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FIGURA1

Down House,acasa
de Darwin. Charles
Darwinviveu40
anosnaDownHouse,
acercade30km
asudeste do centro
delLondres. Aqui
escreveu A Origem das
Espécieseaquiveio
afalecernaprimavera
de1882.Todos osdias
amesmahoraDarwin
percorriaosjardins
€05Campos anexos
asuacasaobservando
minuciosamente
plantaseanimais.
Emtalhdesdeterra
eestufasanexosa
casadesenvolveu,na
companhiadosfilhos,
umaintensaatividade
experimentalcom
minhocas,orquideas
eoutrasespécies
deplantas.Na
biblioteca,atraem
aatencaodovisitante
dois livros-chave

da histériadabiologia:
o Species Plantarum,

de CarlLinné,euma
primeiraedicdo

de A Origem. [Foto:
Carlos Aguiar.]

1
NOCOES DE

EVOLUCAOBIOLOGICA

ESSENCIALISMO

Nos meados do século XVIII, Carl von Linné, ou Carl
Lineu (1707-1778), justamente conhecido como o pai
da botanica, e os seus contemporaneos presumiam
que todas as espécies haviam sido criadas por um ente
superior e que a sua forma e o seu ndmero eram cons-
tantes. «As espécies sao tantas como as que foram
criadas no inicio pelo Infinito», escreveu Lineu em 1758.
Se o Criador era perfeito, entdo, além de definitiva,
a estrutura e a funcao dos seres vivos eram perfeitas
e as necessarias para um adequado e permanente
(infinito) funcionamento davidanaTerra. Influenciados
pelafilosofiaessencialista,ilustrada por Platao (428/427-
-348/347 a. C.) na conhecida alegoria da caverna, Lineu
e os demais naturalistas pré-darwinianos supunham
que a descricao dos produtos da criacao, i. e, a pratica
da sistematica bioldgica, tinha por fim dltimo a iden-
tificacdo das propriedades essenciais atribuidas pelo

Criador as coisas vivas. Uma propriedade essencial -
umaesséncia-eraentendidacomo um elemento basico,
neste caso de um ser vivo, sem o qual ele nao pode ser
o que é. A esséncia seria a causa direta da sua perfeicao
e intemporalidade. As propriedades nao essenciais eram
meramente acidentais.

A ideia de que os seres vivos mudam com o tempo
¢ anterior a Charles Darwin, porém a ele se deve a iden-
tificacdo do mecanismo crucial da selecao natural
e a reunido de um copioso e convincente conjunto
de evidéncias reunido a partir do mundo natural, orga-
nizado no livro mais influente da biologia moderna -
a A Origem das Espécies (Figuras 1 e 2). Apés a publicacao
de A Origem, em 1859, aespécie deixou de ser considerada
como um tipo caracterizado por um conjunto constante
e imutdavel de propriedades essenciais. Embora
carecendo de uma definicdo precisa até a emergéncia
da sintese evoluciondria moderna, a espécie passou
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a ser interpretada como um aglomerado de individuos
similares, com caracteristicas fenotipicas espacial
e temporalmente instaveis, submetido a pressoes
seletivas que condicionam a sua histéria evolutiva.

Anocaode queasplantaseosanimaisnaosaoimutaveis,
que evoluem, e que a sistematica vai muitoalém da mera
descricao de tipos, implicou, a muito custo, a rejeicao
do essencialismo, um sistema filos6fico com mais
de 2000 anos. A teoria da evolucao de Darwin conver-
teu-se no novo paradigma unificador e organizador
de toda a vida, e a busca das esséncias transformou-se
numa demanda dos caracteres e tipos ancestrais.

TEORIAS DA EVOLU(;AO
Teoria da evolucao de Darwin

Duranteaviagem de circum-navegacaoabordodonavio
Beagle (27 de dezembro 1831-2 de outubro de 1836),
na dupla funcao de naturalista e de companheiro
de viagem do comandante do navio, o capitao FitzRoy,
Darwin, na altura um jovem naturalista em busca
de um rumo na carreira e na vida, confrontou-se com
duas questdes fundamentais que absorviam a atencao
dos seus contemporaneos (Pigliucci, 2007):

i) Como explicar e qual a histéria da diversidade biol6-
gicaque povoao planeta?

ii) Por que razaoaformaeafuncao, aflor e a polinizacao,
por exemplo, estdo tao estreitamente correlacionadas
nos seres vivos?

O afastamento do essencialismo e a aproximacao a
ideia de evolucao, na procura de resposta a estas duas
questdes fundamentais da biologia, tiveram como
ponto de partida o uniformitarismo popularizado pelo
gedlogo, e amigo pessoal de Darwin, Charles Lyell
(1797-1875). Lyell é um dos fundadores da geologia
moderna e o autor de um importante livro, Principles of
Geology, que Darwin leu avidamente durante a viagem
do Beagle (Allen, 2014). Para explicar as caracteristicas
geoldgicas da Terra, Lyell admitiu que estas se deviam
a lenta acao de forcas ainda hoje atuantes - «o presente
€ a chave para [entender] o passado», uma ideia simples
mas de grande alcance, cunhada por uniformitarismo
(uniformitarianism)*.

