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Familias de traquedfitas (exceto angiospermas) tratadas em detalhes no Capitulo 8.
Veja a Tabela 8.1, p. 186-187, para uma apresentagdo taxonémica mais detathada.

Araucariaceae 218 Dryopteridaceae 204 Ovhioglossaceae 193 Selaginellaceae 189
Aspleniaceae 201 Ephedraceae 220 Osmundaceae 167 Taxaceae 219
Blechnaceae 203 Equisetaceae 193 Pinaceae 211 Thelypteridaceae 202
Cupressaceae 215 Ginkgoaceae 208 Podocarpaceae 217 “Woodsiaceae” 203
Cyatheaceée 19% Lycopodiaceae 188 Polypodiaceae 205 Zamiaceae 208
Cycadaceae 207 Marsileaceae 198 Psilotaceae 151

Dennstaedtiaceae 200 Onocleaceae 204 Pteridaceae 201

Familias de angiospermas tratadas em detalhes no Capitulo 9.
Veja a Tabela 9.1, p. 230-231, para uma apresentagdo taxonémica mais detathada.

Acanthaceae 486 Casuarinaceae 406 Lauraceae 242 Polygonaceae 334
Adoxaceae 504 Celastraceae 351 Lecythidaceae 455 Pontederiaceae 283
Agavaceae 268 Ceratophyllaceae 248 Lentibulariaceae 488 “Portulacaceae” 328
Aizoaceae 327 Cistaceae 427 Liliaceae 257 Potamogetonaceae 256
Alismataceae 252 Clasiaceae 362 Loasaceae 443 Primulaceae 450
Alliaceae 270 Colchicaceae 258 Loranthaceae 336 Proteaceae 317
Altingiaceae 344 Combretaceae 416 Lythraceae 412 Ranunculaceae 309
Amaranthaceae 324 Commelinaceae 281 Magnoliaceae 237 Restionaceae 296
Amaryllidaceae 270 Convolvulaceae 462 Malpighiaceae 353 Rhamnaceae 388
Amborellaceae 232 Cornaceae 443 Malvaceae 424 Rhizophoraceae 364
Anacardiaceze 435 Crassulaceae 342 Marantaceae 304 Rosaceae 379
Annonaceae 240 Cucurbitaceae 396 Melanthiaceae 260 Rubiaceae 469
Apiaceae 495 Cyperaceae 264 Melastomataceae 418 Ruscaceae 266
Apocynaceae 471 Dioscoreaceae 275 Meliaceae 432 Rutaceae 429
Aquifoliaceae 494 Dipterocarpaceae 428 Menispermaceae 308 Salicaceae 367
Araceae 250 Droseraceae 332 Moraceae 392 Santalaceae 338
Araliaceae 499 Ebenaceae 449 Myricaceae 406 Sapindaceae 438
Arecaceae 278 Ericaceae 452 Myristicaceae 240 Sapotaceae 445
Arstolochiaceae 247 Eriocaulaceae 290 Myrtaceae 416 Sarraceniaceae 455
Asparagaceae 266 Euphotbiaceae 355 Nyctaginaceae 324 Saxifragaceae 338
Asphodelaceae 272 Fabaceae 371 Nymphaeaceae 233 Scrophulariaceae 484
Asteraceae 508 Fagaceae 401 Oleaceae 477 Simaroubaceae 435
Begoniaceae 398 Gentianaceae 470 Onagraceae 414 Smilacaceae 259
Berberidaceae 312 Geraniaceae 348 Orchidaceae 273 Solanaceae 455
Betulaceae 404 Gesneriaceae 481 Orobanchaceae 484 Theaceae 452
Bignoniaceae 486 Haemodoraceae 282 Oxalidaceae 351 Typhaceae 290
Boraginaceae 462 Hamamelidaceae 342 Papaveraceae 314 Ulmaceae 389
Brassicaceae 420 Hyacinthaceae 269 Passifloraceae 367 Urticaceae 393
Bromeliaceae 287 Hydrangeaceae 441 Phyllanthaceae 359 Verbenaceae 490
Burseraceae 437 Hydrocharitaceae 254 Phytolaccaceae 323 Violaceae 364
Cactaceae 330 Hypericaceae 362 Piperaceae 245 Vitaceae 348
Campanulaceae 508 [liciaceae 235 Plantaginaceae 481 Winteraceae 244
Cannabaceae 391 Iridaceae 272 Platanaceae 316 Xyridaceae 292
Cannaceae 306 Juglandaceae 408 Poaceae 299 Zingiberaceae 302
Caprifoliaceae 501 Juncaceae 292 Polemoniaceae 457 Zygophyllaceae 380
Caryophyllaceae 320 Lamiaceae 492 Polygalaceae 377
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Apresentacao a Edicao Brasileira

Tivemos a honra de ser convidados para participar e coorde-
nar a traducao da 3* edicio de Sistemdtica vegetal, de Judd e
colaboradores, cujas edigdes anteriores (em inglés) se torna-
ram amplamente conhecidas e influentes entre os estudantes
de sisterndtica vegetal e botinica em geral. Agora em lingua
portuguesa, esta obra preenche uma lacuna, ao discutir as
mais modernas idéias e metodelogias da sistematica vegetal,
bem como por apresentar em detalhes as principais familias
de plantas verdes (com énfase nas angiospermas), fazendo
uma sintese acurada de todos esses importantes aspectos da
boténica.

Por entendermos que modificar os conceitos originais dos
autores para 0 uso corrente no Brasil ndo seria apropriado
nem pertinente, mantivemos a tradugdo o mais fiel possivel
a0s congeitos originais dos autores. E importante ressaltar,
contudo, que, por se tratar de uma tradugdo, é necessdrio ter
em mente as diferengas que disso podem decorrer. Nos pai-
ses anglo-saxdes, o significado e a utilizagdo de alguns termos
e conceitos diferem significativamente do que se utiliza no
Brasil: um exemplo claro é o conceito de ovdrio - os autores
classificam como tendo muitos ovdrios flores que nds classifi-
camos como apresentando ovdrie apocdrpico ou dialicarpelar.
Em funciio do exposto, recomendarnos a leitura cuidadosa do
Capitulo 4 e do Glossério, tendo em vista o esclarecimento
do significado e do contexto de palavras que possain parecer
dubias. Fazemos essa ressalva para que os leitores aproveitern
ao maximo a contribuigdo que esta obra oferece.

Ainda sobre os critérios adotados, evitamos a utilizagdo
de termos em inglés (exceto para termos consagrades, como
crossing-over). Em algumas situagdes, foi necessdria a criacio
de neologismos (por exemplo, lamideas, fabideas, eudicotile-
dbneas-niicleo), cuja necessidade e escrita foram discutidas
por todos os integrantes da equipe de tradugdo. A criagao
desses neologismos decorre da necessidade de possuirmos, -
em lingua portuguesa, palavras que nomeiem clados recen-
temente elucidados. Além disso, consideramos desnecessario
o emprego de termos hibridos (eudicotiledoneas-core, por
exemplo). Finalmente, em alguns poucos casos julgamos per-
tinente inserir notas de tradugac com o objetivo de enrique-
cer as informagBes sobre topicos em particular.

Esperamos que, com a tradugéo desta obra para a lingua
portuguesa, as mais modernas idéias sobre sistematica vege-
tal se tomem ainda mais difundidas entre o piiblico brasileiro
e luso-falante em geral.

Querernos agradecer em especial a colaboragao de Tatiana
Chies e André Simdes na tradugio desta obra, bem como ao
colega Angelo Schneider, doutorando do Programa de Pos-
Graduagio em Biologia Vegetal da UFRGS, pelas sugestOes
sobre Asteraceae.,

Boa leitura!

RODRIGO B. SINGER E ROSANA FARIAS SINGER
Coordenadores da traducdo
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Com aprego, dedicamos este livro a
Carroll E. Wood Jr.,
nossa amiga e mentora, cuja disposicdo e conhecimentos sobre
sistermdtica vegetal auxiliaram muitos estudantes e colegas.
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Escrevemnos este livro porque acreditdvamos que era neces-
<fria uma cbra de sistemdtica vegetal {ou taxonomia) que
pudesse ser utilizada em cursos de graduagdo e que incorpo-
rasse as novas e excitantes novidades neste campo. Nas duas
décadas passadas, surgiram numerosas e novas fontes de
dados sistemdticos, especialmente a partir de seqiiéncias de
DNA, e uma rigorosa metodologia filogenética estabeleceu
novas formas de analisar 0s dados e praticar a sistematica,

A 1* edigdo deste livro foi bem recebida por muitos es-
tudantes e botanicos. Foi traduzida para as linguas francesa
e italiana, e os autores da 1% edigdo (Walter S. Tudd, Chris-
topher S. Campbell, Elizabeth A. Kellogg e Peter F. Stevens)
receberam, em 1999, o prémio Engler Silver, um prémio anual
da Intematicnal Association of Plant Systematists, pelo mais
notavel livio ou monografia em sistematica vegetal. Encora-
jados por essa recepgdo positiva, preparamos uma 2° edigéo
{traduzida para o coreano) e agora esta 3* edicdo, de modo a
manter o livro ¢ mais atualizado possivel.

A base deste livro & a chamada arvore da vida - a idéia de
que todas as formas de vida estdo inter-relacionadas como
os ramos de uma arvore. Tratamos aqui daquela parte da &r-
vore ocupada pela plantas vasculares ou traquedfitas, com
énfase nas plantas com flores, um grupo importante que
domina a maior parte dos ecossistemas terrestres e nos pro-
vé de medicamentos, belas plantas ornamentais, materiais
de construcio, fibras para papel ou vestimenta, bem comeo
a maior parte da nossa alimentagdo. Historicamente, infor-
magdes sobre esses e outros atributcs das plantas vasculares
foram essenciais para o desenvolvimento da civilizagio. No
passado, a sobrevivéncia dependia de saber quais plantas
eram venenosas ou boas para comer, quais serviam poten-
cialmente como rag3o para os animais, quais eram tteis para
elaborar ferramentas e armas, quais curariam ferimentos e
quais serlam Uteis de muitas outras maneiras. A sistemdtica
como ciéncia cresceu a partir desse interesse nos organismos
e evoluiu desde simples sistemas de informagio com base
nos usos dos diferentes organismos até uma compreensdo
mais ampla da biodiversidade. Assim, a sistematica vegetal
responde perguntas como estas: Como deve ser dividida ou
classificada a imensa diversidade das leguminosas em gé-
neros e depois em espécies? Quais séo as relagdes entre os
maicres grupos de gramineas? Como sabemos se uma plan-
ta pertence ou ndo a familia das orquideas? Este livro trata
de como essas e centenas de perguntas semelhantes sio res-
pondidas. Os dois capitulos finais apresentam aigumas res-
postas atuais para perguntas sobre relages evolutivas entre
0s rnaiores grupos de traquedfitas.

Prefacio

Charles Darwin liderou o caminhe estabelecendo a pers-
pectiva evolutiva na biclogia moderna. Apds Darwin, estabe-
lecer & histdria evolutiva - ou filogenia — dos organismos tor-
nou-se um dos maiores objetivos da sisternatica. Willi Hennig
e W. H. Wagner, dentre muitos outros, desenvolveram meto-
dologias explicitas para elaborar hipdteses e testar relagdes
fitogenéticas que seriam depois refletidas nas classificacdes.
Neste livro, adotamos um enfoque filogenético.

O Capitulo 1 introduz e explica o conceito de filogenia,
bem como a nogdo de por gue a sistemdtica é importante
ndo apenas para a investigacdo bioldgica, mas também para
a sociedade. O Capitulo 2 explica como sdo construidas as
filogenias a partir da evidéncia taxondmica. O processo de
transformar a evidéncia em uma representacac das relagdes
filogenéticas em uma drvore evolutiva é apresentado primeiro
utilizando dados simples e hipotéticos, sendo entdo estendi-
do para situagdes reais e mais complexas. Essas no¢des basi-
cas de filogenia incorporam também a conversdo de hipéte-
ses filogenéticas em classificagdes.

A posicio central da fiiogenia nas classificagbes emergiu
apenas recentemente, mas muitos grupos de plantas, como
leguminosas, gramineas e orquideas, s&o reconhecidas como
tais hda muito tempo. O Capitulo 3 descreve como os siste-
matas percebiam 0s grupos no passado, como delimitavam
as categorias taxondmicas — o contexto histdrico do advento
do pensamento filogenético — 2 fornece uma explicagéo das
classificages ao longo dos anos. As informagGes nas quais as
filogenias e classificagdes se baseiam provém de uma ampla
fonte de recursos, incluindoe aspectos estruturais dos crganis-
mos, sobretudo morfologia, anatomia e compostos secun-
ddrios (Capitulo 4), e caracteres de DNA, especialmente se-
qliéncias de nucleotideos (Capitulo 5). Esses capitulos sobre
filogenia, classificagio e evidéncia taxondmica proporcionam
informagoes essenciais para entender os grupos de plantas
vasculares tratados neste livro.

A diversificagdo e a evelug@o das espécies vegetais — como
se formam as espécies, como interagem, o mode come as de-
finimos, incluinde uma apresentagdo dos efeitos da hibrida-
¢do - sdc os fascinantes e desafiadores topicos do Capitulo 6.
O Capitulo 7 apresenta uma viséio geral da histéria filogenéti-
ca das plantas verdes, especialmente as traquedfitas, explica a
origem de muitos dos mais importantes caracteres utilizados
em identificagiio e proporciona a base para os dois capitulos
finais, que se detém na diversidade das plantas vasculares.

O Capitule 8 trata das traquedfitas sem flores, incluindo
as licofitas, moniléfitas e gimnospermas atuais (coniferas, Cy-
cadales, ginkgo e Gnetales). Embora essas plantas certamen-
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te sejam importantes, s3o amplamente superadas em niimero
de espécies e dominancia ecoldgica pelas plantas com flores
ou angiospermas, o assunto tratado no Capitulo 9. Os Capi-
tulos 8 e 9 apresentam a diversidade desses grupos, com des-
cricBes, lustractes e discussao das suas relagdes filogenéticas.
[tustragdes detalhadas da Generic Flora of the Southeastern
United States, as quais mostram caracteres taxonomicamente
informativos para muitas familias; e uma série de fotos co-
loridas também sao complementos importantes para esses
capitulos.

Os Capitulos 8 e 9 ddo énfase a caracterizagio dos maio-
res clados de piantas vasculares e proporcionam uma deta-
Thada explicagio de 169 familias de plantas. Dois apéndices
apresentam informagdes adicionais relacionadas com a iden-
tificagdo das plantas, incluindo nomenclatura botinica (a
apticagdio de nomes cientificos), coleta de espécimes vegetais,
identificagdo, informagbes sobre literatura de sistematica ve-
getal e alguns sites iteis na Internet.

A ciéncia da sistemnatica vegetal apresenta um grande nu-
mero de termos especializados. Tentamos minimizar o uso de
linguagem técnica e aplicar os termos de maneira precisa e
consistente. Os termos utilizados neste livro estdo incluidos
njo apenas no glossario, mas também indicados em negrito e
sdo definidos nos seis primeiros capitulos e apéndices {apare-
cemn, ainda, no fndice).

Nomes cientificos (e comuns) estao incluidos no Indice
Taxonérmico.

Nosso conhecimento sobre a sisterndtica vegetal cresce
rapidamente. Esta é uma época empolgante para estudar esta
irea bioidgica. Encorajamos os estudantes a serem contagia-
dos por esta empolgagdo e a apreciarem a beleza e importan-
cia das plantas, as quais constituem um dos grandes ramos da
Arvore da Vida, que“preenche com seus ramos quebrados e
mortos a crosta da terra e cobre sua superficie com suas sem-
pre ativas e belas ramificagtes” (Charles Darwin, A Origem
das Espécies, 1859, cap. IV, p. 163).

Midia
Uma importante ferramenta para a identificagéo da planta é ¢
CD-ROM (em inglés) que acompanha este livro. Ele contem
mais de 3.100 fotos de flores, frutos, dissecgdes detalhadas
destes, bem como de outras partes das plantas. Os estudantes
poderdo acessar as imagens por meio de uma lista alfabética
das espécies, uma lista alfabética das familias (com as espé-
cies listadas alfabeticamente dentro de cada uma) ou wuma
lista de ordens e familias que segue a classificagdo adotada
neste texto. Como foi muito util para estudantes que utili-
zaram as edigdes anteriores deste livro, é agora apresentado
com mais imagens, incluindo aquelas que representam dis-
seccBes florais de frutos e estruturas anatémicas. Também €
apresentado um glossario ilustrado expandido (uma lista de
definicbes com links para imagens especificas no CD). O CD
contém ainda um apéndice com todas as farnilias de angios-
permas de acordo com a classificacdo do Angiosperm Phylo-
geny Group {que € a adotada neste livra).

Como novidade para esta 3* edi¢do, o CD contém todas
as figuras, tabelas e ilustragdes do texto na forma de arquivos
JPEG e PowerPoint (em baixa e alta resolugdes).

Agradecimentos
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A Ciéncia da
Sistematica Vegetal

“ .. Caracteres que, segundo 0s naturalistas, mostram uma verdadeira afinidade
entre duas ou mais espécies sdo aqueles que foram herdados de um ancesiral
em comum, portanto toda classificacio verdadeira é genealdgica”.

Chatles Darwin 1859: 391

O que é exatamente a sistematica vegetal? A pergunta se torna
mais dificil de responder se considerarmaos que vegetal e siste-
mdtica sao bastante dificeis de definir. Considerar estes concei-
tos em detalhes nos ajudard a definir melhor esta ciéncia e a
esclarecer nossos propositos. '

0 que queremos dizer com vegetais?

A maioria das pessoas tem uma negao intuitiva do que € uma planta cu vege-
tal: um ser vivo verde e gue ndo se desloca. Para alguns, ¢ conceito de vegetais
aprange os fungos, que ndo sac verdes. Cs departamentos de botanica e biolo-
gia vegetal em muitcs colégios e universidades também incluem micologistas
(pessoas que estudam os fungos). Para alguns, a palavra vegetal se restringe a or-
ganismos verdes de ambientes terrestres e aquaticos. No entantg, 0s organismos
fotossintéticos aquaticos abrangem uma enorme diversidade de formas de vida,
incluindo algas verdes e nac-verdes e grupcs relacionados.

Para os propdsitos deste livro, consideraremaos as plantas verdes, uma grande
linhagem que Inclui as assim chamadas atgas verdes e as plantas terrestres (Figu-
ra 1.1). Assim definidas, as plantas verdes partilham certo niimero de caracteres,
incluindeo (1) a presenga dos pigmentos fotossintéticos clorofila a e b; (2) reserva
de carboidratos, em geral na forma de amido; e (3) a presenca de dois flagelos
anteriores em forma de chicote em algum momento do ciclo de vida {com fre-
qliéncia medificados ou as vezes perdidos).




2 Jupp, CAMPBELL, KELLOGG, STEVENS & DONOGHUE

FIGURA 1.1 Fiiogenia das plantas verdes
(ilustrada em uma drvore filogenética). Atri-
butos estruturais que caractarizam grupos
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Dentro das plantas verdes, nos concentraremos nas plan-
tas terrestres, ou embridfitas (das quais, na verdade uma pe-
quena parte vive na dgua), cujo grupo atual mais préximo sdo
as “carofitas”, um grupo de algas verdes. As plantas terrestres
apresentam histdrias de vida com duas geragdes (um espord-
fito dipl6ide e um gametdfito hapldide), esporos de paredes
espessas, um estdgio embriondrio no ciclo de vida, estruturas
especializadas que protegem os gametas (arquegdnios para
os ovulos e anteridios para os gametas masculinos) e urmna
cuticula (uma camada cerosa protetora acima das células
epidérmicas). Junto com estes caracteres morfolégicos em
comum, numerosos caracteres de DINA sustentam que este
grupo é monofilético, isto ¢, as planfas representam um tni-
co ramo da drvore da vida.

As plantas terrestres consistemn em trés grupos bem pe-
quenos — hepdticas, antdceros e musgos — e as traquedfitas.
Tracheo refere-se a presenca de traqueides {células especiali-
zadas para o transporte de liquidos) e o sufixo grego phyton
significa planta. As traquedfitas as vezes sdo referidas como
plantas vasculares e de longe sdo o maior grupo de plantas
verdes, incluindo cerca de 260.000 espécies. Elas constituem a
vegetagao dominante na maior parte da superficie terrestre e
530 o foco principal deste livro.

Dentre todas as traquedfitas, apenas umas 12.000 nio sdo
plantas com flores, ou angiospermas. As angiospermas so-

Tecide parenquimdtico
{corpo multicelular e complexo)

Tipo de divisdo celuiar

Flagelos assimetricamente ligados

Clorofilas g e b
Amido (estocado dentro de um
cloroplasto com duas membranas)

Dois flagelos anteriores em forma de chicote

brepassam de longe o resto das traquedfitas pela sua impor-
téncia para os ecossistenas terrestres, a nutrigdo humana, a
medicina e 0 bem-estar em geral. Por isso, a maior parte deste
livro € dedicada as angiospermas.

0 que queremos dizer com sistemdtica?

Mesmeo quando este livro se focaliza principalmente nas an-
giospermas, 0s principios bdsicos de sistematica aqui enun-
ciados se aplicam a todos os organismos. Sistematica ¢ a
ciéncia da diversidade dos organismos. Envolve a descoberta,
a descrigdo e a interpretagdo da diversidade bioldgica, bem
como a sintese da informagao sobre a diversidade, na for-
ma de sistemas de classificacio preditivos. De acordo com o
paleontdlogo George Gaylord Simpson (1961: 7), “A siste-
matica € o estudo cientifico da diversidade dos organismos
e de qualquer e todas as relagfes entre eles”. Esta visdo ¢ taa
ampla que poderia abranger aquilo que normalmente con-
sideramos ecologia, ou talvez outras disciplinas. Pertanto, é
necessdrio considerar em detalhes os tipos de relagdes entre
Organismos qiue preccupam especificamente os sistematas.
Em nossa opinido, ¢ propésito fundamental da sistema-
fica é descobrir todos os ramos da arvore evolutiva da vida,
documentar as modificagdes que ocorreram durante a evo-
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lucdo desses ramos e, até onde for possivel, descrever todas
as espécies (0s dpices dos ramos da arvore da vida}. Assim,
a sistemdtica é o estudo da diversidade bioldgica que existe
hoje naTerra e da sua histdria evolutiva.

Os sistemnatas tentam reconstruir a cronica inteira dos
eventos evolutivos, incluindo a separagdo de populagGes em
linhagens diferentes e quaisquer cutras modificagdes evolu-
tivas nas caracteristicas dos organismos associados com estes
eventos de divergéncia, bem como com os periodos entre tais
eventos. Uma finalidade secundaria, porém critica, da siste-
matica é converter o conhecimento sobre a arvore da vida
(dos ramos terminais — as espécies — e as refagGes entre estes)
ern um sistema de classificagdo ndo-ambiguo, que possa as-
sim nortear nossa compreensdo sobre a vida e o mundo que
nos rodeia. Este é o enfogue filogenético na sistemdtica.

Defendemos explicitamente a idéia de que a sistemdtica
nao é apenas uma ciéncia descritiva, mas que tambeém procu-
ra descobrir relacdes evolutivas e entidades evolutivas reais
que sdo o resultado do processo de evolugao. Tomemos como
ponto de partida 2 separagao de uma linhagem em duas ou
mais. Estudamos entdo as modificacdes evolutivas que ocor-
reram (e continuardo ocorrendo) dentro das linhagens. Nosso
objetivo é reconstruir a hist6ria da separagio das linhagers e
a histéria das suas modificagdes de modo tdo acurado quanto
possivel pelo levantamento da maior quantidade possivel de
informag&o que nos permita resolver o problema. Os siste-
matas continuamente elaboram hipéteses sobre a existéncia
de ramos na arvere da vida e testam estas idéias com evidén-
cias provindas de uma ampla variedade de fontes, Hipéteses
alternativas sdo avaliadas e algumas sdo provisoriamente es-
colhidas dentre outras.

Alguns sistematas véem seu trabalho de um modo di-
ferente. Eles pensam em si préprios como simplesmente
descrevendo semelhangas e diferengas evidentes entre or-
ganismos ao nosso redor, sem referir-se a uma teoria. Eles
enxergam os diagramas ramificados (como os das Figuras 1.1
e 1.2) e as classifica¢des (ver Figura 1.5) apenas como ilustra-
¢Oes eficientes das semelhangas e diferengas entre organis-
mos. De acordo com tal ponto de vista, as entidades aceitas
pelos sistematas nada mais s3o do que resumos das infor-
magdes observadas, ao tempo que, em nosso ponto de vista,
estas entidades representam ramos hipotéticos na arvore da
vida. Assim, nosso enfoque se estende além da somatéria de
informacgGes disponiveis e nos leva a efetuar afirmagdes sobre
entidades que nao podemos observar, mas cuja existéncia po-
demos inferir em decorréncia do processo evolutivo.

A tersdo entre enfoques neutrais e baseados em teorias
permeia a histéria da ciéncia. Sempre existiram pesquisado-
res que acreditam que observagdes neutrais sdo possiveis e
desejdveis, e existern aqueles que preferem definir os termos
basicos da disciplina cientifica na forma de operagGes particu-
lares efetuadas nos dados. Existem também aqueles (como os
autores desie livro) cujos conceitos, defini¢bes e procedimen-
tos de inferéncia estdo explicitamente baseados em teorias
& que gostariam de ir além dos dados levantados e efetuar
generalizacdes. '

Para alguns, a distingdo que acabamos de fazer pode pa-
recer pequena, e na pratica, a verdade é que sistematas com

diferentes pontos de vista sobre suas atividades conduzem
suas pesquisas de modo muito semelhante. Enfatizamos
aqui as diferengas porque isso poderd ajudar alguns leito-
res a compreender parte da literatura sobre a sistematica e
porque nos ajuda a explicar nossa prépria orienta¢do sobre
a sistematica vegetal. Mais importante, ac longo deste livro,
nos focalizaremos em como interpretamos todos os tipos de
evidéncia em relagdo ao propésito fundamental da sistema-
tica aqui enunciado. A sisterndtica ccupa uma posicéo cen-
tral na biclogia evolutiva e estd desempenhando uma fungéo
cuja importdncia vem gradualmente aumentando para ou-
tras disciplinas, como ecologia, biologia melecular, biologia
do desenvoivimento, antropologia e até para a lingliistica e
a filosofia.

0 enfoque filogenético

Nossa visdo da sistematica vegetal explica uma idéia que
surgird intimeras vezes ao longo do livro: que a sistematica
estd ligada direta e fundamentalmente ao estudo da evolugao
em geral, desde v estudo de fdsseis até o estudo de modi-
ficaghes genéticas em popuiagdes locais. Esta conexdo basi-
ca é extraordinariamente simples: estudos subre o processo
evolutivo se beneficiam (em geral, muito!} do conhecimento
daguilo que deduzimos que aconteceu durante a evolugéc da
vida na Terra. Por exemplo, quando elaboramos uma hipo-
tese sobre a evolugdo de uma caracteristica em particular de
um organismo, assumimos que o carater em questdo de fato
evoluiu dentro do grupo em estude. Além disso, tais hipdte-
ses em geral se apdiam em conhecimentos sobre a condigao
precursora a partir da qual este carater se desenvolveu.

Este tipo de informagdo sobze as seqiiéncias de eventos
evolutivos é obtida pelos sistematas que reconstroem a filo-
genia (a histéria evolutiva) de um grupo de organismos. De
modo semelhante, estudos sobre as taxas de modificagdes
evolutivas, das idades e padrdes de diversificagéo de linha-
gens dependem diretamente do conhecimento sobre refacdes
filogenéticas.

Como reconstruimos uma filogenia?

Uma filogenia consiste em conjuntos simples de afirmagdes
da seguinte natureza: os grupos A e B estdo mais proxima-
mente relacionados entre si do que qualquer um deles o esta
com C. Consideremos um exemplo simples envolvendo tres
integrantes da familia das rosas (Rosaceae): amora-do-mato,
framboesa e cereja (Figura 1.2). De acordo com a frase “pelos
seus frutos os conhecereis”, podemos inferir relagdes evolu-
tivas utilizando apenas os frutos como evidéncias. A amora-
do-mato e a framboesa apresentam numerosos frutos peque-
nos, carnosos {drupas) e agrupados (ver Capitulo 4 para uma
descrigio dos tipos de frutos). Os frutos da cereja também sio
drupas, mas sdo solitarios ¢ muito maiores que 08 dos outres
dois faxa.

Com tais informagBes scbre os frutos dessas trés plantas,
podemos inferir que a amora-do-mato e a framboesa estdo”
mais proximamente relaciocnadas entre si do que com a ce-
reja. Isto equivale a dizer que a amora-do-mato e a framboe-



4  Jupp, CampBELL, KELLOGG, STEVENS & DONOGHUE

Ancestral em comum
entre a amora-do-mato
e a framboesa
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entre a amora-do-mato,
a framboesa e a cereja
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-
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FIGURAT.2 Uma filogenia simples de trés integrantes da familia das
roseiras.

sa partilham um ancestral em comum mais recente do que
aquele ancestral comum partilhado com a cereja. A amora-
do-mato e a framboesa sdo chamadas de grupes-irmaos ou
parentes mais proximos. Uma grande quantidade de evidén-
cias provindas de caracteres estruturais, quimicos e seqiién-
cias de DNA leva & mesma conclusio sobre as relacdes entre
tais plantas. Podemos representar estas relagdes filogenéticas

Anc §
Ano8
Ano 7
Ano b
Ano5
Anc 4
Ano 3
Ano?2
Anol

Tempo

© Pétalas brancas, caule
herbaceq, folhas nao-pilosas,
cinco estames, fruto seco, testa
da semente lisa

FIGURA1.3 Evoiucio de duas linhagens hipotéticas de plantas. Cada
circulo ou quadrado representa um individuo. As linhas se estendem
de baixo para cima, a partir de cada planta em direcdo aos seus des-
cendentes, e para baixo, em direcio aos parentais de cada individuo.
No ano 4, por algum motivo, a populagac se divide em duas. Uma mu-

@ Pétalas brancas, caule lenhose,
folhas ndo-pilosas, cinco estames,
fruto seco, testa da semente lisa

na forma de um diagrama conhecido como drvore evolutiva
(também conhecida como arvore filogenética ou cladogra-
ma). Este livro contém grande variedade destas arvores; o da
Figura 1.2 é uma das mais simples.

Mais formalmente, uma arvore filogenética é um diagra-
ma que resume as relagdes entre ancestrais e descendentes.
Imagine uma populagdo de organismos muito semelhantes
enire si. Por algum motivo, a populagéo se divide em duas
populagdes e estas divergem e evoluem independentemente.
Em outras palavras, duas linhagens (seqiiencias ancestrais-
descendentes de populagdes) se estabelecem. Sabemos que
isso aconteceu porque integrantes das duas novas popula-
¢des adquirem, por meio de mutagdes, caracteristicas novas
nos seus genes ¢, possivelmente, modificagbes na forma, ou
morfologia. Tais modificacdes morfolégicas fazem com que
os integrantes de uma populagio se paream entre si e sejam
diferentes dos integrantes das outras populages ou da po-
pulagio ancestral. Estas caracteristicas sdo as evidéncias da
evolugao.

Por exemplo, um grupo de plantas produzird uma pro-
génie que ¢ geneticamente relacionada com seus parentais,
como indicado pelas linhas na Figura 1.3. A progénie se re-
produzira dando lugar a outra progénie, de modo que pode-
mos ver a populagdo ao longo de muitas geragdes, com cone-
xDes genéticas indicadas por linhas.

Se por algum motive uma populagio se divide em duas
populagdes separadas, cada populagiio terd seu proprio con-
junto de conexdes e eventualmente adquirird caracteres dis-
tintos. Por exempio, na populagio hipotética da Figura 1.3, a
populagdo A direita desenvolve flores vermelhas e o caule da
populagio & esquerda se toma lenhcso. Estas modificagoes
s30 evidéncias de que cada populagdc constirui uma linha-
gem separada. O processo pode repetir-se e cada uma das

M Pétalas vermelhas, caule
herbaceo, folhas ndo-pilosas,
cinco estames, fruto seco, testa
da semente lisa

tacio na populacao a esquerda produz uma mudanca de caule her-
baceo para lenhosa que & transmitida aos descendentes. Ao fongo do
tempo, as plantas lenhosas gradualmente substituem as herbaceas na
populagac. Uma mutagdo diferente na grupo da direita nos leva a um
grupe de plantas com flores vermethas ao inves de brancas.
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& Pétalas brancas, caule lenhoso,
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fruto seco, testa da semente lisa
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fruto carnoso, testa da semente lisa
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B Pétalas vermelhas, caule herbdceo, @ Pétalas vermeihas, caule herbaceo,

fothas nio-pilosas, cinco estames,
fruto seco, testa da semente lisa

folhas ndo-pilosas, quatro estames,
fruto seco, testa da semente lisa

B DPétalas vermelhas, caule herbacee,

folhas-pilosas, cinco estames, fruto
seco, testa da semente lisa

FIGURA 1.4 O mesmo conjunto hipotético de plantas da Figura 1.3 apos 8

anos e outras duas divisdes.

novas pcpulagdes poderd dividir-se novamente, com cada
uma das novas populages adquirinde um novo conjunto de
caracteres. Alpumas das plantas lenhosas agora apresentam
frutos camnosos e outro grupo apresenta a testa da semen-
te provida de espinhos. Ao mesmo tempo, parte das plantas
com flor vermelha apresenta apenas quatro estames e outro
conjunto de plantas de flor vermelha apresenta folhas pilosas
(Figura 1.4).

As caracteristicas das plantas, tais coma cor da flor ou
estrutura do caule, sdo geralmente denominadas caracteres.
Cada carater pode apresentar valores diferentes ou estados
de cardter. Em nosso exemplo, o carater “cor da flor” apre-
senta dois estados: brance e vermelho. O carater “estrutura
do caule” também apresenta dois estados: herbaceo e lenho-
s0. Plantas com o mesmo estado de caréter estdo mais prova-
velmente relacionadas entre si do que plantas com diferentes
estados de carater.

O ponto critico deste exemplo é que caracteres como pé-
talas vermelhas e caules lenhosos sao novos: eles sdo deriva-
dos (ou apomérficos) em relagido a populagio ancestral que
apresentava flores brancas e caules herbdceos (nac lenhosos).
Apenas caracteres derivados como estes nos indicam que
wmna nova linkagem se estabeleceu. A retengao de estados de
cardter antigos (flores brancas, caule herbaceo, folhas nde pi-

losas, cinco estames, fruto seco, semente com testa lisa) ndo
nos informa nada sobte 0 que aconteceu.

Um estada de cardter derivado podera tormar-se ancestral
em um momento posterior. Na Figura 1.4, caules lenhosos
sao derivados em relagdo & populagéo original, mas sdo an-
cestrais em relagio aos grupos com: frutos carnosos ou com
sementes de testa provida de espinhos.

O que é monofilia?

De que modo um sistemata utiliza uma filogenia para decidir
a quais grupos de organismos, ou taxa (em singular tixony),
deve dar nome em uma classificaggo? Um enfoque filogené-
tico exige que cada tdxon seja um grupo monofilético, defi-
nido como um grupo que contém um ancestral e todos seus
descendentes (mono, dnica; phyllum, linhagem). O exemplo
na Figura 1.2 ilustra como identificamos taxa monofiléticos.
Apenas como exemplo didatico, assumamos que Rosaceae
contém apenas os trés grupos da figura {claro que é uma fa-
milia muito maior; ver Capitulo 9), que os {rés faxa sio mo-
nofiléticos e que a figura ilustra as verdadeiras relagbes filo-
genéticas entre eles. Hé trés possiveis arranjos dos taxa: (1}
amora-do-mato e framboesa, (2) cereja e amora-do-mato ¢
(3) cereja e framboesa.
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Quais desses arranjos representam grupos monofiléticos?
Apenas o conjunto 1 inclui todas as entidades de um Gni-
co ramo da arvore fllogenética, ou seja, apenas ¢ conjunto 1
contém todos os descendentes de um Ginico ancestral e € mo-
nofilético. Grupos monofiléticos também sac denominados
clados.

Qutro modo de entender a monefilia € pensar que um
grupo monofiiético é aquele que pode ser removido de uma
drvore filogenética com um tnico “corte”. Veja a Figura 1.2 e
observe que a remocdo do grupo 2 (cereja e amera-do-mato)
necessitaria de dois cortes. Em geral, a remocdo de grupos
nao-menofiléticos de drvores filogenéticas maiores requer
mais do que dois cortes.

Fsta defini¢dc de monofilia em particular foi adotada
apenas recentemente (ver Capitulo 3}, e muitos grupos tra-
dicionalmente aceitos de plantas ndc sdc menofiléticos de
acordo com tal defini¢do. Um exemplo de grupos familiares
que ndo sdo menofiléticos sdo as “dicotiledéneas”. Este gru-
po apresenta caracteres como presenga de dois cotilédones e
flores com pegas peridnticas em niimero igual ou miltiplo de
4 ou 5, que fazem com que sejam reconhecidas facilmente.
No entanto, elas ndo constituemn um grupo monofilético. As
monocotiledoneas, que aparentemente sdo monofiléticas),
sdo também descendentes do ancestral comum das “dice-
tiledéneas”, e as monocotileddneas estdo inseridas dentro
destas. Assim, o grupo “dicotifedéneas”nao contém todos os
descendentes de wm 1inico ancestral, e é necessario mais de
i corte para remové-las da arvore da vida.

O Capitulo 2 discute a monofilia em mais detalhes, bem
como as formas em que interpretamos as evidéncias a favor
ou contra ela. Para manter o enfoque filogenético deste livro,
aceitaremos apenas grupos monofiléticos. Por exemplo, re-
jeitamos as “dicotileddneas” como grupe formal e indicamos

“este e quaisquer outros grupos ndo-monofiléticos entre aspas.
Um grupo monofilético pode ser reconhecido como tal pelos
caracteres derivados compartilhados pelos seus integrantes
(sinapomorfias). Sinapomorfias sic estados de cardter que
surgiram no ancestral de um grupo e que estdo presentes
em todos os seus integrantes (mesmo que as vezes de forma
medificada). O conceito de sinapormnorfia foi formalizado pela
primeira vez por Hennig (1966) e Wagner (1980). Em anos
recentes, a possibilidade de seqilenciar nucleotideos de DNA
permitiu a comparagio de seqiiéncias génicas de diferentes
organismos na busca por sinapemorfias. Tal tipo de estudo é
a base da sistemdtica molecular, descrita ne Capitulo 5. Os
resultados dessa disciplina, com freqiiéncia, viram pelo aves-
50 pontos de vista aceitos por muito tempo sobre as relages
filogenéticas entre determinados organismos.

En: alguns casos, a evidéncia a favor ou contra a monofilia
de um grupo ndo é inequivoca. Por exemplo, as gimnosper-
mas atuais, um grupo de plantas que inclui os pinheires e
o0s ciprestes, ndo sdo monefiléticas de acordo com algumas
analises e sdo monofiléticas de acordo com outras. Estudos
moleculares recentes em geral sustentam a monofilia das gi-
mnospermas atuais, mas é possivel que estudos posteriores
contradigam esta visdo. Provisoriamente, reconhecemos as
gimnospermas come um grupo menofilético na nossa classi-
ficagdo. Discussdes mais extensas sobre estes tdpicos comple-
x0s podem ser encontradas nos Capituios 7 e 8,

Uma importante exce¢do da regra da monefilia ocorre no
reconhecimento de taxa no nivel de espécies. O problema da
aplicagdo do conceito de monofilia nas espécies estd relacic-
nade com a natureza das relagdes abaixo e acima do nivel de
especie. Acima do nivel de espécie, a arvore da vida separa-se
em geral na forma de ramos, como nas Figuras 1.1 e 1.2. Isto
é assim porque 0s faxa nessas drvores ndo se cruzam ou hibri-
dizam entre si. Dentro das espécies, no entanto, os ramos se
unem devido & reprodugio entre os integrantes das espécies.
Assim, durante a separagdo de uma espécie em duas, podem
ocorrer eventos reprodutivos entre integrantes das linhagens
em formagio, de modo que ndo é possivel identificar um uni-
co ancestral cornum a ambas ou cada uma das espécies. Este
e outros problemas em relagdo as espécies sdo discutidos no
Capitulo 6.

A sistematica vegetal na pratica

A classificagdo e a identificacio sdo duas importantes ativida-
des dos sistematas. A classificagdo consiste em localizar uma
entidade em um sistema de inter-relagdes logicamente orga-
nizado. Este sistema é geralmente hierdrquico, compondo-
se de grupos grandes e inclusivos de organismos, tais como
o reino vegetal, que inclui todas as plantas verdes, que por
sua vez contém grupos menos abrangentes sucessivamen-
te inseridos, tais como ordens, familias, géneros e espécies.
Os maiotes e mais inclusivos grupos de seres vivos sao os
trés grandes dominios da vida: Bacteria, Archaea {ambos
contendo organismos unicelulares e procariontes) e Eukarya
(organismos uni ou multicelulares, mas todos eucariontes).
O dominio Eukarya é definido por muitas sinapomorfias, in-
cluinde a presenga de um nicleo celular,

Dentro de Eukarya, encontramos muitos organismos pre-
dominantemente unicelulares, em geral incluidos nos pro-
tistas, e trés reinos monofiléticos de organismos multicelu-
lares: animais, fungos e plantas verdes. Estudos filogenéticos
abrangem grupos desde o nivel de dominio até o de espécie.
A Figura 1.5 apresenta o exemplo da localizagao de uma es-
pécie de planta (Sofidago sempervirens), em um sistema hie-
rarquico de classificaio {ver também Apéndice 1). Cerca de
1,5 milh&o de organismos foram descritos e nomeados, mas
a Terra provavelmente sustenta 10 a 20 vezes esse numero de
espécies.

A sistematica abrange a disciplina da taxonomia, palavra
ligada ao termo tdxon. Em taxonomia, grupos de organismos
sdo descritos e nomes cientificos lhes sdo designados. O nome
de um tdxon nos da acesso 4 informacio disponivel sobre ele.
Por isso, é importante que todos os grupos de plantas tenham
um nome que sirva de referencial. Isto ¢ especialmente im-
portante no nivel de espécie, uma hierarquia taxonomica de
especial importdncia e utilidade para a humanridade. A apli-
cacio de nomes cientificos é a finalidade da nomenclatura
biolégica (ver Apéndice 1).

A identificagio envolve determinar se uma planta des-
conhecida pertence a um grupo jé conhecido de plantas. Em
regides temperadas, cnde geralmente a flora € bem conheci-
da, é possivel associar cada planta com um nome. Um con-
sultor ambiental, durante a execugdo de um levantamento
florfstico, poderd, por exemplo, encontrar uma espécie de
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Reing vegetal

/N

Traquedfitas Diversas plantas

/ \ néo-vasculares

Plantas com flores  Diversas plantas

/ \ sem flores

Solidago sempervirens

Agteraceae Muitas outras
/ \ famnilias
Solidage Muites outres

/ \ generas

Selidago Muitas outras
sempervirens  espécies

FIGURA 1.5 Parte de uma classificagdo hierérquica, mostrando a lo-
calizacdo da espécie Solidago sempervirens. Setas que apontam para
baixo indicam grupos inseridos dentre dos grupos acima deles. Em
todos os casos, uma seta leva a um grupa contendo Solidago semper-
virens e a outra a todos os outros grupos no mesmo nivel hierarquico.
(Foto de David McIntyre.}

Solidago (Asteraceae) e, eventuaimente, poderd reconhecé-la
como integrante desse género sem ter, no entanto, certeza
sobre a espécie. As espécies desse género sdo as vezes de
dificil identificagdo. O consultor deve registrar informagoes
sobre a planta para poder identificd-la, mas ndo quer dani-
ficar a planta, pois suspeita que possa ser rara ou tratar-se de
uma espécie ameagada. Assim, ele toma cuidadosas notas e
fotografias, de modo a documentar o aspecto da planta. Se
apropriado e conveniente, pode ser de ajuda coletar um ini-
co espécime, que serd preservado por meio de prensagem e
secagem {ver Apéndice 2) e utilizado para poder identificar a
planta com certeza.

A forma mais rdpida de identificar um espécime botanico
€ consultar um boténico profissional ou um naturalista bem
treinado e conhecedor da flora da regido; também pode-se
consultar a literatura pertinente. Existern livros dedicados &
nomenclatura e a descricio de plantas, alguns abrangendo
as plantas em geral, outros focalizando-se em parte de uma
flora especifica,

Uma terceira via para identificar plantas € visitar um her-
bério, um tipo de instituicao cuja fungdo ¢é abrigar cole¢des
cientificas de plantas e cuja existéncia é um padréo dentro
de universidades e institui¢des botinicas. Nessas institui¢des,
é possivel comparar as informagdes que temos (espécimes,
fotos) com espécimes ja determinados e depositados. A In-
ternet vemn se tornando uma ferramenta de importéncia cada
vez maior para a identificagdo de plantas e nela encontramos
imagens de plantas e chaves online {Farr 2006).

A identificagdo de piantas ¢ mais desafiadora nos tropi-
CCs, N0 apenas porque estes contém mais espécies do que
as regides temperadas, mas também porque, em geral, flo-
Tas tropicais sic menos estudadas. Uma enorme quantidade
de espécies tropicais ainda precisa ser reconhecida, coletada,
descrita e nomeada. Aqui, a fungao do especialista é critica.
No entanto, a cada ano o nimero de especialistas diminui.

Por que a sistematica é importante?

A sistematica é essencial para nossa compreensdo e comuri-
cagdo sobre o mundo naturai. As atividades basicas da siste-
matica {classificagao e nominagdo) sdo metodologias antigas
para lidar com informagdes sobre o mundo natural, sendo
que, no inicio da evolugdo cultural humana, elas jd produziam
classificagBes sofisticadas de organismos de importancia para
o0 ser humano. Dependemos de muitas espécies para obter
alimento, abrigo, fibras ou vestimentas, papel, medicamentos,
ferramentas, corantes, assim como para uma grande quanti-
dade de outras finalidades. Conhecemos ou podemos prever
utilizagOes para uma biota, em parte devido ao nosso conhe-
cimento sistematico dela.

Embera a classificagdo sempre tenha sido uma atividade
focalizada em descrever e agrupar organismos, apenas em
tempos recentes esta tem-se envolvido com relagGes filoge-
néticas e evoiutivas. A publicagdo de A Origem das Espécies,
em 1859, por Charles Darwin, estimulou a incorporagio das
relayBes gerais e evolutivas dos organismos nas classificag@es,
uma meta em andamento e que deve ainda ser completada
(de Queiroz e Gauthier 1992). Um passo critico neste pro-
cesso foi 0 desenvolvimento de uma perspectiva filogenética,
para a qual contribuiram Willi Hennig (um entomélogo ale-
mio, 1913-1976), Walter Zimmermann (um botanico alemao,
1892-1980), Warren H. Wagner, Jr. (um botanico americano,
1520-2000) e muitos outros.

Quanto mais uma classificagac reflita a histéria filoge-
nética e evolutiva de um grupo, mais preditiva ela serd. Por
exemplo, a descoberta de certos precursores da cortisona
em certas espécies de inhame do género Dioscorea (Diosco-
reaceae; ver Capitulo 9) promoveu a busca e o subseqiiente
achado de maiores concentragdes desse composto em outras
espécies do género {Jeffrey 1982). O fato de tais espécies se-
rem préximas dos inhames fez com que fosse provivel que
partilhassem caracteres geneticamente controlados, como a
preserica de compostos quimicos.

Assim, o conhecimento sobre sistemética de plantas guia
a busca por plantas de potencial importancia econdmica. Na
década de 1960, durante estudos sobre as plantas nativas dos
Andes peruanos, o botédnico Hugh Iltis coletou espécies do
género Solanum, que inclui a batata ¢ o tomate. [ltis sabia
que parentes selvagens do tomate poderiam ser dteis no
melhoramento dos tomates cuitivados e enviou sementes de
um taxon desconhecido ac geneticista Charles Rick, na Ca-
liférnia. Este descreveu a espécie nova com ¢ nome Solanum
chmiglewski: {em homenagem a Tadeusz Chmielewskii, um
geneticista polonés que se dedicou aos tomates). Rick cruzou
essa espécie com os tomates cultivados, introduzinde genes
que melhoraram o sabor dos tomates (Rick 1982). Avancos
similares (hd centenas de exemplos semelhantes) permiti-
ram o aumento das colheitas, a resisténcia a doengas e outros
atributos desejaveis em variedades horticulturais. A sistema-
tica é também critica em ciéncias bioldgicas que envolvem
a biodiversidade, como biologia da conservacdo, ecologia e”
etnobotanica.

A sistematica avanca nosso conhecimento sobre a evolu-
¢&o, pois estabelece um contexto histdrico de compreensdo
para uma grande variedade de fenémenos biolégicos, tais
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FIGURA 1.6 Habito de Argyroxiphium sandwicense, mostrando a ro-
seta basai de folhas em forma de espada ¢ a inflorescéncia volumeosa,
que pode atingir até 2 m de altura. (Foto: cortesia de Sherwin Cariquist
a da Botanical Society of America.)

como diversificagio ecoldgica e especializagdo, relagdes co-
evolutivas entre parasitas e hospedeiros ou entre plantas e
polinizadores, biogeografia, adaptacdo, especiacdo  taxas de

- evolugio. Apresentaremos trés exemplos para ilustrar a im-
porténcia da sistematica na biologia evolutiva.

Certas Asteraceae havaianas, como muitos outros grupos
dessas ilhas, sdo exemplos de eventos de radiagao evolutiva.
Um grupo monofilético de 28 espécies, distribuidos em trés
géneros (Argyroxiphium, Dubautia e Wilkesia), é endémico do
arquipélagoe havaiano e evoluiu a partir de um tnico indivi-
duo fundador provindo de uma espécie ancestral da Califor-
nia (Baldwin e Robichaux 1995). Este grupo contém alguns
dos taxa mais notaveis da flora havaiana. As espécies de Ar-
gyroxiphium, por exemplo, apresentam folhas em forma de
espada dispostas em uma roseta basal, com pélos verdes ou
prateados. Do centro da roseta emerge uma inflorescéncia
terminal de até 2 m de altura, com até 600 capitulos grandes
(Figura 1.6).

Além de plantas com folhas em rosetas basals, outras
plantas dessa alianga se tornaram arbustos, subarbustos, ar-
vores e lianas. Essas plantas ocupam grande diversidade de
hébitats, desde os 75 até os 3.750 m de altura, e locais com
precipitagdes que vao de menos de 400 a mais de 12.300 mm
anuais. Um padrdo comum na radiacdo evolutiva desse gru-
po aparentemente envolve eventos de dispersdo entre ilhas
seguidas de modificagtes ecoldgicas ao longo de gradientes
de umidade.
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FIGURA 1.7 Arvore filogenética dos géneros Argyroxiphium, Dubau-
tig e Witkesia, incluindo todas as 28 espécies nativas do Havai, A arvore
se baseia em seqiiéncias do espagador interno de DNA ribossomal nu-
clear. As letras acima dos clados indicam o hébitat (S, seco, U, mido)
de cada linhagem. Linhagens de habitats secos sdo mostradas em azul,
(Modificada de Baldwin e Robichaux 1995.)

Podemos perceber este padrdo de radiagdo na filogenia
do grupo (Figura 1.7). Quando plotamos as preferéncias de
habitat na drvore filogenética, fica claro que ocorreram muitas
mudangas de habits imidos para secos na evolugao das espé-
cies. A diversificacio do grupo parece ter ocorrido hé cerca de
5,2 milhdes de anos, o que coincide com a idade da ilha mais
antiga (Kaua'i). A espemagao parece ter ocorrido a uma taxa
de 0,56 (x 0,17) espécies por milhdo de anos (Baldwin 2003),
uma taxa consideravelmente alta se comparada com a de ou-
tros grupos de plantas (ver Especiagdo no Capitulo 6).

O segundo exemplo envoive adaptages evolutivas rela-
cionadas com a polinizagdo. O género Parkia inclui arvores
tropicais, espec1almente na floresta amazdnica. Este género
pertence A familia Fabaceae, a familia do feijdo (ver Capitulo
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9), e as sementes de algumas espécies sdo consumidas em
algumas regides tropicais. Parkia contém um grande nimero
de espécies cujas flores sdo polinizadas por morcegos. Nestas
espécies, a antese é noturna, quando os morceges estdo ati-
vos, e as flores secretam néctar abundante como recompensa
floral para 0s polinizadores. O péien € depositado nos morce-
gos enquanto eles visitam as flores e sugam o néctar; a poli-
nizagao acontece quando estes animais acabarn transferindo
entre as flores o pdlen que carregam.

Enquanto uma filogenia de Parkia nao esteve disponivel
(Luckow e Hopkins 1993), ndo era possivel esclarecer se a po-
linizagdd por morcegos tinha evoluido uma ou muitas vezes
dentro do grupo. Luckow e Hopkins identificaram um grande
clado dentro de Parkia onde todas as espécies estudadas sac
polinizadas por morcegos. A polinizagac por morcegos dern-
tro de Parkia nao acontece fora desse clado. Assim, a filogenia
foi uma boa evidéncia de uma tinica crigem para a poliniza-
¢do por morcegos neste género. Muitas modificagdes acon-
teceram no clado polinizado por morcegos, especialmente a
produgéo de flores que produzem grandes quantidades de
néctar, mas que ndo se transformarao em frutos e que ocor-
rem na mesma planta junto com flores perfeitamente funcio-
nais. A filogenia de Luckow e Hopkins indicou que o clado
polinizado por morcegos evoluiu a partir de ancestrais polini-
zados por abelhas noturnas € ja tinham antese noturna. Este
tipo de flor certamente facilitou a aparigao de polinizagao por
morcegos. Além disso, a filogenia indicou que a apari¢do da
polinizagao por morcegos foi acompanhada pela evolugdo de
numerosas adaptagdes especificas. Por exemplo, a superficie
do pélen de algumas espécies apresenta uma ornamentagdo
especial (Figura 1.8), denominada verrucosa. Outras legu-
minosas polinizadas por morcegos, fora do género Parkia,
apresentam uma ormamentacio do pélen similar. Caracteres
florais associados com a polinizag8o por vertebrados e outres
aspectos de biologia floral sdo discutidos no Capftuio 4.

Nossc terceiro exemplo demonstra o valor da filogenia
para a biogeografia, o estudo da distribuigdo geografica dos
organismos. Este exemplo trata de outro grupo importante
de drvores, 0s baobds, aiguns dos quais sao polinizados por
morcegos. Existem oito espécies de baob4, todas do género
Adansonia (Malvaceae}) (ver Capitulo 9). Uma espécie ¢ nativa
na Australia, seis sdo restritas a Madagascar e Adansonia digi-
tata ocorre no nordeste, centro e sul da Africa. Ainda, Adan-
sonia digitata, o baobd africano, é um elemento floristico em-
blematico da regido subsaariana. Esta rvore pode viver por
mais de 1.000 anos e seu volumoso tronco pode atingir até 16
m de didmetro. O caule tem a capacidade de estocar grande
guantidade de dgua, 0 que permite que a rvore sobreviva a
grandes periodos de seca. Folhas, brotos e sementes sdo co-
mestiveis e importantes recursos para alguns povos africanos.
As flores do baobd apresentam um didmetro de até 20 cm,
antese noturna e sdo polinizadas por morcegos frugivoros. As
espécies de Madagascar também sdo polinizadas por morce-
gos, embora um 1émur noturno contribua substancialmente
nz polinizagio de algumas dessas espécies.

As irés grandes dreas hoje ocupadas por baobds foram
outrora parte de Gondwana. Este supercontinente do Hemis-

23,1 um

FIGURA 1.8 Um agregado de grdos de pélen de Parkia sumatrana
var. streptocdrpa, uma espécie polinizada por morceyos. A superficie
dos graos de pdlen ¢ descrita como verrucosa e acredita-se que seja
uma especializagdo para a polinizagao por morcagos. (Fonte: Luckow
e Hopkins 1995.)

fério Sul foi dividido pela tectdnica de placas e pela deriva
continental em um processo que comegou cerca de 120 mi-
lhdes de anos atrds. A deriva continental resultou em uma
série de separages, como acontece ¢om as linhagens que se
separam em uma filogenia. E possivel que as oito espécies
atuais de baobds tenham evoluido apenas em decorréncia da
separagao de Gondwana. Alternativamente, a distribuicao
atual dessas espécies poderia ser o resultado de eventos de
dispersdo de sementes. Se tivéssemos (mas ndo temos) um
bom registro féssil dos baobds, poderiamos optar entre estas
hipdteses.

Uma filogenia de Adansonia, junto com uma estimativa
do tempo de separagéo das linhagens dentro do género, se-
ria um bom teste para as duas hipdteses biogeograficas antes
snunciadas. Baum e colaboladores (1998) estimaram uma fi-
logenia desse grupo com base em seqiiéncias de DINA nuclear
(Figura 1.9). Esta filogenia situa A. gtbbosa (da Austrélia) como
o grupo-irmdo das outras espécies. Baum e colaboladores
{1998) utilizaram taxas de divergéncia de seqiéncias de DNA
para estimar o tempo de divergéncia de A. gibbosa das demais
espécies do género. Se as divergéncias sio estimadas como
tendo comegado antes da separagio entre Australia, Africa e
Madagascar, a divergéncia poderia ser interpretada como o
resultado da separagdo e posterior isolamento das areas. Ao
contrario, as estimativas obtidas per Baum e colaboladores
indicam que esta divergéncia é muitc mais recente, sugenn-
do dispersdo de sementes através do oceanc. Tal disperséc a
longa disténcia ¢ plausivel porque muitos frutos de baoba sao
lenhosos e rigidos, podendo ser dispersos pela dgua.
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A gibbosa Australia

Ancestral em *
comum

A. digitata Africa

O e - i b AT <o .

A. digitata

A. grandidieri

A. suarezensis

A. rubrostipa

Madagascar
Az

A. madagascariensis

A perrieni

FIGURA 1.9 Filogenia das oito espécies de Adansonia, com
indicacdo da distribuicdo geografica a direita de cada espécie. o
(Fonte: Baum et al. 1998)) A grandidier:
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Objetivos e organizagao deste livro

Hste livro apresenta um enfoque filogenético da sistemadtica
vegetal. O Capitulo 2 estabelece os conceitos e praticas ba-
sicas da sistemadtica filogenética. Para entender este enfoque,
é importante entender um pouco da histéria da sistemdtica
vegetal, 0 tOpico do Capitulo 3.

Inferimos as filogenias a partir de muitas fontes de carac-
teres biologicos, incluindo caracteres estruturais {anatomia,
morfologia ou atributos externos) e moleculares (constituin-
tes bioquimicos, tais como proteinas, flavondides e DNA). O
Capitulo 4 ¢ dedicado as fontes estruturais e moleculares (ex-
ceto DNA) de evidéncias sistemnéticas. O Capitulo 5 focaiiza
as evidéncias obtidas por meio do DNA.

O Capitulo 6 trata da diversificagdo vegetal. Como as es-
pécies sao formadas e mantidas? Como determinamos que
dois individuos pertencem  mesma ou a diferentes espécies?
De que forma a diversificacio é moldada pela hibridizacao,
poiiploidia e sistema reprodutivo?

O Capitulo 7 apresenta um resumo da histria evolutiva
das plantas e explica a origem de muitos caracteres importan-
tes que sdo utilizados para identifica-las, criando um ponto
de partida para os dois capitulos finais.

Este livro se focaliza em familias de plantas, um bom pon-
to de partida para entender a diversidade vegetal. Hd espé-
cies demais para serem ensinadas em um curso de graduagdo.
Além disso, muitas famitias (como as dos carvalhos, pinhei-
10s, rosas, gramas, mostarda, feijdo e orquideas) sdo de fato
ja conhecidas por muitas pessoas e sio relativamente faceis
de reconhecer. Aprendendo a reconhecer familias importan-
tes, aprendemos uma classificagdo que nos permitira depois
aprender géneros e espécies.

Os capitulos 8 e 9 abordam a diversidade vegetal e contém
numerosas ilustracdes, descri¢oes e chaves (ver Apéndice 2).
As chaves organizam a informagdo sobre um grupo (p. ex., as
familias de coniferas) de um modo que facilita a identificagao.
Como antes enunciado, seguimos um enfoque filogeneéfico.
Assim, na medida do possivel, temos tentado definir familias
que sdo monofiléticas. O capitulo 8 abrange as traquedfitas
nido-angiospermas. Mais especificamente, apresenta 26 fami-
lias de seis grupos principais: licéfitas, moniléfitas (samam-
baias, incluindo Psilotales e Equisetales), Cycadales, Gingko,
coniferas (pinheiros, ciprestes, etc.) e Gnetales.

A diversidade das angiospermas, descrita no Capftulo 9, é
enorme; descrevemos mais de 140 familias. As anglospermas
apresentam adaptagdes que thes permitem crescer em prati-
camente qualquer tipo de ambiente da Terra.

As angiospermas contém a maioria dos graos e cultivos
de importdncia para o ser humano, bem como uma série de
arvores de ampla utilizacio.

Dois apéndices deste livro tratam de préticas importantes
da sisterndtica vegetal. No Apéndice 1, explicamos a nomen-
clatura botanica: a aplicagao de nomes clentificos as plantas.
O Apéndice 2 abrange a coleta de espécimes vegetais, fornece
um resumo do processo de identificagdo e prové um pequeno
guia de como se manter atualizado sobre os avangos da siste-
mética vegetal mediante o uso da literatura e da Intemet.

O CD contém mais de 3.100 imagens de flores, frutos e

~ outras partes das plantas, bem como sirapomorfias e carac-

teres que permitem a identificagio no campo dos grupos tra-
tados neste livro. Gstes caracteres também sdo tteis na iden-
tificacdo, assim como as imagens que mostram dissecqoes de
flores e frutos. O CD também contém um glossario ilustrado
com links para uma ou mais imagens que ilustram os carac-
teres definidos. As imagens complementam as descrigBes das
familias e ilustragdes botanicas no texto.

O CD contém trés apéndices, cada um dos quais arranja
os grupos tratados no livro conforme os {rés principais sis-
temas de classificagdo: Cronquist (1981), Thorne (1992} e 0
sistema APG (Angiosperm Phylogeny Group) {1998, 2003).
Este tiltimo é o sisterna seguido neste livro.

£ importante ressaltar que o conhecimento sobre siste-
matica vegetal estd aumentando muito rapidamente. Novas
hipéteses filogenéticas estdo surgindo a passos longos, e de-
vemos esperar grandes mudangas nos préximos anos. Nestas
circunstincias, é impossivel que um texto permanega atuali-
zado e, sem diivida, serd necessario que o material aqui apre-
sentado seja complementado com informagdes adicionais
obtidas, talvez, por meio de bases de dados (ver Apéndice 2
para uma discussdo sobre a sistematica vegetal na Internet).

Os estudantes podem achar frustrante que, em uma dis-
ciplina t30 antiga quanto a sistematica vegetal, nosso conhe-
dmento necessite de freqiiente {alids, constante) revisdo. Es-
perarmos que, a0 invés disso, estas répidas mudancas sejam
percebidas de modo positivo, como uma expressio da vita-
lidade dessa disciplina. Como em qualquer ciéncia, o conhe-
cimento em sistemdtica vegetal é sempre provisério e deve
mudar para refletir as novas descobertas. Afortunadamente,
novas metodologias e ferramentas para inferir relages filo-
genéticas, bem como a disponibilidade de novas formas de
evidéncia, nos dio a oportunidade de obter uma descricao
cada vez mais acurada da histdria evolutiva. Ficaremos muito
satisfeitos se outros se unirem a noés na alegria de procurar
uma melhor compreensdo da sistemdtica vegetal.
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Métodos e Principios de
Sistematica Biologica

A sistematica biolégica (ou taxonomia) consiste na tecria e
na pratica de agrupar individuos em espécies, organizar tais
especies em Conjuntos maiores e dar nomes a esses grupos,
consequentemente gerando aquilo que € conhecide como
uma classificacdo. As classificacoes sac utilizadas para or-
ganizar as informagdes sobre ¢s vegetais e, assim, construir
chaves de classificacao para a identificacdo desses organismos.

Existem diversas maneiras de construir uma classificacdo. Por exemplo, as
plantas pocem ser classificadas de acordo com suas propriedaces medicinais
{como ocorre em determinades sistemas de medicina herbalistica) cu de acordo
com seus habitats preferenciais (como em algumas classificacdes ecologicas).
Uma classificacdo baseaca na filogenia, como a utilizada no presente livro, tenta
crganizar os organismes em grupes baseados em suas relagdes evolutivas.

Existern duas etapas basicas que devem ser consideradas para tal classifica-
0. A primeira consiste em determinar a filogenia, ou histéria evolutiva, de um
grupo de organismos. A segunda etapa deverd basear a classificacdo do grupe
levando em consideragac sua histdria. As duas etapas podem ser desenvolvi-
das, e geralmente o 530, separadamente, de tal forma que uma nova tecria de
relacionamentos ndo deverd necessariamente levar a uma nova classificacéo. O
presente capitulo salientard cs procedimentos para determinacdc da histéria de
um grupo e, a seguir, discutird brevemente como podemos construir uma classi-
ficagdo a partir dessa histéria,

Como as filogenias sao construidas?

Como descrito no Capitulo 1, a evolucdc ndo € apenas uma sucessao de des-
cendentes modificados, mas também envolve a separacao de linhagens. Este
processo pode ser visualizado em diagramas come os apresentados nas Figu-
ras 1.3 e 1.4, porém eles sdo de dificil interpretacao. A histdria eveiutiva pode
ser mais facilmente sumarizaca em diagramas ramificados (Figura 2.1A}. (Alguns
pesquisadores fazem distingdes entre uma drvore evolutiva, uma fllogenia e um
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FIGURA 2.1 (A) Um modo simples de rede- (4
senhar o padrio de modificagbes apresen-
tado na Figura 1.4, Sdo fornecidas describes
completas para cada um dos ancestrais & seus
descendentes. {B) Uma forma mais simples de
redesenhar a Figura 2.14, ilustrando apenas
as modificagdes que ocorreram em diversas
linhagens.

Pétalas brancas,
caule lenhoso,
folhas nac-pilosas,
cinco estames, fruto
carnoso, testa da
semente lisa

Pétalas brancas,
caule lenhoso,
folhas ndo-pilosas,
cinco estames, fruto
seco @ testa

da semente :isa

B

Fruto camoso

Caule lenhoso

diagrama ramificado ou cladograma, mas no presente texto
esges termos sdo usados como sindnimos). Para evitar a re-
petigdo de estados de caracteres ancestrais mantidos em cada
grupo, os sistematas geralmente anotam apenas cs caracte-
res que sofreram modificagio e posicionam marcas sobre os
ramos apropriados para indicar a ordem relativa na qual os
estados de caracteres se originaram (Figura 2.18).

Os estados de caracteres derjvados compartilhados na Fi-
gura 2.1B podem ser organizados hierarquicamente de mais
- inclusivos (p. ex., caule lenhoso ou pétalas vermelhas) para
menos inclusivos (p. ex, folhas pilosas, testa da semente com
espinhos). Esta organizagdo leva & ébvia conclus@o de que as
préprias plantas podem ser organizadas sob uma classifica-
cio hierarquica que reflete sua histdria evolutiva. As plantas
podem ser divididas em dois grupos: um grupo composte por
aquelas que compartilham o estado de carater derivado pé-
talas vermelhas e o estado de cardter ancestral de caule her-
béceo, e o outro composto por plantas que compartilham o
estado de carater derivado caule lenhoso e o estade de carater
ancestral pétalas brancas. Cada um desses grupos pode, por
sua vez, ser dividido em dois outros. Dessa forma, a classifica-
¢io pode ser derivada diretamente a partir da filogenia.

Observe que a hierarquia nao ¢é alterada pela ordem na
qual as extremidades dos ramos sio desenhados. A forma, ou
topologia, da drvore é determinaca apenas pelas conexdes
entre os ramos. Podemos contar a “histéria” evolutiva a par-
tir de qualquer ponto da &rvore, tanto para cima quanto para
baixo. Isso nos mostra que os termos, acima ou abaixe nao
possuemn um significado real, sendo simplesmente um refiexc
de como escolhemos desenhar a drvore evolutiva.

A partir desse ponto de vista, um curso de sistematica
vegetal pode tanto ser iniciado pelo estudo de Asteraceae, a
qual é considerada uma familia “derivada” por alguns livros-
texto, e a seguir focar os outros integrantes do clado das Aste-
rideas, como pode iniciaimente focar as familias “primitivas”,
come Magnoliaceae e Nymphaeaceae, Estas tiltimas familias
compartilham apenas um conjunto de caracteres considera-

Pétalas vermelhas,
caule herbdceo,

folhas nio-pilosas,
quatro estarnes,
fruto seco, testa
da semente lisg

Pétalas vermethas,
caule herbacec,
folhas pilosas,
cinco estames,
fruto seco, testa
da semente Lisa

Pétalas brancas)
caule lenhoso,

folhas ndo-pilosas,
cinco estames, fruto
seco, testa da
semente com
espinhos

Pétaias vermelhas, caule herbéceo,
folhas ndo-pilosas, cinco estames,
fruto seco, testa da semente lisa

Pétalas brancas, caule herbaceo,
folhas ndo-pilosas, cinco estames,
fruto seco, testa da semente lsa

Testa da semente
com espinhos
(Quatro estames

Folhas pilosas

Pétalas vermelhas

Pétalus brancas, caule herbdceo,
folhas ndc-pilosas, cinco estames,
fruto seco, testa da semente lisa

dos ancestrais, no entanto estes também estdo combinados
com um grande nimero de caracteres derivados.

Determinando a historia evolutiva

Nos exempios apresentados nas Figuras 1.3, 1.4 e 2.1, des-
crevemos a evolugdo comao se estivéssemos acompanhando o
seu desenrolar. Naturalmente, isso raras vezes é possivel, de
tal forma que um dos desafios da sistemdtica é que ela deve
inferir acontecimentos passados. O primeiro passo para poder
fazer tais inferéncias consiste na andlise de espécies existentes
atualmente que apresentam proximidade em relagdc a carac-
teres que acreditamos serem herddveis. Umn cardter herdd-
vel é qualquer aspecto da morfologia da planta que pode ser
transmitido geneticamente ao longo de um periodo de tempo
evolutivo e que permanega passivel de reconhecimento. Por
exemplo, sabe-se que a coloragio das pétalas em plantas com
flores, a estrutura da inflorescéncia e o hdbito (padrao geral
de crescimento) encontram-se scb controle genetico, e que
esses caracteres sdo geralmente herdados de forma estavel de
uma geragdo para a seguinte. Diversos exemplos de caracte-
res herdaveis sao descritos nos Capitulos 4 e 5.

A sisternatica envolve necessariamente a observagdo de-
talhada e precisa dos organismos. Na auséncia de descrigdes
minuciosas e cuidadosas dos caracteres, a reconstrugao da
filogenia e a descri¢do da histéria evolutiva se apresentarao
destituidas de significado. Este tipo de classificagdo ¢ im-
possivel na auséncia de uma morfologia comparativa exata.
A avaliacio da similaridade, em particular, é a base da bio-
logia comparativa e da sistemdtica. No entanto, determinar
quais estruturas de uma planta podem ser adequadamente
comparadas a estruturas de uma outra planta através das
similaridades pode ser bem mais dificil do que imaginamos
inicialmente. Podemos considerar duas estruturas como simi-
lares se (1) elas encontram-se em posi¢ac similar em ambos
os organismos, se (2) apresentam similaridade em nivel de
estrutura celular e histoidgica efou se (3) estdo ligadas por
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(A}
Pélen tricolpado
*
N Pétalas fusionadas

Inflorescéncia
em capitulo

+ .
MR

L

Pétalas

livres «—fusionadas
L)

<) Colpes do Inflorescéncia
pélen Pétalas em capitulo?
Plantas em R -
estrela <3 livres ndo
Plantas em . -
cirerdo 3 livres ndo
Plant .
;&x:g 3 fusionadas’ nao
Pla?;::;glg 3 fusionadas sim
~
Inflorescéncia
em capitulo?

nac — sim

Colpos do pdlen
<34—>3

FIGURA2.2 Cadasimbolo representa uma espécie ou grupo de espé-
cies ge plantas hipotéticas produtoras de pélen. Um grande subgrupo
dessas plantas apresenta polen tricolpado. Do subgrupo, um grupo
menor apresenta pétalas fusionadas e, das plantas com pdlen tricol-
pado e pétalas fusionadas, um subgrupo apresenta as flores organi-
zadas em inflorescéncias em capitulo. (A} O padrdo descrito ilustrade

meio de formas intermedidrias dessas estruturas (seja pela
presenga de intermedidrios em diferentes estagios do desen-
volvimente de urm mesmo organismo, seja por intermediarios
em organismos diferentes). Estas trés afirmagtes constituem
os critérios de similaridade de Remane.

Originalmente, Remane (1952) denominou esta lista de
“critérics de homologia”. Neste livio, no entanto, o termo
homologia é usado em um sentido mais restrito, significando
identidade por meio de descendéncia. Em outras palavras,
se dissermos que um cardter é homélogo entre um grupo
de espécies, estaremos dizendo que todas estas espécies her-
daram tal cardter a partir de um ancestrai comum. Sob essa
defini¢dc, a observagic de similaridade é apenas o primeiro
passo na determinacio da homologia, pois nem todas as si-
milaridades observadas serdo resultado de homologia® (p. ex.,
similaridades estruturais podem evoluir independentemente
em plantas nao relacionadas que vivem em ambientes se-
melhantes). Este textc segue o ponto de vista sustentado por
muitos sistematas filogenéticos que argumentam que a ho-
mologia s6 pode ser determinada por meio da construgéo de
uma arvore evolutiva.

