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Métodos e Princípios de 
Sistemática Biológica 

A sistemática biológica (ou taxonomia) consiste na teoria e 
na prática de agrupar indivíduos em espécies, organizar tais 
espécies em conjuntos maiores e dar nomes a esses grupos, 
conseqüentemente gerando aquilo que é conhecido como 
uma classificação. As classificações são utilizadas para or­
ganizar as informações sobre os vegetais e, assim, constru ir 

chaves de classificação para a identificação desses organismos. 
l:xistem diversas maneiras de construir uma classificação. Por exemplo, as 

plantas podem ser classificadas de acordo com suas propriedades medicinais 
(como ocorre em determinados sistemas de medicina herbalística) ou de acordo 
com seus hábitats preferenciais (como em algumas classificações ecológicas). 
Uma classificação baseada na filogenia, como a utilizada no presente livro, tenta 
organizar os organismos em grupos baseados em suas relações evolutivas. 

Existem duas etapas básicas que devem ser consideradas para tal classifica­
ção. A primeira consiste em determinar a filogenia, ou história evolut iva, de um 
grupo de organismos. A segunda etapa deverá basear a classificação do grupo 
levando em consideração sua história. As duas etapas podem ser desenvolvi­
das, e geralmente o são, separadamente, de ta l forma que uma nova teoria de 
relacionamentos não deverá necessariamente levar a uma nova classificação. O 
presente capítulo salientará os procedimentos para determinação da história de 
um grupo e, a seguir, discutirá brevemente como podemos constru ir uma classi­
ficação a partir dessa história. 

Como as filogenias são construídas? 
Como descrito no Capítulo 1, a evolução não é apenas uma sucessão de des­
cendentes modificados, mas também envolve a separação de linhagens. Este 
processo pode ser visua li1ado em diagramas como os apresentados nas Figu­
ras 1.3 e 1 .4, porém eles são de difícil interpretação. A história evolutiva pode 
ser mais facilmente sumarizada em diagramas ramificados (Figura 2.1 A). (Alguns 
pesquisadores fazem distinções entre uma árvore evolutiva, uma filogenia e um 
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FIGURA 2.1 (A) Um modo simples de rede­
senhar o padrão de modificações apresen­
tado na Figura 1.4. São fornecidas descrições 
completas para cada um dos ancestrais e seus 
descendentes. (B) Uma forma mais simples de 
redesenhar a Figura 2.1 A, ilustrando apenas 
as modificações que ocorreram em diversas 
linhagens. 

(A) 

Pétalas brancas, 
caule lenhoso, 
folhas não-pilosas, 
cinco e~tarnes, fruto 
carnoso, testa da 
semente Lisa 

Pétalas vermelhas, 
caule herbáceo, 
folhas nào-pilosas, 
quatro L'stames, 
fruto seco, testa 
da semente lisa 

Pétalas vermelhas, 
caule herbáceo, 
folhas pilos,1s, 
cinco estames, 
fnito seco, testa 
da semente lisa 

Pétalas brancas, 
caule lenhoso, 
folhas não pilosas, 
cinco estames, fruto 
--.eco e ksta 

Pétalas brancas, 
caule lcnhosu, 
folhas não-pilosas, 
cinco estames, fruto 
seco, testa da 
semente com 

espinhos 

Pétalas vermelhas, caule herbáceo, 
folhas nào-pilosas, cinco estames, 
fruto seco, testa da semente lisa 

Pétalas brancas, caule herb,keo. 
folhas não-pilo-;as, cinco estames, 
fruto seco, testa da semente lisa 

da semenlc lisa 

(B) Testa da semente 
i"ru to carnoso 

Folhas pUosas 

Caule lenhoso Pétalas vermelhas 

diagrama ramificado ou cladograma, mas no presente texto 
esses termos são usados como sinônimos). Para evitar a re­
petição de estados de caracteres ancestrais mantidos em cada 
grupo, os sistematas geralmente anotam apenas os caracte­
res que sofreram modificação 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 derivados compartilhados na fi. 
gura 2.1B podem ser organizados hierarquicamente de mais 
inclusivos (p. ex., caule lenhoso ou pétalas venTtelhas) para 
menos inclusivas (p. ex., folhas pilosas, testa da semente com 
espinhos). Esta organização leva à óbvia conclusão de que as 
próprias plantas podem ser organizadas sob uma classifica ­
ção hierárquica que reflete sua his tória evolutiva. As plantas 
podem ser divididas em dois grupos: um grupo composto por 
aquelas que compartilham o estado de caráter derivado pé­
talas vermelhas e o estado de caráter ancestral de caule her­
báceo, e o outro composto por plantas que compartilham o 
estado de caráter derivado caule lenhoso e o estado de caráter 
ancestral pétalas brancas. Cada um desses grupos pode, por 
sua vez, ser dividido em dois outros. Dessa forma, a classifica­
ção pode ser derivada diretamente a parlir da filogenia. 

Observe que a hierarquia não é alterada pela ordem na 
qual as extremidades do~ ramos são desenhados. A forma, ou 
topologia, da árvore é determinada apenas pelas conexões 
entre os ramos. Podemos contar a "história" evolutiva a par­
tir de qualquer ponto da árvore, tanto para cima quanto para 
baixo. Isso nos mostra que os termos, acima ou abaixo não 
possuem um significado real, sendo simplesmente um reflexo 
de como escolhemos desenhar a árvore evolutiva. 

A partir desse ponto de vista, um curso de sisten,ática 
vegetal pode tanto ser iniciado pelo estudo de Asteraceae, a 
qual é considernda uma família "derivada"por alguns livros­
texto, e a seguir focar os outros integrantes do dado das Aste­
rídeas, como pode inicialmente focar as familias "primitivas", 
como Magnoliaceae e Nymphaeaceae. Estas últimas famílias 
compartilham apenas um conjun to de caracteres considera-

Pétalas brancas, caule herbáceo, 
folha, n5o-pilosas, cinco estames, 
fruto seco. testa da semente lisa 

dos ancestrais, no e ntanto estes também estão combinados 
com um grande n úmero de caracteres derivados. 

Determinando a história evolutiva 
;-Jos exemplos apresentados nas Figuras 1.3, 1.4 e 2.1, des­
crevemos a evolução como se estivéssemos acompanhando o 
seu desenrolar . .Naturalmente, isso raras vezes é possível, de 
tal forma que um dos desafios da sistemática é que ela deve 
inferir acontecimentos passados. O ptimeiro passo para poder 
fazer tais inferências consiste na análise de espécies existentes 
atualmente que apresentam proximidade em relação a carac­
teres que acreditamos serem herdáveis. Um caráter herdá­
vel é qualquer aspecto da morfologia da planta que pode ser 
b·ar1smitido geneticamente ao longo de um período de tempo 
evolutivo e que permaneça passível de reconhecimento. Por 
exemplo, sabe-se que a coloração das pétalas em plantas com 
fl ores, a estrutura da inflorescência e o hábito (padrão geral 
de crescimento) encontram-se sob controle genético, e que 
esses caracteres são geralmente herdados de forma estável de 
uma geração para a seguinte. Diversos exemplos de caracte­
res herdáveis são descritos nos Capítulos 4 e 5. 

A sistemática envolve necessariamente a observação de­
talhada e precisa dos organismos. Na ausência de descrições 
minuciosas e cuidadosas dos caracteres, a reconstrução da 
filogen ia e a descrição da história evolutiva se apresentarão 
destituídas de significado. Este tipo de classificação é im­
possível na ausência de uma morfologia comparativa exata. 
A avaliação da similaridade, em particular, é a base da bio­
logia comparativa e da sistemática. No entanto, determinar 
quais estruturas <le uma planlél podem ser adequadamente 
comparadas a estruturas de uma outra planta através das 
similaridades pode ser bem mais difícil do que imaginamos 
inicialmente. Podemos considerar duas estruturas como simi­
lares se (1) elas encontram se cm posição similar em ambos 
os organismos, se (2) apresentam similaridade cm nível de 
estrutura celu!a_r e histológica e/ou se (3) estão ligadas por 



(A) 

(Bi 

Colpos do pólen 
< 3 +---------+- 3 

FIGURA 2,2 Cada símbolo representa uma espécie ou grupo de espé­
cies de plantas h ipotéticas produtoras de pólen. Um grande subgrupo 
dessas p lantas apresenta pólen tricolpado. Do subgrupo, um grupo 
menor apresenta pétalas fusionadas e, das p lantas com pólen t ricol­
pado e pétalas fusionadas. um subgrupo apresenta as flores organi­
zadas em inflorescências em capítu lo. (A) O padrão descrito ilustrado 

meio de formas intermediárias dessas estruturas (seja pela 
presença de intermediários em diferentes estágios do desen­
volvimento de um mesmo organismo, seja por intermediários 
cm organismos diferentes). Estas três afirmações constituem 
os critérios de similaridade de Remane. 

Originalmente, Remane (1952) denominou esta lis ta de 
"Critérios de homologia". t\"cste livro, no entanto, o termo 
homologia é usado em um sen tido mais res trito, significando 
identidade por meio de descendência. Em outras palavras, 
se dissermos que um caráter é homólogo entre um grupo 
de espécies, estaremos dizendo que todas estas espécies her­
daram tal caráter a partir de um ancestral comum. Sob essa 
definição, a observação de similaridade é apenas o ptimeiro 
passo na determinação da homologia, pois nem todas as si­
milaridades observadas serão resultado de homologia~ (p. ex., 
similaridades estruturais podem evoluir independentemente 
em plantas não relacionadas que vivem cm ambientes se­
melhantes). Este texto segue o ponto de vista sustentado por 
muitos sistematas filogenéticos que argumentam que a ho­
mologia só pode ser determinada por meio da constrnção de 
uma árvore evolutiva. 

Caracteres, estados de caracteres e redes 
Grupos de plantas que compartilham detenninados estados 
de caracteres podem ser identificados mediante a observação 
de caracteres he_rdávei~. Suponha, por exemplo, que se obser­
ve diversidade no número de fendas (um cará ter) na super­
fície do pólen e que o pólen de um grande número de espé­
cies vegetais possua três fendas (um estado de ca ráter). Essas 
fe ndas são na realidade canais de germinação denominados 
colpos, e o pólen que possui três fendas é denominado trícol-

• Você deve estar ciente de que a palavra Jwmolagin possui d iferentes 
s ignific<1dos ~ que, ao ler um texto, é importan te conferir sempre o 
significado específico que o autor em questão confere a esse tenno. 

(C) 

Plantas cm 
estrela 

Plantas em 
círculo 

Plantas em 
quadrado 

Plantas em 
losango 

l nflurescL'ncia 
em capítulo' 

não +-----+ sim 

Colposdo 
pólen 

<3 

3 

3 

3 
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~talas 

livres 

livres 

fusionadas 

fusionada, 

Inflorescência 
cm capítulo? 

não 

não 

não 

sim 

sob a forma de um d iagrama de Venn com os estados de caracteres 
indicados. (B) O padrão redesenhado sob a forma de uma rede não­
enraizada; os caracteres estão indicados com linhas de marcação ver­
de forte, delimitando os diferentes estados de caracteres. (C) O padrão 
redesenhado sob a forma de uma matriz. 

pado. Dentro do grande grupo de espécies vegetais com pólen 
tricolpado, existe um grupo menor cujas pétalas (caráter) são 
fusionadas (estado de caráter) e, no interior desse grupo de 
pétalas fusionadas, é possível ainda observar um grupo com 
flores organizada_s em uma inflorescência do tipo capítulo . 
Esses gn.1pos, inse1idos uns nos outros, podem ser represen­
tados como uma série de estruturas ovais concêntricas em um 
diagrama de Venn, como ilustrado na Figura 2.2.A. 

A informação no diagrama de Venn pode também serre­
presentada sob a fo rma de uma rede (FigLtra 2.2B). Aqui os 
caracteres estão representados sob a forma de linhas verdes 
verticais, ou "marcas" (uma convenção que é vista ao longo 
das ilustrações de todo este texto) . Ao passo que as formas 
(espécies) posicionadas à esquerda da linha "pólen" apresen­
tam menos de três colpos, aquelas localizadas à direita da li­
n ha possuem pólen tricolpado. De forma semelhante, a linha 
"pétalas"indica uma mudança entre os estados de caráter livre 
e fusionado e a linha de inflorescência indica uma mudança 
entre flores organizadas em inflorescência e flores isoladas. Po­
demos contar o número de modificações ao longo da rede para 
determinar seu co111prime11to: da direita para J esquerda, cxis 
tem modificações para inflorescência, para pétala fusionada e 
para colpos no pólen, de tal forma que a rede pode ser descrita 
como apresentando um comprimento de lTês modificações. 

A mesma informação 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 
são então usados para preencher a ma triz. Modificações nos 
estados de caracteres são, ou hipotc liza se que sejam, modi­
ficações genéticas que pote_ncialmente distinguem grupos de 
p lantas na matriz. Dessa forma, as três modificações na rede 
da Figura 2.2B representam três modificações na seqüência 
gênica (e conseqüentemente nas proteínas resultantes), o que 
altera os estados de caracteres de algumas plantas. 

Na Figura 2.2, todas as plantas designadas pela mesma 
forma estão ilustradas como se tivessem se originado si mui-

--y -
LJ r 
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taneamente. Este arranjo geralmente indica ambigüidade; por 
uma questão de sim plificação do exemplo, não foi fornecida 
qualquer informação a respeito da ordem de origem evoluti­
va das plantas. Além disso, pressupomos que a determinJção 
dos diferentes estados de caracteres era absolutamente clara. 
No entanto, geralmente essa não é a realidade. Quando des­
crevemos a variação entre estruturas morfológicas similares 
mediate a di\~São do caráter cm estados de cJráter, estamos 
na verdade extrapolando uma hipótese de controle genético 
subjacente, mesmo considerando que raramente basearemos 
o pressuposlo nestes termos. 

Por exemplo, se duas espécies diferem na coloração de 
suas fl ores, podemos categorizar o ca ráter "cor das pétalas" 
como possuidor de dois estados, vermelho e awl. Através de 
tal catcgori,1,ação, estamos formando a hipótese de que gc 
nes que definem a coloração das pétalas foram modificados, 
ao longo de um período evolutivo, para a produção de flores 
vermelhas a partir de um a ncestral que possuía flores azuis 
ou para a prodt1ção de flores azuis a parti r de um ancestral 
com flores vem1elhas. Neste contexto, sabemos que de fato 
existem genes (p. ex., envolvidos na via das anlocianinas) que 
controlam a coloração das pétalas, e assim a inferência de 
dois eo:;tados controlados por uma "modificação genética" é 
uma possibilidade viável. :t"-:o cnlan lo, cm diversos casos, não 
possuímos qualquer idéia relativa aos mecanismos genéticos 
que controlam o estado dos caracteres estruturais observados. 
Ao propormos hipóteses sobre a natureza dos mecanismos 
relacionados às modificações, freqüe ntemente o máximo de 
certeza que podemos ter é que os estados de caráter são real­
mente distintos. No caso de caracteres quantitativos, como o 
comprimento das folhas ou o diâmetro do tubo da corola, isto 
significa determinar os dados quan ti tativos (p. ex., realizar as 
medidas) para certificar-se de que as medidas das espécies 
que estamos estudan do não apresentam sobreposição. 

Em d iversos ca racteres, estas medidas não somente apre­
sentam sobreposição como também apresentam alta varia­
bilidade, de tal forma que o pressuposto de existência de 
modificações genéticas subjacentes - e conseqüentemente a 
d ivisão em estados de caráter - não é apoiado por qualquer 
evidência. Nesses casos, os caracteres cm questão devem ser 
omitidos de qualquer análise filogenética (a menos que aso­
breposição seja causada por um número reduzido de indiví­
duos, caso cm que o caráter poderá ser categorizado como 
polimórfico para esta espécie e mantido na análise) . .vi.esmo 
considerando qt1e tais caracteres sobrepostos provavelmente 
reflitam modificações gen éticas ao longo de um tempo evo­
lutivo, dado nosso atual conhecimento, a sobreposição torna 
difícil a obtenção de informações confiáveis referentes a mo­
dificações gênicas subjacentes (mesmo considerando se que 
métodos que podem ser utilizados cm plantas com caracteres 
variáveis já foram desenvolvidos). 