O Beagle deteve-se trés anos na América do Sul. No
outono de 1835, a cercade 1000 km da costa continental
sul-americana, nas ilhas do arquipélago dos Galapagos,
Darwin deparou-se com varias espécies de aves perten-
centes ao género Mimus, de notavel semelhanca morfo-
l6gica, quer entre si quer com outras espécies continen-
tais?. Regressado a Inglaterra, escreveu em 1836 no seu
diario: «Se existe o menor fundamento para essas obser-
vacdes,azoologiadosarquipélagos seradignadeanalise;

pois tais factos [minariam]| a estabilidade das espécies.»
Cautelosamente, Darwin considera a hipétese de que
espécies tao similares como aquelas descendiam, prova-
velmente, de um ancestral comum, de origem conti-
nental - Darwin admite pela primeira vez que a diver-
sidade biolégica nao era satisfatoriamente explicada
através de um ato Unico de criacao de seres imutaveis (v.
Costa, 2009).

Darwin encontrou no seio de cada espécie dife-
rencas morfologicas entre individuos. Talvez algumas
variacdes conferissem vantagens na luta por recursos
limitados, e influissem no sucesso reprodutivo dos indi-
viduos que as possuissem. E a acumulacido de caracte-
risticas (traits) favoraveis ao longo do tempo poderia
explicar a divergéncia morfoldgica e o aparecimento
de novas espécies. Os fésseis de mamiferos extintos,
similares as espécies atuais, que Darwin encontrou
nas costas na América do Sul, seriam entao elos de uma
longa cadeia evolutiva. O seu estudo forneceria nao sé
a evidéncia da evolucao mas a possibilidade de recons-
truira histéria evolutiva dos seres vivos atuais.

O fermento do evolucionismo darwiniano é, porém,
anterior a viagem de circum-navegacao do Beagle. Entre
1828 e 1831, Darwin foi aluno e usufruiu da amizade
de John Henslow (1796-1861), um padre anglicano e um
rigoroso investigador da natureza das espécies vegetais

ON

THE ORIGIN OF SPECIES
BY MEANS OF NATURAL SELECTION,

OR THE

PRESERVATION OF FAVOURED RACES IN THE STRUGGLE
FOR LIFE. )

‘By CHARLES DARWIN, M.A,,

FELLOW OF THE ROYAL, GEOLOGICAL, LINNZEAN, ETC., SOCIETIES j

AUTHOR OF ¢ JOURNAL OF RESEARCHES DURING H. M, S. BEAGLE'S VOYAGE
ROUND THE WORLD.’

LONDON:
JOHN MURRAY, ALBEMARLE STREET.
1859.

The right of Tramslation is reserved.

FIGURA 2
Frontispicio
daprimeiraedicao
de 1859 de A Origem
das Espécies,

de Charles Darwin,
umadesignagao
abreviadadooriginal,
Sobre a Origem das
Espécies através

da Selecdo Natural ou

a Preservacdo de Racas
Favorecidas na Luta
pela Vida (On the Origin
of Species by Means of
Natural Selection, or the
Preservation of Favoured
Races inthe Struggle
for Life). [Wikimedia
Commons.]



FIGURA3

Seis personagens-
-chave dahistéria
do pensamento
evolutivoem
biologia.

A) Jean-Baptist

de Monet (Cavaleiro
de Lamarck)
(1744-1829),

B) Charles Darwin
(1809-1882),

C) AlfredRussel
Wallace (1823-1913),
D) August Weismann
(1834-1914),

E) Ernst Mayr
(1904-2005) e

F) William Hamilton
(1936-2000).

[A-E) Wikimedia
Commons, F) extraida
de Grafen (2004).]

e da variacdo das suas formas. Nas visitas de campo
organizadas por este distinto mineralogista e professor
de botdnica, Darwin aprendeu a colher espécimes
botdnicos e a observar a variacao da forma das plantas.
Os seus bidgrafos admitem que estas aprendizagens,
a par da sua experiéncia como naturalista na viagem
do Beagle (por recomendacao de J. Henslow), foram
essenciais no processo de aceitacao da ideia de evolucao
e na descoberta do mecanismo da selecao natural (Kohn
etal., 2005).

Depois de chegar da viagem do Beagle, Darwin viveu
duas outras experiéncias determinantes no processo
de concecao da teoria de evolucdo por selecao natural:
(i) a observacao dos métodos de selecao artificial
de novas variedades de espécies domésticas, e a (ii)
leitura do livro An Essay on the Principle of Population,
de Thomas Malthus.

Darwin estudou com mindcia as técnicas usadas por
columbdfilos e criadores de gado para obter novas racas
de animais domésticos, muitas vezes com caracteristi-
cas exuberantes, através da «Selecao artificial» da varia-
cao bioldgica proépria de cada espécie. Ele proprio dedi-
cou-se a selecionar cruzamentos com racas de pombos
domésticos. A analogia entre a selecao artificial de racas

domésticas e a selecao natural viria a ser um argumento
crucial em A Origem das Espécies (Theunissen, 2012).