Caracteres, estados de caracteres e redes

Grupos de plantas que compartitham determinados estados
de caracteres podem ser identificados mediante a observagio
de caracteres herdéveis. Suponha, por exemplo, que se obser-
ve diversidade no nimero de fendas (um carater) na super-
ficie do péien e que o pélen de um grande niimero de espé-
cles vegetais possua trés fendas (um estado de caréter). Essas
fendas sdo na realidade canais de germinagdo denominados
colpos, e o pélen que possui trés fendas é denominado tricol-

* - . . . . 1%
Vocé deve estar ciente de que a palavra homologia possui diferentes
significados e que, ao ler um texto, é importante conferir sempre o
significado especifico que o autor em questéo confere a esse termo.

sob a forma de um diagrama de Venn com os estados de caracteres
indicados. (B) O padrdo redesenhado sob a forma de uma rede ndo-
enraizada; os caracteres estio indicados com linhas de marcagio ver-
de forte, delimitando os diferentes estados de caracteres. {C) O padrao
redesenhado sob a forma de uma matriz.

pado. Dentro do grande grupo de espécies vegetais com pélen
tricolpado, existe um grupo menor cujas pétalas {cardter) sdo
fusionadas (estado de cardter) e, no interior desse grupo de
pétalas fusionadas, é possivel ainda observar um grupo com
flores organizadas em uma inflorescéncia do tipo capitulo.
Esses grupos, inseridos uns nos outros, podem ser represen-
tados como uma série de estruturas ovais concéntricas em um
diagrama de Venn, como ilustrado na Figura 2.2A,

A informacio no diagrama de Venn pode também ser re-
presentada sob a forma de uma rede (Figura 2.2B). Aqui os
caracteres estdo representados sob a forma de linhas verdes
verticais, ou “marcas” (uma convengao que £ vista ao longo
das ilustragGes de todo este texto). Ao passo que as formas
(espécies) pusicionadas & esquerda da linha “pdlen” apresen-
tamn menos de trés coipos, aquelas localizadas a direita da ki-
nha possuem pélen tricolpado. De forma semelhante, a linha
“pétalas”indica uma mudanga entre os estados de carater Ivre
e fusionado e a linha de inflorescéncia indica uma mudanga
entre flores organizadas em inflorescéncia e flores isoladas. Po-
demos contar o nimero de modificagdes ao longo da rede para
determinar seu comprimento: da direita para a esquerda, exis-
tem modificagdes para inflorescéncia, para pétala fusionada e
para colpos no pélen, de tal forma que a rede pode ser descrita
como apresentando um comprimento de trés modificagdes.

A mesma informag8o pode ser representada sob a forma
de uma matriz na qual as linhas correspondem a plantas, e as
colunas, a caracteres (Figura 2.2C). Os estados de caracteres
sdo entdo usados para preencher a matriz. Medificages nos
estados de caracteres sdo, ou hipotetiza-se que sejam, modi-
ficaghes genéticas que potencialmente distinguem grupos de -
plantas na matriz. Dessa forma, as trés modificacdes na rede
da Figura 2.2B representam trés modificacGes na seqiiéncia
génica (e conseqilentemente nas proteinas resultantes), o que
altera os estados de caracteres de aigumas plantas.

Na Figura 2.2, todas as plantas designadas pela mesma
forma estdo ilustradas como se tivessem se originado simul-
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taneamente. Este arranjo geralmente indica ambigfiidade; por
uma questdo de simplificagdo do exemplo, ndo foi fornecida
qualquer informagdo a respeito da ordem de origem evoluti-
va das plantas. Além disso, pressupomos que a determinagio
dos diferentes estados de caracteres era absolutamente clara.
No entanto, geralmente essa nao ¢ a realidade. Quando des-
crevernos a variagio entre estruturas morfologicas similares
mediate a divisao do carater em estados de carater, estamos
na verdade extrapoiando uma hipdtese de controle genético
subiacente, mesmo considerando que raramente basearemos
0 pressuposto nestes termos.

Por exemplo, se duas espécies diferem na coloragdo de

suas flores, podemos categorizar o Yardter “cor das pétalas”
como possuidor de dois estados, vermelho e azul. Através de
tal categorizagac, estamos formando a hipétese de que ge-
nes gue definem a coloragdo das pétalas foram modificados,
ao longo de um periodo evelutivo, para a produgdo de flores
vermelhas a partir de um ancestral que possuia flores azuis
ou para a produgdo de fleres azuis a partir de um ancestral
com flores vermelhas. Neste contexto, sabemos que de fato
existem genes (p. ex., envoividos na via das antccianinas) que
controlam a coloragdo das pétalas, e assim a inferéncia de
dois estados controlados por uma “maodificacac genética” é
uma possibilidade vidvel. No entanto, em diversos casos, nao
possuimos qualquer idéia relativa aos mecanismos genéticos
que controlam o estado dos caracteres estruturais observados.
Ao propormos hipdteses sobre a natureza dos mecanismos
relacicnados as modificagdes, freqiientemente o maximo de
certeza que podemos ter é que os estados de carater sdo real-
mente distintos. No caso de caracteres quantitativos, como o
comprimente das folhas ou o didmetro do tubo da corola, isto
significa determinar os dados quantitativos (p. ex,, realizar as
medidas) para certificar-se de que as medidas das espécies
que estamos estudando ndo apresentam sobreposigao.
_ Em diversos caracteres, estas medidas ndo somente apre-
sentam sobreposicdo como também apresentam alta varia-
bilidade, de tal forma que o pressuposto de existéncia de
modificagdes genéticas subjacentes — e consegiientemente a
divisic em estados de cardter — ndo € apoiado por qualquer
evidéncia. Nesses casos, 0s caracteres em gquestdo devem ser
omitidos de qualquer analise filogenética (a menos que a so-
breposigdo seja causada por um nimero reduzido de indivi-
duos, caso em que o cardter podera ser categerizado comao
polimérfico para esta espécie e mantido na andlise). Mesmo
considerando que tais caracteres sobrepostos provavelmente
reflitam modificagdes genéticas ao longo de um tempo evo-
lutivo, dade nosso atual conhecimento, a sobreposigao torma
dificil a obtencio de informacdes confidveis referentes a mo-
dificagbes génicas subjacentes (mesmo considerando-se que
métodos que podem ser utilizados em plantas com caracteres
variaveis ja foram desenvolvidos).

A variabilidade e a sobreposi¢io de caracteres morfolo-
gicos representam boas razdes para o fato de diversos siste-
matas terem se direcionado para o uso de dados moteculares
na construgac de filogenias. Com o surgimento de dados de
seqliéncia nucleotidica de diferentes genes, o reconhecimento
dos estados de caracteres moleculares (p. ex,, se ¢ nucleotideo
presente em uma determinada posicdo € A, T, G ou C} € ge-
ralmente mais exato. No entanto, isto ndo é sempre verdade
quando as seqiiéncias genicas sdo de dificil alinhamento ou se
os fragmentos de restricio apresentam um tamanho muito se-
melhante. O uso de estados de caracteres moleculares em sis-
tematica vegetal é abordado detalhadamente no Capitulo 5.

Arvores evolutivas e enraizamento

A Figura 2.2 ilustra trés diferentes formas de representagéo e
organizacéo de observacdes feitas em vegetais. Mesmo que
se considere que a rede (Figura 2.2B) se assemelhe de certa
forma a uma linha de tempo, ela ndo corresponde & tal re-
presentagioc. A rede pode ser lida da esquerda para a direita,
da direita para a esquerda ou, dependendo do caso, do centro
para as extremidades. Para transformar uma rede em uma ar-
vore evolutiva, faz-se necessdrio determinar quais modifica-
¢Oes sdo relativamente mais recentes e quais ocorreram mais
distantes tempaoralmente. Em outras palavras, a drvore deve
ser enraizada. () enraizamento polariza as modificagdes nos
caracteres, dando a elas uma direcde especifica.

Se vocé imagina que uma rede é um pedago de uma fita,
podera manter as conexdes exatamente iguais, mesmo que
determine ¢ enraizamento em diferentes locais. A rede apre-
sentada na Figura 2.2B foi redesenhada na Figura 2.3, mas
com enraizamento em trés diferentes pontos. Observe que o
comprimento de cada arvore (ou cladograma) € igual ao com-
primento da rede original - 3 - e que todas as conexdes sdo
as mesmas, apesar de a ordem dos eventos de medificagio de
caracteres poder diferir consideravelmente.

Por exemplo, no enraizamento ilustrado na Figura 2.34,
as plantas ancestrais possuiam pélen com menos de trés col-
pos, pétalas ndo-fusionadas e flores isoladas, ao passo que
podemos concluir, a partir da Figura 2.3B, que as plantas
ancestrais apresentavam os estados de carater exatamente
opostos. Na Figura 2.3C, a arvore esta enraizada de tal modo
que o ancestral possula pélen tricolpado. Mais tarde, o po-
len foi alterado de forma a conter menos de trés colpos em
uma linhagerm, enquanto outra linhagem manteve o estado
de carater do pélen em trés colpos e posteriormente adquiriu
pétalas fusionadas e flores em inflorescéncias.

( enraizamento de uma arvore filogenética é critico para
a interpretagdo de como ocorreu a evolugdo vegetal, e diferen-
tes enraizamentos sugerem diferentes padrées de modifica-
¢do (diferentes polarizacdes de caracteres). Muita discussdo ja
ocorreu entre os sistematas em relacdo a como deve ser deter-
minada a posi¢do da raiz. Uma sugestao freqiiente consiste no
uso de fésseis. No entanto, o simpies fatc de que uma planta
extinta tenha sofrido fossilizagdo ndo significa que sua linha-
gem tenha se originado antes das linhagens referentes as plan-
tas atuais; a unica certeza que temos é que ela morreu antes.

Ao determinarmos a histéria evolutiva, estamos interes-
sados em determinar quando linhagens divergiram umas das
outras (ou seja, quando os faxa se originaram). E interessante
saber quando um tdxon desapareceu, mas este fato per se ndo
nos auxilia no estabelecimento de suas crigens. (Obviamente,
0s fisseis sdo exiremamente titeis quando incluidos como faxa
adicionais em uma filogenia. Fregilentemente eles apresen-
tam combinagdes de estados de cardter que ndo mais ocorrem
em faxd atuais e podern afetar a estrutura geral de uma arvore,
algumas vezes de forma surpreendente e informativa.}

Em geral, as drvores evolutivas sdo enraizadas mediante
o uso de um organismo aparentado ao grupo que estd sendo
estudado: um grupo-externo. Quande selecionamos um gru-
po-externo, devemos assumir apenas que todos os integrantes
do grupo-interno (integrantes de grupo que estéa sob estudo)
estejam mais intimamente relacionados entre eles do que com
0 grupo-externoc; em cutras palavras, o grupo-externc deve
ter se separado da linhagem do grupo-internc antes da diver-
sificacdc deste. Geralmente, vérios grupos-externos sio utili-
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(A) FIGURA 2.3 Trés possiveis enraizamen-
tos para a rede da Figura 2.2B. Observe
4 que, em cada caso o nimero de passos
sim avolutivos {modificagbes de estados de
2 s caracteres) & 0 mesmo que o apresenta-
% na0  [nfiorescéncia d ) - . c? P
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zadns. Se um grupo-externo ¢ adicionado a uma rede, o ponto
no qual ele se posiciona é definido como a raiz da arvore.

No caso das Figuras 2.2 e 2.3, todas as plantas ilustra-
das sio plantas com flores (angiospermas), e seus parentes
atuais mais préximos sdo as coniferas, Cycadales, Gnetales,
ginkgos, ou um grupo destes (ver Capitulos 7 e 8). Na Figura
2.4A, uma conifera foi adicionada & matriz da Figura 2.2C.
(Poderfamos ter utilizado todas as gimnospermas como gru-
pos-externos, mas, para manter um exemplo simpiificado, foi
escolhida apenas uma).

Visto que coniferas ndo possuem pétalas ou flores, dois
dos caracteres devem ser categorizados como néo passiveis
de aplicagdo, mas sabemos que o pélen de coniferas ndo
possui trés colpos. Com esta informagio, a conifera pode ser
adicionada 4 rede como grupo-externo, como na Figura 2.4B.
Uma vez que a conifera se liga enire as espécies em estrela,
a drvore pode ser enraizada e redesenhada como na Figura
2.4C. Essa arvore corresponde a drvore enraizada na Figura
2.3A e fortalece a hipétese de que a Figura 2.3A reflete com
precisao a histéria evolutiva.

Observe que a arvore pode ser desenhada de diversas
maneiras e ainda assim refletir a mesma histéria evolutiva.
Através da comparacao entre as Figuras 2.5A e B e a Figura
2.4C mostramos que podemos girar 0s bragos da arvore em
torno de qualquer dos pontos de ramificagio (nds) sem que a
ordem inferida dos eventos seja afetada.

Em uma 4rvore enraizada {e somente ermn uma arvore en-
raizada), podemos determinar quais grupos sao monofiléticos

126 Inflorescéncia
fusionadas em capitulo?

(compostos por um ancestral e fodos 0s seus descendentes).
Dessa forma, no exemplo da Figura 2.4C, as plantas represen-
tadas por losangos sdo monofiléticas {i.e., formam um cladoj.
De fato, as plantas com flores de pétalas fusionadas e arranjo
floral em inflorescéncias em capitulo sdo da familia Asterace-
ae, que & conhecida por formar um grupo monofilético. As-
sim, o fato de ter flores em inflorescéncias em capitulo € uma
sinapomorfia (i.e., é um cardter derivado compartilhado, ou
indica a monofilia) das Asteraceae, o carater de pétalas fu-
sionadas é um carater derivado compartilhado (sinapomor-
fia) que une as espécies representadas em quadrado com as
espécies representadas em losango e o fato de apresentar
pélen tricolpado indica a monofilia do conjunto formado pe-
las plantas representadas em circulos mais quadrados mais
losangos.

Observe quéo importante é o enraizamento para a de-
terminagio de monofilia. Se a Figura 2.3B fosse a opgdo de
enraizamento correto da filogenia de plantas com flores, en-
tio pétalas fusionadas e flores em capftulo seriam os estados
de caracteres ancestrais (geralmente denominados simple-
siomorfias) ao invés de serem sinapomorfias. Neste caso, as
espécies indicadas por losangos e quadrados ndo comparti--
Thariam qualquer cardter derivado e ndo incluiriam fodos os
descendentes de seu ancestral comum; alguns desses des-
cendentes tornaram-se as plantas representadas por circulos
e estrelas. Assim, se a Figura 2.3B fosse correta, as espécies em
quadrado e lesango ndo representariam um grupo monofiié-
tico (como ocorre com o enraizamento na Figura 2.3A). Em
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FIGURA2.4 (A) A matriz da Figura 2.2C, mas (A) Colpos inflorescéncia
com os estados de caracteres adicionadas do pdlen Pétalas _em capitulo?
para uma conifera. (B) A rede ndo enraizada Plantas e ssirela <3 livres o
da Figura 2.2B acrescida de uma conifera, de
acorde com os estados de caracteres apre- Plantas em circul . B
sentados na Figura 2.4A. (C) A rede da Figura antas em Clrewe 3 livres nao
24B enraizada com a conifera. Observe que a
historia evolutiva é a mesma que a apresen- Plantas em quadrado 3 fusionadas ndo
tada na Figura 2.3A.

Plantas em losango 3 fusionadas sim
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vez disso, elas constituiriam um grupo parafilético, o qual
inchui um ancestral comum e alguns, mas ndo todos, descen-
dentes desse ancestral.

Como mencionado anteriormente, um estado de carater
que ¢ derivado (sinapomérfico) em um dado momento pode
tornar-se posteriormente ancestral. Na Figura 2.4, pélen tri-
colpado ¢ um cardter derivado compartilhado por um grande
grupc de plantas com flores. Ele é uma sinapomorfia e indi-
ca a monofilia de um grupo as vezes denominado eudicoti-
ledbneas. Em relagdo ao grupo com pétalas fusionadas, no
entanto, pélen tricolpado é um estado de carater ancestral,
ou plesiomérfico. Ele corresponde a algo que todas as es-
pécies no grupo herdaram de seu ancestral comum e, assim,
ndo é capaz de dar indicagdes a respeito das relagdes entre
os integrantes do grupo. Estados de caracteres plesiomdérficos
ndo sdo capazes de indicar relagdes evolutivas no grupo em
estudo, pois evoluiram antes que qualquer dos taxa que estio
sendo comparados e foram simplesmente mantides nas dife-
rentes linhagens do grupo.

Algumas vezes, a monofilia de um grupo é indicada pelo
fato de que seus estados de caracteres ndo ocorrem em qual-
quer outro organismo. Por exemplo, todos os integrantes da
familia das gramineas (Poaceae) possuem um embrido que
difere do embrido de qualquer outra angiosperma. Podemos
entdc gerar a hipdtese de que o embrido das gramineas é
exclusivamente derivade constituindo uma sinapomortia de
Poaceae e indica que a familia é monofilética. Isto equivale a
dizer que qualquer enraizamento légico da arvore filogeneti-
ca levara & mesma conclusio.

i
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Geralmente é possivel encontrar evidéncias de que um
grupo é monofilético mesmo sem ¢ apoio de uma enorme
andlise filogenética baseada em computagdo. Na verdade, a
maioria das andlises filogenéticas (algumas vezes referidas
como cladisticas) era realizada manuaimente até a metade
da década de 1980. Os caracteres sio inicialmente divididos
em estados de carater, como em qualquer andlise filogenética.
A seguir, 0 estado de cardter do grupo-externo {ou grupos-
externos) € assumido como sendo o ancestral (Stevens 1980;
Watrous e Wheeler 1981; Maddison et al. 1984). Em outras
palavres, cada cardter é polarizado, ou direcionado. O estado
de caréter derivado compartilhado, ou sinapomérfico, pode,
entdo, ser utilizado como evidéncia de monofilia, e pode-
se construir um cladograrma baseado nos estados de carater
sinapomoérficos (Quadro 2A). Esse tipo de raciocinio geral-
mente é Gitil em uma primeira formulagdo de hipéteses, por
exempio, para testar se grupos taxenémicos existentes sio
monofiléticos e, dessa maneira, nomea-los adequadamente.

Escolhendo arvores

Como fol demonstrado nas discussoes anteriores, a deter-
minagdo da historia evolutiva de um grupo de organismos
é conceltualmente bem simples. Inicialmente, caracteres sio
observados e divididos em estados de cardter. A seguir, a par-
tir desses estades, um diagrama de Venn (ver Figura 2.24),
urma matriz de caracteres x taxa (ver Figura 2.2C) ou uma rede
ramificada (ver Figura 2.2B), podem ser construidos. Poste-
riormente, mediante a inclusdo de um grupo-externo, a rede
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pode ser enraizada para a produgéo de uma drvore evclutiva,
um cladograma ou uma filogenia.

Dois fendmenos, no entanto, tormam a prdiica da deter-
minacao da histdria evolutiva uma tarefa muito mais dificil:
paralelismo e reversdo, que algumas vezes sdo referidos em
conjunto como homoplasia. O paralelismo é a ocorréncia
de estados de cardter sirmilares em organismos nao relaciona-
dos. (Virios autores fazem distingzo entre paralelismo e con-
vergéncia, mas para a presente discussdo trataremos ambos
como equivalentes.) Uma reversdo ocorre quando um estado
de cardter derivado é revertido para o estado ancestral.

Para fornecer um exempio claro, vamaos dividir o grupo
que haviamos denominade “plantas em estrela” em plantas
em estrelas vermelhas, plantas em estrelas douradas e plantas
em estrelas brancas. Assumiremos que as plantas em estre-
las douradas e as brancas possuem um Unico cotilédone, ao
passo que as demais plantas possuem mais de um (incluindo
a <onifera). Vamos ainda assumir que as plantas em estrelas
brancas possuem pétalas fusionadas. Podemos adicionar o
cardter ntimero de cotilédones & matriz da Figura 2 4A para
criar a matriz da Figura 2.84, a qual fornecerd a mesma infor-
magio que a rede apresentada na Figura 2.8B.

Agora, vemos que, de acordo com essa rede, ocorreram
duas modificagdes paralelas na fusio de pétalas. Contando o
numere de modificagdes nessa rede {seu comprimento), che-
gamos a cinco: um para colpos do pélen, um para flores em
inflorescéncias em capitulo, um para nimero de cotilédones
@ dois para fusdo de pétalas.

Nesse exemplo, um grupo baseado na fusic de pétalas
seria considerado polifilético. Grupos pelifiléticos possuem
duas ou majs linhagens ancestrais nas quais estados de ca-
facteres se desenvolveram paralelamente. (Apesar de dis-
tinguirmos aqui grupos parafiléticos de grupos polifiléticos,
muitos sistematas tém observado que a diferenca ¢ ténue e
simplesmente denominam tanto grupos parafiléticos quanto

" sim

Inflorescéncia
em capitulo? doff

FIGURA 2.5 Duas formas diferentes de desenhar a
arvore da Figura 2.4C. Observe que nem o compri-
mento, nem a ordem hipotética dos eventos sofre
modificagio.

Pétalas

fusionadas

polifiléticos como grupos ndo-monofiléticos.) A fusdo de pé-
talas nesse caso nic ¢ homdloga, pois ndo é capaz de passar
no teste definitivo de hemologia: congruéncia com outros ca-
racteres em uma analise filogenética.

Por que ndo desenhamos a rede de tal forma que a fusdo
de pétalas tenha-se originado apenas uma vez? Uma rede as-
sim montada esté ilustrada na Figura 2.8C. Nesta corfiguragdo
temos apenas uma modificagio no padréo de fusdo de pétalas,
mas sio necessdrias duas modificagbes em nimero de cotilé-
dones e também duas modificagbes no niimero de colpos do
poler, o que gera uma rede de seis passos de comprimento.

Cada uma das redes pode ser convertida em uma filoge-
nia por meio do enraizamento mediado pela conifera, mas as
filogenias dardo diferentes sugestdes scbre 0 modo de evo-
lugdo das plantas. Na Figura 2.8B, o numero de cotilédones
e o niimero de colpos do pélen apresentaram-se estdveis ao
longo do tempo evolutivo, ao passo que a fusdo de pétalas
surgiu duas vezes, independentemente. Na Figura 2.8C, pos-
tulamos que tanto o mimero de cotilédones quanto o nimerc
de colpos do pélen sofreram modificagdo duas vezes ac longo
do perfodo evolutivo, ao passo que a fusido de pétalas evoluiu
apenas uma vez. Mediante o desenho de qualquer uma des-
sas redes, seremos capazes de propor uma hipdtese acerca de
como ocorreu a evolugdo — ou seja, que modificagbes genéti-
cas ocorreram, com que freqiiéncia e em que ordem.

Como ambas as redes mostram, as duas hipdteses séo di-
ferentes. Assim, como determinar qual das duas é a hipdiese
correta? Ndo existe um caminho que dé& uma resposta ine-
quivoca. A evelugio dessas plantas ndo foi presenciada por-
qualquer um de nds. Podemos, no entanto, propor, e algumas
propostas parecem ser mais provaveis e corretas do que ou-
tras. Um dos caminhos possiveis a serem seguidos comega
com a questdo, “Qual é a explicacgo mais simples para essas
observagbes?” Por meio dessa questao aplicamos uma regra
que é amplamente usada na ciéncia, conhecida como nava-
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QUADRO2A 0 método Hennigiano

Grupo(s) externc(s) i I

FiGURA2.6 Trés espécies imaginarias (I, Il e |ll) e um grupo-externo.

[IH Nos exemplos apresentados até aqui, uma
rede & construida e a seguir € polarizada por
meio da determinacic do local de conexdo
do grupo-externo. No entanto, alguns sis-
tematas preferem polarizar inicialmente os
caracteres mediante o uso de um ou mais
grupos-externos e, a seguir, construir a filo-
genia. [ss0 nos leva ao conceite original de
anélise tilogenética proposto por Wiili Hen-
nig (ver Capftulo 3).

Considere, por exemplo, as plantas hi-
potéticas apresentadas na Figura 2.6. Neste
caso, assume-se que os estados de cardter do
grupo-externo sejam ancestrais (plesiomar-
ficos} e que sdo representados por (; estados
de cardter derivados sao representados pelo
numeral 1 ou por mimeros maiotes (Tabela
2.1). Na seqliéncia, tais estados de cardter
sac usados para gerar uma matriz de cardter
x téxon (Tabela 2.2).

A seguir, é construida uma arvore filo-
genética {ou cladograma) na qual os taxs
serdo agrupados (posicionados sobre o

TABELA2.1 Estados de carater morfoldgicos usados na andlise cladistica das trés espécies imaginarias da Figura 2.6

Estado de cariterd

Cariter morfolégico Plesiomorfico

Apomodrfico

1. Raiz Menos de 1 mm de espessura (0) Mais de 5 mm de espessura (1)
2. Caule Glabro (0) Pubescente (1}

3. Folhas Alternas (0) Opostas (1)

4 Venagio Peninérvea (0) Palmada (1)

5. Peciolo Ausente (0} Presente (1)

6. Base da lamina Aguda (0} Cordada (1)

7. Partes do perianto 4 (0) 3 (1)

8. Partes do perianto Livres (0 Fusionadas {1}

9, Flores” Em grupos de 3 (0) Solitdrias (1)

aA, codificagio do estado de cardter é dada entre parénteses.

axternos adicionais.

bObserve que & condigic referente 4 inflorescéncia (flores solitdrias versus flores em grupos de 3) sé pode ser pelarizada se forem utilizados grupos-

lha de Occam: ndo desenvolva uma hipétese mais complexa
do que a necessdria para explicar os dados. A aplicagio deste
principio de simplicidade, ou parciménia, nos conduz a pre-
ferir a menor rede. O fato de ela ser mais curta ndo a torna
correta, no entanto ela representa a explicagfio mais simples
para os dados.

No exemploc que apresentamos aqui, no qual existem pou-
ccs caracteres e pouca homoplasia, é facil construir a menor
rede capaz de ligar os organismos. Na maioria dos casos reais,
no entanto, diversas redes sdo possiveis e néo fica imediata-
mente bvia a solugdo que aponta qual delas serd a mais curta.
Felizmente, algoritmos computacionais foram desenvolvidos
pata comparar arvores e calcular seus comprimentos. Entre os

programas mais amplamente utilizados estdao PHYLIP (Fel-
senstein 1989), NONA (Goloboff 1993) e PAUP*4.0 (Swo-
fford 2000). Esses programas avaliam os dados a respeito de
drvores possiveis (por meio de uma busca exaustiva) e geram
propostas logicas sobre a topolegia das arvores mais curtas
(buscas de branch-and-bound ou buscas heuristicas).

Se os tgxa sdo numercsos, apenas algoritmos heurfsti-
cos podem ser usados. No entante, esses algoritmos podem
falhar na identificagao da drvore, ou arvores, mais curta(s)
tendo em vista o grande nimero de drvores possiveis. Por
exemplo, as relagdes possiveis entre trés faxa podem ser ex-
pressas por melo de apenas (rés drvores enraizadas [A(B,C)],
[B(A,O)] e [C(A,B)]. No entante, com um nidmero maior de
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TABELA 2.2
caracteres da Tabela 2.1

Matriz de carater X taxon para as trés espécies hipotéticas da Figura 2.6, baseada nos

Caracteres
Taxa 1 3 4 5 6 7 8 9
Espécie [ 0 0 0 0 0 0 0 1
Espécie II 0 1 0 1 0 0 0 1
Espécie HI 1 1 1 1 1 1 1 1
Grupo(s) externof(s) 0 0 0 0 0 0 0 0

mesmo tamo) de acordo com as evidén-
cias fornecidas pelo compartilhamento de
estados de cardter derivados (smapemor-
fias). A presenca de um estado de carater
derivade (apomorfia) em dois faxa sugere
que eles compartilhemn um {nico ancestral
comum no qual houve a evolugdo inicial
da apomorfia; assume-se que os dois iaxa
tenham herdade a apomorfia (ou novi-
dade evolutiva) desse ancestral. Assim,
seguindo o principio da parcimdnia, o

tal forma que esta similaridade ndo estaria
baseada no ancestral comum. Observe,
no entanto, que caules pilosos podem ter
evoluido em um ancestral comum mais
recente dessas trés espécies e entao ter
sido perdido (uma reversao) na espécie IL

O compartilhamente de folhas pi-
nadas com bases agudas {formando um
angulo menor que 90°) ¢ flores com o pe-
rianto em quatro partes separadas nas es-
pécies e I sdo simplesiomorfias; estas sdo

caracteristicas ancestrais compartilhadas.
Tais caracteristicas ndo sdo informativas
sobre as relagdes. Em contraste, venagio
palmada, folhas com base cordada {em
forma de coragdo) e flores com perianto
em trés partes fusionadas sio estados de
cardter derivados caracterfsticos da espé-
cie 1. Hsses estados de cardter derivados
caracteristicos (autapomerfias} também
néo sio informativos no que diz respeito
as relagdes filogenéticas da espécie II.

cladograma representa a hipotese mais
simples que pode explicar o padrao de es-
tados de cardter derivados.

Uma hipétese sobre as relagdes evo-
lutivas entre as espécies I, Il e Il da H-
gura 2.6 esta apresentada na Figura 2.7.
Parte-se da hipdtese de que as espécies I
e III compartitham um ancestral comum
caracteristico, pois elas compartitham os
estados de cardter derivados 3 e § (ver
Tabela 2.1). Ambas as espécies possuem
folhas opostas e pecioladas, que foram
consideradas como originadas em seu
ancestral comum. De forma semelhante,
a presenga compartilhada de flores solita-
rias apdia o reconhecimento de um grupo
monofilético mais inclusivo que contém
as espécies [, He I

A presenga de caules pilosos nas es-
pécies I e Il & homoplasica, ou seja, pres-
supde-se que canles pilosos tenham evo-
luido em paralelo nestas duas espécies, de

FIGURA 2.7 Uma drvore filogenética
ilustrando as relagdes evolutivas hipotéti-
cas para as espécies imagindrias da Figu-
ra 2.6. As sinapomorfias estdo indicadas
na arvore.

[ TSI

taxa, o niimero potencial de drvores se expande rapidamente;
por exemplo, quatro taxa geram 15 arvores, cinco dao origem
a 105 arvores, seis podem gerar 945 arvores e dez taxa geram
34.459 425 drvores!

O mélodo de parcimdnia é amplamente utilizado, facil
de ser aplicado a modificagdes morfologicas e possivelmen-
te o mais intuitivo dos métodos de reconstrucdo de arvores.
A parcimonia funciona bem quando as taxas evolutivas sdo
lentas o suficiente para que similaridades ao acasc (devido
a evolugio independente de estados de cardter idénticos em
duas ou mais linhagens) ndo encubram estados de cardter
compartilhados a partir de um ancestrai comum. Sob taxas de
modificagdo mais elevadas, no entanto, os métodos de par-

ciménia ficam suscetiveis a um fendmeno conhecido como
“atracdo dos ramos longes” (Quadro 2B). Outros métodos de
reconstrucio de arvores usam diferentes critérios na escolha
da melhor (6tima) drvore. Ao invés de escolher a drvore con-
tendo menos madificagbes evolutivas, podemos converter a
matriz de carater x tdxon para uma medida de similaridade
o dissimilaridade entre as plantas e entdo construir uma*
rede que minirmiza a dissimilaridade; este € conhecido como
o método da minima distdncia. Alternativamente, podemos
desenvolver teorias a respeito das probabilidades de modifi-
cacdo de um estado de cardter em outro e entdo utilizar essas
probabilidades para calcular a verossimilhanga que um de-
terminado diagrama ramificado vai levar a um determinado
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FIGURA 2.8 {A) Uma matriz de cardter X tixen. (B) Uma rede nde (&) Colpos Inflorescéncia  Numerc de
enraizada baseada na matriz em 2.8A. Observe que a fusdo de dopdlen  Détalas em capituio?  colilédones
pétalas parece modificar-se duas vezes. O comprimento da rede Plantas em <3 vz 3 5
& gual a 5. {C) Uma outra possivel rede nao enraizada, baseada  estrela vermelha s nao |
na matriz em 2.8A. Distintamente da rede apresentada em 2.8B, Plantas em . ]
a fusdo de pétalas modifica-se uma dnica vez, mas o nimero de estrela dourada <3 livres nao 1
cotilédones e de colpos do polen sdo modificades duas vezes. O Plantas em _ i
comprimento da rede é igual a 6. estrela branca <3 fusionadas nio 1
Plantas em . . . )
circulo 3 livres nao 2
Plantas em
quadrado 3 fusionadas nioe 2
~
Plantas em . .
losango 3 fusionadas sim 2
) . Néo® | . Nao L
Conifera < 3 aplicavel | aplicavel »2
(B
) Nimero de ) Inflorescéncia
fusio- Pétalas cotilédones Colpos do pélen Pétalas fusio- em capitulo?
fe ) nadas — livres 1 — > 1 <3 - 3 livres — nadas nio — sim
{ / N & ¢
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©
Nimerc de Inflorescéncia
cotilédones Colpos do péien Pétalas em capitulo?
le—>1 <3+—3 livres «—» fusionadas nd0 +— sim
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grupo de dados observados. A drvore que apresentar a mais
alta verossimilhanga € selecionada. Assim, esta abordagem é
denominada método de méxima verossimilhanga {Felsens-
tein 1981; Hillis et al. 1993; Huelsenbeck 1995; Swofford et al.
1996) {Quadro 2C). Para breves descri¢des de varios métodos
atuais de reconstrucio filogenética, ver Hail 2005.

Avaliando a homoplasia

As andlises de parciménia minimizam a importancia de ca-
racteres que se modificam em paralelismo ou em reversdo.
Se existern muitos desses caracteres homoplasicos, a arvore
filogenética pode resultar de um artefato dos caracteres que
escolhemos, e uma pequena modificagdo nesses caracteres
levard a uma drvore diferente. A medida de homoplasia mais
simples e comum em uma arvore filogenética € o indice de
consisténcia (CI), o qual considera a quantidade minima de
modificagdo evolutiva possivel (0 nimerc de modificages
genéticas) dividida pelo comprimento real da drvore (o mi-
mero de modificagGes genéticas presentes na arvore).

Na rede ilustrada na Figura 2.2B, cada cardter da arvore
representa umna tnica modificacdo genética e cada um dos
caracteres é modificade uma Gnica vez, de tal forma gue o
Indice de consisténcia é 3/3 = 1,0. Na rede da Figura 2.8B,

>1

Nlimerob‘

cotilédones 3

Colpos do pé:e}‘

<3

S

existemn quatro caracteres bindrios (passiveis de uma modi-
ficagdo}, mas um desses caracteres (fusdo das pétalas) € mo-
dificado duas vezes na drvore, de tal forma que o indice de
consisténcia € 4/5 = 0,80.

Os indices de consisténcia podem também ser calculados
para caracteres individuais. Nesse caso, o CI é igual ac niime-
ro minimo de medificagdes possiveis {uma, para caracteres
binarios) dividido pelo nimero de modificagdes presentes
na arvore. Por exemnplo, o Cl de fusao das pétalas (ver Figura
2.8B} é 1/2 = (,50. Para uma dada matriz de carater x taxon,
a rede ou drvore mais curta também apresentara o mais alto
indice de consisténcia. Baixos {ndices de consisténcia indicam
a presenca de muitos caracteres que contradizem a arvore
evolutiva.

A comparagio dos indices de consisténcia em grupos de
dados é uma tarefa perigosa, pois ¢ CI apresenta algumas
propriedades indesejaveis. Em primeiro lugar, um cardter
que sofre modifica¢do uma tnica vez em apenas um taxon
apresentard um Indice de consisténcia igual a 1,0, apesar de
tal cardter nZo ser informativo em termos das relagdes exis-
tentes. Este tipo de carater derivadc e inico ¢ aigumas vezes
denominade autapomorfia. Por exemplo, se uma das plan-
tas de estrela vermelha na Figura 2.8B tivesse folhas pilosas
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A atracde dos ramos longos foi original-
mente identificada por Felsenstein (1978}
come um problema potencial para as
analises filogenéticas. Se existem grandes
diferengas entre as taxas de evelugao de
caracteres entre linhagens, de tal forma
que algumas linhagens apresentam uma
evolucdo muito mais rdpida que outras,
e se 0§ caracteres possuem apenas um
nimero limitado de estados de caracte-
res, entdo ramos muito grandes podem
ser conectados a outros ramos longos em
uma arvore, mesmo que eles ndo tenham
uma verdadeira relagdo de proximidade
(Figura 2.9). Este problema é particular-
mente agudo em dados de seqiéncias de
DNA, nos quais cada cardter apresenta
apenas quatro possiveis estados, e para os
quais as taxas de mutagao sdo amplamen-
te varidveis.

Esse fenémeno ocorre porque diversas
maodifica¢tes aleatdrias, algumas das quais
ocorremn em paralelo nas linhagens que
estao evoluindo rapidamente, superam as
medificagBes que fomecem informagdes
sobre a ancestralidade comum. O proble-
ma ndo pode ser resolvido pela adigio de
mais caracteres (pares de bases, no caso de
seqiiéncias de DNA); isto apenas adicio-
narja o rmimero de paralelismos que co-
nectam as linhagens com répida evolugdo.

Essa situagic pode afetar tedos os
diferentes métodos de reconsirugio de

QUADRO2B Aatracao dos ramos longos

Caracteres
homaoplésicos

{paralelismos)

(&) Filogenia verdadeira:
28 passos

Lol
Cariter ¢
homopiésico ‘\

(B} Arvore gerada através de
andlise de parcimdnia:
26 passos

FIGURA 2.9 A atracdo dos ramos longos, uma situagdo na qual taxas evolutivas extre-

mamente desiguais provecam uma falha na parciménia. {A) Uma filogenia verdadeira. As -

linhas pontilhadas mostram estados de carater que surgiram em paralelo nas linhagens
que criginaram a e b. (B) A mesma filogenia reconstrufda através de parciménia. O nd-
mera de paralelismos compartilhados entre a e b € maior do que 0 nimero de caracteres
que conectam a e ¢, de tal forma que a e b aparentam ser taxa irmaos, com paralelismos
(na fiiogenia verdadeira) tratados como se fossem caracteres derivados compartilhados

poraeh.

arvores. No entanto, com o modelo evo-
lutivo correto, métodos de méxima veros-
similhanga (ver Quadro 2C) sdo menos
afetados por esse problema (apesar de
sabermos que a determinagdo do mo-
delo correto pode ser bastante dificil). A

atracio dos ramos longos é basicamente
um problema de amostragem e pode ser
atenuado mediante a incluséo de taxa que
seiam relacionados aos faxg mais proxi-
mos das extremidades terminais dos ra-
mos longos.

ao passo que todas as outras plantas na rede tivessem folhas
ndo-pilosas, a caracteristica pilosidade das folhas nao seria
de qualquer ajuda para indicar as relagdes exdstentes entre
a planta com foihas pilosas e as demais. Em outras palavras,
o cardter seria ndo-informativo. No entanto, visto que ca-
racteres nao-informativos sofrem modificagdo uma Gnica
vez, eles apresentam um Cl de 1,0. Se adicionassemos virios
caracteres nao-informativos a uma analise, o Cl geral seria
inchado de acordo com a presenga desses caracteres e da-
ria uma falsa impressdo de que diversos caracteres estariam
dando suporte & drvore. Caracteres nao-informativos, por-
tanto, sdo geralmente omitidos antes do céleulo do indice de
consisténcia.

Q indice de consisténeia é também sensivel ao ntimero
de faxg na analise (Sanderson e Donoghue 1989): andlises
com muitos faxa tendem a apresentar Cls mais baixos do que
analises com mencs texa. Esta relagao € verdadeira tanto para
dados morfolégicos quanto para dados moleculares e em
analises de espécies, géneros ou familias.

O uso do indice de retencao (RI) evita os probiemas
sumarizados nos dois pardgrafos anteriores, além de outra
limitacdo do CI (Wilev et al. 1991; Forey et al 1992). O I
deveria variar de valores préximos a 0 (um caréter que sofre
modificagdo muitas vezes na drvore) até 1,0 (um cardter que

sofre uma tnica modificagio), mas geralmente a amplitude
real ¢ muitc menor. Por exemplo, na matriz da Figura 2.84,
apenas dois gripos — as plantas em estrela brancas e as plan-
tas em estrela douradas — possuem um Gnico cotilédone. Se
as plantas com umn Unico cotilédone se encontram todas em
um Unico ramo da rede, como na Figura 2.8B, entdo o CI
para nimero de cotilédones é igual a 1,0. Se elas néo sdo
relacionadas, como na Figura 2.8C, entde o CI € 0,5 (1/2),
que é o menor valor possivel na drvore. Assim, em vez de
variar entre J ¢ 1, o Cl varia entre 0,5 e 1,0. O Rl corrige esse
estreitamento da amplitude do CI comparando o numero
real de modificagBes no carater com o numero MAxime pos-
sivel de modificagbes. O RI € computado per meio do cal-
culo do comprimento méximo possivel da arvore, que € o
comprimento que ocorreria se o estado de carater derivado
se originasse independentemente em cada um dos taxa no
qual ele esta presente (i.e., se todos 0s taxa que possuem o
estado de carater derivado ndo fossem relacionados). O RI-
entzo considera ¢ comprimento maximoe mernos o compri-
mento efetivo, dividide pelo comprimento maximo menos o
comprimento minimo:

(Lméx N Lefetwo) / (Lmax - me)
Portanto, na Figura 2.88, 0 RIé (9 - 5)/(9 - 4) = 4/5 = 0,80.
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QUADRO 2C

Analises de parciménia sdo ainda muito
comuns em andlises flogenéticas, mas,
no caso de andlises que usam seqliéncias
de DNA como caracteres, o emprego de
métodos de verossimilhanca e Bayesiano
esté se tornando mais rotineiro. Esses mé-
todos se baseiam no pressuposto de que
as mutacdes em uma seqiiéncia de DNA
ocotrem de maneira aleatéria. Ao longo
de um perfodo de tempo evolutivo, se a
probabilidade de ocorrer mutagdo em um
determinado nucleotidec € de 1/100, en-
tio esperamos que um nucleotideo tenha
sido mutado em uma seqiéncia de DNA
de 100 nucleotideos de comprimento.
Nio temos conhecimento a respeito de
qual base em particular sofrerd a mutacao,
mas sabemos que uma base serd alterada.
Se o perfodo de tempo considerado for

Métodos de verossimilhanca e Bayesiano

duas mutactes em nossa seqiiéncia hi-
potética. Em geral, o niimero esperado de
modificacBes serd igual a taxa de mutagdo
multiplicada pele tempo; essa formula é
freqiientemente simbolizada por pt. No
decorrer de periodos cada vez maiores,
mais bases serio modificadas até que,
em um determinado ponte, uma segun-
da mutagio ocorrerd sobre um sitio ante-
riormente jd modificado. Novamente, ndo
saberemos que sitio em particular sofrerd
essa segunda mutagio, mas podemos es-
timar que isso tenha ocortido por causa do
nimero total de mutagies observadas na
seqiigncia. A teoria bésica de probabilida-
de nos permite estimar ¢ nimero de mu-
tagBes “extras” no sitio. Os comprimentos
dos ramos usados na cria¢de da arvore
filogenética incorporardo estas mutagles
extras que teremos inferido. Em conjunte,

todos 0s nossos pressupostos a respeito
da probabilidade de mutagdes especificas
constituem um modelo de evolugio. Os
métodos de verossimiihanga e Bayesiano
530 ¢onhecidos como métodos baseados
em modelos, pois incorporam idéias a res-
peito das probabilidades de modificagic.

O embasamento estatfstico tedrico
da abordagem dos métodos de verossi-
milhanca e Bayesiano ¢ bastante distin-
to. No entanto, em termos praticos, uma
principal distingao é 2 velocidade com-
putacional. As andlises de méxima veros-
similhanga precisam de um tempo maior
para serem efetuadas, e as analises de
bootstrap requerem computadores de alto
desempenho. O método Bayesiano estima
0 suporte para a arvore 20 MESMO tempo
em que computa a drvore e, consequente-
mente, é mais rapido.

duplicado, teremos uma expectativa de

Resumindo arvores evolutivas

As andlises de parcimdnia freqiientemente encontram mul-
tiplas arvores, todas com o mesmo comprimento, mas com
diferentes ligagGes entre 0s fuxa. Também, em alguns casos,
diferentes métodos de andlise resultam em drvores que apre-
sentam topologias diferentes e, conseqiientemente, contam:
histérias evolutivas diferentes sobre 0s mesmos faxa. Além
disso, estudos que usam tipos diferentes de caracteres (p. ex.,
séqiiéncias génicas, morfologia) podem chegar a diferentes
arvores. Em vez de escolher uma entre as diferentes arvores,
neste caso, os sistematas podem simplesmente identificar
quais grupos sdo encontrados em todas as arvores mais cur-
tas, ou que sdo formados pelo uso de todos os métodos de
andlise, ou que estdo presentes em diferentes tipos de ma-
trizes de caracteres. As informagdes em comuIn entre essas
4rvores podem ser resumidas em uma drvore de consenso.

Arvores de consenso estrito contdm apenas grupos mo-
nofiléticos comuns a todas as arvores. Por exemplo, analises
de diferentes conjuntos de dados deram origem a diferentes
idéias a respeito das relages existentes entre as primeiras an-
giospermas. Um estudo envolvendo a sequéncia de 4 genes
originou a arvore evolutiva ilustrada na Figura 2.10A (a qual
foi simplificada para facilitar o presente exemplo) (Rydin et
al. 2002). A adicdo de outras seqiiéncias génicas, e a analise
destas por meio de uma metodelogia distinta da anterior-
mente usada, resultou na drvore da Figura 2.10B (Burleigh e
Mathews 2004). Ambas as drvores mostram que as angios-
permas sio irmas das gimnospermas e gue as gImnospermas
sio monofiléticas. As drvores também mostram que Gnetaies
e as coniferas (Pinaceae mais coniferas ndo-Pinaceae) estdc
intimamente relacicnadas. Conseqiientemente, o consenso
estrito dos dois cladrogramas (Figura 2.10C) mostra as gim-
nospermas como monofiléticas e as Gnetale mais coniferas
como um clado.

No entanto, existem diferencas entre as duas hipote-
ses evolutivas. A drvore baseada em 4 genes sugere que as

Cnetales sao irmis de todas as coniferas, ac passo que a ar-
vore baseada em 13 genes indica que as Gretales sdo irmas
apenas das Pinaceae, as quais constituem um subgrupo das
coniferas. Na drvore de consenso estrito (Figura 2.100), as
Gnetales, Pinaceae e coniferas ndo-Pinaceae aparecetn como
originadas a0 mesmo tempo. Isso significa que os dados dis-
poniveis ndo sdo capazes de informar se elas se originaram
simultaneamente ou uma apds a outra e, assim, ndo € possi-
vel determinarmos em que ordem elas se originaram.

A ocorréncia de miltiplas linhagens se originando a partir
do mesmo né aparente no diagrama €, geralmente, uma ex-
pressdo de ambigiiidade. A drvore baseada em 13 genes suge-
re que as Cycadales sao irmds de todas as demais gimnosper-
mas, mas, na arvore baseada em 4 genes, tanto as Cycadales
quanto ginkgo e o clado que contém todas as demais gim-
nospermas aparecem ¢omo se tivessem se originado simul-
taneamente. A ambigiiidade na arvore de 4 genes nos leva
a concluir, que na verdade, nao sabemos quais linhagens de
gimnospermas surgiram primeiro. Esta incerteza se reflete na
arvore de consenso estrito, uma vez que todas estas linhagens
estao desenhadas como se originando ao mesmo tempe.

Quando muitas drvores sio comparadas, pode ser interes-
sante saber se um determinado clado aparece na maioria de-
las, mesmo que ele ndo ocorra em todas. Uma arvore consen-
so de maioria mostra todos os grupos que aparecem em 30%
ou mais das drvores. Se um determinado clado esta presente
na maior parte das drvores mais parcimoniosas, ele serd repre-
sentado na drvore consenso de maioria (junto a uma indicagdo
da porcentagem de drvores majs parcimoniosas que apresen-
tam o clado). A drvore consenso de maioria serd inconsistente
em relacio a algumas das drvores originais e, dessa forma, for-
necera apenas um resumo parcial da andlise filogenética,

Uma arvore de consenso semi-estrito é freqientemen-
te muito (til, sobretudo em comparacdes de filogenias com
taxa terminais que apresentam apenas pequenas diferencas,
ou filogenias que tenham sido construidas a partir de dife-
rentes fontes de caracteres. E comum, por exemplo, construir
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arvores a partir de dois conjuntos diferentes de caracteres
(p. ex., seqiéncias génicas e dados de morfologia) e concluir
que ambos os conjuntos de caracteres indicam a monofilia
de um grupo determinado de espécies. No entanto, um Gri-
co conjunto de caracteres pode resolver as relagbes entre as
espécies. A drvore de consenso semi-estrito indica todas as
relagdes apoiadas por uma das arvores, ou por ambas, e néo
refutadas por qualquer uma delas.

Por exemple, apesar de a drvore baseada em 4 genes (Fi-
gura 2.10A) ndo fornecer qualquer informagio sobre a ordem
na qual se originaram as Cycadales, ginkgo e as demais gim-
nospermas, a arvore baseada em 13 genes (Figura 2.10B) nos
da informagdes a este respeito. As duas drvores, na verdade,
nao sao conflitantes, apesar de ser verdade o fato de a drvore
baseada em 13 genes nos fornecer informagdes mais exatas.
Dessa forma, a drvore de consenso semi-estrito segue o ar-
ranjo da Arvore baseada em 13 genes no que se refere a esses
trés grupos (Figura 2.10D).

A probabilidade de modificacéo
evolutiva em caracteres

Ao tentar inferir a histéria evolutiva de um grupo, depende-
mos de uma descrigio (modelo) implicita ou explicita do pro-
cesso evolutivo (ver Quadro 2C). Quanto mais acuradamente
a descrigo refletir o processo evolutivo, maior serd nossa ca-
pacidade em estimar a histéria evolutiva. Esse fato é parti-
cularmente importante para espécies muito divergentes em
filogenias moieculares, para as quais métodos de parciménia
frequientemente geram resultados conflitantes {ver Quadro
2B}. No caso de nuclectideos em uma seqiiéncia de DNA,
assume-se que mutagdes ocorram aleatoriamente, apesar de
esta presungdo freqiientemente ser modificada para refletir
mecanismos hipotéticos de evolugio molecular.

FIGURA 2.10 (A) Filogenia das plantas com

sementes Daseada em dados de seqiiéncias de

)
‘g DNA provenientes de 4 genes. (B) Filogenia das
ge 2 ¥ plantas com sementes baseada em dados de se-
£¢ £ g qiiencias de DNA provenientes de 13 genes. (C)
SE & £ Consenso estrito das arvores representadas em
A e B. (D) Consenso semi-estrito das drvores re-
presentadas em A e B. (A baseada em Rydin et
al. 2002; D modificada a partir de Burleigh e Ma-
thews 2004.)
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O desenvolvimento de um modelo é muito mais dificil
no caso de caracteres morfoldgicos, pois geralmente nao te-
mos informagfes em relagic ao nimero de genes que estdo
envolvidos, nem conhecernos que tipos de modificagdes nes-
ses genes levardo a diferentes estados de carater. Em todo o
caso, certos pressupostos deverdo ser considerados se quiser-
mos dar andamento & andlise. (E, cabe salientar, ndo existern
métodos que sejam totalmente isentos de pressupostos!) Os
principais pressupostos deverdo estar relacionados com a
possibilidade de modificagbes especificas em estados de ca-
racteres e a possibilidade de reversoes e paraleiismos.

Ordenando os estados de caracteres  Os caracteres na Figu-
ra 2.8A apresentam apenas dois estados. Tais caracteres com
dois estados (bindrios) sdo interpretados como representan-
do uma tinica mudanga genética (p. ex., a partir de um estado
com um tnico sulco, ou monossulcado, para um estado tri-
colpado). Ao longo de um periodo de tempo evolutivo, na-
turalmente, tais caracteres podem continuar a sofrer modi-
ficagbes. Por exemplo, o pélen tricolpado foi modificado em
algumas Caryophyllales de tal maneira que apresenta forma
esférica, com muitos poros regularmente espagados em sua
superficie (assemelhando-se bastante a uma bola de golfe);
este polen é dito pantoporado.

Se tivermos que incorporar o cardter colpos do pdlen em
uma matriz que contém alguns faxa com pélen pantoporado,
esse carater apresentard trés estados: monossulcado, tricclpa-
do e pantoporado. Os colpos do polen representaréo, portan-
to, um <carater com mltipios estados (multiestados), contras-
tando com os caracteres bindrios discutidos antericrmente.
Caracteres multiestados geram uma dificil questéic: quantas
modificagBes genéticas estao envolvidas?

E possivel que o p6len monossuicado tenha dado origem
ao pélen tricolpado, o qual, por sua vez, tenha sofrido modi-
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FIGURA 2.11  Trés hipoteses alternativas a respeito da evolucdo da
morfalogia do pélen. {A) Pélen monossulcado foi modificado em tricoi-
pado, que a sequir foi modificado em pantoperado. Coma ifustrado, o
cardter é ardenado e irreversivel. (B) Pélen monassulcado foi modifica-
do em tricolpade e, independentemente, em pantoporado. Aqui, nova-
mente, o carater é ordenado e irreversivel. Se as flechas forem desenha-
das com pontas em ambas as extremidades, poderemos interpretar o
carater como sendo reversivel. {C) Qualquer tipo de pdlen pode ser mo-
dificado em qualquer outre tipo. O carater é ndo-ordenado e reversivel.

ficagdes, originando o polen pantoporado; essa progressio se
adequa ao que imaginamos que deve ter acontacido nas an-
giospermas ao longo do periodo de tempo evolutivo (Figura
2.11A). (Lembre-se de que o grupo-externc ndo possui pd-
len tricolpado.) Esse cendrio necessita de duas modificagoes
genéticas. Também necessita que as modificagdes tenham
ocarride em ordem; ou seja, o pélen pantoporado sé podera
orginar-se apos o surgimento de pélen tricolpado. Se acei-
tarmos essa série de eventos, teremos ordenado os caracteres
multiestado.

Mesmo se decidirmos permitir reversdes nos estados de
caracteres — ou seja, se considerarmos a possibilidade de que
um pélen pantoporado possa originar um tricolpade e que o
polen tricolpado possa reverter em monossulcado — o cardter
ainda permaneceré ordenado. So necessdrios dois passos
evolutivos (genéticos) para partir do pélen monossulcado e
chegar ao polen pantoporado e dois passos para partir do
pdlen pantoporado e chegar ao monossulcado. Uma anali-
se filogenética na qual todos os caracteres sdo tratados como
caracteres ordenados € algumas vezes referida na literatura
como uma andlise de parcimdnia de Wagner.

Se desconhecemos completamente as plantas envolvidas,
podemos considerar a possibilidade de que pdlen monossul-
cado tenha originado pdlen tricolpado e que, em um evento
independente, polen monossulcado tenha originado polen
pantoporado (Figura 2.11B). Essa seqiiéncia sugeriria que

existe uma modificagdo genética que permite a modificacdo
de polen monossulcado para pdlen tricolpado, assim como
uma medificaco que permite a modificacio de polen monos-
sulcado para polen pantoperade, mas que uma mudanca de
polen tricelpade para pantoporado é impossivel. Neste caso,
0 cardter ainda permanece ordenado, mas segue um caminho
diferente do que estd ilustrado na Figura 2.11A. Se € possivel
a reversio, dois passos sdo necessdrios para, partinde do pd-
len tricoipado, chegar-se ao pdlen pantoporado, e dois passos
sdo necessdrios do pélen panteporado para o tricclpado.

Em relagic a caracteres morfolégicos e estados de caréd-
ter, geralmente ndo temos certeza das modificacSes possiveis,
de tal forma que é comum tratarmos caracteres multiestado
como ndo-ordenados (Figura 2.11C); esse método é freqiien-
temente denominado parciménia de Fitch. No caso de um
carater néo-ordenado, postulamos apenas uma modificacao
entre quaisquer dois estados. Caracteres de seqiiéncia de
DNA sd0 caracteres multiestado com quatro estados (adeni-
ng, timina, guanina e citosina). Nao é possivel trati-los comao
ordenades; uma adenina nde precisa cbrigatcriamente ser
substituida por uma citosina antes de ser substituida por uma
guanina. Dessa forma, caracteres de DNA sdo sempre trata-
dos como ndo-ordenados e plenamente reversiveis.

Reversdes, paralelismos e pesagem de caracteres Na rede
da Figura 2.8B, foi hipotetizado que a fus@o de pétalas teve
origem duas vezes, de forma independente. Para produzir a
rede da Figura 2.8C, ligeiramente mais longa, foi necessdrio
permitir que o nimero de cotilédones sofresse modificagio
de um para mais de um, e novamente fosse alterado para
um — ou seja, que sofresse reversdo. Mediante a comparagio
das arvores das Figuras 2.8B e C estaremos, portanto, com-
parando duas hipéteses: (1) que mutagdes em genes que le-
vam a fusdo de pétalas ocorreram mais de urma vez e (2) que
mutagOes em genes que controlam o nimero de cotilédones
ocorTeram €, a seguir, houve reversdo de seus efeitos. Ao de-
cidir que a rede da Figura 2.8B ¢ mais curta do que a rede
apresentada na Figura 2.8C, contamos todos os passos por
igual, independentemente do fato de indicarem paraielismos,
reversdes ou origens tnicas.

Essa abordagem pode ou néo ser considerada razodvel. A
lei de Dolle, por exemple, sugere que, no caso de caracteres
muito complexos, a origem por paralelismo é bastante im-
provavel, ao passo que a reversdo pode ser relativamente facil
(Mayr e Ashlock 1991). O pressuposto é que diversos genes
devem ser alterados para que uma estrutura morfoldgica seja
criada, mas que uma modificagio em apenas um desses ge-
nes fard com que a estrutura possa ser perdida.

Podemos introduzir a lei de Dollo no processo de escolha
de uma 4rvore fazendo com que o ganho de estruturas conte
mais do que a perda; o processo é denominado parciménia
de Dollo. (Obviamente a defini¢do dos termos ganho e perda
necessitardo de uma drvore enraizada; por conseqiiéncia, a
parciménia de Doilo ndo pode ser aplicada a uma rede néo-
enraizada.)

Determinados caracteres as vezes sao pesados nas ana-
lises filogeneticas. Hste peso reflete o pressuposto de que de-
terminados caracteres deverdo ser mais dificeis de alterar do
que oufros. Pode-se hipotetizar, por exempio, que a anatomia
da folha € uma caracteristica menos provavel de sofrer mo-
dificagdio do que a presenca de pélos na folha (pubescéncia)
e que, portanto, uma modificagdo em um cardter anatdmico
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da folha poderd ser contabilizada como equivalenie a duas
modificagdes na pubescéncia, corm o intuito de contagem de
pass0s em uma arvore.

Tais decisdes de peso relativo podem facilmente tornar-
se subjetivas ou arbitrarias e corre-se o risco de que elas
directonem os resultados do estudo para a identificacao
de agrupamentos especificos. (Por exemplo, o investiga-
dor pode teorizar, “Meu grupo favoritc de espécies possui
uma anatomia de folhas interessante; portanto, eu ache que
a anatomia da folha é algo filogeneticamente importante;
conseqiientemente, eu colocarei peso extra nesse carater em
minha andlise filogenética. “Neste caso, ndc serd surpreen-
dente que o grupo de espécies favorito se apresente como
monofilético.)

Considerando-se a possibilidade de direcionamento, os
sisternatas geralmente tentam basear suas decistes de pe-
sagem em critérios objetivos. Uma abordagem usada é a de
efetuar wm procedimentc de andlise (ilogenética preliminar
com todos os caracteres apresentando pesos iguais. O resul-
tado dessa andlise ira identificar quais caracteres possuem
menos homoplasias na(s) drvore(s) mais curta(s); os caracte-
res menos homaopldsicos podem receber maior peso em and-
lises subseqiientes, um processo conhecido como pesagem
sucessiva.

QOutra abordagem consiste em basear os valores em infor-
maches relativas as bases genéticas que delineiam os caracte-
res. Por exemplo, em analises de seqliéncias de DNA, trans-
versdes (modificages purina — pirimidina ou pirimidina —
purina) recebem maior peso que transigdes {modificagdes
putina - purina ou pirimidina — pirimidina}, pois ¢ sabido
que transigdes ccorrem mais freqiientemente e sic mais fa-
cilmente revertidas. A aquisicdo de um sitio de restricdo pode
receber um peso superior ao da perda de um sitio de restricdo,
pois 08 caminhos para o ganho desse sitio de restrigio sdc em
menor numero do que as possibilidades para a perda do si-
tio {ver Capitulo 3). Além disso, caracteres
complexos (presumnivelmente controlados
por muitos genes) podem receber um peso

Como pano-de-fundo, em qualquer discussdo gue envol-
ve pesagem, existe o pressuposto de que todos os caracteres
dos organismos evoluem independentemente. Tal pressupos-
to requer que uma modificagdo em um cardter nao aumente a
probabilidade de modificagdo em outro carater. Assim como
o pressuposto anterior, este serd freqlientermente transgredi-
do; por exemplo, uma modificagdo na coloragao da flor pode
ter como conseqiiéncia uma mudanga em seus polinizadores,
0 que, por sua vez, pode aumentar a probabilidade de modi-
ficacdo na forma da corola. A infragdo desse pressuposto ob-
viamente afetard a pesagem dos caracteres, de tal forma que
a probabilidade de modificagéo de quaisquer dois caracteres
ndo serd sempre a mesma.

Podemos acreditar em uma arvore evolutiva?

Uma drvore evolutiva representa apenas um modelo ou hi-
potese, nossa melhor suposi¢iio sobre a histéria de um gru-
po de plantas. Conseqiientemente, algumas propostas serao
melhores, ou pele menos mais convincentes, do que outras.
O uso de um critério de otimizagdo é uma das formas pelas
quais podemos avaliar a drvore evolutiva; de todas as possi-
veis descricbes da histéria, preferimos aquela que requer o
menor numero de passos, Ou que Possui a méxima verossimi-
lhanga, ou a distAncia minima. No entanto, as arvores podem
ser avaliadas mais precisamente. Para fins da presente dis-
cussdo, continuaremos a nos deter em filogenias geradas por
métodos de parciménia (i.e., com o menor numero possivel
de passos evolutivos).

Nos métodos de parciménia, a rvore mais curta dispo-
nivel é preferida em relagdo a uma arvore mais longa. No
entanto, algumas por¢des da arvore podem ser mais confid-
veis do que outras. Isso ocorrerd se reversdes e paralelismos
{ou mesmo falhas na interpretagdo de caracteres) afetarem
alguns grupos de plantas mais freqlientemente que outros,
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teres sdo igualmente passiveis de alterar e 4=1 Agarista salicifolia
.. 21 .
sao Lgualmente pesados. (73 Cratbiodendron yummanense
8
= 99 1 Lyonia ovalifolia

FIGURA 2,12 A dnica drvore mais parcimo- 7s5)[4 =52 Lyonia ligustrina )
niosa encontrada na andlise de Lyoniege (taxa 18(100) d=2 ] ] Lyonia .
em negrito, linhas em azul) usando dados de F: Lyonia lucida
seqiiéncias do gene matK. O comprimento dos Lyonia ferruginea
ramos esta indicado sobre as linhas; valores de 19 ‘
bootstrap estio em parénteses; indices de decai- I5(100; [_ Sphenctoma dracophylloides
mento {d} aparecem sob as linhas. Comprimento d>6 L2 Sprengelia incarnata
=425, indice de consisténcia = 0,60. {Fonte: Kran 35

eJudd 1997.)

Harrimanella kypnoides
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Arvore mais curta
Consenso estrito da indicando os ramos
drvare mais curta e com um valor de
dlas arvores um decaimento igual a um
passo mais longas
FIGURA2.13  (A)Filogenia das angiospermas (linhas azuis), indicando ¢ agora considerado como havendo evoiuido uma tnica vez, mas que

os padrdes de medificacio em relacio & presenca ou auséncia de célu-
- las oleiferas, nimero de dvulos por carpelo e habito da pianta (lenhoso
ou herbéceo). (B) Uma arvore alternativa, um dnico passo mais ionga
do que a drvore apresentada em A, mostrando os padrdes de modifi-
CaCac para as mesmas caracteristicas, Obserye que o habito herbaceo

ou se as modificagdes evolutivas ocorrerem em freqiiéncias
demasiadamente baixas na histéria de um determinado
grupo.

Uma forma simples de avaliar o Suporte para uma parte
especifica de uma drvore é pela anlise do ndmero de modi-
ficagdes genéticas que ocorrem em um ramo que leva a um
determinado grupo, juntamente com os indices de consis-
téncia dos caracteres. Por exemplo, uma filogenia de alguns
integrantes das Ericaceae baseada em dados de seqliéncias
de DNA (Figura 2.12; Kron e Judd 1997) encontrou 18 mo-
dificagbes no ramo que leva ao clado Lyonia. Em uma and-
lise de caracteres morfoldgicos para os mesmos taxa, foram
observados quatro caracteres que sofriam modificacio ex-
clusivamente ao longo do ramo de Lyonia. Em outras pa-
lavras, uma série de modificagdes que ocorreram durante a
origem do clade Lyonia levou a produgao de novas caracte-
fisticas que ndo sdo encontradas em nenhuma outra parte
da familia. Grupos como o ciado Lyonia que compartilham
diversos caracteres que ndo ocorrem em outros pontos do
cladograma sdo mais confidveis do que grupos que com-
partilham apenas alguns poucos caracteres altamente ho-
moplasicos.

a perda de céfulas oleiferas e g reducio do niimero de évuios ceorre-
ram duas vezes. {C) Consenso estrito da drvore mais curta e de arvores
Um passc mais [ongas (Figuras 2.73A e B). (D) A mesma arvore ilustrada
em A, Hlustrando rames com valor de decaimento igual a 1. (Dados de
Doyle et al. 1994.)

Outra forma de avaliar o quante os dados apdiam a ar-
vore € determinando se um grupc de interesse ocorre em
outras drvores que sejam quase tao curtas quanto a que estd
sendo observada. Em outras palavras, suponha que terthamos
questionado se existem outras formas de analisar caracteres
homoplasicos que levam a arvores que sefam um, dois ou trég
passos mais longas.

Por exemplo, em um estudo sobre a diversificacio das an-
glospermas (Doyle et al. 1994), a drvore mais curta indicou que
as linhagens que divergiram mais precocemente nas angios-
permas eram as monocotileddneas e os lidos-d'dgua (Nym-
phaeaceae; ver Capitulo 9). Isso significa que ¢ caréter caule
herbdceo foi adquirido uma vez e foi perdido posteriormente,
A0 passo que a redugdo para um Gvulo por carpelo ccorreu
uma Gnica vez, e o carater céiulas oleiferas foi adquirido e
perdido uma tinica vez (Figura 2.13A). Por outro lade, drvores
UM passo mais longas, nas quais as linhagens de angiosper-
Mas mais antigas correspondem is magnélias, sugerem que
caules herbdceos evoiuiram uma vez, mag que a reduiz¢do no
numero de évulos ocorreu duas vezes e que ocorreram trés
modificages no cardter células oleiferas (aquisigdo uma tinica
vez e perda duas vezes ou vice-versa) (Figura 2.13B).
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Assim, observando drvores um passo mais longas, pode-
mos hipotetizar que alguns caracteres sao mencs homopla-
sicos, ac passe que outros sio mais homoplasicos. Se agora
analisarmnos o consenso estrite de todas as arvores, incluindo
as mais curtas e aquelas um passo mais longas, todas as linha-
gens precoces de angiospermas estao ilustradas como se tives-
sem radiado a partir de um ponto dnico, indicando incerteza
na ordem em que elas realmente evoluiram (Figura 2.13C).

Vocé pode observar que varios dos ramos presentes nas
arvores mais curtas nao estao presentes nas drvores que
possuem um passo a mais de comprimento. Dessa forma,
nenhum destes ramos estd ilustrado no consenso estrito;
em outros termos, eles “colapsam”, ou “decaem”. Podemos
indicar esse fato por meio do posicionamentc do numeral
1 préximo a cada um dos ramos colapsados na drvore mais
curta (Figura 2.13D). Este niimerc ¢ o indice de decaimen-
to, também conhecido como indice de Bremer, e representa
o mimero de passos extras necessarios para encontrar arvores
que ndo contenham um grupo determinado. Ele fornece uma
medida relativa de quanto a homoplasia nos dados afeta o
suporte a um grupo em particular.

O indice de decaimento ndo € estatistico, o que, depen-
dendo do ponto de vista, pode ser considerado uma vanta-
gem ou uma desvantagem. Visto que a historia acontece uma
linica vez e ndo pode ser repetida, é impossivel replicar um
experimento evolutivo. No entanto, decididamente, é pos-
sivel testar se os dados de caracteres sdo diferentes do es-
perado para um processo aleatério, mesmo considerando-se
que existem muitas formas diferentes de aleatorizar dados de
sistemnatica. Diferentes testes que utilizam técnicas de alea-
torizagdo ja foram desenvelvidos. Provavelmente, o método
mais amplamente ufilizado é a andlise de bootstrap.

A andlise de bootstrap aleatoriza os caracteres no que
se refere aos tuxa. Como exemplo, cbserve a matriz da Figura
2.8A e aleatoriza as colunas ao mesmo tempo em que man-
tém fixas as linhas. Pegue aleatoriamente uma coluna da ma-
triz original para que esta seja a primeira cofuna de uma nova
matriz. A seguir, escolha outra coluna para que seja a segun-
da coluna e assim sucessivamente até gue uma nova matriz,
contendo o mesmo nimero de colunas que a matriz original,
tenha sido criada. Visto que retornamos a matriz original a
cada um dos passos para escolher uma nova coluna, alguns
caracteres podem estar representados vérias vezes na nova
matriz, ac mesmo tempo em que alguns poderdo ser omiti-
dos. Esse métodoe é geralmente descrito como amostragem
aleatdria com reposicao.

A Figura 2.14 mostra a matriz da Figura 2.8A amostrada
aleatoriamente com reposi¢io; observe que o primeiro cara-
ter da matriz original (colpos do pélen) foi selecionado duas
vezes, a0 passo que o terceiro cardter {inflorescéncia em ca-
pitulo) foi perdido durante o processo de selegio aleatdria.
Muitas matrizes aleatorizadas sdo construidas, e arvores mais
pazcimoniosas sdo encontradas para cada nova matriz. Esse
processo € usado para criar um conjunto de pelo menos 100
arvores, que podem ser resumidas em uma drvere de consen-
so {ver paginas 24-25). Na drvore de consenso de bootstrap,
um clado com valor de bootstrap de, digamaos, 95% estava pre-
sente em 95% das drvores geradas na andlise de bootstrap.

A filogenia da Figura 2.12 apresenta tanto os indices de
decaimento quanto de beotstrap, aliados ao comprimento dos
ramos. Podemos observar que os valores de decaimento e de
hootstrap sao altos para o género Lyonia, indicando que os da-
dos dio suporte para a monofilia do género, ao passo que a

Colpos Colpos  Nmero de
dopdlen  Pétalas doe polen cotilédenes
Plantas em .
estrela vermelha <3 livres <3 2
Plantas em .
estrela amarela <3 livres <3 1
Plantas em
estrela branca <3 fusionadas <3 1
Plantas em . :
circula 3  livres 3 -2
Plantas em
quadrado | ¥ [ fusionadas - 3 2
Plantas em L
losango 3 - fusionadas 3 2
. : 'nﬁqf_. K
Contfera A <8 aplicivel |

FIGURA 2.14 Matriz da Figura 2.8A, amaostrada com reposicao, como
ocorreria para 0 primeiro passo de uma analise de bootstrap. Observe
que no processo de amostragem & carater colpos do pdlen foi amos-
trado duas vezes, ao passa que o carater inflorescéncia foi omitido.

ligacdo entre Agarista e Pieris é apoiada por apenas 51% das
arvores de bootstrap, e, em drvores COM apenas um passo a
mais de comprimento, os dois géneros nao sdo irmaos, o que
é indicado pelo valor de decaimento igual a 1.

Qutra excelente forma de conferir confianga aos agrupa-
mentos presentes em uma arvore é comparar filogenias que
tenham se baseado em diferentes conjuntos de caracteres. Por
exempio, filogenias baseadas em morfologia, em segiiéncias
de DNA de cloroplasto (cpDNA) e em seqiiéncias de DNA
nuclear podem (e freqlientemente séo) comparadas. Se essas
filogenias apresentam agrupamentos similares, podemos ter
uma maior confianca de que elas reflitam a ordem real dos
eventos. Por exemplo, a monofilia de familias como Poaceae,
Onagraceae, Ericaceae, Asteraceae Orchidaceae tem sido
apoiada por andlises filogenéticas realizadas com diferentes
tipos de dados incluindo morfoldgicos, seqiiéncias de genes
de DNA de cloroplasto e seqiiéncias de genes nucleares.

A comparagdo entre arvores freqiientemente mostra-
se intrigante quando os dados provém de diferentes genes,
como sera discutido em maior detalhe no Capitulo 5. Tam-
bém é comum que caracteres de DNA e morfologicos sejam
combinados em uma tnica anélise filogenética, o que geral-
mente déd origem a filogenias mais fortemente apoiadas em
relagio dquelas geradas a partir de um tnico tipo de dados.
Filogenias baseadas em caracteres morfolGgicos assumem
que ndo ocorreu hibridizagdo, ou pelo menocs que este evento
foi raro {Quadro 2D); esta questdo pode ser testada pelo uso
de mltiplas drvores moleculares.

Descrevendo a evolugao:
0 mapeamento de caracteres em arvores

Filogenias podem ser usadas para descrever o processo evo-’
lutivo e para desenwolver hipéteses a respeito de adaptagioe,
modificacGes morfolégicas e fisividgicas ou sobre aspectos
biogeograficos, entre diversos outros usos. Se uma flogenia
serd utilizada com o objetivo de descrever a histdria evolutiva,
no entanto, atencdo especial devera ser dada a caracteres e
estados de caracteres usados para esta descrigao. Na discus-
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QUADRO 2D Aanalise filogenética assume que a evolugao pode ser ilustrada na
forma de uma arvore ramificada

Os estudos filogenéticos assumem que
apds duas linhagens divergirem elas
nunca mais trecardo informagio gené-
tica. Este pressuposto pede, no entanto,
ser freqiientemente transgredido. Se a
hibridizagio € comum, uma planta pode
compartilhar caracteres derivades de
duas plantas parentais ndo relacionadas,
e a histdria se assemelhard muito mais a
um frabalho de macramé do que a uma
drvore. A andlise filogenética sempre
produzird um diagrama semelhante a
umma arvore, seja ele apropriade ou néo.
Meétados filogenéticos pressupdem evo-
lugdo divergente e ndo podem fornecer

uma filogenia correta para hibrides, os
quais apresentam histdrias evolutivas re-
ticuladas.

