raizes complexas
(WOOD, 2000). Quanto ao esqueleto pds-craniano, a morfologia geral é entendida a partir dos
fésseis encontrados em Olduvai, contudo, embora tenham sido atribuidos a H. habilis, esses
especimes podem pertencer, igualmente, a especie P. boisei (WOOD, 2000). Segundo Wood
(2000), a Unica evidéncia pds-craniana segura de H. habilis é o espécime OH-62. Pouco desse

espécime esta preservado, no entanto, é possivel determinar que os bragos eram mais longos

80 O cranio descoberto por Leakey et al (1964) possui cerca de 600-700cms.

61 A definicdo de H. habilis e sua interpretacdo ndo foi completamente aceita entre paleoantropologistas, esse
conflito serd exposto na préxima secéo.

62 Imagens disponiveis no Anexo A.
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em relacdo ao comprimento das pernas, algo até entdo ndo visto em nenhum representante do
género Homo (WOOQOD, 1992, 2000). OH-62 pertencer a H. habilis significa automaticamente
que o esqueleto pds-craniano de, ao menos, uma espécie de Homo, ndo poderia ser distinguivel
do esqueleto de Australopithecus e Paranthropus (WOOD, 2000).

Desde a sua revelagdo o H. habilis é alvo de debates. Até hoje ndo se obteve um
consenso dentro do campo paleoantropoldgico sobre a sua classificagdo. Logo no inicio uma
das principais objecOes era de que essa espécie € muito variavel para compor apenas um taxon
(WOOQOD, 2000). De um lado, haviam os que defendiam a existéncia de apenas um grupo, H.
habilis lato sensu, do outro lado havia quem apoiava uma divisdo desse material em dois taxa,
culminando no estabelecimento de uma nova espécie, 0 Homo rudolfensis (WOOD, 2000).

Em 1986 Valery Alexeev (1929-1991) fez a publicacdo de um livro sugerindo que
haviam diferencas suficientes entre o cranio KNM-ER 1470 e os fosseis definidos como H.
habilis, para justificar a separacdo do espécime em uma nova espécie, 0 Pithecanthropus
rudolfensis (atualmente denominado Homo rudolfensis). Segundo Wood (2000), véarios estudos
demonstram que o grau de variacdo tida dentro de H. habilis lato sensu é maior do que o
esperado em uma espécie Unica. A recomendacdo é que o material atribuido a H. habilis seja
dividido em duas categorias, H. habilis stricto sensu com o hipodigma constituido por todo
material encontrado em Olduvai e atribuido ao taxon original, e o H. habilis lato sensu formado
pelo material encontrado em Koobi Fora (WOOD, 2000). Nesses estudos, o espécime KNM-
ER 1470 nao foi considerado, o que o torna disponivel para ser o espécime-tipo da espécie H.
rudolfensis (WOOD, 2000).

H. rudolfensis e H. habilis possuem diferentes conjuntos de caracteristicas primitivas e
derivadas (WOOD, 1992, 2000). A caixa craniana de H. rudolfensis é maior e sua face é mais
larga na parte central, sua mandibula é robusta, possui molares e pré-molares com coroas
maiores e sistemas radiculares mais complexos que os vistos em H. habilis (WOOD, 2000).
Quanto a morfologia do esqueleto p6s-craniano de H. rudolfensis, até 0 momento nao foram
encontradas evidéncias confidveis que possam ser associadas a essa espécie (WOOD, 2000;
WOOD & BAKER, 2011).

O primeiro Australopithecus descoberto foi o A. africanus. Tradicionalmente, todos os
fosseis homininios primitivos encontrados em Taung (Africa do Sul), Sterkfontein, Membro 4
e Makapansgat foram classificados como A. africanus (FORNAI et al, 2021). Inicialmente foi
considerado o ancestral mais provavel de Homo. Seu hipodigma € extenso e altamente variavel
em sua morfologia (GRINE, 2013; DERUITER et al, 2017; FORNAI et al, 2021). O que

mantém a discussdo na paleoantropologia sobre essa ser uma espécie heterogénea, ou estar
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sendo formada por mais de uma espécie (GRINE, 2013; DERUITER et al, 2017). Alguns
fésseis individuais se assemelham feneticamente a Paranthropus e Homo (GRINE, 2013;
DERUITER et al, 2017). Devido a sua morfologia, diferentes cientistas apontam o A. africanus
como proximo do ponto de divergéncia evolutiva entre os Autralopithecus “robustos” e o
restante da linhagem humana (GRINE, 2013).

A falta de consenso entre especialistas sobre a classificacdo de A. africanus se d& pela
variabilidade em diversos caracteres craniodentais. A depender da caracteristica que a analise
enfatiza, a espécie acaba resultando em classificacdes destoantes (GRINE, 2013). Uma das
explicacBes encontradas para, a0 menos, parte dessa alta variacao € a existéncia de dimorfismo
sexual entre os individuos. Segundo Grine (2013), as principais observacdes que levaram a
atribuicdo de dimorfismo sexual foi a diferenca no tamanho geral dos espécimes, em especial
0 tamanho dos caninos.

Defendendo a hipdtese da existéncia de duas espécies distintas dentro do A. africanus,
0 paleoantropdlogo Ronald J. Clarke (1944-) criou um esquema de identificagdo das
morfologias (GRINE, 2013). Segundo esse esquema, A. africanus, composto pelos espécimes:
Taung, Sts 5,8 Sts 17, Sts 52 e MLD 6, sdo caracterizados por possuirem dentes menores na
regido das bochechas, cranio com margem supraorbital espessa e esqueleto nasal proeminente;
jaa hipotética segunda espécie seria composta pelos espécimes: Stw 252, Sts 71, Sts 36 e MLD
2, caracterizados por possuir cranio com margem supraorbital fina, esqueleto nasal plano ou
concavo e dentes maiores (GRINE, 2013). Nessa visdo, essa “segunda espécie” seria ancestral
direta dos Paranthropus (GRINE, 2019). Embora exista esse esquema, a presenca de dois taxa
de Australopithecus, intimamente relacionados no Membro 4 (Sterkfontein), permanece nédo
sendo aceita de forma ampla, devido principalmente as interpretagdes conflitantes e a
preservacdo fragmentaria dos fosseis (FORNAI et al, 2021).

A descoberta de novos fosseis homininios na década de 1970 em Laetoli (Tanzania), e
Hadar (Etidpia), posteriormente encontrado também em regides do Quénia e possivelmente
Chade (HAILE-SELASSIE et al, 2010), levou mais uma vez a reavaliacdo da filogenia
homininia, por ser até entdo o candidato mais préximo a ancestral direto dos primeiros Homo
(JOHANSON & WHITE, 1979; DERUITER et al, 2017). Batizado de Australopithecus
afarensis devido as suas maiores evidéncias serem originarias da regido Afar, Etiopia
(JOHANSON & WHITE, 1979). A definicdo do hipodigma dessa espécie conta com o maior

8 Disponivel no Anexo A.
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namero de espécimes associados, somando mais de 400 individuos (KIMBEL & DELEZENE,
2009).

As principais caracteristicas morfologicas craniodentais de A. afarensis estdo
relacionadas a um estilo de vida voltado a “mastiga¢do pesada”: os molares e pré-molares séo
caracterizados por serem revestidos por esmalte espesso com coroa baixa e de tamanho elevado
(megadontia), os pré-molares sdo molarizados, o corpo mandibular € profundo com ramos altos
e verticais, 0s 0ss0s zigomaticos sdo largos e de construgdo robusta com os arcos profundos e
espessos, também possuem regides expansivas e rugosas para inser¢do muscular (m. temporalis
e m. masseter) (JOHANSON et al, 1982; KIMBEL & DELEZENE, 2009). O esqueleto p6s-
craniano aponta para uma tendéncia a bipedia com bracos relativamente maiores em relagéo as
pernas, 0 que pode indicar que essa espécie possuia vida majoritariamente arboricola, com
periodos de bipedia facultativa ou postural (JOHANSON et al, 1982; NEVES, 2006;
KAPPELMAN et al, 2016).

O registro evolutivo homininio do periodo Plioceno Médio é suficientemente denso para
permitir a inferéncia da relacdo ancestral-descendente entre A. afarensis e A. anamensis
(KIMBEL & DELEZENE, 2009; HAILE-SELASSIE et al, 2010). Analises realizadas
avaliando a morfologia dental e relacdo cronoldgica, entre ambos 0s taxa, sugerem que houve
evolucdo anagenética, com o A. anamensis sendo o ancestral direto do A. afarensis (KIMBEL
& DELEZENE, 2009; HAILE-SELASSIE et al, 2010; WARD, 2014; DU et al, 2019). Ainda
segundo essa hipdtese, A. anamensis seria descendente direto da espécie Ardipithecus ramidus
(WHITE et al, 2006; HAILE-SELASSIE et al, 2010; ver DU et al, 2019, para resultados
contrarios). Mesmo com as descobertas posteriores de Homininios mais antigos, e com
morfologia mais primitiva que a encontrada em A. afarensis, a hipotese de que esse homininio
¢ 0 taxon irmdo de todas as espécies homininias mais recentes permanece, devido as
caracteristicas da sua morfologia dentaria (KIMBEL & DELEZENE, 2009).

A primeira espécie representante do género Australopithecus é o Australopithecus
anamensis (LEAKEY et al, 1995; HAILE-SELASSIE et al, 2010). Os especimes pertencentes
desse taxon foram encontrados, principalmente, em Kanapoi e Allia Bay (Quénia) e Asa Issie
(Middle Awash, Etiopia) (HAILE-SELASSIE et al, 2010). Devido a sua morfologia, acredita-
se gue essa espécie esteja situada entre Ar. ramidus e A. afarensis (LEAKEY et al, 1995, 1998).
O material fossil relacionado a A. anamensis sugere uma alta variacdo de tamanhos corporais
entre os espécimes, levando a hipotese de presenca de dimorfismo sexual na espécie (LEAKEY
et al, 1998; WARD et al, 2020).
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O A. anamensis compartilha de muitas semelhangas com o A. afarensis, contudo difere
em algumas partes, principalmente na forma dos 0ssos gnéticos, formato do arco dentario e
aspectos da topografia da coroa dos molares (KIMBEL & DELEZENE, 2009). A. anamensis
também possui dentes caninos relativamente maiores em comparacéo aos de A. afarensis, sendo
que na visédo oclusal, o canino assume uma posicao anterior quase paralelo as fileiras dos dentes
pos-caninos, ao invés de se posicionar de forma medial a elas (LEAKEY et al, 1998; WARD
et al, 2020). Quanto ao restante da denti¢do, os tamanhos se sobrepdem entre ambas espécies
(LEAKEY et al, 1998). No geral, A. anamensis apresenta caracteres primitivos no cranio e
mandibula, assim como em partes do esqueleto pos-cranio, como a tibia e partes dos membros
anteriores (radio, umero distal, e falanges), seu esqueleto também demonstra tendéncia a
bipedia (LEAKEY et al, 1998) assim como o A. afarensis.

Um dos candidatos a ancestral direto do género Homo é o Australopithecus gahri
(ASFAW et al, 1999; DERUITER et al, 2017). Essa espécie foi estabelecida com base em
restos apenas craniodentais, analisados de um cranio parcial encontrado em Bouri (oeste do
moderno rio Awash, Etiopia) (ASFAW et al, 1999; DERUITER et al, 2017).

A espécie A. gahri é distinta de A. afarensis pela morfologia da sua denti¢do pds-canina
ser muito maior, também por possuir a linha do esmalte mesio-bucal reduzida e menor
assimetria oclusal (ASFAW et al, 1999). O A. gahri também ndo compartilha do conjunto de
semelhancas dentarias, faciais e cranianas compartilhadas pelos A. aethiopicus, A. robustus e
A. boisei® (ASFAW et al, 1999). Por fim, se distingue do A. africanus e de espécies iniciais de
Homo devido a sua morfologia frontal, facial, palatina e subnasal ser mais primitiva (ASFAW
et al, 1999).

Embora ndo possa ser afirmado que o A. gahri € o ancestral direto dos primeiros Homo,
hipbtese valorizada pela associacao dos fésseis de A. gahri com evidéncia comportamental de
tecnologia litica, sabe-se que essa espécie persistiu na Africa oriental, possivelmente derivada
de A. afarensis, até 2,5Ma (ASFAW et al, 1999). Contudo, como normalmente ocorre na
paleoantropologia, apenas a descoberta de novos fosseis podera confirmar ou refutar a hipotese
da ancestralidade direta.

Atualmente o maior candidato a ancestral direto dos primeiros Homo é o
Australopithecus sediba (BERGER et al, 2010, 2013; DERUITER et al, 2013, 2017; IRISH et

64 Essas trés espécies também sdo classificadas na literatura sob o nome de género Paranthropus. Representam a
divisdo morfologica dos Australopithecus definidos como robustos em sua morfologia geral em contraste aos
Australopithecus de morfologia geral mais grécil.
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al, 2013, 2016). Os fosseis de A. sediba® foram encontrados no sitio Malapa, Africa do Sul
(BERGER et al, 2010; DERUITER et al, 2017). Segundo seus descobridores, as evidéncias
craniodentais e pds-cranianas demonstram que essa espécie compartilha um maior nimero de
caracteres derivados com os primeiros Homo, em relacdo a qualquer outra espécie de
Australopithecus, o que segundo eles pode ser um indicio da sua ancestralidade (BERGER et
al, 2010; DERUITER et al, 2017; ver BALZEAU, 2019, para um contraponto através da analise
do osso temporal).

Os caracteres derivados de A. sediba o separa de A. anamensis e A. afarensis, assim
como a auséncia de megadontia extrema, crista craniana longa e proganatismo facial o separa
de A. garhi (BERGER et al, 2010). A. sediba também ndo compartilha das caracteristicas
associadas aos Australopithecus “robustos” (A. aethiopicus, A. boisei e A. robustus) (BERGER
et al, 2010). Contudo, essa espécie demonstra proximidade morfolégica com A. africanus,
compartilhando semelhancas na abdbada craniana, esqueleto facial, mandibula e dentes
(BERGER et al, 2010; IRISH et al, 2013). Segundo DeRuiter et al (2013), a mandibula de A.
sediba de assemelha mais as dos primeiros Homo do que as de A. africanus, indo de contra a
analise inicial de Berger et al (2010). No entanto, analises fenéticas dentarias realizadas por
Irish et al (2013) levaram os autores a propor um clado de Australopithecus sul-africanos, pois
A. sediba se mostrou mais préximo de A. africanus.

Ainda segundo Berger et al (2010), A. sediba pode ser diferenciado de A. africanus por
outras caracteristicas craniodentais e pos-cranianas. Quanto ao esqueleto pos-craniano, A.
sediba se assemelha aos outros Australopithecus, pois possui tamanho corporal geral pequeno,
membros superiores relativamente longos e com grandes areas de articulacdo, indicando
possivel locomogdo mista (bipede e arboricola), assim como retencdo de caracteristicas
primitivas nos membros, tanto superiores quanto inferiores (BERGER et al, 2010; DERUITER
etal, 2017; REIN et al, 2017).

Segundo Berger et al (2010), A. sediba também apresenta uma série de caracteristicas
derivadas dos coxais que o aproxima dos representantes de H. erectus. Ainda segundo o0s
autores, A. sediba também compartilha um pequeno nimero de caracteres cranianos com H.
erectus, caracteres que ndo sdo vistos em H. habilis e H. rudolfensis, como constricdo pos-
orbital e convexidade da regido infra-orbital. DeRuiter et al (2017) ndo descartam a hipotese de
que essas semelhancas podem ser resultado de homoplasias, contudo, ndo existem evidéncias

concretas quanto a essa hipdtese até entéo.

8 Ver Anexo A, para um exemplar féssil.
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De acordo com Pickering et al (2011), conjuntamente, as espécies A. sediba, H. habilis
e H. rudolfensis exibem as caracteristicas morfoldgicas que resultam na evolugdo adaptativa
direcionada ao grau de Homo (expresso em H. erectus). Essas caracteristicas sao: aumento e
organizacdo cerebral, reducdo dentognatica, capacidade termorregulatéria derivada (nariz
projetado, por exemplo), aumento do tamanho corporal, reorganizacdo biomecanica da pelve
(para locomocdo), alongamento dos membros inferiores, caracteristicas bipedes derivadas no
pé (presenca de arco longitudinal) e potencial para uso de ferramentas (PICKERING et al,
2011).

Algumas hipdteses sugerem que a espécie Kenyanthropus platyops € uma candidata
possivel a ancestral dos primeiros Homo (DERUITER et al, 2017). Os fosseis de K. platyops
foram encontrados nas drenagens dos rios Lomekwi e Topernawi, a Oeste do Lago Turkana,
Quénia (LEAKEY et al, 2001; SPOOR et al, 2016). Comparado com A. afarensis, a morfologia
de K. platyops é mais derivada na face e mais primitiva na auséncia de um sistema de seio
occipital (LEAKEY et al, 2001).

Entre as caracteristicas distinguiveis de K. platyops, estdo: contorno facial transversal
plano abaixo dos 0ssos nasais, regido malar alta, crista zigomatico-alveolar baixa e curva,
superficie anterior do processo zigomatico maxilar posicionada sobre pré-molares e mais
verticalmente orientada, clivus naso-alveolar longo e plano transversal e sagitalmente,
prognatismo subnasal moderado, entrada da cavidade nasal escalonada, molares pequenos,
entre outros (LEAKEY et al, 2001; SPOOR et al, 2016).

A descoberta de K. platyops, juntamente com outros Homininios do Plioceno Médio,
evidenciam a existéncia de maior diversidade taxonémica nesse periodo, demonstrando
também que a morfologia facial ortognatica, emergiu significativamente mais cedo na historia
da linhagem humana (LEAKEY et al, 2001).

O espécime holotipo de K. platyops (KNM-WT 40000) é considerado bastante
semelhante em sua arquitetura facial ao espécime hol6tipo de H. rudolfensis (KNM-ER 1470),
apesar da diferenca temporal de 1,5Ma entre eles (LEAKEY et al, 2001). As semelhancas entre
ambas as espécies levam a hipdteses quanto a uma possivel relacdo de proximidade filogenética
entre H. rudolfensis e K. platyops (LEAKEY et al, 2001). Esse entendimento pode afetar
diretamente as interpretacdes de H. rudolfensis, pois recentemente tem-se sugerido que essa
espeécie seja removida do género Homo e alocada no género Kenyanthropus, que até entdo é
formado apenas pela espécie K. platyops (VILLMOARE, 2018).

ExpedicGes de campo realizadas na Etidpia, Quénia e Chade resultaram na descoberta

das especies homininias mais antigas da linhagem. Na Etidpia foi descoberto o Ardipithecus
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Kadaba datando entre 5,2-5,8Ma; no Quénia foi descoberto o Orrorin tugenensis datando entre
5,7-6,0 Ma; e no Chade foi encontrado o Sahelanthropus tchadensis, considerada a espécie mais
antiga da linhagem, datando entre 6-7Ma (HAILE-SELASSIE et al, 2010). Devido a
antiguidade e, por conseguinte, baixa preservacdo dos remanescentes fosseis, as relacdes
filogenéticas entre esses homininios acabam sendo um ponto de desacordo dentro da
paleoantropologia (HAILE-SELASSIE et al, 2010).

1.3.2.2.2 A criagéo do género Homo e seus conflitos

Inicialmente as classificacbes taxondmicas eram majoritariamente ateoricas. As
relacBes de conspecificidade, ou congeneridade, eram baseadas principalmente no senso de
similaridade geral entre os espécimes (VILLMOARE, 2018). Segundo Villmoare (2018), todos
0s espécimes homininios fosseis que diferem de formas discerniveis (ou ndo) do H. sapiens
foram classificados em algum momento em géneros diferentes. Ainda segundo o autor, quase
nenhum desses géneros estabelecidos foram definidos através de razGes zooldgicas, pois ndo
ha exigéncia tedrica que determine os limites da variacdo morfoldgica dentro de um género.

Schwartz & Tattersall (2015) apontam que as taxonomias atuais da paleoantropologia
nédo atendem aos padrdes definidos por outros campos da biologia evolutiva, e que a utilizacdo
do género Homo falha ao reconhecer a diversidade taxonémica presente ao longo da linhagem.
Segundo Villmoare (2018) ndo existe definicdo do género humano guanto a sua limitacéo, ou
grau adaptativo, porque género é um agrupamento baseado em ancestralidade comum. Ainda
segundo o autor, estabelecer os limites de um género utilizando critérios morfolégicos ou
adaptativos, onde o grau de divergéncia pode ser tido como excessivo ou insuficiente, acaba
sendo muito mais dependente de interpretacGes arbitrarias.

Em 1951 Ernst Mayr propds aglutinar todos os géneros e espécies homininias em trés
cronoespécies dentro do género Homo (VILLMOARE, 2018). Segundo Mayr, o nicho ocupado
pelo ser humano impedia a especiagdo, ou seja, considerando que 0os humanos preencheram
todos os nichos disponiveis, nas palavras do bi6logo, ndo poderia acontecer isolamento
geneético, a pré-condicao principal para o evento de especiacdo (VILLMOARE, 2018). Alguns
pesquisadores apoiaram o posicionamento de Mayr e comecaram a defender a acao de agrupar
todos os espécimes fosseis, conhecidos até entdo, em uma espécie altamente dimorfica que

passou pelo processo de evolugdo anagenética (VILLMOARE, 2018).
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Nos dias atuais permanecem os desacordos tedrico-metodologicos entre cientistas que
se identificam com as vertentes opostas: Lumper e Splitter. Mesmo atualmente, os debates e
desacordos quanto as distingbes taxonémicas de nivel especifico para os espécimes fosseis do
Sul e Leste africanos se mantém (VILLMOARE, 2018). Embora Mayr e diferentes cientistas
atuais defendam maior aglutinacdo entre os espécimes (Lumper), as classificacbes dos
homininios seguem por uma tendéncia a separagdo e criagdo de diferentes espécies e géneros
(Splitter), evidenciadas na secdo anterior.

Embora a proposta de agrupamento dos espécimes homininios ndo tenha sido
amplamente adotada dentro da paleoantropologia, 0s preceitos propostos pelos bidlogos Mayr
e Simpson acarretaram na utilizacdo dos principios taxonémicos da sintese moderna para a
formacédo das classificacGes taxondémicas homininias posteriores (VILLMOARE, 2018). Uma
das mudancas metodoldgicas mais importantes foi a adocdo da utilizacdo da variacdo em
espécies existentes como guias para a interpretacdo dos padrBes de variacdo a nivel de espécie
entre os fosseis. A adicdo desse método permitiu que hipoteses de conspecificidade entre
homininios fosseis, ou seja, que a hipotese de que 0s espécimes pertencam a mesma espécie
fosse testada estatisticamente (VILLMOARE, 2018).

Uma das principais dificuldades encontradas na pesquisa paleoantropoldgica sdo as
classificacbes a nivel de género. Acima da classificacdo das espécies, 0s taxa nao sao mais
entendidos individualmente, mas sim em agrupamentos, isto é, género sdo agrupamentos de
espécies, familias sdo agrupamentos de géneros (VILLMOARE, 2018) e assim se segue até o
nivel hierarquico mais elevado de classificacdo. Os taxa supraespecificos (género, familia,
classe, etc) séo formas de ordenar os organismos, de organizar as informagdes para a pesquisa
cientifica, o que por conseguinte, os define como um sistema arbitrario (VILLMOARE, 2018).

O protocolo de nomenclatura zooldgica, ndo especifica exatamente como um género
biolégico deve ser definido (WOOD & COLLARD, 1999; ANTON, 2012). No entanto,
argumenta-se que o género deve compreender espécies intimamente relacionadas, ou seja, 0
género deve ser composto por uma espécie ou monofilo®® com os membros pertencentes a
mesma zona adaptativa®’ (WOOD & COLLARD, 1999; ANTON, 2012; KIMBEL &
VILLMOARE, 2016). Esse € um senso geral onde os géneros devem ser separados uns dos

outros por um espaco definido pela morfologia, e, ou, pelo comportamento; ambas as

% Monofilo, ou monofilético, é um ramo da linhagem definido pelo agrupamento de espécies, incluindo todos os
descendentes de um ancestral comum recente (DERUITER et al, 2017).

67 A Zona adaptativa (também chamada de grau ou platd) basicamente define que o plano corporal do individuo é
reflexo do seu estilo de vida, do comportamento (DERUITER et al, 2017).
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separagdes sao inferidas através da analise dos fenotipos (WOOD & BAKER, 2011). De acordo
com essa defini¢do, o género bioldgico € tanto um clado quanto um grau adaptativo (KIMBEL
& VILLMOARE, 2016).

Segundo Anton (2012), o principal problema dessa defini¢éo reside na avaliacdo da zona
adaptativa. Tendo em vista a alta probabilidade dos caracteres associados a determinada zona
terem se desenvolvido em forma de mosaico, se torna complexo o rastreio do desenvolvimento
desses caracteres na base do género em questdo (ANTON, 2012).

A partir da discussdo acima, torna-se explicito que as espécies incluidas no género Homo
devam formar um grupo monofilético (clado), isto €, devam compartilhar um ancestral comum
mais recente que ndo seja compartilhado com outros taxa pertencentes a um clado diferente
(WOOD & BAKER, 2011). Como todos os géneros devem ser clados, mas nem todos os clados
sdo géneros, a utilizacdo conjunta de caracteristicas funcionais (comportamentais) (WOOD &
BAKER, 2011) sdo incentivadas, pois possibilita maior rigor na classificagdo. Dentre as
caracteristicas comportamentais porpostas para Homo, estdo: a habilidade de usar linguagem
complexa; habilidade para fazer um tipo de ferramenta, ferramenta litica por exemplo; e
habilidade para cacar (WOOD & BAKER, 2011). Ja as variacdes morfoldgicas que distinguem
0os membros de Homo dos Australopithecus incluem a reducdo no tamanho dos dentes e da
mandibula, diferenciacdo na morfologia craniofacial e mudancas na forma e tamanho do corpo
(ANTON, 2012).

Tradicionalmente, paleoantropologistas tendem a atribuir fragmentos fosseis
descobertos recentemente ao género Homo, comparando-os com espécimes fosseis ja
descobertos e em maioria também fragmentados (DERUITER et al, 2017). Depois que 0s
fragmentos recém-descobertos sdo firmados dentro do género, diferentes especialistas passam
a reconhecer suas caracteristicas adjacentes como também definidoras do género, e, portanto,
diagnosticas para os espécimes que ja faziam parte do tdxon (DERUITER et al, 2017). Isso,
segundo De Ruiter et al (2017), resulta em uma constante redefinicdo do status desses
espéecimes fosseis.

Todavia, o proprio ato de redefinir os critérios morfoldgicos para a definicdo de Homo
tem sido controverso (DERUITER et al, 2017). Resultando em discordancias dentro da area,
quanto a quais espécies, e espécimes, deveriam compor o género (WOOD & COLLARD 1999;
DERUITER et al, 2017). Segundo Schwartz & Tattersall (2015) essa indefinigdo teve origem
a partir da extensdo do conceito de Homo feito por Ernst Mayr na metade do século XX,
segundo o bidlogo, o género Homo deveria ser definido por sua adaptacdo ao inves da

morfologia. Essa “nova” defini¢do se tornou enraizada na paleoantropologia, levando Leakey
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e seus colegas a definirem uma mandibula parcial de cerca de 1,8 milhdes de anos, uma calota
craniana e uma mao (identificados como OH7), um pé (OH8), além de outros materiais da
regido de Olduvai como uma nova espécie, Homo habilis (LEAKEY et al, 1964; SCHWARTZ
& TATTERSALL, 2015).

De acordo com Schwartz & Tattersall (2015), Leakey e sua equipe ndo possuiam uma
justificativa morfologica robusta para incluir ao género Homo qualquer um dos materiais
encontrados por eles em Olduvai Gorge. O que se percebe é que a maior motivacdo dos
pesquisadores para incluir esses espécimes em Homo foi a identificacdo desses homininios
como os criadores das ferramentas de pedra simples (Olduvaiense), pois foram encontradas
lascas de pedra em associacdo aos fosseis, seguindo o principio do Homo habilis como o
“Homem Fabricante de Ferramentas”® (LEAKEY et al, 1964; SCHWARTZ &
TATTERSALL, 2015). Contudo, a falta de robustez na classificacao dos pesquisadores fez com
que H. habilis ampliasse a morfologia do género Homo, fazendo com que mais homininios de
outras localidades pudessem ser alocados dentro de Homo sem uma anélise morfoldgica precisa
(SCHWARTZ & TATTERSALL, 2015). Por consequéncia, ndo existe até 0 momento uma
definicdo precisa para o género Homo.

Segundo Villmoare (2018), a natureza transicional do material atribuido ao H. habilis
confundiu, e segue confundindo, pois exige a expansdo do género Australopithecus ou do
género Homo. No final da década de 1990 as semelhancas observadas entre os restos fésseis de
Australopithecus (principalmente Au. afarensis) e os Homo pré-erectus inicial (H. habilis e H.
rudolfensis), como proporcdo dos membros, tamanho do corpo e tamanho do cérebro, assim
como aspectos da anatomia funcional levaram alguns pesquisadores a reclassificar os primeiros
Homo como Australopithecus (WOOD & COLLARD, 1999, para um exemplo).

Segundo Wood & Collard (1999), a atribuicdo taxonémica de Homo, deveria ser
composta pelas espécies: H. erectus, H. heidelbergensis, H. antecessor, H. neandertalensis e
H. sapiens. Nessa proposta, os autores se baseiam no conceito de “grau”, segundo eles, H.
habilis e H. rudolfensis sdo insuficientemente semelhantes as espécies posteriores de Homo
(WOOD & COLLARD, 1999; VILLMOARE, 2018). Wood & Collard (1999) também

&8 A classificacdo de Leakey e seus colegas estava claramente fundamentada no pressuposto de que a manufatura
de ferramentas era um caractere compartilhado entre todas as espécies pertencentes a Homo (HARMAND et al,
2015) e que talvez, representasse uma delimitacéo intelectual para esse género (VILLMOARE, 2018). Por si s6
essa referéncia deixou de ser relacionada ao género Homo a partir do momento em que lascas de pedra foram
encontradas em associacdo com fdsseis de Australopithecus (CULOTTA, 1999; SKINNER et al, 2015).
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argumentaram que a inclusdo de H. habilis e H. rudolfensis em Homo expandiu o género além
do esperado, fazendo com que sua definicdo ficasse confusa.

Como solucéo os autores propuseram a redefinicdo dos géneros como monofilos, onde
0s membros devem ocupar uma unica zona adaptativa (WOOD & COLLARD, 1999). Para
serem agrupadas, as espécies deveriam estar mais proximas das espécies-tipo do género (H.
sapiens para Homo) do que das espécies-tipo de outro género (WOOD & COLLARD, 1999).
Para Homo, a solucdo dos autores seria excluir H. habilis e H. rudolfensis do género, pois seu
nicho adaptativo foi interpretado como mais semelhante ao nicho das espécies atribuidas aos
Australopithecus (WOOD & COLLARD, 1999).

Villmoare (2018) faz uma critica a proposta de Wood & Collard (1999), segundo o
autor, restringir o Homo ao H. erectus e seus descendentes falha em compreender o fato de que
as mudancas adaptativas estavam ocorrendo ao longo de todos 0s grupos homininios, ao invés
de surgir a partir de um momento apds cerca de 2Ma (KIMBEL & VILLMOARE, 2016;
VILLMOARE, 2018). Ainda segundo Villmoare (2018), quanto a cendrios adaptativos mais
amplos, H. erectus ndo pode mais ser considerada a Unica espécie capaz de sair do continente
africano apds descobertas realizadas em Dmanisi (Georgia) (LORDKIPANIDZE et al, 2013) e
na llha Flores (Indonésia) (BROWN et al, 2004). Embora alguns pesquisadores defendam que
esses espécimes possam se tratar de espécimes modificados de H. erectus (LORDKIPANIDZE
et al, 2013), outros defendem sua possivel aproximacdo com espécimes de Homo inicial (H.
habilis, por exemplo) (GORDON et al, 2008; ARGUE et al, 2017). Achados recentes também
levantaram a hipétese da saida de um homininio ainda mais basal, que pode ter sido o ancestral
direto do H. floresiensis (SCARDIA et al, 2020).

Em sua pesquisa, Holliday (2012) demonstrou que a anatomia p6s-craniana do holétipo
de H. erectus (KNM-WT 15000) pode ser mais intermediaria entre Australopithecus e os
humanos modernos do que o evidenciado anteriormente. Segundo Villmoare (2018), essa
pesquisa aponta que o H. erectus apresenta atributos que também sdo intermediarios em um
continuum, e ndo o resultado do momento inicial de um limite adaptativo.

Antén et al (2014) também sdo contrarios a proposta de Wood & Collard (1999).
Segundo os autores, 0s fosseis mais antigos atribuidos a Homo séo fragmentarios e distinguiveis
pelos seus dentes e mandibula de tamanho reduzido, assim como a forma e reorganizagéo da
morfologia craniofacial, 0 que 0s categorizaria como pertencentes a Homo e ndo a
Australopithecus (ANTON et al, 2014).

Em contrapartida, alguns pesquisadores apontam que os fdsseis atribuidos a H. habilis

sdo muito semelhantes aos Au. africanus para justificar a criacdo de uma nova espécie
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(ROBINSON, 1965; WOOD, 2014; VILLMOARE, 2018). Segundo Robinson (1965) nédo
existem diferencas adaptativas discerniveis entre Australopithecus e H. habilis. Apesar de H.
habilis ser geralmente maior que A. africanus, as poucas evidéncias da forma dos corpos, maos
e pés sugerem que H. habilis seria um escalador mais eficiente do que indiscutiveis ancestrais
de Homo (H. ergaster/erectus) (WOQOD, 2014).

H. habilis e H. rudolfensis possuem uma gama de caracteres primitivos e derivados,
segundo Wood (2014) a adicdo dessas espécies a Homo deixa o género com uma mistura
incoerente de caracteristicas. Ainda segundo o autor, H. habilis é muito distinto de H. erectus
para ser considerado o seu ancestral direto, o que pode significar que um modelo linear simples
talvez ndo seja indicado para explicar esse estagio na evolucdo da linhagem humana. Tendo
isso em mente, Wood (2014) sugere que H. habilis e, por conseguinte, H. rudolfensis sejam
alocados em um género préprio nem Australopithecus, nem Homo. Ja em trabalho publicado
em 2013, Lordkipanidze e colaboradores sugeriram que as varia¢fes encontradas nos fosseis
atribuidos aos representantes do Homo primitivo atendem aos requisitos de uma Unica espécie
polimorfica. Em seu trabalho, os pesquisadores sugerem que todos os primeiros Homo
deveriam ser agrupados em H. erectus (LORDKIPANIDZE et al, 2013). Segundo Villmoare
(2018) a proposta de Lordkipanidze e colegas foi logo desconsiderada, pois a aglutinacédo de
todos os Homo iniciais excederia 0 grau e o padrdo de variancia esperada para uma Unica
espécie.

Como o registro fdssil é bastante pobre entre 2Ma e 3Ma na Africa Oriental, a
ancestralidade do Homo permanece uma incognita (VILLMOARE, 2018). Até o momento nédo
foi definido um candidato forte & ancestral de Homo. Até o ano passado (2019), o homininio
mais cogitado por suas caracteristicas morfoldgicas e cronolégicas, principalmente, era o
Australopithecus sediba (BERGER et al, 2010; PICKERING et al, 2011; IRISH et al, 2013;
ANTON et al, 2014; DERUITER et al, 2017; BALZEAU, 2019). Contudo, achados recentes
na regido sul africana recuaram ainda mais a datagdo do Homo erectus. O cranio DNH134, foi
datado em cerca de 2,04 Ma, cronologia que se sobrepde a do Au. sediba encontrado na regido
mais proxima. Esse achado indica que representantes de Homo, Paranthropus e
Australopithecus foram contemporaneos na Africa do Sul entre 2,04 e 1,95 Ma (HERRIES et
al, 2020). A datagcdo mostra que € muito improvavel que Au. sediba seja ancestral de Homo, a
ndo ser que se encontre um espécime com datacdo mais antiga (HERRIES et al, 2020).

Apesar do registro fossil ter as suas fragilidades, atualmente tem-se uma colecédo
bastante expandida de espécimes e espécies homininias. Os ancestrais da linhagem humana

persistiram e se adaptaram a uma ampla variedade de ambientes em periodos de acentuadas
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mudancas climaticas. Com esse cenario em mente, ndo é inesperado que se tenha tamanha
diversidade entre os espécimes que compde a linhagem humana (VILLMOARE, 2018).
Tamanha diversidade, acarreta na dificuldade de se definir uma classificacdo. Por consequéncia,
as andlises das relacOes filogenéticas entre os homininios acaba se tornando um processo
continuo que requer revisdes e reavaliacbes a medida que novos fosseis sdo descobertos
(MONGLE et al, 2019) e, portanto, novas informacdes surgem. Intrinsecamente, isso implica

gue nenhuma arvore filogenética inferida, é absoluta (MONGLE et al, 2019).
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CAPITULO 2 - MATERIAIS: EVIDENCIANDO UM MEIO DE SE TRABALHAR COM
PALEOANTROPOLOGIA NO SUL DO BRASIL

Segundo Mongle e colaboradores (2019), diferentes pesquisadores podem adotar
diferentes padrdes para a captagédo de caracteres, devido a esse fator, a mistura de conjuntos de
dados pode ser problemética. Contudo, ainda segundo os autores, ndo existem problemas
significativos em se analisar grandes conjuntos de caracteres, porém, nesse contexto os dados
devem ser detalhados o suficiente para que possam ser validados (MONGLE et al, 2019).