Thomas Malthus (1766-1834) foi um clérigo anglicano e
demografo inglés conhecido por defender que as popu-
lacdes humanas crescem mais rapidamente do que a
disponibilidade de recursos. Para Malthus, a escassez
era uma inevitabilidade comum a todas as sociedades
humanas e a causa eficiente da guerra, da fome e das epi-
demias. Malthus percebeu que nas sociedades humanas
pré-industriais - os efeitos da Revolucdao Industrial
eram ainda incipientes no seu tempo - as taxas de nata-
lidade e de mortalidade tendem a igualar-se e que o ren-
dimento, assim como o numero de filhos sobreviventes
por mulher, sofreu poucas variacdes ao longo do tempo
(Clarke, 2007). Darwin encontrou em Malthus a nocao
de luta pela sobrevivéncia («struggle for existence») que
adotaria, numa versao menos radical na sua teoria da
evolucao (Malthus valorizou mais a competicao por
recursos escassos do que Darwin).

Entre a primeira assuncao por escrito de que as espécies
mudam, antes referida, e a publicacdo de A Origem
das Espécies decorreram 23 anos. A ideia de evolucao era
demasiado revolucionaria para um homem com uma
personalidade temperada, avesso a exposicao publica.
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Darwin comecou, finalmente, a escrever A Origem
das Espéciesem 1856, pressionado por Charles Lyell e pela
publicacao em 1855 de um artigo por outro importante
naturalista britanico, Alfred Russel Wallace, na altura
a trabalhar na distante ilha do Bornéu (Figura 3C).
Wallace era um convicto evolucionista - convergiu
com todo o mérito, e de forma independente, num
mecanismo evolutivo por selecio natural similar ao
de Darwin (Costa, 2009).

A teoria da evolucdo por selecao natural foi original-
mente proposta, num artigo conjunto de Wallace e de
Darwin, em 1858. Ao contrario de Wallace, Darwin
conseguiu coligir e publicar um grande ntumero
de factos a suportar a teoria da evolucao por selecao
natural. As 1250 cépias da primeira edicao, datada
de 1859, de A Origem das Espécies esgotaram imediata-
mente. O impacto nos meios cultos europeus e norte-
-americanos foi tremendo. Influentes cientistas, como
os botanicos William Hooker (1785-1865) e Asa Gray
(1810-1888) ou os bidlogos August Weismann (1834-
-1914) e Ernst Haeckel (1834-1919), aderiram entusiasti-
camente as ideias de Darwin. Em contrapartida, os seus
detratores nao hesitaram em apelida-lo como «o homem
mais perigoso de Inglaterrax.

Da teoria da evolucao de Darwin, teoria da evolucao
de Darwin-Wallace ou teoria da evolucao por
selecao natural® extraem-se seis ideias fundamentais
(Coyne, 2010):

- Aideiade evolucao em si;

- O gradualismo do processo evolutivo;

- A especiacao como consequéncia frequente
daevolucao;

- A conexao de todos os seres vivos por relacoes
de parentesco (ancestralidade comum);

-+ Aimportancia fundamental do mecanismo da selecao
natural no processo evolutivo;

- A coocorréncia da selecao natural com mecanismos
nao seletivos de mudanca evolutiva (menos bem
compreendidos por Darwin e entre os quais sobressai
aderiva genética).

Kutschera & Niklas (2004) resumem o mecanismo
da evolucao por selecao natural pugnado por Darwin
do seguinte modo:

- Em cada geracao nascem mais individuos do que
aqueles que o meio ambiente pode suportar;

- As caracteristicas morfoldgicas e funcionais variam
de individuo paraindividuo;

- A competicdo dos individuos por recursos escassos
gera uma luta pela sobrevivéncia («struggle for
existence») da qual sobrevivem, e atingem a fase
reprodutiva, os individuos mais aptos («survival of the
fittest»), com caracteristicas peculiares de algum modo
transmissiveis a descendéncia;

- As geracoes vao-se sucedendo com pequenas modifi-
cacOes estruturais e funcionais;

- Daacumulacdo de modificacdes evoluem
novas espécies.

Retornemos agora as duas perguntas formuladas no
inicio deste ponto.

Como explicar, entao, e qual a histéria da diversidade
biolégica que povoa o planeta? Darwin propds que a
especiacao eadiversificaciao dos seres vivos eram conse-
quéncias diretas da acumulacao gradual de pequenas
modificacdes trabalhadas pela selecao natural (Schluter,
2009). E foi mais longe: compreendeu que a ancestrali-
dade comum era a chave para organizar e dar sentido a
diversidade bioldgica, e que as relacoes de parentesco
entreas espécies seassemelhavam aramificacao de uma
arvore (Figura 4). Portanto, a vida na Terra evoluiu de
forma gradual a partir de uma espécie-mae de todas as
espécies —hoje em dia entendida como uma molécula ou
um microambiente povoado por moléculas autorrepli-
cantes -, que evoluiu e se pulverizou emnovaslinhagens
e espécies, em grande parte (mas nao apenas) pela acdo
da selecao natural. Embora gradual, a evolucao faz-se a
taxas diferentes de organismo para organismo e tanto
mais rapidamente quanto maiores as pressoes seletivas.
Quando um animal ou uma planta ocupa um novo
ambiente, a evolucao acelera;a medida que esteacumula
adaptacdes ao novo ambiente, a evolucao desacelera. A
divergéncia de novas espécies - a especiacao - segue a
mesma légica: quanto maior a estabilidade ambiental,
mais baixa a taxa de aparecimento de novas caracteris-
ticas e de novas espécies. A «explicacao da diversidade
biolégica» aperfeicoou-se, evoluiu, mas a Darwin se
deve o «core» daargumentacao.