Sabe-se que hibridizacdo interespeci-
fica é comum em plantas, e o tratamento
adequado dos hibridos em andiises cla-
disticas ja foi objeto de muitas discussdes
{(Bremer e Wanntorp 1979; Wagner 1980,
1983; Bremer 1983; Funk 1985; Kellogg
1989; Kellogg et al. 1996). A maforia dos
sistematas tem sugerido que os hibridos
sejam identificados e removidos das ana-
lises, pois sua inclusdo pode levar a um
aumento da homoplasia, a um aumento
no namero de drvores mais parcimonio-

sas e a distorgdo dos padrdes de relacio-
namento entre faxa ndo-hibridos.

No entanto, estudos de McDade (1990,
1992, 1997) indicaram ser pouco provavel
que hibridos causem problemas em ana-
lises filogenéticas, a menos que ocorram
entre espécies parentais distantes. Quando
hibridos sdo reconhecidos e sua ancestra-
lidade determinada (ver Capitulo 6), eles
podem ser inseridos manualmente no cla-
dograma, que entdo nao indicard apenas
eventcs cladogénicos (contadas por meio
da especiagdo), mas também histdrias reti-
culadas (desenvolvidas por meio da hibri-
dizacdo interespecifica).

sdo a seguir, nos deteremos em caracteres morfolégicos, mas
muitos dos pontos abordados podem ser aplicados a qual-
quer outro tipo de cardter.

Considere um grupo de plantas para o qual a arvore filo-
genética seja conhecida; um bom exemplo é o grupo das Eri-
caceae, para 0 qual um conjuntc substancial de informacgdes
estd disponivel (Figura 2.15). Vamos assumir, para fins da pre-
sente discussdo, que a drvore em questdo reflete com acurdcia
a histdria e que cada um dos géneros terminais realmente é
monofilético, como demonstrado por meio de estudos com
diversas espécies de cada um dos géneros. A seguir, conside-
raremos um estudo interessado na analise de ganho ou perda
do cardter pétalas fusionadas, o qual estd intimamente rela-
clonado com a evolugac de sistemas de polinizagdo. Esse é o
tipo de estudo geralmente desenvolvido por sistematas, pois
os detalhes da evoiugao do cardter podem levar a hipdteses
sobre a aqdo da selegdo natural. Além disso, quando estamos
construindo classificagdes, freqiientemente temos interesse
em determinar que caracteres morfclégicos podem ser atri-
buidos a um grupo monofilétice determinado distinguindo-o
dos demais grupos.

A Figura 2.15 ilustra os estados de cardter observados nos
géneros. Observando a distribuigdo de caracteres e estados
de caréter, parece extremamente 6bvio que pétalas livres
devem ter evoluido na linhagem que deu origem & Ledum e
uma segunda vez na linhagem que originou Vaccinium seio.
Oxycoccum. Em outras palavras, o ancestral de Vaccinium se-
¢d0. Oxycoccum e todas as outras espécies de Vaccinium pos-
suem pétalas fusicnadas, da mesma forma que o ancestral de
Ledum e de Rhododendron sect. 3.

Examinaremos esta conclusdo “Sbvia” um pouce mais
atentamente. Se estivéssemos estudando apenas espécies de
Vaccinium, nao terfamos condicdes de saber se pétalas fusio-
nadas sao ancestrais ou derivadas (Figura 2.16A). Deve ter
ocorrido uma modificagdo genética, mas ela poderia ter acon-
tecide tanto na linhagem que originou as espécies de Vacci-
nium secao Oxycoccum, quanto na linhagem que originou as
demais espécies Vaccinium.

Apenas pela referéncia de grupo-externc Epacris é que
podemos determinar quando pétalas fusionadas foram pet-

didas. Visto que Epacris possui pétalas fusionadas, pétalas
livres devem ter-se originado dentro de Vaccinium; é mais
simples {mais parcimonioso) assumir apenas uma modifi-
cagdo genética, de fusionada para livre (Figura 2.16B}. Isso
equivale a dizer que o ancestral de Vaccinium possuia péta-
las fusionadas. Se postuldssemos que o ancestral possuia
petalas livres, seriam necessarias duas modifica¢es para
petalas fusionadas: uma em Epacris e uma nas espécies de
Vaccinium que ndo pertengam a segao Oxycoccum. O mesmo
argumento pode ser aplicado no caso de Rhedodendron e
Ledum.

Agora, suponha que estamos estudando apenas espécies
de Vaccinium, mas que, ao invés de utilizarmos Epactis ou ou-

Fusionadas: Enkianthus
Fusionadas: Empetrum
Fusionadas: Rhododendron 1
Fusicnadas: Rhododendron 2
Fusionadas: Rhododendron 3
Fusionadas: Cassiape
Fusionadas: Hurrimanella
Fusionadas: Lyonia
Fusionadas: Epacris
Fusionadas: outras Viacoinium

Livres: Ledum
| Livres: Vaccinium secao Oxycoccum

FIGURA 2.15 Filogenia de uma parte das Ericaceae. O génerc Rho-
dodendron é parafilético e estd representado por trés linhagens sepa-
radas, numeradas de 1 a 3. Duas modificaces para pétaias livres sdo
hipotetizadas. (Dados de Stevens 1998.)
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Livres: Vaccinin segao Oxycoccin

Fusionadas: outras Vaccinium

Livres: Vaccinium segdo Oxycoccuin
Fusionadas: outras Vacciniim

™ Ancestral com ™ Ancestral com

pétalas fusionadas pétalas livres
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FIGURA 2.16 (A) Dois taxa de Vaccinium diferem em relagao a esta-

dos de caracteres. E impossivel determinar, a partir desta dnica infor-
macgao, quai é o estado de cardter ancestral, pois quaiquer das possi-
bilidades envoive uma modificagdo em uma linhagem descendente.
(B) A adi¢do de um grupo-externe determina ¢ estado de carater do
ancestral. Neste caso, & mais simples {requer menos passos} assumir
que o ancestral possuia pétalas fusionadas.

tra Ericaceae como grupo-externo, tenhamos usado apenas
Ledum, Essa situagdo é facil de ser imaginada no caso de ser
dificil a obtengdo de material de outros géneros, ou no caso
de tais géneros estarem extintos ou mesmo se desconhecer-
mos sua existéncia. Assim, concluiriamos que o ancestral de
todas as espécies de Vaccinium possuia pétalas livres e que,
eI resposta a urna pressao seletiva desconhecida, houve mo-
difica¢do para pétalas fusionadas (Figura 2.17A). Essa conclu-
sdp ¢ absolutamente oposta & conclusdo a qual haviamos chegado
no exemplo anterior, no entanto a tnica diferenqga entre ambas
foram os géneros incluidos na anélise.

Podemos tentar resolver a situagdc mediante o uso de
grupos-externos adicionais. Por exemplo, consideraremos o
mesmo estudo com Vaccinium, mas desta vez utilizaremos
tanto Ledum quanto Rhododendron como grupos-externos.
Neste caso, a dire¢dc da modificacdo é totalmente ambigua
(Figura 2.17B). E tio simples postular que o ancestral do gru-
Po possuia pétalas fusionadas e que ocorreram duas modi-
ficagbes para pétalas iivres quanto postular que ¢ ancestral
possuia pétalas livres e que ocorreram duas modificagdes
para pétalas fusionadas.

Estas duas possibilidades sZo denominadas reconstru-
¢bes igualmente parcimoniosas. Para muitos caracteres
em muitas arvores, pedem ocorrer multiplas reconstrugdes
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FIGURA2.17 (A) Anaiise de modificagdo de estado de carater em Vac-

cinium usando um grupc-externo diferente. Observe que a inferéncia
do estado de carater ancestral é absolutamente oposta aquela quan-
do Epacris foi usada como grupo-externo. (B) Andlise de madificacao
de estado de carater em Vaccinium usando dois grupos-externos que
diferem em relacdo ac estado. Neste caso é impossivel determinar o
estadec de carater do ancestrat.

igualmente parcimoniosas. Em outras palavras, existem va-
rias hipdteses igualmente boas para descrever a diregéo e o
tempo de modificacdo do estado de cardter. Se reternarmos
a0 exemplo da Figura 2.13, seremos capazes de encontrar
reconstrugdes igualmente parcimoniosas diferentes das que
estao ilustradas.

Uma ambigiiidade também pode ser resultante da inclu-
s&o de taxa para os quais o estado de caréter é desconhecido.
Suponha, por exemplo, que dois novos fgx sejam descober-
tos de tal forma que, tendo come base outros caracteres, um
deles seja claramente irméo de Vaccinium seqio Oxycoccum e
0 outro seja irmao das demais Vaccinium (Figura 2.18). Além
disso, suponha que ndo existam dados exatos em relagdo a
eles possuirem pétalas livres ou fusionadas. (Esse tipo de
ambigiidade ¢ mais comum do que vocé pode imaginar;
ele pode ceorrer quando a descrigdo original € vaga e/ou as
ilustragdes ndo sdo claras, ou quando a planta original sé é
conhecida através de seus frutes.) Neste exemple, desconhe-
cemos como era o estado ancestral para Vaccinium, de tal for-
ma que podemos formular qualquer hipdtese a respeite da
diregdo da modificacdo evelutiva. Tarmbém ndo poderemos ter
certeza de que o cardter “pétalas fusionadas”seja sinapomor-
fico para o género.
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Livres: Viaccinium secl. Oxycoccum
Fusionadas: outras Vaccinium

-v Bspécie nova 1
- Espécie nova 2

Pétalas livres——
ou fusicnadas

—— DPétalas livres
ou fusionadas

—— Pétalas livres
ou fusicnadas

FIGURA 2.18 A adicdo de espécies para as quais desconhecemos o
estado de carater pode evitar inferéncias sobre o estado ancestral.

Diversos algoritmos foram desenvolvidos para designar
modificacdes de estados de cardter a porgdes especificas de
arvores (ver Capftulos 3 e 4 de Maddison e Maddison 2000
para uma discussao clara e compreensive deste assunto). De-
pendendo do algoritme utilizado, as modificagdes do estado
de carater podem ser direcionadas em pro! de paralelismos
(0 algoritmo de “transformagdc retardada”ou DELTRAN, do
inglés “delayed transformation”) ou em prol de reversdes (o
algoritmo de “transformagdo acelerada” ou ACCTRAN, do
inglés “accelerated transformation”). Os resultados podem in-
terferir — algumas vezes de forma bastante importante — em
hipdteses que dizem respeito ao processo evolutive e podem
tambérn afetar a forma como os organismos sdo descritos em
uma classificacdo.

Construindo uma classificacao

A teoria da classificagdo é um tépico com o qual os sistematas
vém brigando ha centenas de anos; tais combates resultaram
em uma literatura ampla e, freqiientemente, conflitante (ver
Capitule 3). Os principios da classificagdo filegenética aqui
delineados sdo amplamente, apesar de ndo universalmente,
aceitos. E preciso salientar que uma classificagdo costuma ter
diversos objetivos. Uma classificagao é um vocabuldrio comum
desenvolvido para auxiliar ra comunicagdo. Conseqilente-
mente, uma classificagdo deve ser estdvel; nomes que sio fre-
glientemente alterados ndo sdo tteis em termos de comunica-
¢lo. Além disso, uma classificacdo deve ser preditiva; ou seja,
o nome de uma planta deve auxiliar a compreender methor a
planta e deve guiar na busca de literatura apropriada.

Os sistematas geralmente concordam em relagdo aos
objetivos de um processo de classificagdc, apesar de discor-
darem profundamente em relagdc a como esses objetivos
serdo atingidos. No presente texto, adotamos um ponto de
vista particular, usando classificagdes filogenéticas em to-
dos os seus aspectos. Assim, sempre que possivel, reconhe-
cemos grupos monofiléticos e evitamos grupos parafiléticos
ou poiifiléticos. Nos poucos casos em que familias ou ordens
ndo-monofiléticas ainda ndo foram divididos em unidades
monofiléticas, 0 nome do taxon foi colocado entre aspas. A
monofilia de diversos géneros de angiospermas ainda é bas-
tante questionavel, mas relativamente poucas analises filoge-

néticas estdo disponiveis z este nivel, de tal forma que, em
geral, ndo tentamos indicar uma possivel ou provavel parafilia
ou polifilia dos géneros.

A diversidade bioldgica na Terra € resultante de descen-
déncia geneaidgica com modificagdes, e grupos moncfiléticos
devem sua existéncia a esse processo. Conseqilentemente, &
apropriado usar grupes monofiléticos em classificagies biold-
gicas de forma a refletir com maior precisao sua histéria gene-
alégica. Classificacdes baseadas em grupos monofiléticos sio
mais preditivas e de maior valor heurfstico do que aquelas ba-
seadas em similaridades gerais ou em valoragdes subjetivas de
caracteres especificos (Farris 197%; Donoghue e Cantine 1988).

Classificacdes filogenéticas, tendo em vista refletirem a
genealogia, apresentarao maior utilidade em areas biologicas,
tais como o estude da distribuicae de plantas (fitogeografia),
interacdes parasita-hospedeiro e herbivoros-plantas, biologia
da polinizagdo e dispersdo de frutos, bem como na aborda-
gem de questdes relativas a origem de caracteres adaptativos
{Nelson e Platnick 1981); Humphries e Farenti 1986; Brooks
e McLennan 1991; Foey et al. 1992). Considerando-se seu
potencial preditivo, uma classificagdo fiiogenética pode di-
recionar a busca por genes, produtos biolégicos, agentes de
controle bioidgico e espécies com potencial para cultivo. A
informacéo filogenética é também muito Gtil na tomada de
decisdes de conservagdo. Em conclusdo, classificagoes filoge-
néticas fornecem um arcabougo para o conhecimento biolo-
gico e a base para estudos comparativos, conectando tedos os
diferentes campos da biclogia (Cracraft e Donoghue 2004).

A construgdo de classificagdes envolve duas etapas. A pri-
meira consiste na delimitagdo e nomeagéo dos grupos. Em
uma classificagio filogenética, esta etapa ndo apresenta con-
trovérsias: grupos que recebem nomes deverm ser monofilé-
ticos. A segunda etapa envolve o ordenamento dos grupos e
o posicionamento destes de acordo com uma hierarquia. Esta
fase permanece problematica.

Agrupando: grupos que recebem
nomes sao monofiléticos

Uma classificagdo filogenética reflete a histdria evolutiva e
visa nomear apends 0s grupoes que sdo moncfiléticos — ou seja,
compostos por um ancestral e todos os seus descendentes. No
exemplo da Figura 2.4C, inferimos que Asteraceae (as plantas
representadas por um losango) sio menofiléticas, pois pos-
suem flores em capitulos. As plantas representadas por um
quadrado mais as Asteraceae sdo tamb&m menofiléticas, pois
compartilham o estado de caréter derivado pétalas fusiona-
das; esse grupo também possui um nome, Asteridae (ou cla-
do das asterideas). De forma semelhante, o grupo completo
de plantas com pélen tricolpado (plantas representadas por
circulos mais as Asteridae} € monofilético e denominado eu-
dicctiledéneas (ou ¢ clado das tricolpadas). Esse grupo pode-
ria ter recebido um neme formal em latim, ne entanto, até o
momento, néo recebeu esse tino de denominagdo e provavel-
mente ndo hd necessidade de que venha a receber.

Na classificacdo filogenética, grupos parafiléticos nae sdo
nomeados. Na Figura 2.4C, um grupo composto pelas plantas
representadas por circulos mais as plantas representadas por
quadrados seria parafilético. O ancestral comum mais recente
compartilhado por qualquer planta representada per um qua-
drado e uma planta em circulo também ¢ o ancestral comum
mais recente de qualquer planta representada por circulo e
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uma planta em losango. Em outras palavras, as plantas em
circulo sdo tdo longinquarmente relacionadas as plantas re-
presentadas em quadrado quanto gualquer uma delas o & em
relacdo as plantas em losango. Nomear um grupo que inclu-
isse as plantas em quadrado mais as plantas em circulo sig-
nificaria dizer que esses dois tipos de planta sao intimamente
relacionados mesmo que isso ndo esteja ocorrendo.

Existern diversos exemplos neste livro de grupos de plan-
tas que receberam denominacio, mas que atualmente se
acredita que sejam parafiléticos. Um exemplo bem conhecido
envolve as “briofitas”, um grupo que inclui tradicionalmente
plantas terrestres avaswulares (hepaticas, antdceros e musgos;
ver Figura 1.1). No entanto, a distancia entre as hepéticas,
antéeeros e musges € maior do que a distancia entre os mus-
gos e as plantas vascularizadas (traquedfitas). Sem a marca-
30 com aspas, o nome bridfitas implicaria em uma relagio
de proximidade entre estas plantas maior do que a relagdo
realmente existente,

Diversas famnilias de plantas tradicionalmente reconheci-
das, como Apocynaceae e Capparaceae em um senso amplo,
sio parafiléticas. No presente texto, estas familias foram recir-
cunscritas de modo a torna-las grupos monofiléticos: Apocy-
naceae foi combinada com Asclepiadaceae, e Capparaceae foi
inserida e Brassicaceae (apesar de alguns sisternatas aceita-
rem Capparaceae s.s. € Cleomaceae).

Nomeando: nem todos 0s grupos sao nomeados

Uma classificagdo filogenética visa dar nomes unicamente
a grupos monofiléticos, mas o fato de um grupo ser mono-
filético ndo significa que ele deva obrigatoriamente receber
um nome. As razdes para essa situaqao sdo de ordem pratica.
Poderfamos dispor cada par de espécies em seu préprio gé-
nero, cada par de géneros em sua propria familia, cada par de
familias em sua prdpria superfamilia e assim por diante. No
entanto, este tipo de classificagdo seria inconvenientemente
grande; além disso, ndo seria estdvel, pois nossa visdo em
relacdo a espécies irmas se alteraria cada vez que uma nova
espécie fosse descrita, o que levaria a uma nova viséo de toda
a classificaclo, a qual, por sua vez, deveria ser recrganizada
de acordo com a nova viséo.

Na pratica, varios grupos monofiléticos ndo recebem no-
mes. Por exemplo, o género Stenanthium (Melanthiaceae} é
monofilético e contém quatro espécies (Zomlefer et al. 2001;
Zomlefer e Judd 2002; Wofford 2006). Apesar de estar clara-
mente definide que estas quatro espécies se organizam em
dois pares monofiléticos, nenhum dos pares recebeu nome
especial, e poucos sistematas consideram a necessidade de
fazé-lo. Em outro exemplo, praticamente a metade dos gé-
neros da familia das gramineas se concentra em um #nico
grande clado que contém quatro grandes subfamilias tradi-
clonalmente reconhecidas e duas cutras menores. Apesar dos
agrostdlogos se referirem ao clado por meio da denominagio
de clado PACCAD (um acrdnimo para Paniccideae-Ammn-
dincideae-Centothecoideae-Chlorideideae-Aristideideae-
Danthonioideae), ele ndo possui um nome formal em latim.

Como os sistematas decidem quais grupos monofiléticos
devem receber nomes? Nio existe um conjunto de regras
codificado, mas diverses critérios tém sidc sugeridos, alguns
dos quais sdo usados comumente apesar de ndo estarem to-
talmente ajustados. Um dos principais critérios — e talvez o
critério principal - € a forga das evidéncias que sustentam um

dado grupo. Idealmente, apenas clades ligados por muitos
caracteres derivados compartilhados deveriam ser formal-
mente reconhecidos e receber nomes em processos de classi-
ficagdo. lsso faz sentido quando queremos que a classificagdo
funcione como um vocabulério comum.

(s nomes tornam-se mais liteis quando podem ser de-
finidos e, quanto maior a exatidéo da definido, melhor sera
o nome. Em outras palavras, para receber um nome, um
clado deve apresentar um conjunto de caracteres que possa
distingui-lo dos dermnais clados, podendo ser diagnesticado.
Esse critério também é importante para a estabilidade da no-
menclatura: se o significado do nome sofre modificagdes cada
vez que uma nova filogenia ¢ construida ou cada vez que um
novo cardter é examinado, 0 nome toma-se efetivamente sem
significado.

U segundo critério consiste na presenca de um carater
morfolégico 6bvio. Apesar de os sistematas talvez ndo con-
cordarem com a importdncia desse critério, ele representa
uma extensdo importante da idéia de um grupe bem susten-
tado e é também relevante quando do uso das classificagGes
por néo-sistematas, com o objetivo de idensificaco. Se, por
exemplo, a Unica forma de uma bidloga de campo identificar
um dado organismo ¢ por meio de uma alanina ou de uma
serina na posigdo 281 de sua molécula ribulose 1,5-bifosfa-
to carboxilase/oxigenase, ela provavelmente nao considerara
a classificagdo muito til para fazer inferéncias a respeito do
organismo. Se, por cutro lado, ela souber que o organismo
em questdo é uma graminea contendo uma estrutura de
espigueta especifica, podera facilmente e fidedignamente
inferir diversos aspectos de sua biologia. (A auséncia de si-
napomorfia morfolégica 6bvia é uma das muitas razdes de
o clado PACCAD nio ter recebido um nome.) Os caracteres
utilizados para a classificacdo ndo necessitam ser os mesmos
usados para a identificagdo, porém muitos sistematas prefe-
rem dar nomes a clados que sejam facilmente reconhecidos
por meio da morfologia.

Qutro critério consiste no tamanho do grupe. A memaria
humana tem grande facilidade em recordar pequenas quan-
tidades de itens (em um intervalo entre 3 e 7) (Stevens 1998);
no entante, mecanismos mnemotécnicos adicionais sdo ne-
cessdrios para organizar e recordar grandes quantidades de
itens. (Por exempio, considere quantos CPFs contendo 11 di-
gitos vocé consegue se lembrar em comparagdo com nimeros
de telefone com até 8 digitos). Uma das formas de organizar
0 pensamento, em termos de taxa muito numerosos, € pela
divisao de grupos grandes em grupos menores. Nas palavras
de Davis e Heywood (1963: 83), “Devemas ser capazes de po-
sicionar #axa em faxa superiores de tal forma que possamos
reencontra-los.” O género Stenanthium pode ser redefinido
para agrupar apenas Stenanthium gramineum e S, diffusum, e
um novo género pode ser descrito para incluir S. densum e
S. leimanthoides. No entanto, sdo poucas as razes para fa-
zer essa divisdo, visto ser facil acompanhar um corjunto de
quatro espécies. Além disso, nao existern muitas razdes para
dividir um grupo grande se clados bem sustentados néo pu-
derem ser identificados em seu interior.

Um quarto critério consiste na estabilidade da nomencia-
tura. Uma classificagdo &, no final das contas, um vocabulario,
uma forma de comunicacdo. Essa comunicagao nao ocorre-
ré se os significados dos nomes constantemente sofrerem
modificagdes. Assim, considerando-se conjuntos de grupos
monofiléticos diagnosticdveis e bem sustentados que recebe-
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Nivel categdrico Convengio de seqiienciamento

Familia ABCDE Familia ABCDE
Género AB Género AB
Espécie A Espécie A
Espécie B Espécie B
Género CDE Género C
Subgénerc C Espécie C
Espécie C Género DE
Subgénero DE Espécie D
Espécie D Espécie B
Espécie E

FIGURA2.19 Classificagdes alternativas baseadas na filogenia de um
grupo hipotético dos taxa A, B, C, D e E. A classificacdo & esquerda uti-
liza quatre categorias, ou niveis (familia, género, subgénero e espécie);
a classificacao a direita usa apenas trés niveis {familia, género e espé-
cie) acrescida de uma convengao de seqlienciamenta,

ram um nome o passado, estes podem — e argumentamos
que devemn - permanecer com a nomeagao. Esse é também
um argumento contrario a aferigdo de nome formal ao cla-
do PACCAD das gramineas, o que levaria a um conjunto de
modificagGes desnecessdrias que atingiria usos taxondmicos
padronizados e estabelecidos ha bastante tempo (Backlund e
Bremer 1998; Stevens 1998).

Categorias: as categorias sao arbitrarias

Apos decdidir quais grupos monofiléticos receberdo nomes,
ainda € necessério definir exatamente come serd realizado o
processo de nomeagdo. Os grupes podem, por exemplo, ser
numerados, e um indice geral pode listar quais elementos se-
rdo englobados por cada grupo numerado. Esta abordagem é
similar ao sistema utilizado por companhias telefdnicas para
organizar os nimeros de telefone. Naturalmente, a dificulda-
de encentrada é que, sem a existéncia de uma lista telefdni-
ca (um indice geral) e/ou uma excelente memdria, o sistema
torna-se inacessivel.

A classificagao bioldgica visa fomecer um vocabulario de
trabalho que transmita informagio filogenética, mas que mes-
mo assim possa ser compreendido por bidlogos que nio sejam
prioritariamente sistematas. Visto que uma filogenia apresen-
ta similaridades estruturais a uma hierarquia, na qual grupos
menores estdo inseridos em grupos maiores, 0s quais por sua
vez estdo incluidos em grupos ainda maiores, € sensato que a
classificagdo reflita este fato sob a forma de uma hierarquia.

A classificagdo botinica usa um sistema desenvolvido no
século XVIIL, no qual taxg sdc definidos em posicdes {ou cate-
gorias) determinadas, como reino, filo, classe, ordem, familia,
género e especie (i.e., as categorias de Linnew) (ver Capitulo
3 e Apéndice 1). Uma classificacdo dos grupes monofiléticos
que toram nomeados deve ser logicamente consistente com
as relacdes fllogenéticas hipotetizadas para os organismos
que estdo sendo classificades (como expresso através da se-

giiéncia de pontos de ramificagdo em um cladograma). Cu
seja, as categorias da classificagio de Linneu sac usadas para
expressar relacdes entre grupos-rmaos.

Mesmo considerando-se que taxa monofiléticos repre-
sentam grupos reais que existem na natureza como resuita-
do do processo historico da evolugdo, as categorias per se 330
apenas consirugtes mentais.

Fstes patamares de classificacio apresentam significado
apenas relative (e néo absoluto) (Stevens 1998). Em outras
palavras, o nivel de familia € menos inclusivo do que o nivel
de ordem e mais inclusive do que o nivel de género, porém
ndo existem critérios disponiveis para indicar que um deter-
minado téxon, por exemplo, angicsperma, seja reconhecido
no nivel de filo, classe ou crdem.

Na Figura 2.19, umn cladograma de taxg imaginarios de
A até E é primeiramente convertido para uma classificagdo
hierdrquica estabelecida de acorde com as categerias defini-
das por Linneu. Observe que o subgénerc DE esta alocado
no interior do género CDE, que por sua vez estd alocado no
interior da familia ABCDE. {Mas poderfamos ter tratado ©
clado ABCDE como crdem, o clado CDE como uma familia
e o clado DE como um género.) Muitas vezes, contudo, para
expressar completamente as relagdes de grupos-irmdos (em
um cladograma), sao necessarias mais categorias do que as
que se encontram disponiveis (em uma taxonomia hierdrqui-
ca}, mesmo apés a criagao de categorias adicionais mediante
o uso dos prefixos super- e sub-.

Uma modificagio do método de classificagio aqui salien-
tado é a convengio de seqiienciamento, a qual estabelece
que taxa que formam uma porgdo assimétrica de um clado-
grama devem ser posicicnados em uma mesma categoria e
organizados de acordo com sua ordem de ramificagio (Wiley
1979, 1981}. Assim, na Figura 2.19, os conjuntos AB, C e DE
podem ser designados como géneros. A segiiéncia dos nomes
na classificagio denota a seqliéncia de ramificagao no clado-
grama. Observe que essa convengio equivale a dizer gue nem
todos 0s grupos monofiléticos receberdo nomes.

Mesmo considerando-se que a categorizagdo € arbitrdria,
os critérios aqui descritcs para a decisao dos grupos que de-
vem ser nomeados podem também ser aplicados para decidir
o nivel no qual um determinado grupa serd inchiido {ver Ste-
vens 1998 para uma discussao detathada). Neste ponto, no-
vamente a estabilidade nomenclatural assume vm papel im-

Todas as outras Poaceae

Angrorhioa
Streptochaeta

FIGURA2.20 Filogenia das Poaceae indicando a posico dos géneros
Anomochioa e Streptochaeta.
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portante. Por exemplo, recentemente foi demonstrado que a
linhagem da familia Poaceae que divergiu mais precocemente
inclui apenas dois géneros atuais, Anomochloa e Streptochaeta
(Figura 2.20). Dessa forma, poderfamos, em principio, criar
uma nova familia para Anomochioa e Streptochaeta, pois ela se-
ria monofilética e também deixaria Poaceae come menofilé-
Hca. Para fins de estabilidade, no entanto, é sensato deixar os
dois géneros em Poaceae, onde lhes foi conferido um nome
em nivel de subfamilia: Anomochlooideae.

Alguns sistematas propuseram o abandono do sistema de
Linneu e a substituigio deste por wma “taxonomia filogené-
tica”. Uma completa exploragio desta possibilidade ndo faz
parte do escopo de nesse texto, mas abordaremos brevemen-
te alguns dos argumentos contrérios ao uso das categorias de
Linneu.

Visto gque as categorias sdo arbitrarias, um género (gru-
po de espécies) em uma familia pode néo possuir a mesma
idade, compreender a mesma quantidade de variabilidade
ou mesmo compartithar qualquer outra coisa - além do fato
de ambos serem grupos monofiléticos — com um género de
cutra familia. Sistemnatas experientes em geral estdo clentes
disso (Darwin, por exemplo, estava ciente dessa situagio)
e sabem que géneros, familias, € assim por diante, ndo sdo
unidades compardveis (Stevens 1997). Alguns cientistas, no
entanto, freqlientemente utilizam tais categorias como se fos-
sem reais. Por exemplo, é comum medir a diversidade vegetal
por meio da listagemn do ndmero de familias representadas
pela flora local, mesmo sabendo-se que a unidade familia ndo
possui um signiticado real em particular.

Se a categoria é arbitrdria, uma conseqliéncia légica seria
a eliminagdo completa das categorias. Os faxa seriam arran-
jados em grupos, mas esses grupos ndo receberiam qualquer
denominagdo como género, familia, ordem ou cutra categoria
qualquer. Esse tipo de categorizagdo ja existe informalmente,
sobretudo entre grupes acima de nivel de ordem. As eudico-
tiled6neas, por exemplo, 520 amplamente reccnhecidas como
monofiléticas, mas ndo receberam uma categoria especifica
na hierarquia de Linneu. De forma similar, poucos sistema-
tas se preocuparn em definir se as angiospermas devem ser
reconhecidas como divisdo, classe, subclasse, superordem cu
alguma outra categoria; elas sdo nitidamente moncfiléticas e
designadas pelo nome néo-linneanc de angiospermas.

A eliminagdo dos niveis ou categorias torna-se, no en-
tante, mais problemdtica entre ordens, familias e géneros.
Grupos designados a tais categorias sdo corriqueiros e seus
nomes usados comumente, 0 que torra pouco provével que
uma forma inteiramente nova de nomenclatura seja aceita de
imediato e sem protestos. Ndo obstante, um sistema alter-
nativo de nomenclatura filogenética, conhecide como Phylo-
Code, estd sendo desenvolvido. O PhylcCode ¢ estruturado
inteiramente & margem das regras do Cédigo Internacional
de Nomenclatura Boténica (ICBN}, que governa o uso das ca-
tegorias de Linneu e é, hd muito tempo, usado por todos os
taxonomistas vegetais (ver Apéndice 1). O PhyloCode é um
sistemna de nomenclatura alternative, e ndo uma revisdo do
sistema atualmente existente (ver Website do PhyloCode em
www.ohiou.edu/phylocode).

Um outro resultade dos estudos filogenéticos € a observa-
a0 de que diversas filogenias encontram-se apenas parcial-
mente resolvidas, de tal forma que, considerando-se os dados
disponiveis, um posicionamento exato dos taxd € impossivel.
Isto quer dizer que aigumas espécies ndo podem ser posicio-

nadas com certeza em um género, e que alguns géneros nao
podem ser fidedignamente designados como pertencentes a
uma dada familia. O sistema atual permite posicionamentos
duvidosos acima da categoria de espécie, refletidos na cate-
goria incertae sedis - literalmente, “de posigdo incerta”. Uma
alternativa seria um sistema sem categorias, no qual ndo serfa
necessdrio nem o posicionamento em um grupo maior, nem
a outorga de nomes a todos os ramos de uma dicotomia ou
politomia.

Os autores do presente texto estao envoividos na reclas-
sificagdio de géneros, familias e ordens com base em dados
filogenéticos e consideram que — se uma filogenia esta clara
- 0 uso da hierarquia-padrdo de Linneu é bastante simples
(principalmente quando suplementado por nomes informais
ndo-categorizados). Quando a filogenia néo esta nitida, & ge-
ralmente razoavel esperar a disponibilizagao de novos dades
antes de modificar a classificago.

Para uma discussdo a respeitc dos problemas encontrados
no uso do sistema de Linneu para a classificagac filogenética,
consulte Wiley 1981; de Queiroz e Gauthier 1990, 1992; Wiley
e colaboradores 1997; Forey e colaboradores 1992; e Hibbett
e Donoghue 1998,

Comparando as classificacoes filogenéticas
com as classificacoes derivadas do uso
de outros métodos taxondmicos

Apesar de os métodos filogenéticos constitufrem uma abor-
dagem bastante disseminada, nem tedos os taxonomistas os -
utilizam. Algumas sistematas postulam que, ao longo da evo-
lucdo, eventos de paralelismo e reversdo foram tao comuns
que os detalhes da histéria evolutiva nunca serdo decifrados.
Este ponto de vista deu origem a uma escola de sistematas
conhecida como fenética. Os feneticistas argumentam que,
considerando-se que a histéria evolutiva nunca pode ser de-
tectada de forma inequivoca, a melhor classificagio para os
organismos serd a realizada por meio de sua similaridade ge-
ral. Dessa forma, organismos sirnilares sdo pesicionados em
conjunte dentro de um mesme grupo, a0 Passo que organis-
mos muito diferentes sdc posicionados em grupos distintes
(Sneath e Sokal 1973).

Uma grande dificuldade da abordagem fenética reside no
fato de muitos sistematas teremn produzido diagramas seme-
lhantes a arvores, agrupando organismos por sua similaridade
geral, e esses diagramas terem sido interpretados como se re-
fletissem a historia evolutiva. Algumas vezes esta abordagem
leva a resultados similares aos resultados encontrados por
uma andlise filogenética, mas, em alguns casos, leva a pro-
dugio de “grupos” compostos por organismos que compart:-
lham apenas o fato de serem diferentes dos demais, inclusive
dos proprios integrantes do grupo. Tais grupos mostram-se
parafiléticos ou polifiléticos.

Q desenvolvimento de métodos fenéticos foi um impor-
tante preludio para a aceitagdo e uso das abordagens filo-
genéticas. Um taxonomista que construfa uma classificagio
fenética inicialmente observava com cuidado todos os carac-
teres possivels. Esses caracteres eram divididos em estados,
ou o valor quantitativo do cardter era anotado {p. ex., uma sé-
rie de medidas de comprimento foliar era realizada e registra-
da a média para cada téxon). Esta informagio era organizada
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(A} Mapa
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FIGURA 2.21 Dois graficos com a intengdo de expressar relacdes fe-
néticas. {(A) Diagrama semethante 2 um mapa. (B) Fenograma.

em uma matriz de cardter x tdxon, similar a da Figura 2.8A. A
martriz era convertida em uma matriz de similaridade {taxon
% tdxon) através do uso de diferentes medidas materndticas
de similaridade (ou de dissimilaridade; ver Sneath e Sokal
1973; Abbot et al. 1985). A seguir, os sistematas agrupavam
08 taxd mais similares e ilusiravam as relagdes de similaridade
por meio de um diagrama semelhante a um mapa ou a uma
arvore {um fenograma) (Figura 2.21). Os fenogramas eram
construidos usando-se algoritmoes de agrupamento, ao passo
que os diagramas semelhantes a mapas eram provenientes
de estudos de ordenacdo que empregavam anélises estatisti-
cas multivariadas (ver Abbot et al. 1985).

Muitas das classificagdes produzidas a partir de métodos
fenéticos sdo dteis para a identificacdo e localizagdo de infor-
macdes. No entanto, essas classificagdes ndo foram desen-
voividas com o objetivo de recuperar a historia evolutiva e,
portanto, ndo sio adequadas para o posicionamento de ques-
toes evolutivas. Sistemas fenéticos ndo fazem distingio entre
sinapomortias e evolugdo paralela ou convergente.

Grupo
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CBeApor

“lacuna”no padrio

de variagzo

FIGURA2.22 Filogenia e uma classificacao nao-filogenética produzida de acor-

do com a escola evolutiva. A classificagao inclui uma mistura de grupos m

léticos e parafiléticos, separados uns dos outros por “lacunas” morfoldgicas.

(B) Fenograma
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A taxonomia evolutiva também diferia da taxonomia
filogenética em termos da abordagem de classificacao. A si-
milaridade morfelégica de um grupo era de extrerna impor-
tncia, ao passo que monofilia e parafilia (nc estritc senso
cladistico destas palavras) eram secunddrias. Assim, um grupo
podia ser reconhecido com base em uma combinagao tnica
de caracteres derivados e ancestrais compartilhados (Figura
2.22). Um importante fato era o reconhecimento de “lacunas”
no padréo de variagio entre grupos filogeneticamente adja-
centes (Simpson 1961; Ashlock 1979; Cronquist 1987; Mayr e
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Ashlock 1991). Caracteres considerados evolutivamente {ou
ecologicamente) significativos foram extremarmnente discuti-
dos, e a competéncia, a autoridade e a intuigio dos sistematas
foram fundamentais neste debate. Em conclusdo, apesar das
classificages evolutivas geralmente se referirem & evoiugio e
apesar de 0s grupos reconhecidos nestas classificagdes serem
geralmente monofiléticos, era esperado que os taxa fossem
morfolcgicamente homogéneos e que estivessem separados
uns dos outros por lacunas discretas {Ashlock 1979; Stuessy
1983, 1990; Stevens 1986; Mayr e Ashlock 1991).

Ja foi dito que a sistemndtica é tanto uma arte quanto uma
ciéncia {apesar da afirmacdo trazer 4 tona o questionamento

sobre as defini¢Bes de arte e ciéncia), de um lado porque
existern muitos aspectos desta disciplina que ainda parecem
nao possuir uma base objetiva. Um fato importante na sis-
tematica filogenética é que pelo menos um dos principais
aspectos da sisternatica — a delimitagdo de grupos — sofreu
uma formalizacdo que € geralmente aceita e que pode ser
seguida. Ac contrario das classificagdes evolutivas e fenéti-
cas, que apresentam ambigiiidades em termos de critérios
de agrupamento, as classifica¢es filogenéticas sdo precisas.
Um grupo denominado pode ser censiderado menofilético,
incluinde tedos os descendentes a partir de um tnico an-
cestral comum.

BIBLIOGRAFIA CITADA E LEITURAS RECOMENDADAS

Itens marcades com asterisco sdo especialmente recomendados para os leitores interessados em
informaces adicionais sobre 0s assuntos discutidos neste capitulo,

Abbot, L. A, F. A. Bisby and D. A, Rogers. 1985,
Taxenomic analysis in bielogy. Columbia
University Press, New York. {Uma introdu-
¢80 a diversos métodos fenéticos. ]

Albert, V. A, A. Backlund, K. Bremer, M. W.
Chase, ]. R. Manhart, B. D. Mishier and X.
C. Nixon. 1994, Functicnal constraints and
rbcl evidence for land plant phylogeny.
Ann. Missouri Bot. Gard. 81: 534-567.

Ashlock, P. D. 1979. An evolutionary systematist’s
view of classification. Syst, Zool. 28: 441-450.
[Apresentagdo de um métedo explicito e de
simples compreensac para construir uma
classifica¢io taxondmica evolutiva.]

*Backlund, A. and K. Bremer, 1998, To be or not
to be: Principles of classification and mo-
notypic plant families. Taxon 47: 391-400.

Bremer, K. 1983. Angiosperms and phyloge-
netic systematics. Verh. Naturwiss. Verein
Hamburg?6: 343-354. [Uma discussdo so-
bre evolugdo reticulada e cladistica.]

Bremer, K. 1988. The limits of amino acid se-
quence data in angiosperm phylogenetic
reconstruction, Evolution 42: 795-803. [O
indice de decaimento.]

Bremer, K. and H.-E. Wanntorp. 1979. Hierarchy
and reticulations in systematics. Syst. Zool.
28: 624-627.

*Brooks, D. R. and D. A. McLennan. 1991.
Phylogeny, ecology, and behavior. University
of Chicago Press, Chicago. {Uma apresen-
tagdo excelente dos usos biolégicos para
hipéteses flogenéticas.]

Burleigh, |, G. and 5. Mathews. 2004. Phyloge-
netic signal in nucleotide data from seed
plants: Implications for resolving the seed
plant tree of life. Am. J. Bot. 91: 1599-1613.

Cantino, P D., H. N. Bryant, K. de Queiroz, M. J.
Donoghue, T. Erksson, D. M. Hillis and M.
5.Y. Lee. 1999. Species names in phyloge-
netic nomenclature. Syst. Biol, 48: 790-307.

*Cracraft, . and M. I. Donoghue. 2004. Assem-
bling the tree of life. Oxtord University Press,
Oxford and New York.

Cronquist, A. 1987. A botanical critique of cla-
dism. Bof. Rew. 53:1-52.

*Dahlgren, R. and F. N. Rasmussen, 1983, Mo-
nocotyledon evolution: Characters and
phylogenetic estimate. In Evolutionary bio-

Iogy, vol. 16, M. K. Hecht, B. Wallace and G.
T. Prance {(eds.), 255-395. Plenum Press,
New York. [Uma introdugdo simples para a
metodologia cladistica.]

Davis, . D. and V. H. Heywood. 1963, Principies
of angiosperm taxonomy. Krieger, New York.

*de Queiroz, K. and J. Geuthier. 1950. Phylo-
geny as a central principle in taxenomy:
Phylogenetic definitions of taxon names.
Syst. Zool 39: 307-322. [Uma proposta para
abandonar o sistemna linneano.]

de Queiroz, K. and J. Gauthier. 1992. Phyloge-
netic taxonomy. Annu. Rev. Ecol. Syst. 23:
449-480.

de Queirez, A, M. ]. Denoghue and J. Kim,
1995. Separate versus combined analyses
of phylogenetic evidence. Annu. Ren. Ecol.
Syst. 26: 567-581,

*Donoghue, M. ]. and P. D. Cantino. 1988. Pa-
raphyly, ancestors, and the goals of taxo-
nomy: A botanical defense of cladism. Bot.
Rew. 54: 107-128,

Doyle, J. A, M. J. Donoghue and E. A, Zimmer.
1994. Integration of morphological and ri-
boscmai RNA data on the origin of angios-
perms. Ann. Missouri Bot, Gard, 81: 419-450,

*Eldredge, N. and J. Cracraft. 1980. Phylogenetic
patterns and the evolutionary process: Metho-
ds and theory in comparative bielogy. Colurn-
bia University Press, New York.

*Farris, J. 5. 1974. Formal definitions of para-
phyly and polyphyly. Syst. Zool. 23: 548-
554. [Aqui um grupo polifilético é detini-
do como “um grupe onde o ancestral em
comum mais recente é designado nao ao
Proprio grupe, mas em outro”.]

Farmis, . 5. 1979. The information content of the
phylogenefic system. Syst. Zool. 28: 458-
519,

Farris, |. 5. 1989. Hennig86, Version 1.5. Port Je-
fferson Station, NY.

Felsenstein, |. 1978. Cases in which parsimony
and compatibility methods will be positi-
vely misieading. Syst. Zool. 27: 400-410.

Felsenstein, ]. 1981, Evolutionary trees from
DNA sequences: A maximum likelihood
approach. [. Mol. Evol. 17: 368-376.

Felsenstein, [. 1989. PHYLIP 3.2 manuai. Uni-
versity of California Herbarium, Berkeley.

*Forey, P L., C. ]. Humphries, [ L. Kitching, R.
W. Scotland, D. 7. Siebert and . M. Willia-
ms. 1992, Cladistics: A practical course in sys-
tematics. Oxford University Press, Oxford.
[Um resumo dos métodos cladisticos em
uso naquela época.]

*Frohlich, M. W, 1987. Commonis-primitive: A
partial validation by tree counting. Syst. Bat.
12: 217-237. [O principio diz que havendo
um grupo interno e um grupo externo, am-
bos com estados A e B de um cardter ho-
mélogo, se o estado A é muito mais comum
que o B no grupo externo, entdo o estado A €
provavelmente ancestral no grupo interno.]

Funk, V. A. 1985. Phylogenetic patterns and
hybridization. Ann. Missours Bot. Gard. 72;
681-715.

Gift, N. and P. F. Stevens. 1997 Vagaries in the
delimitation of character states in quantita-
tive variation: An experimental study. Syst.
Biol. 46: 112-125.

*Givnish, T. ]. and K. J. Sytsma. 1997. Homo-
plasy in molecular vs. morphological data:
The likelihood of correct phylogenetic in-
ference. In Melecular evolution and adapti-
ve radiation, T. ]. Givnish and K. J. Sytsma
(eds.), 55-101. Cambridge University Press,
Cambridge.

Goloboff, P A. 1993, NONA,Version 1.5.1. P A,
Goloboff, Tucumdn, Argentina.

Hall, B. G. 2005. Phylogenetic trees made easy, 2nd
ed. Sinauer Associates, Sunderland, MA.

*Hennig, W. 1966. Phylogenetic systematics. Uni-
versity of Tllinois Press, Urbana.

Hibbett, D. and M. . Donoghue. 1998. Integra-
ting phylogenetic analysis and classifica-
tion in fungi. Mycologta 90: 347-356,

Hillis, 0. M., M. W. Allard and M. M. Mivamo-
to. 1993. Analysis of DNA sequence data:
Phylogenetic inference. Methods Enzymol.
224: 456-87.

*Huelsenbeck, . £ 1995. Performance of phylo-
genetic methods in simulation. Syst. Biol.
44: 17-48. [Comparagio de mdxima veros-
similhanga, parcimonia e semelhanca geral
em simulagdes de computador para gerar
arvores filogenéticas. |

*Huelsenbeck, ]. P and D. M. Hillis. 1993. Success
of phylogenetic methods in the fourtaxon




38 JupD, CAMPBELL, KELLOGG, STEVENS & DONOGHUE -

case. Syst. Biol. 42: 247-264. [Muitos tipos de
métodos baseados na parcimdnia sdc relati-
vamente bem sucedidos na recenstrugdo de
filogenias|

Humphries, C. ]. and V. A. Funk. 1982. Cladistic
methodology. In Current concepts m plant
taxonomy (Systernatics Asscciation Special
Volume, No. 28), V. H. Heywood and [ M.
Moore (eds.), 323-36Z. Academic Press,
London, (Uma introdugao as metodologias
bésicas da cladistica.]

Humphries, C. J. and L. R. Parenti. 1986. Cladis-
tic biegeography. Clarendon, Oxford.

Kellogg, E. A, 1989. Comments on genomic ge-
nera in the Triticeae. Am. [. Bot, 76: 796-805.

Kellogg, E. A, R. Appels and R, J. Mason-Ga-
mer. 1996. When genes tell different sto-
ries: The diploid genera of Triticeae (Gra-
mineae). Syst. Bot. 21: 321-347,

Kitching, 1. ]., P L. Forey, C. }. Humphries and D.
M. Wiltiams, 1998, Cladistics: The theory and
practice of parsimony analysis, 2nd ed. Oxford
University Press, Oxford. [Um resumo dos
métodos para construir hipdteses filogené-
ticas baseadas na parciménia, incluindo té-
picos refacionados com os caracteres.]

Kror, K. A, and W. S. Judd. 1997. Systematics
of the Lyoniz group (Andromedeae, Erica-
ceae) and the use of species as terminals
in higher level cladistic analyses. Syst. Bot.
22: 47%-492.

*Maddison, D. R. and W. P. Maddison. 2000.
MacClade: Analysis of phylogeny and charac-
ter evolution, Version 4.0. Sinauer Associa-
tes, Sundetland, MA. [Um programa muito
Gtil para explorar a evolugio de caracteres
em um cladograma.|

Maddisen, W. E M. |. Donoghue and D. R.
Maddison. 1984, Cutgroup analysis and

. parsimony. Syst. Zool. 33: 83-103.

Mayr, E. and P. D. Ashlock. 1991, Principies of
systematic zoology, 2nd ed. McGraw-Hill,
NewYork,

*McDade, L. A. 1990. Hybrids and phylogenetic
Systematics. L. Patterns of character expres-
sion in hybrids and their implications for
cladistic analyses. Ezolution 44: 1685-1700.

*McDade, L. A. 1992. Hybrids and phylogenetic
Systematics. I The impact of hybrids on
cladistic analyses. Eoofution 46: 1329-1346.

McDade, L. A. 1997. Hybrids and phylogenetic
Systematics. IIl. Comparison with distance
methods. Syst. Bot. 22: 669-683.

Nelson, G. and N. Platnick. 1981, Systematics
and biogeography, Columbia University
Press, New York.

Pankhurst, R. J. 1991. Practical icz.onom.ic com-
puting. Cambridge University Fregs, Cam-
bridge. [A utilizagdo de computadores e
bases de dados em andlises cladisticas e
fenéticas.]

*Quicke, D. L.J. 1993. Principies and techniques of
contemporary taxonomy. Blackwell, London.

Remane, A. 1952, Die Grundlagen des naturiichen
Systems, der vergleichenden Anatomie and der
Phylogenetik (The principies of the natural
system, comparative anatomy, and phylo-
genetics). Geest & Portig, Leipzig.

Rydin, C., M. Kéllersjé and E. M. Friis. 2002,
Seed plant relationships and the systema-
tic position of Cnetales based on nuclear
and chloroplast DNA. Int. | Plant Sa. 163:
197-214.

*Sanderson, M. ]. and M. . Donoghue. 1989.
Fatterns of variation in leveis of homoplasy
Evolution 43: 1781-1795.

Schuh, R. T. 2000. Biological Systematics: Prin-
ciples and applications. Comell University
Press, Ithaca, NY. [Uma cobertura deta-
Thada da metodolegia cladistica e de sua
aplicagic em biogeografia, ecologia e con-
servagio.]

Simpson, G. G. 1961. Principles of animal ta-
xonomy. Columbia University Press, New
York.

Sneath, P H. A, and R. R. Sokal. 1973. Numerical
taxongmy. Freeman, San Francisco.

Sokal, R. R. 1986. Phenetic taxonomy: Theory
and methods. Annu. Rew. Ecol Syst. 17: 423-
442,

*Sokal, R. R. and F. ]. Rohlf, 1980. An experi-
ment in taxonomic judgment. Syst. Bot. 5:
341-3685.

Stevens, P. . 1980. Evoluticnary polarity of
character states, Annu, Rev. Ecol. Syst. 11:
333-358.

*Stevens, P. F. 1984, Homology and phylogeny:
Morphology and Systematics. Syst. Bot. 5:
395-409.

Stevens, P F. 1986. Evolutionary classification
in botany, 1960-1985.]. Amold Arbor. 67:
313-335.

*Stevens, P, F. 1991. Character states, morpho-
logjcal variation, and phylogenetic analysis:
A review. Syst. Bot. 16: 553-583.

Stevens, P F. 1997. How to interpret botanical
classifications: Suggestions from history.
BioScience 47: 243-250.

Stevens, P F. 1998, What kind of classification
should the practising taxonomist use to
be saved? In Plant diversity in Malesia IIT:
Proceedings of the 3rd International Flora
Malestana Symposium 1995, ]. Dransfield,
M. ]. E. Coede and D. A, Simpsen {eds.).
295-319. Royal Botanical Gardens, Kew,
Lendon.

Stuessy, T. F. 1983. Phylogenetic trees in plant
Systemnatics. Sidg 10: 1-13.

Stuessy, T. F. 1990. Plant taxonotmy. Columbia
Uriversity Press, New York.

*Swaofford, D. L. 1993, PAUP: Phylegenetic analy-
sis using parsimony, Version 3.1.1.

Distributed by the Tllinois Natural History Sur-
vey, Champaign.

*Swofford, D. L. 2000, PAUP*: Phylogenetic
analysis using parsimony and other methods,
Version 4.0, [Edicio teste Beta, distribuida
por Sinauer Associates, Sunderland, MA.]

*Swofford, D.L., G. . Clsen, P ]. Waddell and D.
M. Hillis. 1996. Phylogenetic inference. [n
Molecular Systematics, 2nd ed., D. M. Hillis,
C. Moritz and B. K. Mable (eds.), 407-514.
Sinauer Associates, Sunderland, MA. [Um
excelente resumo dos métodos de constru-
¢ao de drvores filogenéticas.]

Sytsma, K. . and J. C. Pires. 2001. Plant syste-
matics in the next 50 years-Remapping the
new frontier. Taxon 50: 713-732.

*Wagner, W. H., Jr. 1980. Origin and philosophy
of the groundplan-divergence method of
cladistics. Syst. Bot. 5: 173-193,

Wagner, W. H., Jr. 1983 Reticulistics: The recog-
nition of hybrids and their role in cladistics
and classification. In Advarices in cladistics:
Proceedings of the second meeting of the Wiili
Henuig Soviety, N. 1. Platnick and V. A. Funk
{eds.), 63-79. Columbia University Press,
NewYork,

Watrous, L. L. and Q. D. Wheeler. 1981. The
outgroup comparison method of character
analysis. Syst. Zeol. 30: 1-11.

Weins, . J., ed. 2000. Phylogenetic analysis of
morphological data. Smithsonian Institution
Press, Washington, DC.

Wiley, E. O. 1979. An annotated Linnaean hie-
rarchy, with comments on natural taxa and
competing systems. Syst. Zool. 28: 308-337.

*Wiley, E. O. 1981. Phylogenetics. Wiley, New
York. [Uma detalhada discussao dos prin-
cipios da cladistica,]

*Wiley, E. O., D. Siegel-Causey, D. R. Brooks
andV. A. Funk. 1991, The compleat cladist: A
primer of phylogenetic procedures (Universi-
ty of Kansas, Museum of Natural History,
Special Publication, No. 19}. University of
Kansas, Museum of Natural History, La-
wrence. [Um resumo dos métodos cladis-
ticos em uso nessa época.

Wofford, B. E. 2006. A new species of Skenan-
thium (Melanthiaceae} from Tennessee,
U.S.A Sida 22 447-459.

Zomlefer, W. B. and W. S. Judd. Resurrection of
segregates of the polyphyletic genus Zi-
gadenus sl {Liliales: Melanthiaceae) and
resulting new combinations. Novon 12:
299-308.

Zomlefer, W. B., N. H. Williams, W. M. Whitten
and W, 5, Judd. 2001, Generic dircumscrip-
tion and relaticnships in the tribe Melan-
thieae (Liliales, Melanthiaceae), with em-
phasis on Zigadenus: Evidence from IT5
and tmlL-F sequence data. Am.[. Bot. 88:
1657-1669.



i
H
i
&

RGN A NN SR 41

Sistemas de (lassificacao
das Angiospermas: Uma
Perspectiva Historica

Y

Através da historia, os cientistas tém tentade determinar
a meihor forma de classificar os seres vivos. Suas idéias
sopre como fazé-lo tém mudado consideravelmeante ao
longo do tempe. Neste capftulo discutiremos as princi-
pais maneiras como os botanicos classificaram as plantas
e o contexto tedrico em que se baseavam estas classifi-
cagdes. No entanto, a histéria das classificagoes € apenas
uma parte ¢a historia da sistemdtica. Em particular, as primeiras colecdes nas
quais se baseia grande parte da sistemética ndo sao os reflexos naturais do co-
nhecimento em aumento, mas decorrem da expansdo colonial européia e, em
Muites casos, estavam enviesadas per fatores tais como o preco gque os donos
de herbarios privacos podiam pagar ou o interesse que determinados grupos ta-
xondmicos despertavam nos pesquisadores. A sistematica também foi moldada
pelas relagdes freqilentemente complexas entre botanicos profissicnais e ama-
dores e destes com ¢ publiicc em geral. Estas relacdes fazem parte do contexto
histdrice da nossa disciplina, mesmo se sabemos muito pouco sobre elas (mas
ver, por exemple, Allen 1976).

e vocé olha para as arvores filogenéticas entre os Capitulos 7 e 9, percebe-
ra que € possivel estruturar classificagdes que refiitam precisamente os clados
nestas filogenias (ver Capitulo 2). Classificagdes e filogenias sdo hierdrquicas e
sao compostas de grupos contides dentro de grupos, No entanto, algumas clas-
sificagdes hoje utilizadas (em particular as classificacdes evolutivas) ndo tentam
representar filogenias dessa forma e ndo sdo estritamente hierarquicas. C que
estas classificagbes tratam de fazer pode apenas ser entendido no contexto de
uma longa histdria que inicia quande ninguém tinha qualquer idéiz acerca da
evolugdo. Assim, para entender as classificacoes, devemos entender sua histdria.

No passado, cs idealizadores de classificagbes tinham idéias bem diferentes das
que temos hoje scbre a natureza e sobre a fungdo das classificacdes. Mesmo assim,
tendemos a assumir que nossas idéias e as deles sdo as mesmas. Este problema
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tende a piorar porque o significado de alguns termos tem
mudado ao longe do tempo. O termo sistema é um exem-
ple muito claro: hoje ele refere-se a um conjunto de relactes
em genealogias (de Queiroz 1988), mas, no final do século
XVIIL este termo era utilizado para denominar classificagdes
baseadas em um dnice cardter — exceto no Reine Unido, onde
designava classificagdes baseadas em muitos caracteres, o
que no resto da Buropa era chamado de método!. Além disso,
0s sistematas vegetais (talvez mais do que quaisquer outros
sisternatas) tém tradicionalmente desconfiado de teorias e
considerado a classificagdo como uma disciplina empirica “li-
vre de teorias” (ver Stevens 1986, 1990, 1994, 19983, e Kornet
1991, para uma discussdo scbre este assunto). Acreditava-se
que teorias nao deveriam afetar as observagdes ou classifica-
cOes dos sistematas. Por tal motivo, com frequiéncia os siste-
matas ndo tém conseguido ou querido explicar os motivos
sobre suas decisdes em relago & classificaco.

Este capitule descreverd um pouco da histéria da classi-
ficagdo boténica para mostrar como idéias antigas, com fre-
giiéncia ndo-filogenéticas, foram incorporadas nos atuais
sistemas de classificagdo. Em primeiro lugar, discutiremos a
continua e duradoura tensdo entre aqueles que fazem as clas-
sificacdes, a maioria dos quais quer entender as relag@es entre
o0s grupos. Devemos lembrar, no entanto, que o termo relagdes
tem significados diferentes para pessoas diferentes), e aqueles
que as utilizam (que simplesmente gostariam que as classifi-
cagtes fossem estaveis). Assim, discutirernos como sdo com-
preendidas as relagdes, como a natureza é visualizada e como
sdo delimitadas as categorias hierdrquicas superiores. Indica-
remos também os motivos das modificagfes na circunscricao
de alguns dos principais grupos e seu contexto histérico (aqui
s0 discutiremos as principais categorias hierdrquicas superio-
res — acima de género; para uma discussio sobre o conceito
de espécie, ver Capitulo 6 e Stevens 1992, 1997b).

Classificagao, natureza e estabilidade

Ao longo de centenas de anos, os botinicos tentaram desen-
volver classificagdes “naturais”. Até recentemente assumimos
que a histéria da sisterndtica era a histdria de um tinico sistema
“natural” que foi sendo desenvolvido gradualmente ao longo
dos séculos. Estes principios foram explicitados pela primeira
vez por Caesalpinus. Tournefort e Linneu descreveram gé-
neros “naturais”, e Linneu sugeriu certo nimerc de familias
“naturais”, embora ndo as tertha descrito. O método “natural”
recebeu um forte impulso em 1789, com o Genera Plantarum,
de A. L. de Jussieu, onde este autor descreveu géneros e fami-
lias e inseriu estas dltimas dentro de classes. Este trabalho é a
base para os nossos sistemas de classificagdo atuais. Embora
novas familias e faxa superiores como as ordens tenham sido
adicionados, nada de fundamental realmente mudou.
Infelizmente, a palavra natural ndo apresenta um sig-
nificado dnico; pelo contrario, tem sido muito utilizada por
diversos autores para indicar uma coisa que estd de acordo
com as prdprias idéias acerca da natureza ou sobre a cons-
trucao de sistemas de classificagdo. Os sistematas do século
XV tinham suas proprias idéias sobre a natureza, que eram
bem diferentes das nossas (certamente ndo eram evolutivas),
e as suas praticas da sistematica e da classificagio sio melhor
compreendidas levando-se em conta o modo como eles inter-

pretavam a natureza. Os sistematas do século XIX se basea-
ram no trabalho dos seus predecessores. Embora eles em geral
n&o indicassem claramente suas idélas e compreensio sobre
a naturezz, que estavam mudando, a forma que discutiam e
refratavam as relagdes entre organismos ndc eram muito dife-
rentes das praticadas no século antericr. Sob muitos aspectos,
as préticas do século XIX persistiram até o século XX.

Alguns historiadores da classificagio visualizam uma ten-
déncia a partir da utilizagdo de sistemas analiticos de agrupa-
mento muito comuns ne sécujo XVIII para uma série de pro-
cedimentos mais sintéticos no século XIX. Nos procedimentos
analiticos de agrupamento, um ou alguns poucos caracteres
sdo utilizados sucessivamente para definir grupcs, assim
os organismos sao divididos em grupos cada vez menores.
Come um todo, o processo se assemelha a utilizagdo de uma
chave analitica. Nos procedimentos sintéticos de agrupamen-
to, muitos caracteres sdo utilizados e grupos sdo delimitados
(“sintetizados”) com o awdlio deles (Mayr 1982).

A diferenciagao entre os dois tipos de procedimentos nem
sempre £ clara. Mesmo no século XX, alguns boténicos utili-
zavam sisternas analiticos (divisivos) baseados em um tmico
carater (p. ex., John Hutchinson, que dividia as dicotiledoneas
em grupos herbéceos e lenhosos, um tipo de classificagio que
até Linneu descartou por considerd-la “obscena”; ver Hu-
tchinson 1973). Por outro lado, a metodologia desenvolvida
por Jussieu no final do século XVIII para reconhecer relagdes
entre grupos é sintética.

Espera-se que as classifica-
oes fagam muito mais do que
refletir a natureza. Espera-se
também sejam (1} de facil uti-
lizagdo, {2) estaveis, (3} de ficil
memorizagdo, (4) preditivas e
(5} concisas, sendo que estes
atributos desejdveis is vezes
conflitam entre si. O primeirc a
enunciar este conjunto de atri-
butos desejaveis nas classifica-
¢Oes fol Andreas Caesalpinus,
em 1583 (ver Greene 1983, vol.
2: 815-817). Assim, o sistema-
ta deve ndo apenas descrever
a natureza (ou o que quer ela/
ele entenda por natureza), mas
também produzir um sistermna que deve ser 1itil para uma co-
munidade de usudrios, sendo que muitos destes ndo terao
qualquer interesse nas idéias pessoais do sistemata acerca da
natureza, Antes do século XX, grande parte destes usudrios
eram médicos, mas existia também um grande contingente
(que inciuia muitas mulheres) do que poderfamos chamar
de “amadores”. No final do século XVIIL, a palavra botinica
significava estudos de classificagdo, ao tempo que a botdnica
filosdffca envolvia o que hoje denominamos fisiologia e dreas
correlatas.

Durante o século XIX, os botanicos profissionais eram
pessoas que construiam classificagdes, enumeravam os pro-
dutos naturais de wm pais e assim por diante; todes eram
homens. Cs botdnicos amadores, por outro lado, identifi-
caram plantas por um periodo surpreendentemente longo,
utilizando o sistema Linneano (ver abaixo). Muitos destes
amadores eram mulheres, e a botdnica era muite popular

ANDREAS CAESALPINUS
{1519-1603, italiano)

o}
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como disciplina ensinada as criangas. No final daquele sé-
cule, na forma de disciplina baseada em laboratdrio, a bota-
nica “nova”se tomou popular nas universidades. A botanica
“yelha”ou classificatéria foi considerada arbitraria, envolvida
apenas com a designagao de nomes e mais um passatempo
para criangas e mulheres do que umna ciéncia verdadeira (ver,
por exemplo, Coulter 1895). A boténica sistematica depois
foi reabilitada e seus usudrios atuais incluem uma grande di-
versidade de bidlogos; no entanto, em paises anglo-saxdes,
ainda existe uso coloquial da palavra botdnica, que reflete a
visdo do século XIX.

A estabilidade dos nomes taxonémicos tem sido um pro-
blema perene na boténica sistematica. Os sistematas tém
preferido com freqiiéncia deixar os nomes dos taxa sem mo-
dificagbes — mesmo nos casos em que tais nomes conflitavam
com suas opinides particulares sobre as relacbes entre dife-
rentes géneros e espécies — ac ponto de deixar seus leitores
chateados (Stevens 1994, Capitulo 10; 1997a). Até George
Bentahm e J. D. Hooker, 0s autores da enorme obra em trés
volumes, Genera Plantarum (1862-1883), delimitaram alguns
taxa de modo a refletir usos e costumes. Ou seja, construi-
ram alguns taxg que ndo eram naturais, mesmo na definigéo
que eles seguiam desta palavra. Bentham chegou a ignorar a
sua propria defimitagdo de alguns texa quando da discussio
da distribuicio destes (Stevens 1997a). Neste livro, tentamos
construir uma classificagdo que reflita o melhor possivel as
relacdes entre os faxa, e provavelmente muitos leitores de-
sejarde que nao fivéssemos feito tantas mudancas. Este é um
ponto de vista tradicional! Desafortunadamente, o fato das
relagOes serem estdveis ndo necessariamente quer dizer que
os nomes Linneanos que utilizamos para designar os taxa
também o sejam; discutiremos estes motives posteriormente.

J. S. L. Gilmour (1940) propagou a idéia de que a melhor
classificagde é aquela que tem a maior utilidade geral. Esta
idéia, no entanto, deixa em aberto a defini¢do de utilidade.
As necessidades de muitas pessoas que utilizam sistemas
de classificagio podem mudar muite ao longe dos anos, e
necessidades diferentes podem ser conflitantes (Stevens
1998b); o que pode resultar em classificagdes conflitantes.
Certamente as idéias de Gilmour agucaram as tensdes entre
aqueles que desejavam classificagdes que refletissem a his-
toria evolutiva e aqueles sem qualquer interesse em relagdes
filogenéticas.

J& em 1778, Lamarck tinha feito uma propoesta para solu-
cionar este problema: os caracteres utilizados na classificagio
formal ndo tinham de ser os mesmos utilizados na identifica-
¢do. As chaves (ver Apéndice 2), cuja utilizagdo Lamarck pro-
movey, uniram assim usudrios em geral e especialistas. Ca-
racteres de facil visualizago podem ser utifizados em chaves
e estes ndo precisam ser os mesmoes (e as vezes inconspicuos)
caracteres utilizados para separar grupos em uma classifica-
¢io formal. As chaves tornaram ficil a tarefa de dar nome cor-
retc a wma planta, a0 mesma tempo em que grupos de uma
classificacdo ndo tinham, e ainda ndo t8m, que ser facilmente
reconheciveis.

As classificagdes também foram afetadas pelo respeito a
certas autoridades taxondmicas. Alguns grupos de plantas
tém sido reconhecidos de longa data, por exemplo, Labiatae,
Liliaceae, Cruciferae e Compositae. Muitos destes nomes
ndo terminam em -dcede, como de convencdo. [sto indica

que estas familias ndo estdo baseadas em um género em
particular e que seu nome antecede as classifica¢des “cien-
tificas”. O fato de tais grupos terem sido sempre reconhe-
cidos ¢ freqiientemente utilizado como evidéncia de que se
trata de grupos “naturais”. Se estes grupos foram aceitos por
autoridades reconhecidas na disciplina, diz o argumento,
entdo devem estar corretamente delimitados. Em geral, os
sistematas tém relutado em modificar tais grupos, embora
na nossa classificagio, Labiatae, e particularmente Liliace-
ae, tenham uma delimitagio muito diferente daquela de 15
anos atras.

Estes grupos paradigmati-
cos sdo geralmente Gbvios na
flora européia, um fato que re-
flete a origem européia da bo-
tdnica sistemdtica. Nao apenas
esta disciplina se originou na
Europa, mas também foi do-
minada por europeus durante
séculos. Até Asa Gray (1810-
1888), ndo houve botinicos
norte-americanos que fossem
considerados como iguais por
$eus pares eurcpeus, € apenas
com Charles Bessey (1845-
1915} a botanica norte-ameri-
cana se tornou completamente
independente (Dupree 1959;
Cuerrier et al. 1996). Em outras partes do mundo, especial-
mente localidades que foram coldnias européias, o dominio
europeu persistiu por mais tempo, o que fci especialmente
evidente nas floras de paises que foram escritas por botanices
europeus, com base em materiais depositados em instituicSes
européias.

ASA GRAY
(1810-1888, americano)

Entendendo as relacoes entre grupos

Mencionamos na se¢ao anterior que os sistematas des sécu-
los XVIII e XIX viam a natureza de modos muito diferentes
da nossa visao atual. Come podemos saber o que pensavam?
As analogias que utilizavam gquando descreviam relagdes que
enxergavam na natureza e os diagramas gue preparavam para
explicar estes padrGes sZo boas fontes de informagéo.

Embora para nds seja 6bvio que as relagdes entre faxa
possam ser ilusiradas na forma de um diagrama em formato
de drvore, a razdo disso é que partilhamos um conjunto de
premissas acerca de como os organismos se tomaram o que
sdo. Assim,por meio deste livro, ilustramos as relagdes como
se fossem drvores genealdgicas, com os organismos atuais
unidos através de ancestrais extintos (este tipo de diagrama é
conhecido como &rvore de Steiner).

Muites dos nossos predecessores ndo partilhavam esta
visdo da natureza. Pense no mundoe antes de Darwin ¢ das
idéias sobre a evolugdo. Como vocé pederia imaginar que as
plantas estdo relacionadas entre si? O que significava a pa-
lavra relacionadas? De fato, parece que muitos botédnicos dos
seculos XVIII e XIX pensavam nas relacdes entre as plantas
como as relagdes entre os paises ilustrados em uma mapa ou
entre as estrelas em uma constelagic; isto 8, as relagdes eram
reficuladas e até multidimensionais.
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Antoine-Laurent de Jus-
sieu descreveu muitas das fa-
milias cuja evolugdo tentamos
desvendar. Seus géneros e fa-
milias foram interpretados ao
lengo de dois séculos como se
fossem grupos mais cu menos
distintos, mas ndo era assim
gue ele os enxergava. Para Jus-
sieu, as rela¢des na natureza
eram um continue, sem um
ponto claro de separagdo ou
limite. Qualquer divisdo neste
continuo era obra do homem,
ndo da natureza. Jussieu enfa-
tizou que os grupos estavam
unides entre si e que suas fa-
milias naturais (por exemplo,
Compositae) para ele eram justamente naturais porque eram
exemplos desta natureza continua. Nao ¢ de surpreender que
os géneros destas familias fossem de dificil delimitaqao.

Tante para Jussieu quante para seu colega Lamarck, a hie-
rarquia taxondmica era um conjunto de palavras, cada uma
das quais se referia a uma parte de um continuo e que, em
conjunte, auxiliavam a memoria para lembrar a totalidade.

ANTOINE-LAURENT DE
JUSSIEU
(1748-1836, francés)

FIGURA 3.1

Surgiram complicagdes com as descrigdes dos grupos reco-
nhecidos por Jusssieu. Estes grupos raramente eram caracte-
rizados de modo integral pelos atributos que ele fistou, e uma
descricio de familia com freqiiéncia indicava apenas carac-
teres de alguns géneros, e ndo da tetalidade ou continuo de
variagdo nela contidos.

Um diagrama particularmente interessante desse periodo
é o “mapa geografico-genealdgico” de P. D. Giseke, de 1792
(Figura 3.1). Neste diagrama, circulos de diversos tamanhos
representam farnilias e estdo situados a diferentes distancias
entre si. Giseke teve dificuldades para explicar que as relagdes
ilustradas néo eram do tipe “avd-neto”, mas do tipo “primo-
primo” ou “cunhado-cunhado”. Ele também procurou detec-
tar se existiam familias intermedidrias entre as ilustradas e
fez distingOes entre os tipos de relagées possiveis quando da
complexa descri¢do bidimensional das relagGes entre grupos.

Muito mais tarde, o Genera Plantarum de Bentham e
Hocker (1862-1883) refletiu os principios enumerados pela
orimeira vez por Bentham em 1857. Bentham e Hooker pen-
savam que 0s grupos apresentavam relacoes reticuladas e que
as vezes, ou freqlientemente, os limites entre grupcs nio es-
tavam claros. Em geral, as suas idéias ndo eram muito dife-
rentes daquelas de Giseke.

Através de grande parte do século XIX e at¢ uma parte
consideravel do século XX, as rela¢fes botdnicas foram ilus-

Uma parte do "mapa genealégico-geografico” de Giseke (1752).
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tradas como muito complexas e reticuladas. Mesmo quando
se utilizavam diagramas para mostrar refacdes evolutivas,

pos atuais eram unidos diretamente com outros grupos
atuais. (Estes diagramas eram conhecidos como drvores de
expansdo minima). Tais diagramas implicam que grupos
atuais sdo os ancestrais de outros grupos atuais, o que néo faz
sentido em termos de processos evolutivos.

Um ponto de vista mais evolucionista seria dizer que dois
grupos atuais descendem de um tinico ancestral em comum
extinto. No entanto, grupos atuais eram ligados entre st em
parte porque muitos botdnicos (desde a época de Johann
Georg Forster, em 1786) ndo gostavam de falar em reiagbes
ancestrai-descendentes. [sto era assim porque as relagdes
ancestral-descendentes ndo podiam ser visualizadas direta-
mente, e, mais tarde, porque o registro féssil era muito pobre,
dificultando a deteccido dos ancestrais. Existern alguns exem-
plos de arvores antigas incluindo ancestrais extintos, mas tal
tipo de ilustragao é incomum (para ilustragdes, ver Lam 1936
eVoss 1952).