Os caracteres métricos sdo definidos por Larsen (1997) como varidveis continuas
obtidas através de medicdes lineares utilizadas para caracterizar o tamanho e a forma dos
elementos esqueletais, em sua maioria elementos craniodentais. As analises antropométricas
sdo realizadas a partir da tomada de pontos de medi¢6es nos 0ssos, o que deve ser feito de forma
padronizada para suportar comparagdes. Segundo Okumura (2007) o primeiro aspecto que deve
ser considerado € a adocdo dos pontos de referéncia (landmarks). Ainda segundo a autora, esses
pontos devem ser locais que apresentam algum significado anatémico funcional, estrutural, de
desenvolvimento ou evolutivo, devendo se ater ao fato de que a escolha dos pontos deve ser
adequada as hipoteses testadas (OKUMURA, 2007).

Com o advento dos computadores e da rede de internet que mantém o mundo
interconectado, ndo ha mais limitacGes ao se pensar em um objeto de estudo. Pode-se sem
grandes dificuldades, estudar fosseis encontrados exclusivamente em ambientes do Velho
Mundo sem nunca ter saido do continente Americano. Obviamente, a pesquisa deve-se adequar
aos limites que o material impde, algo que ndo diferiria significativamente caso o material
estivesse disponivel para analise em maos. Nesse sentido, o enfoque da pesquisa ainda assim
dependeria do grau de preservacdo do fossil, por exemplo.

Como pontuado por Bernardo e colaboradores (2020) existem ao menos dois caminhos
pelos quais cientistas do Brasil podem optar para a realizacdo de pesquisas em
Paleoantropologia: o primeiro caminho diz respeito a realizagdo de grandes sinteses tedricas,
onde o foco do trabalho consiste em realizar ensaios que abordem de maneira atualizada e critica
0 conhecimento produzido na area (BERNARDO et al, 2020); o segundo caminho possivel é a
realizacdo de pesquisas a partir da leitura e interpretacdo de dados utilizados em pesquisas ja
publicadas por paleoantropologistas. Nesse sentido, além da revisdo tedrica, o segundo caminho
possibilita a corroboragédo ou contestacéo de interpretacGes existentes, possibilitando inclusive

a criacao de novas interpretacbes (BERNARDO et al, 2020).
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Aproveitando as tecnologias disponiveis, optou-se por realizar uma pesquisa através dos
dados disponibilizados por especialistas da area paleoantropolégica. Seguindo um dos preceitos
basicos do método cientifico (replicabilidade) (POPPER, 1972), diferentes cientistas
disponibilizam em suas publicacdes as informacdes que foram utilizadas em suas analises. Os
dados obtidos, em sua maioria pelas equipes de pesquisa em atividades de campo (BROWN et
al, 1985; WHITE et al, 1994; LEAKEY et al, 1995, 1998; VILLMOARE et al, 2015; GRINE
et al, 2019; WARD et al, 2020, para alguns exemplos de trabalhos) variam de acordo com o

enfoque do trabalho publicado.

2.1 Um trabalho de formigas: a criacéo e organizagdo do banco de dados

Usualmente existem dois tipos de informacGes disponibilizadas nas publicagdes. O
primeiro tipo, denominado neste trabalho por informacdes de cunho geral, sdo aquelas
informac@es que dizem respeito ao espécime encontrado e seu entorno, como a localizagéo e
datacdo, por exemplo. J& o segundo grupo é composto por informagdes mais estritas, sdo as
variaveis métricas obtidas diretamente do material féssil. Nessa parte das publicacdes sdo
dispostas as tabelas especificando a landmark observada e qual o valor obtido para a mesma.
Ambos tipos de informacdo sdo relevantes para as pesquisas paleoantropolégicas. As
informacBes métricas sdo utilizadas no desenvolvimento de analises e interpretacdes, e as
informac@es gerais, além de contribuirem nas analises também auxiliam na contextualizacéo
do material fossil.

Além dos dados disponibilizados em publicacdes, diferentes cientistas optam por
disponibilizar todos os dados coletados por suas equipes, ou mesmo, dados que coletaram ao
longo de suas jornadas profissionais em sites proprios na internet. Essa é uma iniciativa que
surge a partir da dificuldade de se obter os dados através da coleta direta, além de otimizar o
tempo da pesquisa caso os dados ja tenham sido coletados por cientistas anteriores (VOISIN et
al, 2012). Para a fomentacdo do banco de dados obteve-se acesso a trés sites distintos, o
primeiro focado em dados métricos cranianos, mandibulares e dentarios denominado Human

Origins Database®®, o segundo focado em dados métricos dentarios, denominado Human fossil

8 Se encontrava disponivel em: www.humanoriginsdatabase.org. Atualmente o site se encontra desativado.
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teeth’®, e o terceiro focado em dados craniométricos, denominado Peter Brown’s Australian &
Asian Palaeoanthropology L.

Importante salientar um viés observado na obtengdo dos dados atraves das compilacGes
prontas. Cientistas compilam aqueles dados que sdo do seu préprio interesse, ou seja, hem
sempre os dados disponibilizados ali estardo alinhados com a pesquisa projetada inicialmente.
Por exemplo, em muitos casos 0s espécimes ndo apresentavam as datagdes ou informacgdes mais
precisas de localizacdo (coordenadas geograficas), para isso foram necessarias buscas extras
para contemplar aquilo que para esse trabalho seria uma informacdo relevante. Com esse
percalco em mente, se torna indispensavel a utilizagdo de mais de uma fonte de obtencéo de
informacgdes. Nas compilacdes prontas o foco principal estd nos dados métricos, ja as
publicacbes costumam, embora ndo seja regra, trazer uma série de informacdes gerais
adicionais.

Quanto a sua organizagédo, o banco de dados foi produzido a partir da utilizagdo do
programa editor de planilhas Microsoft Excel (2016). Composto por seis planilhas distintas e
organizadas de acordo com o espécime, isto €, amesma linha em todas as planilhas corresponde
ao mesmo espécime fossil. A primeira planilha contém as informacdes gerais dos espécimes,
abarcando: a referéncia do trabalho onde os dados foram encontrados, qual espécie pertence,
qual o nimero de identificacdo, nomenclatura usual (se houver), espécie alternativa, datacéo,
periodo de existéncia (caso ndo possua datacdo precisa), sitio em que foi encontrado, qual
camada estratigrafica, qual unidade geoldgica, localizacdo (pais), coordenada geogréafica do
local, material fossil, sexo, idade (anos ou faixa etaria) e cultura material associada.

Atualmente o banco conta com 3318 espécimes ao todo sendo essas compostas por
Homininios: Homininios (sem definicdo mais precisa), S. tchandensis, O. tugenensis, Ar.
ramidus, Ar. kadabba, Paranthropus (nivel de subgénero), P. boisei, P. robustus, P. aethiopicus,
Au. anamensis, Au. afarensis, Au. deyiremeda, Au. africanus, Au. bahrelghazali, Au. garhi, Au.
sediba, K. platyops, Homo (nivel de género), Homo inicial (sem definicdo), H. habillis, H.
rudolfensis, H. luzonensis, H. ergaster, H. erectus, H. floresiensis, H. naledi, H. antecessor, H.
heidelbergensis, H. denisova, Homo indefinido anterior a neandertal, contemporaneos africanos
de Neandertal, H. neanderthalensis, H. sapiens e H. sapiens moderno. Além dos membros da

linhagem humana, o banco também conta com mais trés espécies de Hominideos: Gorilla

70 Disponivel em: http://anthropologicaldata.free.fr.

"1 Disponivel em: https://peterbrown-palaeoanthropology.net.
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gorila, Pan troglodytes e Pongo pygmaeus, além de alguns Hominideos sem definigdo
especifica.

A segunda planilha é composta por medidas cranianas. Possui 116 espécimes e 217
variaveis craniométricas ao todo. E composta pelas espécies: Homininios (sem definicio mais
precisa), P. boisei, P. robustus, P. aethiopicus, Au. afarensis, Au. africanus, H. habilis, H.
rudolfensis, H. ergaster, H. erectus, H. floresiensis, H. heidelbergensis, H. neanderthalensis e
H. sapiens. A terceira planilha é composta por medidas mandibulares. Possui 163 espécimes e
48 variaveis de métricas mandibulares ao todo. E composta pelas espécies: Homininios (sem
definicdo mais precisa), Paranthropus (nivel de subgénero), P. boisei, P. robustus, P.
aethiopicus, Au. afarensis, Au. africanus, Homo (nivel de género), H. habilis, H. rudolfensis,
H. ergaster, H. erectus e H. heidelbergensis.

A quarta e quinta planilhas correspondem as medi¢fes dos dentes mandibulares e
maxilares, respectivamente. Pelos dentes serem elementos pareados, ou seja, possuirem um
correspondente em posicdo oposta no esqueleto (canino esquerdo e direito, por exemplo), a
organizacdo das planilhas teve que ser pensada para que comportasse ambos dentes como
elementos individuais. Quando se trabalha com planilhas, as células de valores devem conter
apenas o valor correspondente. Qualquer informacéao adicional deve ser relacionada de forma a
ndo interferir na integridade da célula com o valor a ser analisado. Diferentes informac6es em
uma mesma célula impossibilitam a analise dos dados. Posto isso, como forma ndo intrusiva
optou-se por aumentar as informac6es contidas no cabecalho, evidenciando além da variavel e
do dente em si, a posi¢do ocupada pelo mesmo (esquerda ou direita).

Como exposto acima, a quarta planilha corresponde as medidas de dentes mandibulares
tanto permanentes quanto deciduos. E formada por 1589 espécimes e 65 variaveis. E composta
pelas espécies Homininias: Homininios (sem definicdo mais precisa), Paranthropus (nivel de
subgénero), P. boisei, P. robustus, P. aethiopicus, Ar. ramidus, Au. anamensis, Au. afarensis,
Au. africanus, Au. deyiremeda, Au. sediba, Homo (nivel de género), Homo inicial (sem
definicdo), H. habillis, H. rudolfensis, H. ergaster, H. erectus, H. antecessor, H. naledi, H.
heidelbergensis, Homo indefinido anterior a neandertal, H. neandertalensis, H. sapiens.
Também possui dados de trés espécies Hominideas: Gorilla gorila, Pan troglodytes e Pongo
pygmaeus.

A quinta planilha corresponde as medidas de dentes maxilares tanto permanentes quanto
deciduos. E formada por 1580 espécimes e 51 variaveis. E composta pelas espécies Homininias:
Homininios (sem definicdo mais precisa), Paranthropus (nivel de subgénero), P. boisei, P.

robustus, P. aethiopicus, Au. anamensis, Au. afarensis, Au. africanus, Au. deyiremeda, Au.
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sediba, Homo (nivel de género), Homo inicial (sem defini¢do), H. habillis, H. luzonensis, H.
erectus, H. antecessor, H. naledi, H. heidelbergensis, Homo indefinido anterior a neandertal,
H. neanderthalensis, H. denisova, H. sapiens. Também possui dados de trés espécies
Hominideas: Gorilla gorila, Pan troglodytes e Pongo pygmaeus.

A sexta planilha surgiu como uma possibilidade para o desenvolvimento de trabalhos
futuros, no entanto acabou fazendo parte de alguns testes desse trabalho. E formada por algumas
medidas de membros superiores e inferiores, contudo, se encontra em um estagio inicial de
formacéo e organizagdo. Atualmente composta por 224 espécimes, abarca medidas de: Umero,
radio, fémur, tibia, metatarso 1, metatarso 3, metatarso 4, metatarso 5 e talus; contendo até o
momento duas variaveis para cada material 6sseo. E composta pelas espécies: O. tugenensis,
Ar. ramidus, Au. afarensis, Au. africanus, Au. garhi, Au. sediba, H. habilis, H. erectus, H.
heidelbergensis, H. neanderthalensis, H. sapiens. E dois outros representantes de Hominideos:
Gorilla gorila e Pan troglodytes.

Embora em um primeiro momento a escolha por se trabalhar com um banco de dados
possa parecer algo circunstancial, ndo € essa a realidade. O banco de dados se mostra uma
excelente ferramenta para se desenvolver uma pesquisa. Como abarca todas as informac@es que
a pesquisa dispde, se tornam mais evidentes as possibilidades de analises que podem ser
desenvolvidas, isto é, quais analises podem ser utilizadas e até que ponto pode-se chegar com
os dados que o banco detém. Outro fator positivo de se utilizar um banco de dados é a sua
plasticidade, ou seja, é possivel manipular’? os dados de acordo com a analise pretendida.

Os dados ndo sdo estaticos, existem inimeras formas de maneja-los e fazé-los
responderem as mais diversas questdes. Para esse trabalho optou-se pela utilizacéo das planilhas
de informacéo geral, dados métricos de cranio e dados métricos de dentes, além da planilha de
dados métricos de membros para testes adicionais. A escolha desses dados nao foi ao acaso, em
2018 um trabalho realizado pelos mesmos autores (CAMPOS & BERNARDO, no prelo),
apresentou resultados iniciais significativos para uma organizacao entre os primeiros Homo
(representados por H. habilis) divergente da organizacdo esperada pela literatura
paleoantropoldgica conservadora. Segundo o esperado, H. habilis deveria se apresentar mais
préximo a espécie pertencente ao seu género designado, nessa analise, ao H. erectus. Contudo,
sua proximidade maior foi tida com as espécies representantes de Australopithecus. Esses
resultados demonstrados nas figuras 2.4 e 2.5 foram gerados a partir de analises cranianas e

dentérias, sdo considerados os motivadores para a execucao dessa dissertacao.

2 No sentido de ser possivel tratar os dados matematicamente, ndo no sentido de realizar algum tipo de alteragéo
nos dados que afetaria a sua integridade e os resultados decorrentes.
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Figura 2.4 - Dendograma da matriz morfolégica craniana para 5 espécies. Retirado de Campos &
Bernardo (no prelo).
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Figura 2.5 - Dendograma da matriz morfologica de dentes mandibulares para 5 espécies. Retirado de
Campos & Bernardo (no prelo).
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2.1.1 Onde e Quando: especificando as informacdes gerais utilizadas

Como dito anteriormente, a planilha denominada por Informacgdes Gerais detém todos
os dados qualitativos. Embora essas informacdes estejam presentes em sua maioria nas
publicacGes, ndo sdo todos os trabalhos que as apresentam. A grande maioria entre especialistas,
se atém apenas as informacdes de carater métrico, por essa razao existe um grande nimero de
informacOes faltantes. Das 3318 espécimes, 0 banco conta com: 1547 datacOes; 2481
informacdes acerca do sitio arqueologico, 275 informacBes quanto a posi¢cdo do especime na
camada estratigréafica e 27 informac6es da unidade geoldgica a qual o espécime se encontrava;
2097 localizagBes geogréficas dos espécimes, alguns contendo informacgdes mais especificas
contemplando a cidade a qual o féssil foi encontrado, no entanto, a maior parte contempla
apenas o pais de origem; 2096 conjuntos de coordenadas geograficas intrinsecamente ligadas a
existéncia da localizagdo dos fdsseis; 446 descricdes de material fossil encontrado; 1891
defini¢bes de sexo, abrangendo feminino, masculino e indeterminado; 1638 dados abrangendo
idade, variando entre direta (numeral) e indireta (classificacdo por maturidade); 82 dados de
capacidade craniana; 5 medicGes de estatura aproximada; 1 informacdo quanto a presenca de
diastema; 73 dados de massa estimada; e 151 informagdes de associagdo tecnoldgica, expondo
qual a tradicdo identificada.

A partir do levantamento desses dados algumas informacdes puderam ser trabalhadas.
Com a obtencdo dos locais de origem dos fosseis, foram pesquisadas as coordenadas
geograficas referentes. Essas coordenadas foram recuperadas em parte, por meio de uma lista
de sitios georreferenciados disponiveis na pagina web: Human Origins Locality Data
Collective™, aqueles que ndo constavam nessa pagina foram encontrados em buscas livres na
internet. Todos os espécimes georreferenciados se encontram na tabela A.l, presente no
Apéndice A. Com a obtencdo das coordenadas geogréaficas se torna possivel a criacdo de mapas,
uma ferramenta utilizada nédo apenas para visualizagcdo do material, mas também como uma
ferramenta de andlise e criagdo de dados™.

Assim como os dados de localiza¢do geografica, os dados cronoldgicos também foram
organizados de maneira mais precisa. A partir do conhecimento da abrangéncia cronolégica de
uma espécie, se torna possivel corroborar ou discordar das hipdteses de organizacao

filogenética das espécies, afinal, espécies com grandes distancias temporais dificilmente teréo

73 Disponivel em: http://www.fossilized.org/memosphere/locality list_full.php.

" A criacdo e utilizacdo dos mapas sera explicada no préximo capitulo.
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uma relacdo de parentesco proxima. Nesse sentido, a partir da planilha de Informacdes Gerais,

foi gerada a tabela 2.1, apresentada a seguir, contendo informagdes cronoldgicas das principais

espécies homininias com o intuito de auxiliar nas interpretacfes das analises geradas nesse

trabalho.

Tabela 2.1 - Cronologia das principais espécies homininias. DatagGes em anos antes do presente (A.P.).

Espécie = Cfo_nologia —

Média Minima Maxima
Sahelanthropus tchandensis 6.500.000 6.000.000 7.000.000
Orrorin tugenensis 5.966.667 5.900.000 6.000.000
Ardipithecus kadabba 5.575.000 5.500.000 5.650.000
Ardipithecus ramidus 4.378.462 3.600.000 5.000.000
Australopithecus anamensis 4.071.667 3.900.000 4.150.000
Kenyanthropus platyops 3.500.000 3.500.000 3.500.000
Australopithecus deyiremeda 3.400.000 3.400.000 3.400.000
Australopithecus afarensis 3.293.738 3.100.000 3.800.000
Australopithecus garhi 2.500.000 2.500.000 2.500.000
Paranthropus aethiopicus 2.483.333 2.450.000 2.500.000
Australopithecus africanus 2.452.500 2.100.000 3.200.000
Homo rudolfensis 2.089.375 1.600.000 2.400.000
Australopithecus sediba 1.865.000 1.865.000 1.865.000
Homo habilis 1.842.273 1.600.000 2.300.000
Paranthropus robustus 1.825.000 1.650.000 2.000.000
Paranthropus boisei 1.703.125 1.150.000 2.500.000
Homo ergaster 1.263.889 650.000 1.650.000
Homo erectus 914.316 175.000 1.810.000

Homo antecessor 830.000 780.000 840.000

Homo heidelbergensis 427.070 114.500 650.000

Homo naledi 285.500 285.500 285.500

Homo neanderthalensis 107.791 30.800 565.000

Homo luzonensis 58.500 58.500 58.500

Homo denisova 50.000 50.000 50.000

Homo floresiensis 18.000 18.000 18.000

Homo sapiens 43.384 5.000 300.000
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2.1.2 Com quantas cabecas se faz uma filogenia?: apontando os dados craniométricos

Estudos craniométricos humanos ainda atualmente possuem resisténcias entre diferentes
cientistas e meios académicos. Essa resisténcia € um reflexo a obsessao de antropologos fisicos
do século 19, e inicio do século 20, com a definicdo de tipologias raciais” humanas
(ROSEMAN & WEAVER, 2007; ELLISON, 2018) o que gerou uma série de classificacbes
populacionais problematicas que fomentaram atitudes racistas e preconceituosas de maneira
geral (PENA & BIRCHAL, 2006). Com o advento do neodarwinismo, e do crescente aumento
do registro féssil, houve um redirecionamento teérico-metodoldgico quanto a utilizagdo da
forma craniana humana como um material comparativo (ROSEMAN & WEAVER, 2007;
ELLISON, 2018).

Embora ainda existissem os antropologos fisicos que seguiam reproduzindo a “velha
antropologia fisica” (ELLISON, 2018). Os antrop6logos fisicos neodarwinistas passaram a
difundir também suas ideias. A partir da visdo da “nova antropologia fisica”, as diferencas vistas
nos cranios ja ndo eram mais tidas como resultados de diferencas raciais (ELLISON, 2018). Os
antropologos neodarwinianos demonstraram a importancia da selecdo natural em relacdo a
qualquer outra possivel forca na geracdo das diferencas percebidas entre os grupos humanos,
tanto vivos quanto do registro féssil (ROSEMAN & WEAVER, 2007). Historicamente, as
explicacBes evolutivas utilizadas para explicar os diferentes aspectos morfolégicos do esqueleto
e pressdes seletivas dependiam diretamente do auxilio da sele¢cdo natural (ROSEMAN &
WEAVER, 2007)

Embora por muito tempo a selecdo natural tenha sido a principal explicacdo para as
mudangas morfoldgicas, hoje se sabe da existéncia de diferentes estressores. Contudo, mesmo
atualmente ndo se tem um consenso exato de quais forcas tem papel de maior relevancia na
variacdo craniana. O quanto o clima moldou o cranio permanece sendo um fervoroso debate
(BETTI et al, 2010). Diferentes cientistas notaram efeitos significativos da sele¢do natural em
alguns caracteres cranianos, enquanto outros estudos ndo encontraram ligagdo significativa
entre o clima e a morfologia craniana (ver BETTI et al, 2010, para esse debate). Betti e

colaboradores (2010) apontam que as diferencas dos resultados desses estudos esta no fato

S Mesmo que 0s cientistas por tras das pesquisas néo tivessem essa motivacdo, o que é dificil supor, seus trabalhos
geraram interpretacfes que influenciaram politicas de cunho racistas e preconceituosos (PENA & BIRCHAL,
2006). Contudo, inimeros trabalhos realizados posteriormente demonstraram que o préprio conceito de raga para
as populagfes humanas ndo tem sentido. Quando se avalia a variacdo interpopulacional, encontra-se menos
diferenciacdes do que quando se avalia um grupo humano de forma intrapopulacional (RELETHFORD, 1994).
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destes lidarem com diferentes dados métricos fenotipicos, referidos ao tamanho do créanio,
formato ou ambos. Ainda segundo os autores, 0s estudos que utilizaram métricas relacionadas
ao tamanho, ou ambos (tamanho e formato), notaram sinais de selecdo pelo clima.

Por alguns tragos cranianos demonstrarem ligacdo com fatores climaticos, sua utilizacéo
em estudos de deteccio de ancestralidade sofreu diversas criticas’®. Principalmente no passado,
quando a validacdo dos dados craniométricos era questionada como uma ferramenta de
investigacdo (OKUMURA, 2007). Segundo Relethford (2004), as variaveis craniométricas
demonstram graus de plasticidade no seu desenvolvimento, contudo, a magnitude dessas
mudancas devido a plasticidade ndo é suficiente para desconsiderar o padrdo implicito das
relages populacionais. Seguindo essa linha, em um estudo publicado em 2002, Sparks & Jantz
demonstraram através da reanalise dos dados de Boas (1912) que a plasticidade 6ssea nédo € a
fonte primaria de variacdo craniana, algo defendido e difundido até poucos anos atras (BOAS,
1912). A partir de suas anélises, os autores demonstraram que o ambiente produziu um efeito
menor nas dimensées do cranio, quando relacionado aos efeitos ancestrais. O resultado final os
fez chegar a conclusdo de que a maior parte da variacao vista nos cranios € de carater genético
(SPARKS & JANTZ, 2002).

De acordo com Relethford (2004), a interpretacdo dos fatores que influenciam o
desenvolvimento é moldada, até certo ponto, pelos objetivos de quem pesquisa. Em seu estudo
precursor, Boas (1912) concluiu que o determinismo genético era inadequado para explicar a
variacdo craniométrica, contudo, o autor também concluiu que qualquer explicacdo de cunho
determinista também estaria incorreta para explicar o desenvolvimento (interpretacdo
posteriormente corroborada por SPARKS & JANTZ, 2002 e RELETHFORD, 2004). Segundo
Relethford (2004) os dados craniométricos podem ser utilizados para a investigacdo de
diferentes fatores (plasticidade do desenvolvimento, adaptacdo ambiental, histdria populacional
extinta e contemporanea...), a depender das populacdes e varidveis analisadas (BETTI et al,
2010).

Mesmo com 0s avangos na extracdo e sequenciamento de DNA antigo, sua abrangéncia
temporal limitada segue mantendo a importancia dos estudos morfolédgicos esqueletais (BETTI
etal, 2010). Estudos de herdabilidade tém apontado para a existéncia de contribui¢des genéticas
que atuam diretamente na determinacdo da morfologia craniana, mesmo com a influéncia de
fortes mudangas ambientais (CHEVERUD, 1982; OKUMURA, 2013). Estudos indicam que a

6.0 crénio, assim como 0s outros 0ssos presentes no esqueleto, possui plasticidade, o que significa que o cranio
responde a forcas ambientais durante seu desenvolvimento, e que, portanto, pode ser moldado por esses fatores
(SPARKS & JANTZ, 2002).
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propor¢éo de variancia fenotipica é semelhante a proporcéo de variancia genética entre regides
do crénio, e que as distancias genéticas e fenotipicas cranianas tendem a ser moderadas a
altamente correlacionadas (ROSEMAN & WEAVER, 2007).

Segundo Carson (2006) as medidas cranianas de comprimento geralmente apontam
niveis maiores de herdabilidade quando comparadas as medidas de largura. Ainda segundo a
autora, as dimensdes faciais sdo em maior parte menos hereditarias do que as medidas
neurocranianas. Essa relacdo pode ser explicada por alguma mudanca na dieta, que afetou os
musculos mastigatdrios e a estrutura facial associada, no entanto, distor¢do na interpretacéo
devido a baixa amostra craniana ndo pode ser descartada (CARSON, 2006).

As analises craniométricas sdo realizadas a partir da medi¢do das Landmarks, definidas
por pontos marcados no cranio humano, estabelecidas a partir do protocolo de medidas proposto
por Howells (1973). A adesdo a esse protocolo tornou a tomada de medidas uniforme, e menos
subjetiva (BERNARDO, 2012), o que auxilia na replicabilidade das analises e permite a sua
utilizacdo e comparacdo com dados de outros pesquisadores.

Todos os dados craniométricos contemplados na planilha de medidas cranianas foram
retirados da compilacdo disponibilizada no banco de dados Human Origins Database e do
banco de dados Peter Brown'’s Australian & Asian Palaeoanthropology. Como explicado
anteriormente, o primeiro banco se trata de uma compilacdo de dados métricos tomados por
varios pesquisadores, sendo eles: Weidenreich (1943); Arambourg (1963); Tobias (1967); Rak
& Howell (1978); Kimbel, Johanson, & Coppens (1982); Leakey & Walker (1988); Wood
(1991)""; ja o segundo banco se trata de uma compilacgdo de dados realizada pelo antropdlogo
Peter Brown e disponibilizada em pagina web propria, nesse banco foram compilados apenas
os dados referentes a craniometria de espécies homininias ancestrais, no entanto, o banco conta
ao total com uma gama maior de dados craniométricos de diferentes populacfes de H. sapiens
recentes que serdo posteriormente adicionados ao banco de dados principal formado e utilizado
para esse trabalho.

Para relembrar, a planilha de medidas cranianas é formada por um total de 116
espécimes e 217 variaveis craniométricas evidenciadas na tabela 2.2. As variaveis sdo formadas
pela gama proposta e padronizada por Howells (1973) e também por variaveis estimadas pelos
proprios pesquisadores. Atualmente a planilha conta com um total de 4509 medidas,

distribuidas entre os espécimes e suas variaveis.

" Por se tratarem de trabalhos antigos, ndo foi possivel consegui-los na integra. Tendo isso em vista, esses
trabalhos ndo serdo referenciados separadamente, a referéncia serd do proprio banco de dados no qual foram
encontrados.
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Tabela 2.2 — Variaveis craniométricas presentes na planilha de medidas cranianas. As varidveis se encontram

escritas em inglés pois assim estavam no banco original, decidiu-se por manter na lingua original, por ser a
linguagem mais comumente empregada em trabalhos cientificos.

Variaveis contempladas pela planilha de medidas cranianas

Alveolar height (mm)

Anterior interorbital
breadth (mm)

Frontal torus breadth

Glabella-opisthocranion
chord-arc index (unitless)

(mm)

Porion-zygomatic

process index (unitless) Biporionic breadth (mm)

Anteroposterior thickness

of glabella (Arc) (mm)

Bregma-left pterion

Orbitoalveolar brackets (Chord) (mm)

Anteroposterior thickness

of the supraorbital torus
(Arc) (mm)

Anteroposterior thickness
of the supraorbital torus
(Chord) (mm)

Bijugal breadth (mm)

Bimaxillary
breadth (mm)

Biorbital breadth (mm)

Bizygomatic
breadth (mm)

Depth of articular
eminence (mm)

Depth of postglenoid
process (mm)

Foramen magnum
length (mm)

Foramen magnum
maximum width (mm)

Frontal torus breadth
(Arc) (mm)

Frontal torus breadth
(Chord) (mm)

Facial Heght/biporial

Postglabellar sulcus-
brackets

bregma (Arc) (mm)

Facial height/biorbital

Postglabellar sulcus-
brackets

bregma (Chord) (mm)

Maxillo-alveolar

index (unitless) Mastoid length (mm)

Porion-subnasale

Maximum parietal
index (unitless)

breadth (mm)

Occipital condyle shape

index (unitless) Porion height (mm)

Minimum frontal breadth

Palatal index (unitless) (mm)

Mandibular fossa breadth

Inion-opisthion (Chord)
(Chord)

(mm)

Mandibular fossa length

Lambda-inion (Arc)
(Arch)

(mm)

Parietal lambdoid length
(Arc) (mm)

Occipital torus breadth

Bregma-asterion
(Chord) (mm)

Postorbital breadth

Zygomaticoalveolar

Bregma-right pterion
height

(Chord) (mm)

Orbitoalveolar
Height/Facial
height

Bregma-left pterion
(Arc) (mm)

Asterion thickness (O)

Internal alveolar breadth

Nasion-basion angle
at M3 (mm)

(degrees)

Awuricular height-breadth

Palatal height (mm) index (unitless)

Lambda thickness (O)

Bregma-right pterion
(mm)

chord-arc index (unitless)

Bregma/lambda

Bregma-left pterion
thickness (mm)

chord-arc index (unitless)

Postglabellar sulcus-
bregma chord-arc
index (unitless)

Parietal eminence
thickness (mm)

P3 interalveolar distance

Occipital condyle
(mm)

angle (degrees)

M2 interalveolar distance

Altitudinal
(mm)

index (unitless)

Intercanine distance

Mandibular fossa
(mm)

angle (degrees)

P4 interalveolar distance

(mm) Cranial index (unitless)

Foramen magnum area

Superior facial index Il
(Computed) (mm)

(unitless)

M1 alveolus- Superior facial index
porion (mm) I (unitless)
Masseter attachment- Length-breadth chord
porion (mm) index (unitless)

Zygomatic process-

Lower-upper occipital
porion (mm)

scale arc index (unitless)

External occipital
protruberance
thickness (mm)

Temporal chord-arc
index (unitless)

Sagittal chord-arc

(mm) index (unitless)



Incisive canal-
palatomaxillary suture
(mm)

Inferior breadth of nasal
bones (mm)

Infratemporal fossa
depth (mm)

Malar thickness (mm)

Maxillo-alveolar
breadth (mm)

Maxillo-alveolar length
(mm)

Maximum nasal
width (mm)

Minimum malar
height (mm)

Nasal height (mm)

Occipital condyle
maximum length (mm)

Occipital condyle
maximum width (mm)

Orbital breadth (mm)

BieCaF Br - direct
tranverse breadth
between the centers of
the carotid
formaina

Orbitale -
zygomaxillare (mm)

Outer alveolar
breadth (mm)

Palate breadth (mm)

Biasterionic-
supramastoid breadth

Superior facial
height (mm)

Sulcus/bregma thickness  Parietal coronal breadth
A (Arc) (mm)

Vertical thickness of
occipital torus

Parietal lambdoid length
(Chord) (mm)

Mandibular fossa breadth
(mm)

Entoglenoid
breadth (mm)

Glabellar thickness
(Frontal)

Occipital sagittal length
(Chord) (mm)

Mandibular fossa breadth
(Arch)

Inion-opisthion (Arc)
(mm)

Zygomaticoalveolar
height/Facial
height

Bregma-right pterion
(Arc) (mm)

Glabella/bregma
thickness (mm)

Interentoglenoid
breadth (mm)

Parietal sagittal length

Calvarial/Length (Chord) (mm)

Bregma-asterion

Interpostglenoid (Arc) (mm)

Mandibular fossa length
(Chord)

Lambda-inion (Chord)
(mm)

Porion-M1
index (unitless)

Supramastoid breadth
(mm)

Bi-FoOv Br - direct
tranverse breadth
between the centers of
the foramina ovale

Maximum breadth across
mastoid process (mm)

Biasterionic breadth

Orbital height (mm) (Chord) (mm)

Porion-alveolare
index (unitless)

Maximum temporal
breadth (mm)

Biasterionic-biauricular
breadth

Biasterionic breadth
(Arc) (mm)

Nasal profile angle
(degrees)

Alveolare-porion (mm)

Ektoconchion--
porion (mm)

Pterion thickness (P)
(mm)

Frontal squame
angle (degrees)

Occipital condyle area
(Computed) (mm)

Pterion thickness (T)
(mm)

Lambda thickness (P)
(mm)

Asterion thickness (T)
(mm)

Zygo-orbitale-
porion (mm)

Zygomaxillare-
porion (mm)

Bregma thickness (F)
(mm)

Ca-FoOv Lt - direct
length between the
centers of the carotid
foramen and foramen
ovale

Bregma thickness (P)

(mm)

M3 interalveolar
distance (mm)

Alveolar profile
angle (degrees)
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Anteroposterior
supraorbital torus chord-
arc index (unitless)

Occipital sagittal length
chord-arc index (unitless)

Biasterionic breadth
chord-arc index (unitless)

Auricular height-length
index (unitless)

Orbital index (unitless)

Zygomatico-maxillary
index (unitless)

Coronal chord-arc
index (unitless)

Awuricular height-
biporionic
index (unitless)

Lambdoid chord-arc
index (unitless)

Occipito-parietal arc
index (unitless)

Occipito-parietal chord
index (unitless)

Tranverse fronto-parietal
index (unitless)

Frontal-supramastoid
index (unitless)

Fronto-temporal
index (unitless)

Vertical index (unitless)

Subnasal projection
index (unitless)



Palate length A (mm)

Palate length B (mm)

Rhinion-
nasospinale (mm)

Sagittal length of nasal
bones (Arc) (mm)

Sagittal length of nasal
bones (Chord) (mm)

Subnasale-prosthion
(Chord) (mm)

Subnasale-prosthion
(Horizontal) (mm)

Subnasale-prosthion
(Vertical) (mm)

Superior breadth of nasal
bones (mm)

Superior facial
breadth (mm)

Vertical thickness of the
supraorbital torus (mm)

Width temporal
gutter (mm)

Mandibular fossa depth

Porion-opisthocranion

Biporionic-biauricular
breadth

Facial
Ht/biorbital/Calvarial Lgt

bi-Mastoidale

Biauricular breadth

Nasal index (unitless)

Nasal aperture
index (unitless)

Nasal bone width
index (unitless)

bi-stephanic breadth

Foramen magnum shape
index (unitless)

Mandibular Fossa index
(unitless)

Postorbital contrict -
biauricular

Superior facial
length (mm)

Occipital sagittal length
(Arc) (mm)

Biasterionic breadth
(Chord) (mm)

Parietal sagittal length
(Arc) (mm)

Parietal temporal length
(Arc) (mm)

Parietal temporal length
(Chord) (mm)

Prosthion-inion (mm)

Posterior cranial length
(mm)

Basion-bregma (mm)

Parietal coronal breadth
(Chord) (mm)

Basion-nasion (mm)

Glabella-bregma
(Arc) (mm)

Glabella-bregma (Chord)

(mm)

Occipital squame
angle (degrees)

Facial angle (degrees)

Glabella-porion (mm)

Rhinion-porion (mm)

Nasion-porion (mm)

11-12 alveolar
length (mm)

Canine alveolus
breadth (mm)

P3-P4 alveolar
length (mm)

Subnasale-porion (mm)

M1-M3 alveolar
length (mm)

Stephanion
thickness (mm)

Asterion thickness (P)
(mm)

101

Interorbital index
(unitless)

Zygomatico-suprafacial
index (unitless)

Bregma-asterion chord-
arc index (unitless)

Lambda-inion chord-arc
index (unitless)

Sagittal-coronal arc
length index (unitless)

Nasion-opisthion
angle (degrees)

Foramen magnum
angle (degrees)

Petromedian
angle (degrees)

Inion-opisthion chord-arc
index (unitless)

Tympanomedian
angle (degrees)

Glabella-bregma chord-
arc index (unitless)

Posterior cranial length
index (unitless)

2.1.3 O sorriso ancestral: evidenciando as planilhas métricas dentais

Além do cranio, a utilizacdo de dentes para analises de ancestralidade é bastante

empregada, isso se da por principalmente dois fatores: o primeiro é que 0s dentes possuem uma
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alta taxa de preservagdo no registro fossil devido a sua constituicdo’™ que proporciona
resisténcia e durabilidade (BARTOLOMUCCI, 2006); o segundo fator € a taxa de herdabilidade
da morfologia dental, que varia entre 60% e 80%, uma taxa que indica forte influéncia genética
na determinacdo da forma da denticdo (SCOTT, 1997).