A variabilidade e a sobreposição de caracteres morfoló­
gicos representam boas razões para o foto de diversos siste­
matas terem se d irecionado para o uso de dados moleculares 
na construção de filogenias. Com o surgimento de dados de 
seqüência nucleotídica de diferentes genes, o reconhecimento 
dos cstê\dos de caracteres moleculares (p. ex., se o nucleotídeo 
presente cm uma determinada posição é A, T, G ou C) é ge­
ralmente mais exato. No entanto, isto não é sempre verdade 
quando as seqüências gênicas são de difícil alinhamento ou se 
os fragmentos de restrição apresentam um tamanho muito se­
melhante. O ci~o de estados de caracteres moleculares em sis 
temática vegetal é abordado detalhadamente no Capítulo 5. 

Árvores evolutivas e enraizamento 
A figura 2.2 ilustra três diferentes formas de representação e 
organização de observações fei tas em vegetais. Mesmo que 
se considere que a rede (Hgura 2.2B) se assemelhe de certa 
forma a uma linha de tempo, ela não corresponde a tal re­
presentação. A rede pode ser lida da esquerda para a direita, 
da direita para a esquerda ou, dependendo do caso, do centro 
para as extremidildes. Para transfo rmar uma rede em uma ár­
vore evolutiva, faz-se necessário determinar quais modifica­
ções são relativamente mais recentes e quais ocorreram mais 
distantes temporalmente. Em outras palavras, a árvore deve 
ser enraizada. O enraizamento polariza as modificações nos 
caracteres, dando a elas uma direção específica. 

Se você imagina que uma rede é um pedaço de uma fita, 
. poderá man ter as con exões exatamente iguais, mesmo que 
determine o enraizamento em diferentes locais. i\ rede apre­
sentada na Figura 2.2B foi redesenhada na Figura 2.3, mas 
com enraizamento em três diferentes pontos. Observe que o 
comprimento de cada árvore (ou cladograma) é igual ao com­
primento da rede original - 3 - e que todas as conexões são 
as mesmas, apesar de a ordem dos eventos de modificação de 
caractere,:; poder diferir consideravelmente. 

Por exemplo, no enraizamen to ilustrado na Figura 2.3A, 
as plantas ancestrais possuíam pólen com menos de três col­
pos, pétalas não-fu sionadas e flores isoladas, ao passo que 
podemos concluir, a partir da Figu ra 2.3B, que as plantas 
ancestrais apresentavam os estados de caráter exatamente 
opostos. Na Figura 2.3C, a árvore está enraizada de tal modo 
que o ancestral possuía pólen tricolpado. Jvlais tarde, o pó­
len foi alterado de forma a conter menos de três colpos em 
uma lin hagem, enquanto outra linhagem manteve o estado 
de caráter do pólen cm três colpos e posteriormente adquiriu 
pétalas fu sionadas e flores cm inflorescências. 

O enraizamento de uma árvore filogenética é crítico para 
a interpretação de como ocorreu a evolução vegeta], e d iferen­
tes enraizamentos sugerem diferentes padrões de modifica­
ção (diferentes polarizações de caracteres). Muita discussão já 
ocorreu enh·e os sistema tas cm relação a como deve ser deter­
minada a posição da raiz. Uma sugestão freqüente consiste no 
uso de fósseis. No entanto, o simples fato de que uma planta 
extinta tenha sofrido fossilização não significa que sua linha­
gem tenha se originado antes das linhagens referentes às plan­
tas atuais; a única certeza que temos é que ela morreu antes. 

Ao determinarmos a história evolutiva, estamos interes­
sados em determinar quando linhagens divergiram umas das 
outras (ou seja, quando os taxa se originaram). Ê interessante 
saber quando um táxon desapareceu, mas este fato per sP não 
nos auxilia no estabelecimento de suas origens. (Obviamente, 
os fósseis são extremamente úteis quando incluídos como taxa 
adicionais cm uma filogenia. Freqüentemente eles apresen ­
tam combinações de estados de caráter que não mais ocorrem 
em taxa atuais e podem afetar a estmtura geral de uma árvore, 
algumas vezes de íorma surpreendente e informativa.) 

Em geral, as árvores evolutivas são enraizadas mediante 
o uso de w11 organismo aparentado ao grupo que está sendo 
estudado: um grup9-externo. Quando selecionamos um gru­
po-externo, devemos assumir apenas que todos os integrantes 
do g:rt1po interno (integrantes do grupo que está sob estudo) 
estejam mais intimamente relacionados entre eles do que com 
o grupo-externo; em ou tras pa lan·as, o grupo-externo deve 
ter se separado da linhagem do grupo interno a ntes da diver­
sificação deste. Geralmente, vários grupos-externos são utili-
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(A) 

" 
~ ~ i rn 

não Jnílorescência 

FIGURA 2.3 Três possíveis en raizamen­
tos para a rede da Figura 2.28. Observe 
que, em cada caso o número de passos 
evolutivos (modificações de estados de 
caracteres) é o mesmo que o apresenta­
do na rede não-enraizada. ~ íusionadas em capítulo' 

(B) 

(C) 

livres Pétalas 

~3 

< 3 Colpos 
do pólen 

~ livres 

Pétalas 
~ fusionada~ 

ynao' ' 
sim Infloresceneta 

cm capítulo? 

::, 
ú. 

~sim 

não Inflorescência E 
# ~ fusionadas em capítulo' 

livres Pétalas 

zados. Se um grupo-externo é adicionado a uma rede, o ponto 
no qual ele se posiciona é definido como a raiz da árvore. 

l\'o caso das Figuras 2.2 e 2.3, todas as plantas ilustra­
das são plantas com flores (angiospennas), e seus parentes 
atuais mais próximos são as coníferas, Cycadales, Gnetales, 
ginkgos, ou um grupo destes (ver Capítulos 7 e 8). )Ia Figura 
2.4A, u ma conífera foi adicionada à matriz da Figura 2.2C 
(Poderíamos ter utilizado todas as gimnospermas como gru­
pos-externos, mas, para manter um exemplo simplificado, foi 
escolhida apenas uma). 

Visto que coníferas não possuem pétalas ou flores, dois 
dos caracteres devem ser categorizados como não passíveis 
de aplicação, mas sabemos que o pólen de coníferas não 
possui três colpos. Com esta informação, a conífera pode ser 
adicionada à rede como grupo-externo, como na Figura 2.4B. 
Uma vez que a corúfera se liga entre as espécies cm estrela, 
a árvore pode ser enraizada e redesenhada como na Figura 
2.4C Essa árvore corresponde à árvore enraizada na Figura 
2.3A e fortalece a hipótese de que a Figura 2.3A reflete com 
precisão a história evolutiva. 

Observe que a árvore pode ser desenhada de diversas 
maneiras e ainda assim refletir a mesma história evolutiva. 
Através da comparação entre as Figuras 2.5A e B e a Figura 
2.4C mostramos que podemos girar os braços da árvore em 
torno de qualquer dos pontos de ramificação (nós) sem que a 
ordem in ferida dos eventos seja afetada. 

Em uma árvore enraizada (e somente cm uma árvore en­
raizada), podemos detern1inar quais gnipos são monofiléticos 

(compostos por um ancestral e todos os seus descendentes). 
Dessa forma, no exemplo da Figura 2.4(, as plantas represen ­
tadas por losangos são monofiléticas (i.e., formam um dado). 
De fato, as plantas com flores de pétalas fusionadas e arranjo 
floral em inflorescências em capítulo são da família Asterace­
ae, que é conhecida por formar um grupo monofil ético. As­
sim, o fato de ter flores em inflorescê ncias cm capítulo é uma 
sinapomorfia (i.c., é um caráter derivado compartilhado, ou 
indica a monofilia) das Asteraceae, o caráter de pétalas fu­
sionadas é um caráter derivado compartilhado (sinapomor­
fia) que une as espécies represen tadas em quadrado com as 
espécies representadas em losango e o fato de apresentar 
pólen tricolpado indica a monofilia do conjunto formado pe­
las plantas representadas em círculos mais quadrados mais 
losangos. 

Observe quão importante é o enraizamento para a de­
terminação de monofilia. Se a Figura 2.3B fosse a opção de 
enraizamento correto da filogenia de plantas com flores, en­
tão pétalas fusionadas e flores cm capítulo seriam os estados 
de caracteres ancestrais (geralmente denominados simple­
siomorfias) ao invés de serem sinapomorfias. Neste caso, as 
espécies indicadas por losangos e quadrados não comparti­
lhariam qualquer carátei' derivado e não incluiriam todos os 
descendentes de seu ancestral comum; algu ns desses des­
cendentes tornaram-se as plantas representadas por círculos 
e estrelas. Assim, se a Figura 2.38 fosse correta, as espécies cm 
quadrado e losango não representariam um grupo monofilé 
tico (corno ocorre com o enraizamento na Figura 2.3A). Em 

s-
V 
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FIGURA2.4 (A) A matriz da Figura 2.2C, mas 
com os estados de caracteres adicionados 
para uma conífera. (B) A rede não enraizada 
da Figura 2.28 acrescida de uma conífera, de 
acordo com os estados de caracteres apre­
sentados na Figura 2.4A. (C) A rede da Figura 
2.4B enraizada com a conífera. Observe que a 
história evolutiva é a mesma que a apresen­
tada na Figura 2.3A. 

(B) 

(A) 

Plantas cm estrela 

Plantas em círculo 

c ,,lpos 
do pólen 

<3 

3 

Plantas cm quadrado 3 

Colpos do pólen 
<3-3 

3 

Conífcro <3 

Péta las 
ivrcs +---+ fusionad 

Pétalas 

hvre~ 

livres 

fusionadas 

fusion.1das 

N.io 
aplicável 

In florescência 
cm capíh.1l0? 

não 

não 

não 

sim 

'\Jão 
aplic.:ívcl 

I ntl(1re .... cêr1< .. '.i1 
em capítulo? 

não,.._.. sim 
----0,1------11-----¼ ---

(C) 

vez disso, elas constituiriam um grupo parafilético, o qual 
inclui um ancestral comum e alguns, mas não todos, descen­
dentes desse ancestral. 

Como mencionado anteriormente, um estado de caráter 
que é derivado (sinapomórfico) em um dado momento pode 
tornar-se posteriormente ancestra l. :--.!a Figura 2.4B, pólen tri­
colpado é um caráter derivado compartilhado por um grande 
grupo de plantas com flores . Ele é uma s inapomorfia e indi­
ca a monofilia de um grupo às vezes denominado eudicoti­
ledôneas. Em relação ao grupo com pétalas fu sionadas, no 
entanto, pólen tricolpado é um estado de caráter ancestral, 
ou plesiomórfico. Ele corresponde a algo que Iodas as cs 
pécies no grupo herdaram de seu ancestral comum e, assim, 
não é capaz de dar indicações a respeito das relações en tre 
os in tegrantes do grupo. Estados de caracteres plesiomórficos 
não ~ão capazes de indicar rel.:ições evolutivas no grupo em 
estudo, pois evoluíram antes que qualquer dos taxa que estão 
sendo comparados e foram simplesmente mantidos nas dife­
rentes linhagens do grupo 

Algumas vezes, a monofi lia de um grupo é fnd icada pelo 
fa to de que seus estados de caracteres não ocorrem em qual­
quer outro organismo. Por exemplo, todos os integrantes da 
fanulia das gramíneas (Poaceae) possuem um embrião que 
difere do embrião de qualque r outra angiosperma. Podemos 
então gera r a hipótese de que o emb1ião das gramíneas é 
exclusivamente derivado consti tuindo uma sinapornorfia de 
Poaccae e indica que a família é monofilética. Isto equivale a 
dizer que qualquer enraizamento lógico da árvore filogenéti­
ca levará à mesma conclusão. 

_ -;;:,-- slm 

nao Inflorescência 
-;;:,-- fusionadas cm capítulo? 

li,Tes l'étalas 

Geralmente é possível encontrar evidências de que um 
grupo é monofilético mesmo sem o apoio de uma enorme 
análise filogenética baseada cm computação. '.\Ja verdade, a 
maioria das análises filogenéticas (algumas vezes referidas 
como cladísticas) era realizada manualmente até a metade 
da década de 1980. Os caracteres são inicialmente divididos 
em estados de caráter, como em qualquer análise filogenética. 
A seguir, o estado de caráter do grupo-externo (ou grupos­
externos) é assumido como sendo o ancestral (Stevens 1980; 
í:Vatrous e VVhccler 1981; Maddison c t a i. 1984). Em outras 
palavras, cada caráter é polarizado, ou direcionado. O estado 
de caráter derivado compartilhado, ou sinapomórfico, pode, 
então, ser utilizado como evidência de monofil ia, e pode­
se construir um cladograma baseado nos estados de caráter 
sinapomórficos (Quadro 2A) . [ sse tipo de raciocínio geral­
mente é útil em uma primeira formulação de hipóteses, por 
exemplo, pnra tes tar se grupos taxonômicos existentes são 
m onofi léticos e, dessa man eira, nomeá-lo~ adeqL1adamcntc. 

Escolhendo árvores 
Como foi demonstrado nas discussões anteriores, a deter· 
m inação da história evolutiva de um· grupo de organismos 
é conceitualmente bem simples. Inicialmente, caracteres são 
observados e divididos em estados de caráter. /\ seguir, a par­
ti r desses estados, um d iagrama de Venn (ver Figura 2.2.A), 
w11a m.:itriz de caracteres x taxa (ver figura 2.2C) ou uma rede 
ramificada (ver Figura 2.2B), podem ser construídos. Poste­
riormente, mediante a inclusão de um grupo-externo, a rede 

2 
I 



USI 

Péta · livTes 

/".,...,, 3 
~ (B) 

<3 Colpos * 
do pólen 

SISTEMÁTICA VEGETAL 19 

FIGURA 2.S Duas formas diferentes de desenhar a 
árvore da Figura 2.4C. Observe que nem o compri­
mento, nem a ordem hipotét ica dos eventos sofre 
modificação. 

Inflorescência 
em capítulo? ão 

pode ser enraizada para a produção de uma árvore evolutiva, 
um cladograma ou uma fi logenia. 

Dois fenômenos, no entanto, tornam a prática da deter­
minação da história evolutiva uma tarefa muito mais difícil: 
paralelismo e reversão, que algumas vezes são referidos em 
conjunto como homoplasia. O paralelismo é a ocorrência 
de estados de caráter similares cm organismos não relaciona­
dos. (Vários autores fazem d istinção entre paralelismo e con 
vergência, mas para a presente discussão trataremos ambos 
como equivalentes.) Uma reversão ocorre quando um estado 
de caráter derivado é revertido para o estado ancestral. 

Para fornecer um exemplo claro, vamos dividir o grnpo 
que havíamos denominado "plantas cm estrela" cm plantas 
em estrelas vermelhas, plantas cm estrelas douradas e plantas 
em esh·elas brancas. Assumiremos que as plantas em estre­
las douradas e as brancas possuem um único cotilédone, ao 
passo que as demais plantas possuem mais de wn (incluindo 
a conífera). Vamos ainda assumir que as plantas cm estrelas 
brancas possuem pétalas fusionadas. Podemos adicionar o 
caráter número de cotilédones à matriz da Figura 2.4A para 
criar a matriz da Figura 2.8A, a qual fornecerá a mesma infor­
mação que a rede apresentada na Figura 2.8B. 

Agora, vemos que, de ocordo com essa rede, ocorreram 
duas modificações paralelas na fusão de pétalas. Contando o 
número de modificações nessa rede (seu comprimento), che­
gamos a cinco: um parncolpos do pólen, um para flores cm 
infl orescências em capítulo, wn para número de cotilédones 
e dois para fusão de pétalas. 