Além de ilustrar a conexdo
simultinea entre grupos, estes
complexos diagramas também
tinharn por objetivo ilustrar a
“supericridade” ou “inferjori-
dade”de determinados grupos.
Isto pode ser observado no tra-
balho de Charles Edwin Bessey,
uma grande figura da botanica
dos Estados Unidos no final do
século XIX. Ele produziu uma
série de diagramas descreven-
do relagdes e, no final da sua
carreira, estes diagramas mos-
travam grupos atuais ligados
diretamente entre si (Figura
3.2) (Cuerrier et al. 1996).

Bessey desenhou seus diagramas para ilustrar as princi-
pais tendéncias de avango (e, as vezes, também reversdes), e
sua classificagdo deve ser interpretada como uma seqiiéncia
que em parte reflete estes diagramas. Resulta de interesse que
Bessey, tentando fazer uma sistemnatica mais filosofica, rejei-
tou a ilustra¢do mais freqliente da natureza, como um mapa.
De fato, suas “4rvores”iscladas sdo semelhantes com arqui-
pélagos ou mapas, mesmo quando apresentam um ebxo evi-
dente. Eles sdo conceitualmen-
te semelhantes s ilustracbes
da natureza que ele rejeitou, e
apresentam semelhancas com
conceitos de Linneu ou Jussieu.
Embora Bessey fosse enfdtico
em que a classificagdo deve-
ria refletir a filogenia, a forma
como ele produziu sua classi-
ficagdo tornou este objetivo de
dificil obtengio.

Qutre dos principais sis-
temas de classificagao foi o de
Arthur Cronquist {1919-1992),
e consiste também em 4rvores
de expansdo minima que as

CHARLES EDWIN BESSEY
(1845-1915, americana)

ARTHUR CRONQUIST
(1919-1992, americano)

FIGURA 3.2 Uma das "arvores” isoladas de Charles Bessey. (Fonte:
Bessey 1915.)

vezes permitem até relagdes reticuladas entre grupos (Cron-
quist 1981; Figura 3.3). Estas drvores certamente sdo de dificil
interpretag@o em termos filogenéticos. Certa falta de vontade
para especificar conexdes apenas historicas entre grupos é
associada com uma tendéncia a enfatizar a evelugdo em pa-
ralelo, tendéncias em paralelo ou até idéias de ortogénese
(evolugdo dirigida), como fica particularmente evidente nos
primeiros trabalhos de Cronquist. Segundo sua argumen-
tagdo, se dois grupos ndo estdo diretamente relacicnados, a
ocorréncia do mesmo cardter em ambos os grupos pode ser
explicada por evolugio independente.

H. F. Wernham, em uma influente série de artigos (1911~
1912), afirmou que as Sympetalae (bem como as monoco-
tiledoneas, dicotileddneas e até as angiospermas como um
todo) eram polifiléticas. Ele acreditava que todos os caracteres
importantes tinham evoluido paralelamente em linhagens
proximas, porém independentes. De fato, sugestdes acerca
da ocorréncia generalizada de paralelismos em padrdes de
inter-relagfes sdo muito freqiientes a partir do final do sécu-
lo XVIIL. Ainda, alguns naturalistas do século XIX afirmaram
existir paralelismos semelhantes dentro de grupos de plantas
e animais. A axisténcia desses paralelismos foi tomada como
evidéncia de que o padric “real” de inter-relagdes naturais
tinha sido descoberto.
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| 7 Salical FIGURA 3.3  Algumas das refagdes sugeridas por Cronguist:
o . partes de trés diagramas do seu livro, medificados com base
5, Nepenthales ' ] na discussao neste texto. (Modificada de Cronquist 1981.}
i 8. Capparales |
i 6. Violales
9, Batales
4. Lecythidales —————— 10. Ericales
d —_—
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: l 2. Theales i 4l—-ﬁ L
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‘< Polygonales

Plumbaginales

3. Piperales

| 2. Laurales 1. Magnoliales 6. Nymphaeales
| o auaes }

QO nome de Rolf Dahlgren estd hoje associade com a
representacdo diagramadtica de uma secgio transversal de
uma arvore filogenética (“Dahlgrenogramas”) (Figura 3.4).
Os grupos estdo representados por conjuntos de diferentes
tamanhos, sendo que a relagio entre eles é inferida {mas
nao claramente mostrada) pela forma em que os grupos es-
tio desenhados. Estes diagramas tém sido muito utilizados
para mostrar resultados sobre a variagdo de determinados
caracteres, tais como a distribui¢io de iriddides ou de tipos
de plastidios das células crivadas. Conceitualmente, os Danl-
grenogramas estdc mais proximamente relacionados com os

iy N
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Cvdlnmlg, ~ Oloh:nrenlas . __:__‘_-

- \

|”H|”H]”FH Cera epicuticular tipo convallaria

diagramas em forma de cacto de Bessey (ver Figura 3.2) ou
com o “mapa geografico-genealdgico de Giseke” (ver Figu-
ra 3.1) do que com as filogenias utilizadas neste livro. Ainda,
para alguns autores, o fato de tais diagramas nao terem cono-
tagOes evolutivas era uma virtude, pois permitiam pensar nas
relagdes de um modo geral, sem ter de preocupar-se com a
evolugao (Heywood 1978). Note que, nesse contexto, 0 termo
relagfes ndo podia significar relacdes evolutivas e, muito me-
nos, relagbes filogenéticas. No entanto, como veremaos a seguir,
na década de 1570 existia uma clima de mudangas, e o pro-
prio Dahlgren estava muito interessado em filogeria.

FIGURA 3.4 Um exemplo de “Dahlgrenograma’; um diagrama que representa uma
seccao transversal de uma arvare filogenética. O diagrama a direita é a representacao

tridimensionai do diagrama a esquerda. (Fonte: Dahlgren et al. 1985.)
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(lassificacdes e memoria

O uso das classificacdes como auxiliar da memdria era fun-
damental antes do advento da informdtica e em perfodo
em que os livros ndo eram tao comuns. Uma classificacao
precisava ter um ntimero moderado de familias que, por
sua vez, tinham de ser divididas em subgrupos que nic
fossem muito grandes nem muito pequenos. Linneu enfa-
tizou o valor de um sistema deste tipo e agrupou as menos
de 10.000 espécies conhecidas até entiio em conjuntos de
dez, que por sua vez, foram agrupados em quatro catego-
rias hierdrquicas.

Jussieu, cuja classificacdo refletia sua visdo continua da
variagio na natureza, reconheceu categorias que ele acredi-
tava serem nem muito pequenas (pelo menos 2 integrantes)
nem muito grandes (até 100 integrantes). Assim, ele rejeitou
familias monogenéricas e dividiu as Compositae - pensan-
do que eram muito “naturais”, mas otiginalmente possuiam
mais de 100 géneros — em trés familias.

De mode semelhante, antes que o Genera Plantarum fosse
escrito, Bentham, Hooker e alguns de seus colegas, incluindo
Asa Gray, tinham chegado a um consenso de que 200 seria o
rimero limite de familias que poderiam ser reconhecidas; de
outro modg, seriam muitas para memorizar (201 foi o nimero
final). Bentham e Hooker também concordavam que os taxa
deveriam conter entre 2 e § - raramente até 12 - integrantes.
No entanto, algumas das familias que eles aceitavam tinham
centenas de géneros.

Bentham e Hooker reconciliaram suas intengdes de ter
nimeros baixos e fixos de familias relativamente grandes
e a necessidade de ter taxa pequenos em todos os niveis
hierdrquicos por meio da criagdo de grupos formais ou in-
formais, segundo as necessidades. Como resultado, todas
as categorias supragenéricas do Genera Plantarum apresen-
tam menos de 14 integrantes. Grupos pequenos deste tipo
sao especialmente tteis para o manejo e memorizagdo da
informacg&o, e a énfase em reconhecer géneros e familias
grandes minimizou a quantidade de nomes a serem utili-
zados, evitando potenciais sobrecargas 8 memoéria (Stevens
19974, 2002).

A formacao das categorias
hierarquicas superiores

A idéia de que praticamente todas as plantas pertencem a
géneros com duas ou mais espécies foi sugerida por Conrad
(Gessner mais ou menos na metade do século XVI (Morton
1981). No entanto, agrupamentos semelhantes de plantas
(e animais) sdo evidentes nas classificades utilizadas por
nativos de muitas regides (Atran 1990; Berlin 1992). O reco-
nhecimento destes agrupamentos é baseado na sua clareza,
notoriedade e utilidade para o observador. Esta nogéo de no-
toriedade se fundamenta na semelhanga ou diferenca entre
os integrantes de um grupo, na sua abundancia e utilidade
para os humanes. As unidades bdsicas nestas classificagGes
costumam ser nomeadas com um binomial ou com um nome
+ um adjetivo.

Nos herbais ou outras fontes antigas de literatura bot-
nica, as ptantas sdo agrupadas de diversos modos (arranjos
em ordem alfabiética sdo comuns), embora com freqiéncia

nao esteja claro como estes
grupos eram reconhecidos.
Em 1694, Joseph Pitton de
Tournefort forneceu diretri-
zes claras para descrever gé-
neros (ver Dughi 1957). Ele
argumentou que caracteres
genéricos deveriam ser reco-
nheciveis em todos os inte-
grantes do género e deveriam
ser visiveis sem o auxilio do
microscdpio. Quando possi-
vel, estes caracteres deveriam
ser tomados das flores e dos
frutos. Tournefort denominou
os grupos baseados nestes
caracteres de géneros prima-
rios. No entanto, se estes géneros fossem muito grandes,
caracteres adicionals poderiam ser utilizados para definir
géneros mencres (ver também Walters 1986 e as referén-
cias ali citadas). Tournefort chamou de géneros secundérios
aqueles géneros baseados em caracteres nio-reprodutivos.
Ele também sugeriu que seria importante manter o niime-
ro total de géneros em cerca de 600 (Stevens 1998a). Este
numero concorda com as classificagdes coloquiais que esta-
vam em uso ao redor do mundo {ver Berlin 1992). De fato,
a classificacdo de Tournefort apresenta muitos pontos em
comum com as classificagdes coioquiais.

Carolus Linnaeus Linneu se focalizou nos géneros, e suas
descrigbes foram muito mais detalhadas que as de Tournefort.
Linneu acreditava que géne-
ros e espécies eram entidades
reais e que represeritavam hie-
rarquias diferentes na organi-
zacdo da natureza, ao tempo
que categerias superiores se-
riam produto da conveniéncia
humana. Ele enfatizou que
caracteres de flores e frutos de-
veriam ser utilizados para dife-
renciar géneros e combinou a
maioria dos géneros primarios
e secundarios de Tournefort.
Utilizou caracteres vegetati-
vos para distinguir espécies.
No entanto, como o préprio
Linneu observou “Characterem
non constituere genus, sed genus
characterem” (Linnaeus 1751: 119), o que quer dizer aproxima-
damente que os géneros existern na natureza independen-
temente dos caracteres utilizados para identificd-los e, com
certeza, de medo independente de qualquer aplicagdo rigida
de caracteres “genéricos”.

Estas e outras afirmacdes similares, junto com a forma,
que Linneu descrevia e reconhecia os géneros (p. ex., ele nem
sempre mudou as descrigdes genéricas apés a incluse de
novas espécies), fazem com que suas praticas &s vezes nos
parecam desprovidas de diretrizes claras (Stafleu 1971; Ste-
vens 2002). Como Tournefort, Linneu preferia os grupos pe-
quenos em todos os niveis hierdrquicos. Ainda, em tempos
recentes, tornou-se comum a crenga de que Linneu era uma

JOSEPH PITTON DE
TOURNEFORT
(1656-1708, francés)

CAROLUS LINNAEUS
{1707-1778, sueco)
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espécie de essencialista, uma pessoa que acreditava que cs
taxa apresentam certos tipos de caracteres fixos sem 0s quais
eles ndo poderiam ser formaimente reconhecidos (nova-
mente, uma interpretacio inconsistente). No entanto, isto €,
na melhor das hipdteses, uma grande simplificacdo (Winsor
2001; Stevens 2002).

Qs géneros atuais sdo construidos nas bases assentadas
por Linneu. No entanto, muitos taxonomistas (pelo menos
em teoria) toleram géneros que sejam diferenciados por ca-
racteres que ndo os de flores e frutos. Na pratica, os caracteres
reprodutivos tém sido a principal fonte de caracteres utiliza-
dos na diferenciagdo entre géneros. No entanto, muitos bo-
tAnicos importantes de século XIX ndo acreditavam que na
natureza existisse uma hierarquia de género (ou familia, por
exemplo). Na metade do século XIX isto também se aplicava
as espécies (Stevens 2002,

Na década de 1870 parecia até que a maicria dos géneros
id era conhecida, mas este estado de coisas iria mudar. Géne-
ros eram interpretados como grupos de espécies separados
entre si por “lacunas” de tamanho apropriado {ver a seguir).
Hall e Clements {1923: 6) apelaram por “estudos experimen-
tais ¢ estatisticos dos critérios em usc para delimitar géneros”,
em um artigo cujo titulo indicava que tentavam esclarecer o
modo como os sisternatas detectavam as filogenias. Na ver-
dade, o propésito deles era manter o status quo, a delimitagdo
convencional (ampla) dos géneros (e das espécies) devido
a “importancia do sistema e dos mecanismos da memaria”
(Hall e Clements 1923: 7). Além disso, eles ndo forneceram
nenhuma nova forma de detectar filogenias.

A idéia da existéncia de familias de plantas foi especifi-
camente sugerida por Pierre Magnol em 1689 (ver Adanson
1763-1764, vol. 1: xdi-xxvil). Magnol utilizou caracteres obti-
dos de todas as partes das plantas, ou s vezes uma “affinité
senstble” que ndo podia ser expressa em palavras. Ele ndo re-
conheceu todas as familias que poderia, porque gueria manter
um nuimero pequeno delas. Ao tode, reconheceu 76 farnilias.

Linneu descreveu classes e ordens (= familias) no seu
sistema sexual. As plantas foram designadas em grupos
principalmente com base no nimero e arranjo dos estames
e secundariamente no nimero de estigmas e estiletes. Por
exemplo, Datura e Verbascum, que apresentam dois carpelos e
um unico estilete, foram incluidos nas categorias Pentandria
Monogyna.

Linneu também apresentou um méfodo natural para
agrupar géneros em familias naturais (em 1751 ele reconhe-
ceu 67, com um acréscimo importante de géneros ndo inseri-
dos em nenhuma delas). Linneu deu énfase & necessidade de
caracteres exclusivos para cada familia e que deveriam ser en-
contrados em todos seus integrantes. Sem estes caracteres, o
método natural seria “como um sino sem o badale”. Mesmo
assim, Linneu foi incapaz de fornecer tais caracteres, até para
as mais naturais das familias, como Urnbelliferae (Apiaceae).

Embora seu sistema sexual (largamente artificial) e seus
géneros naturais se baseassem principalmente em caracteres
de flores e frutes, no que tange as familias naturais, Linneu

(1751: 117) sugeriu que “Habitus occulte consulendus est”- "0
habito deve ser consultado em secreto”, Para Linneu, hdbito

compreendia todas as outras partes da planta que nao flores
e frutos, incluindo caracteres foliares, e que também pode-
ram ser utilizados para separar familias. Ele nctou que seu

método natural era incompleto, viste que as plantas mostra-
vam relades em diversas dire¢des, como os territérios de um
mapa, porque muitas plantas ainda nao tinham sido desco-
bertas e os habitos das plantas eram pobremente conhecidos
(Linnaeus 1751: 26-36, 137).

A necessidade, entdo, era de encontrar caracteres que in-
dicassem as relagdes entre as categorias hierdrquicas supe-
riores. Entre 1763 ¢ 1785, trés
autores tentaram fazer isto de
modos diferentes, iniciando
assim debates que se esten-
deriam peles dois séculos se-
guintes. Por meio de exemplos,
Michael Adanson (Adanson
1763-1764) mostrou que cada
caracteristica das plantas varia
dentro dos grupos naturais. As-
sim, Adanson concluiu que ne-
nhum cardter era essencial para
definir um grupo e que estes so
podiam ser definidos mediante
combinagdes de caracteres. As-
sim, uma classifica¢do sé pode-
ria ser produzida por meio da
exaustiva comparagio de todas
as partes e propriedades das plantas.

Adanson nio disse explicitamente como seria elaborada
tal classificagio, mas seu contempordnec Marie Jean Antoine
Nicolas Caritat de Condorcet (1743-1793}, estabeleceu que
a elaboragdo de uma classifi-
cagdo deveria envolver a me-
canizagdo do registro dos ca-
racteres (uma tarefa nada facil
dois séculos antes dos compu-
tadores!). Outros naturalistas,
possivelmente evitando ter de
revisar todos os caracteres em
cada planta, precisavam de di-
retrizes claras para decidir se
alguns caracteres seriam mais
importantes do que outros. Em
1778, Jean-Baptiste de Lamar-
ck forneceu um esquema de
pesagem numérica (o primeiro

MICHEL ADANSON
{1727-1806, francés)

. i JEAN-BAPTISTE-PIERRE-
conhecido paraa botdnica), de-  ANTOINE DE MONET DE
signando valores de semelhan-  LAMARCK

¢a para os caracteres, de acordo
com a amplitude com que tais
caracteres estavam distribuidos nas plantas (por exemplo, o
qudo cornuns sdo o0s calices). Fle nao levou em conta apenas
presenga ou auséncia, mas também a natureza do carater.

Jussieu (1789) construiu “grupos” por meio de sintese,
construindo sucessivamente espécies, géneros e familias.
Esta sintese parece ter sido norteada por idéias de semelhan-
¢a geral. Entdo ele mostrou como grupos de delimitacdo su-
cessivamente menor podiam ser caracterizados por atributos
diferentes. Descreveu estes atributos como se eles fossem
invaridveis no nivel que caracterizavam e discordeu profun-
damente com Adanson sobre a inexisténcia de caracteres in-
varidveis e essenciais.

{1744-1829, francés)
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Augustin-Pyramus de Can-
dolle viu a prdpria subordinacdo
de caracteres como o terceiro
estdgio na detecgio de relagdes,
apés dois estagios, o inicial e o
de comparacdo geral (Candol-
le 1813). Esta subordinacio de
caracteres era similar ao modo
que Jussieu descreveu a distri-
buicio dos atributos. (Candolle
tendia a dar o mesmo peso aos
mesmaos caracteres, pelo menos
em taxa relacionados.}

Note que a énfase de Jus-
sieu na sintese era compativel
COm a sua Crenca na inexistén-
cia de grupos claramente sepa-
rados na natureza. Além disso,
Jussieu acreditava que seriam descobertos grupos de plan-
tas que preencheriam as lacunas aparentes entre os grupos.
Candolle, por outro lado, tendia a dar énfase 4 andlise. Ele
afirmava que existiam grupos distintos na natureza e que as
descobertas botdnicas ndo estavam preenchendo as lacunas
morfolégicas entre os grupos. Assim, ele procurcu por atribu-
tos que caracterizassem os grupos taxondmicos,

Durante os séculos XIX e XX as diferencas fundamentais
entre as concepgdes profundamente diferentes na natureza
de Candolle e Jussieu praticamente nunca foram discutidas, e
ndo foi desenvolvido nenhum contexto tedrico para efetuar a
pesagem dos caracteres. Quando ou como pesar o caracteres
permaneceu w assunto nao resolvido por um século e meio.
Os argumentos entre partidrios de Jussieu ¢ de Adanson so-
bre a pesagem de caracteres se focalizavam mais em quais
caracteres deveriam ser usados do que a maneira e a necessi-
dade ou nio de utilizar todos os caracteres.

Certo nimero de sisternatas, especialmente franceses e
alemdes, adotou o conceito de tipos. Estes poderiam repre-
sentar vdrios conceitos, desde os atributos morfolégicos mais
freqitentes em um grupo, até uma flor “perfeita” — denomi-
nagac que podia ser aplicada a uma flor de simetria radial ou
a uma mutagio peldrica em uma flor originalmente bilatera?,
ou a uma flor hermafrodita em um grupo mondico ou didico.
[A primeira descrigdo de mutagdo peldrica foi feita por Lin-
neu, que ficou téo excitado com a descoberta que inicialmente
tentou descrever como género novo, “Peloria”, uma mutagio
do género Linaria (Plantaginaceae), com cinco nectarios ou
espordes, ao invés de um.]

O conceito de tipo poderia fornecer uma ferramenta para
compreender a diversidade de formas em um grupo e para
refacionar grupos entre si. De alguma maneira, eles eram
uma alternativa aos sistemas convencionais de pesagem. No
entanto, apesar de amplamente aceito, o pensamento tipo-
logista nunca se tornou sistematizado. Ndo apenas a pala-
vra tipo refletia uma ampia variedade de conceitos diferentes,
mas também alguns pesquisadores (especialmente os anglo-
falantes) comegaram a associar este conceito com especula-
§d0. A nogdo de esséncias (. e., caracteres essenciais) e tipos
sdo freqiientemente associadas.

A aceitagdo da evolugdo ndo inspirou novas formas de
detectar relacBes entre grupos. Para Charles Darwin (1809~

AUGUSTIN-PYRAMUS DE
CANDOLLE
{1778-1841, suico)

FIGURA 3.5, Embora o trabalho de Darwin nio oferecasse diretrizes
scbre como subordinar categorias, ele entendia que alguns grupos
eram subordinados a outros.

1882), uma genealogia perfeita poderia ser estabelecida
apenas com o auxilio de fésseis; todos os seres vivos esta-
riam ligados em uma série na qual os individuos difeririam
entre si de modo gradual e imperceptivel. Paradoxalmente,
se o registro fossil fosse perfeito, a classificagdo seria im-
possivel, pois para Darwin a classificagdo deve basear-se
em diferengas. Além disso, Darwin ndo forneceu diretrizes
sobre como inserir os taxa em
categorias hierdrquicas dife-
rentes. [nclusive, enfatizou que
as categorias eram arbitrdrias.
No entanto, ele descreveu re-
lagGes subordinando grupos
a outros grupos (Figura 3.5).
Sistematas como George Ben-
tham entenderam disso que
~ em um contexto evolutivo
- a tnica diferenca entre taxa
ocupando categorias supe-
riores ou inferiores em uma
hierarquia era uma questio de
grau (Bentham 1875). Os taxa
podiam ser diferentes, mas as
categorias que os contivessem
ndo seriam fundamentatmente
diferentes; nem as categorias nem os faxa individuais eram
providos de uma esséncia intrinseca. Estas idéias apenas
permitiram estabelecer em que nivel taxondmico situar um
determinado grupo, exceto nos casos em gue ja existia uso
ou tradi¢do estabelecida.

Até a primeira metade do século XX, os sistematas con-
tinuaram delimitando grupes de modo muito semelhante ao
que fizeram no século XIX, embora conhecessem muito mais
sobre a morfologia e anatomia das plantas. Assim, muitos
dos trabalhos descritivos efetuados entre 1840 e 1920 per-
manecem com grande valor. Nesta linha de trabalho, engua-
dram-se os estudos de desenvolvimento floral de Jean-Bap-
tiste Payer e os estudos de anatomia das raizes efetuados por
Philippe van Tieghem e Henri Doulict. Embora existisse um
consenso de que semelhangas anatdémicas e morfoldgicas de-
viam ser indicadoras de afinidades filogenéticas, tal consen-
s0 ndo existia na hora de decidir quais caracteres especificos
indicavam ou ndo tais relagdes. Os sistematas as vezes ém
tentado separar caracteres adaptativos e, portanto, menos
importantes para estabelecer relagdes, e aqueles ndo-adap-
tativos e, portanto, mais valiosos para estabelecer relages.

GEORGE BENTHAM
{1800-1884, britanico)
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Grupos eram geralmente circunscritos levando em conta la-
cunas merfoldgicas, mas ndo existia um consenso sobre quao
grande devia ser esta lacuna para atribuir uma determinada
categoria a urm grupo.

Em geral, o tamanho destas lacunas tem side inversa-
mente preporcional ao tamanho dos grupos envolvidos (Ca-
vis e Heywood 1963). No entanto, por cerca de 170 anos, 0s
pesquisadores reconheceram que 0§ critérios geralmente uii-
lizados para avatiar relages hierdrquicas e de afinidade tém
sido inconsistentes. Assim, por exemplo, com fregiiéncia as
familias de Malvales tém sido consideradas equivalentes as
tribos de Rosaceae. Ndo é surpreendente que a questdo de
quéio restrita ou amplamente 0s grupos devem ser delimita-
dos permanece sem solugio. '

John Gilmour (1940; ver também Winsor 1995, 2000
reacendeu a discussao sobre a delimitagio dos grupos taxo-
némicos quando ele pereebeu que o raciocinio era circular:
caracteres importantes para
estabelecer relagdes evoluti-
vas eram aqueles utilizados na
delimitagac de grupos e vice-
versa, Ele sugeriu que os gru-
pos nas classificagdes naturais
eram simplesmente aqueles
conjuntos de organismos com
muitos caracterss em comum.
Nesta defimitagdo, os grupos
eram tuteis para uma gran-
de variedade de propdsites e
constitufam classificagdes de
utilidade geral. Em contraste,
classificacdes evolutivas por
definicdo tinhain propoésitos
definidos e ndo eram de utili-
dade geral. Gilmour acreditava
que os atributos (caracteres)
das plantas eram dados palpdvels e reais. As classificagdes
funcionavam como “clipes”, mantendo estes dados juntos.
Assim, de acordo com os principios de classificacio utiliza-
dos, 0s “clipes” utilizados e os grupos reconhecidos seriam
diferentes.

Aquilo que se tornou conhecido como fenética ou taxo-
nomia numeérica deve muito as idéias de Gilmour. Os fene-
ticistas produziram classificages com base na semelhanca
geral dos organismos, esperando obter delimitagbes mais
objetivas, estaveis e repetiveis (Sokal e Sneath 1963; para
mais detalhes neste tépico, ver Capitulo 2 e Vernon 1988).
Curiosamente, Gilmour ndo simpatizava com ¢ uso de com-
putadores encorajado pela fenética. Logo ficou evidente que
a premissa de que os caracteres constituiam fatos observa-
veis era uma extrema simplificacdo; aquilo que parecia ser
caracter basico podia ser subdividido. Além disso, diferentes
algoritmos produziam diferentes fenogramas (ver Capitulo
2) e podiam originar classificacdes diferentes, mas nac esta-
va claro o porqué de um algoritmo ser preferido em relagao
a outro.

Tanto na teoria quanto na pratica, a fenetica teve pouco
impacto na sistemética de categorias superiores na Arnérica

JOHN SCOTT LENNOX
GILMOUR
(1986-1986, britanico)

do Norte. Teve mais influéncia no Reino Unido, onde talvez
0s botanicos eram particularmente reficentes aquiio que en-
Xergavan como especulagCes evolutivas (Vernon 1993; Win-
sor 1995) e onde tem sido atirmado que os bons sistemnatas
eram seguidores das idéias de Gilmour.

Em geral, tem sido aceito que géneros e, especialmente,
familias sdo menos “naturais” do que as espécies. O que
realmente significam estas comparages ndo estd claro, por-
que nunca houve um consenso entre 0s sistematas sobre o
significado da palavra natural. E o género uma categoria de
existéncia real na natureza, ou sdo os géneros grupes dis-
cxetos, ou estio os integrantes de um génerc mais relacio-
nados entre si do que com os integrantes de outro genero?

Em todos 0s casos, nunca houve consenso. Linneu afir-
mou que géneros e espécies eram igualmente naturais. A.
L. de Candolle pensava que 0s génercs eram mais naturais
do que as espécies, porque podiam ser reconhecidos por
leigos (idéias similares foram expressas por H. H. Barlett).
Em um artigo muito citado, Edgar Anderson (1940) apre-
sentou uma pesquisa eferuada entre sistematas inferindo se
0s géneros eram mais naturais do que as espécies. Alguns
sistematas que produziram monografias sobre géneros se
inclinavam a pensar que 0s géneros eram mais naturais que
as espécies, apesar das numerosas expressoes ao contrd-
rio. Este é o caso de alguns biogedgrafos, tais como Ronald
Good, e ndo devemos esquecer que 0 género era & unidade
basica de grande parte do trabalho biogeografico que vinha
sendo desenvolvido em relagio a padrdes globais de diver-
sidade e inter-relagdes.

No inicio do sécujo XIX, Charles-Francois Brisseau de
Mirbel (1776-1854) sugeriu que existiam dois tipos prin-
cipais de géneros e familias. Enquanto familles em grotpes
(“familias em grupos”) eram muitc naturais e claramente
circunscritas, familles par enchainement {*familias concate-
nadas”) eram menos naturais e com delimita¢do menos
clara. Todos os géneros do primeiro tipo de familia ten-
diam a estar unidos por um ou mais caracteres, mas com
fregiiéncia eram de dificil separagdo entre si. No segundo
tipo de familia, os géneros estavam concatenados entre si
através de uma cadeia ou conjuntc de semelhangas; estes
géneros eram facilmente separados, mesmo quando a fami-
lia que os continha ndo o era. DistingSes semelhantes enre
familias definiveis e ndo-definiveis tém persistido (Davis e
Heywood 1963: 107). Resulta curioso que aigumas familias
aparentemente “indefiniveis” {como Rosaceae e Ranuncu-
laceae) sao monofiléticas, enquanto familias "definiveis”,
tais como Lamiaceae e Liliaceae, sdo polifiléticas na sua de-
limitagdo tradicional.

Hoje em dia, a maioria dos taxonomistas aceita que pre-
cisam das filogenias. Antes da sua precoce morte em um aci-
dente de carro em 1989, Dahlgren tinha comegado a traba-
Ihar em relagdes filogenéticas de acorde com principios mais
claros. Tais principios (especialmente o uso de sinapomorfias
para diagnosticar grupos monofiléticos) foram explicitados
por Willi Hennig (Hennig 1950, 1966) e Warren H. “Herb”
Wagner (Wagner 1969, 198C) e sdo explicados no Capitulo 2.
Fstes principios fornecem critérios para decidir quais carac-
teres em particular indicam relagdes filogenéticas.
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Por quase um guarto de
sécule, os seguidores e estu-
dantes de Wagner produziram
arvores utilizando a assim cha-
mada parciménia de Wagner,
embora muitos destes estudos
envolvessem poucos taxa. No
final da década de 1970, artigos
de Bremer, Wanntorp e outros
auteres popularizaram estu-
dos morfologicas baseados em
principios de Hennig. Uma dé-
cada mais tarde, artigos de Bre-
mer (1987) e Jansen e Palmer
(1987) indicavam que tanto ca-
racteres morfoldgicos quanto
moleculares sugeriam a ocor-
réncia de inesperadas e instigantes relages dentro da fami-
liz Asteraceae. Seria pela combinagao de grande guantidade
de caracteres morfolégicos e moleculares e pela utilizagio de
metodologias inspiradas em Hennig, Sokal e Sneath que as
idéias dos sistematas sobre as relagdes em niveis hierarquicos
supetiores enire as piantas e sobre metodologias de trabalho
viriam a ser modificadas (Stevens 2000a).

O estilo do trabalho dos sistemnatas também mudeu. Em
estudos filogenéticos, pelos menos, a palavra de ordem é co-
laboragdo. Os sistemas ndo tém mais “dono”, como as anti-
gas expressdes “Sistema de Cronquist”e “Sistema de Engler”
sugerem. A colaboragdo é freqiiente na producio e analise
dos dados, bem como na sugestdo de possiveis interpretaces
ou propostas de classificagio (Angiosperm Phylogeny Group
1998, 2003; Grass Phylogeny Working Group 2001, ver tam-
bém Endersby 2001).

Os argumentos atuais da sistemdtica se focalizam no
uso de determinados métodos estatisticos para avaliar a sus-
tentacio de hipdteses filogenéticas e no uso apropriado de
modelos evolutivos, tais como a méxima verossimilhanga e
a metodologia Bayesiana. Curicsamente, poucos progressos
tém sido feitos na compreensao das relactes entre morfolo-
gia e hipdteses filogenéticas (Stevens 2000b). Fora de estudos
estritamente paleobotdnicos, andlises envolvendo exclusiva-
mente caracteres morfoldgicos sao raras e questdes como, por
exemplo, se € necessario incorporar f0sseis para entender os
padrdes de relagfes entre faxa atuais continuam em aberto.

Existern ainda discrepancias sobre as filogenias e as clas-
sificagbes que se baseiam nelas. Alguns sistematas acreditam
que o elemento chave nas classificagbes deveria ser a seme-
lhanga ou diferenga entre os grupos; outros acreditam que as
classificagdes deveriam ser estritamente filogenéticas, isto &,
que todos os grupos deveriam ser moncfiléticos, sejam quais
forem o critérios adicionais utilizados para delimitar estes
faxa. Este (ltimo enfoque é o adotado neste livro (ver Capi-
tule 2). Este posicionamento é independente de argumentos
a favor ou contrdrios ao PhyloCode. Neste contexto, deve-
mos ressaltar que ha poucas evidéncias para alguns dos argu-
mentos histdricos gue temos enunciade e que, neste ponto,
a questdo historica se tornou irrelevante para os argumentos
que interessam na discussdo {Stevens 2006).

EMIL HANS WILLI HENNIG
(1913-1976, alemao)

Finalmente, devernos falar sobre o peso de determina-
dos caracteres na detecqdo de relagdes. Conjuntos inteiros
de caracteres tidos como importantes surgem e ficam fora
de usc ao longe dos anos. Assim, em 1883, Ludwig Radlko-
fer proclamou que o século XX seria o século da utilizacao
da anatomia na sistematica. Em 1924, Hermann Ziegens-
peck produziu o “Kénigsberger Stammbaum”, uma arvore
contendo as relagdes serologicas de todas as plantas (com
os féssels incluidos nos locais julgados apropriados). Carac-
teres anatdmicos tém sido e permanecem sendo uma im-
portante fonte de dados, mas estudos anatdmicos generali-
zados como os de Radlkofer ficaram em desuso bem antes
do final do “século do métode anatémico”. A metodologia
seroldgica simplesmente nunca deslancheu. Caracteres fi-
toguimicos, numere cromossdmico e tipo de plastidics dos
tubos crivades ja tiveram seus momentos de gléria; inclu-
sive o dltimo tipo de cardter se tornou particularmente im-
portante na delimitagdo de categorias superiores. Por outra
parte, estudos entogenéticos nunca foram populares na sis-
temdtica, apesar do destacavel trabalho de Payer na metade
do século XIX. Estes estudos foram rejeitados por alguns
sistematas, como D. Hooker, mas foram muito citados em
estudos comparativos sobre o desenvolvimento, que estdo
se tornando muito importantes na sistemnatica atual.

Como se tornou evidente que classificagbes baseadas em
um dnico cardter eram suspeitas, e como era e ¢ dificil ana-
lisar e integrar mentalmente todos os dados disponiveis, os
botdnicos, na prética, limitaram-se a efetuar estudos extensi-
vos que demonstrassem a variagao de caracteres individuais.
Ainda, apesar das afirmagdes de que as classificagtes deviam
sintetizar todos os dados disponiveis (Lawrence 1951; Cons-
tance 1964), antes do advento da informética e dos computa-
dores ndo existia uma forma de analisar as enormes quanti-
dades de dados acumulados pelos sistematas. (Apesar disso,
a amostragem de caracteres sistemdticos tem sido freqiien-
temente inadequada). De qualquer modo, no trabalho de
alguns sistematas, tais como Cronquist e L. Stebbins, estava
claro gue determinados caracteres isolados deveriam ser mui-
to importantes. Assim, Stebbins (1974) se sentia inclinado a
ver uma relacio direta entre Paeonia (Saxifragales, Paeoniace-
ae) e as gimnospermas, porque ambos 0s grupos apresentam
embrido com um estdgio nuclear livre.

Tem existido uma certa tensdo entre floras, com énfase
geogréfica e com foco claro em caracteres que auxiliam na
identificacdo dos faxa (ver Frodin 2000 e 0 Apéndice 2), e mo-
nografias que se focalizam nos faxg, independentemente da
sua localizagio, e que geralmente discutem caracteres indi-
cativos de relagdes filogenéticas, sejam eles (teis na identifi-
cagdo ou ndo. As grandes floras ainda levam mais de 30 anos
para serem completadas e s3o similares em seus objetivos (e
nos prazos em que estes sdo atingidos) com as floras colo-
niais promovidas pelos diretores do Royal Botanic Gardens,
em Kew, Inglaterra, durante a ultima parte do século XIX.
Estas floras sdo acessiveis a uma grande variedade de pes-
quisadores e tém awdliado na estabilizagdo de muitos nomes
cientificos, embora se dé pouca énfase em come os colabo-
radores destas floras chegaram as conclusdes taxonémicas
nelas expostas (Stevens 1997a).



50 Juop, CampsELL, KELLOGG, STEVENS & DONDGHUE

As classificacoes ao longo dos anos

Resulta praticamente impossivel fazer mais do que mencionar
algumas poucas das principais idéias sobre as relagdes entre
as plantas antes do advento da metodologia filogenética (ver
Lawrence 1951, para um resumo dessas idéias). Algumas das
diferengas entre o que hoje conhecemos come monccotile-
déneas e dicotileddneas j4 eram evidentes para Theophras-
tus, 300 anos a.C.,, mas John Ray (1627-1705) foi o primei-
ro a fazer uma distingdo clara entre os dois grizpos, mesmo
subordinando-os a sua divisdo fundamental das piantas em
drvores e ervas. O numero de cotiiédones era o caréter prin-
cipal utilizad® por Jussieu em 1789 para separar os grupos
de plantas, e esta importancia foi quase sempre mantida em
classificagées vindouras.

Jussieu situou as monocotileddneas antes das dicotile-
ddneas por considera-las mais simples (pareciam carecer de
corola e apresentavam um unico cotilédone). No inicio das
dicotiledéneas, ele colocou familias como Aristolochiaceae
e muitas Carvophyllales (a nomenclatura que ele utilizou foi
atualizada); ele pensava que estes grupos careciam de corola
(pétalas) e, assim, eram os grupos mais simples em uma série
de complexidade crescente.

Muitas plantas com amentos apresentam flores de sexos
separados, com freqiéncia em individuos diferentes. Para os
critérios de Jussieu, tais plantas eram as mais complexas e ele
as situou préximo do final das dicotiledéneas, e, assim, no
final da sua segiiéncia. Ele situou as confferas (mas ndo as
Cycadales, que ele considerava parte das samambaias) no fi-
nal da segiiéncia, possivelmente porque alguns géneros apre-
sentam muitos cotilédones, o que os tornaria, nas idéias de
Jussieu, mais complexos. A natureza das gimnospermas foi
demonstrada por Robert Brown em 1826, mas elas ndo foram
separadas das angiospermas até o final de século XIX.

Dois dos principais sistemas subsegiientes estio asse-
clados com 0s nomes de A.-P. de Candolle e Adolf Engler,
lembrando que sempre houve uma grande quantidade de
sistemas alternativos: no século XX, Lam, Melville, Meeuse e
Hayata, para citar alguns, propuseram sistemas as vezes mui-
to diferentes.

Candotlle (1813) comegou seu sistema — que, ele disse,
ndc devia ser considerado linear — com as Ranunculaceae
pela razéo de que organismos bem conbhecides deviam ser
colocados em primeiro lugar. Plantas mais simples tendiam
a ser menos conhecidas; Ranunculaceae, segundo ele, apre-
sentava as flores mais complexas e era bem conhecida. A
série de Candolle seguia a seguinte seqidéncia: (1) Thalami-
florae (ovério sipero, sépalas e pétalas livres), (2) Calyciflo-
rae {flores providas de hipanto, sépalas e pétalas livres), (3)
Corolliflorae (flores simpétalas) e (4) Monochlamydeae (um
unice verticilo peridntico) (ver Capitule 4 para uma discus-
sdo sobre estes termos florais). As dicotiledéneas precediam
as monocotileddneas, e as gimnospermas (ndo indicadas
como tais) ficavam entre o final das dicotiledneas e o inicio
das monocotiledonas.

Embora Bentham e Hooker em geral seguissem a se-
giiéncia de Candolle, a sua classificagdo delimitava os faxa
de um modo substancialmente diferente e assim sugeria re-
lagdes diferentes. Além dissc, eles indicaram que adotaram
a seqiiéncia Thalamiflorae-Gamopetalae-Menochlamydeae
apenas por conveniéncia, que provavelmente muitas Mono-
chlamydeae estavam mais relacionadas com as Polypetalae

(i.e, plantas com pétalas livres) e que ndc estavam muito
satisfeitos com as Gamopetalae. As suas gimnospermas
gram o quarto grupo das dicotileddneas, situade antes das
monecotiledoneas.

QO sistema de Engler é basicamente uma modificagio do
sistema de Adrien de Jussieu, que, como seu pai, Antoine-
Laurent, adctou a seqliéncia de um estagio mais simpies para
um mais complexo (Jussieu 1843). No entanto, ele acreditava
que monocotileddneas e dicctiledéneas deviam ser consi-
deradas em paralelo, e ndo em séries. Assim, suas dicotile-
dbneas comegavam com plantas muito simples, e ndo com
as plantas que Antoine-Laurent considerava proximas das
monocotiledbneas. Dentro das dicotileddneas, Adrien sepa-
rou os grupos didicos em angiospermas e gimnospermas, e
as Amentiferae (plantas com flores reduzidas, em amentos e
com polinizagdo anemdfila) foram situadas bem no infcio das
angiospermas. Os trés principais grupos restantes de dico-
tileddneas seguiam esta seqiéncia morfoldgica: (1) apetalia
(pétalas ausentes), (2) polipetalia (pétalas livres) e (3) mono-
petalia (pétaias fusionadas).

Engler excluiu as gimnospermas das angiospermas e di-
vidiu as dicotiledéneas em Archichlamydeae e Sympetalae.
As angiospermas comegavam com grupes como as Chlo-
ranthaceae e Piperaceae antes
das Amentiferae e das polipé-
talas. Este arranjo basico per-
maneceu intocado em edicdes
subseqiientes {Engler 1964),
embora as Piperaceae tenham
sido deslocadas. Existe um de-
bate sobre se realmente Engler
acreditava que as Amentiferae
fossem primitivas, mas alguns
dos que utilizaram o sistema
de Engler (ou seus precurso-
res) certamente aceitavam esta
idéia.

O sisterna de Bessey com-
bina atributos dos sistemas de
Candolie ¢ Engler na forma de
arranjar os taxa (Bessey 1915).
Bessey elaborou uma série de
diretrizes - conhecidas coletivamente com o nome de dicia
de Bessey - para a elaboragdo de filogenias. Muitas destas di-
retrizes so tendéncias evolutivas especificas e a identificagdo
de tais tendéncias se tornou um dos componentes principais
do pensamento evolutivo. Sistemas recentes, cujos exemplos
mais notaveis talvez sejam os de Dahlgren (1983; Dahlgren et
al. 1985), Thorne (1999, 2000), Takhtajan (1997) e Cronquist
(1981), s@o em grande parte variantes de idéias de Engler e
Bessey combinadas (Cuerrier et al. 1996}, embora Thorne e
mais particularmente Dahlgren (como antes comentado)
prestassem mais atengdo em principios filogenéticos.

Apesar desta diversidade de enfoques, no inicio da dé-
cada de 1980 parecia estar surgindo um censenso de idéias
sobre as relagBes entre grupoes (Stevens 1986}, e, na América
do Norte, o sistema de Cronquist era muito utilizado. Este
sistema é bem documentado e incorpora informagdes sobre
quimicz e anatomia. O sisterna inicia com algumas das fami-
lias gue sdo ainda consideradas linhagens de angiospermas
“basais”, mas que hoje sdo incluidas em grupos com circuns-
cricdes diferentes. No sistema de Cronguist, grupos como

HEINRICH GUSTAY ADOLF
ENGLER
(1844-1930, alemao)
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Rosidae, Dilleniidae e Liliidae apresentam poucos pontos em
COMLIN COM 0 gTUpos Jue aceitamos neste livro.

Na verdade, o consenso antes mencionado ignorou aque-
les que ainda seguiam as idéias de Engler e ndo sobreviveu aos
efeitos da teoria cladistica (ver Capitulo 2) e ac advento dos
estudos moleculares e morfoldgicos que se utilizam desta teo-
ria (ver Capitulos 8 e 9). Estas mudangas resuftaram da apari-
¢do de objetivos claros, grandes quantidades de informac@es
provindas de novas fontes e novas metodologias de analise.
Estes avangos permitem que os sistematas comparem estudos,
avaiiemn hipéteses filogenéticas alternativas e se focalizem nos
taxa qua sdo fundamentais para entender tais relagBes.

A atitude dos sistematas estd mudando, e nao mais des-
crevemos as relag@es na natureza, mas propomos hipdteses
filogenéticas. As classificagdes sdo a obra do ser humnano, nio
da natureza. Somos nds que decidimos sobre quais grupos

Embora muitcs aspectos importantes das filogenias nao
estejam claros — por exemplo, a relagio das monocotiledd-
neas com as demais angiospermas — utn novo arranjo com
novas delimitagdes gerais & evidente (Angiosperm Phylo-
geny Group 1998, 2003; Chase 2004; Judd e Olmstead 2004;
Soltis e Soltis 2004) e isto se reflete nas relactes discutidas
nos Capitulos 8 e 9 deste livro, bem como na seqiléncia que
neles seguimos. Ainda, com exce¢iio de cerca de dez casos,
a maior parte deles néo inesperados, como Saxifragaceae,
Scrophulariaceae, Liliaceae e Loganiaceae, os limites fami-
liares tém mudade pouco. S0 os clados rmais abrangentes
0s que apresentam as mudangas mais drasticas. Contudo,
a natureza insatisfatéria da delimitagdo tradicional destes
grupos jd era dbvia para autores como Davis e Heywood. Ao
longo da préxima década, esperamos ver mudangas subs-
tanciais na delimitagio de clados de nivel inferior, tais como
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desejamos falar.

os géneros.

BIBLIOGRAFIA CITADA E LEITURAS RECOMENDADAS

Ttens indicados eom asterisco sido especialmente recomendados para agueles leitores interessados
em informagdes adicionais sobre 0s idpicos discutidos neste capitulo,

Adanson, M. 1763-1764. Familles dés plantes, 2
vols.Vincent, Paris,

Allen, D. E. 1976. The naturalist in Britam: A so-
cial history. A. Lane, London.

Anderson, E. 1940. The concept of the genus.
II. A survey of modem opinion. Buli, Torrey
Bot. Club 67: 363-369.

Anglosperm Phylogeny Group. 1998. An ordi-
nat classification for the families of flowe-
ring plants. Ann. Missour? Bot. Gard. 85:
531-553.

Angiosperm Phylogeny Group. 2003. An upda-
te of the Angiosperm Phylogeny Group
classification for the orders and families of
flowering plants: APGIL Bot. [. Linnean Soe.
141: 399-436.

*Atran, S. 1990. Cognitive foundations of natural
nistory. Cambridge University Press, Cam-
bridge. [Uma desafiadera reinterpretagéo
das primetras classificagdes.]

Bentham, G. 1857. Memorandum on the prin-
cipies of generic nomenclature in botany
as referred to in the previous paper. J. Proc.
Linnean Soe., Bot. 2: 30-33.

Bentham, G. 1875. On the recent progress and
present state of systematic botany. Rep. Br.
Assn. Adw. Sef, (1874): 27-54.

Bentham, G. and J. D. Hooker. 1862-1883. Gene-
ra plantarum. 3 vols. Reeve & Co,, Londen.

*Berlin, B. 1992. Ethnobioiogical classification:
Principies of categor{zation of plants and ani-
mais i traditional societfes. Princeton Uni-
versity Press, Princeton, NJ. [Um resumo
excelente.]

Bessey, C. E. 1915. The phylogenetic taxcnomy
of flowering plants. Ann. Missouri Boi, Gard,
2:109-164.

Bremer, K. 1987. Tribal interrelationships of As-
teraceae. Cladistics 1. 210-253.

Brown, R. 1826. Character and description of
Kingia ... with observations ... on the fe-
male flower of Cycadaceae and Coniferze.
In Narrative of & survey of the intertropical

coasts of Western Austrdlia ..., P P King
{ed.), vol. 2, 538-565. Murray London.

Candolle, A.-F. de. 1813, Théorie élémentaire de
la botanigue. Déterville, Paris.

Chase, M. W. 2004. Monocot relationships: An
overview. Am. [. Bot. 91: 1645-1655.

*Constance, L. 1964. Systematic botany-An
unending synthesis. Taxon 13: 257-273.
[Uma clara enunciagio das metas da siste-
matica evolutiva)

*Couiter, ]. M. 1895. The botanical outlook. Lin-
colr, Nebraska.

Cronquist, A. 1981. An integraied sysiem of clas-
sification of flowering plants. Columbia Uni-
versity Press, NewYork.

*Cuerrler, A, R. Kiger and P. F. Stevens. 1996,
Charles Bessey, evolution, classification,
and the New Botany. Huntia 9:179-213.
{Um estudo do trabatho de um dos siste-
matas americanos mais influentes do inicio
do séeulo XX]

Dahlgren, R. 1983. General aspects of angios-
perm evolution and macrosystematics.
Nordic]. Bot. 3: 119-149.

Dahlgren, R, H.T. Clifford and P. F.Yeo. 1985. The
families of monocotyledons. Springer, Berlin,

Darwin, C. 1839. On the origin of species by me-
ans of natural selection. Reprinted in On the
origin of species: a facsimile of the first edition,
E. Mayr (ed.). 1964. Harvard University
Press, Cambridge, MA.

Davis, . H. and V. H. Heywood. 1963, Principies
of angiosperm taxonomy. Edinburgh Univer-
sity Press, Edinburgh.

de Queiroz, K. 1988. Systermatics and the Da-
rwinian revolution. Philes. Sei. 55: 238-259.

Dughi, R. 1957 Tournefort dans ['histcire de
la botanique. In Toumefort, R. Heim (ed.),
131-185. Muséum National d'Histoire Na-
turelle, Paris.

Dupree, H. 1959, Asq Gray 1810-1888. Belknap
Press of Harvard University Press, Cam-
bridge, MA.

Endersby, J. 2001, “The realm of hard eviden-
ce”: Novelty, persuasion and collaboration
in botanical cladisdcs. Stud. Hist. Philos.
Biol. Biomed. Sei. 32: 343-360.

Engler, A. 1964. Syllabus der Pllanzenfamilien, H.
Melchior (ed.), 12th ed,, vol. 2. Bomiraeger,
Berlin.

Frodin, D. G. 2001. Guide to standard floras of the
world, 2nd ed. Cambridge University Press,
Cambridge.

*Gilmour, J. 5. L. 1940. Taxonomy and phileso-
phy. In The nexo systematics, |. Huxley (ed.),
461-474. Oxford University Press, Oxford.
[Uma reinterpretacao dos principios de
classificacic que ainda é uma leitura 1itil ]

Giseke, P. D, 1792, Praelectiones in ordines na-
turales plantarum, Hoffmann, Hamburg,
Germany.

Grass Phylogeny Working Group. 2001. Phylo-
geny and subfamilies of the grasses (Poa-
ceae), Ann. Missouri Bot, Gard, 88: 373-457,

*Greene, E. L. 1983. Landmarks ofbotanical his-
tory, 2 vols., F. N. Egerton (ed)). Stanford
University Press, Stanford, CA. [Escrito
quase 100 anos atrds, mas publicado pela
metade apenas em 1981 (cuidadosamente
editado). Este trabalho trata da betanica
até o século XVI, embora autores até o
perfodo de Tournefort sejam também in-
cluidos.]

Hall, H. M. and R E. Clements. 1923. The phylo-
genetic method in taxonomy. The North Ameri-
can species of Artemisia, Chrysothamnus and
Atriplex {Camegie Institute of Washington
Publicatien No. 326}. Carnegie Institution
of Washington, Washington, DC.

*Haston, E,, J. E. Richardson, P. F. Stevens, M.
W. Chase and D. ]. Harris, 2007. A linear
sequence of Angiosperm Phylogeny Group
II families. Taxon 56: 7-12.

Hennig, W. 1950. Grundziige einer Theorie der
phylogenetischen Systematik. Deutsche Zen-
tralverlzg, Berlin.



52  JupD, CAMPBELL, KELLOGG, STEVENS & DONOGHUE

Hennig, W. 1966, Phylogenetic systematics. Uni-
versity of Llinois Press, Urbana.

Heywood, V. H. (ed.). 1978. Flowering plants of
the world. Mayflower, New York.

Hutchinson, J. 1973. The families of flowering
plants; arranged according to a #ew system
based on their probable phylogeny. Clarendon
Press, Oxford.

Jansen, R. K. and ]. D. Falmer. 1987. A chloro-
plast DNA inversion marks an ancient
evolutionary spiit in the sunflower family
{Asteraceae). Proc. Natl. Acad. Sci. USA 84:
5818-5822.

Judd, W. S. and R. G. Olmstead. 2004. A survey
of tricolpate (eudicot) phylogenetic rela-
tionships. Am. j, Bot. 91: 1627-1644.

Jussieu, A.-L. de. 1789. Genera plantarum, Héris-
sant and Barrois, aris.

Jussieu, A.-L. de. 1843. Cours élémentaire de his-
toire naturelle; Botanigue. Fortin Masson,
Langlois and Leclerc, Faris.

Kornet, D. 1. 1891. Or: spedfic and interspecific
delimitation. In The plant diversity of Ma-
fesia, P. Baas, K. Kalkman and R. Geesink
{eds.), 359-379. Kluwer, Dordrecht, Ne-
ther-lands.

Lam, H.]. 1936. Phylogenetic symbols, past and
present. Acta Biotheor, 2: 153-154.

Lamarck, [.-B.-B-A. de M. de. 1778. Flore frano-
pise, 3 vols. Imprimerie Rovale, Paris.

Lawrence, G. H. L. 1951. Taxononry of vascular
piants. Macmillan, New York.

Linnaeus, C. 1751. Phifosophia botdnica. Kie-
sewetter, Stockholm,

*Mayr, E. 1982. The growth of biological thought:
Diversify, evolution and inheritance. Betknap
Press of Harvard University Press, Cam-
bridge, MA. [Uma rapida abordagem, com
énfase em espécies animais.]

* *Morton, A. G, 1981. Qutlines of botanical history.
Academic Press, London. [Um detalhado
resumo de todes os aspectos de conheci-
mento botinice até o fim do século XIX]

Sokal, R. R. and P. H. A. Sneath. 1963. Princi-
pies of numéricaj taxonomy. Freeman, 3an
Francisco.

Soltis, P S, and D. E. Soltis. 2004. The origin and
diversification of anglosperms. Amr. [, Bot,
91: 1614-1626. .

*Stafley, F. 1971. Linnaeus and the Linnaeans.
Oosthoeck, Utrecht, Netherlands. [O clas-
sico tratado sobre o trabalho de Linneu e
seus sucessores imediatos.]

Stebbins, G. L. 1974. Flowering plants: Evolu-
tion above the species levei. Belknap Press
of Harvard University Press, Cambridge,
Mass.

Stevens, P F. 1986, Evolutionary classification
in botany, 1860-1985.]. Arnold Arbor. 67:
313-339. '

Stevens, P F. 1990. Nomenclatura! stability,
taxonomic instinct, and flora writing-A

 zecipe for disaster? [n The plant diversity of
Maiesia, P Baas, K. Kalkman and R. Gee-
sink {eds.), 387-410. Kluwer, Dordrecht,
Netherlands.

Stevers, P F. 1992, Spectes: Historical perspec-
tives. In Keywords in evolutionary biology, E.
F. Keller and E. A. Lloyd (eds.), 302-311.
Harvard University Press, Cambridge, MA.

*Stevens, B F, 1994, The development of biologi-
cal systematics. Columbia University Press,
New York. [Uma discussdo que enfatiza
que os autores do periodo 1780-1860 com
frequiéncia ndo produziam classificactes
no sentido hoje aceito da palavra e avalia a
histéria da sistemdtica de acordo com esta
premissa.}

*Sievens, P F. 1997, How to interpret botanical
classifications-Suggestions from history.
BipScience 47: 243-250. [Uma reinterpre-
tagdo do Genera Plantarum de Bentham e
Hooker, uma referéncia fundamental per
mais de um século.]

Stevens, P F. 1997b. J. D. Hooker, George Ben-
tham, Asa Gray and Ferdinand Mueller on
species limits in theory and practice: A mid-
nineteenth century debate and its repercus-
sions. Hist, Rec. Aust. Sci, 11: 345-370.

Stevens, P. F. 1998a. Mind, memory and his-
tory: How classifications are shaped by and
through time, and some conseguences. Zo-
ologica Scripta 26: 293-301.

Stevens, P F. 1998b. What kind of classifica-
tion should the practicing taxonomist use
to be saved? In Plant diversity in Malesia
{1 ]. Dransfield, M. J. E. Coode and D. A.
Simpson (eds.), 295-319. Royal Botanical
Gardens, Kew, London.

Stevens, P. F. 2000a. Botanical systematics 1950-
2000: Change, progress, cr both? Tixen 4%:
635-659.

Stevens, P. F. 2000b. COn characters and character
states: Do overlapping and nonoverlapping
variation, molecules and morphology ali
vield data of the same value? In Homology and
systematics, R Scotland and R.T. Pennington
{eds.), 81-104. Taylor & Francis, Londen.

*Stevens, P F. 2002. Why do we name organis-
ms? Some reminders from the past. Taxon
51:11-26.

Stevens, P F. 2006. An end to ali things? Plants
and their names. Austral. Syst. Bot, 19: 115-
133.

Takhtajan, A. 1997. Diversity and classiication of
flowering plants. Columbia Urnversity Press,
New fork. .

Thorne, R. F. 1999. The classification and geo-
graphy of the monocotyledon subclasses
Alismatidae, Liliidae and Commelinii-
dae. n Plant systematics for the 21st cen-
tury, B. Nordenstam, G. El-Ghazaly and
M. Kassas (eds.), 73-124. Portland Press,
London.

Thorne, R. F. 2000. The classification and geo-
graphy of the flowering plants: Dicotyle-
dons of the class Angiospermae. Bei. Rev.
B6: 441-647.

Tournefort, ]. P. de. 1694, Elémens de botanique, 3
vols. Imprimerie Royzle, Paris.

Yemor, K. 1988, The founding of numerical ta-
xonomy. Br], Hist. Sei. 21: 143-159.

Vernon, K. 1993. Desperately seeking status:
Evolutionary systematics and the taxono-
mists’ search for respectability 1940-1960.
Br. ] Hist. Sei. 26:207-227.

*oss, E. 1952. The history of keys and phvloge-
netic trees in systematic biology.J. Sci. Lab.
Denison Unfv. 43: 1-25. [Um estudo util e
bem ilustrado.]

Wagner, W. H., ju. 1969. The construction of a
classification. In Systematic biology: Procee-
dings of an International Conference (Natio-
nal Research Council Publication 1692),
67-103. National Academy of Sciences,
Washington, DC.

Wagner, W. H., Jr. 1980. Origin and philosophy
of the groundplan-divergence method of
cladistics. Syst. Bot. 5: 173-193.

“Walters, 3. M. 1986. The name of the tose: A
review of ideas on the European bias in
angiosperm classification. New Phyfoi. 104:
527-546. {Urm estudo 14l, com referéncias
as primeiros trabalhos de Walter ]

Wemnham, H. F. 1911-1912. Floral evolutien
with particular regard to the sympetalous
dicotyledons. New Phytof. 10: 73-83, 109-
120, 145-159, 217-226, 203-235; 11: 145-
166, 217-235, 290-305, 373-397.

*Winsor, M. P 1995. The English debate on ta-
xonomy and phyvlogeny, 1937-1940. Hist.
Philos. Life Sci. 17: 105-130. {Um esclare-
cedor resumo sobre um periodo crucial da
sistemdtica.]

Winsor, M. P. 2000. Species, demes and the
omega taxonomy: Gilmour and the New
Systematics. Biol. Philos. 15: 349-388.

Winsor, M. P 2001, Cain on Linnaeus: The
scientisthistorian as an unanalysed enti-
tv. Stud. Hist. Philos. Biol. Biomed. Sci, 32C:
239-254,



B T i S TS TRV LSRR I

R T N

e

Evidéncias Taxonomicas:
Caracteres Estruturais
e Bioquimicos

A evidéncia taxondmica consiste no conjunto de caracteres
usados em anélises filogenéticas, nas quais as classificagdes
das plantas sao baseadas, e inclui caracteres utilizados na des-
cricdo da variagao em nivel especifico ou infra-especifico (ver
Capitulo 6). Essa evidéncia pode ser obtida a partir de fontes
diversas, com base nas varias partes estruturais de uma planta
e nos diferentes estagios de seu desenvolvimento. Neste capitulo € apresentado
um resumo do uso de caracteres morfoldgicos, anatémicos, embriclégicos, cro-
mossomicos, patinolégicos, guimicos (metzbdlitos secundarios) e de proteinas.
Os acidos nucléicos (ONA e RNA) fornecem uma fonte de caracteres taxondmicos
de crescente importancia; o seu uso na taxonomia vegetal e a rapida e continua
expansdo da sistematica molecular sao discutidos em detaihes no Capitulo 5.

A discussao detalhada sobre caracteres das piantas neste capituic e no se-
guinte fornece informacdes complementares a discussao mais tedrica sobre ca-
racteres apresentada nc Capituic 2.

Morfologia

Caracteres morfoldgicos sac atributos da forma ou aparéncia externa. No geral,
fornecem a maicr parte da informacdo usada na identificacéo pratica de plan-
1as, sendo vérios destes usados na construcao de hipdteses de relacionamentos
filogenaticos. Tais caracteres tém sido rotineiramente utilizaces ha mais tempb
do que caracteres anatdmicos cu moleculares, e representavam a Unica fonte de
evidéncia taxonomica nos primérdios da sistematica vegetal. Caracteres mor-
fologicos de facil observacao sao de grande utilidade em chaves e descricges;
aqueles usados em reconstrugoes filogenéticas, no entanto, nem sempre sao de
facil visualizagao. Caracteres de ambcs 0s tipos sao encontrados em todo o cor-
PO vegetal, tanto em suas partes vegetativas quanto reprodutivas.
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As raizes, 0s caules e as folhas constituem as partes ve-
getativas das angiospermas, enquanto as partes reprodutivas
sdc as flores, os frutos e as sementes, Os termos usados para
descrever a variagac destas partes em traquedfitas {plantas
vasculares) sdo introduzides na discusséo que se segue, com
a ressalva de que os termos descritivos das partes reprodu-
tivas referem-se quase exclusivamente s angiospermas por
ser este 0 grupo dominante de plantas vasculares. (Termos
referentes a estruturas vegetativas e reprodutivas especializa-
das de outros grupos de plantas vasculares sio apresentados
no Capitulc 8}

Muitos dos termos, se ndo todos, discutidos neste capitu-
lo deveriam ser considerados como pontos convenientes em
um continuo de variagio estrutural. Embora eles sejam Uteis
na transmissdo de conhecimento, estdgios intermediarios en-
tre 0% TMESMOS serdo comumente encontrades.

Duragéao e habito

Duragdo é o tempo de vida de uma planta individual. Uma
planta anual vive por apenas uma estagdo de crescimento
durante um ano. Uma planta bianual vive por duas esta~
¢Oes de crescimento, crescendo apenas vegetativamente no
primeire ano e florescendo no segundo. Uma planta perene
vive por trés ou mais anos e usualmente floresce e frutifica
repetidamente. Plantas perenes podem ser herbéceas {sem
tecidos lenhosos), com apenas a porgdo subterrdnea sobrevi-
vendo por muitos anos, ou lenhosas, com um sistema cauli-
nar aéreo persistente.

A aparéncia geral, ou habito, das plantas é bastante va-
ridvel. Tecidos lenhosos estdo presentes nas drvores e arbus-
tos ¢ ausentes nas ervas. Arvores produzem um tronco prin-
cipal; arbustos sdo usualmente menores e produzem varios
troncos. As plantas trepadeiras podem ser lerhosas (lianas)
ou herbéceas (voldveis). Plantas subarbustivas saoc inter-
medidrias entre lenhosas e herbdceas. Ervas e arbustos que
crescem sobre outra planta, a qual é usada como suporte, sdo
chamados epifitos.

O formato caracteristico de uma rvore ou arbusto estd
geralmente relacionado com o seu padrdo de crescimento ou
arquitetura, que, com freqiiéncia, possui valor sistemético. Os
troncos e ramos {caule) formam os eixos principais da planta
e podem ser eretos (ortotrépicos) ou horizontais (plagiotrd-
picos). Ramos monopodiais crescem pela agdo de um tnico

meristema apical: uma regido no apice do ramo em que as
células apresentam intensa atividade de divisdo, alongamen-
to e diferenciacio. Em outras plantas, ramos axilares {isto &,
ramos que se desenvolvem a partir de gemas associadas as
folhas) assumem o papel do eixo principal e mantém cresci-
mente continue, enquanto o eixo principal reduz a velocida-
de de seu crescimento ou morre; uma série de ramos axilares
forma um rame simpodial.

Os caules possuem pequencs érgdos embriondrios, as
gemas, geralmente protegidas por folhas modificadas (cata-
filos) ou pélos. As gemas podem apresentar um periodo de
dorméngia e, quando cessam sua atividade, podem deixar ci-
catrizes na base do novo ramo. Ramos que apresentam essas
caracteristicas sdo chamados de prolépticos. Por outro lade,
as gemas podem se desenvolver e expandir a0 mesmo tempo
que o ramo na qual se originaram, e neste caso 0 NOVC ramo
formado nao apresenta cicatrizes basais e possui ¢ primeiro
entrend bastante alongado. Esses ramos sdo chamados de si-
lépticos.

Os ramos prolépticos sio caracteristicos de espécies de
regides temperadas, enguanto os ramos silépricos sdo par-
ticularmente comuns em espécies de regides tropicais. Al-
guns faxa, como muitas espécies de Lauraceae, apresentam
ramos de ambos os tipos. Todos os ramos em uma planta
sdo similares, ou podem coexistir dois cu mais tipos de
ramos em um mesmo individuo. Gingko e Cercidiphyllum,
por exernplo, possuem alguns ramos com os entrends bem
alongados {ramos longos) ¢ outros ramos que produzem
poucas folhas e catéfilos a cada ano, com os entrends mui-
to curtos (ramos curtos). Essas e outras caracteristicas séo
combinadas de diferentes maneiras, produzindo uma diver-
sidade de padrdes arquiteturais de crescimento distintos em
arvores e arbustos (ver Hallé et al. 1978). Trés exemplos séo
ilustrados na Figura 4.1.

Ramos axilares sac iniciados externamernte, em tecidos
imediatamente abaixo da epiderme. O xilema e ¢ floema es-
tdo geralmente organizados na forma de um anel circundan-
do a medula, uma regido central com células mais ou menos
isodiametricas,

Raizes

As raizes geralmente ramificam-se irregularmente. Raizes
laterais originam-se internamente a partir da endoderme

A A
>
«—t—>
x|l X
———
. Y25 LXXS
-1 *YrTrEEA _ XTI XY
> Apices cauiinares
modificados em
infloreseéncias
Exemplos: Duabanga (Lythraceae) Terminalia e Rhus (Anacardiaceae)

Araucaria {Araucariaceae)
Eixe principal
ortotrépico 2
monopodial; ramos
laterais piagiotrépicos

e monopodiais

FIGURA 4.1 Trés padrdes arguiteturais
de crescimento vegetai; a ramificagdo &
ritmica em todos os trés.

Buctda (Combretaceae)

Pieris (Ericaceae)

Todos os ramos
similares, ortotropicos
e simpodiais

Eixo principal
crtotrépico e
moncpodial; ramos
laterais plagiotrépicos
e simpociais
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e do periciclo (camadas de células que recobrem os tecidos
condutcres) e emergem através do cdrtex, embora as raizes
das licofitas se ramifiquem por bifurcagdes do meristema
apical. O xilema e o floema estdo situados na porgdo central
da raiz, 0 que geraimente resulta na auséncia de uma medu-
la. As raizes ndo possuem os nés e entrends tipicos do caule
(descritos posteriormente), e usualmente ocorrem abaixo da
superficie.

As fungdes primordiais das raizes sdo prover a susten-
tagdo da planta, absorver &gua e minerais e estocar dgua e
carboidratos. Algumas raizes sdo especializadas para outras
fungGes, como fotossintese (p. ex,, em algumas Orchidaceae
epifitas diminutas}, penetracdo nos tecidos da espécie hospe-
deira (p. ex. em espécies parasitas de Santalaceae), constricdo
do tronco das drvores-suporte (p. ex,, em espécies de figueiras
ou mata-pau, Moraceae) cu suporte aéreo para o tronco efou
ramos (p. ex., em algumas espécies de figueiras e no mangue-
vermelho, Rizophoraceae).

Algumas plantas, como as Araceae epifitas, possuem rai-
zes dimérficas, algumas das quais com funcgo de absorcio de
dgua e minerais e outras promovendo a sustentagdo da plan-
ta. A maioria das raizes cresce para baixo, mas ha excegBes,
como os pneumatdforos, que sao raizes especializadas que
auxiliam nas trocas gasosas de algumas espécies de mangue
2 brejo.

As rafzes sdo bastante uniformes em sua aparéncia e,
por isso, uma planta dificilmente pode ser identificada sem a
andlise de suas partes aéreas. Todavia, as raizes sio Uteis para
determinar se uma planta é anual ou perene, e variagdes no
sistema radicular podem ter importincia taxondmica. Abaixo
estdo listados alguns poucos termos de uso comum relacio-
nados as raizes:

Adventicias originam-se de partes da planta que ndo a raiz
embrionaria (radicula) ou cutra raiz

Aéreas crescem acima do solo ou da dgua

Fibrosas com todas as partes do sisterna radicular de forma
e espessura simnilares, geralmente bem ramificadas, e com
a raiz primdria ausente ou inconspicua

Haustoriais especializadas em penetrar outras plantas e ab-
sorver dgua e nuirientes destas (como em plantas para-
sitas)

Pivotante raiz principal, geralmente engrossada e crescen-
do para baixo

Suculentas espessas e providas de tecidos armazenadores
de dgua ou carboidratos

Caules

O caule - 0 eixo das plantas - & constituido por nés {onde as
folhas e as gemas axilares sao produzidas) separados pelos
entrends {Figura 4.2). Ele é freqiientemente util na identifica-
¢do taxondmica e fornece diversos caracteres de importdncia
sistemndtica.

Qs caules geralmente sdo alongados e tém a fungio de
expor as folhas para a luz solar, as flores para os agentes po-
linizadores e os frutos para os agentes dispersores. Alguns
caules, no entanto, sdo os principais 6rgdos fotossintetizantes
{como no aspargo, Asparagaceae e, em varios cactos, Cacta-
ceae), estocam agua ou carboidratos {como em muitos cactos
e outras plantas suculentas), séo irepadores (coma os ramos
bifurcados cu voidveis de lianas e trepadeiras), ou protegem a

FIGURA4.2 Representagdo esquematica de um caule de angiosper-
mas mostrando os nds e os entrends, as folhas, as axilas follares e as
gemas axilares.

planta {como em muitas plantas com actileos). Alguns termos
descritivos de caules estdo listados aqui:

Acaulescente com um caule inconspicuo

Bulbo caule curto, ereto e subterrdneo envolvide por folhas
ou bases foliares espessas e suculentas

Caulescente com um caule conspicuo

Cicatriz resquicio do ponto de ligagdo, como nas cicatrizes
foliares, estipulares e de catéfilos

Cormo caule curto, ereto e subterrdneo, mais cu menos su-
culento envolvido per folhas secas ou bases foliares deli-
cadas e ténues

Entrend a parte do caule entre dois nds adjacentes

Escapo caule ereto e dfilo, portando uma inflorescéncia ou
flar no 4pice; geralmente formade por um tinico entrend
alongado

Espinho  caule reduzido e pontiagudo (também se aplica &
uma felha ou estipula reduzida e pontiaguda ou um dente
marginal afilado, e em contraste, emergéncias pontiagudas
da epiderme e/ou subepiderme s3o denominadas actleos)

Herbaceo nio lenhoso, senescente ac final da estagdo de
crescimento

Lenhoso de textura dura, contendo xilema secundério, e
persistindo por mais de uma estagao de crescimento

Lenticela protuberincia de forma irregular na superficie do
caule e envolvida na troca gasosa

Medula tecido macio ne centre do caule, formado geral-
mente por células mais ou menos isodiamétricas

Né regido do caule de onde se originam as folhas e gemas

Ramo curto caule com entrends curtos em planta cujos ou-
tros ramos possuem entrends distintamente longos; ver
ramo longo

Ramo longo um caule com entrends longos; este termo é
aplicado apenas em plantas cujo comprimento do entre-
nd é claramente bimedal, estando presentes tanto ramos
longos como curtcs

Rizoma cauie horizontal, mais ou menos subterrdneo, por-
tando folhas escamiformes; geraimente chamado de es-
toldo quande acima da superficie do soio e com entrends
longos
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Tabera porgio suculenta e intumescida de um rizoma en-
valvida na estocagem de agua e carboidratos
Volivel enrolado em espiral em tomo de um suporte

Gemas

Gemas sio caules curtos e embrionarios, Podem estar pro-
tegidas por catifilos (folhas modificadas as vezes represen-
tadas apenas por estipulas), um denso indumento de pélos
efou por uma secregdo viscosa. Em angiospermas, as gemas
estao localizadas nos nés, nas axilas das folhas (dngulo for-
mado pelo caule e o pecioio da folha; ver Figura 4.2), ou na
porcdo terminal do caule. Elas séo particularmente tteis para
identificar ramos finos e delicados em dorméncia. Alguns ter-
mos comuns relacionados s gemas sdo listados aqui:

Gemas acessorias gemas adicionais produzidas em ambos
os lados, acima ou abaixo da gema axilar principal

Gema axilar gema localizada na axila da folha

Gema floral gema que contém flores embriondrias

Gema foliar gema que contém fothas embriondrias

Gemamista gema que contém tanto folhas como flores em-
brionarias

Gemanua gema ndo coberta por catéfilos

Gema pseudoterminal gema axilar que assume a fungio da
gema terminal em ramos simpodiais

Gema sobreposta gema localizada acima ou abaixo da gema
axilar

Gema terminal gema localizada no dpice de um ramoe mo-
nopodial

Folhas

Folhas sao as principais partes fotossintetizantes da maioria
das plantas. Originam-se nos nos de um caule, geralmente
abaixo de uma gema (Figura 4.3; ver também Figura 4.2}, Di-
ferentemente dos caules, as folhas geralmente nao apresen-
tam crescimento continuo ano a ano. Elas sdo normaimente
planas, com uma superficie virada para o eixo caulinar (su-
perticie superior cu adaxial) e outra virada para o lado opos-
to do eixo caulinar (superficie inferior ou abaxial). A maioria
das folhas é bifacial, possuindo superficies adaxial e abaxial
distintas, mas as vezes podem ser unifaciais, ndo apresen-
tando esta diferenciagao entre superficies.