Darwin apercebeu-se, ainda, do papel do isolamento

reprodutivo e das pequenas populacdes na especiacao
(um embrido conceptual da deriva genética) (Mallet,
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2010), e compreendeu que a extincao de taxa de morfo-
logia intermédia explica as descontinuidades morfol6-
gicas entre taxa de categoria superior a espécie. «A exis-
téncia de géneros, familias, ordens |..] e as suas relacoes
mutuas resultam das extincdes que permanentemente
ocorrem entre os descendentes divergentes de um stock
comum» (Darwin cit. Richards, 2012).

Quanto a segunda questdo: para Darwin, a acao
da selecao natural sobre a wvariacdo morfoldgica
e funcional (variacao bioldgica; biologic variation) era
suficiente para explicar as correlacdes forma-funcao
dos organismos. A selecao natural moldou os orga-
nismos vivos aos seus nichos ecolégicos no passado
e continua ativa no presente, porque a evolucao é um
processolentoesempreinacabado. Comorefere Darwin:
«..formas sem fim, as mais belas e as mais maravilhosas,
evoluiram e continuam a evoluir» (Darwin, 1859).
O mecanismo da selecao natural foi tao perturbador
como revolucionario: explica o desenho dos organismos
na natureza através de um processo puramente mate-
rialistico que nao requer nem eventos de criacao, nem
aintervencao de forcas sobrenaturais (Coyne, 2010).

Lamarckismo, neolamarckismo
e neodarwinismo

A descendéncia com modificacdes, i. e, a ideia de evo-
lucao e a rejeicao do fixismo, foi aceite com alguma
rapidez. O papel central no processo evolutivo atribuido
por Darwin a selecdo natural foi, pelo contrario, rece-
bido com ceticismo. Muitos dos seus contemporaneos
consideraram, incorretamente, que a selecao natural
eliminava os individuos desajustados mas nao expli-
cava a adaptacao (Allen, 2014). A agravar esta rejeicao,
Darwin falhou na explicaciao das causas da variacao e na
construcao de uma teoria da especiacao. Ainda assim,
¢ impressionante que, sem conhecer os mecanismo de
variacao genética, Darwin tenha sido capaz de intuir
que:«Qualquer que sejaa causa das pequenas diferencas
dos descendentes em relacdo aos individuos parentais -
uma causa para cada uma tem de existir -, € a lenta acu-
mulacao, por selecao natural, dessas diferencas quando
benéficas para os individuos que deu origem a todas as
mais importantes modificacbes da estrutura, através
das quais os inimeros seres vivos que povoam a face da
Terra sao capazes delutarentre si, e os mais bem-adapta-
dos de sobreviver» (Darwin, 1859).

As reacdes contra a teoria da evolucao por seleciao
natural recrudesceram no inicio do século XX,
sobretudo em Franca e na Rissia, com um reviva-
lismo do lamarckismo (v.i.). Este neolamarckismo esta
associado a um dos episédios mais tragicos da ciéncia
moderna, o assassinio do grande agrénomo russo
Nikolai Vavilov (1887-1943). Vavilov, o agrénomo
que queriaalimentar o mundo, morreu de fome na prisao
as maos de José Estaline, por contestar um charlatao
perigoso, e opositor acérrimo de Darwin e da genética

mendeliana, Trofim D. Lysenko (1898-1976), na altura
presidente da Academia de Ciéncias Agricolas da URSS
(Harlan, 1995).

Darwin nao dispunha dos instrumentos conceptuais
da genética para aprofundar o mecanismo da selecao
natural e para propor uma teoria elaborada e consistente
da especiacao. Nao compreendeu a origem da variacao
(os conceitos de mutacdo e recombinacdo sao poste-
riores) e faltaram-lhe as bases tedricas para associar
a especiacdo com barreiras a troca genética. Essa tarefa
foi realizada pelos proponentes da teoria sintética
da evolucdo. O reposicionamento da selecao natural
no centro da teoria da evolucao é ainda mais recente.
Mas primeiro houve que rejeitar definitivamente
o lamarckismo.

Embora a ideia da evolucdo organismica remonte a
Grécia Cléssica, a primeira teoria coerente da evolucao
foi proposta na primeira década do século XIX pelo
grande naturalista francés Jean-Baptiste de Monet,
cavaleiro de Lamarck (1744-1829) (Figura 3A). A teoria
lamarckiana da evolucao funda-se em duas supostas
leis naturais:

i) Lei do uso e do desuso - 0 uso ou desuso causa um
gradual fortalecimento, ou enfraquecimento, de uma
qualquer caracteristica ao longo do tempo;

ii) Lei da heranca dos caracteres adquiridos -
as pequenas alteracoes geradas pelo uso e desuso sao
transmitidas e acumuladas de geracao em geracao.

Para Lamarck, os ancestrais das girafas atuais forcaram
0 pescoco na tentativa de atingir os rebentos mais
elevados das arvores da savana: este uso explica
o comprimento inaudito do pescoco das girafas. O nao
usodavisdoatrofiou os olhos de muitos animais caverni-
colas. Para explicar o desenvolvimento de novos 6rgaos
nos animais, Lamarck admitiu que novas necessidades
geravam fluxos de fluidos no interior do corpo que ao
cabo de muitas geracdes induziam a diferenciacao
de novos 6rgaos (Mayr, 1982), uma explicacao revolu-
ciondria para a época, porque secundarizava a funcao
de um criador.