:--lesse exemplo, um grupo baseado na fusão de pétalas 
seria considerado polifilético. Grupos polifiléticos possuem 
duas ou mais linhagens ancestrais nas quais estados de ca­
racteres se desenvolveram paralelamente. (Apesar de d is­
tingll innos aqui grnpos parafiléticos de grupos polifiléticos, 
muitos sis tcmatas têm observado que a diferença é tênue e 
simplesmente denominam tanto grupos parafiléticos quanto 

fusionadas Pétalas 

~ 

polifiléticos como grupos não-rnonofiléticos.) A fusão de pé­
talas nesse caso não é homóloga, pois não é capaz de passar 
no teste definitivo de homologia: congruência com outros ca­
racteres em urna análise filogenética. 

Por que não desenhamos a rede de tal fonna que a fusão 
de pétalas tenha-se originado apenas uma vez? Uma rede as­
sim montada está ilustrada na Figura 2.8C. Nesta configuração 
temos apenas uma modificação no padrão de fusão de pétalas, 
mas são necessárias duas modificações em número de cotilé­
dones e também duas modificações no número de colpos do 
pólen, o que gera wna rede de seis passos de comprimento. 

Cada uma das redes pode ser convertida em uma filoge­
rúa por meio do enraizamento mediado pela conífera, mas as 
filogenias darão d iferentes sugestões sobre o modo de evo­
lução das plantas. :---la Figura 2.8B, o número de cotilédones 
e o número de colpos do pólen apresentaram-se estáveis ao 
longo do tempo evolutivo, ao passo que a fusão de pétalas 
surgiu duas vezes, independentemente. Na Figura 2.8C, pos 
tulamos que tanto o número de cotilédones quanto o número 
de colpos do pólen sofreram modificação duas vezes ao longo 
do período evolutivo, ao passo qlle a fusão de pétalas evoluiu 
apenas uma vez. Mediante o desenho de qualquer uma des­
sas redes, seremos capazes de propor uma hipótese acerca de 
como ocorreu a evolução - ou seja, que modificações genéti­
cas ocorreram, com que freqüência e em que ordem. 

Como ambas as redes mostram, as duas h ipóteses são di­
ferentes. Assim, como detenninar qual das duas é a hipótese 
correta? Não existe um caminho que dê uma resposta ine­
quívoca. A evolução dessas plantas não foi presenciada por 
qualquer um de nós. Podemos, no entanto, propor, e algumas 
propostas parecem ser mais prováveis e corretas do que ou­
tras. Um dos caminhos possíveis a serem seguidos começa 
com a questão, "Qual é a explicação mais simples para essas 
observações?" Por meio dessa questão aplicamos uma regra 
que é amplamen te usada na ciência, conhecida como nava-
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QUADR02A O método Hennigiano 
Grupo(s) externo(,) li 

FIGURA 2,6 Três espécies imaginárias (1, li e Ili) e um grupo-externo. 

Ili No, e:-.emplos apn'sl'ntados ,1té aqui, uma 
rede é construída e a seguir(' polari.LC1da por 
meio da determinação do iocal de cone,ão 
do grupo-externo. No entan to, alguns sis­
tematas prderem polarizar inicialmente os 
caracteres mediante o uso de um ou •nais 
grupos-externos e, a seguir, construir a flo­
gé'ni,1. Isso nos leva ao conceito original de 
análise filogl'nética proposto por \\'ili l len­
nig (ver Capítulo 3). 

Considere, por ('Xemplo, a~ plantas hi­
potéticas .:iprcsentadas na Figur.:i 2.6 Neste 
caso, assume ~e que os e~tac.los de caráte• do 
grupo-externo sejam ancestrais (plesiomór­
fico~) e que são representado, por O; l'otados 
de caráter de• 'vados são representado, pdo 
numeral 1 ou por nt1mi:-ros maiores (Tllb<'la 
2. l). I\Ja seqüência, tnis estaJo, de caráter 
são uQdos para geriJ uma matnz de e~ ,Ítcr 
x t.ixon (fahrla 2.2). 

A seguir, é construída um,, .írvoie tilo­
g,'nética (ou cladoitrama) na qual o, taxa 
~crão agrupados (posicionados sobre o 

TABELA 2.1 Estados de caráter morfológicos usados na análise cladística das três espécies imaginárias da Figura 2.6 

Estado de caráterª 

Caráter morfológico Plesiomórfico Apomórfico 

l Raiz 

2. Caule 

\lcnos de 1 mm de espessura (O) 

Glabro (0) 

1\-ldi~ de 5 mm de e-;pt•,,ura (1 ) 

Pu bcscentc (1) 

3. folhas 

4.\'enaçào 

5. Pecíolo 

6 Base da lâmina 

7. Partes do perianto 

8. Partes do perianto 

9. Flores• 

Alternas (O) 

Pcniné1Yea (O) 

Ausente (O) 

Aguda (O) 

4 (O) 

Livres (O) 

Em grupos de 3 (O) 

11A codificJção do cstJdo de caráter é dadJ entre par~ntcses. 

Opo'-las (1) 

Palmada (1) 

Presente("!) 

Cordada ( 1) 

3 (1) 

Fus1onddas (1) 

Solit.iria~ (1) 

l10bse1w qu~ a condiç.io referente à 'nflo c<&nci,1 (flores soUt~rias t't'T''h tlore,, ~m grupos de 3) só podc M.'r poLHi,.ada se torem utílu.iJ,,- gru·,os 
cx~emos adu.u>nais. 

lha d e Occam: não desenvolva uma hipótese mais complexa 
do que a necessária para explicar os dados. A aplicação deste 
princípio de ~implicidade, ou parcimônia, nos conduz a prc 
ferir a menor rede. O fato dc ela ser mais curta não a toma 
correta, no entanto ela represen ta a explicação mais simples 
para os dados. 

No exemplo que apresentamos aqui, no qual existem pou 
cos caracteres e poucn homoplasia, é fácil construir a menor 
rede capa7 de ligar os organismos. :'Ja maioria dos ca~os reais, 
no entanto, diversas redes são possÍ\Cis e não fica imediata 
mentc óbvia a solução que aponta qual delas será a mais curta. 
Felizmente, algoritmos computacionais foram desenvolvidos 
para comparar árYores e calcular seus comprimentos. 1 ntre os 

programas mais amplamente utilizados estão PHYl IP (Fel 
senstcin 1989), NONA (Coloboff 1993) e P/\Ul" 4.0 (Swo 
fford 2000). Lsses programa-; avaliam os dados a re.,peito de 
árvores possíveis (por meio de uma bu,ca e>.austiva) e geram 
propostas lógicas sobre a topologia das árvores mai.., curtas 
(buscas de bmnch-aml-bounri ou buscas heun.,t1cas). 

Se os taxa ~ão numerm,os, apenas algoritmos hcuríst1 
cos podem ser usados. No cntnnto, esses algorítmos podem 
falhar na identificação da .í1vore, ou árvores, mais curta(s) 
tendo em vista o grande número de árYores possívC'i<;. 1'01 
exemplo, as relações possíveis entre três taxa podem ser ex­
pres-;as por meio de apena., três árvores enraizadas [i\(B,Qj, 
[B(,\,C)] e [C(A.B)]. No entanto, com um número m;:11or de 
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TABELA2.2 Matriz de caráter x táxon para as três espécies hipotéticas da Figura 2.6, baseada nos 
caracteres da Tabela 2.1 

Caracteres 

Taxa 1 2 3 4 5 6 7 8 9 

Espécie I o o o o o o o 
Espécie li o o o o o o 
Espécir Il i 1 1 1 

Crupo(s) cxtemo(s) o o o o o o o o o 

mesmo rnmo) de acordo com as cvidên­
oas fornecidas pelo compartilhamL'nto de 
estados de caráter derivado:, (smapomor­
fias). A pre~ença de um estado de caráter 
derivado (,1pomorfia) em dois /n,.a sugere 
que eles ,ompartilhem um único ancestral 
comum no qual houve a eYolução inicial 
da apomorfia; assumc>-se que os dois taxa 
lenham herdado a apomorfia (ou novi­
dade evolutiva) dcssc ancestral. Assim, 
seguindo o princípio da parcimônia, o 
cladog,ama representa a hipótesL· mais 
simples que pode explicar o padrão de es • 
tados de caráter dl'rivados. 

t,1! forma que esta similaridade não estaria 
baseada no ancestral comum. Observe, 
no entanto, que caules pilosos podem ter 
e\'Oluído cm um ancestral comum mais 
recente dessas três rspécies e então ter 
sido perdido (uma reversão) na espécie Il. 

características ancestrais compartilhadas. 
Tais características não são informativas 
sobre as relações. Em contraste, \'Cnação 
pJlmada, folhas com base cardada (l'm 
forma de coração) e flores com perianto 
c>m três partes fusionadas são estados de 
caráter derivados característicos da espé­
cie Ul. Esses estados de caráter demados 
característicos (autapomorfias) também 
não são informativos no que dii respeito 
às relações filogcnéticas da espécie li 1. 

O compartilhamento de folhas pi­
nadas com bases agudJs (formando um 
ângulo menor que 90°) e flores com o pe 
rianto cm quatro partc>s separadas nas es­
p&ies I e li são simplcsiomorfias; estas são 

Uma hipóteSC' sobre as relaç&?s evo 
lutivas entre as espfr1es I, li l' Ili da Fi­
gura 2.6 t•~tá apresentada na Figura 2.7. 
Partc-sc da hipótest• dL' que as cspécies li 
e fJI compartilham um ancestral C'omum 
caracterí~ttco. pois cla:, compartilham os 
estado~ de caráter deri,·ados 3 e 5 (ver 
Tabela 2.1 ). Ambas a~ espécies possuem 
folhas opostas e pccioladas, que foram 
considc>radas como originadas em seo 
ancestral comum. De forma semelhante, 
a presença compartilhada de flore; solitá­
rias apóia o reconhl'cm, cnto de um grupo 
monofilético mais inclusivo qm• contém 
as espéciL·s 1, IT e 111. 

A presença de caules pilosos nas es­
pécies I e lil é homoplásica, ou seja, pres­
supõe se que C'aulc~ pilosos tenham eva 
luído cm paralelo nestas duas espi'.-c1es, de 

taxa, o número potencial <le árvores se expande rapidamente; 
por exemplo, quatro tnxn geram 15 árvores, cinco dão origem 
a 105 áIYores, seis podem gerar 945 árvores e dez taxa geram 
3-1.459.425 árvores! 

O método de parcimônia é amplamente utiliLado, fácil 
<lc ser apl icado a modificações morfológicas e possivelmen­
te o mais intuitivo dos métodos de recon~truçào de árvores. 
A parcimônia funciona bem quando as taxas evolutivas são 
lentas o suficiente pma que similaridades ao acaso (devido 
ii evolução indcpemlcntc de estados de caráter idên ticos cm 
duas ou mais linhagens) não encubram estados de caráter 
compartilhados a partir de um ancestral comum. Sob taxas de 
modificação mais e levadas, no entan to, os métodos de par-

9 

li 

2 

11T 

6 

4 

FIGURA 2.7 Uma árvore filogenética 
ilustrando as relações evolutivas hipotéti­
cas para as espécies imaginárias da Figu­
ra 2.6. As sinapomorfias estão indicadas 
na árvore. 

cimônia ficam suscetíveis a um fenômeno conhecido como 
"atração dos ramos longos" (Quadro 2B). O utros métodos de 
reconstrução de árvores usam diferentes critérios na escolha 
<la melhor (ótima) árvore. Ao imé'> de escolher a árvore con­
tendo mcnrn, modificações evolutivas, podemos converter a 
matriz de caráter x táxon para uma medida de similaridade 
ou dissim1laridade entre as plantas e então construir uma 
rede que minimiza a <lissimilaridade; este é conhecido como 
o método da mínima distância. Alternativamente, podemos 
desenvolver teorias a respeito das probabilidades de modifi 
cação de um estado de caráter em outro e então utilizar essas 
probabilidades para c.:ilcular a verossimilhança que um de­
terminado diagrama ramificado voi levar íl um determinado 
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FIGURA 2.8 (A) Uma matriz de caráter x táxon. (B) Uma rede não 
enraizada baseada na matriz em 2.8A. Observe que a fusão de 
pétalas parece modificar-se duas vezes. O comprimento da rede 
é igual a 5. (C) Uma outra passivei rede não enr<1izada, baseada 
na matriz em 2.8A. Distintamente da rede apresentada em 2.8B, 
a fusão de pétalas modifica-se uma única vez, mas o número de 
cotilédones e de colpos do pólen são modificados duas vezes. O 
comprimento da rede é igu<1I a 6. 

(B) 

(A) 

Plantas em 
c,trela vermelha 

P lantas em 
estrela dourada 

Plantas em 
estrela branca 

Plantas em 
círculo 

Plantas cm 
quadrado 

Plantas em 
lo~ango 

Conífera 

1-

Colpo, 
d J o pó cn 

<3 

<3 

<3 

3 

3 

3 

<3 
1 

lníloresccncia Numero de 
•til as cm cap(tu o? coti édonc, 1 1 

livres não 2 

livres n~10 1 

ÍL1~10nada~ não 1 

livres ndO 2 

fus,onadas nao 2 

fo,ionadas sim 2 

-- -
t\;Jo '\ao 

aphc,lvcl 1 aplk,nt•I >2 

11 fusio- Pétalas 
_\nada, +--+ 

Número de 
cotilédones 
1 +---+ >l 

Colpo~ do pólen 
<3 ..- 3 

1 nflorescência 
em capítulo? 

nàO+---+Sim 

CCJ 

Número de 
cotilédone, 
1->I 

* 
Co!pos do pólen 

<3 ----. 3 

grupo de dados observados. A árvore que apresentar a mais 
alta verossimilhança é selecionada. Assim, esta abordagem é 
denominada método de máxima verossimilhança (Felsens 
tein 1981; Hillis et ai. 1993; Huelsenbeck 1995; Swofford et ai. 
1996) (Quadro 2C). Para breves descrições de vários métodos 
atuais de reconstrução filogenética, ver Hall 2003. 

Avaliando a homoplasia 
As análises de parcimônia minimizam a importância de ca­
racteres que se modificam em paralelismo ou em reversão. 
Se existem muitos desses caracteres homoplásicos, a árvore 
filogenética pode resultar de um artefato dos caracteres que 
escolhemos, e uma pequena modificação nesses caracteres 
levará a uma árvore diferente. A medida de homoplasia mais 
simples e comum cm uma árvore filogenética é o índice de 
consistência (CI), o qual considera a quantidade mínima de 
modificação evolutiva possível (o número de modificações 
genéticas) dividida pelo comprimento real da árvore (o nú­
mero de modificações genéticas presentes na árvore). 

Na rede ilustrada na Figura 2.28, cada caráter da árvore 
representa uma única modificação genética e cada um dos 
caracteres é modificado uma única ve:l, de tal forma que o 
índice de consistência é 3/3 = 1,0. l\a rede da Figura 2.8B, 
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<3 

existem quatro caracteres binários (passíveis de uma modi­
ficação), mas um desses caracteres (fu~ão das pétalas) é mo 
dificado duas vezes na árvore, de tal forma que o índice de 
consistência é 4/5 ~ 0,80. 

Os índices de consistência podem também ser calculados 
para caracteres individuais. Nesse ca~o, o CI é igual ao núme 
ro mínimo de modificações possíveis (uma, para caracteres 
binários) dividido pelo número de modificações presentes 
na árvore. Por exemplo, o CT de fusão das pétalas (ver Figura 
2.8B) é 1/2 = 0,50. Para uma dada matriz de caráter x táxon, 
a rede ou árvore mais curta também apresentará o mais alto 
índice de consistência. Baixos índices de consistência indicam 
a presença de muitos caracteres que contradizem a árvore 
evolutiva. 