A arcada dentaria é formada por 20 dentes deciduos e 32 dentes permanentes, sendo 0s
permanentes compostos por quatro incisivos, dois caninos, quatro pré-molares e seis molares
na parte inferior (mandibular) e na parte superior (maxilar). O dente é dividido
morfologicamente em trés porgdes: coroa, colo e raiz. Possuem planos limitantes’® diferentes
dos utilizados para delimitar o créanio humano, sendo eles: lingual (face voltada para a lingua),
labial (face voltada para os labios, em incisivos e caninos), bucal (para pré-molares e molares,
pois ndo estdo em contato com os labios), mesial (face voltada para o ponto entre os dois
incisivos centrais, chamada face anterior), distal (face voltada para a parte posterior da boca,
oposta a mesial) (BUIKSTRA & UBELAKER, 1994).

A coroa dentéaria é constituida por ctspides®®. As clspides variam em quantidade de
acordo com o tipo de dente. Os incisivos e caninos possuem uma cuspide apenas. Os pré-
molares possuem duas cuspides, uma lingual e uma facial. Os molares possuem um ndmero
variavel de cuspides, com minimo de trés cuspides para molares superiores e quatro cuspides
para os inferiores (BARTOLOMUCCI, 2006). Nos molares superiores cada cuspide possui sua
prépria denominacdo, sendo elas: hipocone (disto-lingual), metacone (disto-facial), paracone
(meso-facial) e protocone (meso-lingual) (BARTOLOMUCCI, 2006). Segundo Bartolomucci
(2006) esses dentes também podem apresentar outras quatro cuspides menores, sendo elas: a
quinta cuspide (entre hipocone e metacone), a cuspide mesial (entre paracone e protocone), a
cuspide paraestilo (superficie bucal entre paracone e metacone) e a carabellis (superficie lingual
no protocone). Ainda segundo a autora os molares inferiores se diferem dos superiores, pois
possuem suas cuspides numeradas de 1 a 7 onde quatro sempre se encontram presentes. O
namero de cuspides, suas diferentes formas e tamanhos, e 0 nimero de raizes que podem ser
vistos nos dentes sdo caracterizados por variaveis ndo-métricas dentarias (BARTOLOMUCCI,
2006).

8 O dente é formado por 95% de matéria mineral, sendo o esmalte o0 produto mais duro do corpo humano
(BARTOLOMUCCI, 2006).

9 Planos imaginarios utilizados para circunscrever os limites corporeos sdo importantes para determinar a posicéo
e direcdo dos 0ssos e dentes.

8 ElevacgGes da coroa.
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As medicOes dentérias fornecem informacgdes importantes quanto as relagdes de
parentesco e de tendéncias evolutivas (BUIKSTRA & UBELAKER, 1994). Essas medidas séo
tomadas a partir dos pontos limitantes expostos anteriormente. Segundo Buikstra e Ubelaker
(1994) ao menos trés medicdes devem ser tomadas para a realizacdo de analises, sdo elas:
diametro mesiodistal, didmetro bucolingual e, ou, labiolingual, e a altura da coroa.

As planilhas métricas de dentes mandibulares e maxilares sdo formadas,
respectivamente, por um total de 1589 e 1580 espécimes, contemplando 65 variaveis para 0s
dentes mandibulares (tabela 2.3) e 51 variaveis para os dentes maxilares (tabela 2.4). Ambos
contém dentes permanentes e deciduos®. Ao todo o banco de dentes mandibulares conta com
19971 dados métricos, ja o banco de dentes maxilares conta com um total de 16094 dados
métricos.

Os caracteres craniodentais sdo de suma importancia para a realizacdo de analises de
biodistancia. Contudo, especialistas devem se ater aos fatores bioldgicos (e também culturais)®?
que podem dificultar a deteccdo dos caracteres para analise e gerar distor¢des nos resultados
obtidos, para isso esses fatores devem ser identificados e considerados dentro da populagédo
estudada a fim de minimizar sua influéncia nas andlises. Além disso, para andlises de
biodistancia, Bartolomucci (2006) salienta a utilizacdo apenas de dentes permanentes, pois 0s
dentes deciduos ndo possuem graus correspondentes as variaveis dos permanentes, contudo,
um estudo recente realizado por Paul & Stojanowski (2017) demonstrou que os dentes deciduos
se mostraram indicadores mais confiaveis de parentesco bioldgico.

Para fins complementares de analise também se utilizardo os dados de dentes deciduos
obtidos. Contudo, devido a baixa concentracdo (pela baixa preservacao) de deciduos no registro
fossil, as analises serdo reduzidas. Os dentes mandibulares deciduos sdo compostos por um total
de 11 espécies homininias, 6 variaveis e 152 medidas. J& os dentes maxilares deciduos sao
compostos por um total de 10 espécies, 5 variaveis e 102 medidas. Para fins ilustrativos as
variaveis que compdem o0s dentes deciduos serdo destacadas nas respectivas tabelas das
variaveis dentais (Tabela 2.3 e 2.4).

81 Popularmente conhecidos como dentes de leite.

82 As populagoes estudadas aqui ndo possufam cultura. Nesse caso, a atengdo deve ser direcionada apenas a fatores
bioldgicos, como condigdes nutricionais e patologias, por exemplo (BARTOLOMUCCI, 2006). Para populagdes
com cultura desenvolvida, cientistas devem se ater também a possiveis fatores sociais, como desgaste ndo-
mastigatorio e mutilagdes, por exemplo.
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Tabela 2.3 — Variaveis contempladas pela planilha de medidas de dentes mandibulares. Destacado em negrito as
variaveis abarcadas pelos dentes deciduos.

Variaveis contempladas pela planilha de medidas de dentes mandibulares

Avrea cuspide bucal
(mm)

Area da base da
coroa (mm)

Area da coroa (mm)

Area da coroa
(Computada) (mm)

Area da cuspide
lingual (mm)

Desgaste oclusal
(contagem)

Diadmetro
labiolingual coroa
(mm)

Diametro mesiodistal

da coroa (mm)

Fissura longitudinal
medial (contagem)

indice da forma da

coroa (sem unidade)

Area C6 (mm)

Area C7 (mm)

Area da cuspide
Entoconid | (mm)

Avrea da clspide
entoconid |1
reconstruida (mm)

Avrea da clspide
Hipoconid (mm)

Avrea da clspide
hipoconulid I (mm)

Avrea da clspide
hypoconulid 11
reconstruida (mm)

Avrea da clspide
Metaconid | (mm)

Avrea da clspide
metaconid |1
reconstruida (mm)

Avrea da clspide
protoconid (mm)

Avrea protostylid (mm)

Avrea Talonid (mm)

Comprimento da raiz

(mm)

Comprimento da raiz

(raiz mesial) (mm)

Comprimento da raiz

(raiz distal) (mm)

Comprimento distal da

raiz (mm)

Comprimento mesial
da raiz (mm)

Crista distal trigonal
(contagem)

Crista Entoconid-
hypoconulid
(contagem)

Deflexdo de vinco
(contagem)

Diametro
bucolingual coroa
(mm)

Diametro bucolingual
da coroa (Hypoconid)
(mm)

Diametro bucolingual
da coroa (Protoconid)
(mm)

Forma da raiz
(contagem)

Numero de cuspide
(contagem)

Protostylid (mm)

Tuberculo
intermedium/lingual
da clspide/C7
(contagem)
Tuberculo
sextum/distal da
cUspide/C6
(contagem)

Padréo de fissura
(contagem)

Altura Maxima do
Dente (mm)

Altura da Coroa (mm)

Diametro Cervical
Mesiodistal (mm)

Diametro Cervical
Bucolingual (mm)

Altura da Raiz (mm)

Diametro Mesiodistal
da Raiz (mm)

Diametro Bucolingual
daraiz

Volume da Raiz
(mm?3)

Volume do esmalte da
Coroa (mm3)

Dentina Coronal e
Volume pulp da Coroa
(mm?)

Volume da Dentina da
Coroa (mm3)

Volume pulp da coroa
(mm?)

Volume pulp da raiz
(mm?)

Volume da Dentina da
raiz (mma)

Volume pulp de todo o
dente (mm3)

Dentina e volume pulp
de todo o dente (mm3)

Bucolingual anteriror
(mm)

Bucolingual posterior
(mm)

Minimo diametro da
coroa (Mn)

Méximo diametro da
coroa (Mn)

Distancia da linha do
esmalte bucal para a
ponta

Comprimento da coroa
(mm)

Avrea de superficie da
raiz (mm2)

Avrea cervical (mm?)

Volume da coroa
(mm?)

Superficie do EDJ
(mm?)
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Tabela 2.4 — Variaveis contempladas pela planilha de medidas de dentes maxilares. Destacado em negrito as
variaveis abarcadas pelos dentes deciduos.

Variaveis contempladas pela planilha de medidas de dentes maxilares

Avrea bucal cuspide Diametro Mesiodistal

Area hipocone (mm)  Altura da Coroa (mm) Area cervical (mm?)

(mm) da Raiz (mm)
Area da base da A Altura da Coroa Diametro Bucolingual Espessura oclusal
coroa (mm) Area metacone (mm) Vestibular (mm) da Raiz (mm) maxima (B) (mm)

< < Altura da Coroa Volume pulp da coroa Espessura oclusal
Area da coroa (mm) Avrea paracone (mm) pup P

Lingual (mm) (mm3) maxima (L) (mm)

Avrea da coroa Area protocone (mm) Diametro Cervical Volume pulp da raiz Espessura lateral
(Computada) (mm) P Mesiodistal (mm) (mm3) méxima (B) (mm)
Area da cuspide Complexo Carabelli Diametro Cervical Volume pulp de todo Espessura lateral
lingual (mm) (contagem) Bucolingual (mm) dente (mms) méaxima (L) (mm)

Desgaste oclusal Crista obliqua Altura da Raiz (mm) Dentina e volume pulp  Espessura da ponta da
(contagem) (contagem) de todo o dente (mm3) cuspide (B) (mm)
Iabio?ilr?rrsgtlrgoroa Cuspide distal Comprimento da Raiz  Bucolingual anterior ~ Espessura da ponta da
(r?wm) (contagem) (mm) (mm) caspide (L) (mm)
Didmetro mesiodistal Diametro bucolingual Volume da Raiz Bucolingual posterior Area da dentina (mm?)
da coroa (mm) coroa (mm) (mm3) (mm)
Fissura longitudinal NUmero de cispide  Volume do esmalte da Comprimento da coroa  Volume da Dentina
medial (contagem) (contagem) Coroa (mm?) (mm) (mm3)
indice da forma da Altura Maxima do VcI)DISrr:;[:anau?ozjoan?:lo:oa Areade superficieda  Area da superficie
coroa (sem unidade) Dente (mm) pu’p raiz (mm?) EDJ (mm?2)

(mm?)

Area do esmalte
(mm?)

2.1.4 Um grupo “virado em perna”®®: apresentando os dados métricos de membros

A planilha de membros comecou a ser formada a partir do achado de alguns artigos que
despertaram o interesse de se trabalhar com esse tipo de dados no futuro (ver STEUDEL-
NUMBERS & TILKENS, 2004; BERGER et al, 2010; HAILE-SELASSIE et al, 2010;

8 Termo gaticho comumente utilizado para designar pessoas de estatura alta.
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PONTZER et al, 2010, para exemplos de trabalhos que trazem dados métricos de membros).
Por se tratar de uma planilha iniciada recentemente, em comparagdo com as outras, a quantidade
de dados compilados se encontra em menor numero. Contudo, para fins de anélises
complementares se achou pertinente a utilizacao e execucao de andlises a partir desses dados.

Segundo Holliday (1997) as proporc¢des corpdreas variam conforme o clima ao qual o
individuo esta inserido, ou seja, correspondem ao menos em parte a selecdo climéatica. Ao
observar as diferencas corporais entre diferentes espécies de animais homeotérmicos de
diferentes regiGes geograficas, notou-se que aqueles que se encontravam mais préoximos dos
polos possuiam maior massa corporal e extremidades mais curtas®*, em relacdo a seus
coespecificos que viviam em regides mais proximas a linha do equador (HOLLIDAY, 1997,
WATT et al, 2010). Essa relacdo ocorre, segundo seus proponentes, devido a minimizacdo da
relacdo da area de superficie pelo volume dos corpos dos animais homeotérmicos. A diminui¢do
da superficie facilita a conservacdo do calor interno em regides mais frias, ja que a perda de
calor nos animais esta diretamente ligada ao tamanho de sua &rea (HOLLIDAY, 1997; WATT
et al, 2010).

Mesmo com evidéncias de resposta a diferentes climas, pesquisas ontogenéticas assim
como analises realizadas com migrantes, demonstraram que as dimensdes corporais parecem
responder substancialmente ao componente genético, e que, portanto, pouco respondem as
pressbes seletivas (HOLLIDAY, 1997). Diferentes estudos realizados com esquimos,
aborigenes australianos, populacdes afro-americanas e euro-americanas apontaram que suas
caracteristicas corpdreas se manifestam no inicio da vida fetal, indicando alta codificacdo
genética no seu desenvolvimento (ver HOLLIDAY, 1997, para a referéncia aos trabalhos).
Além desses fatores, Holliday (1997) também pontua que caracteristicas relacionadas a forma
do corpo humano demonstram ser mais resistentes a estressores externos, como déficit
nutricional ou doencas, em comparacdo a caracteristicas relacionadas ao tamanho.

Todas as evidéncias abordadas acima sugerem que as propor¢des corpdreas demonstram
ser bons marcadores filogenéticos. Ainda segundo Holliday (1997), estudos relacionados a
forma corporal podem fornecer pistas para dispersdes evolutivas de curto e longo prazo.

Restringindo o olhar para o taxon primata, muitos clados, incluindo o Homininio,
apresentam alta diversidade nas propor¢des de seus membros (STEUDEL-NUMBERS &
TILKENS, 2004). Segundo Richmond e colaboradores (2002), as variacdes observadas nos

membros tanto anteriores quanto posteriores dos primatas atuais possuem alta correlagdo com

8 O aumento de massa corporal é conhecido como regra de Bergmann, ja a relacdo de encurtamento dos membros
é conhecida como regra de Allen (HOLLIDAY, 1997).
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as suas diferencas de comportamento posicional®. Devido a isso, muitos trabalhos relacionados
as proporc¢des dos membros buscam a reconstrucao das estratégias de locomocéo entre os taxa
fosseis (ver, HAILE-SELASSIE et al, 2012; WARD et al, 2012; GRUSS & SCHMITT, 2015,
para alguns exemplos).

Os membros também sdo bons indicadores de relagdes filogenéticas (HOLLIDAY,
1997; RICHMOND et al, 2002). Segundo Mchenry & Brown (2008), os espécimes homininios
exibem em parte da sua anatomia pds-craniana um padrdo semelhante, onde as espécies iniciais
da linhagem apresentam corpos com caracteristicas mais primitivas em relacdo as espécies
posteriores. Pickering e colegas (2011) apontam que de modo geral, as espécies Au. sediba, H.
habilis e H. rudolfensis apresentam caracteristicas morfoldgicas que demonstram uma evolugédo
adaptativa em direcdo ao grau de Homo, evidenciado na espécie H. erectus. Dentre essas
caracteristicas, as propor¢des corporeas se destacam quanto ao aumento geral do tamanho do
corpo, reorganizagdo biomecénica da pelve para locomogédo, alongamento relativo dos
membros inferiores e caracteristicas relacionadas a bipedia nos pés, como a presenca de arco
longitudinal por exemplo (PICKERING et al, 2011; WARD et al, 2011).

Para a realizacdo das andlises, a planilha de membros conta com um total de 224
espécimes e 18 variaveis com 2683 medidas. Os elementos pos-cranianos e suas respectivas
variaveis estdo expostas na tabela 2.5, a seguir.

Tabela 2.5 — Elementos pds-cranianos e suas respectivas variaveis.

Fémur Tibia
Comprimento Maximo Clrcunferzfgdr:ilé;i do eixo Diametro da cabeca ~ Comprimento Maximo Rotacéo da Tibia
Umero Radio Metatarso 1
Comprimento Maximo  Diametro da cabeca Comprimento Comprimento Méaximo D'amit];%idoo exo
Metatarso 3 Metatarso 5
Comprimento Méaximo Dlametrp _do exo Comprimento Mé&ximo Dlametrlo QO Eixo
médio medio
Metatarso 4 Télus
Comprimento Maximo Dlametrp _do exo Comprimento Comprimento da
médio cabeca

8 «“Positional Behavior”, conceito muito utilizado na primatologia, de modo geral refere-se ao comportamento de
uma espécie relacionada ao seu ambiente natural (ver HUNT, 1991).
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CAPITULO 3 - DA PRODUCAO DE MAPAS A ESTATISTICA MULTIVARIADA: UM
METODO POR ESSENCIA MULTIDISCIPLINAR

Segundo Pietrusewsky (2008), o estabelecimento de critérios de medicdo dos corpos de
populagdes vivas (antropometria) e dos restos mortais (osteometria e craniometria), assim como
0s métodos de andlises desses dados variados, podem ser considerados uma das maiores
contribuicdes da Antropologia Bioldgica para a ciéncia. Inicialmente, a maior parte das
medicdes e descri¢cbes visavam investigar a estrutura da populagdo humana e suas relagdes
bioldgicas passadas, assim como a atribuicdo de espécimes desconhecidos a taxa conhecidos
(PIETRUSEWSKY, 2008). Segundo Buikstra e colaboradores (1990), esses primeiros esforgos
geraram interpretacdes equivocadas de varios pesquisadores que defendiam a ideia de que pela
taxa de herdabilidade das caracteristicas ser desconhecida, e sua probabilidade possivelmente
baixa, as analises de distancia bioldgica ndo seriam Uteis para a avaliacdo de relacdes entre as
populagdes ancestrais.

A distancia bioldgica, ou biodistancia, é definida como uma medida de divergéncia
populacional que tem por base caracteristicas poligénicas (BUIKSTRA et al, 1990).
Usualmente as caracteristicas poligénicas possuem componentes ambientais e genéticos, por
esse fator as distancias biologicas podem refletir tanto diferencas genéticas entre os taxa, quanto
ambientais (BUIKSTRA et al, 1990). As analises de biodistancia sdo utilizadas para reconstruir
0s processos evolutivos em populacdes ancestrais (fosseis) (BARTOLOMUCCI, 2006; PAUL
& STOJANOWSKI, 2015). Essa se tornou uma importante ferramenta, pois nesses casos as
verdadeiras distancias genéticas geralmente ndo podem ser obtidas (BUIKSTRA et al, 1990).
Estad baseada no pressuposto de que as populacGes que compartilham tracos entre si, que
possuem concordancia estatistica na frequéncia das variaveis, estio mais intimamente
relacionadas do que as popula¢des que ndo compartilham os mesmos tracos (LARSEN, 2002;
BARTOLOMUCCI, 2006).

Os estudos de distancia biologica séo realizados a partir de duas classes de dados,
métricos e ndo-métricos. Os dados métricos sdo medi¢des ou indices lineares continuos
derivados dessas medidas, usados para evidenciar o tamanho e a forma dos 0ssos e dentes. Ja
0s dados ndo-métricos sdo tracos ndo-mensuraveis (discretos), normalmente descontinuos ou
guase-continuos. Sua contagem é realizada atraves da analise de presenca ou auséncia, podendo
também incluir a existéncia de diferentes graus de expressdo entre as duas categorias
(BUIKSTRA et al, 1990; LARSEN, 2002; BARTOLOMUCCI, 2006; PIETRUSEWSKY,
2008).
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De maneira geral, os estudos de biodistancia esqueletal examinam a variagéo na forma
e tamanho dos 0ssos e dentes, uma vez que esses elementos bioldgicos possuem base genética
(PIETRUSEWSKY, 2008). O intuito principal torna-se a definicdo dos padrdes que
demonstrem essas relacdes genéticas entre os grupos (BUIKSTRA et al, 1990), ou seja,
demonstrar as relacdes de similaridade e dissimilaridade entre as popula¢es ou subgrupos
populacionais baseando-se na variagdo dos seus caracteres morfolégicos (PAUL &
STOJANOWSKI, 2015). Esse metodo se baseia no pressuposto de que 0S grupos que
compartilham mais caracteres métricos e nao metricos em comum, tendem a ser considerados
mais relacionados do que o0s grupos que ndo os compartilham (LARSEN, 2002;
PIETRUSEWSKY, 2008).

Dentre os elementos esqueletais mais utilizados na reproducao de analises de distancias
bioldgicas destacam-se o cranio e os dentes. Segundo Manolis (2001), o estudo do material
craniano possui enfoque diferenciado, pois as diferencas genéticas sdo expressas devido as suas
diferentes taxas de crescimento. Com isso, as diferencas nos valores médios das medidas
cranianas, de diferentes grupos, podem ser interpretadas como a expressdo de diferencas na
composicdo genética dos mesmos (MANOLIS, 2001). Os dados métricos dentais sdo
comumente utilizados em analises macroevolutivas, principalmente devido a sua resiliéncia
geral, e por consequéncia, grau elevado de preservacdo no registro féssil (PAUL &
STOJANOWSKI, 2015; PAUL et al, 2020). Além disso, a forma e tamanho dentérios séo
fortemente determinados pelo genotipo (LUNA, 2015; PAUL & STOJANOWSKI, 2015).
Depois de formados ndo sofrem com remodelagens plasticas, como 0s 0ssos por exemplo, o
que faz diferentes especialistas apontarem os dentes como melhor marcador evolutivo, devido
a sua evolucdo conservadora (LARSEN, 2002; PAUL & STOJANOWSKI, 2015).

As analises de biodistancia podem fornecer informacbes tanto sobre as relagdes
bioldgicas intrapopulacionais (dentro dos grupos), quanto interpopulacionais (entre 0s grupos)
(BUIKSTRA et al, 1990). Possibilita identificar as fronteiras populacionais, 0s grupos
familiares consanguineos, os padrdes de residéncia e de fluxo de trocas génicas ligado aos
casamentos (exogamia) (BARTOLOMUCCI, 2006). A obtencdo dessas relacOes se torna
possivel através da utilizacdo de andlises estatisticas multivariadas e suas ferramentas de
analise, sendo comum a utilizacdo de analises de componente principal, funcdo discriminante,
analises de cluster e escalas multidimensionais, por exemplo. (LARSEN, 2002;
BARTOLOMUCCI, 2006; PIETRUSEWSKY, 2008).

Nos principios da década de 1980 houve a expansdo no desenvolvimento de novos

métodos estatisticos aplicados aos problemas relacionados a variagdo biologica pre-historica
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(BUIKSTRA et al, 1990). Dentre essas novidades estava o uso do método de correlagdo de
matrizes em conjunto com o uso de métodos de permutacdo para avaliacdo de significancia
(BUIKSTRA et al, 1990). Seguindo essa metodologia, para esse trabalho serdo realizadas
analises a partir da producéo de trés tipos de matrizes. Essas matrizes serdo produzidas a partir
de diferentes dados extraidos dos ancestrais da linhagem homininia. Esses trés tipos de matrizes
foram denominados: Morfol6gicas, formadas a partir dos dados meétricos dos fdsseis
homininios; Geograficas, formadas a partir dos dados de dispersao geografica dos fosseis; e
Filogenéticas, formadas a partir de trabalhos filogenéticos recentes. Os métodos empregados

para formacdo de cada tipo de matriz serdo evidenciados a seguir.

3.1 Mas ndo era de Humanas?: entendendo a Estatistica Multivariada

Todo estudo voltado a explicacdo de um fendmeno, independentemente de sua natureza,
deve passar primariamente pela coleta e posterior analise de dados (JOHNSON & WICHERN,
2007). A estatistica € um método utilizado para a coleta, organizacdo, descricdo, analise e
interpretacdo de dados (MACHADO et al, 2004). Boa parte dos fendbmenos estudados, e isso
inclui o estudo dos ancestrais humanos, requerem uma larga quantidade de informacoes sobre
diferentes tipos de varidveis (JOHNSON & WICHERN, 2007). A utilizacdo de métodos
estatisticos torna possivel a andlise dos dados e, por conseguinte, a fundamentacdo de
interpretacdes perante determinadas condices e situacdes (MACHADO et al, 2004). Como 0s
dados aqui analisados requereram medicdes simultaneas em varidveis diversas, 0 escopo
metodoldgico estatistico utilizado serd o da anélise multivariada (JOHNSON & WICHERN,
2007).

Bernardo (2007) define a estatistica multivariada como todos os métodos que analisam
de forma simultanea diversas medidas em cada individuo ou objeto de estudo. Ainda segundo
0 autor, um dos objetivos da estatistica multivariada é a simplificagdo dos dados, pois reduz o
namero de dimensbes sem prejudicar a maior parcela de variancia contida no conjunto de
variaveis amostradas.

A estatistica multivariada ndo possui apenas uma técnica padrao de analise (JOHNSON
& WICHERN, 2007). Devido a isso, Johnson & Wichern (2007) apontam a complexidade de
se estabelecer um esquema de classificagdo para as técnicas multivariadas que seja amplamente
aceito. Ainda segundo os autores, uma classificacdo se refere a distincdo entre as técnicas

utilizadas para estudar os relacionamentos interdependentes e os relacionamentos dependentes,
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enquanto outra classificacéo define as técnicas segundo o nimero de populagdes e de conjuntos
de variaveis no estudo realizado.

Independentemente da falta de consenso quanto a uma classificacao das técnicas, essas
devem ser realizadas invariavelmente com o auxilio de computadores. Ao longo dos anos sdo
notorios 0s avangos tecnoldgicos. Tecnologias voltadas para a computacdo foram, e seguem
sendo, acompanhadas pelo desenvolvimento de softwares estatisticos bastante sofisticados, o
que torna a etapa de analise mais simples e dindmica. Para a realizacdo da preparacao dos dados
e posterior analise foram utilizados os programas computacionais: Microsoft Excel (2016),
Statistica (STATSOFT, 2007) e R (R Core Team, 2020).

Para saber qual andlise estatistica deve ser utilizada, deve-se primeiramente definir o
problema de estudo e os objetivos do mesmo, para a partir disso escolher a técnica (ou técnicas)
multivariada mais apropriada (BERNARDO, 2007; JOHNSON & WICHERN, 2007). Segundo
Johnson & Wichern (2007), os objetivos das pesquisas que se mostram mais concordantes com
0s métodos de estatistica multivariada s&o:

1) Reducao dos dados ou simplificacdo estrutural geral: o objetivo é representar os dados
da forma mais simples sem comprometer a sua integridade. Visa facilitar a interpretacdo de
quem pesquisa;

2) Classificagdo e agrupamento dos elementos: objetos ou variaveis sdo agrupados de
acordo com a similaridade de suas medidas. Dependendo dos elementos estudados pode haver
a necessidade de se utilizar regras para definicdo dos agrupamentos;

3) Investigacdo da relacdo de dependéncia entre as variaveis: relevante para entender a
natureza das relacdes entre as varidveis, se sdo todas independentes umas das outras ou se ha
algum tipo de dependéncia entre uma ou mais;

4) Predicdo: as relacOes entre as variaveis sdo determinadas com o intuito de prever 0s
valores de uma ou mais variaveis com base na observacdo dessa determinacdo inicial;

5) Producdo e teste de hipéteses: criacdo de hipdteses especificas geradas a partir da
avaliacdo de populagfes multivariadas e testadas. Utilizado para validar suposi¢des ou reforcar
principios anteriores;

Como exposto no capitulo anterior, para esse trabalho serdo realizadas analises de
caracteres morfologicos com o intuito de compreender as relacdes de similaridade e
dissimilaridade entre diferentes taxa homininios. Para isso, 0S meétodos estatisticos mais

adequados sdo os relacionados a interdependéncia®. Por fim, deve-se definir as técnicas

8 Nessa técnica todas as variaveis sdo analisadas como um conjunto, ndo ha separagdo entre as mesmas
(BERNARDO, 2007).
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estatisticas mais apropriadas tendo por base as caracteristicas das variaveis obtidas, questdes
como tamanho amostral e tipos de variaveis (métricas ou discretas), além das particularidades
de cada técnica multivariada (BERNARDO, 2007; JOHNSON & WICHERN, 2007).

3.1.1 Tem peca faltando nesse jogo: a producdo das Matrizes Morfoldgicas

Os dados multivariados surgem quando ha a necessidade de se estudar uma série de
variaveis em conjunto. Para isso, os valores devem ser registrados (organizados) para cada
individuo distinto. A organizacdo dos dados em forma de matriz facilita sua exposicéo e permite
que os célculos estatisticos sejam realizados de forma ordenada e eficiente (JOHNSON &
WICHERN, 2007). Atualmente muitos softwares utilizam linguagens e pacotes estatisticos que
realizam operacfes em matrizes. Para a producdo das Matrizes Morfoldgicas, optou-se pelos
métodos estatisticos de Andlise de Componente Principal (PCA), seguido da Anélise de
Agrupamento (Cluster). Contudo, por se tratarem de dados métricos extraidos de material
fossil, as varidveis tiveram que receber um tratamento inicial.

Embora tenha se conseguido uma consideravel quantidade de dados, as planilhas de
medidas possuem uma extensa quantia de valores faltantes (missing values). Lidar com a falta
de dados é comum quando se trabalha com material fossil devido as questdes de baixa
preservacdo do objeto de estudo (processo tafondémico). Lamentavelmente, a maioria das
analises multivariadas necessitam que 0s conjuntos de dados estejam completos, por esse fator,
muitas analises ndo podem ser aplicadas aos conjuntos de dados fosseis (incompletos)
(KENYHERCZ & PASSALACQUA, 2016). Para suprir o problema da incompletude dos
dados, Howells (1973) sugeriu trés possiveis abordagens: a primeira seria utilizar a média da
série para suprir as faltas na varidvel; a segunda abordagem seria utilizar uma estimativa, a
partir de formulas de regressao; e a terceira abordagem era fazer uma “suposi¢do cuidadosa”
com base no tamanho e forma geral do féssil (crénio, nesse caso). Todas as trés propostas de
Howells (1973) foram severamente julgadas (KENYHERCZ & PASSALACQUA, 2016).

Embora seja uma abordagem bastante criticada, optou-se nesse trabalho pelo tratamento
dos dados através da sua média (KENYHERCZ & PASSALACQUA, 2016). A média foi
utilizada em dois momentos, primeiro para restringir os dados ao nivel de especie. A media
aritmética é uma técnica estatistica descritiva que fornece o valor central de um conjunto de
nameros (JOHNSON & WICHERN, 2007). Como as planilhas foram organizadas a partir dos

dados dos espécimes fosseis, cada espécie conta com um ndmero (n) de individuos, o0 que por



113

si s6 aumentava a quantidade de dados faltantes. Por esse motivo foram extraidas as médias
aritméticas de todas as variaveis para cada espécie, passando os dados, assim, para o nivel
especifico.

Com os dados organizados em espécies, foram realizadas medias para cada variavel
novamente, o resultado dessas médias foi inserido no lugar dos dados ausentes. Uma das
vantagens de se utilizar substituicdo pela média é que os dados adicionados ndo influenciam na
integridade dos dados existentes, por outro lado essa também é a sua desvantagem. Com a
substituicdo pela média nenhuma informacdo nova é obtida, os dados substituidos séo,
essencialmente, ruido na anélise (KENYHERCZ & PASSALACQUA, 2016).

Depois de todas as lacunas estarem preenchidas, como um dos critérios de selecdo de
variaveis para as analises foram geradas as variancias de cada conjunto de variavel. A variancia
¢ uma medida de dispersdo que leva em consideracdo a totalidade dos valores da variavel
(MACHADO et al, 2004). E baseada nos desvios em torno da média aritmética e determina a
média aritmética dos quadrados dos desvios (MACHADO et al, 2004; JOHNSON &
WICHERN, 2007). A variancia indica o quanto um conjunto de valores se encontra
diversificado em relacdo ao valor de tendéncia central (do valor médio) (MACHADO et al,
2004). Quanto maior seu valor, maior a diversificacdo da amostra selecionada.

Além da utilizagdo das métricas “originais”, optou-se por fazer um tratamento de todas
as variaveis com Média Geométrica (GM). A GM define a média dos valores selecionados a
partir de seus valores discrepantes (MCALISTER, 1879). Com o intuito de diminuir possiveis
distorcdes nos dados causados pelo ambiente, realizou-se a divisdo dos dados das variaveis pela
GM extraida de cada uma, conforme a equacdo (figura 3.6). Com esse tratamento os dados
passam a representar apenas caracteristicas de forma sem interferéncia do tamanho. As anélises

foram feitas com ambos tipos de dados, tratos por GM e ndo tratados.

Dado GM = Medida "original" da varidvel

GM da variavel
Figura 3.6 — Equacdo de tratamento dos dados pela média geométrica.

Depois dos dados devidamente tratados, as matrizes foram organizadas segundo

diferentes critérios que serdo evidenciados no proximo capitulo. Com a organizacao finalizada,
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as matrizes foram transferidas para o programa computacional Satistica®” (STATSOFT, 2007)
onde foram realizadas as analises multivariadas.

A primeira analise realizada foi a Analise de Componente Principal (PCA). APCA ¢ a
técnica estatistica mais utilizada nos estudos de Antropologia Biologica devido a facilidade com
que estabelece as relagfes de similaridades, e diferencas, entre os objetos de estudo
(BERNARDO, 2007). Busca explicar a estrutura de variancia-covariancia em um conjunto de
variaveis por meio de combinacdes lineares, tendo por objetivos a reducdo dos dados e sua
interpretacdo (JOHNSON & WICHERN, 2007). As variaveis correlacionadas sao condensadas
e transformadas em variaveis ndo correlacionadas e independentes (AYRES et al, 2007). Essas
variaveis independentes sdo dispostas em colunas perpendiculares combinadas de forma linear
e em ordem decrescente de importancia (AYRES et al, 2007).

As colunas de uma PCA sdo compostas por porcentagens (indices) cumulativas da
variancia contida nos dados originais. Cada coluna, ou componente, carrega a informagéo
resumida de diversas variaveis, sendo que a primeira coluna detém o maior indice de variancia
que passa a decair ao longo da quantidade de componentes gerados (JOHNSON & WICHERN,
2007). Segundo Ayres et al (2007), os primeiros indices gerados sdo os denominados por
Componentes Principais (PC). Ainda segundo 0s autores, as pesquisas devem se ater a
utilizacdo dos componentes que descrevem 80% ou mais da variagdo presente na amostra. Em
alguns casos esses indices estdo representados pelo primeiro e segundo componentes (AYRES
et al, 2007).

A PCA pode ser realizada por dois meios, através da légica de correlacdo entre as
variaveis ou através da l6gica de covariancia entre as mesmas. Para esse trabalho, optou-se por
realizar a PCA através da Idgica de covariancia, que determina a medida de dependéncia entre
as variaveis (HARDLE & SIMAR, 2003). Os PCs sao usualmente utilizados como
intermediarios em analises estatisticas (JOHNSON & WICHERN, 2007). Depois de gerados,
os PCs foram utilizados na composicdo de graficos bidimensionais e na analise de
agrupamentos (cluster).

A utilizacdo de graficos estatisticos é bastante difundida no meio académico. O gréfico
é uma forma de se apresentar os dados estatisticos de uma maneira rapida e clara (MACHADO
et al, 2004; AYRES et al, 2007). Por esse motivo se torna um importante instrumento de

comunicacgdo, pois poupa tempo e esforco na visualizacdo dos dados pelo publico em geral

87 O Statistica é um sistema de analise de dados, graficos, gerenciamento de banco de dados e desenvolvimento de
aplicativos personalizados, possui uma ampla sele¢do de procedimentos analiticos basicos e avangados para
aplicativos de negocios, mineragdo de dados, ciéncia e engenharia (STATSOFT, 2007).
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(MACHADO et al, 2004; AYRES et al, 2007). Contudo, os graficos ndo s&o utilizados apenas
como meios de apresentacdo de dados, eles também podem ser utilizados como meios de
analise.

Composto por um plano cartesiano formado pelos eixos X e Y. Os graficos
bidimensionais sdo gerados a partir da utilizacdo dos dois primeiros PCs que determinam o
valor de ambos eixos. A disposi¢do das varidveis no plano bidimensional define as possiveis
relacGes entre as mesmas. Varidveis que apresentam maior proximidade tendem a ser mais
semelhantes entre si, enquanto as variaveis mais distantes tendem ao oposto.