O lamackismo pressupde que a variacao adquirida
durante o desenvolvimento de um individuo pode ser
herdada. E. Mayr chamou a este modelo de transmissao
de caracteristicas heranca macia (soft inheritance), por
oposicao a heranca forte (hard inheritance), i. e., a trans-
missdo de caracteristicas estruturais ou fisioldgicas
geneticamente determinadas cuja génese é indepen-
dente do meio ambiente. Embora frequentemente
omitido nos livros-texto de biologia, Darwin aceitou
asoft ea hard inheritance (Mayr, 1982).

Ainda antes da redescoberta dos trabalhos de genética
de G. Mendel, o bidlogo alemao August Weismann
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(Figura 3D) falsificou com uma experiéncia muito
simples a hip6tese da transmissao de caracteres adqui-
ridos, i. e., a soft inheritance, e rejeitou o modelo lamar-
ckiano de evolucao. A experiéncia aparece descrita num
texto de 1888 com o titulo «A Suposta Transmissao
de MutilacOes»: i) numa primeira etapa, Weismann
cortou a cauda de 901 ratos e da sua descendéncia
durante cinco geracdes; ii) no final da experiéncia
constatou que os ratos continuaram a desenvolver
caudas, sem modificacdes (Laubichler & Rheinberger,
2015). Uma simples e desagradavel experiéncia destruiu
uma aliciante e elegante teoria de grande aceitacao.
A incorporacdo das conclusoes de Weismann na teoria
darwiniana da evolucao é conhecida por neodarwi-
nismo (Kutschera & Niklas, 2004).

Teoriasintética da evolucao

A biologia contemporanea de Darwin nao dispunha
de conceitos tao importantes como hereditariedade,
gene, alelo, mutacdo, frequéncia genética ou deriva
genética (Quadro 1). As leis da hereditariedade seriam
formuladas depois da publicacao de A Origem das Espécies,
em 1866, pelo monge catélico austriaco Gregor Mendel
(1822-1884) e permaneceriam esquecidas até a sua
redescoberta, em 1900, pelo botdnico holandés Hugo
de Vries (1848-1935) e pelo agronomo austriaco E. von
Tschermak-Seysenegg (1871-1962) (Brown, 2013).
Darwin nao teve conhecimento das descobertas
de Mendel, mas Mendel foi fortemente influenciado por
A Origem das Espécies (Fairbanks & Abbott, 2016).

Nas primeiras décadas do século XX, o modelo de trans-
missao de caracteres qualitativos (mendelianos) - e.g,,
cor da flor (flores brancas vs. vermelhas) e rugosidade
da semente (sementes lisas vs. sementes rugosas) -
defendido pelos «mendelianos» foi considerado incom-
pativel com o gradualismo evolutivo darwiniano.
A pergunta de investigacdo era a seguinte: se a trans-
missdo de caracteristicas é particulada (descontinua
como os atomos) sob a forma de genes (fatores mende-
lianos), como pode a evolucio ser continua? A compa-
tibilizacao de Darwin e de Mendel foi realizada pelo
estatista inglés Ronald Fisher (1890-1962). Em 1918,
Fisher mostrou que os caracteres controlados por um
grande nimero de genes - caracteres quantitativos, e.g.,
tamanho da folha e forma das folhas - tém uma distri-
buicdo continua, que a distribuicdo das frequéncias
dos «valores destes caracteres» ao nivel da populacao
segue uma curva normal e que a sua expressao é forte-
mente influenciada peloambiente (Visscher & Goddard,
2019). De acordo com Fisher, a selecao natural desloca
a curva das frequéncias e a adaptacao aumenta ao
longo do tempo; a rapidez da deslocacao aumenta com
a pressao de selecao e a disponibilidade de variacao
genética na populacao.

O americano Sewall Wright (1889-1988) compreendeu
que as espécies se distribuem espacialmente em

pequenaspopulacdesqueinteragem (trocam migrantes)
de forma limitada entre si. Wright e o biélogo de origem
ucraniana Theodosius Dobzhansky (1900-1975)
provaram a importancia da deriva genética na evolucao
daspequenaspopulacoes, que em condicdes de instabili-
dade ambiental a selecao incrementa a variacao genética
(e vice-versa), e que a falta de variacdo expoe as popu-
lacdes e espécies a extincao (Santillan Zerén, 2009).
As conclusdes de Wright e de Dobzhansky tiveram
um forte impacto no pensamento contemporaneo
porque contradizem os defensores da eugenia, os quais,
no final do século XIX/primeira metade do século XX,
advogavam a nocao de raca pura e o desenvolvimento
de programas de selecdo artificial na espécie humana
(entre os quais se contava, alias, Ronald Fisher).