A comparação dos índices de consistência cm grupos de 
dados é uma tarefa perigosa, pois o CI apresenta algumas 
propriedades indesejáveis. 1 m primeiro lugar, um caráter 
que sofre modificação uma única ve7 cm apenas um táxon 
apresentará um índice de consistência igual a 1,0, apesar de 
tal caráter não ser informativo em termos das relações exis 
tentes. Este tipo de caráter derivado e único é algumas vezes 
denominado autapomorfia. Por exemplo, se uma das plan 
tas de estrela vermelha na figura 2.8B tivesse folhas pilosas 
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QUADR02B A atração dos ramos longos 
a b a b J\ atração dos ramos longos foi original 

mente identificada por Felsenstein (1978) 
como um problema potencial para as 
análises filogcnéticas. Se existem grandes 
diferenças entre as taxas de evolução de 
caracteres entre linhagens, de tal forma 
que algumas linhagens apresentam uma 
evolução muito mais r~pida que outras, 
e se os caracteres possuem apenas u m 
número limitado de estados de caracte­
res, então ramos muito grandes podem 
ser conectados a outros ramos longos cm 
uma árvore, mesmo que ek~ não tenham 
uma verdadeira relação de proximidade 
(Figura 2.9). F.ste problema é particular­
mente agudo em dados de seqüências de 
])NA, nos quais cada caráter apresenta 
apenas quatro possíveis est.idos, e para os 
quais as taxas de mutação são amplamcn 
te va riáveis. 

-- -- --
.,.. - - - ........ 

- - ~a~a:ie;e; - -
homuplásico 
(paralelism 

(A) Filogenia verdadeira: 
28 passos 

(B} Á1vorc gerada a través de 
análise de parcimônia: 
26 passos 

Esse fenômeno ocorre porque diversas 
modi ficações aleatórias, algumas das quais 
ocorrem em paralelo nas linhagens que 
estão evoluindo rapidamente, superam as 
modificações que fornecem informações 
sobre a ancestralidade comum. O proble­
ma não pode ser resolvido pela adição de 
mais caracteres (pares de bases, no caso de 
seqüências de DNA); isto apenas adicio­
naria o número de paralelismos que co­
nectam as linhagens com rápida evolução. 

FIGURA 2.9 A at ração dos ramos longos, uma situação na qual taxas evolut ivas extre­
mamente desiguais provocam uma falha na parcimônia. (A) Uma filogen ia verdadeira. As 
linhas pontilhadas mostram estados de caráter que surgiram em paralelo nas linhagens 
que originaram a e b. (B) A mesma filogenia reconstruída através de parcimônia. O nú­
mero de paralelismos compartilhados entre a e b é maior do que o número de caracteres 
que conectam a e c, de tal forma que a e b aparentam ser taxa irmãos, com paralelismos 
(na filogenia verdadei ra) tratados como se fossem caracteres derivados compartilhados 
por a e b. 

Essa situação pode afetar todos os 
diferen tes métodos de reconstrução de 

árvores. \!o entanto, com o modelo evo­
lutivo correto, métodos de máxima veros­
similhança (ver Quadro 2C) são menos 
afetados por esse problema (apesar de 
sabermos que a de terminação do mo­
delo correto pode ser bastante difícil) . A 

atração dos ramos longos é basicamente 
um problema de amostragem e pode ser 
atenuado mcdiantê' a inclusão de taxa que 
sejam relacionados aos taxa mais próxi­
mos das extremidades terminais dos ra­
mos longos. 

ao passo que todas as outras plantas na rede tivessem folhas 
não-pilosas, a caracter ística pilosidade das folhas não seria 
de qualquer ajuda para indicar as relações existentes entre 
a planta com folhas pilosas e as demais. Em outras palavras, 
o caráter seria não-informativo. l\"o en tanto, visto que ca­
racteres não-informativos sofrem modificação uma ún ica 
vez, eles apresentam um CI <lc 1,0. Se adicionássemos vários 
caracteres não-informativos a uma análise, o C! geral seria 
inchado de acordo com a presença desses caracteres e da­
ria uma falsa impressão de q ue diversos carncteres estariam 
dando suporte à árvore. Caracteres não-informativos, por­
tanto, são geralmente omitidos antes do cálculo do índice de 
consistência. 

O índice de consistêncio é também sensível ao número 
<le taxa na análise (Sandcrson e Donoghue 1989) : anál ises 
com muitos taxa tendem a apresentar Cls mais baixos do que 
análises com menos taxa. Esta relação é verdadeira tanto para 
dados morfológicos quanto para dados moleculares e cm 
análises de espécies, gêneros ou famílias. 

O uso do índice de retenção (RI) evita os problemas 
sumarizados nos dois parágrafos an ter iores, além de outra 
limitação do CI (V,'ilcy et al. 1991; Forey ct ai 1992). O CI 
deveria variar de valores próximos a O (um caráter que sofre 
modificação muitas vezes na árvore) até 1,0 (um caráter que 

sofre uma ún ica modificação), mas geralmente a amplitude 
real é muito menor. Por exemplo, n a matriz da Figura 2.SA, 
apenas dois grupos - as plan tas em estrela bran cas e as plan­
tas em estrela douradas - possuem um único cotilédone. Se 
as plantas com um único cotilédone se encontram todas em 
um ú nico n:nno da rede, como na Figura 2.SB, então o CI 
para número de cotilédones é igual a J ,O. Se elas não são 
re lacionadas, como na Figura 2.SC, então o CI é 0,5 (1/2), 
que é o menor valor possível na árvore. Assim, em vez de 
variar enh·e O e 1, o CI varia entre 0,5 e 1,0. O RJ corrige esse 
estreitamento da amplitude do CI comparando o número 
real de modificações no caráter com o número máximo pos­
sível de modificações. O RT é computado por meio do cál­
culo do comprimento máximo possível da árvore, que é o 
comprimento que ocorreria se o estado de caráter derivado 
se originasse in dependentemente cm cada um dos taxa no 
qual e le está presente (i.e., se todos os taxa que possuem o 
estado de caráter derivado não fossem rclacionado1>). O Rl 
então considera o comprimen to máximo m enos o compri­
mento efetivo, dividido pelo comprimento máximo menos o 
comprimento mínimo: 

(Lmáx Lcfnv..J / (Lmáx - [mi,,) 

Portanto, na Figura 2.8B, o RI é (9 - 5)/(9 - 4) = 4/5 - 0,80. 
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QUADR02C Métodos de verossimilhança e Bayesiano 
,\nálises d<' parcim,,nia ,.io ainda muito 
comuns cm análi~es filogenélicas, mas, 
no caso de análise~ que usam seqüências 
Je DNA como caracteres, o emprego de 
métodos de vcro,similhança e Bayr~iano 
está se tomando mais rotinl·tro. Esses mé­
todos se bJ~eiam no pressuposto de que 
a, mutaçõ<'q em um.1 ,cqüência de DNA 
ocorrem Jc maneira aleatória. Ao longo 
de um período de tempo c,·olutiYo, ,e a 
pwbabilidade de ocorrer mutação cm um 
dt'termin,tdo nuclcotídeo é dl' 1/100, en­
tão esperamos que um nuclcotídeo tenha 
~ido mutad0 em uma sequf>ncia de DNA 
de 100 nucleolítk-us de comprimento. 
Não temos conhecimento a respeito de 
qual base em particular sofrerá a mutação, 
mas sabemos que uma ba~c será a ltcrnda. 
Se o período de tempo cnn,iderado for 
duplicado, teremo~ uma expectativa de 

duas mutações cm nossa ~eqüênc- ia hi­
potética. Fm geral, u número esperado de 
modificações será igual à l,llw de mutação 
multiplicad.i pelo tempo; essa fórmula é 
frcqüentcmentr ~imbol i1:,1Ja por µt. ;,,/o 
drcorrer de períodos cada ,·ez maiores, 
m.iis b.is<'s serão modificadas até que, 
cm um determinado ponto, uma ~egun­
da mutação ocorrerá sobre um sítio ante­
norrnentc Já moditicado. Novamente, não 
saberenws que ,ítio cm particular sofrerá 
ôsa segunda mutação, mas podemoses­
timar que isso tenha ocorrido por causa do 
número total de mutações observadas na 
~qüência. /\ teoria básica de probabilida­
de nos permite estimar o número de mu 
tações Hextras"no sítio. Os compriml'ntos 
dos ramos usados na criação da jrvore 
filogenétic.i inco1purarào estas mutações 
extras que teremos inferido. Em con1unto, 

todos o, nossos pressupostos a n'spcito 
Ja probabilidade dí.' muta~õcs específicas 
con,titucm um modelo de evolução. Os 
métodos de verossimilhança e Baycsiano 
são conhecidos como mo.itodos bJsl'aJos 
cm modelos, pois incorporam 'déias ares­
peito das probabilidades de modificação. 

O embasamento estatístico trórico 
Ja aborJ.igem dos métoJos de ,erossi­
milhanç.i e Baye~iano é bastante distin­
to. No entanto, em termos práticos, uma 
principal distinção é a vdocidadl' com 
putacion.1I As análises de máxima Vl'ros 
similhança precisam de um tempo maior 
para serem efetuadas, e as análises de 
bomstrap requerl'm computadores de alto 
desempt•nho. O método Baycsiano ,·sl1ma 
o suport<' para a árvore ao mesmo trmpo 
cm que computa a árvore e conseqüente­
mente, é mais , áp1do. 

Resumindo árvores evolutivas 
As análises de parcimônia freqüentemente encontram múl 
tiplac; árvores, todas com o mesmo comprimento, mas com 
diÍl'rentes ligações t'ntre os taxa. Também, cm alguns casos, 
diferentes métodos de análise resultam em árvores que apre 
sentam topo logias difere ntes e, conseqüentemente, contam 
histórias evolutivas diferentes sobre os mesmos taxa. Além 
disso, estudos que usam tipos diferentes de caractert'<; (p. ex., 
seqüências gênicas, morfologia) pot.lem chegar a d iferentes 
ár,orec;. rm YC✓• de escolher uma entre as diferente., ár.·ores, 
neste caso, os sistematas podem simplesmente identificar 
quais grnpos são encontradoc; em todas as árvores mais cur 
ta-;, ou que são formados pl•lo uso de todos os métodos de 
a nálise, ou que estão presentes em diferentes tipos de ma 
trizes de caracteres. i\s informações cm comum entre essas 
árvores podem ser 1esumidas em uma árvore de consenso. 

Árvores de consenso estrito contêm apenas grupos mo 
nofiléticos comun., a todas as árvores. Por exemplo, análises 
de diferente<; conjuntos de dados deram origem a diferentes 
idéias a respcilo das relações existentes entre as primeiras an 
gio!-.pennas. L.,m estudo envolvendo a seqüência dt• -l genes 
originou a árvore evolutiva ilustrada na Fii:,rura 2.lOJ\ (a qual 
foi simplificada para faci litar o pres('nte exemplo) (Rydin et 
ai. 2002). A c1dição de outras seqüências gênicas, e a análise 
destas por meio de Lima metodologia distinta da anterior 
mente usada, resultou na ár.-'ore da Figura 2.108 (8urleigh e 
Mathews 2004). Ambas as árvores mostram que as angios 
pcrmas são irmãs da ,:; gimnospermas e que as gimnospermas 
são monofiléticas. As c:Írvores também mostram que Gnetales 
e as coníferas (Pinaceae mais coníferas não Pinaceac) estão 
intimamen te relacionadas. Conseqüentemente, o consenso 
estrito dos dois cladrogramas (Figura 2.lOC) mostra as gim 
nospermas como monofilt>ticas e as Gnetalc mais coníferas 
como um clado. 

No entanto, exi<;lem diferenças entre ª" duas hipóte 
ses evolutivas .. A árvore baseada em 4 genes sugere que as 

Gnetales são innãs de toda,:; as coníferas, ao passo que a ár 
vorc baseada cm 13 genes indica que as Gnctalcs .,50 irmãs 
apenas das Pinaccae, as quais constituem um subgrupo das 
coníferas. \!a árvore de consenso estrito (Figura 2. IOC), as 
Gnetales, Pinaccae e con íferas não Pinaceae aparecem como 
originadas ao mesmo tempo. lsso significa que os d,xios di!> 
poní\'eis não são capazes de informar se elas se originaram 
simultaneamente ou uma após a outra e, assim, não é poss1 
vel deterrninannos t'm que ordem elas se originaram. 

A ocorrência de múltipla., linhagens se originando a partir 
do mesmo nô aparente no diagrama é, gernlmente, Lima ex 
pressão de ambigi.üdaue.1\ c'Írvore baseada cm 13 g,mcs suge 
re que as Cycadalcs são irmãs de todas as demais gimnosper 
mas, mas, na ár.1orc baseada cm 4 genes, tanto as Cycadales 
quanto ginkgo e o dado que cont0rn toda'> as demais gim 
nospcnnas aparecem como se CT\'Cs~cm se originado simul 
taneamentc. i\ ambigüidadr na árvore de 4 genes nos leva 
a concluir, que na verdade, não sabl'mos quais linhagens de 
gimnospennas surgiram primeiro. l'sta incerte,:a se reflete na 
árvore de consenso estrito, Lt ma vez que todas estas linhagens 
estão desenhadas como se originando ao mc<;mo tempo. 

Quando muitas árvores são comparadas, pode ser interc:; 
sante saber se um determinado dado aparece na maioria ue 
las, mesmo que ele não ocorra em todas. Uma ár.-on.' consen­
so de maioria mostra todos os grupo:, que aparecem cm 50% 
OLt mais da,; árvores. Se um determinado dado está presente 
na maior parte d~ árvores mais parcimoniosac;, ele será repre 
sentado na árvore consenso de maiona Qunto a uma indicação 
da porcentagem de árvores mais parcimoniosas que apresen 
tam o dado). A árvore consenso de maioria será inconsistente 
em relação n algumas das árvores originais e, dessa fonna, for 
necerá apenas um resumo parcial da análi~e fi logen6tica. 

Uma árvore de consenso semi-estrito é freqüentemen­
te muito útil, sobretudo cm compa1 ;:ições Je filogcnias com 
taxa terminais que apresent.:im apenas pequenas diferenças, 
ou filogenias que tenham .,ido construidas a partir de dife 
rentes fontes de caracteres. (; comum, por exemplo, construir 
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árvores a partir de dois conjuntos diferentes de caracteres 
(p. ex., seqüências gênicas e dados de morfologia) e concluir 
que ambos os conjuntos de caracteres indicam a monofilia 
de um grupo determinado de espécies. t\:o entanto, um úni­
co conjunto de caracteres pode resolver as relações en tre as 
espécies. A árvore de consenso semi-estrito indica todas as 
relações apoiadas por uma das árvores, ou por ambas, e não 
refutadas por qualquer un, a delas. 

Por exemplo, apesar de a árvore baseada em 4 genes (Fi­
gura 2.101-\) não fornecer qualquer informação sobre a ordem 
na qual se originaram as Cycadalcs, ginkgo e as demais gim­
nospermas, a árvore baseada cm 13 genes (Figura 2.1 OB) nos 
dá informações a este respeito. As d uas árvores, na verdade, 
não são conflitantes, apesar de ser verdade o fato de a árvore 
baseada em 13 genes nos fo rnecer informações mais exatas. 
Dessa forma, a árvore de consenso semi-estrito segue o ar­
ranjo da árvore baseada cm 13 genes no que se refere a esses 
três grupos (Figura 2.10D). 

A probabilidade de modificação 
evolutiva em caracteres 
/\.o tentar inferir a história evolutiva de um grupo, depende­
mos de uma descrição (modelo) implícita ou explícita do pro­
cesso evolutivo (ver Q uadro 2C). Q uan to mais acuradamente 
a descrição refletir o processo evolutivo, maior será nossa ca­
pacidade em estimar a his tória evolutiva. Esse fato é parti­
cularmente importante para espécies muito divergentes em 
filogenias moleculares, para as quais métodos de parcimônia 
íreqüentemente geram resultados conflitantes (ver Quadro 
2B). No caso de nucleotídeos em uma seqüência de DNA, 
assume-se que mutações ocorram aleatoriamente, apesar de 
esta presunção freqüentemen te ser modificada para refletir 
mecanismos hipotéticos de evolução molecular. 
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FIGURA 2,10 (A) Filogenia das plantas com 
sementes baseada em dados de seqüências de 
DNA provenientes de 4 genes. (B) Filogenia das 
plantas com sementes baseada em dados de se­
qüências de DNA provenientes de 13 genes. (C) 
Consenso estrito das árvores representadas em 
A e B. (D) Consenso semi-estrito das árvores re­
presentadas em A e B. (A baseada em Rydin et 
ai. 2002; D modificada a partir de Burleigh e Ma· 
thews 2004.) 