Com a utilizacdo dos quatro primeiros PCs foi realizada a Anélise de Cluster. Essa
analise fornece um meio informal de avaliagdo da dimensionalidade, identifica os grupos
distantes e sugere hipoteses de relacionamentos entre os objetos analisados (HARDLE &
SIMAR, 2003; JOHNSON & WICHERN, 2007). Segundo Ayres et al (2007), os clusters sdo
formados pelos grupos que compde a amostra em analise. Como a amostra estudada apresenta
unidades de semelhanca e diferenca entre si, a anélise de conglomerados avalia essas unidades
e classifica os grupos de acordo com seus graus de semelhanca (HARDLE & SIMAR, 2003;
AYRES et al, 2007; JOHNSON & WICHERN, 2007).

Conforme apontado por Ayres et al (2007), a andlise cluster é realizada a partir da
defini¢do de alguns critérios de procedimentos. Esses critérios sdo definidos no momento da
analise de acordo com as caracteristicas das varidveis estudadas. O primeiro critério a ser
definido é o método de agregacdo, ou seja, qual serd o ponto dentro da amostra que servira de
referéncia para se calcular as distancias entre os grupos (AYRES et al, 2007). Para a formacéo
dos clusters optou-se pelo método de Ward.

O algoritmo proposto por Ward nédo agrupa os grupos pela menor distancia (HARDLE
& SIMAR, 2003). O enfoque do método €é o agrupamento com base na minimizacdo da perda
de informacdo (JOHNSON & WICHERN, 2007). Sdo agrupadas aquelas amostras que ndo
aumentam (muito) uma determinada medida heterogénea. O objetivo do método é unir os
grupos de forma que a variacdo dentro dos mesmos ndo aumente drasticamente, com isso, 0s
grupos consequentes sao tdo homogéneos quanto possivel (HARDLE & SIMAR, 2003).

O segundo critério a ser definido é o tipo de distancia. A distancia é o parametro que
define o grau de semelhanca entre os grupos. Para esse trabalho optou-se pelo uso da Distancia
Euclidiana. A distancia Euclidiana, também conhecida por Linha Reta®, define que cada

8 Straight-line.
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coordenada da amostra contribui de forma igual para o céalculo da distancia (JOHNSON &
WICHERN, 2007).

Depois de selecionados os critérios, os dendrogramas foram gerados. O dendrograma é
a representacdo grafica bidimensional da sequéncia de agrupamentos (HARDLE & SIMAR,
2003; JOHNSON & WICHERN, 2007). Exibe as observac6es, sequéncias e distancias entre 0s
clusters. Em sua representacdo o eixo vertical exibe os indices dos pontos, enquanto o €ixo
horizontal exibe a distancia entre os grupos, grandes distancias indicam agrupamentos de
elementos heterogéneos (HARDLE & SIMAR, 2003). A partir do dendrograma conseguiu-se
obter a matriz de distancia entre os grupos analisados (Matriz Morfoldgica), essa matriz nada
mais € do que a traducdo da organizacao do dendrograma em formato matricial.

O dendrograma é o resultado final da analise, a partir dele pode-se chegar as conclusfes
guanto as relacdes de semelhanca entre os objetos estudados, no caso desse trabalho, as

possiveis relacdes de ancestralidade entre as espécies homininias.

3.2 Situando as espécies no Planeta: GIS e a producdo das Matrizes Geogréaficas

O Sistema de Informacgdo Geogréfica (GIS) é um sistema de aplicativo suportado por
hardwares e operado através de softwares computacionais (DONGQING, 2008). A ciéncia GIS
inclui a teoria, técnicas e aplicativos que sustentam o software GIS, assim como 0s processos
de caracterizacdo, medicdo, armazenamento e analise de todos tipos de fenbmenos espaciais
(ANEMONE et al, 2011). Possui por funcdo coletar, gerenciar, manipular, simular e exibir
dados espaciais baseados em bancos de dados geogréaficos (DONGQING, 2008). Utiliza
metodologia analitica de modelagem geogréafica, que permite organizar e avaliar informac6es
geograficamente determinadas de diferentes formas, a fim de entender possiveis padrbes e
relacionamentos dentro dos dados (ANEMONE et al, 2011).

Segundo Dongging (2008), o GIS teve origem no Canada e Estados Unidos durante a
década de 1960. Contudo, foi apenas na década de 1980, com o avango vertiginoso da
tecnologia computacional, que a tecnologia GIS se tornou mais madura quanto a sua capacidade
de geoprocessamento e analise (DONGQING, 2008). A éarea da geografia foi a precursora na
utilizacdo do GIS em suas pesquisas, com 0 passar do tempo e a consequente socializacdo da
aplicacdo do sistema os temas de pesquisa foram sendo ampliados para além da geografia,

incluindo os mais diversos campos cientificos (DONGQING, 2008).



117

Embora sua adesdo tenha sido relativamente recente (ANEMONE et al, 2011), a
utilizacdo de GIS em trabalhos paleoantropolégicos ndo é novidade. Tanto sua utilizagdo para
a confeccdo de mapas, bidimensionais e tridimensionais, para divulgacdo dos lugares de
achados fdsseis (ver CONROY, 2006, para um exemplo), quanto de trabalhos evidenciando
métodos de utilizacdo da ferramenta GIS na formacéo de mapas preditivos para realiza¢do de
futuras prospeccdes (ver EGELAND et al, 2010, para um exemplo), sdo difundidos dentro da
paleoantropologia. Para esse trabalho, além da utilizacdo de GIS para formacdo de mapas
expositivos, os dados geograficos foram utilizados também para a producdo de matrizes de
distancia geogréfica entre as espécies.

Para se trabalhar com GIS deve-se utilizar coordenadas cartesianas ou outro tipo de
coordenada espacial suportada pelo software (ANEMONE et al, 2011). Os fenémenos
geograficos sdo representados a partir de trés modelos de dados: vetor, raster ou redes
trianguladas irregulares (ANEMONE et al, 2011). Os fendmenos discretos sdo caracterizados
através do modelo vetorial, suas localiza¢Bes sdo representadas através de coordenadas (X,y) ou
(x,y,2) (ANEMONE et al, 2011). Em um vetor cada ponto discreto, linha ou area, esta vinculado
a um registro, isto €, a um banco de dados que contém as informacGes descritivas, sejam
quantitativas ou qualitativas dos atributos (ANEMONE et al, 2011).

Todos os dados geogréaficos foram trabalhados a partir do programa QGIS (v. 3.16.8 -
Hannover)®®. Os mapas foram produzidos com a utilizagdo de arquivos vetoriais (shapefile).
Para a montagem dos mapas utilizou-se: shapefile dos continentes, shapefile da divisdo dos
continentes pelo seu bioma, shapefile dos oceanos e shapefile contendo todos os rios e lagos do
Planeta. Esses vetores foram encontrados em diferentes paginas web especializadas em dados
para GIS®. Apds a obtengdo dos arquivos necessarios para a formagdo do mapa, os pontos de
dispersdo dos espécimes comecaram a ser plotados. As coordenadas geograficas de cada
espécime utilizado se encontram no Apéndice A.

Para que possam ser utilizadas, as coordenadas precisam estar em Graus Decimais.
Antes da importagéo dos pontos de localizacéo, o Sistema de Referéncia de Coordenadas (SRC)

8 O QGIS é um GIS de Codigo Aberto licenciado segundo a Licenca Pdblica Geral GNU. E um projeto oficial da
Open Source Geospatial Foundation (OSGeo). Disponivel em: https://qgis.org.

% Principais sites utilizados para a obtencéo de vetores:
https://www.naturalearthdata.com/downloads/10m-physical-vectors
https://glad.umd.edu/dataset/gfm/globaldata/global-data
https://datacatalog.worldbank.org/dataset/world-bank-official-boundaries



https://qgis.org/
https://www.naturalearthdata.com/downloads/10m-physical-vectors
https://glad.umd.edu/dataset/gfm/globaldata/global-data
https://datacatalog.worldbank.org/dataset/world-bank-official-boundaries
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foi definido. Por se tratarem de coordenadas tomadas em diferentes momentos e por diferentes
cientistas optou-se pela utilizagdo do SRC: WGS 84°,

Para serem importadas para 0 QGIS as coordenadas tiveram que ser separadas de acordo
com a espécie e salvas em arquivo (.txt). Apos a sua importacdo como vetores em formato de
pontos, as localiza¢Oes dos espécimes foram exportadas e transformadas em arquivos shapefile.
Ao todo foram gerados um arquivo shapefile de dispersdo para cada espécie. Com todas as
camadas vetoriais organizadas no programa, geraram-se 0s mapas de dispersdo de cada espécie
como demonstrado na figura 3.7. Todos os mapas de dispersdo gerados se encontram no
Apéndice B (Tabelas B.1 até B.27).

Mapa de Dispersiao: Homo habilis

=

Legenda:

¢ Homo habilis

0 1.000 2.000 km

I 1
1

Figura 3.7 — Mapa de dispersdo dos espécimes de H. habilis.

%1 O WGS 84 é um sistema de referéncia terrestre baseado em um conjunto de constantes e parametros de modelos
que descrevem o tamanho, forma e gravidade da Terra. E um sistema de referéncia global para informagdes
geoespaciais, sendo o sistema de referéncia para o Sistema de Posicionamento Global (GPS), além de ser
compativel com o Sistema Internacional de Referéncia Terrestre (ITRS) (SLATER & MALYS, 1998).
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Com a producao de todos os mapas de dispersdo foram tragados os pontos médios de
distribuicdo. Esses pontos foram tomados a partir da definicdo dos pontos extremos da
distribuicdo como exemplificado na figura 3.8. Nessa etapa ndo houve distin¢éo entre regides

lacustres e oceanicas em relagéo as regides terrestres.

Mapa de Dispersao: Homo sapiens

Legenda:

¢ Homo sapiens

0 1.000 2.000 km

I 1 |
F T 1

Figura 3.8 — Demonstracdo da tomada dos pontos centrais de dispersao das espécies.

Com a definicdo dos pontos extremos da dispersdo, 0s pontos centrais foram
demarcados e transformados em vetores. Esses vetores foram transformados posteriormente em
arquivos shapefile. Tendo todos os arquivos vetoriais dos pontos médios finalizados, foi
produzido o mapa com a distribui¢cdo dos pontos médios das espécies, evidenciado na figura
3.9. A partir desse mapa, utilizando a ferramenta de medicao de linha do QGIS, foram extraidas
as distancias em quilémetros entre cada ponto medio de dispersdo. Nessa medi¢do apenas areas

de terra foram consideradas (figura 3.10), gerando assim a Matriz Geogréafica (Tabela 3.6).



Pontos centrais de dispersao das espécies homininias
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Legenda:
S. tchadensis O K platyops
O. tugenensis O H. habilis
Ar: kadabba ©Q H. rudolfensis
Ar: ramidus O H. ergaster
Au. anamensis @ H erectus
Au. afarensis O H. antecessor
Au. africanus @ H naledi
Au. sediba @ H. luzonensis
Au. bahrelghazali @  H. floresiensis
Au. deviremeda @ H. heidelbergensis
Au. garhi & H. neanderthalensis
P robustus @ H. denisova
P boisei @ H. sapiens
P, aethiopicus
1.500 3.000 km

Figura 3.9 - Mapa da distribuicdo dos pontos centrais de dispersao das espécies.
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Pontos centrais de dispersao das espécies homininias

Legenda:
S. tchadensis O K platyops
O. tugenensis O H. habilis
Ar: kadabba ©Q H. rudolfensis
Ar: ramidus O H. ergaster
Au. anamensis @ H erectus
Au. afarensis O H. antecessor
Au. africanus @ H naledi
Au. sediba @ H. luzonensis
Au. bahrelghazali @  H. floresiensis
Au. deviremeda @ H. heidelbergensis
Au. garhi & H. neanderthalensis
P robustus @ H. denisova
P boisei @ H. sapiens
P, aethiopicus
1.500 3.000 km

Figura 3.10 — Demonstracdo da medicao das distancias entre os pontos centrais. No exemplo, distancia entre as espécies H. erectus e H. neanderthalensis.
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Tabela 3.6 — Matriz Geografica principal. Apresenta todas as espécies disponiveis.

Km S. _ 0. _ Ar. A_r. Au. ) Au. _ Au. Au. _ .Au. Au.. AL_J. _P.. P )
tchadensis  tugenensis  kadabba ramidus anamensis  afarensis  africanus  bahrelghazali deyiremeda garhi  sediba  aethiopicus  boisei
S. tchadensis 0
O. tugenensis 2550 0
Ar. kadabba 2489 1213 0
Ar. ramidus 2456 570,9 652,91 0
Au. anamensis 2409 674,7 535,85 104,1 0
Au. afarensis 2506 463,6 749,23 122,71 230,18 0
Au. africanus 4710 3068 4283,2 3631,5 3750,5 3529,2 0
Au. bahrelghazali 367,8 2605 2702,6 2579,9 2549,3 2603,5 4511,7 0
Au. deyiremeda 2462 1320 89,722 760,95 641,73 857,74 4381,6 2705,3 0
Au. garhi 2069 1387 455,16 872,84 756,69 1013,1 44344 2301,8 409,8 0
Au. sediba 4746 3071 4299 3633,2 3760,4 3503,6 69,623 45743 4376 44535 0
P. aethiopicus 2287 532,7 738,47 174,08 215,08 205,68 3579,9 2408,9 817,4 823,31 35915 0
P. boisei 2636 118,5 1333,3 676,08 807,39 570,12 2955,7 2676,7 1437 1505,5 2950,5 649,24 0
P. robustus 4754 3096 4306,4 3645,7 3770,3 3536,1 67,93 4589,4 4401 44228 8,734 3617,5 2990,3
K. platyops 2310 386,1 897,72 292,52 362,23 244,79 34313 2403,5 979,2 985,23  3465,4 158,58 505,31
H. habilis 2476 522 724,37 72,997 181,24 48,656 3584,4 2593,2 802,5 920,72 3571 200,9 629,22
H. rudolfensis 2499 58,72 12425 592,65 708,38 486,22 3048,6 2535,8 1311 1384,1 3068,7 537,06 160,43
H. ergaster 2350 499,8 734,37 130,56 195,1 148,08 3578,8 2473,1 803,8 899,57 3582,9 60,142 625,91
H. erectus 3328 4471 3693,3 4082,5 3953,5 4156,4 73714 3675,2 3567 3229,7 7455,8 4044,2 4667,7
H. antecessor 10776 11256 10953 11549 10935 11202 14470 10558 10509 10360 14345 10994 11612
H. floresiensis 14871 16037 15137 15628 15300 15427 19131 15518 15223 14749 19278 15991 16459
H. luzonensis 16942 17610 17085 17413 17351 17684 21178 17541 17741 16888 21281 17877 18120
H. heidelbergensis 5569 6865 6019,8 6377,3 6276 6413,2 9874,9 6107,6 6036 5767,5 98328 6244,8 6891,5
H. denisova 8601 10131 9113,3 9733,9 9463,1 9712,5 13076 9132 9278 8891,4 13087 9711,5 10045
H. naledi 4742 3066 42417 3628,3 3762,9 3513,7 67,844 4589,4 4416 44455 3,927 3611 2965,5
H. neanderthalensis 8216 9391 8891,4 8816,4 6160,2 8848,4 12079 8145,9 8663 7971,8 12318 8622,9 9266,7
H. sapiens 2452 3591 2746,3 3205,9 3017,5 3256,4 6444.6 2808,3 2836 2332,8 6531,2 3095,2 37594



(Continuacao)

P. K. H. H. H. H. H. H. H. H. H. H. H. H.
robustus platyops habilis rudolfensis ergaster erectus antecessor floresiensis luzonensis heidelbergensis denisova naledi neanderthalensis sapiens
0
3465,4 0
3581 261,95 0
3067,6 380,29 5423 0
3610,1 162,45 138,35 573,68 0
73746 41276 41279 4477,1 3986,8 0
14261 11153 11009 11499 10923 7049,2 0
18885 15888 15746 16206 15377 11232 17301 0
20962 18197 17412 18028 17350 13164 19300 5789,6 0
9838,1 6452,3 63516 66139 6317,1 23404 74748 9983,2 11691 0
12953  9696,6 94684 97323 9248,9 52648 99891 8607,9 10505 32114 0
5259  3459,8 3603,3 30894 3600,3 7361,3 14720 19241 20781 9478 12490 0
12467  8793,8 8660,3 91785 86954 49418  2503,6 15044 17153 5183,7 77829 11935 0
6547,1 32132 31699 35128 31956 93345 78921 12278 14158 3125,3 6075  6548,8 5123,3 0
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3.3 Esse ponto marca mudanca: as novidades evolutivas e as Matrizes Filogenéticas

Como explicitado no Capitulo 1, um dos problemas que devem ser levados em
consideracdo em andlises fenéticas € a distorcao dos resultados por homoplasia. A semelhanca
também pode ser representada por caracteres simplesiomoérficos (HENNIG, 1965). Como uma
forma de validar os resultados obtidos nas analises fenéticas (Dendrogramas e suas Matrizes
Morfologicas), buscou-se desenvolver um método de comparacdo com filogenias propostas por
pesquisas cladistas recentes.

Os métodos filogenéticos visam desvendar os padrdes de descendéncia entre 0s grupos,
rastreando suas mudangas ocorridas ao longo do tempo. Essas mudangas séo as sinapomorfias,
também chamadas de novidades evolutivas (HENNIG, 1965). O método filogenético atua sob
trés pilares: genealogia, novidade e comunicacdo dos padrdes evolutivos na formacdo das
classificacfes (FINK, 1988). Os diagramas ramificados, denominados cladogramas ou arvores
filogenéticas representam as conexdes genealdgicas entre os taxa analisados (HENNIG, 1965;
FINK, 1988).

Pelas classificacOes filogenéticas se basearem em sinapomorfias, pdde-se notar que
algumas caracteristicas sdo hierarquicas (no sentido bioldgico). As caracteristicas refletem a
histéria das relacbes de seus portadores, uma histéria, por conseguinte, também hierarquica
(FINK, 1988). Na sua forma mais comum as filogenias atuam como um instrumento que resume
as distribuicdes dos caracteres, evidenciando onde o caracter ocorre (FINK, 1988).

Um dos preceitos fundamentais da escola filogenética define que as filogenias
produzidas devem demonstrar com fidelidade as relagcBes evolutivas entre as espécies
(AMORIM, 2002; FELSENSTEIN, 2004). Deve ser possivel apenas olhando para um
cladograma entender os passos evolutivos e, portanto, as relacdes de parentesco entre 0s taxa
(AMORIM, 2002). Em uma filogenia os grupos ancestrais sdo ilustrados por pontos de
interseccdo (n6s) entre os taxa (ver figura 3.11) (FINK, 1988). Esses “n6s” marcam uma
mudanga que surgiu, culminando na existéncia desse determinado taxon ancestral.

H& tempos se segue a discussdo entre fenética e filogenética, onde é comumente
defendido que a semelhanca fenética ndo possui sentido e que apenas o estudo das relacdes
filogenéticas vale a pena (SOKAL & CAMIN, 1965). A intencdo com esse método vai de
encontro com o defendido por Sokal & Camin (1965), quando esses expdem que ambas as
abordagens, cladista e fenética, sdo valiosas dentro da sistematica e que uma depende da outra

para se chegar a uma representacdo completa da histéria filogenética.
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Figura 3.11 — Representagdo dos “nds” em um cladograma hipotético. As letras correspondem aos taxa terminais
e 0s pontos vermelhos marcam os pontos de novidades evolutivas.

A partir do conhecimento dos aspectos que caracterizam a producdo de um cladograma,
decidiu-se utilizar cladogramas existentes e recentes para a producdo de matrizes de distancia
entre as espécies. Essas matrizes foram denominadas Matrizes Filogenéticas. Como método de
produgdo pensou-se na contagem de novidades evolutivas (evidenciadas pelos “noés” nos
cladogramas) demonstrado na figura 3.12, por essas marcarem as etapas de mudanca entre 0s
taxa. Os cladogramas utilizados foram retirados de dois trabalhos distintos de pesquisadores da
area (PARINS-FUKUCHI et al, 2019; CAPARROS & PRAT, 2021) evidenciados pelas figuras
3.13 e 3.14. A partir dos cladogramas as matrizes de distancia filogenética foram montadas. As

matrizes filogenéticas estdo evidenciadas nas tabelas a seguir (Tabela 3.7 e 3.8).

Figura 3.12 — Demonstracdo do método de contagem de novidades evolutivas. Na figura estdo sendo contadas as
novidades evolutivas existentes entre os taxa “A” e “C” resultando em um total de 4 novidades.
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Gorilla gorilla ﬂ

i Pan lroglodyles$
Ardipithecus ramidus
*( Australopithecus afarensis
lopi 3
Australopithecus anamensis Paranthropus aethidpicis
Sahelanthropus tchadensis 2. .8
_‘—‘ Paranthropus boisei
B Paranthropus robustus ﬁ
Ar. ramidus - « Australopithecus africanus
____ S. tchadensis Australopithecus garhi
|— Au. anamensis Homo floresiensis A
Au. afarensis
l_ Au. garhi Australopithecus sediba
e Homo habilis
(e Homo rudolfensis
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Geologic sampling range C i ardonason
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Figura 3.13 — Cladograma proposto por PARINS-FUKUCHI et al, 2019.
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Figura 3.14 — Cladograma proposto por CAPARROS & PRAT, 2021.
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Tabela 3.7 — Matriz Filogenética obtida a partir do cladograma proposto por PARINS-FUKUCHI et al, 2019.

P. H. H.
NovEvo tchiden raﬁ:id aﬁ:ﬁw a'?:ré aﬁ?c'a U s':cliji'b athi boi'se roTJ'us ha|1_l|)'ili rul:IbI ergés eg.ct angées fIc?rés hdde'b der|1_i|§ov neande H.
sis us ensis nsis  nus garhi a op;cu i tus s  fensis ter us sor iensis erggn5| a rth;;en sapiens
S. tchadensis 0
Ar. ramidus 3 0
Au. anamensis 3 2 0
Au. afarensis 4 3 1 0
Au. africanus 4 5 5 6 0
Au. garhi 4 5 5 6 2 0
Au. sediba 7 8 8 9 5 3 0
P. aethiopicus 4 5 5 6 4 4 7 0
P. boisei 5 6 6 7 5 5 8 3 0
P. robustus 5 6 6 7 5 5 8 3 0
H. habilis 8 9 9 10 6 4 3 8 9 0
H. rudolfensis 9 10 10 11 7 5 4 9 10 10 3 0
H. ergaster 10 11 11 12 8 6 5 10 11 11 4 3 0
H. erectus 12 13 13 13 10 8 7 12 13 13 6 5 4 0
H. antecessor 11 12 12 13 9 7 6 11 12 12 5 4 3 3 0
H. floresiensis 6 7 7 8 4 2 3 6 7 7 4 5 6 8 7 0
heidelk:!,.rgensis 12 13 13 14 10 8 7 12 13 13 6 5 4 4 1 8 0
H. denisova 12 13 13 14 10 8 7 12 13 13 6 5 4 2 3 8 4 0
neande|r-t|HaIensis 13 14 14 15 11 9 8 13 14 14 7 6 5 5 2 9 1 5 0
H. sapiens 13 14 14 15 11 9 8 13 14 14 7 6 5 5 2 9 1 5 2 0
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Tabela 3.8 — Matriz Filogenética obtida a partir do cladograma proposto por CAPARROS & PRAT, 2021.

S AL AL An AL, Au Bl P P Mo HHHHH L H B H .

NovEvo tchqde ramid anam afa_re africa garhi sedib opicu bo_lse robus habili rudql ergas erect antec flore_s ergensi deniso rthalen  S2PI€  ojedi

nsis us ensis nsis  nus a s i tus s  fensis ter us  essor iensis s va sis

S. tchadensis 0 2 3 4 5 4 8 7 8 8 8 9 11 11 10 8 12 10 12 11 8
Ar. ramidus 2 0 3 4 5 4 8 7 8 8 8 9 11 11 10 8 12 10 12 11 8
Au. anamensis 3 3 0 3 4 3 7 6 7 7 7 8 10 10 9 7 11 9 11 10 7
Au. afarensis 4 4 3 0 3 2 6 5 6 6 6 7 9 9 8 6 10 8 10 9 6
Au. africanus 5 5 4 3 0 3 5 4 5 5 5 6 8 8 7 5 9 7 9 8 5
Au. garhi 4 4 3 2 3 0 6 5 6 6 6 7 9 9 8 6 10 8 10 9 6
Au. sediba 8 8 7 6 5 6 0 5 6 6 4 5 7 7 6 5 6 7 2
P. aethiopicus 7 7 6 5 4 5 5 0 3 3 5 6 8 8 7 5 7 8 5
P. boisei 8 8 7 6 5 6 6 3 0 2 6 7 9 9 8 6 10 8 10 9 6
P. robustus 8 8 7 6 5 6 6 3 2 0 6 7 9 9 8 6 10 8 10 9 6
H. habilis 8 8 7 6 5 6 4 5 6 6 0 3 5 5 4 2 6 4 6 5 4
H. rudolfensis 9 9 8 7 6 7 5 6 7 7 3 0 4 4 3 3 5 3 5 4 5
H. ergaster 11 11 10 9 8 9 7 8 9 9 5 4 0 2 5 5 7 3 7 6 7
H. erectus 11 11 10 9 8 9 7 8 9 9 5 4 2 0 5 5 7 3 7 6 7
H. antecessor 10 10 8 7 8 6 7 8 8 4 3 5 5 0 4 4 4 4 3 6
H. floresiensis 8 8 6 5 6 5 5 6 6 2 3 5 5 4 0 6 4 6 5 5
hei delk;'z .rgensis 12 12 11 10 9 10 8 9 10 10 6 5 7 7 4 6 0 6 2 3 8
H. denisova 10 10 9 8 7 8 6 7 8 8 4 3 3 3 4 4 6 0 6 5 6
nean deir-t|r.1alensis 12 12 11 10 9 10 8 9 10 10 6 5 7 7 4 6 2 6 0 3 8
H. sapiens 11 11 10 9 8 7 8 5 4 6 6 3 5 3 5 3 0 7
H. naledi 8 8 7 6 5 6 2 5 4 5 7 7 6 5 8 6 8 7 0




129

3.4 SO testando para saber se faz sentido: explicando o teste de correlacdo de Mantel

As matrizes sdo conjuntos de dados caracterizados por sua homogeneidade, ou seja, 0s
dados sdo organizados seguindo uma ordem simétrica (quadrada). Com todas as matrizes
prontas, o passo seguinte foi a realizacdo das correlagdes entre elas. A andlise de correlacéo
propicia um meio de verificacdo do grau de associacdo entre duas ou mais variaveis (AYRES
et al, 2007). Para essa analise utilizou-se o0 programa estatistico R (R Core Team, 2020)%? em
conjunto com o pacote estatistico Vegan (OKSANEN et al, 2020). Para que as correlaces
sejam efetivas todas as matrizes devem conter as mesmas dimensdes, ou seja, abarcar a mesma
quantidade de varidveis. Com isso em vista, as matrizes geograficas e filogenéticas foram
reorganizadas para se adequarem a distribuicdo de cada matriz morfoldgica produzida.

Para a realizacdo das correlagdes optou-se pela utilizacdo do Teste de Correlagéo de
Mantel (MANTEL, 1967) com base no coeficiente de correlacdo de Pearson. Esse € um teste
comumente utilizado por biologistas para avaliacdo de congruéncia entre conjuntos de dados
multivariados (PERES-NETO & JACKSON, 2001). Em linhas gerais, o teste de Mantel foi
projetado para testar a independéncia dos elementos de duas matrizes (MANTEL, 1967
DUTILLEUL etal, 2000; CASTELLANO & BALLETTO, 2002). A analise é realizada a partir
de modelos lineares, com uma matriz de distancia dependente e uma ou mais matriz de distancia
independente, a correlacdo é aplicada entre os elementos das matrizes dependentes e
independentes (PERES-NETO & JACKSON, 2001; CASTELLANO & BALLETTO, 2002).
Nesse processo as matrizes independentes sdo mantidas rigidas, enquanto a matriz dependente
tem suas linhas e colunas permutadas de forma aleatéria e por uma quantidade de vezes
estipulada (CASTELLANO & BALLETTO, 2002). Para as correlagdes estipulou-se a
quantidade de 1000 permutacdes.

No teste de Mantel a probabilidade da hipdtese nula (que ndo ha correlacdo) é estimada
a partir da contagem do numero de randomizacGes. Nessa contagem o numero estatistico obtido
no teste € menor ou igual ao obtido nas matrizes originais e é dividido pela quantidade de
permutacdes realizadas (CASTELLANO & BALLETTO, 2002). A randomizacéo é utilizada
para avaliar se a correlagdo observada néo é resultado de processo aleatério (PERES-NETO &
JACKSON, 2001). Nesse sentido, por utilizar o método de Pearson as correlagdes (r) mais altas,

que demonstram maior grau de relacdo entre as variaveis, sdo aquelas que apresentam valores

%20 R é um software livre voltado para computagdo estatistica e gréafica. Foi criado a partir de um projeto
colaborativo. Possui uma linguagem de execucdo propria inspirada em diferentes tipos de linguagens de
programacdo (R Core Team, 2020). Disponivel para download em: https://www.R-project.org/.
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proximos de 1 ou -1 (AYRES et al, 2007). CorrelagcGes com valor zero indicam auséncia de
correlagéo (AYRES et al, 2007).

O nivel alfa (valor-p) considerado foi de 0,05. O valor-p define a probabilidade de se
encontrar um valor de teste estatistico maior ou igual ao encontrado (FERREIRA & PATINO,
2015). O valor de corte tradicionalmente estipulado é de 0,05, estipulando que o valor do teste
obtido é tdo extremo ao ponto de ser esperado em menos de 5% dos testes (FERREIRA &
PATINO, 2015). Se uma correlacdo obtiver uma significancia igual ou inferior ao nivel alfa
considerado, significa que a correlacdo ndao € um produto do acaso. Ou nessa situacéo,
significara que o dendrograma nao sofre com distorcao por homoplasia.

Além de estipular a correlacdo (r) e o valor de significancia do teste (p), também se
estipulou o valor do coeficiente de determinacéo (r2). Como a propria representacdo demonstra,
o coeficiente de determinacdo é o quadrado do coeficiente de correlacdo (MARTINS, 2018).
De modo geral o r? mede a qualidade do ajuste, um resultado alto (r2 = 1) indica bom ajuste
entre os dados e o teste, ja um resultado baixo (r2 = 0) indica que o ajuste é ruim (FREEDMAN,
2009; MARTINS, 2018).

O coeficiente de determinacdo foi calculado através do programa Microsoft Excel
(2016) no momento da formacéo das tabelas que apresentam os resultados das correlagdes e
suas significancias, evidenciadas no Capitulo 4. A base do script utilizado para rodar as analises
no programa R (R Core Team, 2020) se encontra evidenciado a seguir:

getwd()

setwd("diretério onde se encontram todos os dados que serdo utilizados")
library(vegan)

HHHHHHHEHEH

setwd("diretério onde estdo os dados que vao ser analisados nesse momento")
read.table("arquivo.txt da matriz morfolégica.txt",sep=",")->Nomeie a tabela (Ma)
Ma

read.table("arquivo.txt da matriz filogenética.txt",sep=",")->Nomeie a tabela (Mb)
Mb

mantel(Ma,Mb,method="pearson",permutations=1000)->12

12
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As partes destacadas em negrito referem-se aos comandos que variam de acordo com a
organizacdo dos dados de cada cientista. Todo diretdrio possui 0 seu proprio “enderego”,
variando assim como 0s nomes dos arquivos, conforme a definicdo de quem os cria.

A nomenclatura das matrizes foi pensada visando facilitar o manuseamento dos dados.
Teve por propdsito dispor todas as informacgdes mais relevantes quanto a sua formagdo. No
quadro apresentado a seguir (Tabela 3.9) estdo definidos os significados de cada componente
que compdem as nomenclaturas. Por  exemplo: matriz denominada
Mc_8e_15v_100dados_MG, significa que essa matriz é referente a dados morfoldgicos de
cranio (Mc), contemplando oito espécies (8e) e 15 variaveis (15v) com 100% de dados originais
(100dados) sendo todos os dados tratados por média geométrica (MG). Esse quadro servira de

apoio para compreender as tabelas de correlagdes apresentadas no préximo capitulo.

Tabela 3.9 — Nomenclatura das matrizes produzidas.

Nomenclatura Significado
M Morfoldgica
G Geografica
F Filogenética
c Crénio
dmd dente mandibular
dmx dente maxilar
mb Membro
demd deciduo mandibular
demx deciduo maxilar
e quantidade de espécies
Y quantidade de variaveis/medidas utilizadas
var guantidade minima de variancia considerada na escolha das variaveis
dados porcentagem de dados originais utilizados
MG matriz tratada com média geométrica
PF 2019 filogenia de PARINS-FUKUCHI et al, 2019

CP_2021 filogenia de CAPARROS & PRAT, 2021
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CAPITULO 4 — COMO PECAS DE LEGO, DIFERENTES ENCAIXES LEVAM A
DIFERENTES RESULTADOS

Dois elementos principais foram considerados no momento de se selecionar os dados
para a realizacdo das andlises morfoldgicas: a quantidade de espécies e a quantidade de
variaveis. Como protocolo geral de analise foi estabelecido que a primeira andlise, para todos
0s tipos fosseis, seria realizada com todos os dados sem exclusdo. Nessa analise foram utilizadas
todas as espécies e todas as variaveis disponiveis, sem diferenciar os dados originais daqueles
substituidos pela média. Apés essa primeira avaliacdo, diferentes andlises seguindo diferentes
critérios de selecdo de dados foram sendo geradas.

Quando as espécies foram priorizadas deu-se maior importancia ao maior niumero de
espécies com variaveis sem grandes quantidades de dados faltantes, nesse ponto também foram
avaliadas varidveis com maiores scores de variancia. Quando as variaveis foram priorizadas
foram consideradas as maiores quantidades de varidveis sem dados faltantes, excluindo aquelas
espécies com baixa quantidade de dados, algumas anélises também levaram em conta variaveis
com maiores scores de variancia.

Algumas matrizes morfoldgicas foram formadas com outliers (Pan troglodytes, Gorilla
gorilla e Pongo pygmaeus) e espécies homininias descobertas recentemente (Au. deiyremeda e
H. luzonensis, por exemplo). Devido a falta de informac6es relativas a esses espécimes para a
formacdo de algumas matrizes filogenéticas e geogréaficas, optou-se pela sua exclusdo nas
matrizes morfoldgicas para que fosse possivel a execucdo das correlacGes. Essa medida foi
necessaria, pois ambas matrizes precisam ser quadradas para o teste de Mantel, ou seja, terem
exatamente a mesma quantidade de dados e apresentarem a mesma organizagdo. A exclusdo
dos espécimes ndo interfere na integridade das matrizes, pois as distancias entre 0s grupos
permanecem inalteradas.

Todas as analises seguiram a divisdo das matrizes morfoldgicas, portanto os resultados
estdo organizados de acordo com o féssil analisado. Para melhor visualizacdo os dados
apresentados neste capitulo constituirdo apenas aqueles que demonstraram altas (r > 0,5) e
significativas (p < 0,05) correlacdes®®. Assim, em ordem de apresentacdo, serdo evidenciadas

as tabelas de correlacédo das matrizes seguidas dos dendrogramas referentes.

9 As tabelas de correlagGes completas, assim como todos os dendrogramas obtidos e seus respectivos critérios de
formacéo estdo compreendidos no Apéndice C.
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Os dados morfoldgicos cranianos foram analisados de dez formas diferentes. Dessas dez

analises todas foram realizadas igualmente para os dados tratados e ndo tratados por MG. Ao

final obteve-se um total de vinte matrizes morfoldgicas. Essas matrizes foram correlacionadas

com as matrizes filogenéticas e geograficas. Para esse trabalho foram consideradas as matrizes

que apresentaram correlac6es (r) acima de 0,5 conforme a tabela 4.10 apresentada a seguir:

Tabela 4.10 — Correlag®es significativas e com os maiores valores de correlagdo entre matrizes cranianas. Os dados

estdo apresentados em ordem de maior para menor correlacéo.

Comparacéao r p r2
Mc_6e_6v_var Gc_6e 0,855 0,021 0,730
Mc_8e_15v_100dados Gc_8e 0,646 0,003 0,417
Mc_8e_15v_100dados_MG Fc_PF2019 8e_15v_100dados 0,624 0,002 0,389
Mc_8e_15v_100dados Fc_CP2021_8e_15v_100dados 0,622 0,003 0,387
Mc_11e50dados_19v80dados Fc_PF2019 1le50dados 19v _80dados 0,613 0,002 0,376
Mc_11e50dados_19v80dados Fc_CP2021 11e50dados_19v80dados 0,609 0,002 0,371
Mc_8e_15v_100dados Fc_PF2019 8e_15v_100dados 0,602 0,005 0,363
Mc_11e50dados_19v80dados MG  Fc_PF2019 11e50dados_19v_80dados 0,600 0,002 0,360
Mc_8e_15v_100dados_MG Fc_CP2021_8e_15v_100dados 0,563 0,006 0,317
Mc_11e40dados_66v50dados Fc_CP2021 1le40dados_66v50dados 0,534 0,005 0,285

Para os dados cranianos, como evidenciado na tabela acima, a matriz de maior

correlacdo (r = 0,855) com dados geograficos foi composta por seis espécies e seis variaveis.