Folhas sao estruturas homélogas nas angios-
permas, porém nao o sao se considerarmos as
plantas vasculares como um todo (ver capitulos
7, 8 e 9). De forma complementar a sua fungio
fotossintética primordial, as folhas podem ser
modificadas para protegdo, formando espinhos
pontiagudos; para estocagem de dgua, come em
plantas suculentas; para escalar em outras plantas,
como em trepadeiras ou lianas com gavinhas; para
a captura de insetos, como nas plantas carnivoras;
ou para fornecer abrigo a formigas ou pequencs
insetos (domAcias, descritas na pagina 60).

As partes principais de uma folha estdo ilustra-
das na Figura 4.3. O ponto de inser¢io do peciolo
no caule pode ser, as vezes, largo a estreito, ocul-
tando a gema axilar. Erm monocotileddneas, a folha
quase sempre forma uma bainha na sua base, com
as margens sobrepostas ou fundidas. Em familias

Aiterno
{1 folha por ng)

Superficie adaxial

Nervuras

Superficie abaxial

Estipulas

Pulvino
superior

FIGURA 4.3 Representacdo generalizada de uma folha de angios-
perma.

come Poaceae e Zingiberaceae, existe uma ligula ou protube-
rancia adaxial na jungfo da bainha com a lamina foiiar. Uma
tolha que ndo possui peciolo € chamada de séssil.

Qs pulvines, porgdes engrossadas e morfologicamente
distintas do peciolo, sdo comuns e estdo envolvidos nc movi-
mento foliar. Podem se encontrar na base da folha; no dpice
do peciclo, como em espécies de Marantaceae; no meio do
peciole, como em algurmas poucas Araceae; ou nos pecio-
lulos dos foliclos (em folhas compostas, como descrito na
pagina 57).

Estipulas sdo apéndices, geralmente em namero de dois,
localizados ao lado (ou sobre) a base do peciolo. Também po-
dem ser solitarias e, neste caso, originam-se entre o peciolo
e o caule. Quanto & sua aparéncia, as estipulas podem ser fo-
lidceas, escamiformes, espinescentes, glandulares, em forma
de gavinhas, inconspicuas ou ausentes. Elas desempenham
diversas fun¢des na planta, mas geralmente auxiliam na pro-
tegdo de folhas jovens. Quanto & sua origem, nem sempre sio
homélogas nos diferentes grupos de plantas.

Filotaxia das folhas  As folhas podem estar organizadas em
trés padrdes principais (Figura 4.4). As folhas alternas de-
servolvem-se isoladas entre si e estdo geralmente dispostas
em uma espiral ao longo do caule. Ha varios tipos de dispo-
sicdo espiralada, os quais podem ser classificados por meio
da determinacdo do dngulo entre os pontos de insergio de
quaisquer duas folhas em ordem sucessiva. Também pode-se
classificar a disposigdo das folhas acompanhando a espiral em

Verticilado
{3 ou mais
‘olhas por nd)

Oposte

(2 folhas por no,
posicionadas em lados
opostas do caule}

FIGURA4.4 Os trés padrdes principais de filotaxia das folhas.



:

«*

SISTEMATICAVEGETAL 57

torno do caule a partir de qualquer folha mais velha e mais
préxima da base do caule até a primeira folha jovern em linha
reta diretamente acima. Folhas altermas, no entanto, podem
estar dispostas de uma forma nao espiralada, organizadas se-
guencialmente ao longo de dois lados de um caule (bisseriada,
ou distica) ou ao longo de trés lades do mesmo (trisseriada,
ou tristica). (Folhas disticas achatadas no mesmo plano e com
ambas as superficies idénticas, come em espécies de Iridaceae,
sao chamadas de equitantes.)

As foihas opostas, por outro lado, desenvolvem-se aos
pares e ficam posicionadas em lados opostos do caule. Tam-
bém podem apresentar uma disposi¢do espiralada, como no
mangue-vermelho (Rhizophora, Rhizophoraceae), distica,
como em muitas Zygophyliaceae, ou decussada {as folhas
de nds adjacentes apresentam uma rotagdo de 90° entre si).

:

Paripinada Imparipinada
% o
Palmada Trifcliolada Unifoliolada

FIGURA4.5 Filotaxia dos foliolos em folhas compostas.

O arranjo decussado representa a condigdo mais comum das
folhas opostas nas plantas vasculares.

Por fim, as folhas sdo verticiladas guando se desenvol-
vem em nimero de rés ou mais em um mesmo no.

Estrutura das folhas  Urna folha com 1dmina unica é chamada
de simples; uma folha com duas ou mais ldminas, ou folie-
los, & chamada de composta. A distin¢@o entre folhas simples
¢ compostas pode ser feita pela localiza¢do da gema axilar,
pois esta acorre no ponto de inser¢do do peciolo, e nunca do
pecidlulo. Cs foliolos podem estar organizados de diferentes
maneiras, conforme ilustrado na Figura 4.5.

Duracio das fothas  As folhas podem ser funcionais por
poucos dias até varios anos, porém a maioria é funcionat por
apenas uma a duas estagdes de crescimento. Folhas deciduas
caem (abscisdo) no final da estacio de crescimento, enquanto
as folhas perenes mantém-se na planta ao longo de todo o
ano. Algumas folhas, come as de varias espécies de Fagaceae,
$30 marcescentes, ou seja, murcham mas ndo caem durante
o invernoe ou durante a estacio seca.

Tipos de venacde Sempre que houver uma nervura mais
proeminente em uma folha, esta é chamada de nervura pri-
maria ou central; ramificagfes dessa nervura sdo chamadas
de nervuras secundarias. As nervuras terciarias, por sua
vez, geralmente conectarn as nervuras secundarias, formando
um padrio escalariforme ou reticulado (Figura 4.6).

Existem trés padrdes principais de organizagao das ner-
vuras. Uma folha pode ter uma nervura priméria dnica com
as nervuras secunddrias divergindo ao longo de todo o seu
comprimento, como os dentes de um pente; este padrao é
chamado pinado. Alternativamente, uma folha pode ter di-
versas nervuras primarias divergindo da base (ou proximo
desta) da l4mina foliar, como os dedos de uma méo; este
padrédo é chamado palmado. Vérios subtipos de venagao
pinada (Figura 4.7) e palmada (Figura 4.8A) so reconheci-
dos (eles sdo discutidos em maior detalhe em Hickey 1973
e Dilcher 1974). Por fim, uma folha pode ter diversas ner-
vuras paralelas, um padrio chamado de venagdo paralela
(Figura 4.8B).

Retictlado

Escalariforme

Nervuras
tercidrias

Nervuras
tercidrias

Nervuras
secundarias

™~ Nervura primdria

FIGURA4.6 Dois padrdes de organizagdo das nervuras terciarias.
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Nervuras secundarias
ramificam, formam arcos
e somente depois
penetram nos dentes

Nervuras secunddrias
penetram nes dentes formam uma sére de

arces

As nervuras secundarias

Nervuras secunddrias ~ Nervuras secunddrias
ramificam-se em interconectam-se por
diregao & margem um denso reticulado
foliar

Nervuras secunddrias
arqueiam-se
suavemente em diregdo
4 margem foliar

FIGURA4.7 Aiguns tipos de venagao peninérvea. (Adaptada de Hickey 1973.)

Forma das folhas Em geral, considera-se que uma folha
pode apresentar quatro formas basicas {(ovada, obovada,
eliptica, oblonga), dependendo da por¢io onde a ldmina fo-
liar apresenta-se mais larga (Figura 4.9) (Hickey 1973). O sig-
nificado desses quatro termos pode ser refinado pelo uso de
advérbios como largamente ou estreitamente. Se o peciolo estd
ligado & folha em uma posigao distante de sua margem de
forma que o conjunto folha-peciolo tenha a aparéncia de um
guarda-chuva, a folha é chamada de peltada, sendo que es-
tas sdo bastante varidveis no seu formato. Uma folha linear,
por ouito lado, é consideravelmente longa e estreita. Termos
variados para outros formatos sdo muitas vezes empregados,

Nervuras primdrias divergem  Nervuras primdrias
e ramificam-se na base convergem no dpice

Venagdo
paralelz

Nervuras primarias divergem e
ramificam-se em pontos variados

Nervuras primarias divergem
e ramificam-se acima da base

FIGURA4.8 (A) Quatro tipos de venacdo paimada. {B) Venagio para-
lela. (Adaptada de Hickey 1973.)

mas ¢ el uso serd evitado ao mdximo neste livro. Em relacdo
4 aparéncia geral, a lamina de uma folha pode ser simétrica
ou assimétrica quando vista de cima.

Folhas de diferentes formas podem ser observadas em uma
mesma planta, fendmeno este denominado de heterofilia. Fo-
thas jovens podem diferir substancialmente das folhas adultas,
porém diferencas acentuadas de forma as vezes sdo observadas
em plantas adultas (come em Sassafras, Lauraceae).

Apice e base das folhas  Virios termos descritivos da forma
do épice foliar estdo ilustrados na Figura 4.10, enquanto ter-
mos relacionados a forma da base foliar estdo ilustrados na
Figura 4.11.

Margem das folhas A lamina foliar pode apresentar margens
inteiras ou lobadas. Estes e cutros tipos de margens estio
flustrados na Figura 4.12.

Ovade
{mais larga proxima a base)

Obovado
(mais larga préxima ac dpice)

Eliptica
{mnais [arga na regido mediana)

Oblonga
{lados mais ou menos paralelos)

FIGURA4.9 Formasde folhas.
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< 90°
Agudo Obtuso Acuminado
Retuso Emarginado
Muctronado Arredondado Atenuado
FIGURA4.10 Diferentes formas do apice foliar.

Virios tipos de dentes na margem das folhas podem
ser definidos de acordo com caracteristicas anatdmicas, tais
como o padrie de nervura(s) entrando no dente, o formato
do dente e detalhes do dpice do dente, bem como atividade
glandular. Os tipos mais comuns de dentes estdo ilustrados
na Figura 4.13; outros tipos sao caracterizados a partir de sua
mengao no Capituio 9 (ver também Hickey e Wolfe 1975).

Textura dos folhas A lamina foliar pode ser bastante fina
(membrandcea), de textura papiricea (carticea) ou bastante
espessa (coridcea).

Ptixia ¢ vernacdo Ptixia é a {orma em que uma folha indi-
vidual encontra-se dobrada em uma gema. Alguns poucos
termos de ptixia sdo ilustrados na Figura 4.14 {ver também
Cullen 1978). Vernagao ¢ a forma em que as folhas estdo do-
bradas em uma gema em relacio umas as outras. Folhas que
se sobrepdem em uma gema sdo denominadas imbricadas,
enquanto aquelas cujas margens apenas se tocam s&o deno-
minadas valvares. Outros termos de vernagdo sdo apresenta-
dos no Capitulo 9 (na discussao de algumas familias).

indumento O indumento, ou cobertura de pélos (= trico-
mas), na superficie de uma angiosperma confere a essa su-

Inteira Denteada

Indivisa Lobada

FiGURA4.12 Diferentes formas da margem foliar.

<80°

Cbtusa Cuneada

Aguda

Arredondada Decwrrente Truncada

Cordada
Lobada

Sagitada

FIGURA 4.11 Diferentes formas da base faliar.

perficie uma textura particular. A maioria dos termos relacio-

- nados ao indumento sdo ambiguos, por isso usaremos apenas

trés neste livro: glabro (auséncia de pélos), pubescente (com
pélos variados) e glauco {com uma cobertura cerosa, de co-
loragdo geralmente branca ou azulada). Alguns outros termos
descritivos de indumentos séo listados aqui; optamos por ndo
usé-los neste texto, porém os leitores interessados paderdo
encontri-los, assim como muitos outros, em chaves de iden-
tificagdo e descri¢des botanicas:

Aracndide com uma aparéncia de teia de aranha

Canescente com pélos curtos, abundantes e de coloragdo
acinzentada

Cericee com pélos sedosos, usualmente longos, finos e ad-
pressos

Escabro com péios rigidos

Estrigoso com pélos rigidos, todos apontades na mesma
direcdo

Hirsuto com pélos longos, geralmente rigidos

Duplamente  Erodida  Crenada
serrada
Plana Revoluta
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Violdide Chlorantcide

Salicdide Thedide

FIGURA4.13  Tipos principais dos dentes da margem foliar.

Hispido com pélos rigidos e dsperos

Lanoso com pélos longos, entrelagados, um tanto opacos;
com aparéncia de 1a

Piloso com pélos longos, delgados e macios, dispersos ao
longo de uma superficie

Puberulento com pélos curtos e diminutos

Tomentoso com pélos abundantes e macios, geralmente
entrelagados

Velutino com pélos aveludados

Viloso coberto com pélos longps, finos e delicados

Recomendamos que os tipos de tricomas presentes em
uma planta, juntamente com sua distribuigio e densidade,
sejam cuidadosamente observados em lupa ou microscépio.
Caracteres derivados dessas observacGes tendem a ser mais
liteis (e consistentemente aplicaveis) do que os termos aqui
listados.

Os pélos podem ser unicelulares ou pluricelulares,
eglandulares ou glandulares, e organizarem-se isolada-
mente ou em tufos, com as células epidérmicas adjacentes

Malvoide Rosdide

Rutdide

Espinescente

modificadas ou ndo. O formate dos pélos individuais pode
ser descrito em detalhes: sdo eles inteiricos ou ramificados?
Como eles se ramificam; ou seja, sdo dendriticos, estrelados
ou em forma de T? Possuem uma cabega achatada ou glo-
baosa, ¢ 0 pedinculo ¢ unisseriado (com apenas uma fileira
de células), bisseriado (com duas fileiras de células) ou mul-
tisseriado (com vérias fileiras de células)? Esses termos estdo
ilustrados na Figura 4.15.

Alguns taxa possuem dois cu mais tipos de pélos distribu-
{dos em suas folhas ou caules. Muitas espécies, por exemplo,
possuem pélos unicelulares e eglandulares misturados a pé-
los multicelulares e com uma cabega glandular. Os diferentes
tipos de pélos, juntamente com a sua densidade e distribuigio
na planta, apresentam com freqliéncia valor taxcnémico.

Domdcias e gldndulas Domdcias - literalmente “peque-
nas casas” — podem conter organismos, geralmente dcaros
ou formigas em seu interior, e estdo presentes nas folhas de
diversas angiospermas (Pemberton e Turner 198%; Brouwer
e Clifford 1990). Artropodes que habitam as domacias auxi-

) 0 © i

Condupiicado

FIGURA 4.14 Termos refaciona-
dos a ptixia. Todos os padrdes sao
flustrados em secgdo transversal,
exceto o circinado. O "X indica a
posicdo do ramo que contém a
folha.

ShES

Revoiuto

Reduplicado

Convoluto Plicado
X
Involuto Circinado
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Unicelular Multicelular, Multicelular, — Multicelular, Glardular-capitado,  Glandular-capitado Glandular-capitado
urisseriado bisseriado multisseriado  pediinculo e cabega  quase séseil multicelular
unicelulares

Clanduiar-capitado, Glandular-capitado, Glandular-capitado, ~ Célula(s) basal{js) Pelos agrupados Estrelado Pedunculado,
pedinculo pedinculo pedinculo modificadals) estrelado
unisseriado bisseriado multisseriado

Em formadeT

Em forma deY Com ramificagbes curtas

FIGURA4.15 Caracteristicas selecionadas de pélos (tricomas).

liam a planta ao evitar, ou pelo menos reduzir, a herbiveria;
em troca, a planta fornece a esses animais nao apenas abri-
go, mas também alimento. Domacias que abrigam formigas
s30 usualmente em forma de bolsa e encontradas na base da
|amina foliar. Domécias de dcaros, por sua vez, s&0 menores
¢ geralmente encontradas nas jungoes entre duas nervuras.
Elas podem ter um formato de vulcdo, bolso ou tigela e ser
formadas por tufos de pélos ou pela margem foliar revoluta.
Diversas estruturas glandulares também podem ocorrer
nas folhas. Tais estruturas geralmente secretam néctar e atra-
em formigas, que protegem as folhas contra herbivoria (Ben-

tley 1977).

Morfologia floral

As estruturas reprodutivas das angiospermas sao denomina-
das flores. Bm nossa discussio sobre as partes reprodutivas
das plantas, o foco estard nesse grupo; as estruturas repro-
dutivas especializadas das samambaias licéfitas e grupes re-
lacionados, coniferas, Cycadales, ginkgos e gnetales sdo des-
critas no Capitulo 8.

A flor é um ramo altamente modificado portando apéndi-
ces especializados (folhas modificadas) (Figura 4.16). O ramo

Dendritico

Escama peltada Bscama séssil

modificado (ou eixo floral) é chamado de recepticulo; o pe-
dtinculo fioral & chamado de pedicelo. As flores geralmente
nascem na axila de uma folha mais ou menos modificada, cu
bractea; estruturas menores e folidceas, as bractéolas, muitas
vezes distribuem-se ao longo do pedicelo.

As flores possuem até trés partes principais: perianto
(estruturas mais externas, protetoras efou coloridas), andro-
ceu (estruturas produtoras de pélen) e gineceu {estruturas
produtoras de 6vulos). As flores que possuem as trés partes
sio chamadas de completas, enquanto as flores em que
pelo menos uma dessas partes estd ausente sdo charnadas
de incompletas. Se tanto o androceu como o gineceu estdo
presentes, a flor & chamada de bissexual {ou perfeita), mas,
se um deles esta faltando, a flor é chamada de unissexual
(imperfeita). Neste Gitimo caso, ela pode ser estaminada, se
apenas o androceu esta presente, ou carpelada, se apenas o
gineceu esta presente.

Em espécies mongicas, um mesmo individuo apresenta
ranto flores estaminadas quanto flores carpeladas, enquan-
to em espécies didicas as flores estaminadas e carpeladas
ocorrem erm individuos diferentes. Muitas condigdes inter-
medidrias entre esses dois extremos ocomem, no enfan-
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FIGURA 4,16 Partes de uma flor. Os termos
coletivos sao indicados em negrito.

Estigma
/

Estilete
Conectivo

NI

P
Antera

Bractea——

to. Espécies poligamas possuem tanto flores unissexuais
como bissexuais (estaminadas e/ou carpeladas) na mesma
planta.

O perianto é sempre a porgio mais externa de uma flor,
seguida em quase todas as fiores pelo androceu, e com o gi-
neceu disposto no centro da flor. As partes do perianto po-
dem ser indiferenciadas entre si, sendo, neste caso, ¢ perianto
composto por tépalas. Alternativamente, o perianto pode
estar diferenciado em duas partes principais, e assim é for-
mado por um verticilo mais externo (em disposicao ciclica ou
espiralada) de sépalas, chamadas conjuntamente de cdlice, e
um verticilo mais interno (também em disposigao ciclica ou
espiralada) de pétalas, chamadas conjuntamente de corola.

As sépalas geralmente protegem as partes internas da
flor quando em botdo; as pétalas sdc em geral coloridas e
atuam como elementos atrativos para polinizadores {ver a
secdo sobre biologia da polinizagdo na pagina 67). Corolas
evoluiram independentemente em grupos variados de an-
giospermas; em algumas familias, é evidente que as pétalas
sio estames vistosos e estéreis, enquanto em outras, sdo
sépalas modificadas.

E importante ressaltar que, embora os termos relativos
ao perianto aqui apresentados sejam Uteis em descrigdes e
identificacGes taxondmicas, eles precisam ser adotados com
cautela em estudos filogenéticos. A homolegia nunca deve
ser assumida meramente com base na similaridade estrutural
e funcional das partes florais.

() androceu compreende o conjunto de estames de uma
flor. Os estames sdc usuaimente diferenciados em antera e
filamento, embora, em alguns casos, sejam petaldides e sem
distingdo entre essas duas partes. Cada antera geralmente
contém guatro sacos polinicos, ou microsporangios, que es-
tdo organizados em dois pares. Os sacos polinicos estao ade-
ridos entre si e ao filamento pelo conectivo, que € ccasional-
mente expandido e forma apéndices variados ou um tecido
estéril conspicuo que separa os sacos polinicos.

Carpelo: Gineceu

Estame: Androceu

Micresporangio
{com pélen}

™~
Pétala: Corola

Perianto
Sépala: Cilice

\Aniculagéo {pode nao

ser visivel externamente)

Pedicelo

As células dos sacos polinicos sofrem um processo de
meiose, que resulta na produgdo de grios de pélen (game-
téfitos masculinos, ou microgametdfitos). Por essa razao, o
androceu é comumente referido como a “porgao masculina”
de uma flor. Obviamente, as flores, como parte de uma planta
dipldide (ou espordfito), ndo podem ser referidas como mas-
culinas {ou femininas) porque o espordfito esta envolvido
apenas na produgdo de espores {processo associado a meio-
se). Apenas a fase hapléide de uma planta {ou gametofito)
estd envolvida na produgio de gametas (Figura 4.17).

As anteras abrem-se por mecanismos variados, e o pélen
¢ usualmente liberado a partir de fendas longitudinais nos
sacos polinicos, embora fendas transversais, poros e valvas
também possam ocorrer. As anteras que abrem em diregio ao
centro da flor sdo denominadas introrsas, enquanto as que
liberam o pélen em diregdo a periferia da flor sdo denomina-
das extrorsas.

O gineceu compreende todos os carpelos de uma flor. O
carpelo é o sitio de polinizagio e fertilizagio em uma planta.
Estruturalmente, os carpelos séo tipicamente formados pelo
estigma, que coleta e facilita a germinagéo do pdlen trazide
pelo vento, pela 4gua ou por animais variados; pelo estilete,
uma porgao do carpelo geralmente estreita e tubular especia-
lizada para o crescimento do tubo polinico; e pelo ovério, a
porgdo mais basal e alargada do carpelo que envolve & prote-
ge 0s 6vulos. A superficie estigmatica pode ser variavelmen-
te papilosa e tanto seca quanto umida.

Cada dvulo contém um megagametofito (gametéfito fe-
minino, ou saco embrionario), que produz um gameta ¢ € ge-
ralmente provide de duas camadas protetoras denominadas
tegumentos. O évulo encontra-se conectado ao ovario por
um pedinculo chamado de funiculo. O gineceu ¢ em geral
chamado de “por¢do feminina”da flor, embora essa denomi-
nacdo seja tecnicamente incorreta, conforme explicado ante-
riormente. A medida que o dvuio se desenvolve em semente,
0 ovdrio a0 redor se desenvolve em um fruto.
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Estigma
Carpelo 4 Egtilere

Oviério

Megaspordcito (27)

Megaspordngio

/

Megdsporo
sobrevivente (i)

Niticleos
polares (2}

& Gametdfito
feminino (r)

m

Micrépila

Funicuic

Sinérgides (2)

Niicleo da

célula do tubo

Célula
espermdtica (n) polinico

FIGURA4.17 Ciclodevidadas anjiospermas. Ver tambérm Figura 4.41. (Modificada de Singer 1997.)

Diversas partes florais podem ser modificadas para a pro-
dugdo de néctar ou outros elementos atratives para os polini-
zadores, como dleos ou fragrancias. Nectdrios (ou glindulas
produtoras de néctar) muitas vezes formam proje¢des, lobos
ou estruturas aneliformes; estdo usualmente posicionados
proximo da base do androceu e do gineceu ou em espordes
formados por partes florais, como pétalas. Algumas flores
apresentam um verticilo “extra”, em geral vistcso, chamado

T espermadticas

Niuclec do
endosperrna (3n)

Grao de pélen
{microgametofito, 1)

Tubo polinice
Células

Nicleo da
célula do tubo

Tubo

de corona. Estruturas coroniformes podem resultar do cres-
cimento exagerado de partes do perianto, dos estames ou do
receptculo floral, e sdo extremamente diversas em forma e
funcde. (Para uma discussic detalhada da diversidade desta e
de outras estruturas florais, ver Weberling 1989.)

A variagio nas estruturas florais pode ser descrita de tor-
ma prética e eficiente pelo uso de térmulas e diagramas flo-
rais (Quadro 44).
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Simetria floral  As partes de aigumas flores estio organiza-
das de forma que dois ou mais planos dividindo a flor através
de seu centro produzam metades simétricas. Flores desse tipo
possuem simetria radial e também sao chamadas de actino-
morfas ou regulares (Figura 4.18A). (Algumas poucas flores
radiais possuem apenas dois plancs de simetria, e sio deno-
minadas birradiais.)

Em algumas flores, as suas partes estio organizadas de tal
forma que podem ser divididas em duas metades simétricas
em apenas um plano. Tais flores apresentam simetria bilate-
ral e sdo também chamadas de zigomorfas ou irregulares
(Figura 4.18B).

Algumas poucas flores ndo possuem qualquer planc de si-
metria e sdo denominadas assimétricas (Figura 4.18C). E im-
portante ressaitar que, para a correta determinago da sime-
tria de uma flor, a posicdo de suas estruturas mais conspicuas
—isto é, o perianto efou 0 androceu — sempre é considerada.

Fusdo de partes florais  As partes florais podem estar fusiona-
das de diferentes maneiras. A fusac de partes de um mesmo
verticilo (p. ex., pétalas unidas a outras pétalas) é chamada de
conacdo; quando as partes do verticilo ndo estZo fusionadas,
elas sdo referidas como livres (p. ex., pétalas livres entre si).
A fusdo de partes de verticilos diferentes (p. ex., estames uni-
dos as pétalas) € chamada de adnagdo; quando as partes de
verticilos diferentes ndc estao fusicnadas, elas também sdo
referidas como livres (p. ex., estames livres das pétalas). Es-
truturas fusionadas podem estar unidas desde o momento de
sua origem, ou elas podem se unir em um momento postericr
durante o seu desenvolvimento.

Diversos termos especializados sao utilizados para carac-
terizar tipos distintos de adnagdo e conagao:

Apocarpico carpelos livres

Apopétala (ou dialipétala) pétalas livres

Apossépala (ou dialissépala) sépalas livres

Apotépala tépalas livres

Diadelfos estames conatos pelos filamentos em dois grupos
distintos

Epipétalos estames adnatos a corola

Monadelfos estames conatos pelos filamentos em um gru-
po tnico

Simpétala (ou gamopétala) pétalas conatas

Sinandrio  estames conatos

Sincarpico carpelos conatos

Sindnteros estames conatos pelas anteras

Sinsépala (ou gamossépala) sépalas conatas

Sintépala {ou gamotépala) tépalas conatas

A forma da corola, especialmente em flores simpétalas,
pode ser de grande valia na identificagdo taxondmica da
planta em questdo. Termos especializados sdo apiicados a for-
mas de corola particulares, como rotadas (em forma de disco
ou roda), campanuladas {em forma de sino), urceolada {em
forma de urna), hipocrateriforme {com tubo corolino estreito
terminando em uma porgao apical abruptamente alargada e
expandida, ou imbo), funiforme (em ferma de funil), tubular
e bilabiada (com deis “1dbios™).

Carpelo versus pistile O termo pistilo ¢ freqlientemente
usado para designar a(s) estrutura(s) no centro da fler que

(B} Bilateral

t
|
L

2 ou mais planos
de simetria

apenas 1 planc
de simetria

{C) Assimétrico

Nenhum plano
de simetria

FIGURA4.18 Padrdes de simetria floral.

contém os dvules. De que forma esse termo difere de carpele,
o terme introduzido anteriormente neste capitulo e utilizado
ao longo deste livro? Carpelos sdo as unidades bésicas do gi-
necey; eles podem, obviamente, ser livres entre si ou conatos.
Quando distintos, o termo pistile é equivalente e significado
ao termo carpelo. Se, no entanto, os carpelos estéo conatos, 0s
dois termeos ndo sao equivalentes porque cada carpelo consti-
tui apenas uma unidade dentro do pistilo, que entdo & consi-
derado como composto (Figura 4.19).

Nimero de partes  As flores podem diferir no nimero de
sépalas, pétalas, estames e carpelos. O nimero de partes, em
geral, pode ser facilmente determinado em uma simples con-
tagem, porém casos extremos de conagdo, scbretudo dos car-
pelos, pode tomar a contagem dificil. Além disso, a variagio
no nimero de partes entre diferentes fiores em um mesmo
individuo ou entre espécies préximas é um fendmeno bas-

3 carpelos, livres
3 pistilos simples

3 carpelos, conatos
1 pistile composto

FIGURA4.19 Diferenca entre os termos carpelo e pistilo.
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QUADRO4A Férmulas e diagramas florais

Uma férmula floral é um método rd-
pide e eficiente de representar simetria
floral, nimero de partes florais, conagzo e
adnacdio, insercio e posicao do ovdrio. A
f&rmula consiste em cinco simbolos, como
no exemplo a seguir:

* K5, C5, A, G10

C primeiro simbole indica o tipo de
simetria floral, que pode ser radial (), bi-
lateral (X) ou assimétrica (§). O segundo
item indica o ndmero de sépalas, com
K" significando” cdlice” (neste exemplo,
K5 significa um célice de cinco sépalas).
O terceiro item indica o nimerc de pé-
talas, com“C” significande”corola” (nes-
te exemplo, C5 significa uma corola de
cinco pétalas). O quarto item, refativo ao
androceu, indica o nimero de estames,
com “A” significando “androceu” (neste
exermnplo, nurneroses — o simbolo de in-
finito é geralmente usado quando o ni-
mero de estames é maior do que 12). O
Gltimo item indica o ndmero de carpelos,
com “G” significando “gineceu” (neste
exernplo, G10 significa um gineceu de 10
carpelos). A linha abaixo do nimero de
carpelos indica a posi¢do do ovario em
relagiio aos demais verticilos florais (nes-
te exemplo, siipero, com a flor hipdgina).
Se o ovério fosse infero (e a flor epigina),
a linha teria sido desenhada acima do
ntimero de carpelos.

A conacdo é indicada por um circu-
lo a0 redor do nimero representande as
partes envolvidas. Por exemplo, em uma
for com cinco estames monadelfos (e,
conados pelos seus flamentos), o item do
androceu na férmula floral seria indicado
como

A®

O simbolo de adigdo (+) pode ser
usade para indicar diferenciagio entre 0s
membros de um mesmo verticilo floral.
Por exemplo, uma flor com cinco estames
grandes alternando com cinco estames
pequenos pode ser indicada como

A5 +5

A adnacio é indicada por uma linha
conectando os miimeros represeniando
diferentes verticilos florais. Dessa forma,
uma flor com corola simpétala e estames
epipétalos - por exemplo, dois estames
adnatos s quatro pétalas - teriam os nu-
meros indicando os itens da corola e do
androceu da seguinte forma

Simetria Pétalas Namero de Carpelos  Ovédrio  Tipode
floral conatas estames conatos  infero  fruto
(radial) ~ \ KA ‘j
* e
JK5,C(5), A10 , G(3), capsula
Numero de Numero de  Estames adnatos Namero de
sépalas pétalas as pétalas carpelos

Um exemplo de férmula floral

A presenca de um hipanto (como nas
flores periginas) é indicada da mesma
maneira que a adnagac:

X KQ. QA G

Estames estéreis {estaminddios) ou
carpelos estéreis (carpelédios ou pistild-
dios} podem ser indicados pela colocagio
de um ponto junto ao nimero indican-
do ¢ niimero total de estruturas estéreis.
Assim, uma flor com gineceu sincrpico
composto de cinco carpelos férteis e cin-
co estéreis pode ser representada pela

férmula
GG

A variacdo no niimero de partes flo-
rais dentro de um téxon & indicada pelo
uso de um trago (-) para separar os ni-
meros minimo & mdximo de pegas de um
mesmo verticilo. Por exemplo, a férmula

% K4-5,C4-5,A8-10,G(3)

representa um tédxon com flores com 4
a 5 sépalas e pétalas, e de 8 a 10 estames.
Variacoes dentro de um tdxon quanto &
conagac ou adnagdo de partes florais sao
indicadas pelo uso de uma linha pontilha-
da (a0 invés de uma linha continuaj:

"1, CE AL
A falta de uma parte floral especifica é
indicada peta colocagio de um zero {0) na
posido apropriada na férmula floral. Por
exemplo, a férmula floral

*,KS,CS,AO,G@

representa urna flor carpelada.

Flores nas quais as partes do pe-
rianto ndo sdo diferenciadas em calice
e corcla {ou seja, fiores cujo perianto é
formado de tépalas) sdo representadas

por férmuias nas quais o segundo e ter-
ceiro itens (indicando sépalas e pétalas,
respectivamente) sio combinados em
um item tnico (indicando tépalas). Um
hifen (-) é colocado antes e depois des-
se ftem, indicando que as categorias do
clice e da corola foram combinadas, e
o niimero é precedido pela letra”T”. Por
exemplo, uma flor actinomorfa com 5
tépalas, 10 estames e 3 carpelos conatos,
com um ovario sipero, pode ser repre-
sentada como

* T-5-,A10, G@

O tipo de fruto é geralmente iistado
no final da férmula florai:

+ T-5-,A10,G(@), cépsula

Uma f6rmula floral ndc representa, de
forma alguma, uma finalidade em si mes-
ma; ela é simplesmente um meio conve-
niente de representar a informagdo neces-
séria para identificar ima planta. Formulas
florais também podem ser ferramentas
{tels na memorizacac de caracteristicas
de diversas familias de angjospermas. Elas
sio utilizadas extensivamente neste livio
(ver Capitulo 9). A construgdo dessas for-
mulas requer uma observagio meticulosa
de flores individuais e da variagio entre as
flores de um mesmo individuo ou de indi-
viduos diferentes.

Diagramas florais so secqdes trans-
versais estilizadas de flores represen-
tando os verticilos florais vistos de cima.
Da mesma marleira que as formulas, 0s
diagramas florais sdo usados para ilustrar
simetria, nimero de partes e relagoes en-
tre-elas e o grau de conagdo efou adna-
¢io. Esses diagramas ndo podem eviden-
clar facilmente a posigio do ovario. (Para
maiores informagdes sobre diagramas fla-
rais, ver Rendle 1925; Porter 1967; Correll
2 Correll 1982; Zomlefer 1994; Waiters e
Keil 1995.)
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FIGURA4.20 Trés carpelos com diferentes graus de conagdo. (A) Trés
ovarios, estiletes e estigmas. (B) Um ovario, trés estiletes e_astigmas.
[C) Um ovério e estilete, sendo o Ultimo ramificade no apice e provido
de trés estigmas. (D} Um ovaric e estilete, e trés estigmas (ou lcbos
estigmaticos).

tante comum, também dificultando a contagem de partes. Em
muitos casos, & possivel contar o nimero de carpelos cona-
tos pelo nimero de estiletes, estigmas ou lobos estigmaticos
{Figura 4.20). O tipo de placentagao (discutida mais adiante
neste capitulo) também pode ser Gtil na determinagic do ni-
mero de carpelos.

A maioria das flores estd organizada de acordo com um
padrdo numérico particular — cu seja, em padrdes de trés,
quatro, cince ou varios miltiplos destes mimeros. A termina-
¢do -mera, junto com o prefixo numeérico, € usada para indicar
o padrdo numérico de uma flor. Par exemplo, uma flor pode
ter quatro sépalas, quatro pétalas, oito estames e quatro car-
pelos; neste caso, a flor é descrita como 4-mera (tetrdmera).

Insercdo A conexdo das partes florais é chamada de inser-
¢do. As partes florais podemn estar ligadas ac receptaculo (cu
eixo floral) de diferentes maneiras, sendo que trés tipos prin-

. cipais de insergdo sdo tradicionalmente reconhecidos: hipé-
gino, perigino e epigino. A posigao do ovério em relagio &
inserqéo das dernais partes florais também varia, de sipero a
infero (Figura 4.21}.

As flores em que o periante e o androceu estdo inseridos
abaixo do gineceu s3o chamadas de hipdginas; o ovério dessas
flores é denominado stpero. 4 as flores em que uma estrutura
cupuliforme ou tubular circunda o gineceu sem, contudo, estar
adnata a este, sdo chamadas de periginas. Em tais flores, o pe-
rianto e o androceu estdo inseridos nas bordas dessa estrutura,
chamada de hipante {também denominada cipula cu tubo
floral). O ovério dessas flores também é stpero.

Hipantos evoluiram a partir de estruturas variadas, como,
por exemplo, do recepticulo floral, ou pela fusao da porgio
basal do perianto com os estames. Flores nas quais o perianto
e 05 estames aparentam estar inseridos na parte superior do
ovério devide a fusao do hipanto (ou das bases do perianto e
do androceu) ao ovaric sao chamadas de epiginas. O ovério
dessas flores é considerade como infero.

Em algumas flores epiginas, ¢ hipanto pode prolongar-
se além do apice do ovario, formando uma cupula ou tubc
ao redor do estilete. Se o hipanto estiver fusionado apenas
a pergdo inferior do ovdrio, este dltime € considerado come
semi-infero. O tipo de insercao e a posigio do oviério sio
methor determinados a partir da visualizagdo da flor em sec-
¢do longitudinal.

As partes florais componentes de verticilos adjacentes
normalmente dispdem-se de forma alternada, e dessa manei-

T~ Receptirulo Hipante
e pedicelo fcapuia floral)
{sombreados)

Hipégina
{ovério sipero)

Perfgina
(ovério sapero)

Hipanto

Hipanto adnato
a0 ovario

Epigina

{ovario infero)

Epigina, com
hipanto conspicuo
{ovario infero)

FIGURA4.21 Tipos de insercdo.

ra espeta-se que uma flor apresente uma pétala, por exemplo,
inserida no porito entre duas sépalas adjacentes. O enten-
dimento desse padrdo organizacional pede auxiliar na inter-
pretagdo do numero de partes florais, especialmente quando
estas sd0 mascaradas por eventos de conagio e adnagao.

O gineceu, ou o gineceu 2 androceuy, ocasionalmente es-
téo dispostos sobre um pedinculo alongado (o gindéfero e o
androgindforo, respectivamente).

Placentacdo (s ovulos estio organizados em diferentes
padrdes dentro do ovério, 0 que permite ¢ reconhecimento
de varios tipos de placentagdo. Os ovérios podem conter de
uma a varias cimaras, ou 16culos. A parede que separa locu-
los adjacentes é chamada de septo. A placenta é a parte do
ovario na qual os dvulos estao ligados. Os principais tipos de
placentagdo sdo ilustrados na Figura 4.22. G nimero de évu-
los ndo apresenta uma correlagdo obrigatdria com o nimero
de carpelos e placentas ou com o tipo de placentagio.

Os tipos de placentacdo podem ser extremamente tteis
na determinagdo do nimero de carpelos conatos em uma
tlor. Se a placentacio for axilar, o nimero de l6culos é geral-
mente indicativo do nimerc de carpelos. Quando a placen-
tagdo é parietal, o nimero de placentas usualmente equivale
ao nimerc de carpelos.

Termos florais diversos A lista a seguir apresenta alguns ou-
tros termes relacionados a estrutura floral, comumente en-
contrados em descri¢des de plantas,
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Parietal

Parietal
{ou lateral)

Central livre

Parietal com placenta
intrusiva

Basal

Apical
FIGURA4.22 Tipos de placentagdo (todas as figuras em secgao trans-
versal, exceto as de placentagao apical e basal).

Basifixa refere-se a uma estrutura, como uma antera, que
estd fixa & outra estrutura pela porgao basal

Carpelédio carpelo estéril

Centrifugo padrio de desenvolvimento que se inicia no
centro,e continua gradualmente em diregao a periferia

Centripeto padrdo de desenvolvimento que se inicia na pe-
riferia e continua gradualmente em dire¢do ao centro

Didinamo possuindo dois estames longos e dois mais cur-
tos

Estaminédio estarne estéril

Exsertos expostos, como nos estames que se estendem além
dos limites da corola

Insertos  ocultos, como nos estames que ndo ultrapassam os
limites da corola

Pistilddio pistile estéril

Tetradinamo que possui quatro estames longos e dois mais
curtos

Versatil refere-se a uma estrutura, como uma antera, que
estd ligada a outra estrutura em sua porgdo mediana

Biologia da polinizacao

Plantas sdo organismos fixos e por isso dependem de agentes
externos para o processo de jungic dos gametas. O anterc-
z6ide das samambaias nada através da dgua para alcancar o
gameta feminino. As células espermaticas das plantas com
sementes, por outro lado, estae contidas nos graos de polen e
por meic destes sao fransportadas para o dvulo ou estigma -
um processo denominado polinizagdo. A polinizagio das co-
niferas ocorre principalmente pela agiao do vento. A matoria
das fanerégamas ¢ polinizada por animais, embera a polini-
zagio pelo vento predomine em algumas familias de grande

diversidade e importdncia ecolégica e ocorra esporadicamen-
te em representantes de outras familias. A polinizacio pela
agua & bastante rara.

A polinizagio tem despertado o interesse desde 1.500
a.C., periodo em que os babilénios notaram pela primeira
vez que as flores da tamareira (Phoenix dactylifera, Arecaceae)
produzem um “pé” amarelo (pélen). A partir de observagdes
cuidadosas, os babilénios perceberam que esse pé poderia ser
aplicado nas flores das palmeiras frutiferas de forma que es-
sas drvores produzissem frutos. Essa importante descoberta
possibilitou-lhes aumentar a produgdo de tdmaras pelo sim-
ples ato de espalhar manualmente o pé amarelo nas flores
das tamareiras.

A polinizagio permanece como um processo esserncial
a0 bem-estar da humanidade nos dias atuais. A maioria dos
alimentos por nés consumidos provém de cereais {Foaceae)
e vagens {Fabaceae), ambos resultantes do processo de poli-
nizagdo. A quase totalidade dos frutos comestiveis, incluindo
a magd, o coco, o figo, 0 morango e o tomate, ndo existiriam

semn a polinizagdo.

Flores sdo adaptagdes para a polinizagio. A partir de ob-
servagOes cuidadosas da morfologia floral, é possivel inferir o
provavel vetor de polen desta, como fez Darwin quando pre-
viu a existéncia de uma mariposa em Madagascar com uma
probascide grande o suficiente para alcangar o néctar acu-
mulado nos espordes de 30 cm de comprimento da orquidea
Angraecum sesquipedale (ver Capitulo 6). A ligagdo entre colo-
racdo e fragrincia floral, fenologia, estrutura e recompensa da
planta com a capacidade sensorial, comportamento e dieta
do animal polinizador é a base da proposigdo de sindromes
de polinizagdo. Esta ligagdo pode ser forte o suficiente de
modo que a planta e o poiinizador adaptem-se um ac outro.
Examinaremos um exemplo dessa coevolugdo envolvendo o
género de plantas Yicea e o seu polinizador, na pagina 69.

Sindromes de polinizacao

Polinizagio pelo vento e pela dgua Se vocé andar em uma
floresta de pinheiros durante o periodo de liberagdo do po-
len e cruzar com um curso de dgua, verd que sua superficie
deve estar coberta por uma pelicula amarela do pélen da co-
nifera. Os grios de pélen de plantas polinizadas pelo vento
sd0 geralmente pequenos, leves e apresentam uma superficie
lisa; algumas espécies anemofilas, porém, apresentam graos
de pélen largos com espagos intermos preenchidos de ar, que
reduzem a densidade do gréo e permitem que ele flutue me-
lhor. A superficie receptiva ao pdlen das coniferas e espécies
anemdfilas de angiospermas pode ser tanto viscosa quanto
uma estrutura longa e em forma de teia para capturar ¢ pélen
carregado pelo vento.

Flores polinizadas pelo vento sdo caracterizadas pela pro-
dugdo de uma quantidade consideravel de pélen, facilmente
transportado pelas correntes de vento, e pelo eficiente meca-
nismo de captura desse pélen flutuante. Flores com tais ca-
racteristicas sdo pequenas e de periante reduzido ou ausente
{ver, por exemplo, as liustragdes de Betulaceae, Cyperaceae,
Fagaceae, Juglandaceae e Poaceae apresentadas no Capitu-
lo 9). Em muitas angiospermas anemdfilas, cada flor possui
poucos évulos, e freqilentemente apenas um destes produz
sementes.

A polinizagdo pele vento é um evento pouco comum nos
trpicos, especialmente em florestas tropicais de planicie. As
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florestas temperadas, em contraste, apresentarm um predo-
minio de espécies anemdfilas: carvalhos (Quercus, Fagaceae),
faias (Fagus, Fagaceae), nogueiras (Carya e Juglans, Juglanda-
ceae) e bétulas (Betula, Betulaceae) no Hemistério Norte, e 0s
Nothofagus (Notofagaceae) no Hemisfério Sul.

A liberagio do polen nas espécies polinizadas pelo vento
em regides temperadas ocorre no inicio da primavera, antes
do surgimento das novas folhas. Uma floresta sem folhas
apresenta poucos obstaculos que possam atrapalhar ou in-
terromper o fluxo de pélen. A liberagio de pélen também
é programada de forma a evitar condigdes de alta umidade
(evitando a absorgio de dgua pelo polen, responséavel pela re-
dugio em sua flutuabilidade) ¢ de chuva {que desloca o péien
para fora das correntes de ar}.

O milho (Zea mays, Poaceae) € uma especie que ilustra
bem outra caracteristica comum & plantas anemdfilas: flores
unissexuais. O polen é formade nas flores estaminadas que
ficam no dpice da planta, e os estigmas sdo o familiar “cabe-
lo”, que emerge, plumoso, do topo da espiga. Muitas pessoas
sofrem com a polinizagio pelo vento por causa da febre do
feno, uma reagao alérgica a proteinas presentes na parede ex-
terna do pdlen de algumas espécies anemdfilas, como as do
género Ambrosia (Asteraceae).

A polinizagdo pela 4gua ccorre somente em cerca de 150
espécies de angiospermas, distribuidas em 31 géneros e 11
famdlias (Cox 1988). Cerca de metade dessas espécies sdo ma-
rinhas ou crescem em dguas salobras, e nove dessas familias
sdo monocotileddneas. C polen pode ser iransportado abai-
xo, acima ou na superficie da agua. As plantas que se adap-
taram & polinizagdo abaixo da superficie da 4gua geralmente
possuem pdlen filamentoso organizado em fileiras mucilagi-
riosas.

Um dos mais fascinantes e longamente conhecidos
exemplos de pelinizagdo pela 4gua ocorre em espécies de
Vallisneria (Hydrocharitaceae). Neste género, as plantas sdc
submersas. As flores estaminadas sio liberadas pela planta
¢ flutuam na superficie da dgua, onde finalmente se abrem.
Simultaneamente, as flores carpeladas alcancam a superficie
pelo crescimento de seus pedinculos longos e criam uma
leve depresséo na superficie da dgua, na qual as flores estami-
nadas caem e sdo capturadas. O evento de polinizagie ocorre
logo apds esse processo de captura das flores estaminadas
pelas flores carpeladas.

Polinizacdo por animais A polinizagdo por animais ¢ consi-
derada um importante fator no sucesso evolutivo das angios-
permas. No geral, os animais sdo mais eficientes no transpot-
te de pélen do que o vento e podem habitar locais de pouco
vento (como no interior de uma floresta tropical densa). Eles
promovem a polinizaqdo cruzada ao deslocar-se entre dife-
rentes plantas. A polinizagdo por animais propiciou a diversi-
ficagdo de muitos grupos de plantas, sende que esta evolugio
associada a polinizagdo é particularmente evidente na familia
Orchidaceae. Muitas espécies dessa diversa e numerosa fa-
milia sao aparentemente separadas entre si pelo isolamento
reprodutivo propiciado pela variagac na estrutura floral, come
veremos no Capitulo 6.

Uma imagem bastante familiar a todos ¢ a presenca de
abelhas zumbindo ao redor de flores coloridas nos dias quen-
tes de verdc. Em uma plantagdo de magds, as abelhas voam
de flor em flor coletando pélen em cavidades especializadas

presentes nas suas patas e bebendo o néctar aqucarado das
flores. De volta a colméia, as abelhas convertem o néctar co-
letadc em mel e alimentam as abelhas jovens com o pdlen
rico em proteinas. Come “refribui¢ao” a estas recompensas
nutritivas obtidas, as abelhas polinizam as flores das maciei-
ras. Quando uma abelha sorve o néctar e coleta pélen, parte
dos grios de pdlen da flor prende-se aos pélos do seu corpo.
Este pélen é entdo removido do corpo da abelha pelos estig-
mas da préxima flor visitada. Sem as abelhas, haveria poucas
ou nenhuma magd, e o mesmo pode ser dito para muitos ou-
tros frutos.

Em esséncia, abelhas e macieiras possuem uma espécie
de acordo: as abelhas pelinizam as macieiras, e estas recom-
pensam as abelhas com néctar ¢ pélen. O papei da planta
neste acordo consiste em produzir adaptacdes para atrair 0s
polinizadores, explorar sua morfologia e comportamento para
concretizar a polinizag&o e garantir que o retorno dos animais
nolinizadores com o oferecimentc de recompensas. j& o papel
do polinizador neste acordo consiste em realizar uma polini-
zacdo eficiente. As vezes o acordo é quebrado ou pela planta
ou pelo animal polinizador. A auséncia de recompensas flo-
rais em alguns casos de poliniza¢do de orquideas {que séo
descritos na pégina 71) representa uma “violagdo de acordo”
por parte da planta. Jd no caso do polinizador, alguns insetos,
chamados popularmente de ladrdes de néctar, danificam uma
flor para acessar o néctar sem, contudo, polinizd-la.

Os animais observados visitando uma flor ndo séo ne-
cessariamente polinizadores efetivos. Em quatro espécies de
Marcgravig (Marcgraviaceae) da Costa Rica, por exemplo, fo-
ram relatadas visitas de espécies de pequenos morcegos que
sorvem o néctar das bracteas florais modificadas em necta-
rios. Os morcegos sdo polinizadores efetivos dessas espécies,
exceto em M. nepenthotdes, que possui nectarios consideravel-
mente maiores do que as outras espécies do género em ques-
td0. A distincia entre nectdrios e flores em M. nepenthoides su-
gere que duas espécies de gambds sdo agentes polinizadores
mais eficientes do que morcegos nesta espécie de Marcgravia
e, portanto, sio os seus polinizadores principais (Tschapka e
von Helversen 1999).

Muitas flores, mas ndo todas, pelinizadas por um dos 8-
pos principais de animais polinizadores, possuem um con-
junto caracteristico de adaptagdes florais (Tabela 4.1). As flo-
res atraem seus polinizadores com cores e aromas atrativos a
estes polinizadores. Insetos, por exemplo, ndo erxergam no
mesmo espectro de luz dos seres humanos; eles sao menos
sensiveis ao vermelho, mas, em contrapartida, enxergam em
comprimentos de onda mais curtos, na faixa do ultravioleta.
Dessa forma, flores polinizadas por abelhas geralmente pos-
suemn superficies refletivas ou absorventes em ultravioleta que
atraem os insetos e os direcionam para o néctar.

As flores abrem e emitemn odores quando os seus poliniza-
dores estdo ativos, As mariposas e 0s morcegos, por exemplo,
t&m habitos noturnos. As flores que eles visitam séo brancas
e liberam seus odores & noite, e dessa forma tomam-se faceis
de serem localizadas na escuriddo. Muitas fragrancias tlorais
sfio agraddvels para o olfato humano, enquanto outras sao
fortes e desagraddveis. Por exemplo, as flores de Weberocereus
tunilla {(Cactaceae), uma espécie de cacto epifito em florestas
tropicais, liberam uma fragrancia descrita como sendo similar
a de uma carcaga em decomposi¢ao e gue atrai morcegoes da
subfamilia Glossophaginae (Tschapka et al. 1999).
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TABELA4.1 Sindromes da polinizagao
Caracteristicas florais
Horario de

Polinizador Cor QOdor antese Corola Recompensa
Abelhas Azul, amarele, parpura  Forte, fragrante Diurno Plataforma de pouso bilateral  Néctar efou pdien
Borboletas Brilhante; freqliente-  Delicado e fraco Diurno Plataforma de pousc; &s ve-  Somente néctar

mente vermelha zes commn espordo de néctar
Mariposas Branca cu palida Porte e adocicado  Noturno ou Segmentada; as vezes com Somente néctar

crepuscufar espordo de néctar
Moscas antéfilas Clara Fraco Diurne Radial, aberta Néctar efou pélen
Moscas necréfagas  Marrom ou purpura Forte, similar ao Diurno ouno-  Fechada ou aberta Ausente
de matéria em turne
decomposicio

Besourecs Geralmente verde ou Forte, variado Diumo oune-  Fechada ou aberta Néctar efou pélen

branca turno
Péssaros Brilhante; geralmente  Ausente Diurno Tubular ou pendente; ovdrio  Somente néctar

vermelha geralmente infero
Morcegos Esbranquicada Forte, almiscarado ~ Noturno Flores ou inflorescéncias Néctar efou pdlen

vistosas '
Marmiferos ndo- Palida e pouco atraente  Ausente a variavel- Notumo Robusta, com estiletes e es-  Néctar efou pdlen
voadores mente forte tames exsertos abundante

Flores que s&o polinizadas por mamiferos ndo-voadores
(ver Tabela 4.1) abrangem uma ampla variagao de caracteris-
ticas florais devido as diferengas na morfologia e no compor-
tamento dos trés grupos de mamiferos polinizadores. Flores
polinizadas por primatas (como lémures e macacos) tendem
a ndo produzir odores e a ser particularmente largas para se
adequar ad tamanho desses animais. Flores polinizadas por
marsupiais estdo geralmente localizadas na copa das arvores,
e flores polinizadas por roedores tendem a estar préximas do
chdo e a possuir um odor de levedura (Johnson et al. 2601).
Cerca de 60 espécies de mamiferos nao-voadores ji foram
documentadas como polinizadoras de aproximadamente 100
espécies de plantas, sobretudo no Hemisfério Sul (Carthew e
Goldingay 1997}.

As flores sap construidas para adaptarem-se fisicamen-
te aos seus polinizadores e para formecerem aos mesmos as
recompensas apropriadas. As corolas de diversas espécies
polinizadas por abelhas possuem guias de néctar — linhas
ou marcas que direcionam as abelhas em direcdo a fonte de
néctar. A corola pode formar uma plataforma de pouso que
orienta os polinizadores em diregdo ao néctar e/ou pdlen e
os forga a realizar os movimentos necessarios para a polini-
zacdo. O polen de diversas espécies poiinizadas por animais
é coberto por projeges diminutas que se aderem aos pélos
ou penas desses animais (ver Figura 4.48E-H). Enquanto as
abelhas consomem tarto pélen quanto néctar, as borbole-
tas, as mariposas e 0s passaros sdo recompensados apenas
com néctar. Em alguns casos, os polinizadores ndo sdo re-
compensados, mas sim iludidos no processo de polinizagdo
de uma flor.

Espécies de plantas podem ser especializadas para ape-
nas um polinizador ou, contrariamente, ser polinizada por
uma ampla gama de animais; neste tiltimo caso, as espé-

cies sdc denominadas generalistas. Acer saccharum (maple,
Sapindaceae), por exemplo, é polinizada tanto pelo vento
quanto por animais. Putoria calabrica (Rubiaceae), um ar-
busto ando do Mediterraneo, é outro exemplo de espécie
generalista, sendo polinizada por diversas espécies de mos-
cas e borboletas (Ortiz et al. 2000). Dessa forma, as sindro-
mes de polinizacioc listadas na Tabela 4.1 ndc devem ser
interpretadas como complexos de caracteres que estfo in-
timamente ligados a polinizagdo de um tipe particular de
flor por um polinizader unico, embora este seja o caso para
algumas espécies.

Coevoluciao entre planta e polinizador

Um dos mais fascinantes casos de polinizagdo por animais
¢ o do género Yucca (Agavaceae) e seu agente polinizador,
uma mariposa do género Tegeticula*. As flores brancas da
Yicca abrem & noite e atraem as fémeas da mariposa. Uma
vez dentro das flores, as mariposas as polinizam, carregando
@ pdlen para putra planta da mesma espécie em tentdculos
especializados abaixo da cabega e depositando-o na cavidade
estigmatica (Figura 4.23}. A mariposa entdo usa o ovopositor
para penetrar a parede do ovdrio e deposita seus ovos en-
tre 0s évulos. Por fim, logo antes de deixar a flor, a mariposa
sobe pelos filamentos do estame, equilibra-se ao colocar a
probascide no topo do filamento e coleta pdlen com os seus
tentaculos.

A mariposa ndo se alimenta da flor porque os seus in-
dividuos adultos ndo comem; todo o alimento consumido
pelo animal ocorre durante sua fase larval. Os seus ovos eclo-

* N.deT. Nome correto do género da mariposa, conferme o [SI-WEB
OF SCIENCES.
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dem no intetior do fruto simultaneamente 3 maturagio das
sementes, e as larvas consomerm algumas, mas nao todas as
sementes em desenvolvimento. Quando estas larvas ingerem
alimento suficiente, efas saem do fruto, caem no chao e en-
terram-se no solo para transformarem-se em pupas.

A coevolugdo 2 evidente nas adaptagdes da Yucca e de
Tegeticula que facilitam a polinizagdo. A planta produz fila-
mentos claviformes robustos, que a mariposa pode facilmen-
te escalar para coletar polen. As anteras sdo posicionadas no
topo do filamento, onde ficam faclimente acessiveis para o
animal. Os tentdculos da mariposa constituem uma adapta-

FIGURA 4.23 Poilinizagao de Yucca filamentosa pela
mariposa Tegeticula yuccasella. (A) Habito de ¥ filamen-
tosa (cerca de 5% do seu tamanho real). (B) T. yuccasella.
(C) Fémea de mariposa sobre flor (cerca de 75% do seu
tamanho real). (D) Estame, evidenciando a antera deis-
cente, {E) Seccdo transversal de ovario, evidenciando os
évuios. (F} Apice do gineceu, evidenciando as estigmas.
(G) Fémea de maripaosa coletando pélen. {H) Fémea de
mariposa depositando pdlen nos estigmas. {) Fruto de
Yucea, seccionado para evidenciar sementes e uma larva
de mariposa. (J) Semente de Yucca. {K) Larva de maripo-
sa. {L) Fruto com poros de saida feitos pelas larvas. (De-
senho original de K.S. Velmure; usado com permissao de
E.Q.Wilson.)

¢do para a coleta e o transporte de pdlen e a deposigic deste
nas cavidades estigmaticas. O comportamento das mariposas
polinizadoras assegura um suprimento alimentar para a sua
prole, assim como garante a reproducdo da planta da quai sua
espécie depende para sobreviver.

QOutra estreita relagio ccevolutiva existe entre as espécies
de figo (Ficus, Moraceae) e suas vespas polinizadoras. Assim
come a associagio entre Yieca e suas mariposas polinizadoras,
figos e vespas de figo sdo completamente dependentes um do
outro. Existemn cerca de 750 espécies de figueiras, e a maioria
possui a sua espécie particular de vespa polinizadora.

fdd



SISTEMATICA VEGETAL 71

Engodo e recompensas hao-nutritivas
na polinizacao das orquideas

Das 19.500 espécies reconhecidas de orquideas, aproximada-
mente 8.060 ndo oferecem recompensas alimentares aos seus
polinizadores. Ao contrario, elas enganam os polinizadores
ou fornecem a estes recompensas sem valor nutritivo, como
substancias aromdticas. Algumas orquideas, assim como es-
pécies variadas de outras familias, produzem flores arroxeadas
ou purpura com odores que lembram o cheiro de came em
decomposicdo. Essas flores atraem moscas necréfagas (ver Ta-
bela 4.1), que depositamn seus ovos nas flores ao serem iludidas
pelo odor e coloragdo destas, percebendo as fiores como fonte
de alimento para sua prole. Durante o processo de deposicio
dos ovos, as moscas se movem entre as flores e as polinizam.

Métodos ainda mais bizarros para promover a poliniza-
¢do evoluiram em algumas espécies de crquideas tropicais.
Veremos outro exemplo de polinizagio por engodo no Capi-
tulo 6, nas flores de Ophrys (Orchidaceae), que estimulam o
comportamento reprodutivo de machos de abelhas e vespas
sem fomecer recompensas alimentares.

Muitas espécies neotropicais de orquideas sao poliniza-
das por machos de abelhas Euglossinae. Apds emergirem
do ninho, os machos voam pela floresta, alimentando-se do
néctar de flores variadas e repousando na superficie inferior
das folhas cu no interior de flores tubulares. Estas abelhas
sdo atraidas pelos compostos quimicos aromaticos de certas
espécies de orquideas que ndo produzem néctar. Elas raspam
a flor na fonte do odor e, no processo de transferir estes com-
postos para as tibias das patas fraseiras, involuntariamente
se envolvemn no processo que promove a polinizagdo. Em al-
gumas espécies dos géneros de orquidea Gongora e Startho-
pea, a abelha fica de cabega para baixo e desliza para a base
da flor de tal forma que entra em contato com o polindrio e
carrega-o para fora da flor (Figura 4.24) (ver a discussdo sobre
Orchidaceae no Capitulo 9 para uma descricdo da estrutura
do polinario). A abelha, entdo, voa para outra flor da mes-
ma espécie e eventualmente toca a regido estigmatica desta,
onde o polindrio aderido a seu corpo é finalmente deposita-
do. Machos de Euglossinae usam as fragrancias florais coleta-
das para atrair fémeas.

A familia Orchidaceae é uma verdadeira enciclopédia de
sindromes de polinizagdo. Além de abelhas e vespas que fa-
zem pseudocdpula, moscas necréfagas e abelhas Euglossinae
também sdo polinizadores comuns de orquideas, assim como
besouros, mariposas, borboletas, mosquitos e passaros. Nao
h registros de mamiferos como polinizadores de orquideas.

Os modos de polinizagdo sdo citados para a maioria das
familias descritas nos Capitulos 8 e 9.

Evitando a autopolinizagao

A polinizagio pode ocorrer em um mesmo individuo (au-
topolinizagio) ou entre individuos diferentes (polinizagao
cruzada). Ha muito se sabe (Darwin 1876) que muitas plan-
tas evitam a autopolinizagao e, assim, as consegtiéncias dele-
térias da depressdo endogémica. Hsta barreira a autopoliniza-
¢ao pode ser alcangada pela separagéo fisica ou temporal dos
gametas fernininos @ masculinos.

A separagdo espacial dos gametas pode ser alcangada por
meio da dioicia ou da monoicia. Ja a separagao temporal é

HGURA 4.24 Stanhopea wardii com Eulaema sp., uma abelha Euglos-
sinae polinizadora. A abelha pousa no labelo, que possui uma grande
mancha marrom na base e projegoes em forma de chifre com pontua-
¢des mais escuras proximas da base, A abeiha coleta compostos aroma-
ticos produzidos pela flor e, neste processo, desliza contra a coluna bran-
ca e salpicada de pontuagdes escuras (no lado direito da figura). Quando
a abelha esbarra no apice da coluna, entra em contato com o polinario,
que se adere ao dorso da abelha em uma posigao que permitird o seu
contato com a superficie estigmatica da proxima flor de Stanhopea vi-
sitada pela abelha. A abetha desta foto aparentemente ndo removeu o
polindrio ao sair da flor. A polinizagdo nem sempre é bem-sucedida,

aleancada quando os estigmas estdo receptivos antes da li-
beragdo de pélen em uma flor bissexual cu em um individuo
mondico (protoginia), ou quando as anteras liberam o pdlen
antes do periodo receptivo dos estigmas (protandria). A or-
ganizagdo dos estames e dos estigmas e o movimento dos
polinizadores também podem limitar a autopolinizagio.

Auto-incompatibiidade Outro mecanismo de impedimen-
to & autopoliniza¢io é a auto-incompatibilidade, ou seja, 2
inabilidade de uma planta bissexual em produzir zigotos com
0 seu propric pdlen. A auto-incompatibilidade é controlada
geneticamente em muitas espécies de plantas por alelos mdl-
tiplos de um gene denominado simplesmente de S. Embora
um individuo dipléide possa carregar apenas dois destes ale-
los, podem existir centenas de outros alelos nos demais indi-
viduos da mesma espécie. Se umn grio de polen possui ¢ mes-
mo alelo de § que a planta carpelada, a reproducao nao sera
bem-sucedida. A autopolinizacdo torna-se assim invidvel,
mas os muitos genétipos de S possiveis aumentam as chan-
ces de sucesso do cruzamento entre diferentes individuos
de uma mesma espécie. Vale notar que este mecanismo nao
apenas previne a autopolinizagio, mas também cruzamentos
entre individuos, que por chance, apresentam a mesma com-
binacdo de alelos do gere S, independentemente do grau de
diferenciagfo genética no restante de genoma.
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FIGURA4.25 Consegiiéncias do sistema de auto-incompatibilidade
gametofitico na produgao de progénie e na sua variabilidade genética.
{Fonte: Lewis 1949,)

Nos casos de auto-incompatibilidade monomoérfica,
ndo ha diferenciaqio morfoldgica entre as flores de indivi-
duos incompativeis. Duas categorias podern ser reconhecidas
dentro desse tipo de auto-incompatibilidade: gametofitica ou
esporofitica. Na auto-incompatibilidade gametofitica, o
sucesso reprodutivo é determinado pelo gendtipo do pélen.
Se dots individuos apresentarem os mesmos alelos de auto-
incompatibilidade, a polinizagdo entre eles ndo serd bem-
sucedida (Figura 4.25). Se, no entanto, um ou ambos os alelos
auto-incompativeis diferirem, entdo alguns cu todos os cru-
zamentos resultario em zigotos. A auto-incompatibilidade
entre o individuo parental fornecedor do pdlen e o individuo
parental potencialmente fornecedor dos évulos é geralmente
reconhecida no estilete, onde o tubo polinice, cujo alelo S é
o mesmo que um dos alelos da planta provedoera dos dvulos,
simplesmente pdra de crescer.

Nos rasos de auto-incompatibilidade esporofitica, por
outro lado, € o gendtipo da antera (espordfito) que determi-
na o sucesso reprodutivo dos graos de pdlen. Esta forma de
aute-incompatibilidade ocorre em Asteraceae, Brassicaceae
e em um numero teduzido de outras familias de angiosper-
mas, sendo menos comum do que a autc-incompatibilidade
gametofitica.

Heferostilia Heterostilia, ou auto-incompatibilidade hete-
romérfica, é um sistema de auto-incompatibilidade esporofiti-
ca que também envolve diferengas estruturais nas flores. A exis-
téncia de dois morfotipos florais em Primula {Primulaceae) ja é
conhecida hd muito tempo. Um desses morfotipos possui um
estilete longo e estames curtos, sendo chamado de pin (alfine-
te, em inglés, referindo-se ac aspecto de alfinete do estilete). O
outro morfotipo apresenta um estilete curto e estames longos
que uitrapassam levemente em tamanho o tubo da corola. Este
morfotipo é chamado de thrum (substantivo em Inglés que de-
signa os fapos da manga de aiguns casacos, pela semelhanca
dos estames com os referidos fiapos) (Figura 4.26A).

Darwin (1877) demonstrou que este heteromortismo estd
asscclado a auto-incompatibilidade: apenas a peliniza¢do
entre individuos de diferentes morfotipos florais é bem-su-
cedida. O heteromorfisme ¢ governado por um supergene,
formade por uma série de genes préximos ou ligados em um

Pin Thrum

Média

Curta

FIGURA4.26 Heterostilia. (A) Posicdo reciproca das anteras e do es-
tigma nos morfotipos pin e thrum de uma planta distila. (B} As trés for-
mas morfolégicas de uma planta tristila, em que as anteras e o estigma
estao posicionados em trés diferentes niveis. As setas indicam as dire-
¢des de eventos de polinizacdc compativeis. (Fonte: Ganders 1979.)

cromossomo. Individuos do tipo thrum sdo heterozigotos
(5s), e individuos do tipo pin sdo homozigotos recessives (ss},
portanto o cruzamento pin x thrum gera um nimero igual de
individuos de ambos 0s morfotipos.

O fendmeno da heterostilia é pouco freqiiente. E conhe-
cido para 24 familias e é particularmente comum em Rubia-
ceae, onde ja foi documentado para 90 géneros. Ele pode
ser expresso na forma de dois (distilia; Figura 4.26A) ou trés
{tristilia; Figura 4.26B) morfotipos florais. A distilia, como em
Primulg e diversas Rubiaceae, é consideravelmente mais co-
mum que a tristilia, que é conhecida para apenas trés familias
{Lythraceae, Oxalidaceae e Pontederiaceae).*

Inflorescéncias, frutos e sementes

Uma inflorescéncia pode ser definida como o “sistema
caulinar que atua na formagao de flores e que é modifica-
do apropriadamente para esta fungio” (Troll 1964, traduzido
por Weberling 1989: 201). A organizacio das flores em uma
planta (forma e posi¢dc da inflorescéncia) é importante na
identificagic rotineira, assim come na determinacao de re-
lagbes filogenéticas. A categorizagio dos diferentes tipos de

* N.deT. Em portugués, o morfc floral pin ¢ denominade flor longisti-
la; o morfo thrum é denominade flor brevistila. Nas flores tristilicas,
sa0 encontradas flores longistilas, brevistilas, e existe ainda um morfe
com estilete de comprimento médio que em portugués € denominado
flor mesostila.
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inflorescéncia, no entanto, tem sido alvo de confusio devido
& separacdo arbitrdria entre as porgdes da planta portando
flores e suas regides vegetativas adjacentes (Figura 4.27).

Dois tipos principais e antagdnices de inflorescéncias
ocorrem em angiospermas. Nas inflorescéncias determina-
das (ou monotélicas), o eixo principal da inflorescéncia apre-
senta uma flor terminal; nas inflorescéncias indeterminadas
(ou politélicas), a zona de crescimento preduz apenas flores
laterais cu inflorescéncias parciais {(agrupamentos de flores).
Inflorescéncias determinadas e indeterminadas tipicas estdo
ilustradas na Figura 4.28 (ver também Weberling 1989).

A seqiiéncia de florescimento em uma inflorescéncia de-
terminada geralmente inicia-se com a flor terminal no topo (ou
centro) do agrupamento de flores, enquanto nas inflorescén-
cias indeterminadas, a seqliéncia geralmente comega na base
{ou fora) desse agrupamento. Inflorescéncias determinadas sao
geralmente ancestrais em relagéo as inflorescéncias indetermi-
nadas, e formas transicionais entre ambas sdo conhecidas. Di-
wversos tipos de inflorescéncias determinadas e indeterminadas
jd foram descritos com base nos seus padrdes de ramificagdo.

FIGURA 4.27 Inflorescéncias (neste caso,
racemos) subtendidos por diferentes tipos
de folhas ou bricteas. Formas com e sem
bracteas sao freqlientemente denominadas
racemos terminais devido a delimitacae ar-
bitrdria de inflorescéncias a partir da regido
vegetativa correspondente ao ponto 1 na
figura. Racemos folhosos sdo geralmente
considerados como formados por flores
axiiares e solitarias devido a delimitacio ar-
bitraria de inflorescéncias a partir da regido
vegetativa correspondente ao pento 2.

Racemo
folheso

Um dos tipes mais comuns de inflorescéncias determina-
das é a cimeira {ou tirso determinado), na qual os ramos la-
terais sdo geralmente compostos de unidades com trés flores
cada e opostos entre si (Figura 4.29). As cimeiras podem as-
sumir variados formatos devido as diferencas em seu padrao
de ramificagdo. Se os ramos da inflorescéncia sdo tniclalmente
monopodiais — ou seja, produzem diversos entrends antes de
terminar em urma flor —, uma cimeira paniculiforme é gerada,
a qual pode dar origem a uma cimeira racerosa a partir de
redugBes subseqiientes.

Os ramos laterais (paracladios) de cimeiras tipicas ou de
cimeiras paniculadas podem ser organizados alternadamente
ou opostos dois a dois. Cimeiras escorpi¢ides ou helicdides
sd0 particularmente distintas pela sua forma enrolada, resul-
tante do aborto de uma das tés flores de cada unidade da
inflorescéncia.

Os tipos mais comuns de inflorescéncias indeterminadas
530 0S TACEMOS, as espigas, 0s corimbos e as paniculas (Figu-
ra 4.30). Um raceme é uma inflorescéncia com um Gnico eixo
portando flores pediceladas; uma espiga ¢ bastante similar, di-

. Florescéncia
rincipal
Flores P J__
i A .
terminais T Auséncia de

—— Eixo principal

Paracladio
de primeira
ordem

Eixo tercidno

’

— //Paraclédio de
segunda ordem

Paraclddio de

terceira ordem

~

Pedincuioc

flores terminais

"o
Eixo pri_ncipal-____.j(. \C .
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g
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FIGURA 4.28 Representacio esque-
matica de inflorescéncias determinada
e indeterminada tipicas. Os circulos
representam flares; o seu tamanho in-
dica a seqgiiéncia de abertura das flores
(de grandes a pequenas}, As unidades
individuais de inflorescéncias determi-
nadas sao denominadas paracladios;
uma inflorescéncia indeterminada é
formada pela florescéncia principal e
pelas florescéncias secundarias (co-

_—Peduncule

Determinada

o @

Indeterminada

florescéncias). (Ver também Weberling
1989.)
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FIGURA4.29  Alguns tipos comuns de inflorescéncias de- ¢
terminadas. Os circulos representam flores; ¢ seu tamanho ¢

indica a seqiiéncia de abertura das flores {de grandes a \’S‘
pequenas).

i

{imeira (= tirso determinado)

FH

Cimeira paniculada

]

RO

Cimeira racemosa Cimeira alongada

{= panicula de Weberling)

%

Cimetra helicoidal Cimeira escorpidide

ferindo pele fato de as flores serem sésseis (sem pecfolc). Em
contraste, um corimbao ¢ um racemo com os pedicelos das flo-
res mais basais alongados, o que resulta na disposi¢ao de todas
as flores em um mesmo plano. Uma panicula é simplesmente
Um racemo composto ~ ou seja, uma inflorescéncia indetermi-
nada que possui duas ou mais ordens de ramificagdo, com cada
eixo portando flores ou novos eixos de ordem superior. Race-
mos ou cimeiras axilares podem apresentar um comprimento
bastante reduzido, resultando assim em um fasciculo.