A sintese evolucionaria moderna ou teoria sintética
da evolucao pode ser explicitada do seguinte modo
(acompanhara leitura com os conceitos do Quadro 1 e o
esquema da Figura 7):

- Osseres vivos mantém um conjunto geneticamente
determinado de caracteristicas estruturais e funcio-
nais, transmissivel dos individuos parentais para
os seus descendentes;

- Continuamente é produzida novavariacao
genética por mutacao, recombinacao ou importada
por migracao;

- A selecao natural é a principal forca - mas nao
atnica (e.g., deriva genética) - que modela a evolucao
do genétipo e do fenétipo;

+ A selecio atuanos fendtipos;

- S6aselecdo de variacao fenotipica de base genética
tem consequéncias evolutivas;

-+ Oindividuo é a principal unidade de selecio;

- Ascaracteristicas positivamente selecionadas
e geneticamente transmissiveis tém, geralmente,
um pequeno efeito no fenétipo dos individuos;

+ Alentaacumulacdo de novas caracteristicas transmis-
siveis resulta numa divergéncia morfolégica e/

/ou funcional entre populacdes e, eventualmente,
desemboca em especiacao;

- A populacao éa principal unidade de evolucao;

- Uma parte significativa das aquisicoes morfol6-
gicas e funcionais ocorridasaolongo de milhoes
de anos de evolucao pode serlida a partir do estudo
dabiotaatual;

- Os mecanismos da macroevolucao e da microevolucao
sao comuns.

Com a teoria sintética da evolucao, a evolucao passou
a ser entendida como a alteracdo, usualmente gradual,
de geracao para geracao, e a escala da populacao,
da frequéncia de caracteristicas geneticamente trans-
missiveis, pela acdo de mecanismos diversos, sendo
aselecao ao nivel do individuo o mais importante. Duas
das principais consequéncias desta teoria na biologia
foram a rejeicao definitiva do lamarckismo e a subs-
tituicilo do pensamento tipolégico (= essencialista)



QUADRO1

Glossario de termos - chave de biologia da evolugio, maioritariamente baseado em Losos (2014) e Futuyma (2005)

CONCEITO

DEFINICAO

Aclimatacao (acclimatization)

Processo através do qual um organismo ajusta a sua morfologia e/ou fisiologia a alteracdes das condi¢des ambientais.

Adaptacao (adaptation)

Dois conceitos distintos para o mesmo termo:

i) processo de ajustamento por selecdo natural de uma populacdo a uma ou mais caracteristicas do ambiente seletivo;

ii) qualquer caracteristica morfolégica, fisioldgica ou comportamental (nos animais) que incremente a fitness perante uma ou mais
caracteristicas do ambiente seletivo.

Alelo (allel)

Formas alternativas de um mesmo gene; nos seres diploides os individuos herdam um exemplar maternal e outro paternal de cada
gene nuclear, pertencentes (individuos homozigdticos) ou ndo (individuos heterozigdticos) ao mesmo alelo.

Alopatrico (allopatric)

Adjetivo que assinalaa ocorréncia em diferentes regices geograficas.

Bottleneck genético

Periodo durante o qual somente um pequeno ndmero de individuos de uma populacédo sobrevive e produz descendéncia; estao
associados aos bottleneck genéticos intensos fenémenos de deriva genética.

Caracter (caracter)

Caracteristica observavel geneticamente transmissivel.

Os caracteres qualitativos (= categéricos, mendelianos) tém uma variacdo descontinua; os estados de caracter dos caracteres
qualitativos ndo sdo quantificaveis em escalas numéricas, e sdo codificados por um a poucos genes; e.g., cor da flor na ervilha-de-
cheiro, com dois estados de caracter, corola brancae corola parpura.

Os caracteres quantitativos sdo avaliados com escalas numéricas; os estado de caracter geralmente resultam da soma da

expressao de miltiplos genes, sob ainfluéncia de fatores ambientais; e.g, nimero de pélos de uma pétala e peso das sementes; sdo

muito mais frequentes do que os caracteres qualitativos.

Clone

Linhagem de individuos que se reproduzem assexuadamente. A reproducdo assexuada produz individuos geneticamente
idénticos; aidentidade genética dos clones esbate-se ao longo do tempo pelaacumulagdo de mutacoes.

Coevolugdo (coevolution)

Evolucdo de espéciesinteractuantes reciprocamente induzida.

Crossing-over

Trocade porcdes de ADN entre cromossomas homélogos durante a meiose. Sem crossing-over os genes localizados no mesmo
cromossoma seriam, invariavelmente, transmitidos a descendéncia em bloco.

Cruzamento preferencial
(assortative mating)

Tendéncia dos individuos de fendtipo similar a se cruzarem entre si; cruzamento ndo aleatério devido ao fenétipo.

Deriva genética (genetic drift)

Alteracdo aleatdria da frequéncia dos alelos em consequéncia da pequena dimensdo de uma populacao.

Enxame de hibridos (hybrid
swarm)

Populacdo de hibridos nointerior da qual os hibridos se cruzam entre si e com os individuos do tipo parental com descendéncia
fértil. O conceito aplica-se a populacdes hibridas entre populacdes da mesma espécie, ou entre diferentes espécies. Os individuos
destas populagdes tendem a ser morfologicamente muito variaveis.

Especiagdo (speciation)

Formacao de novas espécies no decurso da evolucdo.

Especiacdo ecoldgica

Resultadaevolucao por selecao, secundada por umisolamento reprodutivo, de populacdes em condices ecoldgicas divergentes
do 6ptimo ecoldgico das populagdes parentais.

Espécie

Grupo de populacbes naturais interférteis reprodutivamente isolado de outros grupos congéneres.

Evolugao

Mudanca da frequénciarelativa dos alelos numa populagdo. Por outras palavras, descendéncia com modificacao.

Evolucao convergente
(convergent evolution)

Processo através do qual organismos ndo aparentados adquirem, de forma independente, caracteristicas similares,
geneticamente determinadas, em resultado da adaptacdo a nichos ecolégicos similares.