O desenvolvimento de um modelo é muito mais difícil 
no caso de caracteres morfológicos, pois geralmente não te­
mos informações em relação ao n úmero de genes que estão 
envolvidos, nem conhecemos que tipos de modificações nes­
ses genes levarão a diferen tes estados de caráter. Em todo o 
caso, certos pressupostos deverão ser considerados se quiser­
mos dar andamento à análise. (E, cabe salientar, não existem 
métodos que sejam totalmente isentos de pressupostos1) Os 
principa is pressupostos deverão estar relacionados com a 
possibilidade de modificações específicas em estados de ca­
racteres e a possibi lidade de reversõcs e paralelismos. 

Ordenando os estados de caracteres Os caracteres na Figu­
ra 2.8A apresentam apenas dois estados. Tais caracteres com 
dois estados (binários) são interpretados como representan­
do uma única mudança genética (p. ex., a partir de um estado 
com um único sulco, ou monossulcado, para um estado tri­
culpado). Ao longo de um período de tempo evolutivo, na­
turalmente, tais caracteres podem continuar a sofrer modi­
fi cações. Por exemplo, o pólen tricolpado foi modificado em 
algumas Caryophyllalcs de tal maneira que apresenta forma 
esférica, com muitos poros regularmente espaçados em sua 
superfície (assemelhando-se bastante a uma bola de golfe); 
este pólen é dito pantoporado. 

Se tivermos que incorporar o caráter colpos do pólen em 
uma matriz que con tém alguns tarn com pólen pantoporado, 
esse caráter apresentará três estados: monossulcado, tricolpa­
do e pantoporado. Os colpos do pólen representarão, portan­
to, um caráter com múltiplos estados (multiestados), contTas­
tando com os caracteres binários discutidos anteriormente. 
Caracteres mullicstados geram uma difícil questão: quantas 
modificações genéticas estão envolvidas? 

É possível que o pólen monossulcado tenha dado origem 
ao pólen tricolpado, o qual, por sua vez, tenha sofrido modi-
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FIGURA 2.11 Três hipóteses alternativas a respeito da evolução da 
morfologia do pólen. (A) Pólen monossulcado foi modificado em t ricol 
pado, que a seguir foi modificado em pantoporado. Como ilustrado, o 
caráter é ordenado e irreversível. (8) Pólen monossulcado foi modifica 
do em tricolpado e, independentemente, em pantoporado. Aqui, nova 
mente, o caráter é ordenado e irreversível. Se as flechas forem desenha 
das com pontas em ambas as extremidades, poderemos interpretar o 
caráter como sendo reversível. (C) Qualquer tipo de pólen pode ser mo 
dificado em qualquer outro t ipo. O caráter é não-ordenado e reversível. 

ficações, originando o pólen pantoporndo; es!'>a progrl'Ssão se 
adequa ao que imaginamo!'> que deve ter acontecido nas an 
gim,permas ilO longo do período de tempo C\·olutívo (Figurn 
2.1 li\) . (Lembre-se de que o grupo-externo não pos'>ui pó 
len tricolpado.) Esse cenário necessita de dua'> modificações 
genéticas. Também necess1til que ª" modificações tenham 
ocorrido em ordem; ou seja, o pólen pantoporndo -;ó poderá 
originar se após o c;urgimcnto de pólen tricolpado. Se acei­
tarmos essa série de eventos, teremos ordenado os caracteres 
mult i estado. 

Mesmo -;e decidirmos permitir re\ ersõe., nos estados de 
caracteres ou seja, se considerarmo!', a pos<,ibilidade de que 
W11 pólen pantoporado possa origin;ir um tricolpado e que o 
pólen tricolpado pos,a reverter em monossulcado - o caráter 
ainda permanecerá orden ado. São necessários doi~ passos 
evolutivos (genéticos) para partir do pólen monossulcado e 
chegar ao pólen pantoporado e d01s passos para partir do 
pólen pantoporado e chegar JO monossulcado. Uma análi 
se fi logcnética na qual todos os caracteres são tratado!-> como 
caracteres ordenados é algumas ve.ces refc1 ida na literatura 
como uma análise de parcimônia d e Wagner. 

Se desconhecemos completamenle as plantas envolvidas, 
podemos considerar a possibilidade de que pólen monossul 
cado lenha originado pólen tricolpado e que, cm um evento 
independente, pólen monossulcado tenha originado pólen 
pantoporado (Figura 2.11B). Essa seqüênci.i sugeriria qut-> 

existe uma modifica<_ão gt'netica que pcrrnitc a moditícação 
de pólen monossulcado para pólen tricolpado, assim como 
uma modificação que perm11\' a modificação Je pólrn monos 
sulcado parn pólen pantoporado, mas qut-> uma mudança de 
pókn tricolpado para pantoporado l~ impossível. Nestt' Ca'-O, 
o caráter ainda permanece ordenado, mas .. egue t.m caminho 
diferente do que est.í ilustrado na Figura 2. 1 li\. Se 0 possíwl 
a revcrc;ão, dois pas.,os são rwcessários par.i, partindo do pó 
len tricolpado, chegar-se ao pólen p.intoporado, e dob passos 
são necessários do pólen pantnporado para o tricolpado. 

l'.m relação a caracteres morfolôg-irns e l'stados de carJ 
ter, geralmente nào temos certeza das modif-icações possÍ\e1s, 
de ta l fom1.1 que é comum tratarmos caracteres multiestado 
como não ordenados (Figura 2.llC); esse ml'todo é freqüen 
temente denominado parcimônia de Fitch. '\;o ca~o de um 
caréÍ ter não 0 1denado, postLilamos <1 penas uma modiíicação 
entre qua1-,quer dois estados. Caracteres de seqi.tL'ncia de 
D\IA são caracte11:s multiestado com quatro l'c;tados (adeni 
na, timina, gLJanina e citosim1). l\'ão r possÍn'l tra t<1 lo~ como 
ordenado,;; Lima adenina não preci-.a obrig ... toriarnente ser 
substituída por urna citosina ante:, de ~er substituída por uma 
gua11ina. De-.~a forma, caracteres dt' 1):--.J;\ são :,empre trata­
do., como não orJL ·1ado<; e plenamente re\ l'rsíveis. 

Reversões, paralelismos e pesagem de caracteres '\la redt· 
da Figura V!B, foi hipotet zado que a fusão de pét:t,as te\ L 

origt'm dua-. vezes, de forma independente. Para p1 oduw a 
redt' da Figura 2.8C, ligeiramente mais longa, foi necessário 
permitir que o núme ·o de cotilédones sofrt•sse modificação 
de um para mais dt' um, e novamente fosse alterado para 
um - ou seja, t'.) Ue sofresse reversão. lvlcdiante a comparação 
das .'if\·ore., das Figuras 2.Rll e C \.'-;taremos, portanto, com­
parando duas hipóteses: ( 1) que mutações cm genes que le 
vam à fusão de pétalas ocorreram m,iis de uma vez e (2) que 
mutaçõe!', cm genes que controlam o número de cotilédones 
ocon eram e, a seguir, houw reversão de seus efeitos. Ao de 
cidir que a rede da 1-igun, 2.8B é mais curta do que a redl• 
apresentada na Figura '.U,(, contamos todos os passos por 
igual, tndependentcmente do fato de indicarl'm paralelismos, 
revcrsões ou origens únicas. 

fo;sa abordagem pode ou não ser considerada ra1oável. ,\ 
lei de Dolln, por exemplo, sugere que, n o ca-.o de rnracteres 
muito complexos, a origem por paralelismo é ba .. tante im 
prová\·el, <10 passo que il re\·ersão pode ser rclativnmcnte facíl 
(Mayr e Ashlock 1991). O pressuposto é que Jiversos gene:, 
devem ser alterado-. para que Lima estrutura morfologica se1c1 
criada, mas que uma modifitação C'rn apcn,i:, um de.,ses ge 
nes fará com que a estrutura possa ser perdida. 

Podemos introduzir a lei de Dollo no processo dL• e~colha 
de lllna áf\·ore lazendo com que o ganho de t•<otruturas conte 
mais do que a perda; o processo é denominndo parcimônia 
de Dollo. (Ob\;amentc a dl'finição dos termos ganho e pmla 
neccc:;sitarão de um,1 árvorr t'nrai1<1da; por conseqüencia, a 
parcimônia de Dollo não pode ser aplicada a uma rL'de não 
cnrmzada.) 

Determrnados caracteres às vezes ~ão pesados nns <1n,í 
lises filogenél icas. L.:stc peso reflete o pressuposto de que de 
termrnados caracteres deverão ser mais difíceis de alterar do 
que outros. Pode-se hipotctizilf, por exemplo, que n a 11atomi,1 
da fo lha é umil cnracterística menos prov<hl'l de sofrer mo 
dificaçâo do que a presença de pêlos na folha (pubL•scênciil) 
e que, portan to, uma modificação cm um c.-iráter ana tômico 



da folha poderá ser contabilizada como equivalente a duas 
modificações na pubescência, com o intuito de contagem de 
passos em uma árvore. 

Tais deci'iões de peso relativo podC'm facilmente tomar­
se subjetivas ou arbilrárias C' corre-se o risco de q uC' elas 
direcionem os resultados do estudo para a identificação 
de agrupamentos específicos. (Por exemplo, o investiga­
dor pode teori..:ar, "Meu grupo favorito de espécies possui 
uma anatomia de folhas interessante; portanto, eu acho que 
a anatomia da folha é algo filogeneticamenlc importante; 
conseqüen temente, eu colocarei peso extra nesse caráter cm 
minha análic;e filogenélica. "Neste caso, não será surpreen­
dente que o grupo de espécies favorito se apresente como 
monofi lético.) 

Considerando-se a possibilidade de direcionamento, os 
sistematas geralmente tentam baseai ~uas decisões de pe­
sagem cm critérios objclivo~. l,;'ma abordagem usada é a de 
efetuar um procedimento de análise filogenética preliminar 
com lodos os caracteres apresentando pesos iguais. O resul 
tado dessa análise irá identificar quai.:; caracteres po.,~uem 
menos homoplasias na(s) árvore(s) mais curta(<;); os caracte­
res menos homoplásicos podem receber maior peso cm aná­
lises subseqüentes, um processo conhecido wmo pesagem 
sucessiva. 

Outra abordagem wnsistc cm basear os valores em infor 
mações relativas às bac;es genéticas que delineiam os caracte 
res. Por exemplo, em análises de seqüências de Dl\A, trans­
versões (modificações pL1rina ➔ pirimidina ou pirimidina ➔ 
purina) recebem maior peso que transições (modificações 
purina ➔ punna ou pirimidina ➔ p1nmidina), pois é '>a bido 
que tra nsições ocorrem majs freqüentemente<.' são mais fa 
cilmente revertidas. A aquisição de um sítio de restrição pode 
receber um peso superior ao da perda de um sítio de restrição, 
pois os caminhos para o ganho desse sítio de restrição são em 
menor número do que as posc,1bilidades para a perda do sí 
tio (ver Capítulo 5). Além disso, caracteres 
complexos (presumivelmente controlados 
por muitos genes) podem receber um peso 
superior ao de caracteres simples (presu-
mivelmente controlados por um menor 
número de genes), considerando-se que 
caracteres simples sejam mais passíveis 
de modificar por seleção ao longo de um 
período de tempo evolutivo. 

A abordagem mais comum, utilizada 
na maioria das análises preliminares, con- !?.'.%> 
siste cm pesar igualmente todos os carac- d >" 
teres. Apesar de esta abordagem ser rcfe 
rida muitas ve1es como "não pesada", ela 
na realidade assume que todos os carac-
teres são igualmente passfveis de alternr e 
são igualmente pesados. (73J 

F16URA 2.12 A única árvore mais parcimo­
niosa encontrada na análise de Lyonieae (taxa 
em negrito, linhas em azul) usando dados de 
seqüências do gene matK. O comprimento dos 
ramos está indicado sobre as linhas; valores de 
bootstrap estão em parênteses; índices de decai­
mento (d) aparecem sob as linhas. Comprimento 
= 425, índice de consistência= 0,60. (Fonte: Kron 
e Judd 1997.) 
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Como pano de-fundo, em qualquer discu.,são qw <.'nvol­
ve pesagem, existe o pressuposto de que todos os caractere~ 
dos organismos evoluem independentemente Tal prcs'-Upü'> 
to requer que uma modificação em um caráter não aumente a 
probabilidade de modificação cm outro caráter. Assim como 
o pressuposto anterior, este -;crá freqüentemente tranc;gredi 
do; por exemplo, uma modificação na coloração da flor pode 
ter como conc;eqüência uma mudança cm seus polinizadores, 
o que, por sua \'Cz, pode aumentar a probabilidade de modi 
ficação na forma da corola. A infração desse pr<.'ssuposto ob­
viamente afetará a pesagem dos caracteres, de tal forma que 
a probabilidade de modificação de quaisquer dois caracteres 
não será sempre a mesma. 

Podemos acreditar em uma árvore evolutiva? 
Uma .:írvorc evolutiva representa apenas um modelo ou hi­
pótese, nosc;a melhor supo:;;ição sobre a história de um gru­
po de plan tas. Conseqüentemente, algumas propostas serão 
melhores, ou pelo menos mais convincentes, do que outras. 
O uso de um critério de otimi;ação é uma das formas pelas 
quais podemos avaliar a árvore evolutiva; de todas as possí­
veis descrições da história, preferimos aquela que requer n 
menor número de pasf>os, ou que possui a máxima verossimi 
lhança, ou a d iqância mínima. No entanto, as árvores podem 
ser avaliadas mais precisamente. Para fins da presente dis­
cussão, continuaremos a nos deter cm filogemas geradas por 
métodos de parcimônia (i.e., com o menor número possível 
de passos evolutirns). 

Nos métodos de parcimônia, a árvore mais curta dispo 
nível é preferida cm relação a u1T1a árvore mais longa. '\!o 
entanto, algumas porções da árvore podem ser mais confiá­
veis do que outras. Isso ocorrerá se reversões e paralelismos 
(ou mesmo fo lhas nn interpretação de caracteres) afetarem 
alguns grupos de plantas mais freqüentemente que outros, 

22(100 

4 67) 
d=l 

2(51 
,i 1 

18(100 
d > 6 

3S(100 
11>6 

25 

3 

d =l 

21 

7 

Gaultlwrin rrioplty/111 

Vaccimm,r 11wcrnl,H JXl'l 

Pieris formoso 

Pieris JJl1illymfoli11 

'----- Pims florilnmda 

H 
Agarisla populifo/ia 

12 
Agnrista s111icifoli11 

f J>ieris 

f Agarista 

Craibiode11dro11 y1111na11euse 
17 

Lyo11i" ov11/ifolill 

Lyo11i<1 ligustriua I Lyo11ia 
Lyo11ia l11cida 

Lyo11ia ferrugi11e11 
]'/ 

Sphe,w/011111 dmc,,p/1~/10,dc< 

22 S:m..,:xdz.ri rncanmta 

Ham11111mlla i1yp11u1d,"' 



28 JuDD, (AMPBELL, KELLOGG, STEVENS & ÜONOGHUE 

(A) (J '-' 

~ ~ ~ 8 
~ '1,1 ... ~ B ";3 ..e ..e 
8 ;g § § ~ 
~ Sn~5§ 
~ i (lo j 

1 óvulo 

(B) (J 

"' 8 
" (ü 

~ § ~ 
u ~ o 
~ 2 õ ~ .; 
l Ji ~ 

por carpelo 

Perda de 
---~ células 

oleííeras 
rbaceous 

Perda das células 
Caule lenhoso oleíferas 1 óvulo 

(C) 

Arvore mais curta 

árvore mais curta e 
das árvores um 
passo mais longas 

FIGURA2.13 (A) Filogenia das angiospermas {linhas azuis), indicando 
os pad rões de modificação em relação à presença ou ausência de célu­
las oleíferas, número de óvulos por carpelo e hábito da planta (lenhoso 
ou herbáceo). (B) Uma árvore alternativa, um único passo mais longa 
do que a árvore apresentada em A, mostrando os padrões de modifi­
cação para as mesmas características. Observe que o hábito herbáceo 

ou se as modificações evolu tivas ocorrerem em freqüências 
demasiadamente baixas na histór ia de um determinado 
grupo. 