Tanto capitulo quanto glomérulo sio densos aglomera-
dos terminais de flores sésseis. Esses tipos de inflorescéncias
podem resultar da agregagdo de flores tanto de inflorescén-
cias determiradas quanto indeterminadas. Em um capitulo
determinado, as flores periféricas sdo as primeiras a abrir
(compare as Figuras 4,29 e 4.30). Uma umbela é uma inflo-
rescéncia em que todas as flores geralmente possuem pedice-
los de tamanhos similares e que surgem de uma regizo tinica
no dpice do eixo da inflorescéncia. Umbelas sdo geralmente
indeterminadas, mas também podem ser determinadas (ver
Figuras 4.29 ¢ 4.30).

Inflorescéncias simples, como racemos, espigas, umbelas
e capitulos, possuem um dnico eixo (ou seja, apenas uma ra-
mificacdo de primeira ordemy}. J4 as inflorescéncias compostas
(p- ex,, racemos e umbeias compostos, cimeiras, tirsos e pani-
culas) possuem ramificagies de segunda ou mais ordens.

—~ £

Capitulo Umbela

O termo amento ¢ usado para descrever qualquer inflo-
rescéncia alongada composta de numerosas flores, inconspi-
cuas e polinizadas pelo vento. Este termo é impreciso quanto
a ordem de ramificagac ¢ ao arranjo floral: amentos podem
ser tanto simples quanto compostos, e também ser estruturas
determinadas cu indeterminadas.

A maioria das inflorescéncias e flores solitdrias origina-
se de ramos jovens, mas algumas se originam de folhas
(produzindo flores ou inflorescéncias epifilas) ou em ramos
velhos e/ou troncos (produzinde flores ou inflorescéncias
caulifloras). A epifilia geralmente {mas ndc sempre) é re-
sultado do deslocamento da gema durante sua ontogenia.
Nos estdgios iniciais de crescimento, as células abaixo do
primordio jovem da gema floral e do primérdio foliar adja-
cente dividem-se ativamente, fazendo com que a gema e a
folha desenvolvam-se como uma dnica unidade. Por outro
lade, a caulifloria € causada pelo desenvolvimento tardio das
inflorescéncias, que irrompem através dos ramos ou tronco
velhos.

Por vezes, as inflorescéncias sdo modificadas para escalar
outras plantas ac tornarem-se alongadas e enrolarem-se ou
desenvolvem por¢des adesivas, formando assim as gavinhas.
(As gavinhas, obviamente, podem também evoluir a partir de
folhas, e ramos lianescentes podem ser similares a gavinhas).
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Racemo Panicuta (= racemo duple}
, Capitulo Corimbo
Tipos de frutos

O fruto é um ovario maduro, juntamente corm suas estruturas
acessarias (hipanto ou partes do perianto). A enorme diver-
sidade de tamanhos, formas, texturas, modos de abertura e
anatormia entre os frutos desafia os sistematas de plantas hd
muito tempo, e, como resultado, varios tipos de fruto jd foram
propostos.

Todo e qualquer sistema de classificagdo de frutos tem
de lidar com dificuldades consideraveis. O principal pro-
blema estd na complexa e muitas vezes continua variagdo
observada na estrutura do fruto; van der Pijl (1972: 17) con-
cluiu que “o fruto é versatil demais e tem aspectos em ex-
cesso para ser dividido em categorias estritas”. Além disso,
complexidades adicionais advém da recorrente evolugdo
paralela/convergente de esiruturas associadas ao frutc; fru-
tos funcionalmente similares surgiram independentemente
em diferentes linhagens de angiospermas a partir de tipos
similares e tipos diferentes de gineceu. Ha casos também
em que outras partes da flor (e até mesmo estruturas vege-
tativas associadas}, além do gineceu maduro, podem origi-
nar uma parte funcionai do fruto. Exempios dessas estrutu-
ras acessdrias incluem o receptaculo carnoso e expandido
do morango (Fragraria, Rosaceae), o perianto carnoso de
espécies de Coccoloba (Polygonaceae), o célice alado de Dip-

FIGURA 4,30 Alguns tipos comuns de inflores-
céncias indeterminadas. Os circuics representam
flores; o seu tamanho indica a segiiéncia de aber-
tura das flores (de grandes a pequenas).
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terocarpus (Dipterocarpaceae) e os eixos de inflorescéncia
carnosos do fige (Ficus, Moraceae). Por fim, frutos tropicais
tém recebide pouca atengdo em muitas classificagdes tradi-
cionais de frutos.

Neste livro, optamos por adotar um sistema artificial de
termos descritivos de frutos, baseado na tradicional classifi-
cagdo de frutos proposta por Gray (1877). Esse sisterna tem
sido largamente utilizado e € baseado na textura do pericar-
po. ou parede do fruto (carnoso, seco ou duro), no padrdo
de deiscéncia ou indeiscéncia (tipo de abertura do fruto, ou
auséncia desse fendmeno), na forma e tamanho do fruto e no
nimero de carpelos e Gvulos.

Frutos simples (aqueles originados de urna flor inica)
sdo divididos em duas categorias: (1) aqueles formados por
um carpelo simples ou mais carpelos fusionados e (2) aqueles
formados a partir de carpelos separados de um gineceu Gni-
co {frutos agregados). As unidades individuais de um fruto
agregado podem constituir quaiquer um dos tipos basicos de
fruto na lista que se segue a esta discussdo. Por exemplo, o
fruto de Magnolia (Magnoliaceae) é um agregado de foliculos,
o de Annong (araticum, fruta-do-conde, Annonaceae) € um
agregado de bagas e o de Rubus (amora-do-mato, Rosaceae)
é umn agregado de drupas.

Se o fruto é formado pelo ginecet: de duas ou mais flo-
res proximas, é chamado de fruto maltiplo. Da mesma
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forma que em frutos agregados, os frutos individuais que
o compGem podem constifuir qualquer um dos tipos ba-
sicos de fruto que estdo listados apds esta discussédo. Por
exemplo, o fruto do abacaxi (Ananas, Bromeliaceae) é um
multiplo de bagas, o da amora (Morus, Moraceae), um mdl-
tiplo de drupas, e o do platano (Platanus, Platanaceae), um
miiltiplo de aquénics. O uso de termos adicionais, quando
necessdrio (p. ex., esquizccarpos drupaceos, esquizecarpos
alados ou samardides, capsula camosa 1-seminada}, é por
nos encorajado.

Esta classificagdo é apresentada na forma de uma chave
para uma série de definicdes. Engbora este sistema seja assu-
midamente arbitrrio, a chave e as descrigdes apresentadas
tém se mostrado Gtels para o ensino e em trabalhos florist-
cos. (Para informacgées mais detalhadas sobre tipos de frutos,
ver Judd 1985; Weberling 1989; Spjut 1994.)

aquénio fruto pequeno, indeiscente e seco, com apenas
uma semente protegida por uma parede fina e adpressa;
também estd incluide nesta categoria o fruto tipo cipsela.
Exemplos: Bidens, Carex, Ceratophyllum, Clematis, Cyperus,
Ficus, Fragraria, Helianthus, Medicago (alguns), Ostrya, Pe-
tiveria, Polygonium, Ranunculus, Rynchospora, Rosa (aqué-
nios imerses em um receptaculo carnoso), Rumex, Sagit-
taria, Taraxacum, Trifolium {alguns), Vernonia. (Ver Figuras
4.31A,B,9.17, 9.58, 9.80 e 9.146)

baga fruto indeiscente e carnoso, com uma ou poucas a
muitas sementes. A porgao camosa pode ser + homo-
génea, ou a parte externa pode ser mais dura, rigida ou
coridcea; septos estdo presentes em alguns frutos desse
tipo, e as sementes podem ser ariiadas (com uma expan-
sdo carnosa do funiculo), cu possuir uma testa carnosa.
Exemplos: Actinidia, Annona, Averrhoa, Cananga, Citrus,
Cucurbita, Eugenia, Litchi, Miconia, Musa (algumas), Opun-

" Ha, Passiflora, Phoentx, Punica, Sideroxylon, Smilax, Solanum,

Tamarindus, Vaccinium, Vitis. (Ver Figuras 4.31G,H, $.12,
9.48,9.52,9.63,9.100,9.108 e 9.121.)

cdpsula fruto secc, raramente carmoso, formado por um gi-
neceu 2 a pluricarpelado que se abre de diferentes for-
mas para liberar as sementes. Frutos desse tipo podem ter
desde um a muitos loculos; se 2-locular, entdo a separa-
¢do ndo é persistente. Exemplos: Aesculus, Allium, Antir-
rhinum, Argemone, Aristolochia, Begonia, Blighia, Campsis,
Clusia, Echinocystis, Epidendrum, Eucalyptus, Euonymus,
Hibiscus, Hypericum, Ipomoea, Justicia, Lachnanthes, Lagers-
troemia, Lecythis, Lyonia, Momordica, Oxalis, Papaver, Fortu-
laca, Rhododendron, Swietenia, Triodanis, Viola. (Ver Figuras
4.315, 9.32,9.31, 9.55, 9.62, 9.71, 9.73, 9.109, 9.115, 9.116,
9.131e9.134)

FIGURA4.31  Alguns tipos comuns de frutos. (A) Aquénio com papus
persistente, Scirpus tabernaemontani. (B) O mesmo fruto em sec¢do
longitudinal. O pericarpo € indicado pela drea hachurada, o endos-
perma, pela area pontithada, e o embrido, pela drea central ndo-som-
breada; a testa da semente é muite fina para ser ilustrada. (C) Cariopse
{gréo), Panicum clandestinum. (D} O mesmo fruto em secqio longitu-
dinai, com o embriao a esquerda e o endosperma indicado pele pon-
tilhado. (E} Samara, Ulmus rubra. {F) Noz com clpuia contendo uma
Unica semente, Quercus alba. (G) Baga, Mosiera longipes. (H) A mesma
baga em secgao transversal, evidenciando as sementes numerosas.
() Baga de Poncirus trifoliata em seccao transversal, com as sementes
envoltas em uma polpa. (J) Pomo de Amelanchier laevis, (K) O mesmo

capsula indeiscente  fruto seco e indeiscente, com poucas a
muitas sementes. Exemplos: Adansonia, Arachis, Berthol-
letia, Cassia (algumas), Crescentia, Kigelia, Medicago (al-
guns}, Thespesia (algumas).

cariopse (grdo) fruto seco, pequeno e indeiscente com uma
parede fina e parcialmente fundida a uma semente tinica.
Exemplos: a maioria das Poaceae. {Ver Figuras 4.31C,D,
9.39e9.40)

drupa fruto carnoso e indeiscente no qual a parte externa é
mais ou menos macia (a ocasionalmente coridcea ou fi-
brosa) e a parte central contém um ou mais carogos pétre-
os (pirénios) envolvendo as sementes. Exemplos: Aegle,
Arctostaphylos, Celtis, Clerodendrum, Cocos, Cordia, Cornus,
llex, Juglans, Licania, Melia, Myrsine, Nectandra, Prunus,
Psychotria, Roystonea, Rubus, Sabal, Scaveola, Syagrus, Ter-
minalia, Toxicodendron. (Ver Figuras 4.31L,M, %.13, 9.82,
9.95,9.113,9.130 e 9.137)

drupa deiscente fruto com uma casca externa seca ou fibro-
$d a camosa ou cotfacea que se separa ou abre tardiamen-
te, expondo um ou mais carogos nucdides recobrindo als)
semente(s). Exemplos: Carya, Rhamnus (alguns), Sageretia.
(Ver Figura 9.96.)

esquizocarpo fruto seco, raramente carnoso, derivado de
um gineceu com dois ou mais carpelos que se divide em
segmentos (mericarpos} com uma ou algumas semen-
tes cada. Estes mericarpos também podem ser designa-
dos como samardides, aquenidides, drupdides e assim
por diante. Exemplos: Acer, Apium, Cephalanthus, Croton,
Daucus, Diodia, Erodium, Euphorbia, Glandularia, Gouania,
Heliconia, Heliotroptum, Lamium, Lycopus, Malva, Ochna,
Oxypolis, Salvia, Sida, Verbena. (Ver Figuras 4318, 9.67,
8.68,9.112, 9.125, 9.135 ¢ 9.139.) Frutos que apresentam
fusao tardia de seus dpices ndo sdo considerados esquizo-
carpos —~ por exemplo, Asclepias (foliculos), Sterculia (foli-
culos), Atlanthus (samaras), Simarouba (drupas), Pterygota
(sdmaras).

foliculo fruto seco, raramente carnoso, originado de um
carpelo simples e que se abre ac longe de uma dnica
fenda longitudinal; as sementes podem ser ariladas ou
com uma testa carnosa. Exemples: Akebia, Alstonia, Aqui-
legia, Asclepias, Caltha, Grevillea, Magnolia, Nerium, Paec-
nia, Sterculia, Zanthoxylum. (Ver Figuras 4,310, 9.47, 9.61,
9.126 e 9.127))

legume fruto derivado de um carpelo tnico gue se abre ao
longe de duas fendas longitudinais. Exemplos: muitas Fa-
baceae. (Ver Figuras 4.3IN, 9.74,9.75 € 9.76.)

lemento frutc seco originade de um carpelo tnico que se
fragmenta transversalmente em segmentos 1-seminado.
Exemplos: Aeschynomene, Desmodium, Sophora.

fruto em seccdo longitudinal; observe o ovario infero e a semente (&
direita). (L) Orupa com clpula, Sassafras afbidum. (M) O mesmo fruto
em seccdo longitudinal; note o embrido com cotilédones grandes e
carnosos, plimula e radicula. O endocarpo é indicado pela drea ha-
churada, {N) Lequme ja aberto, Vicia ludoviciana. (O) Foliculos origina-
dos a partir de uma flor 5-carpelar, Caftha palustris. (P) Esquizocarpo,
Croton linearis. (Q) O mesmeo fruto em seccao transversat, evidencian-
do trés sementes, (R) Siliqua, Lepidium virginicum. Note gque o fruto se
abrira ao longo do septo mediano para liberar as sementes. (S) Capsu-
{a aberta com sementes sendo liberadas, Salix carcliniana. (Compilada
a partir de diversas ilustracées de “Generic Flora llustrations’, cortesia
de Carroll Weod.,)

>
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Chave para Identificacdo de Tipos de Frutos’

2

1. Truto originado a partir de uma dnicaflor . . . . .. . .
1. Fruto originado de vdrias flores agrupadas . . . . . . . .

. Muitos frutos livres (muitos carpelos e livres entre si) . .

12. Pericarpo adnato (fusionadoj a2 semente . ., ., . . .

......................... Fruto multiplo

[va para 3 e corra a chave considerando ¢ fruto todo como uma unidade individual]
2. Frute unico (carpelo solitdric ou vérios carpelos fusionados} . . . . . .. ... ... .. Fruto simples [vd parz 3|
........................ Fruto agregado
[vd para 3 e corra a chave baseandc-se nas unidades individuais do fruto]

3. Fruto que ndo se abre (indeiscente) . . . . . . . . .. 4
3. Fruto que se abre (deiscente) . . . . . . ... L. 13
4. Fruto carnoso (ao menos emparte) . . . . . . ... 3
4 Frufoseco. . .. e 3
5. Fruto de textura mais ou menos homogénea (exceto pelas sementes), completamente carnose . . . . . .. . . Baga
5 Texturado fruto heterogénea . . . . . . . . . ... 6
6. Parte externa do fruto firme, dgida ou coridceq; parte intema maismacia . . . . . . . ... ... ... Baga
6. Parte externa do fruto + macia; parte interna papirdcea, cartilaginosaourigida. . . . ... ... ... ... ... 7
7. Centro do fruto com 1 ou mais carogos duros (pirénios) recobrindo as sementes;

ovAHO INfero QUSTPEIC . . . . o o ot Drupa
7. Centro do fruto com estruturas papirdceas ou cartilaginosas recobrindo as sementes;

ovariodnfero . . . ... L Pomo

8. Fruto com virias a muitas SEMentes . . . . . . . . . e e e Capsula indeiscente

8. Frute geralmentecom Isemente . . . . . . . .. .. L 9

9. Frutoalado . . . .. L L Samara

9. Frutondc-alado . . . .. ... 10
10. Pericarpo espesso e pétreo; fruto geralmente grande . . . . ... ... L L L oL Noz
10. Pericarpofino; frutomenor . . . . L e e 11

" 11. Pericarpo frouwxo e livie dasemente . . . . .. ... ... ... Utriculo
11. Pericarpo firme, adjacente ou fusioradcdsemente . . . . .. .. ... 12
12. Pericarpo firme e adjacente, mas ndo fusionadodsemente . . . . .., .. ... L, Aquénic

......................... Cariopse (grio)

"Yer Apéndice 2 para uma explicagio sobre chaves dicotdmicas.

noz frutc seco, indeiscente e relativamente grande, com
uma parede espessa e pétrea envolvendo uma semente
Gnica. Exemplos: Brasenia, Castanea, Corylus, Dipterocar-
pus, Fagus, Nelumbo, Quercus, Shorea. (Ver Figuras 4.31F,
5.91)

pomo fruto carnoso e indeiscente, no qual a parte externa
¢ macia e a parte central contém estruturas papirceas
ou cartilaginosas envolvendo as sementes. Exemplos: a
maioria das Rosaceae, tribo Pyreae. (Ver Figuras 4.31].K,
9.81.)

samara fruto seco, indeiscente e alado contendo uma (ra-
ramente duas) semente(s). Exemplos: Atlanthus, Betula,
Casugrina, Fraxinus, Liriodendrum, Myroxylon, Ptefea, Stig-
maphyllon, Ulmus. (Ver Figuras 4.31E, 9.85 ¢ 9.93.)

siliqua fruto criginado de um gineceu bicarpelar, no qual
as duas valvas separam-se a partir de um septo mediano
persistente (disposto ao redor de uma estrutura em for-

ma de moidura, o replo, no qual as sementes estio liga-
das). Exemplos: diversas Brassicaceae. (Ver Figuras 4.31R
e9.102)

utriculo  frutc pequenc, seco, indeiscente, com uma parede
fina e membranacea que € frouxa e ndo-ligada com a sua
tnica semente. Exemplos: Amaranthus (alguns), Chenopo-
dium, Lemna, Limonium, (Ver Figura 9.54.)

Sementes

A semente ¢ um Jvulo maduro que contém um embrifio e
frequentemente tecidos nutritivos (endosperma, perisperma).
O endosperma ¢ um tecide geralmente tripldide gerado pela
unido dos dois niclecs da célula central do gametofito femi-
nino (niclecs polares) com uma célula espermatica (ver a se-
¢do sobre embriologia na pagina 87). O endesperma pode ser
homogéneo (uniforme em textura) ou ruminado {segmenta-
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13. Fruto eriginadode um carpelotnico . . . .. ... ... L L 14
13. Fruto originado de um gineceu 2 amulticarpelar . . . . ... ... ... ... ... ... ... 16
14. Fruto deiscente ao longo de uma Gnica sutura (fenda) . . . .. ... ... ... L L. Foliculo
14. Fruto deiscente por duas ou mais suturas lengitudinais, ou abrindo-se por suturas transversais. . . . . ... .. 15
15. Suturaslongitudinais. . . . .. ... L Legume
15. Suturas transversais, com o fruto separando-se em segmentos com 1sementecada . . . . . .. ... ... Lomento

16. Fruto com uma casca externa seca/fibrosa a papirdcea ou carnosa que se abre precoce ou
tardiamente; centro do fruto com carogo(s) pétreo(s) recobrindo a (s) semente(s)

16. Fruto sem carogo(s} pétreo(s) recobrindo a(s) semente(s), abrindo-se totalmente cu

dividindo-se em segmentoscom 1sementecada . . . . ... ... ... ... ... ... 17
17. Fruto dividindo-se em segmentos com 1 a poucas sementes cada (mericarpos). . . . . .. ... ... Esquizacarpo
17. Frutos abrindo-se integralmente e liberando assementes . . . . ... ... ... ..., 18
18. Fruto 2-locular, com as duas valvas separando-se a partir de um septo fino ao redor da

bordano qual assementesestdoligadas . . . .. ... ... L. Lo L L Siliqua
18. Fruto com 1 ou vérios léculos, septos ndo persistentes quando o fruto é 2-locular . . . . . . . Cépsula [v4 para 19]

19. Deiscéncia circuncisa (abrindo-se transversalmente), com o topo do fruto
destacando-se como uma tampa . . . . ... ... ...

19. Deiscéncia N0 CIICUNCISA .« .+ . . o v oot ot e e e e e 20
20. Fruto abrindo-se por poros, valvasoudentes . . . ... ... ... L 21
20. Frutos abrindo-se longitudinal ou irregularmente . . . . ... .. ... L L L L 22
21. Frutos abrindo-se por uma série de dentesapicais. . . . .. ... .. .. ... .. ... Cipsula denticida
21, Cépsula abrindo-se por poros ou vaivas (geralmente proximasdo dpice) . . . .. .. .. .. ... Cdpsula poricida
22. Frutos abrindo-seiregularmente. . . . . . ... ... L Capsula anomalicida
22. Frutos abrindo-se longitudinalmente. . . . .. ... .. .. .. L L 23
23. Valvas separando-se a partir dos septos (partigies entre os loculos) . . . . . ... ... ... .. Capsula septifraga
23. Valvas permanecendo ligadas ao septo (a0 menos parcialmente). . . . .. ... ... ... L. 24
24, Frutes abrindo-senosseptos . . . . . .. .. L Capsula septicida
24. Frutos abrindo-se entre os septos e dentro dos [6culos do ovdrio, ou fruto 1-locular . . . . . . . . Capsuia loculicida

do por fissuras e debraduras, que crescem para dentro a partir
da testa da semente). Ele pode conter amido, éleos, proteinas,
oligossacarideos e/ou hemicelulose, e, quanto a consisténcia,
pode variar desde rigido e seco a macio e carnoso. O peris-
perma é um tecido nuttitivo dipldide especializado, detivado
do megasporangio.

A semente é recoberta pelo envoltdrio da semente, que
se desenvolve a partir do(s) tegumento(s). As caracteristicas
anatémicas desse envoltorio sdo bastante varidveis. A testa
desenvolve-se a partir do tegumento externo, e o tégmen,
do tegumento interno. Os prefixas exe-, meso- e endo- refe-
rem-se aos tecidos originados a partir da epiderme externa,
da porgdo mediana e da epiderme interna, respectivamen-
te, de cada um dos dois tegumentos. As sementes podem
apresentar diferentes formas e tamanhos, e por vezes estao
asscciadas com alas ou tricomas. A testa pode ser bastante
varidvel quanto a sua textura, fate este relacionado com 2

estrutura e a presenga de proje¢des nas células individuais
que compdem sua superficie, e é muitas vezes colorida e
CArnosa.

. Algumas sementes encontram-se associadas a uma es-
trutura rigida a macia, oleosa a carnosa, e comumente de co-
res fortes, chamada arile. O arilo é geralmente uma projegao
de funiculo ou do tegumento externo, embora as vezes este
termo seja restrito as estruturas derivadas exclusivamente
do funiculo, sendo aquelas derivadas de tegumento externo
denominadas cartincula. As sementes portam urna cicatriz,
charmada hilo, no ponto de ligacdo desta ao funiculo.

O embrido é constituido pelo epicdtilo, que dard origem
ac caule; pela radicula, que formard a raiz primdria e geral-
mente da origem ao sistema radicular; pelo hipecétilo, que
conecta o epicétito A radicula; e pelos cotilédones (folhas da
plantula), que podem ser folidceos, carnosos ou modificados
em estruturas abscrventes de nutrientes.
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Dispersao de frutos e sementes

A maioria dos tipos de frutos pode ser dispersa por uma varie-
dade de agentes. Partes diferentes do fruto, semente ou estru-
turas associadas (pedicelo, perianto) podem ser modificadas
e facilitar o processo de dispersao. A dispersdo pelo vento,
por exempla, pode ser facilitada por (1) wm tufo de pélos nas
sementes, como em Asclepias {Apocynaceae), cujos foliculos
se abrem para liberar as sementes pilcsas; (2) alas nos frutos,
como nas samaras de Fraxinus (Oleaceae); (3) tufos de pélos
nos frutos, como em Anemone (Ranunculaceae), cujos agué-
nios possuem um estilete persistente portando tricomas alon-
gados; (4) um periantc alado, como em Dipterocarpus (Dipte-
rocarpaceae), que possui nozes associadas as sépalas longas e
aliformes; (5) uma associagio da infrutescéncia {inflorescén-
cia madura, com frutos) com urma bractea expandida e em for-
ma de ala, come em Tilig {Malvaceae), cujos frutos sdo nozes;
ou (6) habito rolador como em Cycloloma (Amaranthaceae),
no qual a planta inteira é carregada pelo vento, dispersando
seus frutos pequenos durante os eventos de deslocamento.

A dispersio por aves, por sua vez, pode se facilitada por
{1) urna superficie da semente colorida e carmosa, como em
Magnolia (Magnoliaceae), na qual os foliculos agregados
abrem-se expondo as sementes; (2) frutos carnosos e indeis-
centes, como em Solanum (Solanaceae), que possui bagas,
Prunus (Rosaceae), que possui drupas, ou Amelanchier (Ro-
saceae), que possui pomos; ou (3) fruto(s) associado(s) com
estruturas carnosas acessoérias, como em Coccoloba (Polygo-
naceae), que possui aquénios envolvidos por um perianto
carnoso, Fragraria (Rosaceae), que possui aguénios imersos
em um receptaculo expandido, camoso e colorido, ou Hove-
nia (Rhamnaceae), que possui drupas associadas com pedice-
los camosos e eixos de inflorescéncia.

Nao ¢ dificil perceber que estruturas funcionalmente si-
milares em frutos podem ser derivadas de diferentes partes
florais. Canvergéncia (isto €, a origem de estruturas similares
a partir de estruturas ancestrais muito diferentes) é um fend-
meno bastante cormum em frutos, e fruics similares evoluiram
independentemente em diversas familias de angiospermas.
(Para informagbes complementares sobre dispersdo de frutos,
ver van der Pijl 1972 e Weberling 1989.)

Alguns frutos ou sementes pesados simplesmente des-
prendem-se da planta-mie, caem no solo e 14 permanecem.
Esse tipo de dispersdo, no entanto, ndo é comum ¢ parece
ocorrer apenas em espécies que perderam seus agentes dis-
persores primarios, como é provavelmente o caso da laranjei-
ra-de-osage (Maclura pomifera, Moraceae).

A dispersdo pela propria planta-mde geralmente ocorre
pela agdo de mecanismos “explosivos”de liberagio das semen-
tes, frutos ou porgGes dos frutes pela intumescéncia da muci-
lagem da semente, por mudangas na pressdo de turgor, ou por
tecidos higroscopicos. [ncluem-se também nesta categoria de
dispersdo movimentos passivos dos didsporos (unidades dis-
persoras funcicnais) pelo vento, pela chuva cu por animais e
unidades dispersoras rastejadoras, ou seja, frutos ou sementes
que se deslocam pelo movimente higroscdpico dos pélos.

AdagtagOes para o transporte pelo venio incluem semen-
tes diminutas e similares a grios de poeira; sementes com
uma testa frouxa ¢ saculiforme; utriculos, calices ou bracteas
inflados; ou pericarpo com espagos aéreos internos. A disper-
sdo pelo vento pode ser facilitada por uma espécie de pluma
tormada pelo estilete persistente, por apéndices longos e pi-

losos, por um perianto modificado (como ¢ papus das Astera-

ceag), por projegBes da placenta, por expansdes do funiculo,

pelo alongamento do tegumento, por uma ala que se divide
ou por tufos de pélos. Alas para a dispersdo pelo vento po-
dem estar presentes em frutos ou sementes ou se desenvolver

a partir de estruturas acessérias {perianto, bracteas}. Na dis-

persao do tipo “roladora”, uma porgdo consideravel da planta

ou da inflorescéncia se quebra e é carregada pelo vento.

Eventos de dispersdo pela dgua ocorrem guando as se-
mentes ou frutos sdo carregados pela chuva ou por correntes
de 4gua. Estas sementes e frutos so em geral pequenos, se-
cos e duros e podem apresentar espinhos ou projecdes qye
agem como estruturas de ancoragerm, uma cobertura viscosa,
uma superficie externa impermedvel, ou wna densidade bai-
xa gue lhes permite flutuar em meio aguoso.

Adaptacbes para o transporte na superficie externa de
animais incluem sementes e frutos pequenos com espinhos,
ganchos ou pélos viscosos localizados rente ac solo e que se
desprendem facilmente da planta-mde. Nesta categoria de
dispersdo, inciuem-se também sementes ou frutos pequenos
e rigidos que se aderem ao pé de aves aquaticas pela agio da
lama, assim como carrapiches que aderem as patas de gran-
des mamiferos herbivoros. Outros frutos viscosos aderem as
penas de péssaros e assim sdo dispersos.

Frutos e sementes podem ser transportados no interior
de um animal {apds sua ingestdo} ou em sua boca. Esta cate-
goria pode ser dividida em subtipos de accrdo com o tipo de
animal dispersor:

* Peixes dispersam aiguns frutos ou sementes carmosos de
plantas que habitam as margens de rios ou dreas inun-
dadas.

» ‘lartarugas e lagartos transportam frutos carnosos que li-
beram odor. Esses frutos sdo muitas vezes coloridos e ge-
ralmente desenvolvem-se perto de soio ou desprendem-
se da planta-mie quando maduros. Alguns desses frutos
possuemn uma casca dura; outros s&o rigidos, mas contém
sementes ariladas com testa carnosa.

»  Pissares podem dispersar frutos ou sementes ao carrega-
Tem estes em seus bicos, ou ao esconderem e enterrarem
08 mesmas. Algumas sementes viscosas aderem aos bicos
dos péssaros. Frutos cu sementes dispersos por péssaros
geralmente possuem uma por¢io atrativa e comestivel.
As sementes de alguns frutcs carnosos evitam a ingestio
por passaros mediante diversos mecanismos, como uma
parede pétrea, gosto desagradével ou a presenca de com-
postos tdxicos. Quando maduros, estes frutos apresentam
cores sinalizadoras que atraem pdssaros (normalmente
vermelhe contrastando com preto, azul ou branco); no
geral, ndo possuem odor nem casca dura fechada (ou as
sementes sdo expostas ou pendentes em frutos de con-
sisténcia rigida) e permanecem ligados 4 planta-mie.
Sementes coloridas e duras, que mimetizam cs frutos co-
loridos e carnosos de outras espécies, dispersas por pds-
5aros, sao bastante comuns.

» A dispersdo por marmiferos ndo-alados esté em geral as-
sociada ao forrageio e consume intenso de frutos (espe-
cialmente nozes) e sementes. Frutos dispersos por estes
animats comumente apresentam um alto conteudo de
dleo e sdo freqiientemente camesos, com nucleos durcs
ou cascas de textura rigida ou coridcea que devem ser
abertas para expar os tecidos internos camosos, sementes
ariladas cu com testas carnosas. As sementes podem ser
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téxicas, amargas ou comn paredes espessas. O odor € mui-
to importante na atracdo de mamiferos, mas, no geral, as
cores ndo sdo essenciais. Os frutos geralmente despren-
dem-se da planta-mée.

+ Frutos dispersos por morcegos compartilham muitas das
caracteristicas listadas para mamiferos nao-alados, mas
geralmente encontram-se mais expostos na planta (p.
ex., para fora da densa folhagem de uma drvore). Eles
possuem cores pardas e um odor acidulado, de bolor ou
rangoso, sdo geralmente grandes, carmosos e facilmente
digeriveis e permanecem ligados a planta-mde.

» Algumas sementes possuem arilos pequenos e Lomesti-
veis (ou elalossomos) e sao dispersas por formigas.

s mecanismos de dispersdo dos frutos e/ou sementes
sdo relatados para a maioria das familias tratadas nos Capi-

tulos 8 e 9.

Anatomia

Caracteristicas relacionadas & estrutura interna das plan-
tas tém sido empregadas com finalidade sistemética ha pelo
menos 150 anos, sendo de grande importincia tanto na sua
identificacio rotineira quanto na determinagdo de relagbes fi-
logenéticas. Caracteres anatdmicos podem ser investigados
com o auxilio de microscdpio Gptico, e muitos destes podem
ser visualizados em laboratdrio com o emprego de técnicas
bastante simples. Caracteres observaveis com o auxdlio de mi-
croscopio eletrdnico de transmissdo (TEM, sigla em inglés) sGo
freqiientemente referidos come ultra-estruturais; j4 aqueles
observiveis com o awdlio de microscdpio eletrnico de var-
redura (SEM, sigla em inglés) sdo freqiientemente referidos
como micromorfolégicos. Alguns caracteres importantes
dessas trés categorias sdo discutidos brevemente nesta segio.

Varios tipos celulares distintos ocorrem nos diferentes te-
cidos do corpo vegetal. Esclereides e fibras sdo céluias com
paredes espessas e lignificadas. Fibras sdo células alongadas

que freqlientemente circundamn e protegem o sistema vascular
no caule e nas nervuras foliares. Células desse tipo variam no
padrio de organizagdo e as vezes formam pontes conectando
as nervuras & epiderme abaxial e/ou adaxial. Esclereides sio
células com paredes espessas e de diferentes formatos. Cé-
lulas ou canais secretcres e células contendo varios tipos de
cristais (discutidos na pdgina 85) sdo em geral diagndsticas
de aiguns taxa. No colénquima, os dngulos da parede celular,
em particular, apresentam um actimuio de celulose.

Xilema e floema secundarios

A madeira ou lenho (comumente chamada de xilema se-
cunddrio) é produzida pelo cdmbio vascular, um cilindro de
células em constante divisdo localizado préximo 2 casca de
uma planta lenhosa. A madeira é uma mistura complexa de
células condutoras de dgua (traqueides e/ou elementos de
vaso), células com fungio de suporte (fibras) e células vivas
que estendem-se da periferia para o centro do caule (raios)
(Figura 4.32).

Tanto as células condutoras de dgua como aquelas com
fungéo de suporte sdc mortas na maturidade, o que faz senti-
do uma vez que o citoplasma poderia interferir no transporte
de dgua. Estas células possuem paredes espessas formadas
principalmente por celulose e lignina - a primeira uma lon-
ga cadeia de moléculas de gicose, e a dltima um polimero
complexo formada por subunidades fendlicas. Enquanto as
coniferas e as Cycadales possuem apenas traqueides para &
condugdo de 4gua, as gnetales (Gnetum, Ephedra e Welwists-
chia) e as angiospermas geralmente possuem tanto traque-
ides como elementos de vaso. As angiospermas tendem a
possuir elementos de vaso curtos e largos e com terminagoes
completamente abertas que se interconectam como tubos de
encanamento (formandc um vaso), o que permite uma rapida
condugdo de grande quantidade de &gua.

Muitos anatomistas (p. ex., Bailey 1944, 1951, 1957) con-
sideram a existéncia de diferentes tipos de xilema como esta-

FIGURA 4.32 Alguns tipos celulares do xilema secunddrio.
(A-D) Fibras. (E, F} Traqueides, (G-K) Elementos de vaso. (G}
Este tipo de elemento de vaso possui placas de perfuragdo
escalariformes alongadas lateraimente (o padrdo emn forma
de degraus nas aberturas nas extremidades da célula). (H} Este
elemento de vaso também apresenta placas de perfuragao
escalariformes, porém as fileiras sao reduzidas em namero. {1)
Este elemento de vase representa uma forma intermedidria
entre H e J. {J, K) Estes elementos de vaso curtos e largos pos-
suem placas de perfuracao simples. {Modificada de Radford et
al. 1974 e Bailey e Tupper 1918.}
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FIGURA 433 Exemplos de plastidios dos
elementos de tubo crivado. (A) Tipo §, com
muitos gracs de amide (comum em diver-
sas angiospermas). (B) Dracaena (Convalla-
riaceae); Tipo P, com numerosos cristaloides
cuneados (em forma de cunha). (C) Laurus
(Lauraceae); contém tanto proteinas quan-
to amido. (D} Petiveria (Petiveriaceae); Tipo
P com um cristaldide central de proteina
circundado por filamentos protéicos. (E)
Alternanthera (Amaranthaceae); Tipo F, ape-
nas com filamentos protéicos e sem crista-
l6ides. C, cristaloide protéico; F, filamentos
protéicos; S, amido. (Fonte: Behnke 1975.)

(&)

5

gios intermedidrios ao longo da evolugdo dos elementos de
vaso; Ou seja, uma série de transformacoes iniciando-se com
traqueides longos e estreitos portando placas de perfuragio
escalariformes obliquas e culminande com elementos de vaso
curtos e largos portando placas de perfuragio simples (Figura
4 32E-K). Carlquist (1988) enfatizou a conexao entre a estru-
tura do xilema e sua fungdo ecologica.

Dentre outros aspectos importantes da anatomia de ma-
deira, podemos citar os anéis de crescimento (bandas ou ca-
madas na madeira preduzidas pela variag3o sazonal na ativi-
dade cambial} e a presenca de diversas células especializadas
contendo cristais, resinas, mucilagem ou ltex.

Diferentemente do xilema secunddric, o floema secun-
dério fornece poucos caracteres de importincia taxondmi-
ca. Existem dois tipos principais de células transportadoras
de carboidratos nas plantas vasculares: as células crivadas
e 0s mais especializados elementos de tubo crivado. Estes
(ltimos possuem uma placa crivada distinta e células compa-

nheiras. Floema estratificado consiste em bandas alternadas
de elementos de tubo crivado, juntamente com células com-
panheiras, e fibras; plantas com este tipo de floema costu-
mam apresentar urna casca fibrosa.

Tradicionalmente, tem-se dado muita énfase na estrutura
dos plastidios presentes nos elementos de tubo crivado das
angiospermas (Behnke 1572, 1975, 1977, 1981, 1991, 1994,
2000), porque diferengas em sua estrutura tém sido correla-
cienadas com os principais clados, como as Monocetileddne-
as, Carvophyllales e Fabaceae. Behnke reconheceu deis tipos
principais de plastidios em elementos de tube crivado: o tipo
3, que acumula amido, e ¢ tipo B que acumula proteinas {ou
proteinas e amido) (Figura 4.33).

Anatomia nodal

A anatomia nodal refere-se aos Jdiferentes modos de conexao
dos elementos vasculares entre caule e folhas. A anatomia do
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Lacuna do ramo

Traco do ramo
‘ Lacuna foliar
Cilindro —3
vascular |
complete |

(1:1)

(3:3)

Unilacunar, com 2 tragos Unilacunar, com 5 tragos

né é bastante varidvel e, em geral, possui grande significincia
do ponto de vista sistemdtico. Uma caracteristica-chave é o
nimero de lacunas foliares, cu interrupgdes parenquima-
ticas, criadas no sistema vascular secunddrio das angiosper-
mas pela saida dos feixes vasculares {tragos foliares} para as
folhas. A configuragdo dessas lacunas foliares é usada como
referéncia na caracterizagio dos tipos nodais (Figura 4.34).

Os tipos nodais podern ser definidos em termos do ni-
mero de tragos presentes {feixes de tecido vascular) e do
rimero de lacunas, ou seja, interrupgdes parenquimdticas
(espagos entre os feixes vasculares). Por exemplo, um né uni-
lacunar com um trago unico pode ser descrito como 1:1; um
né unilacunar ¢ com dois tragos serd descrito como 2:1; e um
no trilacunar com trés tragos serd descrito como 3:3.

Anatomia foliar

As folhas s#o extremamente variadas do ponto de vista ana-
timico, variacao esta que fornece diversos caracteres de im-
portancia sistematica {Carlquist 1961; Dickison 1975; Stuessy
1990).

A epiderme {camada externa da folha) varia quanto ao
numero de camadas celulares, a forma e ao tamanho das célu-

Trago foliar

Unilacunar, com 1 trago

Trilacunar, com 3 tragos

Multilacunar

FIGURA4.34 Alguns tipos de anatomia nodal.
{Modificada de Radford et al. 1974.)

Trago foliar

Lacuna foliar

laterais

Bl Trago foliar
Xilema do cauie

Pentalacunar

las individuais, 4 espessura das paredes celulares e a ocorrén-
cia ou ndc de papilas {proje¢des ou protuberdncias arredon-
dadas de células epidérmicas individuais) ou tipos variados de
pélos (tricomas; ver pagina 59). Algumas folhas possuem uma
hipoderme, formada por uma ou mais camadas diferenciadas
de células abaixo da epiderme. A cuticula, cobertura cerosa
sobre a epiderme, varia em espessura e textura. Diversos tipos
de cera (ceras epicuticulares) também podem ser deposita-
dos sobre a cuticula (Figura 4.35) (ver também Behnke e Bar-
thlott 1983; Barthlott 1990; Barthlott et al, 1998},

A epiderme contém poros, ou estdmatos, circundados
por células-guarda especializadas que abrem ou fecham o
poro a partir de mudancas na sua pressdo hidrica interna.
Uma variedade de formas de estématos ccorre nas plantas
vasculares. Os estOmatos sdo geralmente classificades com
base na organizagio de suas células subsididrias (células
epidérmicas associadas ao estdmato e morfologicamente
distintas das demais células epidérmicas) entre si e com as
células-guarda. § importante notar que uma mesma confi-
guracao de células subsidiarias pode originar-se a partir de
diferentes padrdes de desenvolvimento; estudos desses pa-
dres contribuem na interpretagdo da relevancia filogenética
da forma dos estématos.
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10 ym

FIGURA 4.35 Cera epicuticular do tipo Strefitzia - secreces grandes
e massivas compostas de subunidades em forma de bastonetes - em
folha de Latania {Arecaceae). (Fotografia de Y. Renea Taylor, utilizada
com autorizagao).

Estdmatos anemociticos sao circundados por um nu-
mero pequeno de células que sdo indistinguiveis, em tama-
nho e forma, das demais células epidérmicas. Qutros tipos
de estématos apresentam células subsididrias reconheciveis
e em diferentes arranjos (Figura 4.36). Os estdmatos podem
ser circundados por um anel ou projecio cuticular de forma-
tos variados ou estar imersos em criptas ou cavidades.

Caracteres relacionados aos tecidos internos das folhas
também sdo importantes. O mesofilo pode ser diferenciado
em uma camada palicddica e cutra esponjosa, e o niimero de
camadas celulares em cada camada pode variar, A distribui-
¢do e forma das células do mesofilo e a presenga ou auséncia
de espagos intercelulares também podem ser caracteristicas
de cunhe diagndstico.

A estrutura interna da folha estd correlacionada a bioqui-
mica da fotossintese, Folhas que fazem fotossintese do tipo

Anomacitico

Pericitico

Paratetracitico

FIGURA4.36  Alguns tipos importantes de estématos.

Paracitico

C, a rota fotossintética mais comum em plantas verdes e na
qual compostos com trés dtomes de carbono sdo os produ-
tos imediatos da fixagdo do diéxido de carbono, Hpicamente
possuem uma camada clorenguimatosa distinta de células
em palicada organizadas em uma a diversas fileiras de células
abaixo da epiderme foliar. Ja as folhas que fazem fotossintese
do tipa C,, rota fotossintética na qual compostos com quatro
atomos de carbene sao os produtos imediatos da fixacéo do
dioxido de carbono, possuemn bainhas clorenquimatosas pro-
eminentes revestindo 0s feixes vasculares (anatomia Kranz)
(Rathnam et al. 1976).

O xilema e o floema podem estar crganizados de dife-
rentes maneiras no pecioclo e na nervura principal de uma
folha (Figura 4.37) (ver Howard 1974 para maiores detalhes).
Estes padroes de organizagdo sdo melhor visualizados e es-
fudados com a preparacio de cortes transversais do pecioio.
Usualmente, diversos cortes seriados sdc necessdrios, por-
que o padréo organizacional do xilema e de floema fregiien-
temente muda da base ao dpice do peciclo e ao longo da
nervura primaria.

Estruturas secretoras

Muitas espécies de plantas possuem células especializadas
ou grupos de células que produzem ldtex, resina, mucilagem
ou Sleos essenciais (Metcalfe 1966; Metcalfe e Chalk 1950).
Latex é um fluido mais ou menos opaco ¢ leitoso ou colorido
(geralmente amarelo, alaranjado ou vermelho, mas is vezes
verde ou azul) produzido por células especializadas denomi-
nadas laticiferos. Os laticiferos podem estar localizados no
tecido parenquimatico de qualquer parte do corpo vegetal,
mas especialmente no caule e nas folhas, e podem ocorrer
isoladamente cu em séries, neste dltimo caso formando ca-
nais ramificados ou ndo. O ldtex contém wma grande varie-
dade de metabdlitos secundérios em solugio e suspensio e é
um elemento importante na prevencdo da herbivoria.
Algumnas espécies de plantas preduzem resinas (hidro-
carbonetos aromaéticos que endurecem quando oxidados)

‘) ¢
CH

Ciclocitico Anisocitico

Anfiparacitico Poiecitico
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Tragos de nervura

Cilindro vascular medular

Arco achatado com
tracos da nervura

Cilindre medular com
placa dorsal

Muitos tragos livres
dispostos em anel

Peixes livres dispostos em U

Tracos livres formando
anéis concéntricos

FIGURA 4.37 Tipos principais de vascularizagio do peciolo (secghes
transversais diagramaticas na altura da base da ldmina foliar). (Modifi-
cada de Radford et al. 1994.)

ou mucilagem (fluidos viscosos) em células isoladas, ca-
vidades especializadas ou canais. Os 6leos essenciais ou
aromdticos sdo compostos orginicos e aromaticos alta-
mente volateis produzidos por células esféricas especiali-
zadas e distribuidas esparsamente no mesofilo ou em cavi-
dades criadas por lise celular o pela separagdo de células
adjacentes. Em folhas, estas células ou cavidades aparecem
como glindulas pelicidas quando vistas contra a luz. A
presenca ou auséncia de latex, resinas, mucilagem e dleos
essenciais e a forma e distribui¢do dos laticiferos e canais
ou cavidades secretoras possuem, no geral, um grande valor
taxondmico.

Cristais

Cristais sdo comuns em plantas vascuiares, estio usual-
mente no interior das células e podem assumir formatos
variados (Figura 4.38). Em geral, eles sio formados por oxa-
lato de célcio, carbonato de cdlcio ou silica. Drusas (grupos
de cristais esféricos), rafideos {cristais em forma de agulha)
e graos de cristal sdo os tipos mais comuns. Corpos sili-
cosos, em especial, sio taxonomicamente muito importan-
tes em monocotiledéneas. Corpos calcificados denomina-
dos cistélitos as vezes ocorrem em células especiatizadas

Arco achatado com
tragos dorsais

Trés tragos livres

Placa interna
a medula

Arco com terminagBes invaginadas

Cilindro medular com placa
no interior da medula

Feixes medulares
LY

Cilindre medular aberte com
tragos de nervuras iaterais

Muitos tragos livres dispostos
em anel com feixes medulares

(chamadas de litocistos); os cistolitos geralmente possuem
grande importancia na sistematica. { material calcario pre-
sente nos cistdlitos encontra-se na forma de pequenas par-
ticulas amorfas.

FIGURA4.38 Tipos de cristais. (A) Drusa. (B} Forma prismdtica. {C) Ré-
fides. (D) Cistdiito.
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Floema
Fibras

Sistema vascular primario em
um caule de”dicotileddnea”

Feixes vasculares
bicolaterais

Feixes vasculares corticais

Crescimento secundario regular
em wm caule de”dicotileddnea”

Cavidade secretora
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Xilema

vascular

Floema
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medulares

Xilema fissurado

e alternando entre si

FIGURA4.39 Diferentes padroes de organizacao do xilema e do floema no caule.

Organizacdo do xilema e do floema no caule

O caule da maioria das plantas com sementes apresenta um
anel de xilema e floema primdrios {como evidenciado em cor-
tes transversais; Figura 4.39). Os tecidos vasculares primérios
formam-se a partir da diferenciagdo de células advindas do
meristema apical, a zona de células em atividade de divisio
no 4pice de um ramo. O anel de feixes produzido é chama-
do de eustelo. Em espécies lenhosas, uma camada de células
meristernaticas, o cimbio vascular, desenvoive-se entre o xi-
lema e o floema e aumenta a espessura do caule ao produzir
xilema secunddrio para o lado interno do 6rgic e floema se-
cunddrio em diregao a periferia do caule. Este é o padrao re-
gular de crescimento secunddric em angiospermas e plantas
com sementes em geral.

As monocotileddneas, por cutro lade, ndo possuem cim-
bio vascular, nem apresentam crescimento secundario; os seus
caules possuem feixes vasculares organizados esparsamente,
e cada feixe contém xilema e floema. Algumas angiospermas
possuem outros padres variados de crescimento secunddrio,
chamados de andmalos (ilustrados na Figura 4.39). Estes pa-
drées anomalos sdo fregitentemente encontrados em plantas
suculentas, nas quais permitem o seu rapido crescimento em
espessura, e em lianas, nas quais aumentam a resisténcia aos

danos causados pelo enrclamento e dobramento do caule. Os
termos a seguir descrevem diferentes padrdes anatdmices, a
maioria destes relacionada ao crescimento secundério:

eixos mais ou menos achatados ou sulcados ¢ caule é acha-
tado ou sulcado devido 2 atividade desigual do cdmbio
vascular

feixes vasculares corticais os feixes dos tragos foliares que
correm longitudinalmente no cdrtex do caule antes de
juntarem-se a0 sistema vascular do caule

feixes vasculares meduiares feixes vasculares presentes na
medula de um caule

floema incluso  faixas de floema embebidos no xilema se-
cundario

floema interno  floema primédrio na forma de faixas ou um
anef continue {conforme visto em sec¢do longitudinal do
caule) no limite interno do xilema; o xilema é assim la-
deadc por floema tantc nia sua superficie externa quanto
na interna, Nas espécies que nao apresentam crescimento
secunddrio, o desenvelvimento do floema interno resulta
na presenca de feixes vasculares bicolaterais; cu seja,
os feixes vasculares do caule possuem floema tanto no
lade inteme quanto nio lado externo do xilema.
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xilema e floema alternadamente concéntricos camadas de
xilema e floema alternam-se no caule devido a agic de
urna série de cdmbios vasculares

xilema fissurado xilema interrompido pelo crescimento de
floema ou tecido parenquimatico

Anatomia floral e desenvolvimento

A organizaggo dos tragos vasculares em flores é, em geral,
bastante Gtli na interpretacao de estruturas vestigiais e da
homologia de partes em flores altamente modificadas. A
modificacic extrema de estruturas florais € particularmente
problemdtica em flores muito reduzidas em"geral agrupadas
entre si, processo este associado a evolugdo da polinizagdo
pelo vento, como em Betulaceae (ver Capitulo 9). A organi-
zacdo dos tragos vasculares no gineceu pede muitas vezes ser
utilizada para indicar o nimero de carpelos, sobretudo em gi-
neceus que possuem 0s carpelos completamente fusionados
e placentacao central-livre, apical ou basal. _

A posi¢io dos primdrdios florais (partes ou drgdos florais
no inicio de seu desenvolvimento) e a sua seqiiéncia de inicia-
¢ic também possuern grande importancia taxondmica (Evans
e Dickison 1996). Estudos cntogeneéticos sao importantes
para a determinagdo de homologias de partes florais. Por
exemplo, algumas flores com estames numerosos possuem
os primérdios estaminais posicionados em espiral, enguanto,
em outras flores, os primérdios estdo condensados em cinco
ou dez grupos. Além disso, os primérdios estaminais podem
se iniciar de forma centripeta (da periferia para o centro) ou
centrifuga (do centro para a periferia). Esta variagdo suge-
re que a presenga de muitos estames evoluiu repetidas vezes
nas angicspermas.

Estudos do desenvolvimento da corola também tém-se
mostrado particularmente informativos (Leins e Erbar 2003).
BEm algumas flores gamopétalas, a corola desenvolve-se a
partir de um primérdio anelar que posteriormente da origem
aos lobos da corola, enquanto, em outras flores gamopeéta-
las, os lobos da corcla sao iniciados precocemente. Estudos
ontogenéticos tém indicado que algumas flores, como as
de Apiaceae e de diversas Ericaceae, que aparentam ter as

pétalas livres entre si, sdo gamopétalas no inicio do desen-
volvimento floral e, dessa forma, acredita-se que evoluiram
a partir de ancestrais gamopétaios. Outros estudos também
tém demonstrado que cvdrios siperos e inferos podem ser
formados a partir de diferentes padroes de desenvolvimento;
por exemplo, algumas flores apresentam um desenvolvimen-
to hipdgino com um dpice floral convexo, enquanto cutras
apresentam um desenvolvimento apendicular/epigino com
um apice coneave (Solts et al. 2003).

Embriologia

Esporos, gametGfitos e gametangios apresentam tendéncias
evolutivas bem definidas nas plantas vascuiares (Tabela 4.2).
Fspordfitos produzem esporos emn esperingios. A maioria
das licofitas e samambaias (ver Capitulo 8) produz apenas
um tipo de espora e, portanto, sdo homosporadas. Os seus
gametofitos sdo completamente independentes do espord-
fito (ver Figura 8.1), produzem ambos os tipos de gametas
{cosfera & anterozdide) e s3o desde conspicuos (cerca de 1
cm de didmetro), verdes e fotossintetizantes a curiosas es-
truturas subterraneas saprofiticas que se nutrem de organis-
mos mortos com ¢ auxilio de fungos associados. Os gametas
sao armazenados e protegidos em estruturas especializadas
no interior dos gametéfitos denominados gametangios: os
gametas femininos nos arquegénios e os masculinos nos
anteridios.

Plantas heterosporadas, que incluem alguns poucos
géneros de licofitas e samambaias e todas as plantas com
sementes, possuem dois tipos de esporangios. Os megaspo-
ringios contém megdsporos que se desenvolvem em me-
gagametofitos (gametdfitos femininos, ou sacos embrio-
nérios) e 0s microspordngios contém micrésporos que se
desenvolvem em microgametéfitos (gametdfitos masculi-
nos). A heterosporia esté diretamente correlacionada a trés
adaptagdes dos gametdfitos. Primeiramente, os gametofitos
s30 pequenos e desenvolvem-se no interior dos esporos, em
contraste com os gametdfitos grandes e independentes das
demais traquedfitas que liberam os seus esporos. Segundo,

TABELA4.2 Caracteristicas gerais dos esporos, gametdfitos e gametangios dos principais grupos de traquedfitas

Dependéncia do Gameténgio
gametéfito em relagio Tamanho do gametéfito {anteridios e
Grupo’ Heterosporia ao esporéfito (em células} arquegénios)
Lycopodiaceas, Equisetaceae, — Nao Nenhuma Milhdes (macroscopico} Ambos presentes
Psilotaceae e a maioria das
samambaias [eptosporan-
giadas
Selaginellaceae, [soetaceae e Sim Quase completa Milhares (gametdfito femini- ~ Ambos presentes
samarnbaias leptosporan- no); s vezes menos de 100
giadas aquéticas (Marsilea- (gametofito masculino)
ceae e Jalviniaceae}
Coniferas, Cicadales, ginkgod-  5im Completa Mithares (gametofito temi- Apenas arquegdnios
ceas e Gnetales nine); poucas (gametofito presentes
masculino)
Angiospermas Sim Compieta Cerca de 7 (gametdfito femini-  Ambos ausentes

no); 3 ou menos {gametdfito
masculino)

“Ver Capitulo 8 para mais informagGes sobre outros grupos que ndo as angicspermas e Capitulo 9 para as angiospermas.
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os dois tipos de gametdfitos sdo especializados: o megaga-
metéfito € maior e provido de uma reserva de nutrientes, en-
quanto o microgametdfito € menor e passivel de disperséc.
Por fim, os gametGfitos sdo nutricionaimente dependentes
do espordfito. A redugic no tamanho do gametéfito continua
nas plantas com sementes e estd associada com a auséncia
de anteridios discerniveis nas coniferas e plantas relaciona-
das e com a perda completa de anteridio e arquegfnios nas
angiospermas.

As caracteristicas embrioldgicas das licofitas, samambaias
e grupos relacionados, coniferas, ginkgos, Cycadales e Gne-
tales sao discutidas no Capitulo 8. Nesta seqdo, optamos por
focar nas caracteristicas dos ovulos das angiospermas, me-
gagametofitos, embrides e endosperma, bem como na aga-
mospermia.

Ovulos e megagametéfitos

QO évulo é um megaspordngio envolto por uma ou duas
camadas protetoras (tegumentos) e ligados & parede do
ovario potf uma estrutura pedunculada (o funiculo). Os te-
gumentos recobrem o évulo quase totalmente, deixando
apenas uma pequena abertura, a micrépila, através da qual
os tubos polinices usualmente penetram no megasporan-
gio. Os Gvulos podem ser classificados de acordo com a sua
curvatura. Em um dvulo ortétrepo, os eixos do dvulo e do
funiculo formam uma linha reta, enquanto um évulo and-
tropo encontra-se invertido em 180° em relagdo a posigdo
ortétropa. Um évule campilétrope, por sua vez, possui o
seu eixo curvado em 90° em relagdo ao eixo do funiculo (Fi-

Ortétropo

Micropila ﬁ

Tegumentos

Campilétropo

Funiculo

5 T Funiculo
(pedtnculo)

FIGURA 4,48  Trés tipos comuns de posicoes do dvuio {em seccio
longitudinal}.

gura 4.40; ver também Figura 4.17). O évuio desenvolve-se
em uma semente, enquanio o tegumento desenvolve-se na
parede da semente.

O megaspordngio ¢ o local em que ocorre a divisio mei6-
fica geradora do megdsporo. Em pelo menos 70% das angios-
permas, a meiose resulta em quatro megdsporos haploides,
dos quais trés degeneram. O quarto megdsporo sofre trés di-
visdes mitdticas subseqilentes e produz um megagametcfito
com oito nicleos e sete células (Figura 4.41). Tipicamente, a
oosfera e duas outras células (as sinérgides) agrupam-se pro6-
ximas 4 micropila, e uma célula com dois nicleos {os niicleos
polares) posiciona-se no centro do gametofito. Trés células
antipodas (cujas funges ndo sdo inteiramente conhecidas)
permanecem préximas ao final do gametdfito e em posicao
oposta & micrépila. Algumas angiospermas basais, no entan-
to {p. ex.,, Nymphaeaceae, llliciaceae), apresentam o megaga-
metdfito formado por apenas uma oosfera, sinérgides e um
nucleo polar tnico. O megagametdfito maduro é circundado
pela parede do megasporangio, que em angiospermas ¢ cha-
mada de nucelo (Figura 4.41). O nucele pode ser formado
por apenas uma até varias camadas de células.

O tubo polinico penetra o megagametofito através da mi-
cropila e libera dois niicleos espermaticos. Um desses nucieos
fertiliza a oosfera formando um zigote dipldide, a primeira
célula da préxima geragdo esporofitica. O outro niicleo esper-
matico geralmente funde-se com os dois nicleos polares da
célula central para formar o endosperma primario tripléide;
em algumas angiospermas basais, no entanto, este nucleo
funde-se com o Unico niicleo polar presente, gerando um
endosperma primério dipléide (Williams e Friedman 2004},
Este processo de dupla fertilizagdo que dd origem ac endos-
perma é exclusivo das angiospermas. A fun¢o das demais
células do megagametofito € incerta, embora se saiba que as
sinérgides facilitern a fusdo dos gametas em algumas espé-
cies. Qutros tipos menos comuns de megagametofitos estao
restritos a certos géneros ou familias de angiospermas.

Embriao e endosperma

(0 embrido e o endosperma sdo os dois prin¢ipais compo-
nentes das semenies das angiospermas. O desenvolvimento

Megagametdfito (saco
embriondrie madure)

Antipodas

Célula

central Nicleos

polares

Qosfera

Parede do

Tegumente megasporangio
intermne {nucelo)
/ Micrépila
Tegumento
externo
FIGURA4.41 Esquema de um ovulo maduro (em seccdo longitudinall.
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Envoltdrio da semente
em desenvolvimento

FIGURA 4.42 Seccao longitudinal da semente de Capselfa (Brassica-
ceae), mostrando o embrido e o endosperma. (Fonte: Gifford e Foster
1988, Copyright W.H. Freeman; utilizada com autorizacao).

do embrido varia consideravelmente ne grupo. O embrido
maduro consiste em um eixo, no qual uma das termina¢des
constitui a raiz (radicula) e a outra o caule (epicétilo) (Fi-
gura 4.42).

Quando dois cotilédones estdo presentes, o dpice caulinar
encontra-se entre ambos, conforme ilustrado na Figura 4.42,
Plantas com este tipc de embrido sdo chamadas de dicoti-
ledéneas e por muito tempo foram consideradas um grupo
taxonémico, embora hoje se saiba que representam um grupo
parafilético. Nas monocotileddneas, o dpice caulinar € late-
ral e posiciona-se préximo ao inico cotilédone (Figura 4.43).
Quando a semente germina e o embrido inicia o seu desen-
volvimento em plantula, o cotilédone ou cotilédones muitas
vezes crescem e tomam-se verdes e fotossintetizantes. Alter-
nativamente, eles podem permanecer abaixo do solo e néo se
desenvolver além de seu estigio embriondrio.

Q endosperma é um tecido especializado das angiosper-
mas que fomece nutrientes para o embrifio em desenvolvi-
mento e, em muitos casos, também para a plantula. O nicleo
do endosperma primario pode dividir-se inimeras vezes sem
a formagdo de paredes celulares. Na maioria das espécies
com este tipo nuclear de desenvolvimento do endosperma,
as paredes celulares sdo formadas postericrmente. Ja no tipo
celular de desenvolvimento do endosperma, a formagdo de
paredes celulares ocorre desde o seu estégio inicial. No tipo
helobial de desenvolvimento do endosperma, que caracteri-
za a maioria das monocotiledéneas, o niicleo do endosperma

Cotilédones

Cotilédone

Py

Embrizo de
monocotileddnea

Embriao de
“dicotileddnea”

FIGURA 4.43 Comparacdo entre os embrides de “dicotiledéneas” e
monocotiledéneas. (Modificada de Gifford e Foster 1988.)

primmdrio produz duas células: uma divide-se pouco, enquanto
as células derivadas pela divisdo da segunda formam a maior
parte do endosperma.

O endosperma pode ser completamente absorvido pe-
los cotilédones do embrido antes do seu amadurecimento,
como na ervilha, nio feijdo e na nogueira (algo que vocé pode
facilmente confirmar ao obsetvar o desenvolvimento dessas
sementes). Os cotilédones dessas sementes exalbuminosas
assumem o papel do endosperma na nutrigdo da pidntula.
Exemplos de sementes maduras com endosperma conspi-
cuo 530 o0s grios de cereais — como o arroz, o trigo, o milho
e a cevada - e as sementes de palmeiras. O endosperma do
mithe é a fonte da pipoca, e o endosperma do coco (Cocos
nucifera) constitui a popular dgua de coco (endosperma
nuclear antes da formagao das paredes cefulares) e a polpa
branca de coco (endosperma apds a formagao das paredes
celulares).

Agamospermia

Algumas espécies de plantas produzem embrides sem a ge-
racio de gametas hapldides e sem fertilizagdo. Este fenome-
no é denominado agamospermia {a = sem; gamo = gametas;
sperma = semente).*

Existemn duas formas principais de agamospermia. Na
primeira, uma célula dipléide funciona como megasporo e
produz um gametdfito com o nimero de crOMOSSOMOS 50-
maticos. Megagametéfitos desse tipo sdo, no geral, simila-
res em aparéncia aos gametdfitos advindos de megdsporos
hapidides. A oosfera desenvolve-se em um embridc sem
que ccorra fertilizagdo, um processo denominado parteno-
génese. A segunda forma de agamospermia, a embrionia
adventicia, é conhecida melhor nas plantas citricas (Citrus,
Rutaceae) e ¢ rara nos demais grupos de angiospermas.
Nesta forma, o embrifio desenvolve-se diretamente a partir
de uma célula somatica dentro do dvulo sem a formagic de
um gametofito.

* N.deT. A etimologia correta ¢ @ = semm; gamo = Uniao; sperma = game-
tas, ot seja, sem unidio de gametas.
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O melhor método para a detecgdo de agamospermia € o
estudo do desenvolvimente do megasporo para determinar
se este & derivade de divisbes mitdticas ou meidticas. A distri-
bui¢do taxondmica e a relevancia sistematica da agamosper-
mia sac discutidas no Capitulo 6.

Cromossomos

O numero de cromossomes muitas vezes representa, por si
s0, um cardter de impoerténcia sistematica. Numeros cromos-
s0micos similares podem indicar relagdes de parentesco pro-
ximo; nimeres cromossomicos distintos muitas vezes\geram
isolamento reprodutivo a partir da fertilidade reduzida dos
hibridos gerados. O tamanho dos cromossemos, a posigéo
dos centrdmeros, padrdes de bandeamento e outras carac-
teristicas também podem ter importdncia do ponto de vista
sistemadtico.

Numero cromossémico

O menor némero de cromossomoes nas células somaticas de
uma planta € o seu numerc dipléide, geralmente designado
2n. Q arroz, por exemplo, possui um niimero dipléide de 24.
O genoma dipldide consiste em dois conjunios cromossdmi-
cos complementares, um destes advindo do deador do évulo
(maternal) e o outro advindo do doador de péler (paternal).
Um tnico conjunto cromossdmico, Gue representa o ndmerc
cromossomico hapléide, estd presente nos esporos e game-
tas (nicleo espermatico e oostera). O nimero hapléide (1) do
arroz é igual a 12.

O ndmero ancestral hapldide hipotético (geralmente o
nimero mais baixo) em um grupe de plantas, como um gé-
nero ou familia, é designado niimero bésico (x). Em Betula,
por exemplo, x = 14, e o nimero dipldide ancestral hipotético
do género &, portanto, 2n = 28 (Tabela 4.3).

Os numeros cromossémicos de angiospermas variam de
2n = 4 (p. ex., Haplopappus gracilis, Asteraceae) a 2n = 250 (Ka-
lanchoe, Crassulaceae). As samambaias (ver Capitulo 8} apre-
sentam numeros cromossomicos anormalmente altos, sendo
o maior conhecido 2n = 1.440 em Ophioglossum reticulatum. O
cenhecimento sobre os niimeros cromossémicos é limitado
em diversos grupos a um pequeno conjunto de espécies e é
geralmente obtido a partir de uma pequena amostragem de
individuos dentro de cada espécie.

A adigdo ou perda de um ou dois cromossomos inteiros
¢ referida como aneuploidia. Exemplos de aneuploidia em
Clarkia e Lantana sao discutides na pdgina 91. A presenga de
trés ou mais conjuntos de cromossomes em células somdticas
€ chamado de poliploidia. Um polipléide familiar a todos
nos € o trigo (Triticum aestivum), que possui seis conjuntos
completos de cromossomos. Em Triticum, x = 7, e 0 nime-
ro cromossomico de T. aestivum é 2n = éx = 42. Individuos
polipldides sdo diferenciados pelo nimero de conjuntos cro-
mossomicos que eles contém. Tripldides contém trés cdpias
de um mesmo cromossomo; tetrapldides, quatro (e, por isso,
denominados tetra-); pentapléides, cinco; e hexapldides, seis.

A adigio de conjuntos cromossdmicos inteiros pode
ocorrer tanto em células somaticas quanto em gametas. Por
exemplo, se o niicleo de uma célula que da origem a um ramo
floriferc ndo se divide durante a mitose, entdc o niimero de
cromossomos naquele ramo é automaticamente dobrado.
Mais comurmente, a poliploidia resulta da produgdo de game-
tas sem redugdo no niimero de cromossomos. Se, por exem-
plo, um gameta feminino nao-reduzido (2n) é fertilizado por
um gameta masculino reduzido (1}, o zigoto serd tripléide
(3n). Se a planta que se desenvolve desse zigoto tripléide pro-
duzir um gameta feminino tripldide que seja fertilizado por
um gameta masculino hapléide, a prole gerada serd tetrapldi-
de. Os aspectos evolutivos e sistemdticos da poliploidia sdo
discutidos no Capitule 6.

Existern duas formas principais de poliploidia. A auto-
poliploidia é resultado da unido de trés cu mais conjun-
tos cromossOmicos da mesma espécie {por isso o prefixo
auto-); j& a alopoliploidia é resuitado da unido de dois ou
mais genomas diferentes (por issc o prefixo alo-). Devido as
suas divergéncias, cromossomos de diferentes genomas com
freqiiéncia ndo pareiam entre si. Em individuos dipldides e
alopolipidides, hd sempre duas cdpias de cada cromossomo,
€, na meiose, os dois cromossomos homélogos pareiam-se
para formar um bivalente. Individuos autopolipléides con-
tém trés ou mais homélogos de cada cromessomo, e o pa-
reamento de mais de dois cromossomos formando multi-
valentes é uma possibilidade. A formagio de multivalentes
gera gametas com numeroes cromassomicos deshalanceados
e problemas de esterilidade.

O pareamento cromossdmico entre genomas de diver-
sas origens varia de nulo (em alopolipléides) a total (em
autopolipldides), com uma gradagdo completa de estdgios

TABELA4.3 Exemplos de variagdo no nliimero cromossémico em traquedfitas

Taxen Familia 2n
Asplenium trichomanes Polypodiacesze
subsp. trichomanes 72
subsp. quadrivalens 144
Lycopodium e géneros relacionados Lycopodiaceae 34-36, 44-48, 68, 136, 260, 272
Betula Betulaceae 28,42,56,70, 84
Lantana Verbenaceae 18,22,24,27, 33,44, 48,72
Vicia Fabaceae 10,12, 14, 24, 28
Pyreae Rosacaae 34,31, 68
Todos o0s géneros Pinaceae 24
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TABELA4.4  Exempios de plantas polipidides e os seus respectivos nimeros cromossdmicos 2n

Espécie Tipo de poiiploidia 2n
Taraxacum, officinale, dente-de-ledo Alotripléide 21
Nicotiana tabacum, tabaco Alotetrapldide 48
Gossypium barbadense, algodao Alotetrapléide 52
Vaccinium corymbosum Alotetrapléide 48
Betula papyrifera® Alopentapldide 70
Triticum aestivum, trigo Alohexapléide 42
Lythrum salicaria® Autotetrapidide 80
Phleum pratense ® Auto-hexapldide 42

“Outros niveis de ploidia sdo conhecidos para esta espécie.

intermedidrios correspondendo aos niveis intermedidrios
de divergéncia genética. Dessa forma, é melhor considerar
a autopceliploidia e a alopoliploidia como extremos em um
continue de variagic. Alguns exemplos de plantas pelipldides
estao citados na Tabela 4.4, A autopoliploidia aparentemente
¢ menos comum do gue a alopoliploidia.

O ntmero cromossdmico geralmente & constante em
uma espécie, embora exceqdes a esta generalidade sejam
fregilentes. O nimerc cromossdmico, por vezes, é constante
dentro de grandes grupos. Em Andrepogoneae, uma gran-
de tribo de Poaceae que incluiu Zea, Sorghum e muitas outras
gramineas forrageiras, o nimero basico x = 10 € constante; na
grande maioria das cerca de 1.000 espécies da tribo Pyrae, x =
17; por fim, praticamente todos os membros de Pinaceae sdc
diplGides (2n = 24).

Em aigumas espécies, o niimero cromossémico € diverso
sem nenhuma variagdo morfoldgica correlata. Autopolipidi-
des, por exemplo, por vezes nio diferem morfologicamente
dos seus progenitores dipiéides e, por isse, sdo rotineiramen-
te incluidos na mesma espécie. Os individuos dipléides (2n =
14) de Tolmiea menziesii (Saxifragaceae), que cresce no norte
da Califérnia e sul de Oregon, nos Estados Unidos, e os in-
dividuos tetraploides (2n = 28) de T. menziesii, que cresce do
centro de Oregen até o Alasca, sdo muito similares morfolo-
gicamente. J4 na espécie Claytonia virginica (Portulacaceae),
que ocorre no leste da América do Norte, a aneuploidia é re-
corrente: existern 50 niimeros dipldides conhecidos para esta
espécie, variando de 2n =12 a 2n = 191,

Quando associadas a varlagdes morfoldgicas, as diferen-
¢as no numero cromossémico podem ser reconhecidas taxo-
nomicamente, como nas subespécies de Asplenium trichoma-
nes (ver Tabela 4.3}, Espécies contidas em géneros diversos
diferem no nivel de ploidia. Algumas bétulas (Betula, Betula-
ceae) da América do Norte, por exemplo, incluem dipléides
(2n = 28: B. populifolia e B. cordifolia), tetrapldides (2n = 56: B.
cordifolia e B. papyrifera), pentapldides (2n = 70: B. papyrifera)
e hexapléides (2n = 84: B. papyrifera).

Diferencas no niimero cromossémico entre espécies ge-
ralmente levam i redugio na taxa de fertilidade em hibridos
e na criagdo de barreiras interespecificas. Clarkia biloba (Ona-
graceze) é uma espécie amplamente distribuida e varidvel na
(aliférnia, onde é endémica, e apresenta i = 8. Clarkia Iingu-
lata (n = 9) possui um cromossomo adicional que é derivado

de cromossomos de C. biloba. As duas espécies diferem ape-
nas no tamanho das pétalas, porém os hibridos entre estas
apresentam fertilidade muito baixa. Mudangas de aneuploi-
dia como estas, no entanto, nem sempre levam a especiago,
como Claytonia virginica e outras espécies com mais de um
nimero cromossomice podem atestar.

O género Lantana pode ser considerado como um bom
exemplo da utilidade taxonémica dos nimeros cromossd-
micos {ver Tabela 4.3}. Este grupo de arbustos tropicais é de
diffcil categorizagdo taxonémica devido a ocorréncia de aneu-
ploidia, poliploidia, hibridizacéo e limites genéticos pouco
definidos. Existem dois nimeros basicos (11 e 12} e talvez um
terceiro (9) no género. Espécies dipléides, com 2n = 22 ou 24,
servemn de base para a formacio de poliplSides, especialmen-
te tetrapléides (2n = 44 ou 48). Tripldides (2n = 33 ou 36} sdo
resultados de cruzamentos entre diploides e tetrapléides.