Para a construcdo dessa matriz foram priorizadas as variaveis com maiores variancias e as

espécies que possuiam a maior parte das medidas sem valores faltantes. As espécies que

apresentavam apenas uma medida original foram excluidas. O dendrograma formado por essa

matriz seré evidenciado a seguir pela figura 4.15.



134

Dendrograma: Morfologia Craniana
6 espécies e 6 varidveis com maiores variancias

Au africanus

H ergaster

H habilis

H rudolfensis

P boisei

H erectus

0 50 100 150 200 250 300 350
Distancia Euclidiana

Figura 4.15 — Dendrograma de Matriz Craniana para 6 espécies e 6 variaveis.

A segunda maior correlacdo (r = 0,646), também com dados geogréficos, foi da matriz
craniana produzida a partir de oito espécies e 15 variaveis. A matriz base para essa analise foi
produzida a partir da priorizacdo das variaveis com a menor quantidade de dados faltantes.
Depois foram retiradas as espécies que ndo contemplavam todas as medidas das variaveis,
restando por fim, uma matriz com todos os dados originais. O dendrograma produzido a partir
desses dados sera apresentado pela figura 4.16.

Além da segunda maior correlacdo, essa matriz morfoldgica teve mais duas correlagoes
altas com os dados filogenéticos. Apontou a quarta maior correlagéo (r = 0,622) com a matriz
de dados filogenéticos do trabalho de CAPARROS & PRAT (2021); e a setima maior
correlagédo (r = 0,602) com a matriz referente aos dados filogenéticos retirados de PARINS-
FUKUCHI et al (2019).
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Dendrograma: Morfologia Craniana
8 espécies e 15 varidveis (100% dados originais)

Australopithecus africanus

Homo habilis

Paranthropus boisei

Homo erectus

Homo heidelbergensis

Homo neanderthalensis

Homo ergaster

Homo rudolfensis
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Figura 4.16 — Dendrograma de Matriz Craniana para 8 espécies e 15 variaveis.

A terceira (r = 0,624) e nona (r = 0,563) maiores correlagdes corresponde a matriz
morfoldgica com oito espécies e 15 varidveis, mas com todos os dados tratados pela MG. Essa
é a maior correlacdo entre uma matriz morfoldgica craniana e uma matriz filogenética, nesse
caso, matriz formada pelos dados da filogenia proposta por PARINS-FUKUCHI et al (2019),
a segunda correlacdo foi obtida a partir da filogenia de CAPARROS & PRAT (2021). A
formacdo da matriz morfoldgica base para essa matriz seguiu 0 mesmo critério da anterior, a
unica diferenga é que aqui os dados foram tratados pela média geométrica. O dendrograma a

sequir (figura 4.17) foi formado a partir dessa matriz.
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Dendrograma: Morfologia Craniana
8 espécies e 15 variaveis (100% dados originais)
Média Geomeétrica

Australopithecus africanus

Homo habilis

Paranthropus boisei

Homo rudolfensis

Homo erectus

Homo heidelbergensis

Homo ergaster

Homo neanderthalensis
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Figura 4.17 — Dendrograma de Matriz Craniana para 8 espécies e 15 variaveis (MG).

A quinta (r = 0,613) e sexta (r = 0,609) maiores correlacfes estdo relacionadas a matriz
morfologica de 11 espécies e 19 variaveis. Ambas correlagBes estdo ligadas as matrizes
filogenéticas, a primeira relacionada a filogenia de PARINS-FUKUCHI et al (2019) e a
segunda relacionada a filogenia de CAPARROS & PRAT (2021). Essa matriz morfol6gica base
foi formada priorizando as variaveis que apresentavam mais de 80% dos dados sem valores
faltantes, depois foram destacadas as espécies que apresentavam mais de 50% dos dados

originais. O dendrograma apresentado a seguir (figura 4.18) foi produzido a partir dessa matriz.
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Au afarensis

P aethiopicus

Au africanus

H floresiensis
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P boisei

H erectus

H heidelbergensis
H neanderthalensis
H ergaster

H rudolfensis

Dendrograma: Morfologia Craniana

11 espécies (50% dados originais) e 19 varidveis (80% dados originais)
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Figura 4.18 — Dendrograma de Matriz Craniana para 11 espécies e 19 variaveis.

A oitava maior correlacéo (r = 0,600) esta relacionada a matriz morfol6gica produzida

a partir de 11 espécies e 19 varidveis. Sua correlacao esta relacionada a matriz filogenética
gerada com a filogenia de PARINS-FUKUCHI et al (2019). A matriz morfoldgica base foi
gerada a partir dos mesmos critérios da matriz anterior, a diferenca é que essa teve seus dados

tratados por MG. O dendrograma apresentado a seguir (figura 4.19) foi gerado a partir dessa

matriz.
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Dendrograma: Morfologia Craniana
11 espécies (50% dados originais) e 19 variaveis (80% dados originais)
Média Geomeétrica

Au afarensis

P aethiopicus

Au africanus
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Figura 4.19 — Dendrograma de Matriz Craniana para 11 espécies e 19 varidveis (MG).

A décima e ultima correlacdo (r = 0,534) considerada para os dados morfoldgicos
cranianos € referente a matriz craniana com 11 espécies e 66 variaveis. Sua correlacdo esta
relacionada aos dados da matriz filogenética obtida a partir dos dados de CAPARROS & PRAT
(2021). Sua matriz morfoldgica base foi gerada priorizando as variaveis que possuiam mais de
50% dos dados originais, depois foram mantidas apenas as espécies que possuiam 40% desses

dados. O dendrograma mostrado a seguir (figura 4.20) foi produzido a partir dessa matriz.
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Dendrograma: Morfologia Craniana
11 espécies (40% dados originais) e 66 variaveis (50% dados originais)
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Figura 4.20 — Dendrograma de Matriz Craniana para 11 espécies e 66 variaveis.

4.2 A organizagéo das pecas dos dentes mandibulares

Assim como na analise dos cranios, os dados morfoldgicos dos dentes mandibulares
foram analisados de dez formas diferentes. Dessas dez analises todas foram realizadas
igualmente para os dados tratados e ndo tratados por MG. Ao final obteve-se também um total
de 20 matrizes morfologicas de dentes mandibulares.

Diferente dos dados cranianos, os dados dos dentes mandibulares possuem trés outliers.
Essas espécies de simios foram consideradas em conjunto com as espécies homininias em
algumas analises a fim de testar como as espécies se organizavam.

As matrizes morfologicas foram correlacionadas com as matrizes filogenéticas e
geogréficas. Para esse trabalho foram consideradas as matrizes que apresentaram correlaces

(r) acima de 0,5. A tabela 4.11 apresenta essas relacGes a seguir:
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Tabela 4.11 — Correlagdes significativas e com os maiores valores de correlacdo entre matrizes de dentes
mandibulares. Os dados estdo apresentados em ordem de maior para menor correlacao.

Comparacéao r p r2

Mdmd_11e_23v_100dados Fdmd_PF2019_11e 0,722 0,001 0522
Mdmd_6e_40v_100dados Fdmd_PF2019_6e 0,719 0,011 0517
Mdmd_6e_40v_100dados Fdmd_CP2021_6e 0,698 0,011 0,488
Mdmd_6e_40v_100dados_MG Fdmd_PF2019_6e 0,670 0,014 0,449
Mdmd_6e_40v_100dados_MG Fdmd_CP2021_6e 0,664 0,014 0,440
Mdmd_7e_22v_200var Fdmd_PF2019_7e 0,649 0,016 0,421
Mdmd_7e_22v_200var Fdmd_CP2021_7e 0,548 0,025 0,301
Mdmd_11e_23v_100dados Fdmd_CP2021_11e 0,537 0,004 0,289

Mdmd_13e_23v_100dados Fdmd_CP2021 13e 23v 0,535 0,006 0,286

A maior correlacdo (r = 0,722), evidenciada na tabela acima, corresponde a matriz
morfoldgica produzida a partir de 11 espécies e 23 variaveis. A matriz morfologica se mostrou
correlacionada com a matriz filogenética obtida a partir da filogenia de PARINS-FUKUCHI et
al (2019). Essa matriz também marca a oitava maior correlacdo (r = 0,537) relacionada aos
dados filogenéticos propostos por CAPARROS & PRAT (2021). Na produc¢do da matriz base
foram selecionadas inicialmente as variaveis com mais de 80% dos dados originais. Depois
foram selecionadas apenas as espécies que nao apresentavam dados faltantes. Por fim os simios
foram retirados. O dendrograma gerado a partir dessa matriz esta evidenciado pela figura 4.21.
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Figura 4.21 — Dendrograma de Matriz de Dentes Mandibulares para 11 espécies e 23 variveis sem dados

faltantes.

A segunda (r = 0,719) e terceira (r = 0,698) maiores correlacbes correspondem a matriz

morfoldgica gerada a partir de seis espécies e 40 variaveis. A matriz morfoldgica demonstrou

correlacdo com ambas matrizes filogenéticas, a primeira correlagdo com a matriz gerada pelos
dados de PARINS-FUKUCHI et al (2019) e a segunda correlacdo com os dados de
CAPARROS & PRAT (2021). Sua matriz base foi formada priorizando inicialmente as

variaveis com mais de 40% das medidas originais. Depois foram excluidas as espécies que

apresentavam menos de 80% das medidas originais. Por fim foram excluidas as variaveis que

ainda apresentavam dados faltantes, restando apenas variaveis com dados originais. O

dendrograma referente a essa matriz esta evidenciado pela figura 4.22.
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Dendograma: Morfologia Dente Mandibular
6 espécies e 40 varidveis (100% dados originais)
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Figura 4.22 — Dendrograma de Matriz de Dentes Mandibulares para 6 espécies e 40 variaveis sem dados

faltantes.

A quarta (r = 0,670) e quinta (r = 0,664) correlacdes mais altas correspondem a matriz
morfologica para seis espécies e 40 variaveis. Essa matriz foi formada seguindo as mesmas
prioridades da matriz anterior, contudo seus dados foram tratados por média geométrica. Assim
como na matriz anterior, suas correlacbes foram com os dados das matrizes filogenéticas
seguindo a mesma ordem, primeira correlacdo com os dados da filogenia proposta por PARINS-
FUKUCHI et al (2019) e a segunda correlagdo com os dados da filogenia proposta por
CAPARROS & PRAT (2021). O dendrograma apresentado pela figura 4.23 evidencia a

organizacdo dessa matriz.
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Dendrograma: Morfologia Dente Mandibular
6 espécies e 40 varidveis (100% dados originais)
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Figura 4.23 — Dendrograma de Matriz de Dentes Mandibulares para 6 espécies e 40 variaveis sem dados
faltantes (MG).

A sexta (r=0,649) e sétima (r = 0,548) correlacbes mais altas estdo relacionadas a matriz
morfologica gerada a partir de sete espécies e 22 variaveis. Sua matriz base foi produzida
priorizando as variaveis que apresentavam variancia acima de 200. As espécies que
apresentavam muitos dados faltantes nessas variaveis foram excluidas. Ambas correlagdes
estdo relacionadas aos dados das matrizes filogenéticas, a primeira correlagcdo com os dados da
filogenia proposta por PARINS-FUKUCHI et al (2019) e a segunda correlacédo relacionada aos
dados da filogenia proposta por CAPARROS & PRAT (2021). O dendrograma apresentado
pela figura 4.24 evidencia a organizacgdo dessa matriz morfologica.
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Dendrograma: Morfologia Dente Mandibular
7 espécies e 22 varidveis com variancia acima de 200
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Figura 4.24 — Dendrograma de Matriz de Dentes Mandibulares para 7 espécies e 22 variaveis.

A nona (r = 0,535) e tltima maior correlacdo corresponde a matriz morfologica formada
por 13 espécies e 23 variaveis. Sua matriz base foi produzida priorizando as variaveis presentes
nas espécies simias. Dessas varidveis foram selecionadas aquelas que apresentaram mais de
80% dos dados originais. Por fim foram selecionadas apenas as espécies que nao apresentavam
dados faltantes entre as varidveis. A matriz morfoldgica demonstrou correlagdo com a matriz
filogenética produzida a partir da filogenia proposta por CAPARROS & PRAT (2021). O

dendrograma representado na figura 4.25 corresponde a organizagdo da matriz morfoldgica.
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Dendrograma: Morfologia Dente Mandibular
13 espécie e 23 varidveis (100% dados originais)
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Figura 4.25 — Dendrograma de Matriz de Dentes Mandibulares para 13 espécies e 23 variaveis sem dados
faltantes.

Também foram realizadas anélises com os dentes mandibulares deciduos. No entanto,
devido a baixa quantidade de dados, foram realizadas apenas duas analises. Nenhuma das
matrizes apontaram correlagdes altas e significativas. Os resultados obtidos estdo demonstrados

no Apéndice C juntamente com o restante dos resultados obtidos.

4.3 A organizacéo das pecas dos dentes maxilares

Diferente das analises dos cranios e dentes mandibulares, os dados morfologicos dos
dentes maxilares foram analisados de nove formas diferentes. Conforme a metodologia dessas
nove analises, todas foram realizadas igualmente para os dados tratados e ndo tratados por MG.

Ao final obteve-se também um total de 19 matrizes morfoldgicas de dentes maxilares.
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Assim como os dados de dentes mandibulares, os dados dos dentes maxilares possuem
trés outliers. Essas espécies de simios foram consideradas em conjunto com as espécies
homininias em algumas analises com o objetivo de testar a organizacédo dos taxa com a presenca
de grupos de fora da linhagem.

As matrizes morfoldgicas foram correlacionadas com as matrizes filogenéticas e
geogréficas. Para esse trabalho foram consideradas as matrizes que apresentaram correlaces

(r) acima de 0,5. A tabela 4.12 demonstra essas relacdes.

Tabela 4.12 — Correlages significativas e com 0s maiores valores de correlagdo entre matrizes de dentes
maxilares. Os dados estdo apresentados em ordem de maior para menor correlagéo.

Comparacéao r p r2
Mdmx_6e_21v_100dados Fdmx_PF2019_6e 0,652 0,017 0,425
Mdmx_6e_21v_100dados_MG Fdmx_PF2019_6e 0,642 0,008 0,413
Mdmx_14e_10v_100dados_MG Gdmx_14e 0,632 0,001 0,400
Mdmx_6e_21v_100dados Fdmx_CP2021_6e 0,629 0,017 0,395
Mdmx_6e_21v_100dados_MG Fdmx_CP2021_6e 0,626 0,017 0,392
Mdmx_12e_10v_100dados_MG Gdmx_12e 0,618 0,001 0,382

A maior correlacdo (r = 0,652) demonstrada na tabela acima corresponde a matriz
morfoldgica gerada a partir de seis espécies e 21 variaveis. A matriz morfoldgica se mostrou
correlacionada com a matriz filogenética obtida a partir da filogenia de PARINS-FUKUCHI et
al (2019). Essa matriz também marca a quarta maior correlacdo (r = 0,629) relacionada aos
dados filogenéticos propostos por CAPARROS & PRAT (2021).

Na producéo da matriz base foram retirados os simios e a espécie H. denisova, pois essa
possuia apenas quatro medidas originais. Foram selecionadas as variaveis com mais de 40%
dos dados originais. Depois foram selecionadas as espécies com mais variaveis e excluidas as
variaveis com valores faltantes. Ao final restaram apenas dados originais. O dendrograma

referente a essa matriz estd demonstrado na figura 4.26 apresentado a seguir.
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Dendrograma: Morfologia Dente Maxilar
6 espécies e 21 varidveis (100% dados originais)
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Figura 4.26 — Dendrograma de Matriz de Dentes Maxilares para 6 espécies e 21 varidveis sem dados faltantes.

A segunda (r = 0,642) e quinta (r = 0,626) maiores correlagdes sao da matriz morfoldgica
gerada a partir de seis espécies e 21 variaveis. Ambas correlagcBes ocorreram com as matrizes
filogenéticas, a primeira correlacdo com os dados da filogenia proposta por PARINS-
FUKUCHI et al (2019), ja a segunda correlacdo foi com os dados da filogenia proposta por
CAPARROS & PRAT (2021). A matriz base foi produzida seguindo os mesmos pontos da
matriz anterior. Contudo, nessa matriz os dados foram tratados por média geométrica. O

dendrograma mostrado pela figura 4.27 apresenta a organizacdo dessa matriz morfologica.
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Dendrograma: Morfologia Dente Maxilar
6 espécies e 21 varidveis (100% dados originais)
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Figura 4.27 — Dendrograma de Matriz de Dentes Maxilares para 6 espécies e 21 variaveis sem dados faltantes
(MG).

A terceira maior correlacdo (r = 0,632) esta relacionada a matriz morfoldgica gerada a
partir de 14 espécies e dez variaveis. A correlacdo ocorreu com a matriz de distancia geogréafica.
Sua matriz base foi feita priorizando inicialmente as varidveis com mais de 60% dos dados
originais. Depois, foram selecionadas as varidveis que apresentavam medidas da espécie com
menor quantidade de dados (Au. afarensis). A partir dessa selecdo as espécies com mais de uma
medida faltante foram retiras e por fim, as variaveis que ainda apresentavam algum dado
faltante foram removidas, restando apenas dados originais. Todos os dados foram tratados por
média geométrica. O dendrograma representado na figura 4.28 aponta a organizacao da matriz

morfoldgica.
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Dendrograma: Morfologia Dente Maxilar
14 espécies (2 simios) e 10 variaveis (100% dados originais)
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Figura 4.28 — Dendrograma de Matriz de Dentes Maxilares para 14 espécies e 10 varidveis sem dados faltantes
(MG).

A sexta e Gltima maior correlacdo (r = 0,618) ocorreu com a matriz morfolégica
produzida a partir de 12 espécies e dez variaveis. A correlacdo se deu com os dados da matriz
de distancia geogréafica. A producdo da matriz base seguiu 0s mesmos critérios da matriz
descrita anteriormente, contudo, para essa matriz foram retiradas as duas espécies simias. Os
dados também foram tratados por MG. O dendrograma apresentado na figura 4.29 mostra a

organizacdo dessa matriz morfologica.
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Dendrograma: Morfologia Dente Maxilar
12 espécies e 10 variaveis (100% dados originais)
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Figura 4.29 — Dendrograma de Matriz de Dentes Maxilares para 12 espécies e 10 varidveis sem dados faltantes
(MG).

Devido a baixa quantidade de dados originais e por todas as varidveis contempladas
apontarem baixa variancia. Foi possivel rodar apenas uma analise para os dados de dentes
deciduos maxilares. Ambas matrizes, com dados tratados e ndo tratados por MG demonstraram
baixas e ndo significativas correlagbes. Os resultados estdo expostos no Apéndice C em
conjunto com as correla¢fes dos dados dos dentes mandibulares deciduos.

4.4 A organizagéo das pecas dos membros

Os dados morfologicos de membros foram analisados de seis formas diferentes.
Conforme a metodologia dessas seis analises, todas foram realizadas igualmente para os dados
tratados e ndo tratados por MG. Ao final obteve-se também um total de 12 matrizes

morfoldgicas de membros.
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Assim como os dados dos dentes, os dados de membros possuem dois outliers. Essas
espécies simias foram consideradas em conjunto com as espécies homininias em algumas
analises. O objetivo foi testar a organizacao das espécies com a presenca de grupos de fora da
linhagem.

As matrizes morfoldgicas foram correlacionadas com as matrizes filogenéticas e
geogréficas. Para esse trabalho foram consideradas as matrizes que apresentaram correlaces

(r) acima de 0,5. A tabela 4.13 apresenta essas relacoes.

Tabela 4.13 — Correlagdes significativas e com os maiores valores de correlacdo entre matrizes de membros. Os
dados estdo apresentados em ordem de maior para menor correlagéo.

Comparacéao R p 2
Mmb_6e_6v Fmb_PF2019_6e 0,883 0,003 0,780
Mmb_8e_15v Fmb_PF2019_8e 0,879 0,003 0,772
Mmb_6e_6v_MG Fmb_PF2019_6e 0,835 0,003 0,697
Mmb_8e_15v_MG Fmb_PF2019_8e 0,832 0,003 0,692
Mmb_10e_5v_300var Fmb_PF2019_10e 0,778 0,001 0,605
Mmb_11e_15v Fmb_PF2019_11e 0,777 0,001 0,604
Mmb_12e_5v_300var Fmb_PF2019_12e 0,773 0,002 0,598
Mmb_13e_15v Fmb_PF2019_13e 0,773 0,001 0,597
Mmb_6e_6v Fmb_CP2021_6e 0,721 0,007 0,519
Mmb_8e_15v Fmb_CP2021_8e 0,716 0,007 0,512
Mmb_11e 15v_MG Fmb_PF2019_11e 0,686 0,001 0,470
Mmb_13e_15v_MG Fmb_PF2019_13e 0,681 0,003 0,464
Mmb_6e_6v_MG Fmb_CP2021_6e 0,618 0,031 0,382
Mmb_8e_15v_MG Fmb_CP2021_8e 0,608 0,031 0,370
Mmb_12e_5v_300var Fmb_CP2021_12e 0,600 0,002 0,360
Mmb_13e_15v Fmb_CP2021_13e 0,599 0,001 0,359
Mmb_10e_5v_300var Fmb_CP2021_10e 0,596 0,002 0,355
Mmb_11le_15v Fmb_CP2021_11e 0,596 0,004 0,355

A maior correlagdo (r = 0,883) demonstrada na tabela acima corresponde a matriz
morfoldgica gerada a partir de seis espécies e seis variaveis. A matriz morfoldgica se mostrou
correlacionada com a matriz filogenética obtida a partir da filogenia de PARINS-FUKUCHI et
al (2019). A matriz também corresponde a nona maior correlacdo (r = 0,721) relacionada a
outra matriz de distancia filogenética, gerada a partir dos dados da filogenia de CAPARROS &
PRAT (2021). A matriz morfoldgica base foi gerada priorizando as espéecies que possuiam mais

de uma medida original, em seguida as espécies simias foram retiradas, assim como as variaveis
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de metatarso, pois essas apresentavam apenas duas espécies com medidas originais. O
dendrograma representado na figura 4.30 demonstra a organizacéo da matriz morfoldgica.

Dendrograma: Morfologia Membros
6 espécies e 6 variaveis

Au afarensis

Au sediba

H habilis

H erectus

H neanderthalensis

H sapiens

0 50 100 150 200 250 300
Distancia Euclidiana

Figura 4.30 — Dendrograma da Matriz de Membros para 6 espécies e 6 variaveis.

A segunda (r = 0,879) e décima (r = 0,716) maiores correlacdes correspondem a matriz
para oito espécies e 15 variaveis. Ambas correlacGes ocorreram com as matrizes filogenéticas,
a primeira relacionada a filogenia proposta por PARINS-FUKUCHI et al (2019), e a segunda
para a filogenia proposta por CAPARROS & PRAT (2021). A matriz morfologica base foi
gerada priorizando as especies que possuiam mais de uma medida original. O dendrograma

apresentado na figura 4.31 demonstra a organizacdo dessa matriz.
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Dendrograma: Morfologia Membros
8 espécies (2 simios) e 15 variaveis
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Figura 4.31 — Dendrograma da Matriz de Membros para 8 espécies e 15 variaveis.

A terceira (r = 0,835) e 132 (r = 0,618) maiores correlacOes estdo relacionadas a matriz
morfologica produzida a partir de seis espécies e seis varidveis. Ambas correlacdes estdo
associadas as matrizes filogenéticas, a primeira demonstrou correlagdo com os dados da
filogenia proposta por PARINS-FUKUCHI et al (2019), e a segunda demonstrou correlagdo
com a filogenia proposta por CAPARROS & PRAT (2021). A matriz morfoldgica base foi
gerada seguindo o mesmo protocolo da matriz que obteve a maior correlacdo (Mmb_6e_6v),
contudo, para essa matriz os dados foram tratados pela média geométrica. O dendrograma

apresentado na figura 4.32 evidencia a organizacdo da matriz morfoldgica.
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Dendrograma: Morfologia Membros
6 espécies e 6 variaveis
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Figura 4.32 — Dendrograma da Matriz de Membros para 6 espécies e 6 variaveis (MG).

A quarta (r = 0,832) e 142 (r = 0,608) maiores correlacdes estdo relacionadas a matriz
morfoldgica gerada a partir de oito espécies e 15 variaveis. Ambas correlagdes ocorreram com
as matrizes filogenéticas, a primeira relacionada a matriz gerada a partir dos dados da filogenia
de PARINS-FUKUCHI et al (2019), e a segunda correlacionada a matriz produzida a partir dos
dados da filogenia proposta por CAPARROS & PRAT (2021). A matriz morfologica base foi
produzida priorizando as espécies que possuiam mais de uma medida original. Ao final todos
os dados foram tratados por média geométrica. O dendrograma apresentado na figura 4.33

demonstra a organizacdo da matriz morfoldgica.



155

Dendrograma: Morfologia Membros
8 espécies (2 simios) e 15 varidveis
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Figura 4.33 — Dendrograma da Matriz de Membros para 8 espécies e 15 variaveis (MG).

A quinta (r = 0,778) e 172 (r = 0,596) maiores correlacbes correspondem a matriz
morfoldgica produzida a partir de dez espécies e cinco variaveis. Ambas correlagcdes ocorreram
com as matrizes filogenéticas, a primeira relacionada a matriz gerada a partir dos dados da
filogenia de PARINS-FUKUCHI et al (2019), e a segunda correlacionada a matriz produzida a
partir dos dados da filogenia proposta por CAPARROS & PRAT (2021). A matriz morfoldgica
base foi formada priorizando as variaveis que apresentavam variancia acima de 300. Em
seguida as espécies que ndo possuiam dados originais foram retiradas. O dendrograma que

evidencia a organizacdo da matriz morfoldgica esta apresentado na figura 4.34.
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Dendrograma: Morfologia Membros
10 espécies e 5 varidveis com variancia acima de 300
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Figura 4.34 — Dendrograma da Matriz de Membros para 10 espécies e 5 variaveis.

A sexta (r = 0,777) e 18 (r = 0,596) maiores correlacbes correspondem a matriz
morfoldgica produzida a partir de 11 espécies e 15 variaveis. Ambas correlacdes ocorreram
com as matrizes filogenéticas, a primeira relacionada a matriz gerada a partir dos dados da
filogenia de PARINS-FUKUCHI et al (2019), e a segunda correlacionada a matriz produzida a
partir dos dados da filogenia proposta por CAPARROS & PRAT (2021). A matriz morfoldgica
base foi gerada priorizando todas as varidveis. As espécies simias foram excluidas. O

dendrograma apresentado na figura 4.35 mostra a organizagéo da matriz.
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Figura 4.35 — Dendrograma da Matriz de Membros para 11 espécies e 15 variaveis.

A sétima (r = 0,773) e 15 (r = 0,600) maiores correlagdes correspondem a matriz

morfoldgica produzida a partir de 12 espécies e cinco varidveis. Ambas correlagcdes ocorreram

com as matrizes filogenéticas, a primeira relacionada a matriz gerada a partir dos dados da

filogenia de PARINS-FUKUCHI et al (2019), e a segunda correlacionada a matriz produzida a
partir dos dados da filogenia proposta por CAPARROS & PRAT (2021). A matriz morfoldgica

base foi gerada priorizando as variaveis que apresentavam variancia acima de 300. As espécies

gue ndo possuiam dados originais entre essas variaveis foram excluidas. O dendrograma

apresentado na figura 4.36 demonstra a organizac¢ao da matriz morfologica.
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Figura 4.36 — Dendrograma da Matriz de Membros para 12 espécies e 5 variaveis.

A oitava (r = 0,773) e 162 (r = 0,599) maiores correlacbes correspondem a matriz

morfoldgica formada a partir de 13 espécies e 15 variaveis. Ambas correla¢es ocorreram com

as matrizes filogenéticas, a primeira relacionada a matriz gerada a partir dos dados da filogenia

de PARINS-FUKUCHI et al (2019), e a segunda correlacionada a matriz produzida a partir dos
dados da filogenia proposta por CAPARROS & PRAT (2021). A matriz morfolégica base foi

formada priorizando todas as variaveis e espécies. O dendrograma apresentado na figura 4.37

demonstra a organizacdo da matriz morfologica.
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Figura 4.37 — Dendrograma da Matriz de Membros para 13 espécies e 15 variaveis.

A 112 maior correlacdo (r = 0,686) corresponde a matriz morfoldgica formada a partir

de 11 espécies e 15 variaveis. A correlacdo esta relacionada a matriz filogenética formada a
partir dos dados da filogenia proposta por PARINS-FUKUCHI et al (2019). A matriz

morfolégica base foi produzida priorizando todas as variaveis. As espécies simias foram

excluidas. Os dados foram tratados por média geométrica. O dendrograma apresentado pela

figura 4.38 demonstra a organizacdo da matriz morfologica.
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Figura 4.38 — Dendrograma da Matriz de Membros para 11 espécies e 15 variaveis (MG).

A 122 maior correlacdo (r = 0,681) corresponde a matriz morfoldgica formada a partir

de 13 espécies e 15 variaveis. A correlacdo esta relacionada a matriz filogenética formada a
partir dos dados da filogenia proposta por PARINS-FUKUCHI et al (2019). A matriz

morfoldgica base foi formada priorizando todas as variaveis e espécies. Os dados foram tratados

por média geométrica. O dendrograma apresentado na figura 4.39 demonstra a organizacao da

matriz morfoldgica.
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Figura 4.39 — Dendrograma da Matriz de Membros para 13 espécies e 15 varidveis (MG).
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CAPITULO 5 - AS PECAS SE ENCAIXARAM, MAS NAO COMO O ESPERADO:
INTERPRETANDO E DISCUTINDO OS RESULTADOS

As maiores correlacdes estdo massivamente representadas pelas matrizes de membros.
Das cinco correlagdes com score acima de 0,8 quatro estéo relacionadas a morfologia dos
membros, enquanto uma corresponde a morfologia craniana. Dessas correlagdes, 0s membros
se mostram altamente relacionados com os dados filogenéticos propostos por PARINS-
FUKUCHI et al (2019). Em contrapartida, os dados cranianos apresentaram maior correlacéo
com os dados geograficos. Os dados de dentes mandibulares demonstraram correlacdo mais
baixa com score acima de 0,7, também relacionada aos dados filogenéticos do trabalho
realizado por PARINS-FUKUCHI et al (2019).

Os resultados obtidos a partir das analises permitem uma série de apontamentos. Tanto
de nivel sistematico “operacional”, relacionado a acomodacdo dos dados morfoldgicos de
acordo com as manipulacdes realizadas. Quanto a nivel paleoantropoldgico através da

organizacdo mais evidente das espécies, evidenciadas pelos dendrogramas gerados.

5.1 Eles s@o brutos, mas sensiveis: avaliando as estruturaces dos dados

Segundo Sokal & Camin (1965) mesmo que as matrizes utilizadas nas analises sejam
idénticas, a utilizacdo de diferentes procedimentos computacionais resultara em diferentes
matrizes de classificagdo. As matrizes criadas e utilizadas nesse trabalho ndo eram idénticas,
contudo, os procedimentos utilizados seguiram 0s mesmos critérios estatisticos. A
padronizacdo metodoldgica permite que se perceba as diferencas entre os tipos de dados
utilizados, através da comparacao de sua organizacdo resultante.

Através dos resultados obtidos percebe-se que os dados morfoldgicos de membros e de
dentes mandibulares possuem maior relacdo filogenética, quando comparados com a
morfologia craniana. O que permite a interpretacdo de que esses dados se mostram mais
relevantes para a explicagdo das relagdes filogenéticas entre as espécies. Em contrapartida, a
morfologia craniana se mostrou mais relacionada aos dados geogréaficos. Diferentes trabalhos
apontam que o cranio possui alta plasticidade (RELETHFORD, 2004) e que, portanto, sua
forma responde a diferentes condicdes climaticas (BETTI et al, 2010).

Populagdes afetadas por climas semelhantes comumente habitam regifes geograficas

proximas (BETTI et al, 2010). Essa relagdo entre a plasticidade craniana e o clima (ambiente)
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pode explicar a alta correlacdo dos dados cranianos com a matriz de distancia geogréfica entre
as espécies. A distancia geografica € apontada como um bom fator de determinacdo de
proximidade genética entre os individuos (CASTELLANO & BALLETTO, 2002; MANICA et
al, 2005), o fato de os dados cranianos estarem relacionados aos dados geogréaficos nao refuta
sua relevancia como ferramenta para entender as relagdes de parentesco entre as espécies.
Contudo, por ter apresentado correlagcdes mais baixas com as matrizes filogenéticas em relacéo
as morfologias de membros e dentes mandibulares, esses Gltimos se mostraram melhores
ferramentas de avaliacdo filogenética.

Em seu trabalho, Sokal & Camin (1965) alegaram que os coeficientes de correlacéo
respondem melhor aos dados de forma dos taxa utilizados, em compara¢do aos dados que
consideram também o tamanho. Os resultados aqui obtidos apontaram o contrario. As matrizes
formadas pelos dados brutos, constituidos pela forma e tamanho, apontaram correlacdes
maiores em comparagdo com as matrizes formadas pelos mesmos dados, mas constituidos
apenas pela forma (tratados por MG). No entanto, no momento da interpretacédo dos dados deve-
se ter ciéncia da constituicdo dos mesmos. Embora o tamanho apresente maiores correlacdes,
seus resultados podem gerar aproximacdes equivocadas entre as espécies® devido a sua
tendéncia a responder aos estimulos ambientais (CORRUCCINI, 1973).

Como revisado nos capitulos anteriores, trabalhos de cunho fenético dificilmente fazem
uso de outliers nas suas analises. Isso ocorre, pois, 0 método fenético considera os dados de
maneira independente a partir de sua semelhanca geral, sem pesar possiveis relacGes de
ancestralidade (SOKAL & SNEATH, 1963; SOKAL & CAMIN, 1965). A utilizacdo de grupos
externos, em contrapartida, € um método comum & Escola Cladista, pois essa é fundamentada
pelas relagdes de ancestralidade entre os grupos analisados (HENNIG, 1965; RIDLEY, 2006).
Todavia, Johnson & Wichern (2007) apontam que o0 método de agrupamento (cluster) é sensivel
a utilizacdo de outliers. Tendo isso em mente, testes fenéticos com grupos externos foram
realizados.

Os resultados de analises com grupos externos demonstraram pouca interferéncia desses
na organizacdo geral das espécies homininias. No geral, poucos dendrogramas com a presenca
de outliers apontaram altas e significativas correlacbes. Para o dendrograma de dente
mandibular (figura 4.25) a presenca das duas espécies simias manteve a mesma organizacao

entre as espécies homininias, como pode ser visualizado na figura 4.21.

% Essa percepcéo sera retomada na proxima secdo, a partir da discussdo sobre a possivel relagéo entre H. habilis
e H. floresiensis.
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Para os dendrogramas com maiores correlagdes, de membros e dente maxilar, as
espécies simias divergiram mais de acordo com a estruturacdo da matriz base. No geral, pode-
se observar nesses dendrogramas que quando analisados os dentes, a espécie Pongo pygmaeus
se mostrou proxima as espécies australopitecineas, enquanto a espécie Pan troglodytes se
mostrou mais proxima aos representantes de Homo tardio®™. Contudo, quando avaliado os
membros das espécies, tanto Pan troglodytes quanto Gorilla Gorilla se mostraram mais
préximos as espécies homininias mais primitivas em relacéo as espécies de Homo tardio.

Essas diferentes aproximacfes entre os outliers e as espécies homininias podem
direcionar a diferentes interpretaces. As diferentes organizacfes podem ser resultado da
evolugdo em mosaico (PARRAVICINI & PIEVANI, 2019), ja& que cada dendrograma foi
gerado a partir da unido de diferentes tipos de variaveis e partes fosseis. Nesses casos, distor¢do
por homoplasia é descartada, pois todos apresentaram altas e significativas correlacdes com os
dados filogenéticos.

Outra explicacdo possivel para as diferengas observadas, esta na quantidade de dados e
variaveis envolvendo os grupos externos. Algumas analises priorizaram as variaveis com maior
guantidade de dados para os simios, levando a utilizacdo de substituicdo por média para
algumas medidas das espécies homininias. Embora esse método n&o interfira na integridade dos
dados, pode levar a flutuacdo de espécies com menos dados originais (KENYHERCZ &
PASSALACQUA, 2016). Isto é, espécies com muito dado de substituicdo pode assumir uma
posicdo média dentro do espaco bidimensional que ndo necessariamente seria a sua posicao
real, pois o cluster é também sensivel a pontos de ruido (JOHNSON & WICHERN, 2007).