Evolucdo divergente

Processo através do qual populacdes similares se diferenciam geneticamente (divergem entre si).

Evolucdo paralela (parallel
evolution)

Evolucdoindependente de caracteristicas similares ouidénticas em linhagens evolutivamente proximas, geralmente através
daalteragdo de sequéncias ontogénicas (developmental pathways) comuns. Considerada um subtipo da selecdo convergente.

Fendtipo (phenotype) Conjunto de caracteres fisioldgicos, morfol4gicos ou comportamentais (nos animais), que resultam da interacao genétipo-
ambiente.

Fitness Conceito com varias acecoes.
Fitness individual - sucesso relativo (em relacdo aos outros individuos da mesma espécie na populacao) de umindividuo na
producdo de descendéncia viavel para a geragao seguinte; resumidamente, umindividuo de elevada fitness deixa muitos

escendentes viaveis. A Fitness de uma populacao traduz a sua capacidade para persistir.

d dent A Fitness d lacaotrad dad t

Gene Unidade fundamental da hereditariedade; por¢ao de ADN (acido desoxirribonucleico) que codifica uma determinada funcdo, e.g.,
um mRNA, uma proteina, a regulacao de um gene oua cor de uma corola.

Gendtipo (genotype) Termo coletivo que designa todos os genes de um individuo.

Heritabilidade (heritability)

Meétrica que mede até que ponto a variacdo de um caracter fenotipico numa populacdo é determinado pela genética ou
peloambiente; variade O (toda avariacdo é devidaao ambiente) al (toda avariacdo tem origem genética); e.g.,notrigo,a
heritabilidade da produtividade é francamente menor do que presenca ou auséncia de aristas.

Locus (pl. loci)

Localizacao de um gene numa moléculade ADN.

Introgressao (introgression)

Movimento de genes (fluxo de genes) de uma espécie para outra por hibridagao sucedida de cruzamentos dos hibridos com
individuos da espécie recetora (retrocruzamentos); implica que nem todos os genes se transferem de uma espécie para outra;
aintrogressao pode ficar limitada aalgumas populacdes da espécie recetora ou ser generalizada.

Mutacdo (mutation)

Alteracdo acidental (ao acaso) da sequéncia dos nucleétidos que compdem o ADN. As mutagdes podem dar origem a novos
alelos de genes preexistentes (a formagdo ad novo de genes envolve mecanismos que ndo cabe aquidescrever).

Populagao (population)

Grupo de individuos de uma determinada espécie que evidencia algum grau de isolamento reprodutivo.

Radiacdo adaptativa

Evolucdo de diversidade taxondmica, fenotipica e ecol6gica numa, ou mais linhagem em rapida expansao.

Recombinacao

Num sentido lato é entendido como umareorganizagao do genoma que resulta da (i) segregacdo dos cromossomas e da (ii)
transferéncia de genes por crossing-over durante a meiose. Num sentido estrito refere-se ao fendmeno de crossing-over.

Selecdo artificial (artificial
selection, selective breeding)

Selec&o praticada pelo homem que consiste na selecdo, nem sempre intencional, de individuos que apresentem caracteristicas
peculiares que desejam conservar ouincrementar.

Selecao natural
(natural selection)

Mecanismo fundamental da evolucao mediante o qual,numa populacéo, é incrementada a frequéncia de determinadas
caracteristicas geneticamente transmissiveis em detrimento de outras, em consequéncia do efeito do ambiente seletivo
no sucesso reprodutivo (fitness) dos individuos.

Simpatrico (sympatric)

Que ocorre namesma area geografica.

Trade-off de fitness

Ocorre quando duas caracteristicas com efeito nafitness ndo podem ser maximizadas, em simultdneo, pela selecao porque
oincremento da expressdo de umafaz-se a custadaoutra.

Variagao genética

Variacdo emalelos nointerior de uma populacéo.
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lineano por uma nova doutrina metodoldgica,
o pensamento populacional (Mayr, 1982). Sem entrar
em grandes detalhes, dada a controvérsia do conceito,
o pensamento populacional desvaloriza o papel
dos tipos na explanacio dos fenémenos populacio-
nais (e.g., extincao, adaptacao e especiacao), exaltando
a importancia dos individuos per se e da sua variacao
(Mayr, 1982). A extensao da teoria sintética da evolucao
as plantas foi consumada pelo botanico norte-ameri-
cano G. L. Stebbins (Figura 49) no Variation and Evolution
in Plants, um livro seminal de 1950.

Sintese evolucionaria estendida

A atividade dos genes esta sujeita a complexos sistemas
de regulacdo. As condicoes ambientais influenciam
o silenciamento génico e o seu inverso, a desrepressao
génica, e estas modificacdes sio, pelo menos parcial-
mente, transmissiveis entre geracdes (v. «Adaptacao
e aclimatacao»). Os sistemas de regulacao génica
sensiveis a fatores ambientais tém, aparentemente,
um papel na evolucao analogo as mutacdes genéticas.
Afinal, ha algo de lamarckiano na evolucao! Nos meios
cientificos fala-se atualmente de uma sintese evolucio-
naria estendida (extended evolutionary synthesis). Esta
novasintese naorepresenta, porém, um novo paradigma
(Pigliucci, 2007), uma rutura com o darwinismo, porque
a transmissao de caracteres adquiridos por influéncia
ambiental (soft inheritance) é limitada. A importancia
da mutacdo, da recombinacao, da migracao, da selecao
natural e da deriva genética nao esta, de modo algum,
em causa.