Cma forma simples de avaliar o suporte para urna parte 
específica de uma á rvore é pela análise do número de modi 
ficações gené ticas que ocorrem em um ramo q ue leva a um 
determinado grnpo, juntamente com os índices de consis­
tência dos caracte res. Por exemplo, uma filogenia de alguns 
in tegran tes das Ericaceae baseada em dados de seq üências 
de DNA (Figura 2.12; Kron e Judd 1997) encontro u 18 mo­
dificações no ramo que leva ao d ado Lyonia. Em uma aná­
lise de caracteres morfológicos para os mesmos taxa, foram 
observados quatro caracteres que sofriam modificação ex­
clusivamen te ao longo do ramo de Lyonia. Em outras pa­
lavras, uma série de modificações q ue ocorreram durante a 
origem do c lado Lyonia levou à produção de novas caracte­
rísticas que não são en con tradas em n enhuma outra parte 
da família. Grupos como o clado Lyonia que compartil ham 
diversos caracteres que não ocorrem em outros pontos do 
cladograma são mais confiáveis do que grupos que com­
partilha m apenas alguns poucos caracteres altamente ho­
moplásicos. 

(D) 

Á rYore u rn passo 
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com um va lo r de 
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é agora considerado como havendo evoluído uma única vez, mas q ue 
a perda de células oleíferas e a redução do número de óvulos ocorre­
ram duas vezes. (C) Consenso estrito da árvore mais curta e de árvores 
um passo mais longas (Figuras 2.13A e B). (D) A mesma árvore ilustrada 
em A, ilustrando ramos com valor de decaimento igual a 1. (Dados de 
Doyle et ai. 1994.) 

Outra forma de avaliar o quanto os dados apóiam a ár­
vore é determinando se um grupo de interesse ocorre em 
outras árvores q ue sejam quase tão curtas q uanto a q ue está 
sendo observada. Em outras palavras, suponha que tenhamos 
questionado se exis tem outra~ formas de analisar caracteres 
homoplásicos que levam a árvores que sejam um, dois o u três 
passos mais longas. 

Por exemplo, em um estudo sobre a diversificação das an­
giospermas (Doyle et ai. 1994), a árvore mais curta indicou que 
as linhagens que divergiram mais p recocemente nas angios­
permas eram as monocotiledôneas e os lírios-d'água (::--Jym­
phacaceae; ver Capítulo 9). Tsso signtfi ca que o caráter caule 
herbáceo foi adquirido uma vez e foi perdido posteriormente, 
ao passo que a red ução para um óvulo por carpelo ocorreu 
uma única vez, e o caráter células oleíferas foi adquirido e 
perdido uma única vez (Figura 2.13A). Por outro lado, árvores 
um passo mais lo ngas, nas quais as linh agen s de angiosper­
mas mais antigas correspondem às magnólias, sugerem que 
caules herbáceos evoluíram uma vez, mas que a redução no 
número de óvulos ocorreu duas vezes e que ocorreram l-rês 
modificações no caráter células oleíferas (aquisição uma única 
vez e perda d uas vezes ou vice-versa) (Figura 2.13B). 



Assim, observando árvores um passo mais longas, pode­
mos hipotctizar que alguns caracteres são menos homoplá 
sicos, ao passo que outros são mais homoplásicos. Se agora 
analisarmos o consenso estrito de todas as árvores, incluindo 
as mais curtas e aquelas um passo mais longas, todas as linha­
gens precoces de angiospcrmas estão ilustradas como se tives 
sem radiado a partir de um ponto único, indicando incerteza 
na ordem em que elas rea lmente evoluíram (Figura 2.13C). 

Você pode observar que vários dos ramos p resentes nas 
árvores mais curtas não estão presentes nas árvores que 
possuem um passo a mais de comprimento. Dessa forma, 
nen hum destes ramos está ilustrado no consenso estrito; 
cm outros termos, eles "colapsam", ou "decaem". Podemos 
indicar esse fato por meio do posicionamento do numeral 
1 próximo a cada um dos ramos colapsados na árvore mais 
curta (Figura 2.130). Este número é o índice de decaimen­
to, também conhecido como índice de Brcmcr, e representa 
o n úmero de passos extras necessários para encontrar árvores 
que não contenham um grupo determinado. Ele fornece uma 
medida relativa de quanto a homoplasia nos dados afeta o 
suporte a um grupo cm particular. 

O índice de decaimento não é estatístico, o que, depen­
dendo do ponto de vista, pode ser considerado uma vanta­
gem ou urna desvantagem. Visto que a história acontece urna 
única vez e não pode ser repetida, é impossívd replicar um 
experimento evolutivo. No entanto, decididamente, é pos­
sível testar se os dados de caracteres são diferentes do es­
perado para um processo aleatório, mesmo considerando se 
que existem muitas formas diferentes de aleatorizar dados de 
sistemática. D iferentes testes que utilizam técnicas de alea­
torização já foram desenvolvidos. Provavelmente, o método 
mais amplamente utilizado é a análise de bootstrap. 

A análise de bootstrap aleatoriza os caracteres no que 
se refere aos taxa. Corno exemplo, observe a matriz da Figura 
2.8/\ e a leatoriza as colunas ao mesmo tempo em que man­
tém fixas as linhas. Pegue aleatoriamente urna coluna da ma­
triz original para que esta seja a primeira colu na de uma nova 
matriz. A seguir, escolha outra coluna para que seja a segun­
da colw1a e assim sucessivamente até que urna nova matriz, 
contendo o mesmo número de colunas que a matriz original, 
tenha sido criada. Visto que re tornamos à matriz origi nal a 
cada um dos passos para escolher uma nova coluna, alguns 
caracteres podem estar representados várias vezes na nova 
matriz, ao mesmo tempo cm que alguns poderão ser omiti­
dos. Esse método é geralmente descrito como amostragem 
aleatória com reposição. 

A Figura 2. ·14 mostra a matriz <.la Figura 2.8A amostrada 
aleatoriamente com reposição; obseive que o primeiro cará­
ter da matriz original (colpos do pólen) foi selecionado duas 
vezes, ao passo que o terceiro caráter (inflorescência cm ca 
pítulo) foi perdido durante o processo de seleção aleatória. 
Muitas matrizes aleatorizadas são construídas, e árvores mais 
parcirnoniosas são encontradas para cada nova matriz. Esse 
processo é usado para criar um conjunto de pelo menos 100 
árvores, que podem ser resu midas em uma árvore de consen­
so (ver páginas 24-25). Na árvore de consenso de bootstrap, 
u m dado com valor de bootstmp de, digamos, 95% estava pre­
sente cm 93% das árvores geradas na análise de bootstrap. 

A filogenia da Figura 2.12 ap resenta tan to os índices de 
decaimento quanto de bootstrap, aliados ao comprimento dos 
ramos. Podemos observar que os valores de decaimento e de 
bootstrap são altos para o gênero Lyonia, indicando que os da­
dos dão suporte para a monofilia do gênero, ao .passo que a 
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FIGURA 2.14 Matriz da Figura 2.8A, amostrada com reposição, como 
ocorreria para o primeiro passo de uma análise de bootstrap. Observe 
que no processo de amostragem o caráter colpos do pólen foi amos­
trado duas vezes, ao passo q ue o caráter inflorescência foi omitido. 

ligação en tre Agarista e Pieris é apoiada por apenas 51 % das 
árvores de- bootstrap, e, em árvores com apenas u m passo a 
mais de comprimento, os dois gêneros não são irmãos, o que 
é indicado pelo valor de decaimento igual a 1. 

Outra excelente forma de conferir confiança aos agrupa­
men tos presentes em uma árvore é comparar filogenias que 
tenham se baseado em diferentes conjuntos de caracteres. Por 
exemplo, filogenias baseadas em morfologia, em seqüências 
de DNA de cloroplasto (cpDNA) e cm seqüências de DNA 
nuclear podem (e freq üentemente são) comparadas. Se essas 
filogcnias apresentam agrupamentos similares, podemos ter 
uma maior confiança de que elas reflitam a ordem real dos 
eventos. Por exemplo, a monofilia de famílias como Poaceae, 
Onagraccac, Ericaccae, Astcraccac e Orchidaccae tem sido 
apoiada por análises filogenéticas realizadas com d iferentes 
tipos de dados incluindo morfológicos, seqüências de genes 
de DNJ\ de cloroplasto e seqüências de genes nucleares. 

A comparação entre árvores freqüentemente mostra 
se intrigante quando os dados provêm de diferentes genes, 
como será discutido em maior detalhe no Capítulo 5. Tam­
bém é comum que caracteres de DNA e morfológicos sejam 
combinados em uma única análise filogenética, o que geral­
mente dá origem a filogen ias mais fortemente apoiadas em 
relação àquelas geradas a parti r de um único tipo de <lados. 
Filogenias baseadas em caracteres morfológicos assumem 
que não ocorreu hibridização, ou pelo menos que este evento 
foi raro (Quadro 2D); esta 4uestão pode ser testada pelo uso 
de múltiplas árvores moleculares. 

Descrevendo a evolução: 
o mapeamento de caracteres em árvores 
Filogenias podem ser usadas para descrever o processo cvo 
lutivo e para desenvolver hipóteses a respeito de adaptação, 
modificações morfológicas e fisiológicas ou sobre aspectos 
biogeográficos, entre diversos outros usos. Se uma filogenia 
será utilizada com o objetivo de descrever a his tória evolutiva, 
no entanto, atenção especial deverá ser dada a caracteres e 
estados de caracteres usados para esta descrição. l\:a discus-
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QUADR02D A análise filogenética assume que a evolução pode ser ilustrada na 
forma de uma árvore ramificada 

Os estudos filogenéticos assumem que 
após duas linhagens divergirem elas 
nunca mais trocarão informação gené­
tica. Este pressuposto pode, no entanto, 
ser freqüentemente transgredido. Se a 
hibridização é comum, w11a planta pode 
compartilhar caracteres derivados de 
duas plantas parcntais não relacionadas, 
e a história se assemelhará muito mais a 
um trabalho de macramê do que a uma 
árvore. A análise filogcnética sempre 
produzirá um diagrama semelhante a 
uma árvore, seja ele apropriado ou não. 
tv1étodos filoge néticos pressupõem evo­
lução divergente e não podem fornecer 

uma filogenia correta para híbridos, os 
quais apresentam histórias evolutivas re­
ticuladas. 

sas e à distorção dos padrões de relacio­
namento entre taxa não-híbridos. 

No entanto, estudos de :vtcDadc (1990, 
1992, 1997) indicaram ser pouco provável 
que híbridos causem problemas emaná­
lises fi logcnétirns, a menos que ocorram 
entre espécies parenta is distantes. Quando 
híbridos são reconhecidos e sua anceslra -
!idade determinada (ver Capítulo 6), eles 
podem ser inseridos manualmente no cla­
dograma, que então não indicará apenas 
eventos cladogênicos (contadas por meio 
da especiação), mas também histórias reti­
culadas (desenvolvidas por meio da hibri­
dização intcrcspl!cífica). 

Sabe-se que hibridização interespecí­
fica é comum em plantas, e o tratamento 
adequado dos híbridos cm análises cla­
dísticas já foi objeto de muitas discussões 
(Bremer e Wanntorp '1979; Wagner 1980, 
1983; Bremer 1983; Funk 1985; Kel logg 
1989; Kellogg et aJ. 1996). A maioria dos 
sistematas tem sugerido que os híbridos 
sejam identificados e removidos das aná­
lises, pois sua inclusão pode levar a um 
aumento da homoplasia, a um aumento 
no número de árvores mais parcimonio-

são a seguir, nos deteremos cm caracteres morfológicos, mas 
muitos dos pontos abordados podem ser aplicados a qual­
quer ou h·o tipo de caráter. 

Considere u m grupo de plantas para o qual a árvore filo­
genética seja conhecida; um bom exemplo é o grupo das Eri­
caccae, para o qual um conjunto substancial de informações 
está disponível (Figura 2.15). Vamos assumir, para fins da pre­
sente discussão, que a árvore em questão reflete com acurácia 
a história e que cada um dos gêneros terminais realmente é 
monofi lé tico, como demonstrado por meio de estudos com 
diversas espécies de cada um dos gêneros. A seguir, conside­
raremos um estudo interessado na aná lise de ganho ou perda 
do caráter pétalas fusionadas, o qual está in timamente rela­
cionado com a evolução de sistemas de polini..:ação. Esse é o 
tipo de estudo geralmente desenvolvido por sistcmatas, pois 
os detalhes da evolução do caráter podem levar a hipóteses 
sobre a ação da seleção natural. Além disso, quando estamos 
construindo classificações, freqüenteme nte temos interesse 
cm determinar que caracteres morfológicos podem ser atri­
buídos a um grupo rnonofilético determinado distinguindo-o 
dos dernnis grnpos. 

A Figura 2.15 ilustra os est<1dos de caráter observados nos 
gêneros. Observando a distribuição de caracteres e estados 
de caráter, parece extremamente óbvio que pétalas livres 
devem ter evoluído na linhagem que deu origem a Ledum e 
uma segunda vez na linhagem 4ue originou Vacciníum seção. 
Oxycocaim. Em outras palavras, o ancestral de \laccinium se 
ção. Oxycom1111 e todas as outras espécies de Vaccinium pos­
suem pétalas fusionaJas, da mesma fo rma que o ancestral de 
Ledum e de Rhodod!'11rlro11 sect. 3. 

Examinaremos esta conclusão "óbvia" um pouco mais 
a te111amente . Se estivéssemos estudando apenas espécies de 
Vaccini11m, não leríamos condições de sélber se pétalas fusio­
nildils são nncestra is ou derivadas (Figura 2.16A) . Deve ter 
ocorrido uma modificação genética, mas ela poderia ter acon­
tecido tanto nn linhagem que originou as espécies de Vacri-
1ú11111 seção Oxycoccum, quanto na lin hagem que originou as 
demais espécies Vacciniwn. 

Apenas pela referência do grupo-extérno Epacris é que 
podemos determinar quando pétalas fusionadas foram per-

didas. Visto que Epacris possui péta las fusionadas, pétalas 
livres devem ter-se originado dentro de Vaccinium; é mais 
simples (mais parcimonioso) assunür npenas uma modifi ­
cação genética, de fusionada para livre (Figt1ra 2.16B). Isso 
equivale a dizer q1.1e o ancestral de Vaccinium possuía péta­
las fusionadas. Se postulássemos que o ancestral possuía 
pétalas livres, seriam necessárias duas modificações para 
pétalas fu sionadas: urna cm Epacris e urna nas espécies de 
\lnccinium que não pertençam a seção Oxycoccum. O mesmo 
argumen to pode ser aplicado no caso de Rhododendron e 
Ledwn. 

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

FIGURA 2.15 Filogenia de uma parte das Ericaceae. O gênero Rho­
dodendron é parafi lético e está representado por t rês linhagens sepa­
radas, numeradas de 1 a 3. Duas modificações para pétalas livres são 
hipotetizadas. (Dados de Stevens 1998.) 
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FIGURA 2.16 (A) Dois taxa de Vaccinium diferem em relação a esta­
dos de caracteres. É impossível determinar, a partir desta única infor­
mação, qual é o estado de caráter ancestra l. pois qualquer das possi­
bilidades envolve uma modificação em uma linhagem descendente. 
(B) A adição de um grupo-externo determina o estado de caráter do 
ancestral. Neste caso, é mais simples {requer menos passos) assumir 
que o ancestral possuía pétalas fusionadas. 

tra Ericaceae como grupo externo, tenhamos usado apenas 
Led11111. Essa situação é fácil de ser imaginada no caso de ser 
difícil a obtenção de material de outros gêneros, ou no caso 
de tais gêneros estarem extintos ou mesmo se desconhecer­
mos sua existência. Assim, concluiríamos que o a ncestral de 
todas as espécies de \faccinium possuía pétalas livres e que, 
em resposta a uma pressão seletiva desconhecida, houve mo 
dificação para pétalas fusionadas (Figura 2.171\). Essa co11clu­
siio é absolutamente oposta à conclusão a qual havíamos chegado 
no l'Xl'lllplo anterior, no entanto a única diferença entre ambos 
foram os gêneros incluídos na análise. 