5.2 Sera que é?: o que pode ser discutido dentro da linhagem homininia

A sistematica homininia ainda é frequentemente tida como “uma discussdo entre os
diferentes nomes de espécies”. Desde o seu inicio a paleoantropologia foi guiada pelo habito
de se criar novos nomes para 0s organismos, por mais justificavel que fosse, algumas dessas
definicBes acabaram por apagar o entendimento de que as espécies sdo formadas por um
conjunto de seres dindmicos e variados (TATTERSALL & SCHWARTZ, 2009). Com esse

método enraizado, amplia-se a cada nova descoberta as discussdes entre especialistas que

% Diversas evidéncias fisicas, mas principalmente genéticas, apontam o chimpanzé (P. troglodytes) como sendo o
animal mais intimamente relacionado ao H. sapiens moderno (WOOD & RICHMOND, 2000).
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defendem a maior aglutinagcdo dos espécimes encontrados (Lumpers) e especialistas que
defendem as suas separac¢des em grupos menores (Splitters) (VILLMOARE, 2018).

Desconsiderando os embates tedrico-metodologicos, € fato que ao longo dos anos o
registro fossil homininio esta passando por uma larga expansdo. As novas descobertas estéo
ampliando o entendimento da diversidade do passado humano (TATTERSALL &
SCHWARTZ, 2009; SCHROEDER & ACKERMANN, 2017). Como resultado, inimeros sao
0s debates avaliando as evidéncias morfoldgicas descobertas, sob as mais variadas
abordagens®. Esse dinamismo define a paleoantropologia como uma ciéncia em atual estado
de fluxo (TATTERSALL & SCHWARTZ, 2009).

Dentre os diversos enfoques de pesquisa paleoantropoldgica, as questdes de origem do
género humano permanece sendo um ponto de intenso debate, como revisado anteriormente.
Até a primeira metade do século passado o H. erectus era tido como a espécie mais antiga
pertencente ao género Homo (WOOD, 2012). Nesse periodo o género era composto por uma
variedade bastante ampla de espécies (que aos poucos foram sendo aglutinadas nas espécies
gue se conhece atualmente). Contudo, apesar desse maior nimero, as espécies que constituiam
0 género até entdo, pareciam distintamente modernas quando comparadas as espécies formadas
pelos Australopithecus (TATTERSALL & SCHWARTZ, 2009).

Com a exposi¢édo da descoberta do Homo habilis em 1964 a gama morfologica definida
para 0 género Homo teve de ser ampliada, sob o pressuposto da descoberta dos primeiros
criadores de ferramentas (LEAKEY et al, 1964; WOOD & COLLARD, 1999, 2001; WOOD,
2012, 2014). Para inserir a nova espécie ao género Homo, a amplitude de capacidade craniana
do género teve de ser reduzida para 600cm? (WOOD & COLLARD, 2001; TATTERSALL &
SCHWARTZ, 2009). Contudo, para fortalecer a sua classificacdo, Leakey e seus colegas (1964)
utilizaram os critérios de que os homininios encontrados possuiam postura ereta e marcha
bipede além de sugerirem que estes possuiam polegares totalmente oponiveis, 0 que
possibilitava a pegada de precisao, trés critérios estabelecidos e influentes para defini¢do do
género Homo em 1955 (WOOD & COLLARD, 2001; WOOD, 2014).

Desde o momento de sua exposicdo, diferentes especialistas passaram a questionar a
integridade do H. habilis (WOOD, 2000). Os critérios interpretados e definidos por Leakey e
seus colegas comecaram a ser contestados. As opinides quanto a postura, locomocao e destreza
do homininio mudaram a partir do momento que novas evidéncias fosseis foram sendo

encontradas (WOOD & COLLARD, 2001). InterpretacOes posteriores sugerem que a

% Essas diferentes abordagens podem ser contempladas pela avaliagdo de grande parte da bibliografia utilizada
neste trabalho.
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locomocéo e postura do H. habilis ndo era bipede obrigatoria, sendo seus restos esqueletais
interpretados como mais semelhantes ao de um simio, similar ao tido nos Australopithecus
(WOOD & COLLARD, 2001; WOOD, 2012). Quanto a destreza nas maos proposta por seus
descobridores, diferentes avaliacGes passaram a sugerir que a precisao encontrada em H. habilis
seria bem inferior a destreza apresentada pelos humanos modernos (WOOD & COLLARD,
2001).

Além dos critérios apontados por Leakey e seus colegas (1964), outras caracteristicas
da espécie H. habilis foram analisadas. Nesse sentido, alguns fragmentos cranianos apontaram
para um tamanho de cérebro pouco maior do que o tido em Australopithecus e
consideravelmente menor do que o visto nos espécimes de H. erectus/ergaster (TATTERSALL
& SCHWARTZ, 2009; WOOD, 2012). Outras caracteristicas também se mostraram menos
semelhantes as vistas nos humanos modernos, sendo seus 0ss0s uma combinag¢do muito mais
proxima a vista nos Australopithecus (WOOD, 2014).

Como ja exposto nesse trabalho, um género € definido como um grupo de espécies de
ancestralidade comum que difere de outros grupos de espécies a partir de seu conjunto de
caracteristicas compartilhadas (WOOD & COLLARD, 1999). Seguindo o pressuposto de
Wood & Collard (1999, 2001) para que uma espécie homininia extinta seja designada ao género
Homo, essa deve atender a duas condic@es: primeiro, as analises cladistas (e fenéticas) devem
apontar que a espécie se encontra mais relacionada com a espécie-tipo do género Homo (H.
sapiens), do que com as espécies-tipo dos outros géneros homininios (Ardipithecus,
Australopithecus, Kenyanthropus, Orrorin, Sahelanthropus e Paranthropus); segundo, a massa
e forma corporal, a estratégia de locomocao, a proporcao e o principio de desenvolvimento dos
0ss0s e 0 tamanho do aparelho mastigatério da espécie analisada devem ser mais similares em
comparagdo ao Vvisto nas espécies-tipo de Homo, em relacdo as vistas nas espécies-tipo dos
outros géneros apontados anteriormente.

Ao avaliar as caracteristicas das espécies existentes até entdo, Wood & Collard (2001)
chegaram a interpretacdo de que os especimes da linhagem humana podem ser divididos em
dois grupos morfoldgicos principais. Ainda segundo 0s autores, 0 primeiro grupo seria
composto pelos organismos que apresentam massa corporal relativamente baixa com forma
corporea voltada para termorregulacdo adequada a ambientes mais fechados e esqueleto pos-
craniano sugerindo uma combinacdo entre bipedia terrestre e escalada eficiente; o segundo
grupo seria composto por organismos com massa corporal mais alta com aparéncia mais
proxima & dos humanos modernos, forma corpdrea voltada a termorregulacdo conveniente a

ambientes mais abertos e esqueleto pds-craniano voltado para locomogéo estritamente bipede
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ou seja, com capacidade de escalada limitada. Ao final de sua argumentacdo os autores
constataram que as espécies dentro dos géneros Australopithecus e Paranthropus, em conjunto
com os representantes de H. habilis e H. rudolfensis, integram o primeiro grupo, enquanto H.
erectus, H. ergaster, H. heidelbergensis e H. neanderthalensis integram o segundo (WOOD &
COLLARD, 2001).

Os resultados aqui amostrados concordam com as interpretacfes propostas por Wood &
Collard (1999, 2001). Em todos os dendrogramas apresentados com correlacao significativa (r
>0,5 e p<0,05), os representantes de H. habilis se mostraram, em algum grau, mais préximos
as espécies de Australopithecus e Paranthropus. Nesse sentido, também se mostra evidente a
separagdo dos grupos Homininios conforme proposto por Wood & Collard (2001). Os dois
grupos distintos se apresentam em forma de ramificacfes nos dendrogramas gerados, uma
ramificacdo contendo as espécies caracteristicas de Homo e a outra ramificacdo contendo as
espécies com caracteristicas mais primitivas, com H. habilis e H. rudolfensis se mostrando
pertencentes a esse ultimo grupo.

Embora alguns trabalhos sugiram ndo haver diferencas entre as propor¢cdes de membros
de Australopithecus e Homo (ver ANTON, 2012). Os dendrogramas de membros gerados
corroboram a hipétese de dois grupos com diferentes estratégias de locomocdo, 0 grupo
formado por homininios bipedes facultativos e o grupo dos bipedes obrigatdrios. A utilizacdo
dos grupos externos auxiliou na interpretacao desses resultados. Como pode ser visualizado nos
dendrogramas dos membros, expostos no capitulo anterior, os simios se mostraram mais
préximos das espécies de Australopithecus e Orrorin, com H. habilis compondo essa grande
ramificacdo. Esses resultados corroboram a interpretagdo de que os Australopithecus
apresentam uma mistura de caracteristicas simias e humanas (LARSON, 2012). Os simios
(nodopedalicos) se aproximaram do primeiro grupo de homininios (proposto por Wood e
Collard) indicando que esses possuem morfologia semelhante o que, portanto, revigora a
hipotese de locomocdo bipede facultativa para esses taxa anteriores a Homo (HUNT, 1994;
NEVES, 2006; HAILE-SELASSIE et al, 2012; LARSON, 2012; GRUSS & SCHMITT, 2015).

Dendrogramas de morfologia craniana apontaram uma relacdo entre H. habilis e H.
floresiensis. Embora esses resultados possam ser consequentes de distor¢éo pelo tamanho, pois
0 dendrograma com dados tratados por MG realocaram o H. floresiensis com as espécies de
Homo. Estudos iniciais apontaram o H. floresiensis como um representante diminuto de H.
erectus altamente adaptado ao ambiente insular (GORDON et al, 2008). Contudo, estudos mais
recentes apontam a possibilidade desse homininio ser resultante de um ancestral derivado de H.

erectus, que teria deixado o continente africano antes da evolugéo desse ultimo, o que explicaria
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sua aproximagc&o com o H. habilis devido a retencdo de caracteristicas mais primitivas (ANTON
et al, 2014; ARGUE et al, 2017; VILLMOARE, 2018; SCARDIA et al, 2020).

Assim que a espécies H. habilis foi apresentada, muitas criticas quanto a sua validade
foram divulgadas. Inicialmente a critica permeava a ideia de que dentro de um modelo linear
evolutivo ndo havia “espaco morfologico” para uma espécie entre Au. africanus e H. erectus
(WOOD, 2000). Dentre as principais obje¢des a criacdo da nova espécie, dizia respeito a ela
ser, na interpretacdo dos autores, muito préxima ao Au. africanus para justificar uma separagédo
ao nivel de género, inclusive de espécie (ROBINSON, 1965; WOOD, 2000, 2014,
VILLMOARE, 2018). Outros autores apontaram que as caracteristicas de H. habilis ndo sdo
uma mistura simples de caracteres presentes no Au. africanus e no H. erectus, mas sim uma
combinacéo distinta de caracteristicas (WOOD, 1992, 2000).

Partindo de uma visdo “lamper extrema”, Lordkipanidze e colegas (2013) sugeriram,
avaliando a morfologia craniana, que as diferencas tidas entre os primeiros Homo e H. erectus
eram apenas resultado de variagdo vista dentro de uma Unica espécie, o que segundo eles
justificaria aglutinar todos os espécimes em H. erectus. Entende-se que ha semelhancas entre
0s Homininios, contudo, os dados amostrados aqui ndo concordam com essa posi¢édo radical.
Os resultados obtidos corroboram o posicionamento de Wood (2014), quando este defende que
a espécie H. habilis € muito distinta de H. erectus para ser classificada como seu ancestral
imediato, ou nesta circunstancia, como membro da mesma espécie.

Contrariando a interpretacdo de Lordkipanidze e seus colaboradores (2013), os
dendrogramas apontam uma relacdo em diferentes graus entre H. habilis e os australopitecineos
sul-africanos. Embora H. habilis seja notoriamente maior do que o Au. africanus, analises de
diferentes cientistas chegaram a concluséo de que seus dentes e mandibulas possuem as mesmas
proporcbes (WOOD, 2014). Os dendrogramas de dentes, principalmente os mandibulares,
corroboram com essas conclusdes, pois H. habilis se mostrou mais préximo do
australopitecineo sul-africano, alguns dendrogramas de dentes maxilares e de cranios também
evidenciaram essa aproximacao, alguns a partir de um grau mais distante.

Quando analisados os dendrogramas de membros, o H. habilis se mostrou em diferentes
graus mais proximo ao Au. sediba, outro homininio sul-africano. Contudo, poucas analises
contaram com representantes de Au. africanus. Desconsiderando a ocupacdo geogréafica
destoante, as espécies também compartilham do mesmo intervalo cronoldgico (ver tabela 2.1).
Essas informacGes podem indicar que H. habilis seja uma variagéo regional de Au. africanus
juntamente com o Au. sediba. Embora intrigante, avaliagdes mais robustas devem ser realizadas

para averiguacao dessa hipotese.



169

Dentre as caracteristicas consideradas como definidoras do género Homo, destacam-se
0 aumento do tamanho e organizacdo cerebral, reducdo da morfologia dentaria e mandibular,
aumento do tamanho esqueletal e alongamento relativo dos membros inferiores (PICKERING
et al, 2011). Ao avaliar essas caracteristicas, do ponto de vista fenético-multivariado, a espécie
H. habilis apresentou resultados destoantes do esperado para o seu género.

Ao avaliar a morfologia craniana a espécie se mostrou majoritariamente relacionada aos
membros do género Australopithecus, ndo condizendo com o esperado para tamanho e
organizacdo cerebral que deveria se mostrar mais proximo aos representantes de Homo. A
avaliacdo da morfologia dentaria também evidenciou resultados destoantes com o esperado para
um integrante do género Homo, com H. habilis se mostrando mais relacionado aos
australopitecineos, ndo coincidindo com a caracteristica esperada de reducdo da morfologia
dentaria. Por fim, a avaliacdo da morfologia dos membros colocou H. habilis mais préximo
também dos representantes de Australopithecus e das espécies simias. Essa associagdo
contradiz novamente o esperado para um integrante do género Homo, que seria 0 aumento geral
do esqueleto e o alongamento relativo dos membros inferiores.

A principal caracteristica utilizada como definidora do género da espécie H. habilis, foi
a sua associacdo com a fabricacao de ferramentas (LEAKEY et al, 1964). O potencial para uso
de ferramentas foi, por muito tempo, uma caracteristica diretamente relacionada ao género
Homo (PICKERING et al, 2011). Atualmente se sabe que australopitecineos também
fabricavam e manipulavam ferramentas (GIBBONS, 2010; ROLIAN & GORDON, 2013;
SKINNER et al, 2015) ndo sendo esta a Unica caracteristica compartilhada entre membros de
Australopithecus e Homo (ver WOLPOFF & LOVEJOY, 1975). Logicamente haverdo
caracteristicas em comum entre os homininios, afinal sdo todos membros da tribo Hominini
(WELKER, 2017). No entanto, para fins de classificacdo, é necessario se ater as caracteristicas
discrepantes.

Pickering e colegas (2011) apontaram que no conjunto, as espécies Au. sediba, H.
habilis e H. rudolfensis apresentam caracteres, que juntos apontam para uma evolucao
adaptativa em diregdo a Homo (expresso em H. erectus). Os resultados aqui apresentados
evidenciam, em conjunto com a interpretacdo de diferentes trabalhos (ROBINSON, 1965;
WOOD, 1992, 2000, 2012, 2014; WOOD & COLLARD, 1999, 2001; TATTERSALL &
SCHWARTZ, 2009), que as espécies H. habilis e H. rudolfensis retém caracteristicas mais
primitivas em termos adaptativos, para que seja justificada a sua permanéncia no género Homo.
Por isso, a partir dos resultados das analises fenético-comparativas aqui empregadas, sugere-se

que as especies Homo habilis e Homo rudolfensis sejam reclassificadas como membros do
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género Australopithecus, assumindo os nomes especificos: Australopithecus habilis e
Australopithecus rudolfensis.
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APENDICE A - LOCALIZACOES GEOGRAFICAS DOS ESPECIMES

Tabela A.1 — Coordenadas geogréaficas de todos os espécimes.
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Coordenada Geografica

Espécie ID Sitio Localizacdo Lat (y) Long (x)
Ardipithecus kadabba ALA-VP-2/10 Etiopia 11.05579 40.915702
Ardipithecus kadabba Asa Koma Etidpia 10.304 40.26
Ardipithecus ramidus KNM-LT 329 Lothagam Quénia 4.186666667 35.85611111
Ardipithecus ramidus ARV-VP-6/1 Aramis Etidpia 105 40.5
Ardipithecus ramidus Aramis Etidpia 10.433 40.454
Avrdipithecus ramidus ARA-VP-1/1 Aramis Etidpia 10.432985 40.453936
Avrdipithecus ramidus ARA-VP-1/2 Aramis Etidpia 10.432985 40.453936
Ardipithecus ramidus ARA-VP-1/128 Aramis Etiopia 10.432985 40.453936
Avrdipithecus ramidus ARA-VP-1/129 Aramis Etidpia 10.432985 40.453936
Ardipithecus ramidus ARA-VP-1/200 Aramis Etiopia 10.432985 40.453936
Ardipithecus ramidus ARA-VP-1/300 Aramis Etiopia 10.432985 40.453936
Avrdipithecus ramidus ARA-VP-1/400 Aramis Etidpia 10.432985 40.453936
Avrdipithecus ramidus ARA-VP-6/1 Aramis Etiopia 10.432985 40.453936
Avrdipithecus ramidus KNM-BC 1745 Quénia 0.57 35.95
Avrdipithecus ramidus KNM-TH 13150 Quénia 0.57 35.95

Australopithecus afarensis A.L.128-23 Hadar Etiopia 11.166667 40.633333
Australopithecus afarensis A.L. 145-35 Hadar Etiopia 11.166667 40.633333
Australopithecus afarensis A.L.162-28 Hadar Etidpia 11.166667 40.633333
Australopithecus afarensis A.L.188-1 Hadar Etiopia 11.166667 40.633333
Australopithecus afarensis A.L. 198-1 Hadar Etiopia 11.166667 40.633333
Australopithecus afarensis A.L.199-1 Hadar Etiopia 11.166667 40.633333
Australopithecus afarensis A.L. 200-1a Hadar Etiopia 11.166667 40.633333
Australopithecus afarensis A.L.207-13 Hadar Etiopia 11.166667 40.633333
Australopithecus afarensis A.L.266-1 Hadar Etiopia 11.166667 40.633333
Australopithecus afarensis AL 277-1 Hadar Etiopia 11.166667 40.633333
Australopithecus afarensis A.L.288-1 Hadar Etiopia 11.166667 40.633333
Australopithecus afarensis A.L.311-1 Hadar Etiopia 11.166667 40.633333
Australopithecus afarensis A.L. 333-30 Hadar Etiopia 11.166667 40.633333
Australopithecus afarensis A.L. 333-35 Hadar Etiopia 11.166667 40.633333
Australopithecus afarensis A.L.333-43 Hadar Etiopia 11.166667 40.633333
Australopithecus afarensis A.L. 333-45 Hadar Etiopia 11.166667 40.633333
Australopithecus afarensis A.L. 333-66 Hadar Etiopia 11.166667 40.633333
Australopithecus afarensis A.L. 333-67 Hadar Etiopia 11.166667 40.633333
Australopithecus afarensis A.L. 333-68 Hadar Etiopia 11.166667 40.633333
Australopithecus afarensis A.L.333-76 Hadar Etiopia 11.166667 40.633333
Australopithecus afarensis A.L.333-77 Hadar Etiopia 11.166667 40.633333
Australopithecus afarensis A.L. 333-86 Hadar Etiopia 11.166667 40.633333
Australopithecus afarensis A.L. 333-99 Hadar Etiopia 11.166667 40.633333
Australopithecus afarensis A.L. 333-104 Hadar Etiopia 11.166667 40.633333
Australopithecus afarensis A.L.333-105 Hadar Etiopia 11.166667 40.633333
Australopithecus afarensis A.L. 333w-latb Hadar Etiopia 11.166667 40.633333
Australopithecus afarensis A.L.333w-12 Hadar Etiopia 11.166667 40.633333
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Nariokotome 111
Olduvai Gorge
Olduvai Gorge
Solo river
Dmanisi
Olduvai Gorge
Zhoukoudian
Sangiran
Trinil
Konso
Omo
Koobi Fora
Olorgesailie
Sterkfontein

Salé
Kedung Brubus
Trinil

Mojokerto

Etiopia
Etidpia
Etiopia
Etiopia
Etidpia
Africa do Sul
Africa do Sul
Indonésia
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Russia
Russia
Indonésia
Indonésia
Indonésia
Africa do Sul
Africa do Sul
Quénia
Quénia
Quénia
Quénia
Quénia
Quénia
Quénia
Quénia
Tanzénia
Tanzania
Indonésia
Georgia
Tanzania
China
Indonésia
Indonésia
Etidpia
Etidpia
Quénia
Quénia
Africa do Sul
Eritreia
Indonésia
China
Indonésia
Marrocos
Indonésia
Indonésia
Indonésia

11.462194
11.462194
11.462194
15.6199
10.266
-25.8951
-25.8951
42351
42.3514444
42.3514444
42.3514444
42.3514444
42.3514444
51.666966
51.666966
-7.457
-7.457
-7.457
-25.929167
-26.018
0.583333333
0.583333333
4317
3.945
3.945
4083333333
4.316666667
4.133333
-2.983333333
-2.983333333
7.4
41.336775
-2.983333333
39.666667
-7.457
-7.387
5.43
4.942
3.945
-1.578
-26.016
14.766
-7.387
39.683333
-7.31
34.06
-7.4564327
-7.387
-7.377
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40.528056
40.528056
40.528056
33.8445
40.539
27.8013
27.8013
-3.52
-3.5197611
-3.5197611
-3.5197611
-3.5197611
-3.5197611
84.564619
84.564619
110.855
110.855
110.855
27.788889
27.724
36.21416667
36.21416667
36.233
36.207
36.207
36.33333333
36.27466667
359
35.33333333
35.33333333
111.4333333
44.344892
35.35
115.916667
110.855
111.386
37.385
35.994
36.207
36.446
27.734
39.936
111.386
115.916667
111.422
-6.787
111.7166667
111.386
112.484



Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus
Homo erectus

Ngawi

PA830
Nanjing 1

Sh.y.003
Sh.y.004
Sh.y.008
Sh.y.0071
Sh.y.005
Sh.y.007
Sh.y.0072
Narmada
Ceprano
D2700
Skull IX
Ng 1
Ng 2
Ng 3
Ng 5
Ng 6
Ng 7
Ng 9
Ng 10
Ng 11
Ng 12
Sm1l
Sm3
Sm4

Sangiran Region
Sambungmacan
Ngawi
Zhoukoudian
Yiyuan
Chenjiawo
Gongwangling
Yunxian
Hexian
Nanjing
Yuanmou
Wushan
Nihewan Basin
Tham Khuyen Cave
Ain Maarouf
Ternifine
Daka
Melka Kunturé
Melka Kunturé
Nyabusosi
Koobi Fora
Swartkrans
Lincoln Cave

Chesowanja
Yiyuan
Yiyuan
Yiyuan
Yiyuan
Yiyuan
Yiyuan
Yiyuan

Narmada Valley

Dmanisi
Sangiran
Ngandong
Ngandong
Ngandong
Ngandong
Ngandong
Ngandong
Ngandong
Ngandong
Ngandong
Ngandong
Sambungmacan
Sambungmacan
Sambungmacan

Indonésia

Indonésia

Indonésia
China
China

China
China

China
China
China
China

China
China
Vietnd
Marrocos
Argélia
Etidpia
Etidpia
Etidpia
Uganda
Quénia
Africa do Sul
Africa do Sul
Quénia
Quénia
China
China
China
China
China
China
China
india
Itélia
Gedrgia
Indonésia
Indonésia
Indonésia
Indonésia
Indonésia
Indonésia
Indonésia
Indonésia
Indonésia
Indonésia
Indonésia
Indonésia
Indonésia
Indonésia

-7.457
-7.359
-1.4
39.683333
36.2
34.233333
34.184
32.865
31.883333
32.057
25.69
30.8
40.225
21.9511
33.633
35.407
10.266
8.708
8.708
0.987
3.945
-26.018
-25.96
4.186666667
0.65
36.199976
36.199976
36.199976
36.199976
36.199976
36.199976
36.199976
22.817
41.53
41.336775
-7.440266667
-7.31
-7.31
-7.31
-7.31
-7.31
-7.31
-7.31
-7.31
-7.31
-7.31
-7.359
-7.359
-7.359
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110.855
111.132
111.4333333
115.916667
118.15
109.233333
109.49
110.736
118.2
119.043
101.92
109.6
114.664
106.3634
-5.35
0.346
40.539
38.594
38.59%4
30.31
36.207
27.724
27.75
35.85611111
36.2
118.150030
118.150030
118.150030
118.150030
118.150030
118.150030
118.150030
77.854
13.482
44.344892
110.8423472
111.422
111.422
111.422
111.422
111.422
111.422
111.422
111.422
111.422
111.422
111.132
111.132
111.132



Homo ergaster
Homo ergaster
Homo ergaster
Homo ergaster
Homo ergaster
Homo ergaster
Homo ergaster
Homo ergaster
Homo ergaster
Homo floresiensis
Homo habilis
Homo habilis
Homo habilis
Homo habilis
Homo habilis
Homo habilis
Homo habilis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis

Homo heidelbergensis

Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis

Homo heidelbergensis

Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis

Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis

Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis

Homo heidelbergensis

OH 22
OH 23
OH 51
KNM-ER 47200
Daka BOU-VP-2/66
Olorgesailie
D2280
D2282
D3444
LB1
KNM-ER 1813
OH 7
OH 13
OH 24
OH 8
AL 666-1
OH 65
Arago Il
Arago XIII
Arago XLVII
Atapuerca 5
Bodo
Broken Hill 1
Mauer 1
Steinheim
Arago 21
Arago 44
KNM-ES 11693
Dali
Jinniushan
Ndutu
Kabwe
Petralona

Saldanha
AT-27

AT-2279 + AT-3197
AT-5621

AT-1742

Olduvai Gorge

Olduvai Gorge

Olduvai Gorge
Koobi Fora

Dmanisi

Dmanisi

Dmanisi
Liang Bua Cave

Koobi Fora

Olduvai Gorge
Olduvai Gorge
Olduvai Gorge
Olduvai Gorge

Olduvai Gorge
La Caune de I'Arago
La Caune de I'Arago
La Caune de I'Arago
Sima de los Huesos

Bodo d'Ar
Limestone Cave

Sigrist gravel pit
La Caune de I'Arago
La Caune de I'Arago

Eliye Springs

Jinniushan

Petralona cave
Bodo
Boxgrove

La Caune de I'Arago
Grafenrain Sand

Quarry
Maba

Xujiayao
Chaoxian

Elandsfontein

Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos

Sima de los Huesos

Tanzénia
Tanzénia
Tanzénia
Quénia
Etidpia
Quénia
Gedrgia
Gedrgia
Georgia
Indonésia
Quénia
Tanzénia
Tanzénia
Tanzania
Tanzénia
Etidpia
Tanzania
Franca
Franca
Franca
Espanha
Etidpia
Z&mbia
Pedreira perto da
vila de Mauer

Alemanha
Franca
Franca
Quénia
China
China

Tanzania
Z&mbia
Grécia
Etidpia

Reino Unido
Franca

Alemanha
China
China
China

Quénia
Africa do Sul
Espanha
Espanha
Espanha

Espanha

-2.983333333

-2.992
-2.992

4.083333333

10.266
-1.578
41.316667
41.316667
41.316667
-8.531

4.083333333

-2.993613
-2.993613
-2.993613
-2.993613
11.153
-2.993611
42.84
42.84
42.84
42.351
10.562
-14.459

49.332

48.965
42.84
42.84

3.25
34.867
40.576

-3.2
-14.459
40.373

10.582722
50.87
42.84

49.332

24.675
40.101
31.55
0.7529
-33.004

42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
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35.31666667

35.352
35.352

36.33333333

40.539
36.446
44.35
44.35
44.35
120.444

36.33333333

35.35115
35.35115
35.35115
35.35115
40.554
35.351066
2.755
2.755
2.755
-3.52
40.57
28.435

8.799

9.276
2.755
2.755
33.928
109.733
122.446
35.45
28.435
23.16
40.63442
-0.688
2.755

8.799

113.581
113.978
117.866667
35.8749
18.011

-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980



Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis

Homo heidelbergensis

AT-162
AT-597
AT-55
AT-2
AT-3179
AT-2765
AT-3257
AT-2759
AT-2389
AT-1130 + AT-2194
AT-940
AT-2771
AT-948
AT-554
AT-553
AT-163
AT-144
AT-1463
AT-24
AT-23
AT-193
AT-16
AT-139
AT-270
AT-46
AT-140
AT-555
AT-1469
AT-195
AT-5
AT-145
AT-591
AT-64
AT-590
AT-147

AT-9

Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos

Sima de los Huesos

Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha

Espanha

42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985

42.350985
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-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980

-3.519980



Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis

Homo heidelbergensis

AT-21
AT-1957
AT-1957

AT-13

AT-560

AT-53
AT-4327
AT-4333
AT-4335
AT-4322
AT-4330

AT-559
AT-138
AT-26
AT-170
AT-171
AT-194
AT-300
AT-4147
AT-2752
AT-2786
AT-2772
AT-2769
AT-2392
AT-2764
AT-2758
AT-3184
AT-949
AT-767
AT-959
AT-960
AT-1472
AT-3252
AT-3256
AT-2778

AT-2784

Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos

Sima de los Huesos

Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha

Espanha

42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985

42.350985

192

-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980

-3.519980



Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis

Homo heidelbergensis

AT-2761
AT-3880
AT-2781
AT-2780
AT-285
AT-2779
AT-2763
AT-222
AT-1143
AT-2395
AT-1124
AT-2280
AT-2151
AT-2207
AT-2036
AT-2399
AT-2070
AT-2189
AT-2076
AT-2071
AT-2179
AT-2175
AT-2150
AT-2195
AT-2390
AT-957
AT-2066
AT-410
AT-2165
AT-2767
AT-2343
AT-828
AT-2386
AT-829
AT-943

AT-941

Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos

Sima de los Huesos

Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha

Espanha

42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985
42.350985

42.350985
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-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
-3.519980
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-3.519980
-3.519980
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-3.519980
-3.519980
-3.519980
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Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis
Homo heidelbergensis

Homo heidelbergensis

AT-1752
AT-2271
AT-2277
AT-953
AT-954
AT-820
AT-962
AT-955
AT-558
AT-405
AT-589
AT-406
AT-587
AT-407
AT-821
AT-2730
AT-1123
AT-808
AT-2783
AT-3045
AT-809
AT-806
AT-3188
AT-3175
AT-4318
AT-946
AT-3890
AT-2773
AT-700
AT-3881
AT-3420
AT-2719
AT-3891
AT-3424
AT-888

AT-4320

Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
Sima de los Huesos
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Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis

44
50
51
52
58
75
78
80
86
90
92
99
103
104
105
107
109
111
113
114
118
121
126
130
144
146
166
177
178
180
197
198
199
D/D
F/H
MND C
MND E
MND F
MND G
MND J
MND K
MND M
MND O
MND P
MND Q
MX C
MX E
MX H
MX |

Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina

Croacia
Crodcia
Crodcia
Croacia
Croécia
Croacia
Croacia
Crodcia
Croacia
Crodcia
Croécia
Croacia
Croécia
Croacia
Croacia
Croécia
Croacia
Croécia
Croécia
Croacia
Croécia
Croacia
Croacia
Croécia
Croacia
Croécia
Croécia
Croacia
Croécia
Croacia
Croacia
Croécia
Croacia
Croécia
Croécia
Croacia
Croécia
Croacia
Croacia
Croacia
Croacia
Croacia
Croacia
Croacia
Croacia
Croacia
Croacia
Croécia
Croacia

46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
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15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717



Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis

Homo neanderthalensis

Homo neanderthalensis

Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis

MXJ
MX K
MX M
162
172
MX P
MX Q
N/N
R63
R64 = MND L
Aubesier 12
Aubesier 10
Né&o inventariado
Aubesier 9
Aubesier 8
Aubesier 7
Aubesier 6
Aubesier 5
Aubesier 4
Combe-Grenal |
Combe-Grenal IV
Combe-Grenal V

Combe-Grenal XI
Combe-Grenal 27

Combe-Grenal X

Combe-Grenal 28

Combe-Grenal XV

Combe-Grenal 29

Combe-Grenal VIII
Combe-Grenal XII1
Combe-Grenal IX
Combe-Grenal XII

GB 77 C13C653

GB 78 B14
Cbcem 26
GB 78 B13 C65
66

08-121
011-192
T14
S15-1
P11.8
P8-101
J2. U14-2931
P7-48
P8-63
P7-647-76
Suard 36
BD14 or | 8/20
18/3

Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Krapina
Beau de I'Aubesier
Beau de I'Aubesier
Beau de I'Aubesier
Beau de I'Aubesier
Beau de I'Aubesier
Beau de I'Aubesier
Beau de I'Aubesier
Beau de I'Aubesier
Beau de I'Aubesier
Combe-Grenal
Combe-Grenal
Combe-Grenal
Combe-Grenal
Combe-Grenal
Combe-Grenal
Combe-Grenal
Combe-Grenal
Combe-Grenal
Combe-Grenal
Combe-Grenal
Combe-Grenal
Combe-Grenal
Grotte Boccard

Grotte Boccard

Grotte Boccard
Grotte du Bison
Grotte du Bison
Grotte du Bison
Grotte du Bison
Grotte du Bison
Grotte du Bison
Grotte du Bison
Grotte du Bison
Grotte du Bison
Grotte du Bison
La Chaise de Vouthon
La Chaise de Vouthon
La Chaise de Vouthon

Crodcia
Croécia
Croécia
Crodcia
Croécia
Crodcia
Crodcia
Croécia
Crodcia
Croécia
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca

Franca

Franca

Franca
Franca
Franga
Franca
Franga
Franga
Franca
Franca
Franca
Franca
Franga
Franca
Franga

46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
46.164727
44.056506
44.056506
44.056506
44.056506
44.056506
44.056506
44.056506
44.056506
44.056506
44.807995
44.807995
44.807995
44.807995
44.807995
44.807995
44.807995
44.807995
44.807995
44.807995
44.807995
44.807995
44.807995
47.512679

47.512679

47.512679

47.595015
47.595015
47.595015
47.595015
47.595015
47.595015
47.595015
47.595015
47.595015
47.595015
45.669293
45.669293
45.669293
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15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
15.863717
5.143207
5.143207
5.143207
5.143207
5.143207
5.143207
5.143207
5.143207
5.143207
1.222979
1.222979
1.222979
1.222979
1.222979
1.222979
1.222979
1.222979
1.222979
1.222979
1.222979
1.222979
1.222979
4.635412

4.635412

4.635412

3.769338
3.769338
3.769338
3.769338
3.769338
3.769338
3.769338
3.769338
3.769338
3.769338
0.457992
0.457992
0.457992



Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis

Homo neanderthalensis

Homo neanderthalensis

Homo neanderthalensis

Homo neanderthalensis

Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis

Homo neanderthalensis

Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis

BD12
BD10
BD11
BD16
BD15
BD8
BD1
BD20
BD21
BD13
BD19
BD9
La Quina 5
La Quina 4a
La Quina 4b
La Quina 17
La Quina 20a
La Quina 20b
La Quina 20c
La Quina 21
La Quina 22
La Quina 31
La Quina 35
La Quina 29
La Quina 30
La Quina 32
La Quina 33
La Quina 36
La Quina 9
Piece c
Maxillaire h
Piece d
Mandibule b
LP06-Grotl-Hom
Rem2
M8-95.1

Montgaudier
mandible
C.G. 10B3T,
n°10.314

C.G.2F3
14 B3S, n°14.188

C.G.6B3

C.G. 2D3,
n°2.671

M-G2-419
M-D1-230
M-L4-TNN5
M-*-TNN2

La Chaise de Vouthon
La Chaise de Vouthon

La Chaise de VVouthon
La Chaise de VVouthon

La Chaise de Vouthon
La Chaise de Vouthon
La Chaise de Vouthon
La Chaise de Vouthon
La Chaise de Vouthon
La Chaise de Vouthon
La Chaise de Vouthon
La Chaise de Vouthon

La Quina
La Quina
La Quina
La Quina
La Quina
La Quina
La Quina
La Quina
La Quina
La Quina
La Quina
La Quina
La Quina
La Quina
La Quina
La Quina
La Quina
Lazaret
Monsempron
Monsempron
Monsempron

Monsempron

Monsempron (Las
Pénélos)
Monsempron (Las
Pénélos)

Montgaudier

Montmaurin

Montmaurin
Montmaurin
Montmaurin
Montmaurin
Moula-Guercy
Moula-Guercy

Moula-Guercy
Moula-Guercy

Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca

Franca
Franca
Franca

Franca

Franca
Franca
Franca

Franca
Franca
Franca

Franca
Franca

45.669293
45.669293
45.669293
45.669293
45.669293
45.669293
45.669293
45.669293
45.669293
45.669293
45.669293
45.669293
45.507966
45.507966
45.507966
45.507966
45.507966
45.507966
45.507966
45.507966
45.507966
45.507966
45.507966
45.507966
45.507966
45.507966
45.507966
45.507966
45.507966
43.690911
44.503980
44.503980
44503980
44.503980