O nuimero bésico 12 caracteriza Lantana se¢io Calliore-
as, e x = 11, registrado para Lantana segao Camara, pode ter
evoluido por aneuploidia a partir de x = 12. Diversas sinapo-
morfias aparentes sustentam a monofilia da secdo Camara,
porém a segdo Callioreas assemelha-se notavelmente a Lippia,
um grande género da mesma familia e proximamente rela-
clonado. Estudos adicionais s&0 necesséarios para elucidar as
relagdes entre estes grupos.

No nivel especifico, estudos cromossdmicos tém contri-
buido para os estudos morfolégicos em Lantana. A maioria
dos tripléides apresenta alguns cromossomos que nao pa-
relam como bivalentes na meiose. Ac invés disso, ccorrem
como univalentes (cromossomos solitdrios para os guais ndo
hd homdlogos) e multivalentes. A presenga de univalentes
corrobora a hipdtese sustentada pela merfologia da origem
hibrida de vérios dos tripldides.

A citologia tem fornecido caracteres-chave para a eludi-
dagdo dos relacionamentos entre as espécies de Lantana se-
cao Camara da Flérida, Estados Unidos. Estudos baseados em
merfologia identificaram inicialmente duas espécies ocorren-
tes nesse Estado: a nativa L. depressa e o tetrapldide introdu-
zido, L. camara. Estudos cromossdmicos, combinados a outros
dados, identificaram trés variedades diplcides em L. depressa
na Flérida {Figura 4.44), cada uma formando hibridos com L.
camara, Neste exemplo em particular, os mimeros cromossé-
micos se mostraram cruciais para a melhor compreensdo da
complexa sisterndtica deste grupe de Lantana.
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FIGURA 4.44 Relacbes entre es-
pécies de Lantana na Florida. (Fon-
te: Sanders 1987a.)

L. depressa

& var. depressa

o var. floridang

* var. sanibelensis

+ intermediaria?, vars.
floridana & sanibelensis

- | & Hibridos com L. carmara
o Hibrides com L. camara
% Hibridos com L. camara

Estrutura dos cromossomos

O nimero, o tamanho e as caracteristicas estruturais dos cro-
mossomos constituem o chamado cariétipe, que pode ser il
na delimita¢io de taxa. Os cromossomos diferem ndo apenas
em tamanho, mas também no comprimento de seus dois bra-
¢os (Figura 4.45). A localizagio do centrémero, a regido do
cromossome onde se ligam as fibras do fusc que separam as
cromatides durante a divisdo celular, determina se os brages
$80 mals ou menos iguais ou desiguais em comprimento.

A combinagdo do tamanho geral do cromossomo e da lo-
calizagdo do centrémero permite a individualizagio dos cro-
mossomos componentes de um genoma. Qutras distingdes
entre 0s cromossomos podem ser detectadas com o uso de
técnicas de coloragdo de bandas cromossdmicas. O mapea-
mento gendmico, uma abordagem fascinante que pode em
breve causar um grande impacto em estudos sistematicos, &
discutido no Capitule 3.

»
e

=P

FIGURAA4S  Cromossomos de Callisia fragrans {Commelinaceae), no
qual 2n = 12, Cada estrutura representa um par de cromossomas ho-
mélogos. Alguns centromeros estao indicados por setas. (Fonte: Jones
e Jopling 1972.)
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FIGURA 4.46 (A) Mitose em Rheo spathacea [Commelinaceae), na

qual 2n = 12. Cada estrutura consiste em duas moléculas de DNA du-
plicadas (cromatides-irmas). (Fonte: Jones e Jopling 1972.) (B) Meiose
em Andropogon gyrans (Poaceae), no qual n =10 (x 940); cada estrutura

Métodos para o estudo dos cromossomos

A determinacio do nlimero de cromossomos e outras carac-
terfsticas do cariétipo é um componente rotineiro da sistema-
tica vegetal. O nimero cromossomico pode ser estudado em
células em processo de divisdo tante mitdtica quanto meidti-
ca (Figura 4.46). A mitose € comumente observada em céulas
dos dpices de raiz em crescimento ativo, mas outros tecidos,
como as pétalas em expansdo, também podem ser usados.
Células em meiose sdo estudadas com mais freqiiéncia do
que as em mitose porque fornecem mais informacdes sobre
as relacdes enire os genomas. Microspordcitos, as células
que dio origem ao pélen, sao usualmente selecionadas para
estudos meidticos, perque sdo mais faceis de trabalhar do que
o0s megaspordeitos, além de serem facilmente removidas das
anteras e ocorrerem em grande nirnero.

Protocolos de estudos cromossdmicos incluem a colera-
a0 de células com o emprego de corantes especificos para
cromossomaos, como o cazmim. O amolecimento dos tecidos
facilita a separagdo e quebra das células, permitindo que os
cromossomos fiqguem separados e possam, assim, ser indivi-
dualizados para a contagem. Um estudo cromossmico bem-
sucedido pode requerer uma dose consideravel de habilidade
e paciéncia, porque 0s CIOIMOSSOMmos podem ser pequenos e
numerosos e porque pode ser diffcil coletar material durante
a fase correta da meiose. (Os métodos sdo explicados melhor
em Darlington e La Cour 1975 e Sessicns 1950.)

Atualmente existemn procedimentos rdpidos para estimar
o contetido de DNA nuclear, o que muitas vezes estd inti-
mamente relacionado com ¢ nivel de ploidia. Com a aplica-
¢io desses procedimentos, é possivel amostrar um grande
nimero de individuos para verificagdo do contetido de DNA
nuclear e, com base no conhecimento sobre o numero cro-
mossémico em uma amostragem menor de individuos, ao
menos inferir ¢ nivel de ploidia (ver, por exemplo, Dickson
et al. 1992; Cox et al. 1998; Obermayer et al. 1999; Talent e
Dickinson 2005).

& um par (um bivalente) de cromassomos homadiogos. A esfera parcial
logo acima do centro da figura € o nucléolo, onde os ribossomos séo
produzidos, {Fonte: Campbefl 1983.)

Palinologia

A palinologia é o estudo do pélen e dos esporos. Ambos
530 similares em tamanho, mas os esporos representam o
inicio da geracdo gametofitica, enquanto os graos de pélen
s30 0s microgametdfitos maduros. As camadas externas do
pélen e dos esporos, no entanto, sdc equivalentes e geral-
mente contém um composte especial, a esporopolenina,
que resiste & degradacio por substincias quimicas variadas,
bactérias e fungos, além de contribuir na preservagdo do pé-
len e dos esporos em sedimentos. Por tais razdes, tanto o
pélen quanto os esporos tdm grande importdncia em estu-
dos paleoboténicos.

Os esporos das licofitas e monildfitas (samambaias e
grupos relacionados) sdo discutidos em maiores detalhes no
Capitulo 8; aqui, o foco da discussdo serd o pélen. Antes dis-
so, porém, discutivemos brevemente o desenvolvimento da
antera.

Desenvolvimento da antera

A maioria das anteras é formada por quatro microspordngios
organizados em pares. A parede da antera é formada por vé-
rias camadas, sendo que a mais interna, o tapete, desempe-
nha um papel crucial no desenvolvimento dos micrésporos
e do pélen. Quando o pélen estd maduro e as condigdes do
ambiente sdc propicias, as anteras se abrem e liberam o pélen
armazenado.

A abertura, ou deiscéncia, da maioria das anteras de an-
glospermas se dd a partir de uma fenda longitudinal em cada
lado da antera entre os microspordngios pareados {deiscén-
cia rimosa, ou longitudinal). Em algumas poucas famnilias,
como Ericaceae e Melastomataceae, o pdlen é liberado por
uma pequena abertura ou pore no dpice da antera (deiscén-
cia poricida), enquanto em outras familias, como Lauraceae,
o pélen é liberado quando a antera se abre através de valvas
{(deiscéncia valvar).
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Estrutura do pélen, viabilidade
e métodos de estudo

Os grdos de pélen podem ser liberados pela antera individu-
almente ou em aglomerados de dois, quatro ou muitos. Em
muitas especies de Apocynaceae (p. ex., Asclepias) e de Orchi-
daceae, o pélen é agregado em massas chamadas de poline-
as. Os menores graos de pélen conhecidos possuem cerca de
10 pm de didmetro, enquanto os maicres (em Annonaceae)
apresentam um didmetro de 350 pm. Em relacio i forma, os
grdos de polen variam desde esféricos a alongados (19 x 520
pm em algumas Acanthaceae),

As duas caracteristicas estruturais mais importantes dos
graos de polen séo as aberturas e a parede externa. As aber-
turas sao éreas na parede do psien por onde os tubos po-
linicos emergem durante a germinacdo. Os grdos de polen
geralmente sdo descritos de acordo com o formato dessa(s)
abertura(s). Aberturas do tipo colpado (também referidas
como sulcadas quando posicicnadas no pélo) sdo longas e
sulcadas (Figuras 4.47A,CE e 4.48A). Aberturas do tipo po-
rado sdo arredondadas e em forma de poro (Figuras £.47B e
4.48C,D.E,G,H) e as do tipo zonado tém um formato de anel
ou faixa. Aberturas do tipo colperada combinam o sulco das
aberturas colpadas e o poro das aberturas poradas (Figuras
4.47D,F e 4.48B). As aberturas podem estar localizadas nos
pélos ou no centro do grio de pélen (Figura 4.48A,D}, ou po-
dem estar mais uniformemente distribuidas sobre a superticie
do grio (Figura 4.48E,G,H).

A natureza e 0 ntmerc de aberturas sdo constantes em
muitos taxa. Grios de pdlen monossulcados (ver Figuras

A

Magnolia grandiflara (Magnoliaceae)
Manossulcade [x500)

Scaevola glabra (Gocdeniaceae)
Tricolporado (x1.050}

© D)

Cucumis sativus [Cucurbitaceae)
Triporado {x 700}

Oryza sativa {Poaceae)
Manoporado (x1.400)

FIGURA 4.48 imagens de microscopia eletranica de varredura de
tipos representativos de grios de polen, mostrando os diferentes ti-

Vista
polar

Vista
lateral

(A} Monocelpado (monossulcado)
(B} Monoporado

& O

-~
(C) Tricolpado @ @

(D) Tricolporado @
|

{E) Policolpado @ @

{F) Policolporado @ @

FIGURA 4,47  Alguns tipos de abertura dos graos de polen. (Adapta-
da de Gifford e Foster 1988; Faegri e Iverson 1950.)

&

Chenopodium oghuense (Amaran-
thaceae) Poliporada (x 2.800)

Pereskia grandifolia (Cactaceae) com
12 aberturas em forma de fenda (x1 200}

)

f . Ha i
. wolcottiana superficie: espinhos, poras
germinativos, perfuracdes no teto (x1.500)

Ipomaea wolcottiana (Canvolvulaceae)
Paliporado (x550)

pos de abertura e ornamentacao da superficie. {Fonte: Gifford @ Foster
1988; fotos criginais de J. Ward e D, Sunnell)
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Tectade Intectado
Perfuragio
Teto
Sexina
Exina Columela
{baculo)
Nexina { Camada basal

Intina {

FIGURA 4.49 Secco transversal de parede tipica de um grio de péien de angiosperma (exina e intina).

(Adaptada de Gifford e Foster 1988.)

4.47A e 4.48A) caracterizam diversos provaveis grupos de an-
giospermas basais lenhosas de Magnoliales. As monocotile-
déneas também apresentam pélen monossulcado na maioria
de seus representantes. Emn contraste, os membros de um dos
maiores clados de angiospermas — as eudicotileddneas — pos-
suem graos de polen tricolpados ou tipos derivados deste
(ver Figuras 4.47C,D e 4.48B,D).

A superficie da parede externa do pélern, ou exina, pode
ser mais ou menos lisa, como em vérias espécies polinizadas
pelo vento (ver Figura 4£.48C,D), ou variavelmente ornamen-
tada com espinhos, estrias, rugosidades, nds e outros tipos
de projecBes, como na maioria das espécies polinizadas por
animais (ver Figura 4.48E-11). Estas projecdes da superficie,
que promovem a adesao do pélen aos animais polinizadores,
representam uma rica fonte de caracteres sistematicos. Os
sistenatas de plantas tem feito uso rotineiro de detalhes da
estrutura interna da exina como caracteres tteis em diferen-
tes categorias taxendmicas (Figura 4.49).

Durante ¢ desenvolvimento do pélen, o niiclec dos mi-
crdsporos se divide em uma pequena célula generativa e
uma célula vegetativa consideravelmente maior. A célula
vegetativa direciona o crescimento do tubo polinico, e a cé-
lula generativa usualmente divide-se formando dois nicleos
espermaticos no interior do tubc em crescimento. Em algu-
mas poucas angiospermas, incluindo algumas tricolpadas e
monocotileddneas, a célula germinativa forma os deis nidcle-
s espermatices antes da deiscéncia da antera, sendo o pélen
liberado no estagio 3-celular.

O pélen varia grandemente quanto ao seu periodo fun-
cional (viabilidade) apds ser liberado pela antera. A viabi-
lidade é consideravelmente afetada pela temperatura e umi-
dade, porém a influéncia desses fatores depende do grupo
taxondmico em questdo. Por exempio, enquanto o pélen das
gramineas é de vida curta, permanecendo as vezes vidvei por
minutos ou horas, o pélen de espécies de outras familias per-
manece vidvel por até alguns anos, se armazenado adequa-
damente. A viabilidade pode ser avaliada por meio do teste
da capacidade de germinagio do pélen, da sua atividade me-
tabdlica (enzimatica) ou da presenga ou ndo de citopiasma.

Caracteristicas da exina sdo evidentes quando o grio
de péien é examinado em microscopia eletrénica de varre-
dura (ver Figura 4.48). Com este procedimento, a imagem
& formada a partir de feixes de elétrons. A estrutura interna
do pdien, especialmente a da exina (ver Figura 4.49), é ge-

ralmente examinada com o uso de microscopio eletrdnico
de transmissie.

Metabadlitos secundarios

Caracteres bioquimicos de plantas sdo empregados na ta-
xenomia hé pelo menos 100 ancs e, de forma indireta - per
meio do uso de oderes, gostos e aplicagdes medicinais —, hd
muito mais tempo. Compostos quimicos tém sido largamente
utilizados na sistemadtica vegetal, tanto para analises de varia-
¢do infra-especifica (ver Adams 1977; Harbone e Turner 1984}
quanto na determinacio de relagdes filogenéticas enire fami-
lias e outros grandes grupos taxondmicos {ver Dahlgren 1975,
1983; Gershezon e Marby 1983).

Em geral, a énfase no emprego desses caracteres estd na
determinacio da auséncia ou presenca de determinado com-
posto em um dado grupo. Varios compastos, no entanto, po-
dem ser formados por meio de diferentes vias biossintéticas,
por isso muita atencio tem sido dada atualmente na eluci-
dagfo dessas vias. Duas categorias principais de compestos
quimicos de importdncia sistemdtica podem ser reconheci-
das: compostos que nio participam de fungdes metabdlicas
essenciais na planta, chamados metabélitos secundarios, e
as moiéculas que desempenham fungdes essenciais na plan-
ta: proteinas, DNA e RNA. As proteinas sdo discutidas no fi-
nal deste capitulo, e o uso taxonémico do DNA e do RNA é
apresentado em detalhes no Capitulo 5,

A maioria dos metabdlitos secundérios funciona na defe-
sa contra predadores e patdgenos, como agentes alelopaticos
Ou Come elementos atrativos na polinizagdo e na dispersdo
dos frutos (Swain 1973; Levin 1976; Cronquist 1977). As ca-
tegorias principais de metabdlitos secunddrios sdo discutidas
brevemente a seguir, e aspectos importantes de sua ocorrén-
cla em angiospermas sdo destacados. (Para informagdes mais
detalhadas sobre as categorias de metabélitos secundarios e
seil uso taxondmico, ver Gibbs 1974; Young e Seigler 1981;
Gershenzon e Marby 1983; Goodwin e Mercer 1983; Harbor-
ne 1984; Harborne e Turner 1984; Kubitzki 1984; Giannasi e
Crawford 1986; Stuessy 1990).

Alcaldides

Alcaléides s3o compostos estruturalmente diversos (Rebin-
son 1981) e derivados do dcido mevalénico ou de diferentes
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FIGURA 4.5 Esrutura de alguns alcaidides importan-  (4)
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tes. (A) Um alcaldide secologanico. (B) Um atcaidide tro- N—CH,4
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aminoacides, a partir de diversas rotas biossintéticas. Como

caracteristica comurm, eles apresentam atividade fisioldgica

em animais, na maior parte dos casos mesmo e concentra-

¢Bes muito baixas, e varics sac rotineiramente utilizados na

medicina (p. ex, cocaina, morfina, atropina, colchicina, quini-

na e estricning). Algumas poucas classes de alcaldides sdo re-

presentadas na Figura 4.50 (ver também Li e Willaman 1976).
Alcaldides inddlicos da classe da secologanina (Figu-

ra 4.50A) ocorrem somente em Apocynaceae, Gelseriaceae,

Loganiaceae e Rubiaceae, todas pertencentes a ordem Gen-

tianales. Alcaléides tropéanicos {Figura 4.50B} ocorrem em

diversas familias de angiospermas,

porém tipos similares sdo caracte-

risticos de Solanaceae e Convolvu-

laceae, ambas pertencentes a or-

dem Sclanales. Alcaldides benzil

isoquinotinicos (Figura 4.5¢ C,D}

ocorrem em diversos membros de HO

Magnolales, Laurales e Ranuncula-

les, assim como em Nelumbonaceae.

Outros grupos, como os alcaléides,

isoprendides e alcaldides pirroli-

zidinicos, estdo presentes em di-

versas familizs nao relacionadas de

angiospermas e por isso possuem

reduzido valor sistematico.

Clc—0O

Betalainas e antocianinas

Betalainas sio pigmentos nitroge-
nados vermelhos ou amarelos {Figu-
ra 4.31A,B) de ocorréncia restrita as
tamilias de Carvophyllales, com exce-
¢do de Caryophyllaceae e Mollugina-
ceae (Clement et al. 1994}, Por outro
lado, os pigmentos azuis, vermelhos,

Hooc W N

{Datura, Solanaceae)

i) OCH, H3com

HyC—N OCH; H,CO-y N—CH;

)

Talicarpina
(Thatictrum, Ranunculaceae)

amarelos ou ptirpura da maioria das demais plantas sdo anto-
cianinas (um grupo de flavondides) (Figura 4.51C,D).

As betalainas e as antocianinas sdo mutualmente exclu-
sivas: elas nunca foram encontradas conjuntamente na mes-
ma espécie. Estes dois tipos de pigmentos, que ocorrem nas
partes do perianto, sio obviamente importantes na atragio
de polinizadores, mas também podem estar presentes nos
ramos noves, no caule, nos frutos e até mesmo nas raizes de
algurmas espécies, e provavelmente desempenham fungdes
adicicnais, como a absor¢do de raios ultravioleta e protegdo
contra a herbivoria.

N Co0

| Hooc ™ N7 N CooH

H
COCH Indicaxantina

H
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@ OH ) ®
Q
! — !
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OH OH
OH

Delfinidina
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FIGURA4.5T  Estrutura de algumas betalainas (A, B) e antocianinas (C, D) importantes.
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FIGURA4.52 Estrutura de alguns glucosinolatos importantes,

Glucosinolatos

Os glucosinolatos (Figura 4.52), também chamados de gli-
cosideos de dleo de mostarda, séo hidrolisados por enzimas
conhecidas como mirosinases para produzir uma classe de
compostos de forte odor e sabor: os dleos de mostarda. A
presenca de glucosinolatos é uma sinapomorfia da ordem
Brassicales. Os glucosinolatos de Brassicaceae, Resedaceae e
Tovariaceae, familias que constituem o nicleo principal das
Brassicales, s30 mais complexos do ponte de vista biossinzé-
tico do que aqueles presentes nas demais familias da ordem.
O conjunto de evidéncias atuais sugere que estes compostos
evoluiram apenas duas vezes, primeiramente no ancestrai co-
mum de Brassicales e, novamente, no ancestral comum das
espécies de Drypetes (Putranjivaceae; ver discussao sobre Eu-
phorbiaceae) (Rodman et al. 1998).

Glicosideos cianogénicos

Os glicosideos cianogénicos (Figura 4.33) sdo compostos
de defesa hidrolisados por diversas enzimas para liberar cia-
neto de hidrogénic (Hegnauer 1977), processo este denomi-
nado cianogénese. A cianogénese é um processo comum em
angiospermas, sendo que cinco diferentes tipos biossintéticos
de glicosideos clanogénicos sdo conhecidos até entdo.

Alguns tipos biossintéticos parecem ter evoluido de forma
independente diversas vezes, mas outrcs, como os glicosi-
deos cianogénicos ciclopentendides, sao mais resttitos em
sua ocorréncia. (No caso, sdo conhecides para Achariaceae,
Passifloraceae, Turneraceae e Malesherbiaceae.) Glicosideos
cianogénicos sintetizados a partir da leucina sdo comuns em
Rosaceae (Prunus e tribo Pyreae). Compostos cianogénicos
similares sao encontrados em Fabaceae e Sapindaceae. J4 os
glicos{deos cianogénicos derivados da tirosina sdo comuns
em diversas familias de Magnoliales e Laurales.

H O0—Glc
?< N=(
C=N 1 @
Glc—O\\\\\ E
HO O
Taxifilina Ginocardina

{Liriodendron, Magnoliaceae) {Gynocardia, Achariaceae)

FIGURA 4.53 Estrutura de alguns glicosideos cianogénicas impor-
tantes.
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Dehidrofalcarinona
(Artemisia, Asteraceae)

FIGURA4.54 Estrutura de um importante poilacetileno.

Poliacetilenos

Os poliacetilenos (Figura 4.54) sao um grande grupo de me-
tabdlitos secundérios ndo-nitrogenados formados pela liga-
¢do de unidades de acetato via dcidos graxos. Estes compostos
caracterizam um grupo de familias de asterideas relacionadas,
tais como Asteraceae, Apiaceae, Pittospoeraceae, Campanula-
ceae, Goodeniaceae ¢ Caprifoiiaceae, Poliacetilenos do tipo
falcarinona sdo exclusivos de Apicaceae, Araliaceae e Pittos-
poraceae. Estas trés familias também apresentam classes simi-
lares de Gleos essenciais, saponinas do tipc oleanano e ursano,
ésteres de dcido caféico, furanccomarinas e flavondides.

Terpendides

Os terpendides constituem um grande grupo de metabolitos
secunddrios estruturalmente diversos e importantes em nu-
merosas interagGes bidticas (Goodwin 1971). Eles sao forma-
dos pela unifio de unidades de isopentenil difosfato de cinco
carbonos formadas pela via do acido mevaldnico. Os terpe-
nbides tém ampla ocorréncia em plantas, e muitos desem-
penham fungdes fisioldgicas primarias como componentes
de esterdides associados & membrana plasmatica, pigmentos
carotendides, na cadeia lateral fitil da molécula de clorofila e
nos horménios vegetais, dcido giberelinico e 4cido abscisico.
A distribuido de alguns poucos tipos de terpendides,
no entanto, é de grande interesse taxonémica. Os mono-
terpendides voliteis (Figura 4.55) e os sesquiterpendides
(compostos de 10 carbonos e 15 carbonos, respectivamente)
sd0 08 componentes principais dos dleos essenciais (ou aro-
madticos) caracteristicos de Magnoliales, Laurales, Austro-
baileyales e Piperales, assim como de clados distantemente
relacionados, como as Myrtaceae, Rutaceae, Apiales, Lamia-
ceae, Verbenaceae e Asteraceae. Estes compostos ocorrem
ndo somente em tecidos vegetativos, no interior de células
esféricas ou em cavidades ou canais variados no tecido pa-

= OH
I OH
=
Geraniol Mentol Limoneno
] 0
=
Carvona Canfora
FIGURA4.55 Estrutura de alguns menoterpendides /mportantes.
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FIGURA 4.56 Estrutura de alguns sesquiterpenos lactdnicos impor-
tantes,

renquimatico, mas também em glandulas florais, de onde sdo
liberadcs e geraimente funcionam como elementos atrativos
de odor da flor.

Lactonas sesquiterpénicas (Figura 4.56) sio conhecidas
principalmente em Asteraceae (grupo no quai séo particular-
mente diversos e de grande utilidade taxondmica; Seaman
1982), mas também ocorrem em outras poucas familias, como
Apiaceae, Magnoliaceae e Lauraceae.

Diversos diterpenéides (com 20 carbonos), triterpendi-
des (com 30 carbonos) e esteréides (triterpenos baseados no
sistema de anéis do ciclopentano peridro-fenantreno) estio
amplamente distribuidos e também possuem alguma im-
portancia sistematica (Young e Seigler 1981). O triterpenéide
betulina ocorre na casca do tronco de Betula papyrifera e es-
pécies-relacionadas; ele € um composto impermedvel a dgua,
altamente inflamavel e aparentemente restrito a este grupo
de plantas. A betulina € il de pento de vista taxondmice na
delimitagao de espécies (O’Connell et al. 1988). Saponinas
triterpénicas ocorrem em Apiaceae e Pittosporaceae, sus-
tentando a hipotética relagdo filogenética relatada para estas
duas familias.

Os limondides e os quassindides, compostos derivados
de triterpendides, apresentam biossintese similar e sdo co-
nhecidos para Rutaceae, Meliaceae e Simaroubaceae, perten-
centes & ordem Sapindales. A presenga de quassindides com
sabor bastante forte e acentuado constitui uma sinapomorfia

HyC  CHs CH,

Limonina, um limondide
{Citrus, Rutaceae)

Amarolida, um quassindide
{Ailanthus, Simaroubaceae)

FIGURA4.37  Estrutura de alguns derivados de triterpendides imgor-
tantes.
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FIGURA 4.58 Estrutura de alguns iriddides impoertantes.

para Simaroubaceae (incluindo Leitneriz). Cardenolideos
sdo glicosideos altarmente téxicos de um tipo de esterdide de
23 carbonos que ocorre em Ranunculaceae, Euphorbiaceae,
Apocynaceae, Liliaceae e Plantaginaceae.

Iriddides sdo derivados de monoterpendides de 9 ou 10
carbonos que geraimente ocorrem como glicosideos ligados a
exigénio (Figura 4.38). Compostos iridéides sdo encontrados
em diversas familias de Asterideas, e as classes de iriddides
tem sido usadas para sustentar relacdes dentro deste gran-
de clado (Jensen et al. 1975; Jensen 1992). Seco-iriddides,
por exemple, um grupo quimicamente derivado de compos-
to iriddide que ndo possui um anel carbociclico, ocorrem nas
Gentianales, Dipsacales e em algumas familias de Cornales e
Asterales. Por outro lado, iridéides carbociclicos, grupo com
dois anéis carbociclices dos quais um é composto inteiramen-
te de carbono, ocorrem exclusivamente em Lamiales, exceto
em Oleaceae, Tetrachondraceae e Gesneriaceae. A presenga
de iriddides em Ericales e Cornales fornece evidéncias de que
essa ordem pertence ao grande clado das Asterideas, embora
ela tenha sido freqilentemente excluida do grupo por diferen-
tes autores (ver Crenquist 1981).

Flavondides

Os flavondides (Figura 4.5%) sdo compostos fendlicos que
geralmente ocorremn na forma de um sistema de anéis deriva-
dos a partir da ciclizagdo de uma forma intermediaria de um
derivado do 4cide cindmico e trés moléculas de malonil-CoA.
Estes compostos provavelmente atuam na defesa do vegetal
contra herbivoros e na regulagéo do transporte de awana. Os
flavondides tém sido extensivamente empregados na siste-
maética vegetal, provavelmente devido a sua facilidade de ex-
tragdo e identificagzo. Eles sdo conhecidos para a maioria das
embriéfitas (e também para algas Charophyta) e possuem
uma ampla variedade de substituintes ligados a um sistema
comum de anéis.

Embora dteis principalmente na determinacao de re-
lacionamentos entre espécies préximas (ou em estudos de
variacdo infra-especifica), os flavondides também podem ser
titeis na determinacdo das relagdes filogenéticas em niveis
taxondmicos superiores (Bate-Smith 1968; Crawford 1978;
Gomall et al. 1979; Harborne e Turner 1984). Por exempio,
a presenca de determinados 5-deoxiflavoncéides em Amphi-
pterygrum (que tem sido fregiientemente segregado em uma
familia prépria, fulianiaceae; ver Cronquist 1981) sustentam o
seu posicionamento em Anacardiaceae.

Por fim, os perfis de flavendides t8m-se mostrado pastante
dteis em estudos de hibridizacdo interespecifica {ver Alston e
Turmer 1963; Smith e Levin 1963; Crawicrd e Giannasi 1982).
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Proteinas

As proteinas representam uma classe extremamente di-
versificada de moléculas formada por aminoacides unidos
entre si por ligagdes peptidicas. A cadeia resultante de ami-
nodcidos — uma cadeia polipeptidica — é dobrada e cur-

vada tridimensionalmente, resultandc em uma enormidade
de formas molecuiares. As proteinas funcionam como en-
zimas, moléculas armazenadoras, moléculas transportado-
ras, pigmentos e componentes estruturais. Esta classe de

compostos vemn sendo rotineiramente usada com diferentes
propésitos, incluinde ¢ seqiienciamento de aminoacidos ea
serologia sisterndtica {isto €, o uso de reagdes imunolégicas
para determinar o grau de similaridade protéica entre dife-
rentes taxa), embora o DNA tenha recentemente substituido
as proteinas como fonte de informagéo na sistematica vege-

tal. O uso do DNA na sistemndtica é detathado no préximo

capitulo.

FIGURA4.59 Estrutura de alguns flavondides importantes.
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Sistematica Molecular

Um dos eventos mais excitantes e importantes dos Gitimos 25
anos foi a aplicagdo de dados de dcidos nuciéicos a solugao de
problemas em sistematica. O termc sistematica molecular é
utilizado quando se refere a sistematica macromolecular: 0 Uso
de seqUéncias de DNA e RNA para inferir relagdes evolutivas
entre organismos. Embera tecnicamente métcdos como iso-
enzimas {que investigam variagdes entre proteinas) e perfis de flavondiaes (ver
Capitulo 4) sejam também moleculares, estes nde tiveram o impacto esmagador
na area gue os dados de dcidos nucléicos tiveram. Neste capitulo focalizamos
nos dados de segliéncias de DNA, em algumas das moléculas e genocmas mais
comuns no uso corrente e em alguns aspectos de analises de dados que sao es-
pecificos para dados moleculares. Mencicnamos brevemente varios projetos de
seqlienciamento de genomas Inteiros, os quais aceleraram a geragao de dados &
levaram ao desenvolvimento de diversas ferramentas computacionais novas que
estao, cada vez mais, sendo aplicadas em sistematica.

Os dados moleculares revolucionaram nossa idéia de relagdes filogenéticas,
embora rdo tenha sido pelas razdes inicialmente sugeridas. Os primeiros pro-
ponentes da sistematica molecular argumentavam gue os dados moleculares
eram mais adequados que 0s dados morfolégicos para refletirem a verdadeira
filogenia, principalmente porque dacos moieculares refletem mudangas ao nivel
de genes, os quais sao considerados menos sujeitcs a homeplasias do que ca-
racteres morfologices.

Essa certeza inicial atualmente parece ndo refletir a verdade: dados mole-
culares sdo na realidade sujeitos a maioria dos mesmos problemas gue o3 da-
dos morfolégicos apresentam. A grande diferenca é que simplesmente existem
muito mais caracteres moleculares disponiveis, e sua identificagdc geralmente
é mais facil de ser definida: uma adenina é uma adenina, mas folhas compaostas,
por exemplo, podem ser formadas de maneiras diversas em ciferentes plantas.
Como resultado, dados de sequiéncias de DNA constituem, atualmente, a ferra-
menta predominante de escoiha para gerar hipdteses filogenéticas.
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Em muitos casos, dados moleculares tém sustentado a
monofilia de grupos que foram reconhecidos com base na
morfologia (p. ex., Poaceae, Fabaceae). Mais importante, da-
dos meleculares tém freqiientemente permitido que os sis-
tematas escolham entre hipSteses alternativas de relages
fitogenéticas {p. ex., decidir qual grupc ¢ o grupo-irméo de
Asteraceae ou Poaceae). Em outros casos, dados molecula-
res permitiram o posicionamento de faxa cujas relagdes eram
sabidamente probiematicas. Por exempio, embora Hydran-
geaceae tenha sido posicionada dentro ou proxima a Saxi-
fragaceae, ficou claro que ambas nao estavam relacionadas.
Somente com dados moleculares, no entanto, foi pessivel a
hipdtese alternativa bem sustentada para o posicionamento
de Hydrangeaceae na ordem Cornales.

Dados moleculares levaram a recircunscrigio de muitas
ordens e géneros e tém apontado para alguns agrupamentos
completamente novos, como a monofilia do clade glucosi-
nolado (Brassicales) e o posicionamento de Limnanthaceae
nesse clado, bem como o recente posicionamento das parasi-
tas Rafflesiaceae em Euphorbiaceae. Eles também documen-
taram a introgressao entre espécies que eram aparenternente
interestéreis.

Fonte de dados de seqiiéncias de DNA

Um bom trabalho em sistematica requer um conhecimen-
to detalhado dos caracteres, da biologia desses caracteres e
da natureza de suas variagGes. Para caracteres morfoidgicos,
essa pesquisa leva naturaimente a estudos de desenvoivi-
mento morfoldgico. Para caracteres moieculares, nossa aten-
¢do é direcionada a biologia molecular e & estrutura e fungio
de moléculas especificas. Cada molécula tem sua prépria
fun¢do na célula, e sua estrutura é moldada de acordo com
a sua fungdo. Cada molécula, assim como cada conjunte de
caracteres morfologicos, tem sua prépra historia natural,
refletindo acidentes histéricos, limitagbes em seu desenvol-
vimento, adaptagdes no passado e atuais (para fatores intra
e extracelulares) e mudangas estocasticas, sejam elas fixadas
ou transientes.

[sto significa que sistematas moleculares de plantas pre-
cisam ser tdo familiarizados com as estruturas e fungdes das
moléculas que eles estudam quanto com as prdprias plantas.
(Ao mesmo tempo, é claro, eles devem ter cuidado de nio
priorizar as malécuias em detrimento das plantas!) Genética
molecular e bioquimica tém-se tornado cada vez mais impor-
tantes como ferramentas para o entendimento da evolugio, e
qualquer aspirante a sistemata deveria considerar seriamente
ter conhecimentos em biologia molecular vegetal, genética
molecular e/ou bicquimica.

Neste capitulo, iremos descrever os trés genomas vege-
tais e alguns aspectos de sua bioiogia molecular e evolugao.
Iremos entdc descrever como sdo gerados dados de seqiién-
cias de DNA e mencionar algumas das principais moléculas
utilizadas em estudos sistematicos. Finalizaremos com bre-
ves descri¢des scbre a andlise de sitios de restricdo, um mé-
tode de importdncia histdrica que é menos utilizado atual-
mente, e uma técnica emergente, o mapeamento de genomas
nucleares.

TABELAS5.1 Comparacdes dos trés genomas em uma

célula vegetal

Tamanho do
genoma {Kh) Heranga
Cloropiasto 135-160 Geralmente materna
{a partir do doador
de dvuos)
Mitocdndria 200-2.500 Geralmente materna
(a partir do deador
de dvulos)
Nucleo 11x10° Biparental
11x 10"
Genomas vegetais

A célula vegetal contém trés diferentes genomas: o do clo-
roplasto, o mitocondrial e o nuclear {Tabela 5.1). Os siste-
matas utilizam dades dos trés genomas. Os genomas do
cloroplasto e mitocondriat sao de heranga uniparental (ror-
malmente materna em angiospermas) e o genoma nuclear
¢ biparental. Os trés gencmas diferem grandemente em ta-
manho, sendo o nuclear o maior — medide em megabases
de DNA. O genoma mitocondrial inclui centenas de kilo-
bases (Kb) de DNA (200-2.500 Kb), 0 que o torna pequeno
com relagdo ao genoma nuclear, mas muito grande com
relagio ao genoma mitocondrial de animais (o qual tende
a apresentar cerca de 16 Kb}. O genoma do cloroplasto ¢ o
menor dos {rés genomas, variando, na maioria das plantas,
de 135 a 160 Kb.

Assim como as bactérias das quais eles derivaram, as mi-
tocondrias e os cloroplastos tém genomas circulares. Amplas
regides de DNA ndo-codificante separam os genes na mito-
condria, e suas ordens no genoma sao varidveis; na verdade,
a ordem dos genes se modifica como tanta freqiiéncia e fa-
cilidade que muitas formas rearranjadas podem ocorrer até
mesmo dentro de uma célula. Rearranjos do genoma mito-
condrial ocorremn tdo freglienternente em individuos vegetais
que eles ndo caracterizam ou diferenciam espécies ou grupos
de espécies e, por consegiiéncia, ndo sdo utilizades para infe-
tir relagdes nesse nivel.

Os cloroplastos, ac contrario, sdo estaveis tanto nas célu-
las quanto entre as espécies. A caracterfstica mais marcante
do genoma de cloroplasto & a presenca de duas regides que
codificam os mesmos genes, mas em dire¢es opostas, as
quais sao conhecidas como repeticdes invertidas. Entre es-
sas regides existe uma pequena regido de cépia nica e uma
grande regido de cdpia Gnica (Figura 5.1).

Rearranjos no genoma do cloroplasto sdo tio raros na
evolugdo que podem ser utilizados para demarcar grupos
principais. Por exemplo, um dos primeiros sucessos da sis-
temdtica molecular foi a identificagdo, por Jansen e Palmer
(1987), das linhagens de divergéncia precoce em Asteraceae.
Eles constataram que quase todos os integrantes da familia
tém uma tnica ordem dos genes na grande regido de copia
unica do genoma do cloroplasto. Essa crdem pode ser expli-
cada se uma grande porgdo do DNA tiver sido removida e
reinserida em uma orientagdo invertida {uma inversdo do



SISTEMATICA VEGETAL 105

Vitis vinifera
160.928 bp

DNA). As demais angiospermas ndo apresentam tal inver-
s&0. As poucas Asteraceae que também ndo apresentam tal
inversdo sdo membros da subtribe Barnadesiinae, um grupo
sul-americano com corolas bilabiadas. Esse achado sugere
fortemente que as Barnadesiinae (agora tratadas como uma
subfamilia, Barnadesioideae) constituern o grupo-irmdo dos
demais integrantes da enorme familia dos girassdis, e que a
Gltima é monofilética.

Ganho ou perda de genes de cloroplasto, ou de seus in-
trons, sdo comuns o suficiente para serem investigados, mas
raros o bastante para serem indicadores estéveis de mudanga
evolutiva. (Introns sdo regides ndo-codificantes de genes que
sdo distribuidos entre os éxons codificantes.) Alguns grupos,
pelo menos, perderam uma das repetigoes invertidas. Isso
ocorreu em um grupo de leguminosas papilionoideas, em
todas as coniferas e em Euglena (um eucarionte fotossinté-
tico flagelado ndo relacionado as plantas verdes). Em geral,
perdas de um pequeno segmento de DNA, tais como um in-
tron ou um gene inteiro, séo mais comuns do que rearran-
jos maiores, e tais perdas podem ocorrer multiplas vezes ao
longo da evolugao. Por exemplo, a maioria das angiospermas
tem um Intron no gene do cloroplasto rpeCl, mas esse intron
foi perdido em gramineas, em uma subfamilia de cactos (Cac-
toideae), em pelo menos dois membros de Goodeniaceae, em
algumas Aizoaceae e em alguns, mas nem todos, integrantes

B Subunidades da Rubisco
B Proteinas do fotossistema
B Relacionados ao citocromo
] ATP sintetase

B NADH desidrogenase

M Subunidades ribossomais
B RNA ribossomal

B RNA polimerase
codificada pelo plastidio

# Outras

M Puncdes desconhecidas
B RNA transportador

B frtrons

HGURA 5.1 Diagrama do genoma de cloroplasto de uva
{Vitis vinifera}, demonstrando as posi¢bes de alguns dos
principais genes e a repeticao invertida (IR), a grande re-
gido de copia unica {LSC) e a pequena regido de cdpia Uni-
€2 ($5C). (De Jansen et al. 2006.)

do género Passiflora (Passifloraceae) e Medicago (Fabaceae)
(Downie et al. 1996).

Embora os dados sejam esparsos para genomas nucleares,
a ordem de seus genes é presumivelmente estavel, pelo me-
nos em cada espécie, e pode ser estdvel entre grupos de es-
pécies como um todo. Algurnas informagdes quanto & ordem
de genes nucteares foram reveladas por técnicas classicas de
citogenética, mas informages mais detalhadas tém sido for-
recidas por mapeamento gendmico, seqilenciamento e pin-
tura cromossGmica, especialmente em Brassicaceae e Poaceae
(Schranz et al. 2006; Kellogg e Bennetzen 2004). Nos tiltimos
anos essas técnicas tm-se tornado fontes importantes de in-
formagdo ern sistematica.

Segiiéncias de DNA modificam-se em uma taxa diferente
a partir da taxa de rearranjo gendmico. Genes de cloroplasto
tendem a acumular muta¢Ses mais rapidamente do que ge-
nes mitocondriais em plantas. E mais dificil generalizar com
relagio a genes nucleares, o que ¢ dificilmente surpreendente
uma vez que existem tantos deles. A fregiiéncia de mutagio
de um gene determina sua utilidade para resclver problemas
filogenéticos particuiares. Em geral, € necessdrio um gene de
mutagdo rdpida para inferir relages entre populagdes intima-
mente relacionadas ou espécies, enquanto genes que mutarm
mais lentamente podern ser tteis em estudos de grupos que
se originaram mais cedo.
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Gerando dados de seqiiéncias de DNA

C seqiienciamento determina a ordem exata de nucleoti-
deos - adenina {A), citosina (C}, guanina (G) ou timina {T)
- em um segmento de DNA, Seqiiéncias de DNA de mlti-
plos organismos podem ser alinhadas, e as mutagdes podemn
ser detectadas observando-se os pontos onde as segiiéncias
diferem entre duas plantas. Atualmente, dados de seqiiéncias
de DNA sdo gerados de duas formas: (1) uma abordagem ge-
ne-a-gene, em que um gene de interesse é escolhido, isolado
em um grande numero de plantas e segiienciado e (2} uma
abordagem gendémica, em que um genoma de cloroplasto ou
nuclear inteiro ¢ seqiienciado, e as seqiiéncias de muitos ge-
nes do genoma sdo analisadas. Enquanto a abordagem gene-
a-gene permanece como a mais comum, dados genomicos
estac sendo acumulados rapidamente e comegam a resolver
alguns problemas filogenéticos importantes.

A sistematica molecular tem sido e permanece dirigida
por meic de técnicas; conforme novos métodos sdo disponi-
bilizados, ela expande o tipo e a quantidade de dados siste-
maticos que podem ser extraidos a partir de dcidos nucléicos.
Para que comparagbes titeis sejam feitas entre um grande na-
mero de taxa, a metodologia utilizada deve ser de aplicagiio
répida e facil. Essa é uma das razdes pela qual o desenvoi-
vimento da sistemdtica molecular foi tdo dificil antes do ad-
vento do DINA recombinante, tornow-se mais facil conforme
as técnicas de seqiienciamento de DNA foram melhoradas
e sofreu um significativo avango com a invencio da técnica
da reagdo em cadeia da polimerase (PCR). Conforme progri-
dem os principais projetos de seqiienciamento de genomas, a
tecnologia para o seqiienciamento de genes tem methorado
e tem-se tornado cada vez mais automatizada, e as técnicas
em sisterndtica molecular tornaram-se aquelas utilizadas em
gendmica. Cada vez mais, os laboratérios de sistematica tém
utilizado empresas de seqiienciamento ao invés de produzi-
rem suas propras seqiiéncias. Tanto seqiiéncias de genes in-
dividuais quanto de genomas inteiros sdo disponibilizadas no
GenBank, no site da National Center for Biotechnology Infor-
mation (http://www.ncbi.nlm.nih.gov/), o qual é depositéric
de uma grande quantidade de dados publicamente acessiveis.
Esperamos que, no futuro, a atengéo dos sistematas mude da
produgio das seqiiéncias em si para o trabalhe intelectual-
mente mais complexo de andlise dessas seqiiéncias.

Seqiienciamento de gene-a-gene

Seqlienciamento de genes, partes de genes ou regides nao-
codificantes é um aspecto comum e fundamental da pesqui-
sa em sistematica. A maior dificuldade no seqiienciamento
sempre tem sido a obtengdo de uma quantidade suficiente
de DNA para trabalhar. A abordagem inicial envolvia a clo-
nagem de genes em bactérias e permitia-se que a bactéria
replicasse tais genes com o seu préprio genoma. Os genes
eram obtidos a partir de bibliotecas genémicas, que os pes-
quisadores criavam digerindo todo o DNA de um organismao
com enzimas de restrigdo (descritas nas paginas 115-116) e
entdo clonavam tcdos os fragmentos resultantes em um plas-
mideo apropriado, bactericfago ou outro vetor. Esse método
é bastante lento, mas confidvel, e evita alguns dos possiveis
artefatos de métodos mais eficientes. E também o 1inico mé-
todo disponivel se somente umas poucas seqiiéncias do gene
de interesse sdo conhecidas.

Essa abordagem laboricsa foi substituida mais tarde pela
técnica da reagdo em cadeia da polimerase (PCR), em que
0 DNA ¢ replicado enzimaticamente, permitindo a omissdo
do passo da clonagem (Figura 5.2). A técnica de PCR requer
algum conhecimento da seqiiéncia a ser estudada. Pequencs
segmentos de DNA fita simples (inicializadcres ou primers)
sdo produzidos para parear com seqiiéncias de DNA de cada
exiremidade da regido de interesse. Esses inicializadores sdo
colocados em um tubo contendo o DNA genémico do orga-
nismo de interesse, DNA polimerase e nucleotideos livres. A
mistura € entdo submetida a repetidos aquecimentos e res-
friamentos.

Conforme a reagdc aquece, 0 DNA gendmico dupla fita
desnatura e se torna fita simples. Entdo, com o resfriamento,
o inicializador pareia com suas seqiiéncias complementares
em cada extremidade da regido-alvo. A temperatura é entdo
aumentada até o pontc em que a polimerase se torna ativa.
Essa se liga ao complexo DNA + inicializador e comeca a sin-
tetizar a fita complementar utilizando os nucleotideos livres
na solugéo. Em seguida, a temperatura é aumentada para
desnaturar novamente o DNA, e o ciclo é repetido. O DNA
da regido localizada entre os inicializadores é entic copiada, e
a quantidade aumenta exponencialmente. O produto de PCR
pode ser seqiienciado diretamente, ou pode ser clonado e en-
tdo segiienciado.

Esse método rdpido tem permitide que sistematas estu-
dem a mesma regido em muitas espécies de um grupo es-
pecifico. Uma desvantagem da PCR é que a polimerase em
si pode ocasionar erros, os quais podem afetar a estimativa
de uma filogenia, sobretudo se as seqiiéncias comparadas
sa0 extremamente similares. Uma forma de reduzir possiveis
erros ¢ seqlienciar as duas fitas da molécula, e aleumas re-
vistas requerem esse passo antes da publicagao dos resulta-
dos; infelizmente, talvez, essa nio é uma pratica universal,
A decisio quanto & precisdo da seqiiéncia depende do custo
relativo de um erro contra o custo de seqlienciamentos re-
petidos da mesma regidio. Sistematas devem fregiientemente
escolher entre seqiiéncias altamente precisas de poucos fava
ou seqiiéncias menos precisas de mais faxa.

O seqlienciamento direto de produto de PCR em geral
nao ird revelar variantes minoritdrias da seqiiéncia se estas
existem, porque na realidade o produto de PCR é uma mis-
tura de todas as variantes na célula. Isso muitas vezes é um
problema com genes altamente repetitivos tais como os que
codificam o RNA ribossomal, para os quais as muitas cépias
freqiientemente néo sdo idénticas; todas as copias acabam
misturadas no mesmo tubo da reagao. Além disso, o seqiien-
clamento direto ndo pode distinguir entre alelos diferentes
do mesmo gene. Imagine que dois alelos diferem um do
outro em duas posi¢des, um dos alelos tem A na primeira
posi¢ac e T na segunda, enquanto o outro tem um T na pri-
meira posigdo e A na segunda. Ambas as posi¢Oes aparece-
r&o com um polimorfismo A/T ne gel de seqiienciamento,
e é impossivel saber qual alelo tem qual base em cada po-
sicao. Pode-se evitar esse problema por meio de clonagem
dos produtos de PCR. Com essa abordagem, cada molécula
de DNA produzida por PCR ¢ inserida separadamente em
uma bactéria, A bactéria se reproduz, fazendo muitas copias
de uma tinica molécula. O seqiienciamento de DNA é entdo
realizado sobre material puro, e ndo sobre uma mistura de
diferentes moiéculas.
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FIGURA 5.2 A reacio em cadeia da polimerase. O DNA moide esta
representado em azul, os inicializadores, em amarelo, e o DNA recém-
sintetizado, em vermelho.

Seqiienciamento de genomas inteiros

Considerando-se que o custo do seqiienciamento continua
a baixar, esté se tornando vidvel o seqlienciamento de cloro-
plastos inteiros, ou de todos os genes expressos de um geno-
ma, ot até'mesmo de um genoma nuclear inteiro. Isto levou
ao desenvolvimentc da gendmica e s analises filogenéticas
de dados gendmicos. Um método comum de seqiienciamen-
to de um genoma inteiro é por meic da digestdo do DNA
gendmico com enzimas de restri¢io e clonagem de grandes
segmentos desse DNA digerido em Cromossomos Artificiais
Bacterianos (BACs), os quais podem incluir um fragmento de
DNA de mais de 100 Kb. Cada um dos BACs é assim seqiien-
ciado. Poderosos programas de computadores comparam as
seqliéncias do BAC para verificar onde elas se sobrepGem.
Assume-se que BACs com seqiiéncias sobrepostas represen-
tam partes adjacentes da seqiiéncia gendmica. Ao se agrupar
muitas seqiiéncias de BAC, a seqiiéncia do genoma inteiro é
inferida.

Qutra abordagem possivel é seqiienciar unicamen-
te os genes do genoma. Nesse método, o0 RNA mensageiro
(RNAm) total de uma determinada planta é isolado e cada
RINAm ¢ clonado em um vetor bacterianc. Esses RNAms
sdo entdo seqiienciados, geralmente a partir de apenas uma
das extremidades. Essas seqiiéncias de fita simpies de partes
de genes sdo demominadas Seqiiéncias Expressas Marcadas
(ESTs}. Embora essas ndo sejam seqiiéncias de alta qualida-
de, estdo sendo acumuladas rapidamente em bases de dados
publicas e estdo comegando a ser utilizadas na abordagem de
questdes filogenéticas (p. ex., De la Torre et al. 2006).

No momento em que este livro estd sendo impresse, jd
foram seqilenciados genomas inteiros de Arabidopsis thalia-

na (Brassicaceae), Medicago truncatula {Legurmninosae}, duas
subespécies de arroz (Oryza sativa; Poaceae) e dlamo (Po-
pulus trichocarpa; Salicaceae). O seqlienciamento de scrgo
(Sorghum bicolor; Poaceae), milho (Zea mays; Poaceae), Lotus
Japonicus (Leguminosae), batata (Solanum fuberosum; Solana-
ceae), tomate (Solanum lycopersicum; Solanaceae) e mandioca
(Manihot esculenta; Euphorbiaceae) estd em progresso. En-
quanto essas espécies representam uma pequena amostra-
gem das plantas com flores, os nimeros tendem a aumentar
rapidamente. Além disso, dados de EST estdo disponiveis
para dizias de outras plantas (ver hitp://www.ncbi.nim.nih.
gov/genomes/PLANTS/PlantList. htmi#C_SEQ).Tem havido
esforos para utilizar esses dados em um contexto filogené-
tico (p. ex., De la Torre et al. 2006; Sanderson et al. 2006) e
para aplicar as andlises desses dados em grandes questdes
filogenéticas.

Anilise de dados de seqiiencias de DNA

Existe urna vasta bibliografia scbre o uso de seqiiéncias de
DNA para a reconstrugao de filogenias, e essa literatura
também tem convergide com aquela relativa a0 expansi-
vo campo da bioinformdtica {(uso de computadores para
manipular e analisar dados biolégicos, em particular dados
de genes e genomas). Para informaces mais especificas,
consulte um dos muitos e excelentes livros disponiveis na
drea (p. ex., Soltis et al. 1998; Page e Holmes 1998; Graur e
Li 2000; Hall 2004; Mount 2001) ou a extensiva informagio
dispenibilizada na Internet. Aqui, discutiremes alguns des-
ses usos e alguns exemplos que influenciaram nosso pon-
to de vista atual sobre relagdes filogenéticas. Os principais
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assuntos a serem trabalhados envolvem taxa de mutacdo,
alinhamento, técnica analitica e a relagdo entre a histéria de
genes e a histéria de organismos (arvores de genes e drvores
de espécies).

Taxas de mutagao

Genes acumulam mutagdes a diferentes taxas, em parte por-
que os produtos génicos (RNAs ou proteinas) diferem em
quantas mudangas eles podem tolerar e permanecerem fun-
cionais. Histonas, por exemplo, geralmente ndo sdo funcio-
nais se muitos de seus aminoacidos forem substituidos por
outros, enquanto os espacadoerés transcritos internos (ITS)
do RNA ribossomal pedem continuar funcionais de forma
adequada se muitos de seus nucleotideos forem substitui-
dos. Conseqiientemente, genes que codificarn histonas ndo
acumulam mutagdes rapidamente, enquanto as regides [15
o fazem, refletindo as diferentes restricdes funcicnais a que
estdo expostos seus produtos génicos.

Essa observagdo simples tem impticagdes no uso de ge-
nes especificos em reconstrugdes filogenéticas. Se um gene
estd mutando lentamente, serd dificil encontrar mutagdes
para que uma filogenia possa ser construida. Se as taxas de
mutag¢des forem muito lentas, o nivel de variagdo sera proxi-
mo ao nivel de erro estimado ao seqilenciamento (fregiien-
temente estimado em cerca de 3 em 10.000 pb para uma
seqiiéncia dupla fita) e as inferéncias nao serdo confidveis.
Ao contrdrio, se um gene estd mutando muito rapido, para-
lelismos e reversdes serdo acumulados a tal ponto que toda
a informacdo filogenética serd perdida; a historia da seqién-
cia serd apagada. Esse Ultimo problema ¢ particularmente
intenso em trabathos com seqiiéncias ndo-codificantes ou
com taxa poucc relacionados. Muitos sistematas atualmente
fazem um estudo prefiminar de muiltiples loct para seu grupo
de estudo a fim de determinar quais genes apresentardo um
nivel de variacdo apropriado para a questdo que estd sendo
investigada.

Muitos dos métodos utilizados para analisar dados
moleculares, e as limitagdes que a eles se aplicam, sdo si-
milares aquelas dos dades morfolégicos. Alguns métodos,
no entanto, foram desenvolvidos especificamente para uso
com dados moleculares (p. ex., neighbor joining, maxima ve-
rossimilhanga), e alguns prebiemas, embora presentes em
todos os tipos de dados, tornam-se mais intensos com da-
dos moleculares.

Alinhamento de seqiiéncias

Uma vez geradas as seqiiéncias, estas poderao ser alinha-
das. Esse é um passo critico que determina quais bases se-
rdo comparadas. E o estdgio em que os cientistas fazem a
avaliacdo inicial de similaridade de sitios nucleotidicos. O
alinhamento constitui a parte mais dificil no uso de dados
de seqliéncias, e ¢ dificil a automagdo. Obviamente um ali-
nhamentc malfeito levaréd a uma 4rvore filogenética sem
significado.

Muitos programas de computador produzem alinha-
mentos, embora, na pritica, a maioria dos sistematas re-
alize o alinhamento “a olhe” de forma muito drdua. Fara
muitas moléculas freqlientemente utilizadas em sistematica
vegetal (p. ex., genes que codificam proteinas, regides ndo-

codificantes em espécies proximas), o alinhamente nao
constitui um problema maior. Para outras moléculas, tais
como genes gue codificam RNAs, o alinhamento pode ser
guiado por modelos de estrutura secundaria do produto do
gene (a forma em que a molécula se dobra). Nesse caso, a
estrutura secundéria € usada como um molde ¢ a seqiiéncia
¢é mapeada nele. Tal método garante que os alinhamentos
propostos mantenham a estrutura da molécula. (No entan-
to, métodos que inferem estruturas secunddrias tém suas
proprias limitagdes.)

No caso de genes que codificam proteinas, os alinha-
mentos devern considerar a estrutura da proteina. A seqiién-
cla de DNA de tais genes é lida em grupos de trés bases,
os cddons, em que cada c6don especifica um determinado
aminoacido. Mais comumente, inser¢des ou delecdes ocor-
rem em grupos de trés bases, correspondendo assim ao ga-
nho ou perda de um aminoécido; o alinhamento precisa in-
corporar esse fato. A adi¢fo ou subtragdo de uma tnica base
{em vez de um grupo de trés) modificard a estrutura inteira
da proteina codificada pela segiiéncia devide a modificagdo
do ponto inicial dos cddons subseqilentes (o quadro de lei-
tura). Por exemplo, a seqiéncia AAATTGACTTAC codifica
para os quatro aminodcidos lisina-leucina-treonina-tirosina
(K-L-T-Y). Estes correspondem a quatro aminoacidos se-
qlienciais na grande subunidade da Rubisco, ilustrados nas
cofunas 31 a 42 da Figura 5.3. (Rubisco é uma abreviatura
para Ribuiose 1,5-Bifosfate Carboxilase/Oxigenase; a or-
tografia varia na literatura, mas é freqiientemente Rubisco,
ou RuBisCO.) Se uma tnica base for perdida no primeiro
codon da lisina - ficando, por exemplo, AATTGACTTAC ~,
a proteina podera ser modificada. Nesse casc, poderé con-
sistir err. uma asparagina seguida de um cddon de parada. O
codon de parada podera prevenir que o restante da proteina
seja sintetizado.

Substituigdes nucleotidicas podem ou ndo afetar a pro-
teina produzida. Por exemplo, na posi¢ao 10 no alinhamento
ilustrade na Figura 5.3, alguns faxa tém um A e alguns tém
um C. Essa variacdo no estado do cardter tem um efeitc no
aminedcide produzido nessa posigio; Rubisco em Aristida,
Stipagrostis, Eragrostis e Enneapogon tém uma glutamina (Q)
nessa posigao, enquantc os demais taxa tém lisina (K). Em
contraste, a variagao na posigao 24 (G vs. A) nao modifica a
proteina, porque AAG e AAA codificam lisina. Note que am-
bas as posigdes 10 e 24 potencialmente fornecem caracteres
filogenéticos tteis, apesar de apenas um ter um efeito biold-
gico na protefna.

Técnicas de analise

Alguns dos métedoes de reconstrucdo filogenética que foram
descritos no Capitulo 2 sdo particularmente apropriados
para ¢ uso de dados de seqliéncias de DNA. Esses métodos
geralmente dependem de modelos estatisticos de como o
DNA se medificou através do tempo. Como foi apontado
no Capitulo 2, para dades com poucas homoplasias, virtu-
almente todos os métodos produzirao a mesma arvore filo-
genética. Em alguns casos, no entanto, a escolha do método
atetard o resultado, e isso € particularmente verdadeiro se
as taxas de evolugdo sdo desiguais entre as linhagens com-
paradas.
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FIGURA5.3  Alinhamento de parte da seqiéncia para Rubisco. Cada
linha no alinhamente consiste no nome do género seguido por um
grupo de nucleotideos. Dos 12 géneros, 11 sdo gramineas (Poaceae);
Joinviflea é um grupo externo {familia Joinvilleaceae). Cada coluna
{um carater taxondmico) consiste em nuclectideos em posicdes cor-
respondentes (ndmeros acima) nas moléculas de DNA. Abaixo de cada
linha de nuciectideos esta a tradugdo em aminodcido, com o nome

Hemaplasias em dados moleculares criam probiemas
particulares. Uma reversdo ou convergéneia em um dado
nucleotideo ndo é detectado exceto pela andlise filogenética;
estudos mais detathados do cardter ndo ajudardo. Por exem-
plo, uma adenina em uma determinada posiao em um gene
pode ter mutado para guanina e voltado a ser adenina; visto
que somente a adenina € visualizada na seqiiéncia, ndo exis-
te uma maneira de saber que houve uma mutagio para uma
guarina messe sitio especifico. Conseqlientemente, mesmo
que tenham ocorride multiplas mutagdes (as vezes chama-
das “substituictes multiplas”) no mesmo sitio, observamos
somente o resultado da modificacdo mais recente (se exis-
te). Em fungdo disso, 0 numero de mutagdes que ocorremn de
fato distinguindo duas seqiiéncias, e, por conseqiiéncia, da
divergéncia entre elas, pode muitas vezes ser maior do que
o ntumero de mutacdes observadas. Neste caso, um fater de
corregdo pode ser aplicado para estimar a real divergéncia
evolutiva. O fator de correcdo a ser utilizado dependerd das
estimativas das probabilidades dos tipos especificos de mu-
tagbes. (Uma ampla discussdo desse tipo de andlise pode ser
encontrada em Swofford et al. 1996; Page e Holmes 1998; ou
Graur e L1 2000.)

Uma taxa alta de mutagdes pode levar a problemas de
atragdo de ramos longos (ver Quadro 2B), em que a arvore
filogenética errada parece ser correta. Se duas segiiéncias
nao-relacionadas apresentam taxas de musagdes muito altas,
muitos sitios irdo mutar multiplas vezes. Considerando que
existem somente guatro nucleotideos, algumas dessas muta-
¢Bes levardc a bases idénticas ern ambas as seqiiéncias, uni-
camente ao acaso. {De fato, 25% da semethanca entre duas
seqiiéncias aleatdrias sdo explicadas pelc acaso.} Em situa-
¢Oes em que algumas seqiiéncias estao mutando muito rapi-
damente ¢ outras muito lentamente, o acumulo de mutacGes
a0 acaso nas seqliéncias que estdc variando rapidamente fara

do aminodcido abreviado pelo codigo standard de uma letra, Assim, a
proteina Rubisco em todos os taxa apresentados tem uma glicina (G)
seguida por uma feniialanina (F). Variagoes em uma determinada po-
sicao nucleotidica pode ou ndo modificar a proteina resuitante. Note
gue um alinhamento é na realidade uma matriz de carater x taxon si-
milar aqueia apresentada na Tabela 2.2. (Alinhamento efetuado com
MacClade 4.0; Maddison e Maddison 2005.)

com que essas se assemelhem, ndo porque elas sao relaciona-
das, mas porque estio modificando-se rapidamente. Seqiién-
cias que se modificam muito rdpido pedem, dessa forma,
parecer intimamente relacionadas mesmo que ndo o sejam;
em outras palavras, os ramos longos “atraem”uma a outra. A
atragao dos ramos longos pode ocorzer, a principio, com da-
dos morfoldgicos, mas é mais provavel com dados molecula-
res porque o nimero de caracteres potenciais é muito grande,
e o numero de estados de caracteres disponiveis (A, C, G, T)
€ muito pegueno.

Arvores de genes versus arvores de espécies

Se uma espécie tem uma histdria dnica, espera-se que to-
das as partes da planta reflitam essa hist6ria. Também pode-
mos esperar que uma dada filogenia baseada em qualquer
gene reflita a histdria dos organismos que apresentam esse
gene, mas na realidade nem sempre isso é verdadeiro. Genes
nucleares podem ou ndo rastrear a histéria do niicleo, e cloro-
plastos e mitocéndrias podem ou ndo apresentar uma histd-
ria diferente daquela do niicleo. Existem trés razdes principais
para essas diferengas:

1. Mutagdo é um processo aleatdrio; portante a reconstru-
Ao da filogenia para um determinado gene pode diferir
daquela inferida por ouiros genes puramente ao acaso.

2. Hibridizagdo ou introgressdo (descritas no capitulo 6)
podem transferir DNA em uma linhagem diferente. Isso
€ particularmente verdadeiro no casc de cloroplastos e
mitocéndrias, que nao sao ligados a genomas nucleares
especificos.

3. Polimorfismoes emn uma espécie ancestral podem ser
perdidos em espécies descendentes. De uma forma ale-
atdria, isso pode resultar em uma histdria dos genes que
é, na realidade, diferente da histéria dos organismos
(Figura 5.4).
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Atualmente, temos intimeras arvores de genes para mui-
tos grupos de organismos, e é possivel que nenhuma dessas
arvores de genes seja exatamente a mesma arvore de espécies
{Quadro 5A). Por exemplo, muitos faxa vegetais tém demons-
trado a existéncia de cloroplastos “errados”, presumivelmen-
te devido a introgressdo. Em um caso, Soltis e colaborado-
res (1991) observaram que individuos de Tellima grandiflora
(Saxifragaceae) apresentavam dois genomas de cloroplasto
distintos, um tipo “norte” que ocorre em plantas do nerte do
Oregon ao Alasca, e um tipo “suline” encontrado na maio-
ria das plantas origindrias do norte do Oregen em direcdo ao
sul atg a Califérnia; também existem poucas plantas sulinas
nas ilhas Prince of Wales na regifo do Alasca Panhandle e
na Olympic Peninsula em Washington. Como o genoma de

cloroplasto sulino ¢ mais intimamente relacionado com os
genomas do género Mitella, parece que existiu alguma intro-
gressao ancestral de Mitefla para T. grandiflora. Hibridizacio
e alopoliploidia pedem ter levadoe ac padrdo complexe de a1-
vores de genes, como foi documentado no caso do algedao
{Quadro 5B).

Caracteres moleculares

Nesta secdo, iremos descrever algumas das principais melécu-
las utilizadas em estudos de sistematica e a funcdo que estas
desempenham na célula. Para cada molécula utilizada, deveria
ser explorada a literatura bioquimica e de biologia molecular.

A familia das gramineas tem sidoe alvo de
muitos estudos em sistemdtica molecular.
Consideremos a subfamilia Pooideae da
familia Poaceae (Figura 5.5). Esse grupo

RFLP de
cloroplasto

I Ftocromo
D GBSSI

foi identificade come monofilético por
estudos cladisticos de morfologia, mas vé-
tios géneros ou pequenas tribos, incluindo
o género Brachyelytrum e a tribo Stipeae,

Poeae
(Gramineas de
I! pequeno porte)
Aveneae (aveias)
D-I!- Bromeae bx=7
{(Bromus e
faxg afing)
Tritriceae
(trige, centeic)

QUADRO5A  As historias dos genes podem ndo combinar com as histarias dos organismos

foram posicionados as vezes com as Pooi-

deae e s vezes em outras subfamilias.
Atualmente, temos cinco filogenias

moleculares do clado Pooideae, e todas

Brachypodium  1=5,7,8,9

47
63
1
18
l 3 Meliceae

Diarrhena x=10
4 x=85,10
Stipeae x=10,11, 12
II_ x=10,13
~—— Nardus

Brachyelytrum x =10

gulos correspondem ao nimero de géneres.

Ouiras gramineas

FIGURASS Filogenia da subfamilia Pooideae. Esta drvore consenso semi-estrito mostra clades sustentados por conjuntos especificos de
dados (indicados par retangulos coleridos) e nio é fertemente contrariada per nenhum outro conjunto de dados. Os numeras nos trian-
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FIGURAS.4 Uma comparacio de arvores génicas (cu
de genes) e drvores de espécies. A histdria de um uni-
¢o gene (uma arvore génica) é demonstrada por uma
linha preta; a histdria das espécies como um todo (a
arvore das espécies), por sombreado verde. Na arvore
do lado esquerdo, o gene diverge ao mesmo tempo
am que as espécies, considerando que 05 eventos de
especiacao [evando a B e Cocorreram ao mesma tem-
po em gue a divergéneia das linhagens génicas que
agora existern em B e C. Na drvore do lado direito, um
polimorfismo aparece na linhagem jevando as espécie
B e C. Uma das duas copias do gene é mais intimamen-
Je relacionada a A, Amostragem desse gene levara a
inferéncias incorretas sobre a drvore das espécies.
{Modificada de Avise 1994.)

mostram Stipeae como uma linhagem  fonlestondrolomtenlbeideni Taeniatherum caput-medusae
de divergéncia precoce. Os caracteres === Cloroplasto : —{ == Aegilops searsii
morfolégicos das Stipeae sdo conse- — Cromossomo 1 { —liTHs Agg. bicorn.Aongis./Sharon.
qiien_.tem.ente uma mistura de Sinapo- —— Cromossomo 5 | ey 'Ft],é'__: Aeg. com./iripsa./dichas.
momas _hgandg-as com as Pooideae e — Cromessomo 7 prr— :r:‘l_ = Acgilops tauschii
simplesiomorfias, as quais elas com- i ! l _Lh ‘ o
partilham com muitas outras grami- ! 11 nme | il = Aegz.lops unidriskatmm
neas. Dois dos estudos que resuitaram L L o [ Aegiops speltuides
nessas filogenias foram baseados no } : CEE sy Triticlim monococcum
DNA de cioroplasto, usando pelimor- I —— R T e Crithopsis delilenana
fismos de comprimento de fragmentos | L A‘__ - _,;p_Ez Thinopyrum bessarabicum
de restricio (cp RFLP; Davis e Soreng : : == Thinopyrum junceiforme
1993) e seqiiéncias do ndhF (Cataldn et £ e T == Lophopyrum elongatum

al. 1997). Devemas esperar que esses
métodos resultem na mesma filogenia

AN

T
§ \ \\\ - ;ﬁm Dasypyrum villosum

ey I
LY

porque o cloroplasto ndo recombina S W7 S " ﬁg;;;?:f;?ﬂf;ﬁ%mm
E,l conseqiientemnente, tem a mesma \ = ZS===t Agropyron cristatum

istdria. e =L | i

Os outros trds estudos foram ba- | Ve ! Eremopyrum distans

seados ent genes nucleares: as regides ! S O [ Eremopyrim bonaepr?ms
ITS (Hsiao et al. 1994), fitocromo B ! | " l;_____\‘;fﬂ Australopyrum velutinum
(Mathews e Sharrock 1996) e granule- i YA T H—h— L——o Australopyrum pectinatum
bound starch synthase 1 (GBSST) (Ma- { "\— \- Y==--- 3=ZZIZ Peridichjon sanctum
son-Garner et al. 1998}, Esses estudes ! \ . : Secale spp.
sustentarmn a mesma posicio de Stipe- |l A === Uenrardia persica
ae. O fato de todos os dados oriundos 1R e e e Psathyrostachys spp.
tanto do genoma nuclear quanto de i = Fordeum s
cloroplasto sugerirem a mesma relagéo _ We===fenoon=oooo=r=ans . raeunt pp-
indica que as drvores génicas prova- - 7 Critesion Spp.
velmente sio boas estimativas da filo- gy ~lbt Lommmmmmmmm e o2 m s Bromus spp.

genia desses organismos. Esses dados
sio igualmente congruentes com a
informagdo sobre o nimero cromos-
: sOmico.
Um resultado diferente aparece
quando investigamos as relagSes den-
tro da tribo Triticeae (Figura 5.6). Para

FIGURA 5.6 Filogenia da triba Triticeae. Os dados para a filogenia de cloroplasto foram
baseados nas seqiiéncias do gene rpoA e RFLPs. As histérias dos cromossomas 1 e 5 foram
baseadas nas seqliéncias de conjuntos independentes de espagadores 55 DNA, A historia do
cromossomeo 7 foi baseada no gene GBSSI.

esse grupo, dispomos de cinco filoge- conforme o esperado. Entretanto, as rés  de fluxo génico limitado entre 0s géneros.
nias moleculares, todas relacionadas aos  filogenias de genes nucleares (baseadas O fato & que nem todos cs genes posSUeT:
géneros dipléides. As duas filogenias de  em seqiiéneias de trés cromossomos di- histérias idénticas. Isse significa que uma
cloroplasto, baseadas em andlises de RFLP ferentes) sio significativamente diferentes  arvore génica precisa ser comparada com
(Mason-Gamer e Kellogg 1996) e se- (Kellogg et al. 1996). uma segunda, preferencialmente de um
qiiéneias do gene rpoA (Petersen e Seberg A explicagio para tal diferenga ndo  genoma distinto, se quisermos iniciar in-

1997), sugerem os Mesmos agrupamentos, estd clara, mas pode envolver uma histéria  feréncias sobre histdrias de organismos.
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QUADRO 5B  Dados moleculares revelam evento de hibridizacao antiga

Wendel e colaboradores (1995) estuda-
ram a evolugdo do género Gossypium, o
qual inclui todas as espécies que produ-
zem algoddo. Eles usaram isoenzimas,
seqiiéncias nucleares de IT5 e andlises
de sftio de restrigdo de cloroplasto para
estudar as histdrias das espécies dipldi-
des e tetrapldides. Grande parte de seus
dados indica que os dipléides do Novo
Mundo (com um genoma designado

D; Figura 5.7) sdo monofiléticos, assim
come os dipldides do Velho Mundo (ge-
nomas A, Be F).

A surpresa vem ao analisar os tetra-
pléides do Novo Mundo, incluindo Gos-
sypium hirsuturm, a origem da maioria dos
algoddes comerciais do mundo. Essas es-
pécies foram formadas por alopoliploidi-
zagdo dos genomas A e D. Wendel e seus
colegas encontraram que G. hirsutum tem

um cloroplasto derivado de uma das es-
pécies africanas, e que esse cloroplaste
deve ter sido adquirido somente ha apro-
ximadamente 1-2 milhdes de anos, bem
depois da formagio do Oceanc Atléntico.
Uma outra espécie do Novo Mundo tem
igualmente elementos de seqliéncias de
ITS doVelho Mundo. Nao sabemos como
tal fluxo génico a longa distdncia possa
ter ocorrido.