Podemos tentar resolver a situação mediante o uso de 
grupos-externos adicion:iis. Por exemplo, consideraremos o 
mesmo estudo com Vaccinium, mas desta vez utilizaremos 
tanto Udu111 quanto Rhododendron como grupos-externos. 
Neste caso, a direção da modificação é totalmente ambígua 
(Figura 2.17B). É tão simples postular que o ancestral do gru 
po possLÚa pétalas fusionadas e que ocorreram duas modi 
ficações para pétalas livres quan to postular que o ancestral 
possuía pétalas livres e que ocorreram d uas modificações 
para pétalas fusionadas. 

Estas duas possibilidades são denominadas reconstru­
ções igualmente parcimoniosas. Para muitos caracteres 
cm muitas árvores, podem ocorrer múltiplas reconstruções 
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FIGURA 2.17 (A) Análise de modificação de estado de caráter em Vac­
cinium usando um grupo-externo diferente. Observe que a inferência 
do estado de caráter ancestral é absolutamente oposta àquela quan­
do Epacris foi usada como grupo-externo. (B) Análise de modificação 
de estado de caráter em Vaccinium usando dois grupos-externos que 
d iferem em relação ao estado. Neste caso é impossível determinar o 
estado de caráter do ancestral. 

igualmente parcimoniosas. Em outras palavras, existem vá­
rias hipóteses igualmente boas para descrever a d ireção e o 
tempo de modificação do estado de caráter. Se retornarmos 
ao exemplo da Figura 2.13, seremos capazes de encontrar 
reconstruções igualmente parcimoniosas diferentes das que 
estão ilustradas. 

Uma arnbigi.iidade também pode ser resultante da inclu 
são de taxa para os quais o estado de caráter é desconhecido. 
Suponha, por exemplo, que dois novos taxa sejam descober­
tos de tal forma que, tendo como base outros caracteres, um 
deles seja claramente im,ão de Vacci11i11111 seção Oxycocrnm e 
o outro seja irmão das demais Vacci11iun1 (Figura 2."18). Além 
disso, suponha que não existam dados exatos em relação a 
e les possuírem pétalas livres ou fusionadas. (Esse tipo de 
ambigi.iidade é mais comum <.l o qu e você pode imaginar; 
ele pode oconer quando a descrição original é vaga e/ou as 
ilustrações não são claras, ou quando a planta original só é 
conhecida através de seus frutos.) Neste exemplo, desconhe­
cemos como era o estado ancestral para Vacciniwn, de tal fo r­
ma que podemos formular qualquer hipótese a respeito da 
direção da modificação evolutiva. Também não poderemos ter 
certeza de que o caráter "pétalas fusionadas"seja sinapomór­
fico para o gênero. 
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FIGURA 2.18 A adição de espécies para as quais desconhecemos o 
estado de caráter pode evitar inferências sobre o estado ancest ral. 

Diversos algoritmos foram desenvolvidos para designar 
modificações de estados de caráter a porções específicas de 
árvores (ver Capítulos 3 e 4 de Maddison e Maddison 2000 
para uma discussão clara e compreensível deste assunto). De­
pendendo do algori tmo utilizado, as modificações do estado 
de caráter podem ser direcionadas em prol de paralelismos 
(o algoritmo de "transformação retardada" ou DELTRAN, do 
inglês "delayed transformation'') ou cm prol de revcrsões (o 
algoritmo de " transformação acelerada" ou i\CCTRAN, do 
inglês "accelerated transforn1ation") . Os resultados podem in­
terferir - algumas vezes de forma bastante importante - em 
h ipóteses que di:r.em respeito ao processo evolutivo e podem 
também afetar a forma como os organismos são descritos cm 
uma classificação. 

Construindo uma classificação 
A teoria da classificação é um tópico com o qual os sistcmatas 
vêm brigando há centenas de anos; tais combates resultaram 
cm wna literatura ampla e, freqüentemente, conflitante (ver 
Capítulo 3) . Os princípios da classificação filogcnética aqui 
delineados são amplamente, apesar de não universalmente, 
aceitos. É preciso salientar que uma classificação costuma ter 
diversos objetivos. C'ma classificação é um vocabulário comum 
desenvolvido para auxil iar na comunicação. Conseqüente­
mente, uma classificação deve ser estável; nomes que são fre­
qüen temente aJterados não são úteis em tcnnos de comunica­
ção. Além disso, uma classificação deve ser p reditiva; ou seja, 
o nome de uma planta deve auxiliar a compreender melhor a 
planta e deve guiar na busca de literatura apropriada. 

Os sistematas geralmente concordam cm relação aos 
objetivos de um processo de classificação, apesar de discor­
darem profu nda mente em relação a como esses objetivos 
serão atingidos. No presente texto, adotamos um ponto de 
vista particular, usando classificações fi logenéticas em to­
dos os seus aspectos. Assim, sempre que possível, reconhe­
cemos grupos rnonofiléticos e evitamos grupos parafiléticos 
ou polifiléticos. No~ poucos casos em que famílias ou ordens 
não-!llonofiléticas ainda não foram d ivid idos em unidades 
monofiléticas, o nome do táxon foi colocado entre aspas. A 
rnonofilia de diversos gêneros de angiospermas ainda é bas­
tante questionável, mas relativamente poucas análises filoge 

néticas estão disponíveis a este nível, de tal forma que, cm 
geral, não tentamos indicar uma possível ou provável para fil ia 
ou polifilia dos gêneros. 

A diversidade biológica na Terra é resultante de descen­
dência genealógica com modificações, e grupos monofiléticos 
devem sua existência a esse processo. Conseqüentemente, é 
apropriado usar grupos monofiléticos em classificações bioló­
gicas de forma a refletir com maior precisão sua his tória gene­
alógica. Classificações baseadas cm grupos monofiléticos são 
mais preditivas e de maior valor heurístico do que aquelas ba­
seadas cm similati dades gerais ou em valorações subjetivas de 
caracteres específicos (Farris 1979; Donoghue e Cantino 1988). 

Classificações filogenéticas, tendo em vista refl etirem a 
genealogia, apresentarão maior uti lidade em áreas biológicas, 
tais corno o estudo da distribuição de plantas (fitogeografia), 
interações parasita-hospedeiro e herbívoros-plantas, biologia 
da polin ização e dispersão de frutos, bem como na aborda­
gem de questões relativas à origem de caracteres adapta tivos 
(Nelson e Platnick 1981); H umphries e Parcnti ] 986; Brooks 
e McLennan 1991; Foey ct ai. 1992). Considerando se seu 
potencial prcditivo, uma classificação fi logenética pode di­
recionar a busca por genes, produtos biológicos, agentes de 
controle biológico e espécies com potencial para cultivo. A 
informação filogenét ica é também muito útil na tomada de 
decisões de conservação. Em conclusão, classificações filoge­
néticas fornecem um arcabouço para o conhecimento bioló­
gico e a base para estudos comparativos, conectando todos os 
diferen tes campos da biologia (Cracraft e Donoghue 2004). 

A construçiio de classificações envolve duas etapas. A pri­
meira consiste na delimitação e nomeação dos grupos. Em 
uma classificação filogenética, esta etapa não apresenta con 
trovérsias: grupos que recebem nomes devem ser monofilé­
ticos. A segunda etapa envolve o ordenamento dos grnpos e 
o posicionamento destes de acordo com urna hierarquia. Esta 
fase permanece problen1ática. 

Agrupando: grupos que recebem 
nomes são monofiléticos 
Urna classificação filogcnética reflete a h istória evolutiva e 
visa nomear apenas os grupos que são monofiléticos - ou seja, 
compostos por um ancestral e todos os seus descendentes. No 
exemplo da Figura 2.4C, infe1irnos que Asteraceae (as plantas 
representadas por um losango) são monofiléticas, pois pos­
suem flores cm capítulos. As plantas representadas por um 
quadrado mais as 1\stcraceae são também monofiléticas, pois 
comparti lham o estado de caráter derivado pétalas fusiona­
<la~: esse grupo também possui um nome, Asteridae (ou da­
do das asterídeas). De fo rma semelhante, o grupo completo 
de plan tas com pólen tricolpado (plantas representadas por 
círculos mais as Astcridae) é monofilético e denominado eu­
dicotilcdôneas (ou o dado das tricolpadas). Esse grupo pode­
ria ter recebido wn nome formal em latim, no entanto, até o 
momento, não recebeu esse tipo de denominação e provavel­
mente não há necessidade de que venha a receber. 

t\a classificação filogcnética, grupos parafiléticos não são 
nomeados. Na Figura 2.4C, um grupo composto pelas plantas 
representadas por círculos mais as p lantas representadas por 
quadrados seria parafilético. O ancestral comum mais recente 
compartilhado por qualquer planta representada por um qua 
drado e uma planta cm círculo também é o ancestral comum 
mais recente de qualquer p lanta representada por círculo e 



urna planta em losango. Em outras palavras, as plantas em 
círculo são tão longínquamente relacionadas às p lantas re­
presentadas em quadrado quanto qualquer uma delas o é em 
relação às plantas cm losango. Nomear um grupo que inclu­
ísse as plantas cm quadrado mais as plantas cm círculo sig­
nificaria dizer que esses dois tipos de planta são inhmamente 
relacionados mesmo que isso não esteja ocorrendo. 

Existem diversos exemplos neste livro de grupos de plan­
tas que receberam denominação, mas que atualmente se 
acredita que sejam parafiléticos. Um exemplo bem conhecido 
envolve as "briófitas", um grupo que inclL1i tradicionalmente 
plantas ten estres avascu la rcs (hepáticas, antóceros e musgos; 
ver Figu.ra 1. 1). >lo entanto, a distância entre as hepáticas, 
antóccros e musgos é maior do que a dis tância entre os mus­
gos e os plantas vascularizadas (t-raqueófitas) . Sem a marca­
ção com aspas, o nome briófitas implicaria cm uma relação 
de proximidade entre estas p lantas maior do que a relação 
realmente existente. 

Diversas famílias de plantas tradicionalmente reconh eci­
das, corno Apocynaccac e Capparaceae em um senso amplo, 
são parafiléticas. :--.Jo presente texto, estas famílias foram recir­
cunscritas de modo a torná-las grupos monofiléhcos: Apocy­
naceae foi combinada com Asclepiadaceac, e Capparaccac foi 
inserida em Brassicaccae (apesar de alguns sistematas aceita­
rem Capparaceae s.s. e Cleomaccac). 

Nomeando: nem todos os grupos são nomeados 
Uma classificação filogcnélica visa dar nomes unicamen te 
a grupos monofiléticos, mas o fato de um grupo ser mon o­
filético não significa que ele deva obrigatoriamente receber 
um nome. As razões para essa situação são de ordem prática. 
Poderíamos dispor cada par de espécies cm seu p róprio gê­
nero, cada par de gêneros em sua própria famíl ia, cada par de 
famíl ias em sua própria su perfamília e assim por diante. !\'o 
entanto, este tipo de classificação seria inconvenien temente 
grande; além disso, não seria estável, pois nossa visão cm 
relação a espécies irmãs se alteraria cada vez que u ma nova 
espécie fosse descrita, o que levaria a uma nova visão de toda 
a classificação, a qual, por sua vez, deveria ser reorganizada 
de acordo com a nova visão. 

l\'a práhca, vários grupos monofilé ticos não recebem no­
mes. Por exemplo, o gênero Stenrmthium (Me lanthiaceac) é 
monofilético e contém quatro espécies (Zomlefer et ai. 2001; 
Zomlefer e Judd 2002; \.'Vofford 2006). Apesar de estar clara­
mente definido que e;,tas quatro espécies se organizam cm 
dois pares monofiléticos, nen hum dos pares recebeu nome 
especial, e poucos s istcmatas consideram a necessidade de 
fazê- lo. Em outro exemplo, praticamente a metade dos gê­
neros da família das gramincas se concentra em um único 
grande clado que contém quatro grandes subfamílias tradi­
cionalmente reconhecidas e duas outras menores. Apesar dos 
agrostólogos se referirem ao dado por meio da denominação 
de clado PACCAD (um acrônimo para Panicoideae-Arun ­
dinoideae-Centothccoidcac-Chloridoidcac Aristidoidcae 
Danthonioideae), ele não possui um nome formal em latim. 

Como os sistema tas decidem quais grupos monofi léticos 
devem receber nomes? Não existe um conjun to de regra;, 
codificado, mas diversos crité rios têm sido sugeridos, alguns 
dos quais são usados cornumente apesar de não estarem to ­
talmente ajustados. Um dos principais critérios - e talvez o 
critério principal - é a força das evidências que sustentam um 
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dado grupo. Idealmente, a penas dados ligados por muitos 
caracteres derivados compartilhados deveriam ser formal ­
mente reconhecidos e receber nomes em p rocessos de classi­
ficação. Isso faz sentido quando queremos que a classificação 
funcione como um vocabulário comum. 

Os n ome" tornam-"e mais úteis quando podem ser de 
finidos e, quanto maior a exahdão da definição, melhor será 
o nome. Em outras palavras, para receber um nome, um 
clado deve apresentar um coniunto de caracteres qL1e possa 
distingui-lo dos demais clados, podendo ser diagnosticado. 
Esse critério também é importante para a estabilidade da no­
menclatura: se o significado do nome sofre modificações cada 
vez que uma nova filogenia é construída ou cada vez que um 
novo caráter é examinado, o nome toma-se efetivamente sem 
significado. 

Um segundo critério consiste n a presença de um caráter 
morfológico óbvio. Apesar de os sistematas talvez não con­
cordarem com a importância desse critério, ele representa 
uma extensão importan te Ja i.déia de um gn1po bem susten ­
tado e é também relevante quando do uso das classificações 
por nâo-sistcmatas, com o objetivo de identificação. Se, por 
exemplo, a única forma de uma bióloga de campo identificar 
um dado organismo é por meio de uma alanina ou de uma 
serina na posição 281 de sua molécula ribulosc 1,5 bifosfa 
to carboxilase/oxigenasc, ela provavelmente não considerará 
a classificação muito úhl para fazer inferências a respeito do 
organismo. Se, por outro lado, ela souber que o organismo 
em questão é urna gramínea contendo urna estrutura de 
cspigueta específica, poderá facilmente e fi ded ignamente 
inferir diversos aspectos de sua biologia. (A ausência de s i­
napomorfia morfológica óbvia é uma das muitas razões de 
o dado PACCAD não ter recebido um nome.) Os caracteres 
utilizados para a classificação não necessitam ser os mesmos 
usados para a identificação, porém muitos sisternatas prefe­
rem dar nomes a ela.dos que sejam facilmente reconhecidos 
por meio da morfologia. 

Outro critério consiste no tamanho do grupo. A memória 
humana tem grande faci lidade cm recordar pequenas quan­
tidades de itens (em um intervalo entre 3 e 7) (Stevens 1998); 
no entanto, n-1ecanismos mnemotécnicos adicionais são ne­
cessários para organizar e recordar grandes quantidades de 
itens. (Por exemplo, considere quantos CPFs contendo 11 dí­
gitos você consegue se lembrar em comparação com números 
de telefon e com até 8 dígi tos). l.,'rna das formas de organizar 
o pensamento, em termos de taxa muito numerosos, é pela 
divisão de grupos grandes em grupos menores. l\"as palavras 
de Davis e Hcy1Nood (1963: 83), "Devemos ser c.:ipazes de po­
s icionar taxa cm ta:ra superiores de tal forma que possamos 
reencontrá-los." O gênero Stenanfhiwn pode ser redefinido 
para agrupar apenas Stenanthiuni gmnúneum e 5. d/ffusum, e 
um novo gênero pode ser descrito para incluir S. densum e 
S. leimanthoides. ;-,./o entanto, são poucas as razões para fa­
zer essa divisão, visto ser fácil acompanhar um conjunto de 
quatro espécies. Além disso, não existem muitas razões para 
dividir um grupo grande se dados bem sustentados não pu­
derem ser identificados cm seu interior. 