44503606

44.503606

45.666596

43.226141

43.226141
43.226141
43.226141

43.226141

44876667
44.876667
44876667
44876667
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0.457992
0.457992
0.457992
0.457992
0.457992
0.457992
0.457992
0.457992
0.457992
0.457992
0.457992
0.457992
0.294924
0.294924
0.294924
0.294924
0.294924
0.294924
0.294924
0.294924
0.294924
0.294924
0.294924
0.294924
0.294924
0.294924
0.294924
0.294924
0.294924
7.294873
0.928980
0.928980
0.928980
0.928980

0.930497
0.930497
0.468775

0.648913

0.648913
0.648913
0.648913

0.648913

4.85638889
4.85638889
4.85638889
4.85638889



Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis

M-G4-144
M-S-TNN1
M-14-55
M-F3-215
M-G2-117
M-14-TNN3
M-D2-588
M-D1-259
M-S-27
M-G3-251
M-J5-TNN4
M-H3-73
Sem numeracao
Regourdou 1
Roc de Marsal
SLBO1
SLB02
SLBO03
SLB04
Vaufrey 1
Vergisson 4-83
Hunas
Neanderthal NN16
Neanderthal NN31
Neanderthal NN33
Neanderthal NN51
Neanderthal NN66
Neanderthal NN67
KAL11
KAL10
KAL2
KAL6
KALS5
KAL9
KAL3
KALS
KAL12
KAL13
LKH 1
Subalyuk 1
Subalyuk 2
Shanidar 1
Shanidar 2
Shanidar 3
Shanidar 4
Shanidar 5
Shanidar 6
Amud 1
Amud 3

Moula-Guercy
Moula-Guercy
Moula-Guercy
Moula-Guercy
Moula-Guercy
Moula-Guercy
Moula-Guercy
Moula-Guercy
Moula-Guercy
Moula-Guercy
Moula-Guercy
Moula-Guercy
Moula-Guercy
Regourdou
Roc de Marsal
Soulabé-Las-Maretas
Soulabé-Las-Maretas
Soulabé-Las-Maretas
Soulabé-Las-Maretas

Vaufrey
Vergisson
Hunas
Neanderthal
Neanderthal
Neanderthal
Neanderthal
Neanderthal
Neanderthal
Kalamakia
Kalamakia
Kalamakia
Kalamakia
Kalamakia
Kalamakia
Kalamakia
Kalamakia
Kalamakia
Kalamakia
Lakonis |
Subalyuk
Subalyuk
Shanidar
Shanidar
Shanidar
Shanidar
Shanidar
Shanidar
Amud
Amud

Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Alemanha
Alemanha
Alemanha
Alemanha
Alemanha
Alemanha
Alemanha
Grécia
Grécia
Grécia
Grécia
Grécia
Grécia
Grécia
Grécia
Grécia
Grécia
Grécia
Hungria
Hungria
Iraque
Iraque
Iraque
Iraque
Iraque
Iraque
Israel
Israel

44.876667
44876667
44.876667
44.876667
44876667
44.876667
44876667
44876667
44.876667
44876667
44.876667
44.876667
44.876667
45.055042
44.889985
43.012175
43.012175
43.012175
43.012175
47.347908
46.312102
49.503612
51.223545
51.223545
51.223545
51.223545
51.223545
51.223545
37.742519
37.742519
37.742519
37.742519
37.742519
37.742519
37.742519
37.742519
37.742519
37.742519
36.784111
48.052824
48.052824
36.832965
36.832965
36.832965
36.832965
36.832965
36.832965
32.87213
32.87213
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4.85638889
4.85638889
4.85638889
4.85638889
4.85638889
4.85638889
4.85638889
4.85638889
4.85638889
4.85638889
4.85638889
4.85638889
4.85638889
1.175452
0.971883
1.328217
1.328217
1.328217
1.328217
6.925623
4.721853
11.549567
6.944340
6.944340
6.944340
6.944340
6.944340
6.944340
20.897400
20.897400
20.897400
20.897400
20.897400
20.897400
20.897400
20.897400
20.897400
20.897400
22.578260
20.541656
20.541656
44.228819
44.228819
44.228819
44.228819
44.228819
44.228819
35.5016
35.5016



Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis

Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis

Homo neanderthalensis

Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis

Isolated Molar
HCpM1
Kebara 2

Shovakh 1
Tabun BC7
Archi 1
Le Manie 1
F15
F6
F2
F12
F3
F11
F7
F8
F13
F5
F14
Fossellone 3
Fumane 1
Fumane 4
Fumane 5
Leucal
San Bernardino 4
San Bernardino 5
Taddeo 1
Taddeo 2
Taddeo 3
Taddeo 4
S5000

S4300

Oliveira 6 (Olv P16-
812)
Oliveira 8 (Olv N16-
373)
Oliveira 9 (Olv N15-
383

HCB-02
HCB-05
Pinar 7
C.N. 7755
C.N. 7856
Gibraltar 2
Salt 2
Salt 3
Salt 4
Palomas 1
Palomas 18
Palomas 19
Palomas 23
Palomas 24

Amud
Hayonim cave
Kebara
Me'arat Shovakh
Tabun
Archi
Arma delle Manie
Fate
Fate
Fate
Fate
Fate
Fate
Fate
Fate
Fate
Fate
Fate
Fossellone
Fumane
Fumane
Fumane
Leuca
San Bernardino
San Bernardino
Taddeo cave
Taddeo cave
Taddeo cave
Taddeo cave
Stajnia Cave
Stajnia Cave

Gruta da Oliveira
Gruta da Oliveira

Gruta da Oliveira

Bolomor Cave
Bolomor Cave
Carihuela Cave
Cova Negra
Cova Negra
Devil's Tower
El Salt
El Salt
El Salt
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas

Israel
Israel
Israel
Israel
Israel
Italia
Italia
Italia
Italia
Italia
Italia
Italia
Itélia
Italia
Italia
Itélia
Italia
Itélia
Itélia
Italia
Itélia
Italia
Italia
Itélia
Italia
Itélia
Itélia
Italia
Itélia
Polonia
Polonia

Portugal
Portugal

Portugal

Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Inglaterra
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha

32.87213
32.933333
32.574160

32.8906
32.670532
39.289825
44.198631
44.201054
44.201054
44.201054
44.201054
44.201054
44.201054
44.201054
44.201054
44.201054
44.201054
44.201054
41.226121
45.572985
45.572985
45.572985
39.799536
45.423024
45.423024
40.000475
40.000475
40.000475
40.000475
50.615889
50.615889

39.478072
39.478072

39.478072

39.059438
39.059438
37.177336
38.968092
38.968092
36.145887
38.687222
38.687222
38.687222
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
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35.5016
35.21666667
34.968580
35.4974
34.966108
16.258848
8.375607
8.393830
8.393830
8.393830
8.393830
8.393830
8.393830
8.393830
8.393830
8.393830
8.393830
8.393830
13.082890
10.900811
10.900811
10.900811
18.354912
11.553741
11.553741
15.372077
15.372077
15.372077
15.372077
19.483886
19.483886

-8.540443
-8.540443

-8.540443

-0.249810
-0.249810
-3.598557
-0.468217
-0.468217
-5.342718
-0.508889
-0.508889
-0.508889
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
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Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis

Palomas 25
Palomas 26
Palomas 29
Palomas 31
Palomas 34
Palomas 35
Palomas 37
Palomas 39
Palomas 40
Palomas 43
Palomas 44
Palomas 45
Palomas 48
Palomas 50
Palomas 51
Palomas 53
Palomas 54
Palomas 57
Palomas 58
Palomas 59
Palomas 60
Palomas 61
Palomas 68
Palomas 70
Palomas 73
Palomas 74
Palomas 75
Palomas 76
Palomas 78
Palomas 79
Palomas 80
Palomas 82
Palomas 83
Palomas 84
Palomas 85
Palomas 87
Palomas 88
Palomas 89
Palomas 90
Palomas 91
Palomas 93
Palomas 94
Palomas 95
Palomas 98
Palomas 99
Palomas 100
Valdegoba 1
Valdegoba 2
Dederiyeh-8902

Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Palomas
Valdegoba
Valdegoba
Dederiyeh cave

Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Espanha
Siria

37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
37.799722
42.542654
42.542654
36.398869
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-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-0.895833
-3.775926
-3.775926
36.867934



Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo neanderthalensis
Homo rudolfensis
Homo rudolfensis
Homo rudolfensis
Homo rudolfensis
Homo rudolfensis
Homo rudolfensis
Homo rudolfensis

Dederiyeh-1
Dederiyeh-2
OR-1
M13A
M13B
M13C
M13D
M13E
M13F
M13G
M14
M15
M16
M17
M18
M19 ou M13H
M20
M21
M22
LP-28
LP-24
LP-20
LP-23
LP-31
LP-26
LP-29
LP-21
LP-30
LP-6
LP-22
LP-19
LP-5
LP-3
LP-9
LP-1
LP-27
LP-4
LP-11
LP-8
LP-7
LP-32
LP-33
KNM-ER 1470
KNM-ER 1802
KNM-ER 3732
KNM-ER 1472
KNM-WT 42718
KNM-BC1
UR 501

Dederiyeh cave
Dederiyeh cave

Obi-Rakhmat Grotto

Marillac
Marillac
Marillac
Marillac
Marillac
Marillac
Marillac
Marillac
Marillac
Marillac
Marillac
Marillac
Marillac
Marillac
Marillac
Marillac
Portel-Ouest Cave
Portel-Ouest Cave
Portel-Ouest Cave
Portel-Ouest Cave
Portel-Ouest Cave
Portel-Ouest Cave
Portel-Ouest Cave
Portel-Ouest Cave
Portel-Ouest Cave
Portel-Ouest Cave
Portel-Ouest Cave
Portel-Ouest Cave
Portel-Ouest Cave
Portel-Ouest Cave
Portel-Ouest Cave
Portel-Ouest Cave
Portel-Ouest Cave
Portel-Ouest Cave
Portel-Ouest Cave
Portel-Ouest Cave
Portel-Ouest Cave
Portel-Ouest Cave
Portel-Ouest Cave
Koobi Fora
Koobi Fora
Leste Koobi Fora
Koobi Fora

Lake Baringo
Chiwondo Beds

Siria
Siria
Uzbequistdo
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Franga
Franga
Franca
Franga
Quénia
Quénia
Quénia
Quénia
Quénia
Quénia
Malawi

36.398869
36.398869
41.567053
45.735621
45.735621
45.735621
45.735621
45.735621
45.735621
45.735621
45.735621
45.735621
45.735621
45.735621
45.735621
45.735621
45.735621
45.735621
45.735621
43.044891
43.044891
43.044891
43.044891
43.044891
43.044891
43.044891
43.044891
43.044891
43.044891
43.044891
43.044891
43.044891
43.044891
43.044891
43.044891
43.044891
43.044891
43.044891
43.044891
43.044891
43.044891
43.044891
4.133569
4.133569
4.133569
4.133569
3.954
0.57
-10.02
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36.867934
36.867934
70.132851
0.427419
0.427419
0.427419
0.427419
0.427419
0.427419
0.427419
0.427419
0.427419
0.427419
0.427419
0.427419
0.427419
0.427419
0.427419
0.427419
1.544615
1.544615
1.544615
1.544615
1.544615
1.544615
1.544615
1.544615
1.544615
1.544615
1.544615
1.544615
1.544615
1.544615
1.544615
1.544615
1.544615
1.544615
1.544615
1.544615
1.544615
1.544615
1.544615
36.389525
36.389525
36.389525
36.389525
35.788
35.95
33.933



Homo rudolfensis

Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens

Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens

Homo sapiens

Homo sapiens

Cro-Magnon 1
Gamble's Cave 4

Shungura Formation
Abri Cro-Magnon
Gamble's Cave Il

SAM-AP4692 Fish Hoek
Skhul vV Skhul Cave
Upper Cave 101 Zhoukoudian
Upper Cave 102 Zhoukoudian
Irhoud 1 Jebel Irhoud
Irhoud 2 Jebel Irhoud
Irhoud 3 Jebel Irhoud
Irhoud 4 Jebel Irhoud
KNM-BK 64 GnJh-01 e GnJh-19
KNM-BK 63 GnJh-01 e GnJh-19
KNM-BK 65 GnJh-01 e GnJh-19
Eyasi | Eyasi
Eyasi Il Eyasi
Eyasi Il Eyasi
Eyasi IV Eyasi
KNM-ER 3884
KNM-ER 999
Singa
Elandsfontein
Laetoli
Eliye Springs
Omo

Nazlet Khater
Wadi Kubbaniya
Dar-es-Soltane
Dar-es-Soltane
Taforalt
Taforalt
Taforalt
Taforalt
Taforalt

Taforalt

Afalou-bou-
Rhummel
Afalou-bou-
Rhummel
Afalou-bou-
Rhummel
Afalou-bou-
Rhummel
Afalou-bou-
Rhummel
Afalou-bou-
Rhummel
Afalou-bou-
Rhummel
Afalou-bou-
Rhummel
Afalou-bou-
Rhummel

Ain Dokhara

Etiopia
Franca
Quénia
Africa do Sul
Israel
China
China
Marrocos
Marrocos
Marrocos
Marrocos
Quénia
Quénia
Quénia
Tanzania
Tanzania
Tanzania
Tanzania
Quénia
Quénia
Sudao
Africa do Sul
Tanzania
Quénia
Etidpia
Egito
Egito
Marrocos
Marrocos
Marrocos
Marrocos
Marrocos
Marrocos
Marrocos
Marrocos

Argélia
Argélia
Argélia
Argélia
Argélia
Argélia
Argélia
Argélia
Argélia
Argélia

5.372
44,951
-0.485917
-34.136
32.626
39.666667
39.666667
31.854981
31.854981
31.854981
31.854981

0.583333333
0.583333333
0.583333333

-3.502
-3.502
-3.502
-3.502
4.3166654
4.3166654
13.186
-33.004
35.3525
3.236510
35.966607
31.377259
32.866667
31.483445
31.483445
34.806963
34.806963
34.806963
34.806963
34.806963
34.806963

36.683333

36.683333

36.683333

36.683333

36.683333

36.683333

36.683333

36.683333

36.683333
36.4984936
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35.9594
1.055
36.154829
18.43
34.959
115.916667
115.916667
-8.872506
-8.872506
-8.872506
-8.872506
36.21416667
36.21416667
36.21416667
35.335
35.335
35.335
35.335
36.2166658
36.2166658
33.932
18.011
-2.996111
36.022719
4.800256
26.782571
24.200000
-9.769100
-9.769100
-2.412205
-2.412205
-2.412205
-2.412205
-2.412205
-2.412205

5.433333
5.433333
5.433333
5.433333
5.433333
5.433333
5.433333
5.433333

5.433333
5.0397039



Homo sapiens
Homo sapiens

Homo sapiens

Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens

Homo sapiens

Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens

Homo sapiens

Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens

Gambetta
Gambetta

Asselar

Yayo
Crane néol. Du Chad
Gebel Sahaba
Iwo Eleru

Lukenya Hill

Naivasha Railway
Rock Shelter

Elmenteita
Elmenteita
Gamble's Cave
Gamble's Cave
Lothagam
Olduvai
Mumba Rock Shelter
Mumbwa
Mumbwa
Mumbwa
Mumbwa
Matjes River
Matjes River
Zuurberg
Zuurberg
Cape Flats
Oakhurst
Oakhurst
Elands Bay
Wilton Type Site
Fish Hoek
Qafzeh
Skhal
Skhal
Skhiil
Arene Candide
Barma Grande

Grotte des Enfants

Brno
Mladec
Pavlov

Predmosti
Predmosti
Predmosti
Predmosti
Kostenski
Oberkassel
Paderborn

Argélia
Argélia
Mali

Chade
Chade
Sudéo
Nigéria
Quénia
Quénia
Quénia
Quénia
Quénia
Quénia
Quénia
Tanzania
Tanzénia
Z&mbia
Zambia
Z&mbia
Zambia
Africa do Sul
Africa do Sul
Africa do Sul
Africa do Sul
Asfrica do Sul
Africa do Sul
Asfrica do Sul
Africa do Sul
Africa do Sul
Asfrica do Sul
Israel
Israel
Israel
Israel
Itélia
Italia
Itélia
Tchecoslovaquia
Tchecoslovaquia
Tchecoslovaquia
Tchecoslovaquia
Tchecoslovaquia
Tchecoslovaquia
Tchecoslovaquia
Antiga URSS
Alemanha
Alemanha

35.7104335 -0.6192322
35.7104335 -0.6192322
18.8775 0.26362&111111
17.3333 17.6667
16.065 18.883
21.983333 31.333333
7.441667 5.127778
-1481 37.076
-0.716667 36.433333
-0.48 36.15
-0.48 36.15
-0.550250 36.091530
-0.550250 36.091530
2.917 36.067
-2.983333333 35.33333333
-3.538333 35.296667
-14.96666667 27.01666667
-14.96666667 27.01666667
-14.96666667 27.01666667
-14.96666667 27.01666667
-32.515 19.363
-32.515 19.363
-30.716667 256
-30.716667 25.6
-34 18.666667
-27.733 31.000
-27.733 31.000
-32.3178694 18.3179639
-33.31805556 26.13472222
-34.136 18.43
32.688 35.318
32.626 34.959
32.626 34.959
32.626 34.959
44.1618 8.326389
43.786983 7.539056
43.7833333333 7.535555555555
33 6
49.215 16.642
49.706 17.016
48.872 16.678
49.456 17.44
49.456 17.44
49.456 17.44
49.456 17.44
51.399 39.045
50.7083305 7.166666
51.713 8.747
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Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens

Homo sapiens

Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens

Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens

Homo sapiens

Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens

Chancelad
Combe — Capelle
Cro — Magnon
Cheddar
Urtiagra
Herto
Aduma
Jebel Irhoud
Kébibat
Sidi Abderrahman
Thomas Quarries | e

111 Caves
Salé
Wadi Dagadlé
Melka Kunturé
Lainyamok
Berg Aukas
Cave of Hearths
Florisbad
14 Henriksholm
Bagebakken
12 Henriksholm
Bagebakken
3 Henriksholm
Bagebakken
7 Henriksholm
Bagebakken
6 Henriksholm
Bagebakken
5 Henriksholm
Bggebakken
19¢ Henriksholm
Bggebakken
19a Henriksholm
Bagebakken
1 Henriksholm
Bagebakken
8 Henriksholm
Bggebakken
15 Henriksholm
Bggebakken
2 Henriksholm
Bagebakken
10544 Vedbaek
106956 Sejrag
1 Korsgr Nor
1 Hoédic
TA Hoédic
Hoédic
Hoédic
Hoédic
4 Hoédic
10 Hoédic
900S Hoédic
6 Hoédic
901s Hoédic

Franga
Franca
Franga
Inglaterra
Espanha
Etiopia
Etidpia
Marrocos
Marrocos
Marrocos

Marrocos

Marrocos
Djibouti
Etidpia
Quénia
Nambia

Africa do Sul
Africa do Sul

Dinamarca
Dinamarca
Dinamarca
Dinamarca
Dinamarca
Dinamarca
Dinamarca
Dinamarca
Dinamarca
Dinamarca
Dinamarca

Dinamarca

Dinamarca

Dinamarca

Dinamarca
Franga
Franca
Franga
Franca
Franca
Franga
Franca
Franga
Franga
Franca

45.2064
44.783
4494
51.279
43.2809
10.266
10.389
31.854981
33.996
33.583

33.563

34.06
11.021
8.708
-1.791
-19.51611
-24.141
-28.767855

55.857435

55.857435

55.857435

55.857435

55.857435

55.857435

55.857435

55.857435

55.857435

55.857435

55.857435

55.857435

55.857435
55.857435
55.857435
47.340082
47.340082
47.340082
47.340082
47.340082
47.340082
47.340082
47.340082
47.340082
47.340082
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0.6661
0.717
1.01
-2.778
-2.31927
40.539
40.514
-8.872506
-6.882
-7.667

-7.683

-6.787
42.024
38.594
36.197
18.25278
29.2
26.069549

12.555834
12.555834
12.555834
12.555834
12.555834
12.555834
12.555834
12.555834
12.555834
12.555834
12.555834

12.555834

12.555834
12.555834
12.555834
-2.878658
-2.878658
-2.878658
-2.878658
-2.878658
-2.878658
-2.878658
-2.878658
-2.878658
-2.878658



Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens

902
901

15
14

11

16

13
4
10
24774
24922
2488,15
24752
2483,1
2476,3
2486,13
249321
2504,32
2497,25
2501,29
24818
2490,18
2484,11
2487,14
900
2496,24
XXXIILL
904.L
30.P
13B.P
XLIL
XXXIIA.L
20.L
5.L
905.1001.L
900.06.L
18.P
17.P
907.L
908l
TL

Hoédic
Mas d'Azil
Mas d'Azil
Rochereil

Saint Rabier

Téviec

Téviec

Téviec

Téviec

Téviec

Téviec

Téviec

Téviec

Téviec

Téviec

Téviec

Téviec

Ofnet
Ofnet
Ofnet
Ofnet
Ofnet
Ofnet
Ofnet
Ofnet
Ofnet
Ofnet
Ofnet
Ofnet
Ofnet
Ofnet
Ofnet
Ofnet
Ofnet
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita

Franga
Franca
Franga
Franga
Franca
Franga
Franca
Franca
Franga
Franca
Franga
Franga
Franca
Franca
Franca
Franca
Franca
Alemanha
Alemanha
Alemanha
Alemanha
Alemanha
Alemanha
Alemanha
Alemanha
Alemanha
Alemanha
Alemanha
Alemanha
Alemanha
Alemanha
Alemanha
Alemanha
Alemanha
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal

47.340082
43.068739
43.068739
45.296543
45.169317
47.556315
47.556315
47.556315
47.556315
47.556315
47.556315
47.556315
47.556315
47.556315
47.556315
47.556315
47.556315
48.818506
48.818506
48.818506
48.818506
48.818506
48.818506
48.818506
48.818506
48.818506
48.818506
48.818506
48.818506
48.818506
48.818506
48.818506
48.818506
48.818506
39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
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-2.878658
1.354784
1.354784
0.543024
1.152069
-3.165238
-3.165238
-3.165238
-3.165238
-3.165238
-3.165238
-3.165238
-3.165238
-3.165238
-3.165238
-3.165238
-3.165238
10.450451
10.450451
10.450451
10.450451
10.450451
10.450451
10.450451
10.450451
10.450451
10.450451
10.450451
10.450451
10.450451
10.450451
10.450451
10.450451
10.450451
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069



Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens

7P
XXXIX.L
1L
19.L
11P
XVIIL
13AP
XVI.L
12.L
903.L
14.P
XXVII.L
XXIV.L
XLIA.L
9P
33P
13.P
32pP
3L
909.L
XXX.L
906.L
16.P
1P
31P
15.p
901.YAL
W.L
VIILL
177AAL
177V.L
05.L
176a.L
1A.1937.P
922.L
177b.L
9.1937.P
921.L
910.L
177.L
900.P
903.p
50.P
901.AL.L
918.L
3L
ClL
39.L
923.L

Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Moita
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda

Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal

39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
39.110259
39.105974
39.105974
39.105974
39.105974
39.105974
39.105974
39.105974
39.105974
39.105974
39.105974
39.105974
39.105974
39.105974
39.105974
39.105974
39.105974
39.105974
39.105974
39.105974
39.105974

217

-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8.693069
-8700343
-8700343
-8700343
-8700343
-8700343
-8700343
-8700343
-8700343
-8700343
-8700343
-8700343
-8700343
-8700343
-8700343
-8700343
-8700343
-8700343
-8700343
-8700343
-8700343



Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens

8.P
926.L
177a.L
6.1937.P
IVAL
VI.L
10.P
903.L
173.L
909.L
906.L
6.1537P
904.L
XXV.E.L
3A.1937.P
908.L
911.L
915.L
919.L
914.L
3.1937.P
902.L
175.L
928.L
1
52
6
14A

51

49
39
53
22
58
57
26
61

25
36

43
37
28
63b
27

Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Muge Arruda
Béckaskog
Skateholm 1
Skateholm 1
Skateholm 1
Skateholm 1
Skateholm 1
Skateholm 1
Skateholm 1
Skateholm 1
Skateholm 1
Skateholm 1
Skateholm 1
Skateholm 1
Skateholm 1
Skateholm 1
Skateholm 1
Skateholm 1
Skateholm 1
Skateholm 1
Skateholm 1
Skateholm 1
Skateholm 1
Skateholm 1
Skateholm 1
Skateholm 1

Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Portugal
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia

39.105974
39.105974
39.105974
39.105974
39.105974
39.105974
39.105974
39.105974
39.105974
39.105974
39.105974
39.105974
39.105974
39.105974
39.105974
39.105974
39.105974
39.105974
39.105974
39.105974
39.105974
39.105974
39.105974
39.105974
56.044717
55.378962
55.378962
55.378962
55.378962
55.378962
55.378962
55.378962
55.378962
55.378962
55.378962
55.378962
55.378962
55.378962
55.378962
55.378962
55.378962
55.378962
55.378962
55.378962
55.378962
55.378962
55.378962
55.378962
55.378962
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-8700343
-8700343
-8700343
-8700343
-8700343
-8700343
-8700343
-8700343
-8700343
-8700343
-8700343
-8700343
-8700343
-8700343
-8700343
-8700343
-8700343
-8700343
-8700343
-8700343
-8700343
-8700343
-8700343
-8700343
14.335642
13.472609
13.472609
13.472609
13.472609
13.472609
13.472609
13.472609
13.472609
13.472609
13.472609
13.472609
13.472609
13.472609
13.472609
13.472609
13.472609
13.472609
13.472609
13.472609
13.472609
13.472609
13.472609
13.472609
13.472609



Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens

45
35
13
59
24
63a
47a
34
47b

31
33
XV
XX
I

Vi
XX
XVII

11
XVI
XV

Xl
XA

Xb

VI

IX

VIl
M1.11107
M1.11.159
M1.11.93
EM504
M1.11.90
M1.11.92
M1.11.8
M1.11.127
M1.11.152
M1.11.148
M1.114
M1.11.4a
M1.11.83
M1.11.165
M1.11.149
M1.11.166
M1.11.105
M1.11.163
M1.11.126
M1.11.167

Skateholm 1
Skateholm 1
Skateholm 1
Skateholm 1
Skateholm 1
Skateholm 1
Skateholm 1
Skateholm 1
Skateholm 1
Skateholm 1
Skateholm 1
Skateholm 1
Skateholm 2
Skateholm 2
Skateholm 2
Skateholm 2
Skateholm 2
Skateholm 2
Skateholm 2
Skateholm 2
Skateholm 2
Skateholm 2
Skateholm 2
Skateholm 2
Skateholm 2
Skateholm 2
Skateholm 2
Skateholm 2
Skateholm 2
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole

Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Suécia
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido

55.378962
55.378962
55.378962
55.378962
55.378962
55.378962
55.378962
55.378962
55.378962
55.378962
55.378962
55.378962
55.382410
55.382410
55.382410
55.382410
55.382410
55.382410
55.382410
55.382410
55.382410
55.382410
55.382410
55.382410
55.382410
55.382410
55.382410
55.382410
55.382410
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
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13.472609
13.472609
13.472609
13.472609
13.472609
13.472609
13.472609
13.472609
13.472609
13.472609
13.472609
13.472609
13.485121
13.485121
13.485121
13.485121
13.485121
13.485121
13.485121
13.485121
13.485121
13.485121
13.485121
13.485121
13.485121
13.485121
13.485121
13.485121
13.485121
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345



Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens

M1.11.129
M1.11.146
M1.11.125
M1.11.162
M1.11.147
M1.11.145
M1.11.222
M1.11.228
M1.11.143
M1.11.199
505
M1.11.223a
M1.11.226
M1.11.237
M1.11.247
M1.11.3
M1.11.223
M1.11.230
M1.11.231
M1.11.89
M1.11.174
M1.11.175
M1.11.154
M1.11.82
M1.11.94
M1.11.186
M1.11.195
174
175
176
177
178
179
180
181
182
183
M1.11.194
M1.11.190
M1.11.193
M1.11.196
1B215
1B216
10152 3
26
10158
10154 5
51
31

Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
Aveline's Hole
McArthur Cave
McArthur Cave
Szegvar - Tuzkoves
Szegvar - Tuzkoves
Szegvar - Tuzkoves
Szegvar - Tuzkoves
Szegvar - Tuzkoves
Szegvar - Tuzkoves

Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Reino Unido
Hungria
Hungria
Hungria
Hungria
Hungria
Hungria

51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
51.324702
56.412205
56.412205
46.581645
46.581645
46.581645
46.581645
46.581645
46.581645

220

-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-2.753345
-5.468520
-5.468520
20.226641
20.226641
20.226641
20.226641
20.226641
20.226641



Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens

54
44
712727
67
29
57
69
30
71
682910.9
599 ou 559
1702
1704
2823
2641
288
287
290
289
286
Sa 14028
Sa 14030
Sa 14031
Sa 14032
Sa 14033
Sa 14034
Sa 14035
DV3
DV9
DV13
DV16
DV15
DV14
54
8
47
52
10
1
9
1
592256,84
519156
641436
259
20
3070
4
1

Szegvar - Tuzkoves
Szegvar - Tuzkoves
Szegvar - Tuzkoves
Szegvar - Tuzkoves
Szegvar - Tuzkoves
Szegvar - Tuzkoves
Szegvar - Tuzkoves
Szegvar - Tuzkoves
Szegvar - Tuzkoves
Krskore - Gat
Bacho Kiro
Bacho Kiro
Bacho Kiro
Bacho Kiro
Bacho Kiro
Vindija
Vindija
Vindija
Vindija
Vindija
Sandalja II
Sandalja IT
Sandalja II
Sandalja II
Sandalja IT
Sandalja IT
Sandalja 1T
Dolni Vestonice
Dolni Vestonice
Dolni Vestonice
Dolni Vestonice
Dolni Vestonice
Dolni Vestonice
Milade?
Mlade?
Mlade?
Milade?
Mlade?
Milade?
Milade?
Pavlov
Pavlov
Pavlov
Pavlov
P?edmost
P?edmost
P?edmost
P?edmost
P?edmost

Hungria
Hungria
Hungria
Hungria
Hungria
Hungria
Hungria
Hungria
Hungria
Hungria
Bulgaria
Bulgaria
Bulgaria
Bulgaria
Bulgaria
Cro4cia
Crodcia
Cro4cia
Crodcia
Crodcia
Cro4cia
Crodcia
Cro4cia
Cro4cia
Crodcia
Cro4cia
Croécia
Republica Tcheca
Republica Tcheca
Republica Tcheca
Republica Tcheca
Republica Tcheca
Republica Tcheca
Republica Tcheca
Republica Tcheca
Republica Tcheca
Republica Tcheca
Republica Tcheca
Republica Tcheca
Republica Tcheca
Republica Tcheca
Republica Tcheca
Republica Tcheca
Republica Tcheca
Republica Tcheca
Republica Tcheca
Republica Tcheca
Republica Tcheca
Republica Tcheca

46.581645
46.581645
46.581645
46.581645
46.581645
46.581645
46.581645
46.581645
46.581645
46.680435
42.948393
42.948393
42.948393
42.948393
42.948393
46.302251
46.302251
46.302251
46.302251
46.302251
44.906101
44.906101
44.906101
44.906101
44.906101
44.906101
44.906101
48.888224
48.888224
48.888224
48.888224
48.888224
48.888224
49.706377
49.706377
49.706377
49.706377
49.706377
49.706377
49.706377
48.872161
48.872161
48.872161
48.872161
49.469426
49.469426
49.469426
49.469426
49.469426
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20.226641
20.226641
20.226641
20.226641
20.226641
20.226641
20.226641
20.226641
20.226641
19.959641
25.430568
25.430568
25.430568
25.430568
25.430568
16.080101
16.080101
16.080101
16.080101
16.080101
13.890732
13.890732
13.890732
13.890732
13.890732
13.890732
13.890732
16.643692
16.643692
16.643692
16.643692
16.643692
16.643692
17.015931
17.015931
17.015931
17.015931
17.015931
17.015931
17.015931
16.678126
16.678126
16.678126
16.678126
17.437093
17.437093
17.437093
17.437093
17.437093



Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens

Homo sapiens
Homo sapiens

Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
Homo sapiens
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APENDICE B — MAPAS DE DISPERSAO DAS ESPECIES



Mapa de Dispersiao: Ardipithecus kadabba
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Figura B.1 — Mapa de dispersao dos espécimes de Ardipithecus kadabba.
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Mapa de Dispersao: Ardipithecus ramidus
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Figura B.2 — Mapa de dispersdo dos espécimes de Ardipithecus ramidus.
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Mapa de Dispersao: Australopithecus afarensis
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Figura B.3 — Mapa de dispersdo dos espécimes de Australopithecus afarensis.
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Mapa de Dispersao: Australopithecus africanus
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Figura B.4 — Mapa de dispersdo dos espécimes de Australopithecus africanus.
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Mapa de Dispersao: Australopithecus anamensis
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Figura B.5 — Mapa de dispersdo dos espécimes de Australopithecus anamensis.
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Mapa de Dispersao: Australopithecus bahrelghazali
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Figura B.6 — Mapa de dispersdo dos espécimes de Australopithecus bahrelghazali.
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Mapa de Dispersao: Australopithecus deyiremeda
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Figura B.7 — Mapa de dispersdo dos espécimes de Australopithecus deyiremeda.

231



Mapa de Dispersao: Australopithecus garhi
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Figura B.8 — Mapa de dispersdo dos espécimes de Australopithecus garhi.
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Mapa de dispersao: Australopithecus sediba
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Figura B.9 — Mapa de dispersdo dos espécimes de Australopithecus sediba.
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Mapa de Dispersao: Homo antecessor
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Figura B.10 — Mapa de dispersdo dos espécimes de Homo antecessor.



Mapa de Dispersao: Homo denisova
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Figura B.11 — Mapa de dispersdo dos espécimes de Homo denisova.
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Mapa de Dispersao: Homo erectus
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Figura B.12 — Mapa de dispersdo dos espécimes de Homo erectus.
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Mapa de Dispersao: Homo ergaster
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Figura B.13 — Mapa de dispersdo dos espécimes de Homo ergaster.
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Mapa de Dispersiao: Homo floresiensis
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Figura B.14 — Mapa de dispersdo dos espécimes de Homo floresiensis.



Mapa de Dispersao: Homo habilis
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Figura B.15 — Mapa de dispersdo dos espécimes de Homo habilis.
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Mapa de Dispersao: Homo heidelbergensis
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Figura B.16 — Mapa de dispersdo dos espécimes de Homo heidelbergensis.
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Mapa de Dispersao: Homo luzonensis
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Figura B.17 — Mapa de dispersdo dos espécimes de Homo luzonensis.



Mapa de Dispersao: Homo naledi
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Figura B.18 — Mapa de dispersdo dos espécimes de Homo naledi.
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Mapa de Dispersao: Homo neanderthalensis
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Figura B.19 — Mapa de dispersdo dos espécimes de Homo neanderthalensis.
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Mapa de Dispersao: Homo rudolfensis
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Figura B.20 — Mapa de dispersdo dos espécimes de Homo rudolfensis.
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Mapa de Dispersao: Homo sapiens

Legenda:

® Homo sapiens

0 1.000 2.000 km

I ] |
I 1 1

Figura B.21 — Mapa de dispersdo dos espécimes de Homo sapiens.



Mapa de Dispersao: Kenyanthropus platyops
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Figura B.22 — Mapa de dispersdo dos espécimes de Kenyanthropus platyops.
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Mapa de Dispersao: Orrorin tugenensis
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Figura B.23 — Mapa de dispersdo dos espécimes de Orrorin tugenensis.
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Mapa de Dispersao: Paranthropus aethiopicus
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Figura B.24 — Mapa de dispersdo dos espécimes de Paranthropus aethiopicus.
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Mapa de Dispersao: Paranthropus boisei
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Figura B.25 — Mapa de dispersdo dos espécimes de Paranthropus boisei.
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Mapa de Dispersao: Paranthropus robustus
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Figura B.26 — Mapa de dispersdo dos espécimes de Paranthropus robustus.
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Mapa de Dispersao: Sahelanthropus tchadensis
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Figura B.27 — Mapa de dispersdo dos espécimes de Sahelanthropus tchadensis.
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APENDICE C - RESULTADOS: TODAS AS ANALISES GERADAS

Nesse Apéndice, serdo apresentados todos os resultados, que ndo foram expostos no trabalho,

por demonstrarem baixas correlaces. A ordem de exposicdo dos dados, estd em acordo com a

ordem disposta no corpo do Capitulo 4 da dissertacéo.

Tabela C.1 — Correlacfes das matrizes morfoldgicas cranianas com as matrizes geograficas e filogenéticas.