T G. robinsonit
L G surtianum

G. longicalyx

_: G. arboreurnt
G. herbaceum

G. turneri
_L_—_ G. harknessii
G. klotschianum
——: G. davidsonii

} Genoma C, Austrélia

G. triphyflum } CenomaB !
1
}' Genoma F l[ _i

Genoma A

Alnpolipldides de
, genoma AD,

_L—_— G. thurberi __[ G. barbadense Trdpicos do Novo

G. trilobum ‘ G. darwinii Munde e Haval

o =32

——l___— G. raimondii G. mustelinum

G. gossypicides

G. laxum

G. lobatum

Genoma D,

G. aridum Novo Mundo

G. schwendemanii 2n=126

G. armourianum

-——I: G. tomentosum
G. hirsutum

FIGURA 5.7 A histdria das espécies de Gossypium. O ge-
noma AD de alopolipléides do Novo Mundo fai formado
pela unido de um ancestral do Nove Mundo simiiar a G.
herbaceun e um ancastral do Velho Mundo similar a G,
raimondii. (Redesenhada a partir de Wendel et al. 1995.)

Genes de cloroplasto e espagadores

O genoma do cloroplasto fornece dados consideraveis para
estudos filogenéticos e continua a ser amplamente utilizado.
O DNA de cloroplastos fregilentemente constitui cerca de
um quarto do DNA em uma célula, sendo abundante e facil
de ser trabalhado. Esse fato foi particularmente importan-
te nos primeiros estudos de sistemdtica molecular, quando
muitos sistematas de plantas envolveram-se em um amplo
esforgo comunitdrio para gerar uma grande base de dados
de seqiiéncias do gene de cloroplasto rbcl (Chase et al.
1993). Esse gene codifica a grande subunidade da enzima
Rubisco, a qual é o principal aceptor de carbono em todos
0s eucariontes fotossintéticos e cianobactérias. A estrutura
secundéria da proteina é conhecida (Figura 3.8), e os ami-
nodcides podem ser atribuidos a componentes estruturais
particulares do gene.

Esse gene foi escolhide por ser quase universal entre as
plantas (as Gnicas exce¢bes concermern as parasitas e alguns
sapréfitos), por ndo ser muito longo (1.428 pb) e ndo apre-
sentar problemas de alinhamento. O entusiasmo em seqtien-
ciar o gene rbel foi ajudado pela generosidade de Gerard Zu-
rawski (na época da Universidade da Gedrgia}, que designou
um grupo de inicializadores para PCR quase universais, 0s
guais foram distribuidos gratuitamente para quem quisesse
obté-los. A disponibilidade desses inicializadores encorajou
muitos sistematas de plantas a gerar seqiiéncias de rbcl e re-
sultou em milhares de seqiéncias, primeiramente para plan-
tas com sementes. O poder desse tipo de abordagem ampla-
mente colaborativa nao deveria ser subestimado.

As arvores de genes geradas a partir dessas seqiiéncias de
rbel. tiveram uma enorme influéncia sobre a nossa visdo das
relacdes entre familias de angiospermas, e sic mencionadas
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377-381

352-357

FIGURA 5.8 Estrutura secundéria da
grande subunidade de Rubisco. Os nu-
meros referem-se a residuos de aminoa-
cides numerados, Qs retdngulos verdes
representam as alfa hélices; as setas azuis
representam folhas beta. (Fonte: Kellogg e
Juliano 1977.}

125-129

(364369 |

ao longo deste livro. Em particular, varios estudos apresen-
tados em um (inico nimero da Annals of the Missouri Bofani-
cal Garden, em 1993, geraram muitas hipoteses de relacGes,
as quais tém sido testadas com outros dados moleculares e
morfoldgicos. Esses estudos iniciais foram notaveis por seu
extraordindrio valor heuristico. Um foco muito importante foi
dado ao trabalho de Chase e cclaboradores (1993}, o qual ge-
rou uma filogenia para todas as plantas com sementes usando
499 seqiiéncias de rbel; essa filogenia tem sido amplamente
citada e é referida com freqiiéncia neste livro.

As arvores baseadas em dados de rbcl sustentam muitas
idéias que foram aceitas com base na morfologia, tais como
a monofilia de varios grupos de familias bem conhecidas (p.
ex., Asclepiadaceae/Apocynaceae, Brassicaceae/Capparaceae,
Sapindaceae/Aceraceae/Hippocastanaceae) e a parafilia (p.
ex., Caprifoliaceae) ou polifilia (p. ex., Saxifragaceae) de ou-
tras. Bm outros casos, os dados de rbel ajudaram a resolver
relaghes que antericrmente eram ambiguas. As Ericaceae, por
exemplo, ja foram incluidas em Sympetalae, mas mais tar-
de foram posicionadas fora desse grupo. Arvores baseadas
em dados de rbcl, no entanto, sustentam o posicionamento
das Ericales em um clade maior com as Asterideas, reunindo
muitos representantes (mas ndo todos) das Sympetalae En-
glerianas (ver Capitulo 3).

Finalmente, em alguns poucos casos, os dados de rbcl
sugeriram situacdes bem surpreendentes. Por exemplo, eles
posicionaram as nove familias com membros fixadores de ni-
trogénio em um tnico clado, juntc a umas poucas familias
que ndo fazem fixagao de nitrogénio (Soltis et al. 1995). Con-
siderando que essas familias fixadoras de nitrogénio anterior-
mente eram consideradas completamente ndo-relacionadas,
esse achado sugeriu que essas famflias podem ser mais proxi-
mas do que se acreditava antericrmente.

{Uma limitagdo de rbcl come um marcador filogenético é
sua taxa de mutaqdo lenta. A proteina que esse gene codifica
é uma molécula altamente conservada e é altamente restrita
ao nivel de aminoacidos. Portanto, o gene rbel. ndo € particu-
larmente Util para inferir relagdes dentre ou entre géneros al-
tamente relacionados. For outro lado, outros genes de cloro-
plasto tém sido utilizados para esse proposito, notavelmente
o gene que codifica a subunidade F da NADP desidrogenase

(ndhF, na peguena regido de cdpia Unica), 0s genes que co-
dificam as subunidades o ¢ B” da RNA polimerase II (rpoA
e rpoC2, na grande regidio de cpia Gnica} e o gene maturase
(umn gene que codifica uma proteina que ajuda na remogdo de
introns) no intron gue separa as regides codificantes do tmK
(matK). Considerando que todas essas seqiiéncias fazem par-
te do mesmo genoma ndo-recombinante assim come o rbel,
todos compartilham a mesma histéria {em geral materna).

O gene que codifica a subunidade B da ATP sintetase
- atpB — tem sido utilizado na solugde dos mesmos proble-
mas que o rbcL. Esse gene parece evoluir aproximadamente
nas mesmas taxas e, assim, proporciona caracteres filogene-
ticamente informativos adicionais. Dados de atyp5 tém sido
combinados com dados de rhcL para refinar o panorama de
relagbes entre as angiospermas (Qiu et al. 1999; Soltis et al.
1999, 2000). Além disso, regides espagadoras (seqiiéncias
néo-codificantes entre 0s genes) e introns no cloroplasto
tém-se tornado populares em estudos de espécies intima-
mente relacionadas, embora alguns, tais como o espagador
amplamente utilizado, posicionado entre os genes de RNA
transportadores para leucina e fenilalanina (respectivamente,
trmL e trnF), sdo em geral muito pequenos para produzir uma
filogenia realmente definitiva.

Genes mitocondriais

Relativamente poucos trabathos tém usado genes mitocon-
driais de plantas para inferir filogenias. Em geral, esses genes
evoluem lentamente e s3o mais Uteis para inferir eventos an-
tigos come a origern das angiospermas (Qiu et al. 1999) ou as
filogenias de grandes grupes como as plantas com sementes
(Soltis et al. 2002). Os genes mitocondriais mais comumente
utilizadoes codificam as subunidades da ATP sinietase (atpl,
aipA) e urna maturase {matR).

Genes nucleares

Genes de RNA ribossomal Historicamente, os Gnicos genes
nucleares com um nimero de cdpias altc o suficiente para
facilitar os estudos eram os que codificam RNA ribossomal.
Tais genes sdo rearranjados em seqiéncia de varias centenas
a varios milhares de copias. O rearranjo geral desses genes
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185 (SSU)
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FIGURA 5.9 Estrutura da série ribossomal. As regides codificantes da
pequena subunidade 185 (S5U), unidade 5,85 e grande subunidade
265 (LSU) estdc mostradas em retdnguios amarelos, azuis & verdes,
respectivamente. Os espacadores estac indicados por linhas pretas, e

estd flustrado na Figura 5.9. Os genes codificam a subunidade
pequena (185} e a grande {265) do ribossomo e séo separados
por um gene menor (3,85), e o grupo total de genes é transcri-
fo come uma unica unidade. Existem pequencs espacadores
franscritos internos ([TS) entre os trés genes. Cada grupo de
trés genes ¢ separade do grupe subsegiiente por um grande
espacador, o espagador intergénico (IGS). A por¢io mediana
do espacador ndo é transcrita e é composta per um nidmero
varidvel de pequenas seqiiéncias repetidas (aproximacamen-
te 100-300 pb cada uma). Essas seqiiéncias parecem exercer
uma fungéo na regulacio de genes.

Um outre conjunto de RNAr completamente separado
codifica somente 0 RINA 55 (ndo deve ser confundido com ¢
RINAr 5,85), uma molécula que funcicna com o 265 e um gru-
po de proteinas para formar a grande subunidade ribossomal.
Os genes de RNAr 55 apresentam-se em segmentos seqiien-
clais de milhares de copias € sdo separados por espagadores
ndo-transcritos.

Tais segiiéncias altamente repetitivas passam por um
processe de homegeneizacdo conhecido como evelugio
em concerto. Se uma mutagao ocorre em uma ¢opia de uma
seqliéncia, esta é geralmente corrigida para que ocorra nas
demais cdpias. Entretanto, algumas vezes as cdpias ndo-
mutadas sdo “corrigidas” para corresponder com a seqiiéncia
mutada, causande medificagdes nuclectidicas que se propa-
gam pelo segmento. Em outros casos, as muitas cépias da se-
qiiéncia sdo geralmente mais simifares entre elas do que com
as copias de outras espécies. No entanto, ocorre variagao em
uma espécie, e algumas dessas seqiiéncias altamente repetiti-
vas podem ser utilizadas para acessar variagdo dentro e entre
populacdes de uma mesma espécie.

As seqiiéncias dos genes 185 e 263 tém sido usadas para
estudar relagGes entre grandes grupos de plantas. Esses ge-
nes sao grandes {(cerca de 1.800 e 3.300 pb, respectivamente}).
Eles apresentam algumas regides que s3o altamente conser-
vadas, que ajudam no alinhamento, e outras que sio sufi-
cientemente varidveis, que ajudam na distingdo de grupos
filogeneticos. Um grande esforgo de colaboragdo, andlogo ao
estudo envolvendo o gene rbcl, gerou uma base de dados de
seqiiéncias do gene 185 (Soltis et al. 1997}, as quais foram
entdo combinadas com seqiiéncias de rbcl e de atpB para
fornecerem um panorama sobre a evolugdo das angiosper-
mas (Soltis et al. 1999).

As reyides ITS tém-se tornadc uma ferramenta comum
para determinar relagdes entre especies. Em geral, a regido
[TS sustentou relagOes inferidas a partir de cloroplasto cu
pela morfologia. Em outros casos, porém, provaram ser po-
limérficas em espécies, ou mesmoe em individuos de plantas,
sugerindo que a evolugdo em concerte ndo homogeneizou

~

ETS

as peguenas repeticdes nos espagadores intergénicos {IGS) estdo in-
dicadas por pequenas caixas vermethas. ETS, espacadores transcritos
axternos; 75, espagadores transcritos internos.

completamente as repeti¢des. O polimorfismo ¢ um proble-
ma nesses casos, mas ele também fornece uma ferramenta
para o entendimento do fluxo génico e a variagdoc em nivel
populacional. Devido a esse problema de hcmogeneizagao
incompleta dos espagadores IT5, muitos sistematas usam
PCR para amplificar a regido ITS, mas clonam os mesmos e
seqlienciam as copias de ITS individualmente. Essa aborda-
gem permite uma avaliagio da variagao de ITS em uma plan-
ta e permite a correcao para polimorfismos ancestrais. Isso
também tem levado a descoberta de que algumas copias de
ITS tém acumulado tantas mutagGes que o RNA transcrito
por estes pode ndc se dobrar corretamente. Tais genes nde-
funcionais sdo conhecidos como pseudogenes.

Genes de poucas cépias  Genes nucleares com pouco nimero
de cdpias tém sido cada vez mais utilizados como marcado-
res filogenéticos (Sang 2002; Small et al. 2004; Hugues et al.
2006). Para que um gene nuclear seja um indicador filogené-
tico til, ele ndo deverd ser faciimente confundido com ne-
nhum outro gene. Considerando gue muitos genes nucleares
sdo duplicados ou fazem parte de um pequeno grupo de ge-
nes {uma familia génica}, alguns procedimentos prelimina-
res sdo em geral necessdrios para que se tenha certeza de que
todas as seqiiéncias utilizadas correspondem a genes que sio
relacionados por descendéncia (genes ortélogos), e ndo sim-
plesmente duplicagdes recentes (genes parilogos).

A teoria de genética de populagdes sugere que a variacic
alélica ndo deveria levar a enganos durante estudos de es-
pécies intimamente relacionadas, porque os alelos em uma
espécie devem ser mais relacionados entre si do que em rela-
cao aos alelos de outras espécies. Os dados de muitos genes
nucleares sustentam essa expectativa.

Os genes de fitocromos, os quais codificam proteinas que
respondem a sinais luminosos e controlam o crescimento ve-
getal, o desenvolvimento e a fotossintese, mostram-se parti-
cularmente esclarecedores. Existermn quatro genes principais
de fitocromos em angiospermas, sendo denominados pelas
letras A, B, C e E. (O fitocromo D ocorre em Brassicales e é
uma duplicacio relativamente recente de B.) Todos esses ge-
nes sdo descendentes de um gene de fitecromo ancestral que
foi duplicado urma vez no ancestral das plantas com semen-
tes. Uma das copias foi 0 ancestral dos fitocromos Ae C e a
outra, ¢ ancestral de B e £. A duplicagdo A/C ocorreu antes da
origem das angiospermas. Os fitocromos A e C foram utiliza-
dos para produzir uma filogenia das angiospermas “basais”
(Mathews e Donoghue 1999), cujos resultados sdo similares
a filogenia produzida a partir de genes de cloroplasto. Além
disso, alguns loci individuais de fitocromos tém sido utilizados
para ajudar a resolver a filogenia de Aristolochia (Ohi-Toma et
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al. 2006), Orobanchaceae (Bennet e Mathews 2006) e Pereskia
2 outros cactos relacionados (Edwards et al. 2005).

fntrons de genes nucleares sdo em geral mais varidveis
do que os ITS ou as regides do cloroplasto mais varidveis, e
censeqilentemente constituem ferramentas Gteis para avaliar
relagGes entre espécies similares ou até mesmo entre popu-
lagdes. For exempio, Olsen e Schaal (1999) utilizaram introns
do gene metabdlico que codifica para glucose 6-fosfato desi-
drogenase a fim de determinar em que local do Brasil a man-
dicca cultivada (Manithot esculenta) foi domesticada a partir de
populagdes sejvagens.

Malcomber (2002) utilizou introns do gene que csdifica
a triose fosfato isomerase e dois genes diferentes para fos-
foenclpiruvato carboxilase para acessar relagdes entre espé-
cies de Gaertnera, um representante de Rubiaceae. Introns
do gene que codifica para a granule-bound starch synthase 1
{GBSSI, ortélogo do gene corhecido como waxy em milho -
comuo é chamado por aqueles que trabatham com o gene nes-
sa planta) tém side utilizados para determinar relagdes enire
espécies de gramineas, a tribo Pyreae de Rosaceae, batatas e
Ceonvolvulaceae (Mason-Gamer et al. 1998; Evans et al. 2000;
Manos et al. 2001; Peralta e Spooner 2001).

Quando se utilizam ntrons nucleares como marcadores
filogenéticos, é em geral mais produtivo testar varios genes
para um subgrupo dos taxa a serem estudados. A escolha do
gene nuclear ndo é particularmente critica {assuminda-se que
aortologia possa ser demonstrada), mas & mais eficiente esco-
lher um gene que possa ser facilmente amplificavel por PCR,
que possa ser prontamente alinhado entre os taxa estudados
e que forneca variagdo suficiente para elucidar as relagdes.

Combinando dados de vdrios genes Em virios estudos cita-
dos anteriormente, e muitos outros citados nos Capitulos 8 e
9, os dados de vérios genes tém sido combinados. A medida
que © custo das seqiiéncias diminui, 0 uso de miltiplos genes
tem-se tornado cada vez mais comum. Essa prética freqiien-
temente formece melhor suporte para relagbes especificas e
esclarece padrdes gue eram obscuros quande somente um
gene era utilizado. |

Segiiéncias nucleares ndo-codificantes presentes em alto nime-
ro de cépias  Ac conirdrio do cloroplasta, do RNA ribosso-
mal e de genes nucleares que codificam proteinas, seqiéncias
nucleares nio-codificantes que ocorrem em grande namero
de cdpias evoluem rapidamente e sdo conseqilentemente
tteis em questdes que abrangem niveis populacionais. As se-
giiéncias utilizadas s2o em geral pequenas e repetidas muitas
vezes, freqilentemente em muitos locais no genoma.

Os chamados minissatélites ou repeti¢des em seqiién-
cia em ndmero varidvel (VNTR) constituem seqiiéncias
repetidas e geralmente correspondem a 10 pares de bases de
comprimento. Nos microssatélites, as repeti¢bes sdo muito
menores, consistindo em somente deis ou trés nucleotideocs.
Cada seqiiéncia repetida é instdvel e propensa a erros de re-
plicagio, usualmente derivados de deslizes na replicagdo
(embora o crossing-over desigual também seja uma possibili-
dade em alguns casos).

O deslize de replicagdo ocorre quando o DNA estd sendo
copiado. As fitas se separarm para a repiicagdc, mas reanetam
fora da regido correspondente, levando & formaqio de uma
alca no DNA. Mecanismos de reparo podem remover a alga
{levando a perda de uma unidade repetida) ou inserir bases

extras na fita oposta (levando a duplicacao). Em fungio dessa
instabilidade, individuos freqilentemente variam no nimero
de repeti¢es em um lécus de satélite especifico. Essa variagio
pode ser usada para determinar uma “impressao digital” do
DNA f{inica a uma plania especifica ou a grupos intimamente
relacionados de plantas. Estudos de estrutura populacional
geralmente dependem de uma avaliagio precisa das relagGes
entre individuos vegetais, e esses marcadores sao tteis para
tal determinacio.

Outro método freqiientemente utilizado para estudos em
niveis populacionais € o método do DNA pelimérfico am-
plificado ao acaso (RAPD). Nessa técriica, pequenos ({10 pb)
inicializadores de PCR sdo desenhados com segiiéncias arbi-
trérias. Essas seqiléncias aleatdrias geralmente serdo comple-
mentares a uma ou mais regides em algum local do genoma
da planta, e os inicializadores irdo se ligar a elas e amplificar
um fragmento de DNA.

Ao realizar muitos PCRs com inicializadores aleatorios,
pode-se encontrar fragmentes que distingam individuos de
plantas ou populagoes. Tais fragmentos permitem répida
avaliagdo de quantos gendtipos estao presentes em uma po-
pulagdo e uma estimativa bruta de qudo diferentes sio esses
gendtipos. No entanto, a técnica € limitada porque a identi-
dade dos fragmentos ndo é conhecida. Em outras palavras,
um fragmento de 150 pb em uma planta pode na verdade
nao representar a mesma por¢do de um fragmento de 150
pb do genoma em outra planta, porque o dnico critério de
similaridade é o tamanho do fragmento. Para verificar a iden-
tidade dos fragmentos é necessaria a andlise por Southern
blotting ou por sitio de restrigdo (ver adiante); nesse ponto a
técnica de RAPD torna-se tdo laboriosa quanto a de sitios de
restricio ou estudos de seqilenciamento. Outras técnicas, tais
como polimerfismos de comprimento de fragmentos ampii-
ficados {AFLP), tém sido desenvolvidas para evitar os proble-
mas do RAPD, mas uma ampla discussdc sobre isso estd aiém
do escopo deste livro. Muitos estudos empregando genes de
muitas cdpias sdo pubiicados na revista Molecular Ecology, a
qual constitui uma rica fonte de informagcdo sobre estudos em
sisterndtica de espécies intimamente relacionadas.

Anilise de sitios de restri¢ao

Os primeiros estudos em sistematica moiecular empregaram
andlises de sitio de restri¢io, o método de escolha dos anos
1980. Essa técnica pode ser usada para gerar mapas de genes
individuais ou genomas inteiros. Muito do que sabemos hoje
sobre a estrutura dos genomas do cloroplasto e mitocondrial
decorre de tais estudos (para revisdo, ver Olmstead e Palmer
1994 e Sytsma e Hahn 1997 e varios capitulos em Soltis et
al. 1998).

Em anélises de sitios de restri¢do, 0 DNA € extraido da
planta e é cortado com enzimas de restrigio — enzimas que
cortam o DNA em uma seqiiéncia especifica. A enzima conhe-
cida como BamHI, por exemplo, corta 0 DNA em qualquer io-
cal em que ela encontra a sequéncia GGATCC, 2 a EcoRI corta
em GAATTC.* Um mapa ¢ construido primeiramente pelo
corte do DNA com uma enzima e exame do padréo resultante

* (s nomes das enzimas de restricio 530 acrbnimos baseados na pri-
meira letra do género e nas duas primeiras letras da espécie da bacté-
ria da qual a enzima foi isolada. Assim, BamH] vem de Bacillus amyic-
liguefaciens, EcoRL, de Escherichia coli.
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de fragmentos de restrigdo, em seguida pelo corte do DNA
com a segunda enzima e, no final, pelo corte com ambas as
enzimas a0 mesmo tempo. Esse processo cria uma espécie de
quebra-cabeca de onde a ordem dos sitios de restri¢de pode
ser construida ao se comparar o tamanho dos fragmentos.

Para moentar um mapa de sitios de restri¢ao do genoma de
cloroplasto, é importante incluir somente fragmentos do clo-
roplasto e ndo confundi-los com segmentos do DNA nuclear
ou mitocondrial. Uma maneira de se fazer isso é moer a plan-
ta e separar os cloroplastos do restante do tecido antes do
isolamento do DNA e cortd-lo. No entanto, essa abordagem
é trabalhosa e foi substituida pela técnica de Southern blot-
ting (nome dado em funcdo do inventor E. M. Southern), em
que DNA do cloroplasto, mitocondrial e nuclear permanecem
mistutades e sao cortados simultaneamente com a enzima de
restricdo. O DNA cortado é entdo migrado por meio de um
gradiente elétrico em um gel. O gel é coberto por um peda-
o de papel de nylon (denominado membrana), e ¢ DNA é
transferido para o nylon em um processo similar ao de uma
serigrafia.

Em seguida, um segmento conhecido do DNA de cloro-
plasto (a sonda) é marcade com fosforo radioativo e desna-
turado para produzir fita simples. Essa fita simples de DNA
se liga a0 DINA na membrana; esta se ligard somente as se-
qiiéncias complementares (cloroplasto). A membrana é colo-
cada em contato com um filme de raio X. As bandas de DNA
as quais a sonda se ligou aparecem come linhas escuras no
filme. Todos os demais fragmentcs de DNA (do niicles, mito-
céndria e demais partes do cloroplaste) estdo presentes, mas
estdo invisfveis.

A andlise por sitic de restrido foi inicialmente usada para
determinar a ordem dos genes, em particular no genoma de
cloropiaste. Por exemplo, a familia de gramineas (Poaceae)
tem trés regides do genoma de cloroplasto que sdo invertidas
em relacdo & maioria das demais angiospermas. Uma delas
€ tinica para Poaceae, a outra é compartilhada com Joinvil-
leaceae e a terceira & compartilhada com Joinvilleaceae e
Restionaceas (Doyle et al. 1992). A presenca de uma inver-
sd0 tnica para Poaceae ndo é surpreendente; a familia é in-
questicnavelmente monofiléticz, um resultado que pode ser
confirmado por quase todos os tipos de dados. As inversdes
compartithadas com Joinvilleaceae e Restionaceae, no entan-
to, ajudaram a esclarecer os dados morfoldgicos, que sugerem
que estes podem ser os grupos-irmaos das gramineas.

Esse método relativamente simples tem-se tormado uma
ferramenta poderosa para a sistematica. Esta tem sido utili-
zada mais notaveimente em estudos do genoma de cloro-
plasto. As seqiiéncias (sitios de restrigao) sdo contadas como
presenga ou auséncia, e tais contagens sao utilizadas como
caracteres em analises filogenéticas. A presenca ou a auséncia
de sitios de restrigdo cria fragmentos de DNA de diferentes
tamanhos; estes sdo conhecidos como Polimorfismo de Ta-
manho de Fragmento de Restricio, ou RFLPs. Os métodos
utilizados para esse tipe de estudo sdo os mesmos que aque-
les usados para estudos de mapeamento do genoma nuclear,
que agora so mais comumente feitos com Southern blotting.
Ainda existe cutro método inventado apds a PCR que estd
dispanibilizado atualmente, ¢ qual amplifica um segmento
aspecifico de DNA que € posteriormente cortado com enzi-
mas de restricdo.

A vantagem em utilizar qualquer abordagem baseada
em sitic de restricdo € que, potencialmente, pode-se cobrir
uma grande porcdo de DNA que, por conseqiiéncia, é menos
sensivel 4 selegdo local ou a diferencas nas taxas de mutagio.
Também existe uma desvantagem, € claro, porque a pesigdo
exata do sitio de restri¢io é desconhecida (p. ex., dentrc ou
fora de um gene, na terceira posicie de um cédon ou néo},
entdo é impossivel saber se um ganho ou perda de um sitio
de restricdo ocorreu exatamente no mesme local entre va-
rios taxa. Além disso, com métodos corriqueires, a estimati-
va do tamanho dos fragmentos de restrigao é eficiente para
somente 50 ou 100 pb; assim, dois sitios muito proximos um
do cutro podem ser facilmente confundides. Finalmente, um
sitio de restrigde é uma seqiiéneia de DNA de 4 a & bases
gue pode ser perdida por uma mutagio em qualquer uma de
suas quatro ou seis bases. Isso significa que diferentes mu-
tagbes serdo visualizadas como a mesma e ndo podem ser
distinguidas.

Atualmente, andlises por sitics de restricdo sdo menos
usuais do que foram no passado, isse perque o seqiencia-
mento tornou-se muito eficiente. Como ferramenta de labo-
ratério, no entanto, permanecem dteis para a visualizagio de
clenes de genes nucleares e para mapeamento do genoma
nuclear.

Mapeamento do genoma nuclear

O mapeamento do genoma nuclear tem-se tornado cada
vez mais comum em estudes evolutivos, particularmente nos
realizados em parentes préximos de plantas cultivadas e nos
principais sistemas-modelo para biologia molecular. Estudos
comparativos usando o genoma nuclear foram realizados em
gramineas, nas Solanaceae ¢ nas Brassicaceae e estio sen-
do igualmente desenvolvidos em outras familias. Além disso,
estudos relativos a0 mapeamento do genoma nuclear estao
ainda iniciando a abordagem de questdes de especiacio.

Gerar um mapa do genoma nuclear requer um grande
compromisso de tempo e esforco. Duas plantas devem ser
cruzadas e sua pregénie I, deve ser autopelinizada para pro-
duzir um grande niimero de plantas F,. Entio cs gendtipos
de parentais e progénie sio determinados por meic do uso de
marcadores RFLE, RAPD ou AFLFP: esses marcadores devem
ser polimérficos entre os parentais. Essa técnica geralmente
requer o uso de programas estatisticos sofisticados para infe-
mir as inter-relagbes,

Em um estudo de Mimulus, Bradshaw e colaboradores
(1995} constataram que a mudanga da polinizagio por abe-
lhas para polinizagdo por passaros (ver pagina 127) envolveu
oito genes, os quais eles conseguiram localizar em grupos li-
gados (grupos de genes que sdo fisicamente préximos, isto
é, “ligados”; o maicr grupo de ligagdo possivel é equivalen-
te a um cromossomo). Em um estude similar de Helianthus,
Rieseberg e colaboradores (1995, 1996) constataram que duas
espécies (H. annuus e H. petiolaris) diferiam por pelo mencs
dez rearranjos gendmicos (trés inversdes e pelo menos sete
fransiocagées), as quais afetaram a recombinagao genética e
possibilidades de introgressao. O genoma de seu hibrido de-
rivado H. anomalus foi rearranjado comn relagdo ao genoma
das espécies parentais, assim a espécie &, do ponto de vista
repredutivo, parcialmente isolada de ambos os parentais. O
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grupe de Rieseberg criou, dessa forma, novos hibridos de H.
anmuus e H. petiolaris e constatou que os rearranjos cromaos-
sOmicos nos hibrides experimentais foram similares acs da
espécie hibrida que ocorre naturalmente, H. anomalus. Eles
concluiram que certas combinagdes de genes e rearranjos de
genes foram seletivamente favorecidos no hibrido.

Néc estd claro se o mapeamento do genoma nuclear se
tornard simples o suficiente para ser aplicado a muitas espé-
cles em um estudo sistematico. No entanto, tais estudos j&
estao se tornado extremamente valicsos para sistematas inte-
ressados nos mecanismos do processo de especiagio.

Resumo

Técnicas moteculares fornecem ferramentas poderosas para
estudos em evolucdo e filogenia. A maioria dos dados quan-
to a relagdes no nivel de espécie ¢ acima foram obtidos a
partir do genoma de cloroplasto e de seqiiéncias altamente
repetidas dos genes do RNA ribossomal. Ceniudo, cada vez

mais, genes nucleares de poucas cdpias proporcionam novas
descobertas. Novas ferramentas estdo continuamente sendo
desenvolvidas para o estudo da variagao dentro e entre po-
pulagdes, incluindo métodos de mapeamento gendmico. Na
medida em que essas ferramentas se tornern mais difundidas,
elas fornecerao novas informagdes scbre 0s processos de di-
ferenciagdo em nivel populacional.

No entanto, independentemente da eficiéncia dos da-
dos moleculares, os dados morfolégicos permanecerae cri-
ticos para estudos filogenéticos. As principais questdes em
sistematica vegetal ainda sdo morfoldgicas. Questdes sobre
a origem das espécies, os mecanismos de diversificagio e a
melhor maneira para classificar toda a diversidade requerem
tanto um entendimento da morfelogia quanto da filogenia.
Atuaimente, podemos prever um future onde filogenias ro-
bustas terdo sido construidas para todos os grupos de plantas,
e a questdo da sistermndtica mudard de “Qual é a filogenia do
meu grupo?” para “Comeo surgiu a diversidade morfologica
no meu grupoe?”.
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A Evolucao da
Diversidade Vegetal

O planeta Terra sustenta aproximadamente 260.000 espécies
de traquedfitas. Estas abrangem desde plantas diminutas,
como as flutuantes lentilhas d'agua (Lemna e Spirodela, Ara-
ceae), com alguns milimetros de tamanho e desprovidas de
folhas, até arvores volumosas, tais como as sequoias (Sequoia,
Cupressaceae), com mais de 100 m de aitura e idade de milha-
res de anos. Tac diferentes como podem nos parecer estes exemplos extremos,
estes organismos, No entants, apresentam um ancestral em comum na arvore da
vida. A evolugde {mudangas genéticas ao 'onge do tempo; € a fonte da enorme
diversidade da prépria arvore da vida {Quadro 6 A). A principal preccupacéo dos
sistematas € identificar e compreender os conjuntos de organismos produzidos
cela evolugdo.

Um componente essenclal da evolugao € a variagde naturai entre os indivi-
duos. Assim, € impertante entender como surge tal variagéo e coma ela se distri-
bui em um contexto gecgrafico. Os processos que criginam unidades discretas
de variacao (faxd) sac de particular interesse para os sistematas, especiaimente
aqueles que resultam na formacgdo de espécies {especiagao). A funcdo do fluxe
génico (intercambio de genes entre populagdes) na formagao e manutengao de
taxa vegetais nao esta clara, Para que uma espécie origine duas novas espécies,
uma interrupgao do fluxo génico entre as espécies em formacaoc é aparentemen-
te necesséria. A fecundacac entre individuos de plantas de diferentes espécies
pode dissipar os limites entre elas, mas em muitos casos este fendmeno decorre
em um efeito surpreendentemente pequeno na variagac morfoldgica dentro de
cada especie.

O fluxo génico entre espécies (hibridizagao, as vezes referido comao reticu-
lagao) tem uma fungdo dupla no processo de especiagdo. Por um lado, pode
reduzir a diversidade por meio da fuséo de espécies. Por outro, pode ser uma
poderosa ferramenta de especiacao, especialmente se asscciada com eventos de
poliploidia, fonte importante de variagado genética entre espécies de plantas.
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QUADROGA Teorias sobre a evolugdo dos organismos

A evolugao tem sido freqiientemente de-
finida de dois modos: {1) mudancas nas
frequéncias génicas e (2} descendéncia
com modificacio. Esta ultima definicao é
associada a Charles Robert Darwin (1809-
1882) (Figura 6.1}, que concebeu a teotia
hoje denominada Darwinismo. O Darwi-
nismo € urna das idéias mais significativas
da Histdria ¢ influenciou profundamente
ndo apenas as ciéncias biclégicas, mas
também a perspectiva do ser humano so-
bre sua posi¢do no mundo.

FIGURA 6.1 Charles Darwin no seu apo-
geu. (Foto: cortesia da American Philoso-

Outros pesquisaderes, sendo Jean-
Baptiste Lamarck (1744-1829) ¢ mais
notdvel entre eles, sugeriram também
que os organismos se modificam através
do tempo. Esta idéla era sustentada pela
descoberta de numerosos fdssels, bem
como pela consideravel idade da Terra.
No entanto, Lamarck acreditava na he-
1anga de caracteres adquiridos. Quando
Darwin inicicu suas pesquisas, a idéia
generalizada era de que todos cs orga-
nismos eram produtos da criagdo divina.
As observacgtes de histéria natural efe-
tuadas por Darwin (tanto na Inglaterra
quanto nas suas viagens como naturalista
a bordo do HMS Bezgle, que circundou o
globe entre 1831 e 1836}, junto com anos
de elaboragdo, levaram-nc a elaborar
sua teoria, que foi apresentada em 1859
no livio A Origem das Espécies™. Darwin
percebeu que os organismos estdo rela-
clonados entre si em uma ramificada ar-
vore da vida e concebeu o processo que

* N.deT. Na verdade, Darwin apresentou
a teoria da evolugio juntamente com Al-
fred Russell Wallace, em 1858, na forma
de urna carta conjunta a Linnean Society
de Londres, que foi publicada por esta
sociedade ("On the tendency of species
to form varieties; and on the perpetuation
of varieties and species by natural means
of selection”). O texto, na integra, pode
ser conferido em http://darwin-online.

poderia dar origem a este padrdo. Ele
chamou este processo de selecdo natu-
ral. A légica deste processo se baseia em
um cenjunto de observacdes alinhavadas
por Darwin, bem como em duas inferén-
cias principais decorrentes destas obser-
vagGes (Figura 6.2).

Thomas Malthus {1766-1834), um
influente economista inglés, percebeu
Jue as populagdes humanas sao superfe-
cundas, isto é, sdo capazes de aumentcs
NUMEricos em proporgdes geomeétricas.
Darwin estendeu esta idéia ao mundo
natural. O fatc de as popuiages naturais
geralmente ndo experimentarem exple-
sdes demogréficas, permanecendo em
estado estaciondrio, poderia ser explicado
pelas limitacdes geradas pelos recursos
limitados, Estes trés primeiros fatos (su-
verfecundidade, o estado estaciondrio
das populagdes e a limitagao de recursos)
levaram Darwin a sua primeira inferén-
cla: existe uma luta pela sobrevivéncia.
Apenas os organismos mais sadios e mais
adaptados (p. ex,, plantas cujas flores atra-
em mais eficientemente os pelinizadores)
poderdo competir com sucesso contra ou-
tros individuos pelos recursos que neces-
sitarn para viver ¢ reproduzir-se.

Darwin juntou esta inferéncia com
o fato de existir variagdo entre os indivi-
duos de uma espécie. Esta nogio era bem
compreendida por criadores de animais
e cultivadores de plantas na época de

phical Society.)

org.uk/.

Darwin, mas em geral ndo era aceita fora

A diversidade das plantas é fortemente moldada pelo
sistema reprodutivo. Reprodugdo uniparental, por meio de
autopoliniza¢do ou meios assexuais, tende a produzir menor
diversidade que a encontrada em grupos com reprodugdo es-
tritamente biparental.

A secfo final deste capituio trata do conceito de espécie,
um tema que tem sido intensamente debatido por sistematas
e bidloges evolutivos. Embora muitos bidlogos definam uma
espécie como um conjunto de populagées que ndo troca ge-
nes com outras populagdes, o fluxo génico falha como critério
para definir espécie se estritamente aplicado as plantas, pois
hibridizacdc interespecifica e reproducdc uniparental séo
eventos freglientes nestas. Aquele taxon geralmente reco-
nhecido como uma espécie de planta muitas vezes hibridiza,
e eventos de reprodugdo uniparental reduzem uma comuni-
dade reprodutiva a um individuc ou a progénie de um tnico
individuo. Assim, em geral, os sistematas nac insistem no
conceito de comunidades reprodutivas para definir espécies.
Ao invés disso, eles utilizam uma ampia gama de evidéncias
que sustentam que uma populagio ou um conjunts de popu-
lacdes constituem 11ma finhagem evolutiva independente.

Os caracteres mais utilizados para definir espécies sdo
morfolégicos: os individuos de uma dada espeécie de plan-
ta sdo morfolegicamente mais semelhantes entre si do que
com os individuos de outra espécie. Caracteres moleculares,
cuja utilizacdo vem se tornando mais fregfiente, desafiam e
complementam a delimitacdo das espécies baseada apenas
em caracteres morfologices.

A diversidade vegetal é 0
resultado da evolucao

A confirmagio da evolugde come fonte da biodiversidade
vem dos fdsseis, da observagdo de caracteres compartilhados
por grupos de organismos, da observagao da variagio dos or-
ganismes em wm contexto gecgrafico e de estudos ambien-
tais. Fésseis de plantas com flores (Figura 6.3) documentam a
evolugao das estruturas (flores, frutos, folhas e outras partes),
bem come a origem e extingdo de espécies, géneros e familias
(Stewart e Rothwell 1993). Embora existam muitas lacunas
no registro fossil, este registra inequivocamente as mudancas
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deste contexto. Desde a época dos gregos
antigos, uma espécie (por exemplo, uma
espécie em particular de carvalho) era
considerada a manifesta¢ic de uma es-
séncia imutével, Quaisquer desvios desta
esséncia eram considerados sem impor-
téncia. Em segundo lugar, Darwin sabia,
ou por meio de experimentos proprios
ou por meio de criadores, que a progénie
tende a assemethar-se com seus parentais.
Embora ndo compreendesse s mecanis-
mos da heranga, 2le percebeu que esta ara
essencial para sua segunda inferéncia: a
selecdo natural.

Quando a variagio afeta o resultado
da luta pela sobrevivénda (como a atra-
tividade de uma flor para o polinizador),
individuos com os caracteres mais vanta-
josos sobrevivem e se reproduzem mais
do que os outros, A progénie destes indi-
viduos bem-sucedidos serd mais freqiien-

te nas futuras geracbes do que aqueia de
individuos menos bem-sucedidos. Sem a
hereditariedade, pela qual os caracteres
sdo transferidos dos individuos a futuras
geragdes, as populagdes ndo mudariam
através do tempo. Para resumir o Darwi-
nismo, mudangas herddveis na aptidao
promovem a selegio natural e a evolu-
¢ao. Embora a selegdo natural seja res-
ponsavel por grande parte das mudangas
evolutivas, uma for¢a alternativa pode
atuar algumas vezes. Quando a foxca de
selecdo natural é fraca, o acaso pode go-
vernar o curso das mudancas evolutivas.
Um gene pode estar presente em uma
populagio ou espécie néo porque con-
fere maior aptiddo do que outros genes,
mas apenas por acasc, Este processo,
conhecido como deriva génica, ¢ descrito
nas paginas 124-125 e ¢ a base da teoria
neutrai da evolugio molecular {ver Li

1997). “Neutral” refere-se ac fato de que
algum grau de variagao no afeta (e, por-
tanto, tem efeito neutro) a sobrevivéncia
dos organismos.

Pouco depois da publicagdo de A Ori-
gem das Espécies, o monge austriaco Gregor
Mendel (1822-1884) efetuou uma série de
elegantes experimentos demonstrando a
heranga na ervilha comum de jardim. Tais
experimentos ndo tiveram a devida apre-
clagdo até o inicio do século XX, quando
$e tornaram a pedra fundamental da ge-
nética. Mais tarde, dois cientistas britini-
cos (R. A. Fisher e ] B. 5. Haldane) e um
cientista americanc {Sewall Wright) sen-
tararn as bases da genética de populagbes
e elaboraram ferramentas tedricas e quan-
titativas para ¢ estudo das mudangas evo-
lutivas nas populagbes. Modificado pela
genética de populagdes, o Darwinismo foi
renomeade Neodarwinismo.

FIGURAG6.2 Aldgicade Darwin, Trés obser-
vagdes - (1) os organismos sdo capazes de
aumento rdpido no nimero de individuos
(superfecundidade), mas (2) o tamanho da
populagio geralmente é estivel e (3) 0s re-
cursos sdo limitados - fevaram a inferéncia
de que existe uma futa pela sobrevivéncia
entre as individuos. Duas observacoes adi-
cionais, de que existe uma variagao natural
entre os individuos e que esta variagao é
herdével, levaram a inferéncia da existéncia
de sobrevivéncia diferenciada (i.e., selecio
natural) e da evolucdio ao longo de muitas
geragdes. (Modificada de Mayr 1977.}
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morfoldgicas dos organismos (que envolveram mudangas gé-
nicas) através dos milhdes de anos da vida na Terra.

O fato de os seres vivos apresentarem processos gené-
ticos e bioquimicos comuns sustenta fortemente uma tinica
origem para a vida na histdria da Terra. Todos 0s organismos
desenvolvem certas fungdes essenciais por meio das mesmas
vias metabdlicas. A glicélise, por exemplo, é uma série coor-
denada de reagdes bioquimicas que envolvem a quebra par-
cial da glicose que conduz a sintese de moléculas de adenosi-
na trifosfato {ATP) no citoplasma de todas as células vivas, O
ciclo do dcido citrico € uma continuagdo da quebra da glicose
que gera mais ATT e que acontece nas mitocéndrias, organe-
las encontradas em todos os organismos eucariontes.

FIGURA 6.3 Reconstrucio de um rame com flor e folhas de Archaean-
thus finnenbergeri, uma angiosperma do Cretaceo Médio. Fésseis como
este nos permitem compreender quandoe evoluiram as angiospermas
@ gual pode ter sido a aparéncia de alguns dos primeiros integrantes
dessa linhagem. As cores foram adicionadas para auxiliar na defimita-
¢do das estruturas. [Fonte: Ciicher e Crane 1984; ilustracdo criginal de
M. Rohn.)
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(A) Cypripedium
alceolus

FIGURA 6.4 Variaches na labelo das orquideas. Apesar das diferen-
cas em tamanho, formato e cor, acredita-se que ¢ labelo das orquideas
deriva de uma Gnica estrutura presente no ancestral comum delas. As
diferencas entre os labelos (setas) estdo relacionadas com diferentes
adaptagdes para a polinizagdo, Em A-C a orquidea & apresentada em
vista frontal (esquerda) e em seccao longitudinal (direita). (A) O labe-
lo fortemente concavo de Cypripedium caiceolus retém por um breve
periodo de tempo as abelhas do género Andrena que pelinizam esta
orquidea. Para sair, as abelhas sao forgadas a polinizar a flor, pois a Gni-
ca via possivel de saida faz com que os insetos esbarrem na superff-
cie estigmatica e no pdlen. (B) O labelo 3-lobado de Orchis maculata
atrai abelhas (e as vezes moscas) e as orienta em diregdo ao nectario
am forma de espordo; os insetos polinizam a flor enquanto tentam

O DNA constitui o gendtipo de todos os organismos. A
informagdo genética é codificada no DNA na forma de uma
seqiiéncia de nucleotideos, constituindo um codigo que € pra-
ticamente universal a todos os organismes vivos. O fenétipo
(o conjunto de caracteres observaveis em um organismo) € o
produto da interagdo entre o genétipo e 0 meic-ambiente.

As principais mudangas genéticas sdo freqlientemente
evidenciadas pelo fendtipo. A pétala mediana e especializa-
da (labelo) das orquideas, por exemplo, varia em cor, tama-
nho e formato entre espécies diferentes (Figura 6.4). Apesar
das diferengas, a origem de todas estas estruturas remonta
a uma estrutura ancestral em comum, ¢ as diferengas atual-
mente observadas decorrem de milhdes de anos de evelugao.
Os labeles das orquideas apresentam entdo uma semelhanca
fundamental, pois partilharn da mesma historia evolutiva; em
outras palavras, sdo homalogos.

Muitas das diferengas que separam os Organismos entre
si afetam sua habilidade para sobreviver e se reproduzir. Esta
habilidade é denominada aptiddo e estd relacicnada com ¢
conceito de adaptagdo, uma forte correspondéncia entre os
organismos e 0 ambiente que habitam. Variagdes no formato,

(B} Orchis
macuiata

coletar néctar. (C) O grande labelo de Cartieya sp. funciona de modo
semeihante ao do labelo de Orchis, mas atrai polinizadores diferentes
(grandes mamangavas). Em Cattleya ndo encontramas um nectario
tipo esporao, mas uma cavidade nectarifera inserida dentro do ovario.
(D) O labelo de Nigritella nigra (3 esquerda, a inflorescéncia; a direita,
uma flor em vista frontal) & quase idéntico as demais pegas florais &
ndo & atrativo para os polinizadores; os polinizadores (borboletas) sio
atraidos pelos densos agregados de flores, como um todo. Além disso,
diferente das flores am A-C, a flor ndo é ressupirada {labelo para bai-
x0). Estas flores estdo especializadas para a polinizagao por borboletas
e 0 acesso a0 Nectario é muito estreito para as pegas bucais de outros
tipos de insetos. (Fonte: Faegri e van der Pijl 1979.)

na cor e no tamanho das flores sdo adaptagCes para atrair,
manipular e recompensar diferentes espécies de aves, mor-
cegos, abelhas, mariposas e outros insetos polinizadores (ver
Capitulo 4). Flores polinizadas por morcegos, por exemplo,
sd0 facilmente acessiveis, esbranquigadas e féceis de localizar
no escuro e também produzem grandes quantidades de néc-
tar (Figura 6.5; ver também Tabela 4.1).

Qutro marcante exemplo de adaptago é o nectério da ot-
quidea Angraecum sesquipedale do Madagascar. O epiteto es-
pecifico refere-se ao comprimento do nectdrio: sesqui significa
“um e meio” e pedale significa “pé” (uma unidade de medida
anglo-saxd, cerca de 33 am de comprimento). Na verdade, o
nectdric atinge cerca de 30 cm, e nao os 45 cm que o epiteto
especifico sugere. Os polinizadores desta orquidea ndo eram
conhecidos no tempo de Darwin, mas ele hipotetizou que de-
verjam ser mariposas cuja proboscide fosse suficientermente
comprida para atingir o fundo do nectario. Mais tarde, uma
mariposa com estas caracteristicas foi descoberta.

Uma ditima linha de evidéncia a favor da evolugao é a
grande variagio geogrdfica deniro dos grupos de organis-
mos. Numerosos estudos docurmentam padrdes de variagio
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FIGURA6.5 O morcego Leptonycteris curasoge utiliza sua lingua ex-
tensivel para beber néctar nas flores do saguaro (Carnegia gigantea),
polinizando-as durante este processo. O tamanho, a cor esbranguica-
da e o periode noturno de antese das flores sao claras adaptagdes para
a polinizacéo por morcegos. Os morcegos nio sio capazes de pairar,
como o5 beija-flores, mas bebem rapidamente nas flores e pousam na
vegetacaa, valtando as flores até esgotar o néctar. Raramente os mor-
cegos se machucam com os longos espinhos dos cactos.

em plantas — morfolégicos, ecoldgicos, fenolgicos e genéti-
€os — que coincidem com a variagao de varidveis geograficas
ou abidticas. O pinheiro de Jeffrey (Pinus jeffreyi), uma 4rvore
das regites montanas do sudoeste de Oregon até o Méxica,
ilustra este tipo de padrao (Furnier e Adams 1986). A espécie
mantém uma alta diversidade genética, como a maioria das
coniferas, com excegdo das populagdes que ocorrem em so-
los serpentinicos (Figura 6.6). Estes solos sdo muito inférteis
e diferem substancialmente dos outros, propiciando o surgi-
mento de ecdtipos (populacdes especializadas para deter-
minadas condicdes ecoldgicas) adaptados a soles serpenti-
nicos. Ecdtipos diferentes apresentam gencdtipos diferentes.
Os ecétipos de sotos serpentinicos do pinheirc de Jeffrey
apresentam menor diversidade genética do que populagdes
de solos mais térteis, devido talvez & intensa selecio natural
favorecendo gendtipos mais tolerantes a condiges de solo
mais rigorosas.

A evolugao ¢ freqlientemente considerada em dois niveis.
Até o momento, nossa discussio se focou nas mudangas den-
tro das espécies. Por exemplo, um individuo pode carregar
uma mutagdo {que seja herddve]) que lhe confira uma defe-

0 100 200km
[

FIGURA6.6 A distribuicio global de Pinus jeffreyi, com a distribuicdo
dos ecotipos de solos serpentinicos do norte da California e sudoeste
do Oregon em destaque. (Fonte: Furnier e Adams 1986.}

sa quimica mais eficiente contra a herbivoria. Este individuo
poderd assim produzir mais descendentes em relagdo a ou-
tros individuos da populagio, o que aumentard a freqiiéncia
de ocorréncia dessa mutagdo dentro da populagdo (e talvez
em outras populagtes, através de fluxo génico). O aciimulo
de mudangas desse tipo em uma linhagem é denominada
anagénese. Mudangas que promovem a formagdo de novas
espécies pela separagio de uma linhagem em duas (cladogé-
nese) sao de especial interesse para os sistematas.

A varia¢ao em populagées
e espécies vegetais
Fontes de variacao

Mutagdes e recombinacdc génica sdo as principais fontes de
variacdo dentro de populages e espécies vegetais e consti-
tuemn a matéria prima da selecdo natural e da deriva génica.
Mutagdo envolve alteragdes no DNA, sejam mudanqas isola-
das nas bases (mutacGes pontuais; Figura 6.7) até inser¢des,
duplicagBes, delegBes e inversdes de partes de um cromosso-
me, ganho ou perda de cromossomaes inteiros e, finalmente,
mudangas no genoma por inteiro (o complemento cromossd-

- mico completo no niclec cetular).
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Um segmento de uma molécula de DNA, mostrando o arranjo
linear das bases (adenina, ’tosina, guanina e timina)

AKKACICETRECIA

ACMACITCTGRIA]
Uma mutacio pontual {C—T) ocorreu na terceira posigéo

FIGURA 6.7 Mutagbes pentuais no DNA sdo uma das fontes da va-
riagdc génica.

O grau no qual uma mutagéo se espalha dentro de uma
populagio ou uma espécie varia muito dependendo da im-
portancia da regido afetada do DNA do organismo. O efeito
pode ser letal {quando ¢ afetada a expressio de um gene es-
sencial), neutral {quando ndo apresenta efeitos na saobrevi-
véncia do organismo}, ou seletivamente vantajoso {quando
navos arranjos cromessdmicos dos genes promovem uma
expressio génica coordenada benéfica). Seqiiéncias de DNA
gue codificam compoenentes essenciais do metabolismo celu-
lar sdo altamente conservadas, variande muito pouco enire
grupos de organismos. De outro modo, DNA sem fungéo cla-
ra no funcionamento celular pode mutar liviemente, o que
acontece regularmente, gerando variagGes que podem dife-
renciar grupos de organismos proximamente relacionados.

Um dos tipos de mutagdc mais importantes ¢ a duplica-
¢do de genes, que cria copias adicionais de genes que, por sua
vez, podem mutar em genes novos {ou em pseudogenes nio
funcionais). Uma grande proporgac dos genes aparentemen-
te se originou em eventos de duplicagdo génica. Os genes das
globulinas, cujos produtos sdo essenciais para o transporte
do oxigénio no sangue, se diversificaram em decorréncia de
muitos eventos de duplicagdo, sendo que, mesmo nas plantas,
estes genes se duplicaram e divergiram. A leghemoglobina
se une ac oxigénic e cumpre uma fungdo muito importante
na fixagio de nitrogénio nas legumincsas e outros grupos de
plantas, e a plastocianina (outra globulina) € um pigmento
fotossintético.

As maiores mutac¢des sdo eventos de aneuploidia e poli-
ploidia (ver Capitulo 4). A aneuploidia ¢ recorrente em alguns
grupos de plantas, mesmo quando a perda de material gené-
tico essencial cu o excesso de certos genes em decorréncia de
aneuploidia podem ser muite prejudiciais. No grande género
Carex (Cyperaceae), por exemplo, o nimero cromossimico
hapldide varia entre 6 e 56, e todos os nimeros entre 12 e
43 sdo encontrados em pelo menos uma especie do género.
Nos géneros Poa (Poaceae) e Salix {Salicaceae) também sao
encontradas grandes variagdes no ndmero cremossémico ou
séries aneupldides. A polipleidia promove a duplicagdo de
genes e, portanto, uma maior diversidade genética, sobre a
qual a setecdo natural pode atuar. A poliploidia é freqiiente e
evelutivamente importante em plantas e ¢ discutida em deta-
lhes nas paginas 140-143.

A recombinagao génica envelve a segregacio de genes
que ocorre principalmente durante a meiose, 6 tipo de divi-
sfo cetular que origina os esporos. Os cromossomos ocorrem
a0s pares, sendo que cada um deriva de um parental (Figura
6.84) e apresenta os mesmos genes na mesma ordent. Du-
rante a melose, estes pares homologes de cromossemos se
alinham e rotineiramente trocam segmentos CromMOssOMIcos,

de modo que os genes sdo rearranjados. Assim, ao inves de
apresentar apenas material genético de um dos parentais, de-
vido ao intercAmbic reciproco ou crossing-over, oS Cromos-
somos homdlogos acabam apresentando uma mistura dos
genes dos parentais (Figura 6.8B).

Durante a meiose, os genes também sao recombinados
por meio da distribuigdo independente dos cromossomos.
Apds o alinhamento na meiose, 0s homologes se separam
na produgdo dos esporos (Figura 6.8C). O homdlogoe paterno
{ou materno) de um par podera terminar em uIm esporo jun-
to com o homélogo paterno ou matemo de qualquer outro
par. Um organismo com 10 pares de cromossomos {(como 0
milho, Zea mays) pode produzir 210 (ou 1.024) esporos ge-
neticamente diferentes e 10.242 (cu 1.048.579) zigotos gene-
ticamente diferentes apenas pela distribui¢do independente
dos cromossomos.

A recombinagdo é uma importante fonte de variagdo. Au-
menta 4 medida que aumenta o nimero de crossing-over e
0 nimero cromossomico, e é afetada pelo tamanho da po-
pulagdo, pelo sistema reprodutivo, pela dispersic do pdien
e sementes, bem como por outros fatores. A recombinagao €
responsdvel por grande parte da variagdo observada dentro
de populagbes naturais e até mesmo dentro da progénie de
um unico evento reprodutivo.

A variagdo também é afetada pelo fluxo génico, que pode
introduzir novo material génico em uma populagéo, e pela
deriva génica, a fixacio ao acaso de genes em populagOes
pequenas. Para entender como opera a deriva génica, consi-
deremos uma populacdo hipotética de 10 plantas de roseiras
cuja cor floral é controlada por um gene com duas formas
{alelos). Um destes alelos codifica a cor vermelha e o desig-
namos com a letra V, o outro codifica a cor branca e o deno-

- minamos B. Cada pianta carrega dois alelos (um provindo de

cada parentat). Individuos com dois aleles V (VV) apresentam
flores vermelhas. Individuos com gendtipos BB apresentam
flores brancas. Os individues com gendtipos VB apresentam
flores réseas. Consideremos que as trés cores sejam adapta-
tivamente iguais. Das 10 plantas na populagao, 9 apresentam
flores vermelhas e uma apresenta flores réseas. Hd um total
de 20 alelos nesta populacdo, 19 deles sdo Ve 1 deles é B As-
sim, a freqiiéneia do alelo V€ 95% e do alelo B é apenas 5%.

Cromossomo 1 Cromossomo 3

(A) Um genoma dipldide de quatro
cromossomos. Os genes do
cromossomo materno (---

e 05 do cTomoessomo paterno

(v #) estdo pareados.

LI NN N *ae s

Cromossomo 2 Cromossomo 4

-

(B} Apds a recombinagio {crossing-

OUET), 08 Cromossomos L LN B BCC] LR ]
combinam genes maternos
e paternos.
(]_) ------ e —m—aw
(2} ------ (X LR

(C) Através de segregacio
independente, quatro genomas
gaméticos (hapldides) se tomam (3) s sess e --
possiveis.

—aane
d)evsane --

"=

FIGURA 6.8 A recombinacio genética entre cromossomas homalo-
gos & a fonte primaria da variagdo genética,
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Consideremos as possibilidades reprodutivas entre estes
individuos. As rosas vermelhas produzem gametéfitos cujos
gametas carregam o alelo V; a tinica rosa rosada produz ga-
metofitos cujos gametas carregam os alelos Vou B. O alelo B
podera ndo participar em nenhum evento de fertilizagio em
uma geragdo e ser entdo perdido na populacio. Assim, o alelo
V serd o tnico alelo na populagdo. A probabilidade da per-
da do alelo B é de 95%, e tal perda poderd representar uma
mudanga genética promovida pelo acaso, @ ndo pela selegiio
natural.

A variagdo individual é extensiva em praticamente todos
0s grupos de plantas e € discutida em detalhes por Briggs e
Walters (1997). A seguir, veremos como a variagdo individual
se distribui espacialmente e como esta variagdo € estruturada
em grupos taxondmicos.

Padrées locais e geograficos de variacao

O ponto de partida para estudar a variacdo espacial sdo as
populagdes. Uma populagdo ¢ um grupo de individuos de
uma espécie ocupando uma regido geografica mais ou menos
detinida e interagindo reprodutivamente entre si. No entan-
to, as populagdes sao dificeis de caracterizar. Variam de um a
milhées de individuos e podem persistir por menos de um a
milhares de anos. Podem consistir na progénie de um dnico
individuo ou ser regularmente alimentadas por imigrantes.
Estas varia¢des na sua histdria, junto com diferentes niveis de
diversidade génica, denotam que as populagdes podem variar
enormermente no nivel genético.

A distribuigao espacial pode ser mais ou menos conti-
nua, formando uma clina, como acontece com a continua
redugio de altura nas arvores desde a base até o apice de
uma montanha. As plantas normalmente variam de medo
descentinuo no ambiente. Abies concolor (Plnaceae), uma
conifera de regides montanhosas do oceste dos Estados Uni-
dos e norte do México, apresenta marcadas descontinuida-
des geograficas: as populagdes do Norte da Califérnia apre-
sentam gravetos pilosos e folhas truncadas; as papulagtes
da Baixa Califérnia apresentam folhas curtas e espessas;
um grupo de populagdes em Utah apresenta folhas ainda
menores e um perfil quimico diferente de populagtes mor-
fologicamente semelhantes do Colorado e norte do Novo
Meéxico; e populagdes do sul do Nove México e Arizona sao
quimicamente semelhantes com populagdes do Colerado,
mas morfologicamente semelhantes com populagGes do sul
da California.

Padrfes de variagao geografica cobrindo extensas re-
gides do globo ocorrem em muitos grupes de plantas.
Uma das causas desses padrdes é a deriva continental
que separa 0s continentes em partes e separa os taxa em
grupos geograficamente isolados, com potenciai para se
diversificarem. Um exemplo bem conhecido desse fend-
meno, denominadoe vicaridncia, é fornecido pelo género
Nothofagus (Nothofagaceae). Existemn cerca de 35 espécies
desse género, que crescem no sul da América do Sul, Aus-
tralia, Nova Zeléndia, Nova Caleddnia e Nova Guiné. Este
génerc esta representado por fosseis nestas regices e na
Antdrtica, mas ndo hd fdsseis desse grupo em nenhuma
cutra regido do globo. Todas estas regides fizeram parte de
um antigo supercontinente, a Gondwana do Leste, que a
deriva continental comegou a separar cerca de 80 milhGes
de anos atrds. O género consiste em quatro clados que cor-

respondem a subgéneros. O subgénero Brassospora, que
hoje cresce apenas na Nova Caleddnia e Nova Guiné, é o
grupo-irmao do subgénere Nothofagus, que cresce apenas
na América do Sul. O padrio geogréfico desses subgéne-
ros aparentemente representa um exemplo de vicaridncia
(Head 2006): o ancestral desses subgéneros cresceu na
Gondwana do Leste e, apds a segmentacdc desse super-
continente, ¢s descendentes evolufram nos dois subgéne-
ros, com distribuicdes separadas.

Estudos cuidadosos da variagio geografica com freqiién-
cia evidenciam padrOes como o antes explicado para Abies
concolor. A documentacdo dos padrdes de variacio geogratica
¢ um passo importante na compreensdo da diversidade ta-
xondmica.

.
Especiacdo

A variagdo natural em nivel populacional e em nivel acima
das populagies geralmente ndo € continua, mas ocorre em
unidades discretas, ou faxa. Claramente, a urudade taxondru-
ca mais importante € a espécie, porque, com freqiiéncia, uma
espécie consiste no menor conjunto de populagdes claramen-
te reconheciveis. Compreender como se formam as espécies
e como as reconhecemos tem sido um dos principais desafios
para os sistematas.

A especiacéo pode ser definida como a separagio perma-
nente de dois ou mais conjuntos de populagdes, de modo que
imigrantes de um desses conjuntos de populagdes estariam
em desvantagem quando entrassem no outro sistema. Esta
desvantagem poderia originar-se na falta de parceiros para s
imigrantes, se os dois sistemas forem reprodutivamente iso-
lados. Alternativamente, um imigrante poderia ndo competir
adequadamente com os residentes no que tange a resisténcia
a patégenos, doengas ou na interagdo com predadores ou na
atragio de polinizadores ou dispersores. A especiagio pode
decorrer tanto de mudangas adaptativas quanto de mudangas
devidas ao acaso.

Um dos probiemas do estudo da especiagdo é que esta
pode ser um processo lento. Percebemos apenas momen-
tos pontuais e inferimos um processo a partir de padrdes.
Por exemplo, em Gillia (Polemoniaceae), algumas espécies
do Sudoeste da América do Norte contém conjuntos de
populagdes que tém sido consideradas ragas geograficas.
Estas ragas diferem morfologicamente, mas com freqiién-
cia crescem conjuntamente e reproduzem entre si, gerando
individuos morfologicamente intermedidrios. Subespécies
apresentam menor sobreposigdo geogréfica do que as ra-
¢as, mas ainda ocorre a reprodugdo entre elas. Espécies de
Gillia apresentam diferengas mais pronunciadas e menor
tendéncia a se reproduzirem entre si. Destes padrdes de
ragas, subespécies e espécies, foi inferido que a especiagéo
envolve um processo gradual de divergéncia e bloqueio do
fluxo génico.

Esia divergéncia gradual através dos passos interme-
dirios representados por ragas, subespécies e, finaimente,
egpécies completamente separadas é a visic tradicional da
especiagdo. De acordo com este ponte de vista, o isolamento
geografico é necessdrio para prevenir o fluxo génico e per-
mitir a divergéncia entre conjuntos de populagdes. Esta for-
ma de especiagdo é chamada de alopitrica, ou especiagdo
geogrifica.
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¢Oes locais ou metapopulagdes (agregados
de muitas populacdes locais conectadas
por fluxo génico ccasional). Esta alterna-
tiva € denominada especiacdo local, ou
modelo de especiacio de isolamento pe-
riférico {Levin 1993).

Pequenas pepulagdes, nas margens da
distribuigdo de uma espécie, estdo sujeitas
a deriva génica e as condigdes ambientais
nestes locais podem propiciar mudancas
adaptativas. Estas mudangas aleatorias ef
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Alguns pesquisadores tém questicnado o fato de ragas,
especialmente aquelas de distribui¢do ampla, se tornarem es-
pécies consistentes (Levin 1993, 2000). Os dois mecanismos
mais provaveis de transformagao sdo o fluxo génico e a sele-
cao natural, sendo que esta Gltima apresenta efeito uniforme
ao longo da distribui¢do geogrdfica de uma raga. Genes sao
transportados através de grdos de pélen e sementes, sendo
que a maioria destes atinge a proximidade dos parentais e
diminuj rapidamente em numero & medida que aumenta a
distdncia a partir dos parentais (Figura 6.9). Assim, o fluxo
génico é geralmente medido em metros (Figura 6.10) e ra-
ramente se estende até um quildmetro. Em geral, a difusao
de genes ao longo de uma ampla distribuigdo pode requerer
milhares de geragbes. Ccasionalmente pélen e/ou sementes
podem ser dispersos a grandes distdncias, e este fluxo génico
parece ser suficiente para permitir a difusdo de alelos muito
favordveis (Rieseberg e Burke 2001, Rieseberg et al. 2003).

A selegdo natural poderia direcionar populagdes diferen-
tes de uma ra¢a na mesma dire¢do, mas apenas se elementos
importantes do ambiente sdo muitc semelhantes em diferen-
tes pontos da distribuigio geografica do taxon. Dada a com-
plexidade de fatores bidticos, fisicos e climdticos, mudancas
uniformes desse tipo parecem improvaveis ac longo de uma
ampla distribui¢éo. A probabilidade de o acaso ter uma fun-
¢do no processo de especiagdo reduz ainda mais a possibili-
dade de especiagde alopatrica. No entanto, estd claro que a
especiago alopdtrica tem ocorride com freqiéncia (Coyne e
Orr 2004).

QOutro possivel modo de especiagio naoe requer que o flu-
x0 génico seja extensivo ou que 2 selegdo seja uniforme ao
longo da distribuicdo de um taxon. Ao contrdric, postula-se
que a especiagdo acontega com maior freqiéncia em popula-

FIGURA 6.10 Fluxo génico em espécies de Phlox (Polemoniaceae)
polinizadas por animais. (A) As distancias (em metros) que 0s polini-
zadares percorreram entre plantas. (B) As distancias do fluxo génico. A
distancia média é maior para o fluxo génico do que para os poliniza-
dores, devido a "recarga”; isto &, uma parte do polen depositado pelos
polinizadores é ainda adquirida per polinizaderes que acessam as flo-
res posteriormente e levada a outras flores. (Fonte: Lavin 1981.)

140
Distdncia (em pés) desde o ponto de liberagdo

Distribuicac de chuva de pdlen a partir da sua fente; a maicr parte dos grécs
de poien cai préximo da planta que 0s produz. {Modificada de Grant 1981.)

significativas para gerar uma nova linha-
gem (uma neo-espécie). Estas neo-espé-
cies podem ndo conseguir espalhar-se e
extinguir-se. Se elas conseguem espalhar-
se, suas chances de sucesso dependerao
de apresertarem ou ndo adaptagdes eco-
logicas dnicas que lhes permitam evitar
a competicdo com seus prugenitores. A
dispersdo a partir da populagdo local fundadora unifica as
populagdes da neo-espécie através de uma ancestralidade
em Comum.

Tanto fatores ecolégicos quanto mudangas gendmicas
podem ter grande importdncia na especiagdo (Levin 2000).
Fatores ecologicos t8m sido predominantes em alguns casos,
como no das Campanulaceae havaianas. Come discutido no
Capitulo 1, a diversificaqdo evolutiva desse grupo aparente-
mente resultou de eventos de dispersdo entre ilhas seguidos
de numerosas e importantes mudangas ecolégicas ac longo
de gradientes de umidade ambiental. Apesar da diversidade
morfologica e ecolégica desse grupo, seus genomas nao di-
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vergiram o suficiente para impedir o fluxo génico entre espé-
cies e até entre géneros (Carr 1995; Caraway et al. 2001). Em
geral, arquipélagos como o das Ilhas Havaianas e as Candras
fornecem muitos exemplos de diversificagdo evolutiva que
ilustram como a dispersdo e a diversificagdo ecoldgica estio
relacienadas (Baldwin et al. 1998).

Note-se que a separagdo geografica ndo necessariamente
resulta na perda de capacidade reprodutiva. Assim, as espé-
cies Platanus occidentalis (Platanaceae), do leste da América
do Norte, e E orientalis, da regido Mediterranea, foram se-
paradas geograficamente ha milhdes de anos e divergiram
consideravelmente em caracteres morfolégicos. No entanto,
© hibrido artificial entre estas duas espécies é vigoroso, fértil ¢
¢ freqientemente cultivado como planta ornamental. Popu-
lagGes separadas por grandes distincias ou por periodos con-
sideraveis de tempo também podem ser morfologicamente
muito semelhantes,

Sob circunstéancias especiais, a especiagio pode aconte-
cer sem isolamento geogréfico, embora algum tipo de forte
barreira que impega o fluxo génico seja necessdria. Este tipo
de especiagdo é denominado especiagio simpdtrica e ocor-
re comumente em plantas através de poliploidia, processo
descrito nas paginas 140-143. Um exemplo de especiagdo
simpitrica sem ocorréncia de polipleidia é fornecido pelo
genero Stephanomeria (Asteraceae). Postula-se que uma es-
pécie anual recente S. malheurensis tenha se originado re-
centemente dentro de uma populagio de S. exigua subsp.
corenarig, em Oregon (Brauner e Gottlieb 1987). Existiam
menos de 250 individuos dessa espécie recente quando ela
foi descoberta, nas décadas de 1960 e inicio da década de
1970. Esta nova espécie e seu progenitor sdo geneticamen-
te similares, mas diferem quantitativamente em caracteres
morfolégicos (p. ex., comprimento do aquénio). A espécie
progenitora (S. exigua subsp. coronaria ) ndo consegue au-
topolinizar-se, mas a espécie derivada (S. malheurensis) é
predominantemente autdgama, o que reduz o fluxo génico
entre ela e a espécie progenitora. Esta mudanga para a au-
topolinizagdo é governada por um gene, o que torna este
evento de especia¢io um evento relativarmnente menor do
ponto de vista genético. Diferengas cromossdmicas estrutu-
rais entre ambas as espécies promovem a esterilidade entre
elas, uma segunda barreira ao fluxo génico.

FIGURA 6.11 Flores de Mimulus fewisii e M.
cardinalis. As flores de M. lewisii (A) estao adap-
tadas para a polinizagao por mamangavas fom-
bys, enguante aquelas de M. cardinalis (B) sao
polinizadas por beija-flores. (Fonte: Schemske e
Bradshaw 1999.)

Pode-se inferir que a especiagdo alopdtrica precise de
milhares ou até milhdes de anos para ser completa (Coyne e
Orr 2004). A especiago também pode ser rapida, seja atra-
vés de poliploidia (discutida nas paginas 140-143) ou sem
ela. Um exemplo de especiago rapida sem poliploidia en-
volve duas espécies do género Mimulus (Phrymaceae), nas
quais a barreira que evita o fluxo génico deve decorrer de di-
ferencas na estrutura floral (Bradshaw et al. 1995). Mimulus
lewisii e M. cardinalis, do oeste dos Estados Unidos, apresen-
tam flores morfologicamente muito diferentes (Figura 6.11).
As flores de M. lewisii sdo polinizadas por abelhas Bombus,
suas pétalas sdo réseas com guias de néctar amarelas e con-
tém uma pequena quantidade de néctar concentrado. As
flores de M. cardinalis estio adaptadas para a polinizagio
por beija-flores; as flores sdo vermelho-brilhantes, com a
corola estreita e néctar abundante. Apesar dessas diferen-
¢as marcantes, hibridos feitos artificialmente sdo vigorosos
e térteis. No entanto, a hibridizacdo natural entre estas duas
espécies nunca foi documentada, mesmo quando ambos os
faxa florescem no mesmo perfodo. As diferengas na estru-
tura floral das espécies sdo controladas por genes de efeito
aparentermente grande. Assim, o isolamento reprodutivo e,
portanto, a especiagdo, poderiam ter sido atingidos muito
rapidamente.

Manutencao da diversidade versus fluxo génico

Barreiras que impedem o fluxo génico entre espécies pré-
ximas sdo conhecidas como barreiras de isolamento
reprodutivo. Considerando tais barreiras, no entanto, é
importante lembrar que a natureza do fluxo génico entre
e dentro de espécies de plantas ndo ¢ utilizado aqui como
um critério taxondmico. O fluxo génico ocorre entre indi-
viduos de muitas espécies diferentes e, a0 mesmo tempo,
néo acontece entre popuiagdes geograficamente distantes
de espécies com ampla distribuigdo, como acontece com
Phragmites australis, que cresce em muitos continentes. O
fluxo génico entre plantas de continentes diferentes pode
ser muito fraco (ou inexistente) e, mesmo assim, as plantas
sdo glebalmente muito semelhantes do ponto de vista mor-
fologico, o que faz com que sejam consideradas integrantes
de uma mesma espécie.
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TABELA6.1 Uma classificacio das barreiras de isolamento reprodutivo nas plantas

Barreiras pos-reprodutivas,

Barreiras pré-reprodutivas pré-zigoticas

Barreiras pos-reprodutivas,
pos-zigaticas

5. Incompatibilidade
a. Pdlen-estilete

1. Ternporais
a. Sazonais
b. Diurnas

. Habitat

. Florais
a. Comportamentais
b. Estruturais

4. Modalidade reprodutiva
a. Autopolinizagio
b. Agamospermnia

2

(5]

5. Incompatibilidade
b, Semente

6. Inviabilidade do hibride
7. Isolamento floral de hibride
8, Esterilidade do hibride

9. Esgotamento ou colapso
do hibrido

Fonte: Levin 1971, 2000.

Classificacao das barreiras de
isolamento reprodutivo

A maioria das barreiras de isolamento previne a reprodugéo.
O isolamento geogréfico é freqlientemente considerado um
mecanismo de isolamento reprodutive, mas difere dos me-
canismos que apresentaremos aqui, em que estes ultimos
atuam quando duas espécies oc