Um quarto cri tério consiste na estabilidade da nomencla­
tura. Uma classificação é, no final das contas, um vocabulá rio, 
uma forma de comunicação. Essa comunicação não ocone­
rá se os significados dos nomes constan temente sofrerem 
modificações. Assim, considerando-se conjuntos de grupos 
monofiléticos d iagnosticáveis e bem sustentados que recebe-
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FIGURA 2.19 Classificações alternativas baseadas na filogenia de um 
grupo h ipotéti co dos taxa A, B, C, D e E. A classificação à esquerda uti­
liza quatro categorias, ou n íveis (familia, gênero, subgénero e espécie); 
a classificação à direita usa apenas três níveis {família, gênero e espé­
cie) acrescida de uma convenção de seqüenciamento. 

ram um nome no passado, estes podem - e argumentamos 
que devem - permanecer com a nomeação. Esse é também 
um argumento contrário à aferição de nome formal ao ela­
do PACCAD das gramíneas, o que levaria a um conjunto de 
modificações desnecessárias que atingiria usos taxonômicos 
padronizados e estabelecidos há bastante tempo (Backlund e 
Bremer 1998; Stevens 1998) . 

Categorias: as categorias são arbitrárias 
Após decidir quais grupos monofi léticos receberão nomes, 
ainda é necessário definir exatamente como será realizado o 
processo de nomeação. Os gn1pos podem, por exemplo, ser 
numerados, e um ·índice geral pode listar quais elementos se­
rão englobados por cada gn1po numerado. Esta abordagem é 
sim ilar ao sistema utilizado por companhias telefônicas para 
organizar os n úmeros de telefone . :--Jaturalmcntc, a dificulda­
de encontrada é que, sem a existência J e uma lista telefôni­
ca (W11 índice geral) e/ou uma excelente memória, o sistema 
tom a-se inacessível. 

A classificação biológica visa fornecer um vocabulário de 
trabalho que transmita informação filogcné tica, mas que mes­
mo assim possa ser compreendido por bió logos que não sejam 
prioritariamente sistema tas. Visto que uma filogenia apresen 
ta similaridades estruturais a uma hierarquia, na qual grupos 
menores estão inseridos cm grupos maiores, os quais por sua 
vez estão incluídos em grupos ainda maiores, é sensato que a 
classificação reflita este fato sob a forma de uma hierarquia. 

A classificação botânica usa um sistema desenvolvido no 
século XVIII, no qual taxa são definidos em posições (ou cate­
gorias) determinadas, como reino, fi lo, classe, ordem, família, 
gênero e espécie (i.e., as categorias de Linneu) (ver Capítulo 
3 e Apêndice l ). Uma classificação dos grupos monofiléticos 
que foram n omeados deve ser logicamen te consisten te com 
as relações filogen éticas hipotetizadas para os o rganismos 
que estão sendo classificados (como expresso através da se-

qüência de pontos de ramificação em um cladograma). Ou 
seja, as categorias da classificação de Linneu são usadas para 
expressar relações entre grupos-irmãos. 

Mesmo considerando-se que taxa monofiléticos repre 
sentam grupos reais que existem na natureza como resulta­
do do processo histórico da evolução, as categorias per se são 
apenas con<;truções mentais. 

Estes patamares de classificação apresentam significado 
apenas relativo (e não absoluto) (Stevens 1998). Em outras 
palawas, o nível de família é menos inclusivo do que o nível 
de ordem e mais inclusivo do que o nível de gênero, porém 
não existem critérios disponíveis para indicar que um deter­
minado táxon, por exemplo, angiosperma, seja reconhecido 
no nível de filo, classe ou ordem. 

Na Figura 2.1 9, um cladograma de taxa imaginários de 
A até E é primeiramente convertido pa ra uma classificação 
hierárquica estabelecida de acordo com as categorias defini­
das por Linneu. Observe que o subgênero DE está alocado 
no interior do gênero CDE, que por sua vez está a locado no 
interior da família ABCDE. (Mas poderíamos ter tratado o 
dado ABCDE como ordem, o dado CDE como uma família 
e o dado DE como w11 gên ero.) :tv[uita~ vezes, contudo, para 
expressar completamente as relaçoes de grupos-irmãos (em 
um cladograma), ~ão necessárias mais categorias do que as 
que se encontram disponíveis (em uma taxonomia hierárqui­
ca), mesmo após a criação de categorias adicionais mediante 
o uso dos prefixos super- e sub-. 

l:ma modificação do método de classificação aqui salien­
tado é a convenção de seqüenciamento, a qual estabelece 
que taxa que formam uma porção assimétrica de um clado­
grama devem ser posicionados em uma mesma categoria e 
organizados de acordo com sua ordem de ramificação (Wliey 
1979, 1981). Assim, na Figura 2.19, os conjuntos AB, C e DE 
podem ser designados como gêneros. A seqüência dos nomes 
na classificação denota a seqüência de ramificação no clado­
grama. Observe que essa convenção equivale a dizer que nem 
todos os gn1pos monofiléticos receberão nomes. 

Mesmo considerando-se que a categorização é arbitrária, 
os critérios aqui descritos para a decisão dos grupos que de 
vem ser nomeados podem também ser aplicados para decidir 
o nível no qual um determinado grupo será incluído (ver Ste­
vens 1998 para uma discussão detalhada). Neste ponto, no­
vamente a estabilidade nomenclatura! assume um papel im-

Todas as outras Poacea~ 

FIGURA 2.20 Filogenia das Poaceae indicando a posição dos gêneros 
Anamochloa e Streptochaeta. 



portante. Por exemplo, recentemente foi demonstrado que a 
linhagem da familia Poaceae que divergiu mais precocemente 
inclui apenas dois gêneros atuais, Anomochloa e Streptochaeta 
(Figura 2.20). Dessa forma, poderíamos, em princípio, criar 
urna nova família para Anomochloa e Streptochaeta, pois ela se­
ria monofil ética e também deixaria Poaceae como monofilé­
tica. Para fins de estabilidade, no en tanto, é sensato deixar os 
dois gêneros em Poaceae, onde lhes foi conferido um nome 
em nível de subfamília: Anomochlooideae. 

Alguns sistematas propuseram o abandono do sistema de 
Linneu e a substituição deste por uma "taxonomia fil ogené­
tica". Uma completa exploração desta possibilidade não faz 
parte do escopo de nosso texto, mas abordaremos brevemen­
te alguns dos argumentos con trários ao uso das categorias de 
Linneu. 

Visto que as categorias são arbitrárias, um gênero (gru­
po de espécies) em uma família pode não possuir a mesma 
idade, compreender a mesma quantidade de variabilidade 
ou mesmo compartilhar qualquer outra coisa - além do fato 
de ambos serem grupos monofiléticos - com um gênero de 
outra fanulia. Sistematas experientes em geral estão cientes 
disso (Darwin, por exemplo, estava cien te dessa situação) 
e sabem que gêneros, famílias, e assim por diante, não são 
unidades comparáveis (Stevens 1997). Alguns cientistas, no 
entanto, freqüentemente utilizam tais categorias como se fos­
sem reais. Por exemplo, é comum medir a diversidade vegetal 
por meio da listagem do m'.unero de familias representadas 
pela flora local, mesmo sabendo-se que a unidade farm?ia não 
possui um significado real em particular. 

Se a categoria é arbitrária, uma conseqüência lógica seria 
a eliminação completa das categorias. Os taxa seriam anan­
jados em grupos, mas esses grupos não receberiam qualquer 
denominação como gênero, família, ordem ou outra categoria 
qualquer. Esse tipo de categorização já existe informalmente, 
sobretudo entre grupos acima do nível de ordem. As eudico­
tiledôneas, por exemplo, são amplamente reconhecidas como 
monofiléticas, mas não receberam uma categoria específica 
na hierarquia de Linneu. De forma similar, poucos sistema­
tas se preocupam em definir se as angiospermas devem ser 
reconhecidas como divisão, classe, subclasse, superordem ou 
alguma outra categoria; elas são nitidamente monofiléticas e 
designadas pelo nome não-linneano de angiospennas. 

A eliminação dos níveis ou categorias torna-se, no en­
tanto, mais problemática entre ordens, familias e gêneros. 
Grupos designados a tais categorias são corriqueiros e seus 
nomes usados comumente, o que torna pouco provável que 
uma forma inteiramente nova de nomenclatura seja aceita de 
imediato e sem protestos. Não obstante, um sisteITta alter­
nativo de nomenclatura filogenética, conhecido como Phylo­
Code, está sendo desenvolvido. O PhyloCode é estruturado 
inteiramente à margem das regras do Código Internacional 
de >lomenclatura Botânica (ICBI'\), que governa o uso das ca 
tegorias de Linneu e é, há muito tempo, usado por todos os 
taxonomistas vegetais (ver Apêndice 1). O PhyloCode é um 
sistema de nomenclatura alternativo, e não uma revisão do 
sistema atualmente existente (ver Websíte do PhyloCode em 
www.ohiou.edu/phylocode). 

Um outro resultado dos estudos filogenéticos é a observa­
ção de que diversas filogenias encontram-se apenas parcial­
mente resolvidas, de tal forma que, considerando-se os dados 
dispon íveis, um posicionamento exato dos taxa é impossível. 
Isto quer dizer que algumas espécies não podem ser posicio-
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nadas com certeza em um gênero, e que alguns gêneros não 
podem ser fidedignamente designados como pertencen tes a 
uma dada família. O sistema atual permite posicionamentos 
duvidosos acima da categoria de espécie, refletidos na cate­
goria incertae sedis - literalmente, "de posição incerta". Uma 
alternativa seria um sistema sem categorias, no qual não seria 
necessário 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 estão envolvidos na reclas­
sificação de gêneros, famílias e ordens com base em dados 
filogenéticos e consideram que - se uma filogenia está clara 
- o uso da hierarquia-padrão de Linneu é bastante simples 
(principalmente quando suplementado por nomes informais 
não-categorizados). Quando a filogenia não está nítida, é ge­
ralmente razoável esperar a disponibilização de novos dados 
antes de modificar a classificação. 

Para uma discussão a respeito dos problemas encontrados 
no uso do sistema de Linneu para a classificação filogenética, 
consulte Vv'iley 1981; de Queiroz e Gauthier 1990, 1992; Wiley 
e colaboradores 1991; Forey e colaboradores 1992; e Hibbett 
e Donoghue 1998. 

Comparando as classificações filogenéticas 
com as classificações derivadas do uso 
de outros métodos taxonômicos 
Apesar de os métodos filogenéticos constituírem uma abor­
dagem bastante disseminada, nem todos os taxonomistas os , 
utilizam. Algumas sistematas postulam que, ao longo da evo­
lução, eventos de paralelismo e reversão foram tão comuns 
que os detalhes da história evolutiva nunca serão decifrados. 
Este ponto de vista deu origem a uma escola de sistematas 
conhecida como fenética. Os feneticistas argumentam que, 
considerando-se que a história evolutiva nunca pode ser de­
tectada de forma inequívoca, a melhor classificação para os 
organismos será a realizada por meio de sua similaridade ge­
ral. Dessa forma, organismos similares são posicionados em 
conjunto dentro de um mesmo grupo, ao passo que organis­
mos muito diferentes são posicionados em grupos distintos 
(Sneath e Sokal 1973). 

t.:ma grande dificuldade da abordagem fenética reside no 
fato de muitos sistematas terem produzido diagramas seme­
lhantes a árvores, agrupando organismos por sua similaridade 
geral, e esses diagramas terem sido interpretados como se re­
lletissem a história evolutiva. Algumas vezes esta abordagem 
leva a resultados similares aos resultados encontrados por 
uma análise filogenética, mas, em alguns casos, leva à pro­
dução de "grupos"compostos por organismos que comparti­
lham apenas o fato de serem diferentes dos demais, inclusive 
dos próprios integrantes do grupo. Tais grupos mostram-se 
parafiléticos ou polifiléticos. 

O desenvolvimento de métodos fenéticos foi um impor­
tante prelúdio para a acei tação e uso das abordagens filo­
genéticas. Um taxonomista que construía uma classificação 
fenética inicialmente observava com cuidado todos os carac­
teres possíveis. Esses caracteres eram divididos em estados, 
ou o valor quan titativo do caráter era anotado (p. ex., uma sé­
rie de medidas de comprimento foliar era realizada e registra­
da a média para cada táxon). Esta informação era organizada 
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FIGURA 2.21 Dois gráficos com a intenção de expressar relações fe­
néticas. (A ) Diagrama semelhante a um mapa. (B) Fenograma. 

(8) Fenograma 

o 

2 

3 

:--!úmero de 
transforma- 4 
çôes de 
caracteres 

5 

6 

7 

8 

li rn 

1,5 

6,5 

1 

em wrn:1 matriz de caráter x táxon, similar à da Figura 2.8A. A 
matriz era convertida em wna matriz de similaridade (táxon 
x táxon) através do uso de diferentes medidas matemáticas 
de similaridade (ou de dissimilaridade; ver Sneath e Sokal 
·1973; Abbot et ai. 1985). A seguir, os sistema tas agrupavam 
os taxa mais similares e ilustravam as relações de similaridade 
por meio de um diagrama semelhante a um mapa ou a wna 
árvore (um fenograma) (Figura 2.21). Os fe nogramas eram 
construídos usando-se algoritmos de agrupamento, ao passo 
que os diagramas semelhan tes a mapas eram provenientes 
de estudos de ordenação que empregavam análises estatísti­
cas mulhvariadas (ver Abbot et ai. 1985). 

Muitas das classificações produzidas a partir de métodos 
fenéticos são úteis para a identificação e localização de infor­
mações. No entanto, essas classificações não foram desen ­
volvidas com o objetivo de recuperar a his tória evolutiva e, 
portanto, não são adequadas para o posicionamento de ques­
tões evolutivas. Sistemas fené ticos não fazem distinção en tre 
sinapomorfias e evolução paralela ou convergente. 

A taxon omia evolutiva também diferia da taxonomia 
filogenética em termos da abordagem de classificação. A si­
milaridade morfológica de um grupo era de extrema impor­
tância, ao passo que monofilia e parafilia (no estrito senso 
cladístico destas palavras) eram secundárias. Assim, wn grupo 
podia ser reconhecido com base em uma combinação única 
de caracteres derivados e ancestrais compartilhados (Figura 
2.22) . Um importante fato era o reconhecimento de "lacunas" 
no padrão de variação entre grupos filogeneticamente adja­
centes (Simpson 1961; Ashlock '1979; Cronquist 1987; Mayr e 
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FIGURA 2.22 Filogenia e uma classificação não-filogenética produzida de acor­
do com a escola evolut iva. A classificação inclui uma mistura de grupos monofi­
lét icos e parafiléticos, separados uns dos outros por "lacunas"morfológicas. 
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Ashlock 1991). Caracleres considerados evolutivamente (ou 
ecologicamen te) significativos foram extremamente discuti­
dos, e a competência, a autoridade e a intuição dos sistematas 
foram fundamentais neste debate. Em conclusão, apesar das 
classificações cvolulivas geralmente se referirem à evolução e 
apesar de os grupos reconhecidos nestas classificações serem 
geralmente monofiléticos, era esperado que os taxa fossem 
morfologicamente homogêneos e que estivessem separados 
uns dos oulros por laci.mas discretas (Ashlock 1979; Stuessy 
1983, 1990; Stevens 1986; Mayr e Ashlock 1991). 

Já foi dilo que a sistemática é tanto uma arte quanto uma 
ciência (apesar da afirmação trazer à tona o questionamento 

sobre as defin ições de arte e ciência), de um lado porque 
existem muitos aspectos desta disciplina que ainda parecem 
não possuir uma base objetiva . Um fato importante na sis­
temática filogenética é que pelo menos um dos principais 
aspectos da sistemática - a delimitação de grupos - sofreu 
uma formalização que é geralmente aceita e que pode ser 
seguida. Ao contrário das classificações evolutivas e fenéti­
cas, que apresentam ambigüidades cm Lermos de critérios 
de agrupamento, as classificações filogenéticas são precisas. 
L"m grupo denominado pode ser considerado monofilético, 
incluindo todos os descendentes a partir de um único an­
cestral comum. 
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