Comparacao r p r2

Mc_6e_6v_var Gc_6e 0,855 0,021 0,730

Mc_8e 15v_100dados Gc_8e 0,646 0,003 0,417
Mc_8e 15v_100dados MG Fc_PF2019 8e 15v_100dados 0,624 0,002 0,389
Mc_8e 15v_100dados Fc_CP2021 8e_ 15v_100dados 0,622 0,003 0,387
Mc_11e50dados_19v80dados  Fc_PF2019 11e50dados_19v_80dados 0,613 0,002 0,376
Mc_11e50dados_19v80dados Fc_CP2021 11e50dados_19v80dados 0,609 0,002 0,371
Mc_8e 15v_100dados Fc_PF2019 8e 15v_100dados 0,602 0,005 0,363
Mc_11e50dados_19v80dados MG Fc_PF2019 11e50dados_19v 80dados 0,600 0,002 0,360
Mc_8e 15v_100dados MG Fc_CP2021 8e 15v_100dados 0,563 0,006 0,317
Mc_11e40dados_66v50dados Fc_CP2021 11e40dados 66v50dados 0,534 0,005 0,285
Mc_11e50dados_19v80dados MG Fc_CP2021 11e50dados 19v80dados 0,482 0,003 0,232
Mc_6e_6v_var_MG Fc_CP2021_6e_6v_var 0,464 0,064 0,215
Mc_11e40dados_66v50dados  Fc_PF2019 1le40dados_66v_50dados 0,459 0,009 0,210
Mc_6e_6v_var_MG Fc_PF2019 6e 6v_var 0,447 0,113 0,200
Mc_11e40dados_66v50dados MG Fc_CP2021 11e40dados 66v50dados 0,413 0,003 0,170
Mc_13e_22v_150var_MG Fc_CP2021_13e 0,383 0,004 0,147
Mc_13e_32v_100var_MG Fc_CP2021_13e 0,354 0,003 0,125
Mc_11e40dados_66v50dados MG Fc_PF2019 1le40dados_66v_50dados 0,345 0,005 0,119
Mc_13e_50v_50var_MG Fc_CP2021_13e 0,333 0,004 0,111
Mc_11e50dados_19v80dados Gc_11e50dados 0,330 0,047 0,109
Mc_13e_197v_MG Fc_CP2021_13e 0,307 0,003 0,094
Mc_13e_115v_10var_MG Fc_CP2021_13e 0,302 0,001 0,091
Mc_6e_6v_var Fc_CP2021_6e_6v_var 0,289 0,200 0,084
Mc_13e_115v_10var Fc_CP2021_13e 0,281 0,017 0,079
Mc_13e_32v_100var Fc_CP2021_13e 0,280 0,016 0,079
Mc_13e_50v_50var Fc_CP2021_13e 0,279 0,010 0,078
Mc_13e_197v Fc_CP2021_13e 0,279 0,011 0,078
Mc_6e_6v_var Fc_PF2019 6e 6v_var 0,279 0,232 0,078
Mc_13e_22v_150var Fc_CP2021_13e 0,272 0,012 0,074
Mc_8e 15v_100dados MG Gc_8e 0,260 0,080 0,068
Mc_13e_22v_150var_MG Fc_PF2019 13e 0,253 0,031 0,064
Mc_13e_12v_200var_MG Fc_CP2021_13e 0,251 0,022 0,063
Mc_13e_12v_200var Fc_CP2021_13e 0,201 0,054 0,040
Mc_13e_32v_100var_MG Fc_PF2019 13e 0,198 0,060 0,039
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Dendrograma: Morfologia Craniana
6 espécies e 6 varidveis com as maiores variancias
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Figura C.1 — Dendrograma Mc_6e_6v_var_MG. Construido priorizando as variaveis com maiores variancias e
espécies com maior quantidade de medidas. Espécies com apenas uma medida original, foram excluidas. Os

dados foram tratados por média geométrica.

Dendrograma: Morfologia Craniana
11 espécies (40% dados originais) e 66 varidveis (50% dados originais)
Média Geométrica

Au africanus j
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Figura C.2 — Dendrograma Mc_11e40dados_66v50dados_MG. Construido priorizando as varidveis com mais de
50% dos dados originais e espécies com mais de 40% dos dados originais. Todos os dados foram tratados por

média geométrica.
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Dendrograma: Morfologia Craniana
13 espécies e 22 varidveis com variancia acima de 150
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Figura C.3 — Dendrograma Mc_13e_22v_150var_MG. Construido priorizando as variaveis com mais de 150 de
variancia. Todas as espécies foram mantidas. Os dados foram tratados por média geométrica.
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Dendrograma: Morfologia Craniana
13 espécies e 32 varidveis com variancia acima de 100
Média Geométrica
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Figura C.4 — Dendrograma Mc_13e_32v_100var_MG. Construido priorizando as variaveis que apresentaram
variancia acima de 100. Todas as espécies foram mantidas. Os dados foram tratados por média geométrica.
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Dendrograma: Morfologia Craniana
13 espécies e 50 varidveis com variancia acima de 50
Média Geométrica

Au afarensis ]_
H floresiensis
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Figura C.5 — Dendrograma Mc_13e_50v_50var_MG. Construido priorizando as variaveis que apresentavam
variancia acima de 50. Todas as espécies foram mantidas. Os dados foram tratados por média geométrica.

Dendrograma: Morfologia Craniana
13 espécies e 197 varidveis
Média Geométrica
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Figura C.6 — Dendrograma Mc_13e_197v_MG. Construido priorizando todas as variaveis e todas as espécies.
Todos os dados foram tratados por média geométrica.



Dendrograma: Morfologia Craniana
13 espécies e 115 varidveis com varidncia acima de 10
Média Geométrica
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Figura C.7 — Dendrograma Mc_13e_115v_10var_MG. Construido priorizando as variaveis que apresentavam

variancia acima de 10. Todas as espécies foram mantidas. Os dados foram tratados por média geométrica.

Dendrograma: Morfologia Craniana
13 espécies e 115 varidveis com varidncia acima de 10
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Figura C.8 — Dendrograma Mc_13e_115v_10var. Construido priorizando as variaveis que apresentavam

variancia acima de 10. Todas as espécies foram mantidas.
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Dendrograma: Morfologia Craniana
13 espécies e 32 varidveis com variancia acima de 100

Au afarensis
H floresiensis
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Figura C.9 — Dendrograma Mc_13e_32v_100var. Construido priorizando as variaveis que apresentaram
variancia acima de 100. Todas as espécies foram mantidas.

Dendrograma: Morfologia Craniana
13 espécies e 50 varidveis com variancia acima de 50
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Figura C.10 — Dendrograma Mc_13e_50v_50var. Construido priorizando as variaveis que apresentavam
variancia acima de 50. Todas as espécies foram mantidas.
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Dendrograma: Morfologia Craniana
13 espécies e 197 varidveis
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Figura C.11 — Dendrograma Mc_13e_197v. Construido priorizando todas as variaveis e todas as espécies.

Dendrograma: Morfologia Craniana
13 espécies e 22 varidveis com variancia acima de 150

Au afarensis
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Figura C.12 — Dendrograma Mc_13e_22v_150var. Construido priorizando as varidveis com mais de 150 de
variancia. Todas as espécies foram mantidas.
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Dendrograma: Morfologia Craniana
13 espécies e 12 varidveis com variancia acima de 200
Média Geométrica

Au afarensis
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Figura C.13 — Dendrograma Mc_13e_12v_200var_MG. Construido priorizando as varidveis com variancia
acima de 200. Todas as espécies foram mantidas. Os dados foram tratados por média geométrica.

Dendrograma: Morfologia Craniana
13 espécies e 12 varidveis com variancia acima de 200
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Figura C.14 — Dendrograma Mc_13e_12v_200var. Construido priorizando as varidveis com variancia acima de
200. Todas as espécies foram mantidas.



filogenéticas.

Comparacao r p r2
Mdmd_11e 23v_100dados Fdmd_PF2019 11e 0,722 0,001 0,522
Mdmd_6e_40v_100dados Fdmd_PF2019_6e 0,719 0,011 0,517
Mdmd_6e_40v_100dados Fdmd_CP2021_6e 0,698 0,011 0,488
Mdmd_6e_40v_100dados_MG Fdmd_PF2019_6e 0,670 0,014 0,449
Mdmd_6e_40v_100dados_MG Fdmd_CP2021_6e 0,664 0,014 0,440
Mdmd_7e _22v_200var Fdmd_PF2019 7e 0,649 0,016 0,421
Mdmd_7e_22v_200var Fdmd_CP2021_7e 0,548 0,025 0,301
Mdmd_11e_23v_100dados Fdmd_CP2021_11e 0,537 0,004 0,289
Mdmd_13e_23v_100dados Fdmd_CP2021_13e 23v 0,535 0,006 0,286
Mdmd_11e 23v_100dados_MG Fdmd_PF2019 11e 0,491 0,010 0,241
Mdmd_19e_32v Fdmd_CP2021_19e_32v 0,430 0,002 0,185
Mdmd_15e_10v_100dados Fdmd_CP2021_15e 10v 0,430 0,010 0,185
Mdmd_13e_10v_100dados Fdmd_CP2021_13e_10v 0,429 0,005 0,184
Mdmd_16e_32v Fdmd_CP2021_16e_32v 0,421 0,003 0,177
Mdmd_11e_23v_100dados_MG Fdmd_CP2021_11e 0,410 0,011 0,168
Mdmd_13e_23v_100dados MG  Fdmd_CP2021 13e 23v 0,407 0,018 0,165
Mdmd_19e_32v_MG Fdmd_CP2021_19e_32v 0,378 0,004 0,143
Mdmd_16e_32v_MG Fdmd_CP2021_16e_32v 0,372 0,002 0,139
Mdmd_15e_10v_100dados MG  Fdmd_CP2021 15e 10v 0,361 0,011 0,130
Mdmd_13e_10v_100dados MG  Fdmd_CP2021 13e 10v 0,356 0,013 0,127
Mdmd_19e_32v Gdmd_19e 0,175 0,126 0,030
Mdmd_13e_23v_100dados Gdmd_13e_23v 0,160 0,151 0,026
Mdmd_11e_23v_100dados Gdmd_11e 0,158 0,142 0,025
Mdmd_16e_32v Gdmd_16e 0,154 0,148 0,024
Mdmd_6e_40v_100dados_MG Gdmd_6e 0,148 0,293 0,022
Mdmd_6e_40v_100dados Gdmd_6e 0,133 0,300 0,018
Mdmd_20e_172v Fdmd_CP2021_20e_172v 0,107 0,226 0,011
Mdmd_17e_172v Fdmd_CP2021_17e 172v 0,107 0,209 0,011
Mdmd_13e_10v_100dados Gdmd_13e_10v 0,082 0,240 0,007
Mdmd_15e_10v_100dados Gdmd_15e 0,082 0,273 0,007
Mdmd_20e_172v_MG Fdmd_CP2021_20e_172v 0,081 0,241 0,007
Mdmd_17e_172v_MG Fdmd_CP2021_17e_172v 0,068 0,313 0,005
Mdmd_13e_23v_100dados_MG Gdmd_13e_23v 0,054 0,291 0,003
Mdmd_7e 22v_200var MG Fdmd_PF2019 7e 0,046 0,351 0,002
Mdmd_11e_23v_100dados_MG Gdmd_11e 0,045 0,341 0,002
Mdmd_7e_22v_200var_MG Fdmd_CP2021_7e 0,031 0,403 0,001
Mdmd_7e_22v_200var Gdmd_7e 0,023 0,439 0,001
Mdmd_19e_32v_MG Gdmd_19e 0,005 0,452 0,000
Mdmd_16e_32v_MG Gdmd_16e -0,030 0,557 0,001
Mdmd_15e_10v_100dados_ MG Gdmd_15e -0,082 0,645 0,007
Mdmd_13e_10v_100dados_MG Gdmd_13e_10v -0,083 0,636 0,007
Mdmd_20e_172v_MG Gdmd_20e -0,130 0,707 0,017
Mdmd_17e_172v_MG Gdmd_17e -0,139 0,727 0,019
Mdmd_20e_172v Gdmd_20e -0,146 0,756 0,021
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Tabela C.2 — Correlagdes das matrizes morfologicas de dentes mandibulares com as matrizes geograficas e
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Mdmd_17e_172v Gdmd_17e -0,146 0,745 0,021
Mdmd_7e_22v_200var MG Gdmd_7e 0,343 0,850 0,117

Dendrograma: Morfologia Dente Mandibular
11 espécies e 23 varidveis (100% dados originais)

Média Geométrica
Au africanus
H erectus

H naledi

H habilis

Au anamensis
H heidelbergensis ]_
H neanderthalensis

H sapiens

P aethiopicus

P boisei F—

P robustus —

0,0 05 1,0 15 20
Distancia Euclidiana

Figura C.15 — Dendrograma Mdmd_11e_23v_100dados_MG. Construido priorizando as varidveis com mais de
80% dos dados originais. Foram selecionadas apenas as espécies que ndo apresentavam dados faltantes. As
espécies simias foram excluidas. Os dados foram tratados por média geométrica.



263

Dendrograma: Morfologia Dente Mandibular
19 espécies e 32 varidveis (MD e BL da coroa)
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Figura C.16 — Dendrograma Mdmd_19e_32v. Construido priorizando as variaveis Mesiodistal e Bucolingual da
coroa. Essas sdo as varidveis com maior quantidade de dados originais. H. rudolfensis foi retirada, pois ndo
apresentava medidas nessas variaveis.

Dendrograma: Morfologia Dente Mandibular
15 espécies e 10 varidveis (100% dados originais)
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Figura C.17 — Dendrograma Mdmd_15e_10v_100dados. Construido priorizando as varidveis dos simios. As
espécies com mais de 60% de dados faltantes foram excluidas. Por tltimo foram selecionadas apenas as
variaveis com todos os dados originais.
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Dendrograma: Morfologia Dente Mandibular
13 espécies e 10 varidveis (100% dados originais)
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Figura C.18 — Dendrograma Mdmd_13e_10v_100dados. Seguiu a mesma construcdo da matriz
Mdmd_15e_10v_100dados. Contudo, nessa matriz base, os simios foram excluidos.

Dendrograma: Morfologia Dente Mandibular
16 espécies e 32 varidveis (MD e BL da coroa)
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Figura C.19 — Dendrograma Mdmd_16e_32v. Seguiu a mesma construgdo da matriz Mdmd_19e_32v. Contudo,
para essa matriz base, foram retirados os simios.
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Dendrograma: Morfologia Dente Mandibular
13 espécies e 23 varidveis (100% dados originais)
Média Geométrica

Au africanus
H habilis :’_
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Figura C.20 — Dendrograma Mdmd_13e_23v_100dados_MG. Construido priorizando as varidveis dos simios
com mais de 80% dos dados originais. Apos, foram selecionadas as espécies que apresentavam todos os dados
originais. Os dados foram tratados por média geométrica.

Dendrograma: Morfologia Dente Mandibular
19 espécies e 32 varidveis (MD e BL da coroa)
Média Geométrica
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Figura C.21 — Dendrograma Mdmd_19e_32v_MG. Seguiu a mesma construcao da matriz Mdmd_19e_32v. A
diferenga, é que para essa matriz base, os dados foram tratados por média geométrica.
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Dendrograma: Morfologia Dente Mandibular
16 espécies e 32 varidveis (MD e BL da coroa)
Média Geométrica

Ar ramidus
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Figura C.22 — Dendrograma Mdmd_16e_32v_MG. Seguiu a mesma constru¢do da matriz Mdmd_19e_32v.
Contudo, para essa matriz base, foram retirados os simios e os dados foram tratados por média geométrica.

Dendrograma: Morfologia Dente Mandibular
15 espécies e 10 varidveis (100% dados originais)
Média Geométrica
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Figura C.23 — Dendrograma Mdmd_15e_10v_100dados_MG. Seguiu a mesma construcdo da matriz
Mdmd_15e_10v_100dados. Contudo, para essa matriz base, os dados foram tratados por média geomeétrica.
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Dendrograma: Morfologia Dente Mandibular
13 espécies e 10 varidveis (100% dados originais)
Média Geométrica
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Figura C.24 — Dendrograma Mdmd_13e_10v_100dados_MG. Seguiu a mesma construcéo da matriz
Mdmd_13e_10v_100dados. Contudo, para essa matriz base, os dados foram tratados por média geométrica.

Dendrograma: Morfologia Dente Mandibular
20 espécies (3 simios) e 172 varidveis
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Figura C.25 — Dendrograma Mdmd_20e_172v. Construido priorizando todas as variaveis e todas as espécies.
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Dendrograma: Morfologia Dente Mandibular
17 espécies e 172 varidveis
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Figura C.26 — Dendrograma Mdmd_17e_172v. Construido priorizando todas as varidveis e todas as espécies.
Contudo, nessa matriz base, os simios foram excluidos.

Dendrograma: Morfologia Dente Mandibular
20 espécies (3 simios) e 172 varidveis
Média Geométrica
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Figura C.27 — Dendrograma Mdmd_20e_172v_MG. Seguiu a mesma construcdo da matriz Mdmd_20e_172v.
Contudo, para essa matriz base, os dados foram tratados por média geométrica.
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Dendrograma: Morfologia Dente Mandibular
17 espécies e 172 varidveis
Média Geométrica
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Figura C.28 — Dendrograma Mdmd_17e_172v_MG. Seguiu a mesma construgdo da matriz Mdmd_17e_172v.
Contudo, para essa matriz base, os dados foram tratados por média geométrica.

Dendrograma: Morfologia Dente Mandibular
7 espécies e 22 varidveis com variancia acima de 200
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Figura C.29 — Dendrograma Mdmd_7e_22v_200var_MG. Construido priorizando as variaveis com variancia
acima de 200. Os dados foram tratados por média geométrica.



filogenéticas.

Tabela C.3 — Correlagfes das matrizes morfoldgicas de dentes maxilares com as matrizes geograficas e

Comparacéao r p r2
Mdmx_6e_21v_100dados Fdmx_PF2019_6e 0,652 0,017 0,425
Mdmx_6e_21v_100dados_MG Fdmx_PF2019_6e 0,642 0,008 0,413
Mdmx_14e_10v_100dados_MG Gdmx_14e 0,632 0,001 0,400
Mdmx_6e_21v_100dados Fdmx_CP2021_6e 0,629 0,017 0,395
Mdmx_6e_21v_100dados_MG Fdmx_CP2021_6e 0,626 0,017 0,392
Mdmx_12e_10v_100dados_MG Gdmx_12e 0,618 0,001 0,382
Mdmx_7e_18v_100var_MG Fdmx_CP2021_7e 0,521 0,136 0,271
Mdmx_7e_13v_200var Fdmx_PF2019_7e 0,520 0,067 0,270
Mdmx_7e_13v_200var Fdmx_CP2021_7e 0,505 0,086 0,255
Mdmx_7e_18v_100var Fdmx_PF2019_7e 0,504 0,072 0,254
Mdmx_7e_18v_100var_MG Fdmx_PF2019_7e 0,502 0,100 0,252
Mdmx_7e_18v_100var Fdmx_CP2021_7e 0,492 0,089 0,242
Mdmx_14e_10v_100dados_MG Fdmx_CP2021_14e 0,465 0,001 0,216
Mdmx_12e_10v_100dados_MG Fdmx_CP2021_12¢ 0,450 0,002 0,203
Mdmx_7e_13v_200var_MG Fdmx_CP2021_7e 0,443 0,161 0,197
Mdmx_7e_13v_200var_MG Fdmx_PF2019_7e 0,443 0,119 0,196
Mdmx_12e_10v_100dados Fdmx_CP2021_12¢ 0,433 0,003 0,187
Mdmx_14e_10v_100dados Fdmx_CP2021_14e 0,433 0,004 0,187
Mdmx_19e_32v_MG Gdmx_19e 0,427 0,058 0,182
Mdmx_19e_32v_MG Fdmx_CP2021_19e 0,415 0,001 0,172
Mdmx_16e_32v_MG Gdmx_16e 0,409 0,062 0,167
Mdmx_16e_32v_MG Fdmx_CP2021_16e 0,400 0,002 0,160
Mdmx_16e_32v Fdmx_CP2021_16e 0,399 0,004 0,159
Mdmx_19e_32v Fdmx_CP2021_19 0,394 0,001 0,155
Mdmx_6e_21v_100dados_MG Gdmx_6e 0,296 0,228 0,088
Mdmx_12e_10v_100dados Gdmx_12e 0,184 0,141 0,034
Mdmx_14e_10v_100dados Gdmx_14e 0,184 0,160 0,034
Mdmx_16e_32v Gdmx_16e 0,180 0,134 0,032
Mdmx_19e_32v Gdmx_19e 0,180 0,160 0,032
Mdmx_6e_21v_100dados Gdmx_6e 0,162 0,329 0,026
Mdmx_19e_93v_MG Fdmx_CP2021_19 0,101 0,239 0,010
Mdmx_16e_93v_MG Fdmx_CP2021_16e 0,082 0,263 0,007
Mdmx_19e_93v Fdmx_CP2021_19e 0,069 0,314 0,005
Mdmx_16e_93v Fdmx_CP2021_16e 0,069 0,291 0,005
Mdmx_7e_18v_100var_MG Gdmx_7e 0,044 0,378 0,002
Mdmx_7e_13v_200var Gdmx_7e 0,017 0,443 0,000
Mdmx_7e_18v_100var Gdmx_7e -0,014 0,479 0,000
Mdmx_7e_13v_200var_MG Gdmx_7e -0,040 0,466 0,002
Mdmx_19e_93v_MG Gdmx_19e -0,264 0,956 0,070
Mdmx_16e_93v Gdmx_16e -0,269 0,959 0,072
Mdmx_19e_93v Gdmx_19e -0,269 0,965 0,072
Mdmx_16e_93v_MG Gdmx_16e -0,274 0,969 0,075
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Dendrograma: Morfologia Dente Maxilar
7 espécies e 18 varidveis com variancia acima de 100
Média Geométrica

Au africanus :|
H habilis

P boisei

P aethiopicus

P robustus

H erectus

Au deyiremeda

0,0 05 1,0 15 20 25 3,0
Distancia Euclidiana

Figura C.30 — Dendrograma Mdmx_7e_18v_100var_MG. Construido priorizando as variaveis com variancia
acima de 100. As espécies que ndo possuiam nenhuma medida original entre as variaveis selecionadas, foram
excluidas. Os dados foram tratados por média geométrica.

Dendrograma: Morfologia Dente Maxilar
7 espécies e 13 varidveis com variancia acima de 200

Au africanus
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Figura C.31 — Dendrograma Mdmx_7e_13v_200var. Construido priorizando as varidveis com variancia acima
de 200. As espécies que ndo possuiam medidas originais entre as variaveis selecionadas, foram excluidas.



Dendrograma: Morfologia Dente Maxilar
7 espécies e 18 varidveis com variancia acima de 100
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Figura C.32 — Dendrograma Mdmx_7e_18v_100var. Construido priorizando as variaveis com variancia acima
de 100. As espécies que ndo possuiam ao menos uma medida original entre as variaveis selecionadas, foram

excluidas.

Dendrograma: Morfologia Dente Maxilar
7 espécies e 13 varidveis com variancia acima de 200
Média Geométrica

Au africanus

H habilis

P boisei

P aethiopicus

P robustus

H erectus

Au deyiremeda

0,0

05 1,0 15 2,0 25
Distancia Euclidiana
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Figura C.33 — Dendrograma Mdmx_7e_13v_200var_MG, seguiu a mesma construcdo da matriz
Mdmx_7e_13v_200var, contudo, para essa matriz, os dados foram tratados por média geométrica.
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Dendrograma: Morfologia Dente Maxilar
12 espécies e 10 varidveis (100% dados originais)

Au afarensis

Au africanus

H habilis

Au sediba

P boisei [
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Au anamensis j
H naledi

H erectus
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H heidelbergensis :l
H sapiens

10 15 20 25 30
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o
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Figura C.34 — Dendrograma Mdmx_12e_10v_100dados. Para a construgdo da matriz base, foram selecionadas
inicialmente as varidveis com mais de 60% das medidas originais. Depois foram selecionadas as variaveis com
medidas pertencentes a espécie com menor quantidade de dados (Au. afarensis). Em seguida, retirou-se as
espécies que possuiam mais de um dado faltante. Depois, as variaveis que ainda apresentavam lacunas, foram
removidas. Por fim, as espécies simias foram removidas. A matriz contém apenas dados originais.

Dendrograma: Morfologia Dente Maxilar
14 espécies (2 simios) e 10 varidveis (100% dados originais)

Au afarensis :_
P robustus

Au africanus
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Figura C.35 — Dendrograma Mdmx_14e_10v_100dados. Essa matriz teve a mesma construcdo base da matriz
Mdmx_12e_10v_100dados. Contudo, nessa matriz, os simios foram mantidos. A matriz é formada por dados
originais.
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Dendrograma: Morfologia Dente Maxilar
19 espécies (3 simios) e 32 varidveis (BL e MD)
Média Geométrica

Au afarensis
Au africanus
Au sediba

H habilis

H naledi

Au anamensis
Au deyiremeda
H denisova

P aethiopicus
P robustus

P boisei
Gorilla gorilla

H erectus
H sapiens :)_—l__
H heidelbergensis

H neanderthalensis
H luzonensis
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Figura C.36 — Dendrograma Mdmx_19e_32v_MG. Construido priorizando as varidveis: diametro mesiodistal e
bucolingual da coroa. Essas varidveis sdo as que contém maior quantidade de dados originais (mais de 50%). Os
dados foram tratados por média geométrica.

Dendrograma: Morfologia Dente Maxilar
16 espécies e 32 varidveis (MD e BL da coroa)
Média Geométrica

Au afarensis
Au anamensis
Au deyiremeda

H denisova

.
Au africanus
H naledi i
¥

Au sediba
H habilis
P aethiopicus
P boisei 1
P robustus !
H erectus
H sapiens :’_
H heidelbergensis
H neanderthalensis
H luzonensis

0,0 05 1,0 15 20 25
Distancia Euclidiana

Figura C.37 — Dendrograma Mdmx_16e_32v_MG. Seguiu a mesma construgdo da matriz Mdmx_19e_32v_MG.
Contudo, para essa matriz base, as espécies simias foram retiradas.
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Dendrograma: Morfologia Dente Maxilar
16 espécies e 32 varidveis (MD e BL da coroa)

Au afarensis
H habilis

H denisova

Au anamensis
Au africanus

Au deyiremeda
Au sediba 3;
H erectus
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Figura C.38 — Dendrograma Mdmx_16e_32v. Seguiu a mesma construcdo da matriz Mdmx_16e_32v_MG, mas,
nessa matriz, os dados ndo receberam tratamento por MG.

Dendrograma: Morfologia Dente Maxilar
19 espécies (3 simios) e 32 varidveis (MD e BL da coroa)

Au afarensis
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Figura C.39 — Dendrograma Mdmx_19e_32v. Seguiu a mesma construc¢do da matriz Mdmx_19e_32v_MG, mas,
nessa matriz, os dados néo receberam tratamento por MG.
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Dendrograma: Morfologia Dente Maxilar
19 espécies e 93 varidveis (3 simios)

Média Geométrica
Au afarensis
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Figura C.40 — Dendrograma Mdmx_19e_93v_MG. Construido priorizando todas as variaveis e todas as espécies.
Os dados foram tratados por MG.

Dendrograma: Morfologia Dente Maxilar
16 espécies e 93 varidveis
Média Geométrica

Au afarensis

Au anamensis
H denisova
Au sediba

H heidelbergensis
H naledi
H luzonensis
H neanderthalensis
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P aethiopicus
i ———
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H habilis
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Au deyiremeda
H erectus
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Distancia Euclidiana

Figura C.41 — Dendrograma Mdmx_16e_93v_MG. Construido priorizando todas as varidveis e espécies, sem as
espécies simias. Todos os dados foram tratados por MG.
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Dendrograma: Morfologia Dente Maxilar
19 espécies e 93 varidveis (3 simios)

Au afarensis |
H denisova
Au sediba
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Figura C.42 — Dendrograma Mdmx_19e_93v. Construido priorizando todas as espécies e variaveis.

Dendrograma: Morfologia Dente Maxilar
16 espécies e 93 varidveis
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Figura C.43 — Dendrograma Mdmx_16e_93v. Construido priorizando todas as varidveis e espécies, sem as
espécies simias.
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Tabela C.4 — Correlag6es das matrizes morfoldgicas de dentes mandibulares e maxilares deciduos com as
matrizes geograficas e filogenéticas. Por comporem poucas anélises, os deciduos foram organizados em
conjunto.

Comparacéao r p r2

Mdcmd_7e_7v_100_dados
Mdcmx_10e_26v
Mdcmx_10e 26v_MG
Mdcmd_11e 29v
Mdcmd_11e 29v_MG

Fdcmd_CP2021_7e 0,065 0,377 0,004
Fdcmx_CP2021_10e -0,032 0,517 0,001
Fdcmx_CP2021_10e -0,035 0,557 0,001
Fdcmd_CP2021_11e -0,039 0,550 0,002
Fdcmd_CP2021_11e -0,081 0,680 0,007

Mdcmd_7e_7v_100_dados MG Fdcmd_CP2021 7e -0,120 0,604 0,014
Mdcmx_10e 26v_MG Gdcmx_10e -0,234 0,781 0,055
Mdcmx_10e_26v Gdcmx_10e -0,255 0,790 0,065
Mdcmd_11e 29v Gdemd_11e -0,299 0,938 0,090
Mdcmd_7e_7v_100_dados Gdemd_7e -0,301 0,854 0,091
Mdcmd_7e_7v_100_dados_MG Gdemd_7e -0,313 0,856 0,098
Mdcmd_11e 29v_MG Gdemd_11e -0,394 0,990 0,155
Dendrograma: Morfologia Dente Mandibular Deciduo
7 espécies e 7 varidveis (100% dados originais)
Au afarensis
Au africanus
H erectus ]

H naledi

H neanderthalensis

Au anamensis
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0 2 4 6 8 10 12 14
Distancia Euclidiana

Figura C.44 — Dendrograma Mdcmd_7e_7v_100_dados. Matriz de dente mandibular deciduo, formada
priorizando as variaveis com maior quantidade de dados originais. Os trés australopithecus principais foram
priorizados na exclusdo das espécies e variaveis que possuiam muitos dados faltantes. Todos os dados da matriz
sdo originais.
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Dendrograma: Morfologia Dente Maxilar Deciduo
10 espécies e 26 varidveis

Au afarensis

Au africanus
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Figura C.45 — Dendrograma Mdcmx_10e_26v. Matriz de dente maxilar deciduo, formada priorizando todas as
espécies e todas as variaveis.

Dendrograma: Morfologia Dente Maxilar Deciduo
10 espécies e 26 varidveis
Média Geométrica
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Figura C.46 — Dendrograma Mdcmx_10e_26v_MG. Matriz de dente maxilar deciduo, formada priorizando todas
as espécies e todas as varidveis. Os dados foram tratados por média geométrica.
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Dendrograma: Morfologia Dente Mandibular Deciduo
11 espécies e 29 varidveis
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Figura C.47 — Dendrograma Mdcmd_11e 29v. Matriz de dente mandibular deciduo, formada priorizando todas
as variaveis e todas as espécies.

Dendrograma: Morfologia Dente Mandibular Deciduo
11 espécies e 29 varidveis
Média Geométrica
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Figura C.48 — Dendrograma Mdcmd_11e_29v_MG. Matriz de dente mandibular deciduo, formada priorizando
todas as variaveis e todas as espécies. Os dados foram tratados por MG.



Dendrograma: Morfologia Dente Mandibular Deciduo
7 espécies e 7 variaveis (100% dados originais)
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Figura C.49 — Dendrograma Mdcmd_7e_7v_100_dados_MG. Seguiu a mesma construcdo da matriz

Mdcmd_7e_7v_100_dados, contudo, para essa matriz, os dados foram tratados por MG.
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Tabela C.5 — Correlagdes das matrizes morfologicas de membros com as matrizes geogréficas e filogenéticas.

Comparacéao r p r2
Mmb_6e_6v Fmb_PF2019_6e 0,883 0,003 0,780
Mmb_8e_15v Fmb_PF2019_8e 0,879 0,003 0,772
Mmb_6e_6v_MG Fmb_PF2019_6e 0,835 0,003 0,697
Mmb_8e_15v_MG Fmb_PF2019_8e 0,832 0,003 0,692
Mmb_10e_5v_300var Fmb_PF2019_10e 0,778 0,001 0,605
Mmb_11e_15v Fmb_PF2019 11e 0,777 0,001 0,604
Mmb_12e_5v_300var Fmb_PF2019_12e 0,773 0,002 0,598
Mmb_13e_15v Fmb_PF2019_13e 0,773 0,001 0,597
Mmb_6e_6v Fmb_CP2021_6e 0,721 0,007 0,519
Mmb_8e_15v Fmb_CP2021_8e 0,716 0,007 0,512
Mmb_11e 15v_MG Fmb_PF2019_1le 0,686 0,001 0,470
Mmb_13e_15v_MG Fmb_PF2019_13e 0,681 0,003 0,464
Mmb_6e_6v_MG Fmb_CP2021_6e 0,618 0,031 0,382
Mmb_8e_15v_MG Fmb_CP2021_8e 0,608 0,031 0,370
Mmb_12e_5v_300var Fmb_CP2021_12e 0,600 0,002 0,360
Mmb_13e_15v Fmb_CP2021_13e 0,599 0,001 0,359
Mmb_10e_5v_300var Fmb_CP2021_10e 0,596 0,002 0,355
Mmb_11le_15v Fmb_CP2021_1le 0,596 0,004 0,355
Mmb_1le 15v_MG Fmb_CP2021 1le 0,479 0,007 0,229
Mmb_13e_15v_MG Fmb_CP2021_13e 0,471 0,003 0,221
Mmb_10e_5v_300var_MG Fmb_PF2019_10e 0,375 0,012 0,141



Mmb_12e 5v_300var MG ~ Fmb_PF2019 12e 0,375 0,016 0,141
Mmb_13e 15v Gmb_13e 0,363 0,029 0,132
Mmb_11e 15v Gmb_11e 0,362 0,027 0,131

Mmb_12e 5v_300var Gmb_12e 0,325 0,036 0,106
Mmb_10e 5v_300var Gmb_10e 0,324 0,049 0,105
Mmb_13e 15v_MG Gmb_13e 0,287 0,096 0,082
Mmb_1le 15v MG Gmb_11e 0,280 0,092 0,079
Mmb_12e 5v_300var MG ~ Fmb_CP2021_12e 0,205 0,107 0,042
Mmb_10e 5v_300var MG Fmb_CP2021 10e 0,205 0,096 0,042
Mmb_6e _6v Gmb_6e 0,035 0,429 0,001

Mmb_12e 5v_300var MG Gmb_12e 0,032 0,405 0,001

Mmb_10e 5v_300var MG Gmb_10e 0,032 0,366 0,001
Mmb_8e_15v Gmb_8e 0,027 0,447 0,001

Mmb_6e 6v_MG Gmb_6e 0,091 0,597 0,008

Mmb_8e 15v_MG Gmb_8e -0,094 0,608 0,009

Dendrograma: Morfologia Membros
10 espécies e 5 varidveis com variancia acima de 300
Média Geométrica
Arramidus
Au sediba
Au garhi
Au africanus s
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Figura C.50 — Dendrograma Mmb_10e_5v_300var_MG. Construido priorizando as variaveis com variancia
acima de 300. Em seguida, as espécies que ndo possuiam dados originais foram retiradas. Por fim, os simios
foram excluidos. Os dados foram tratados por MG.
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Dendrograma: Morfologia Membros
12 espécies (2 simios) e 5 varidveis com variancia acima de 300
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Figura C.51 — Dendrograma Mmb_12e 5v_300var_MG. Construido priorizando as variaveis com variancia
acima de 300. Em seguida, as espécies que ndo possuiam dados originais foram retiradas. Os dados foram
tratados por MG.
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ANEXO A — IMAGENS DOS PRINCIPAIS HOMININIOS

Esse anexo foi criado com a intencdo de auxiliar na visualizacdo dos fosseis, para
aquelas pessoas que ndo possuem familiaridade com o tema. Aqui estdo evidenciados um fossil

de cada espécie relevante para a discussdo levantada nesse trabalho. Todos os fosseis aqui

apresentados encontram-se na pagina web “efossils”®. Com excecdo do espécime
H.erectus/ergaster (KNM-WT 15000) retirado da pagina web “Hominid Fossil Repository”®.
Para visualizag&o de outros exemplares da linhagem humana visite o site efossils.

Figura AA.1 — Esqueleto quase completo Figura AA.2 — Esqueleto parcial da Lucy
do Garoto de Turkana (KNM-WT 15000) (AL 288-1) (A. afarensis).
(H. erectus). Fonte: efossils.

Fonte: Hominid Fossil Repository.

% Disponivel em: http://www.efossils.org/.

% Disponivel em: http://projects.leadr.msu.edu/hominidfossils/items/show/17.



http://www.efossils.org/
http://projects.leadr.msu.edu/hominidfossils/items/show/17
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Figura AA.3 — Cranio H. erectus (Peking Man). Vista anterior e superior.
Fonte: efossils.
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Figura AA.4 — Crénio H. habilis (KNM-ER 1813). Vista anterior e superior.
Fonte: efossils.



286

T

Anterior

<+——Lateral

Figura AA.5 — Crénio H. rudolfensis (KNM-ER 1470). Vista anterior e superior.
Fonte: efossils.
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Figura AA.6 — Cranio A. africanus (Sts 5). Vista anterior e superior.
Fonte: efossils.
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Figura AA.7 — Cranio A. sediba (MH1). Vista anterior e superior.
Fonte: efossils.