MECANISMOS DE MUDANCA EVOLUTIVA
Variacao genética

A variacao morfolégica e funcional dos seres vivos
(= variacao biologica) tem duas origens: ambiental
e genética. A variacdo por causas ambientais é desen-
volvida no ponto «Adaptacdo e aclimatacdo». A variacao
genética esta codificada nas moléculas mitocondriais,
cloroplasticas e nucleares de ADN. Os genes sdo regioes
do ADN que codificam uma determinada funcao; e.g.,
uma proteina ou a resisténcia a um parasita. Os genes
retém a sua identidade quando passam de geracdo para
geracdo, nao se dissolvem uns nos outros - os genes sao
unidades de replicacao. Designa-se por locus a locali-
zacao da sequéncia de ADN de um gene num cromos-
soma. Cada gene pode estar representado por uma
ou mais formas alternativas numa populacao; cada
uma das versdes do mesmo gene ¢é designada por alelo.
Osindividuosdiploides tém duascopias do mesmo gene,
uma de origem maternal e outra paternal, coincidentes
nos individuos homozigéticos (em relacio a esse gene),
ou de alelos diferentes, nos individuos heterozigéticos.
Os alelos dominantes expressam-se em individuos

homozigéticos ou heterozigéticos; os alelos ditos reces-
sivos apenas se expressam em homozigotia.

Mendel manipulou, com cruzamentos controlados
em ervilhas-de-cheiro (Lathyrus odoratus), genes
maiores, i. e., genes que regulavam caracteres quanti-
tativos, como sejam a cor da corola e a posicao da inflo-
rescéncia. Cada gene, por sua vez, estava representado
nas populacoes estudadas por mais de um alelo: e.g,
flor branca vs. flor pturpura, e inflorescéncia terminal
vs. inflorescéncia lateral. A maioria dos genes, porém,
codifica caracteres quantitativos (Quadro 1). A variacao
genética® refere-se a diversidade de alelos de uma
populacao ou entre populacdes, codifiquem eles carac-
teres qualitativos ou quantitativos.

Os procariotas (= Bacteria + Archaea) reproduzem-se
assexuadamente. A mutacao é a sua principal fonte
de variacao genética. Entende-se por mutacao qualquer
alteracao na sequéncia das bases do ADN. A mutacao
pode ir da substituicao de um ou mais pares de bases
por outros durante a replicacao do ADN, a eliminacao
ouinsercaode por¢coesdo ADN.Osmecanismos de repli-
cacdo ereparacao do ADN nao sao perfeitos.
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FIGURASS

Representacido esquematica dasegregacdoindependente dos cromossomas (nameiosel) e dos
cromatideos (nameiose Il). Ameiose envolve duas mitoses,umareducional (meiose I) e outraequacional
(meiose II).Nametafasel,alinham-se no centro da célula pares de cromossomas homélogos, i. e.,cromossomas
comamesmasequénciade genes (mas raramente com os mesmos alelos), um de origem maternal e outro
paternal;asegregacdodoscromossomasocorrenaanafase | quando os pares de cromossomas se desorganizam
eoscromossomas homélogos migram para os polos opostos da célula. A segregacdo dos cromossomas na
anafase | éaleatdria:no exemplo daFigura, sdo possiveis quatro combinacdes cromossémicas nas células-filhas:
dois cromossomas maternais, dois cromossomas paternais e duas combinacdes de um cromossoma maternal
+umcromossoma paternal. Nameiose Il,a semelhanca de umamitose comum, segregam-se cromatideos.

As células produzidas por meiose recebemapenas uma cépiade cada cromossoma, sao haploides (n).

Legenda: duas guarnicdes cromossémicas (de origem maternal ou paternal) diferenciadas arosae vermelho;
fusoacromaticoacastanho;limites donicleotracejados anegro. Foram omitidas outras etapas dameiose
(préfasel,profase lleteléfasel) e o crossing-over. [Figuraoriginal.]



Através de um processo muito incipiente de sexuali-
dade - a conjugacao bacteriana -, algumas espécies
de bactérias contactam fisicamente por intermédio
de estruturas tubulosas (pili) e trocam informacao
genética entre si. Além da mutacao e da conjugacao,
introduzem variacdo no genoma bacteriano, a trans-
ducao (transferéncia de informacao genética por bacte-
ri6fagos) e a transformacdo (incorporacao de ADN
livre). Estes mecanismos, por sua vez, sao potenciados
por ciclos de vida por norma muito curtos.

Os eucariotas aliam a mutacao uma outra fonte maior
de variacao genética: a recombinacdo. Entende-se por
recombinacao (recombination) a producdao de descen-
dentes com combinacdes de alelos distintas dos indi-
viduos parentais. Nos eucariotas sexuados, reconhe-
cem-se dois mecanismos de recombinacdo (Stearns,
2014): a segregacao independente dos cromossomas
(chromosome segregation) e o crossing-over (= recombi-
nacao meidtica), ambos indelevelmente conectados
com a meiose e a sexualidade. No volume I mostra-se
que a segregacao dos cromossomas ¢é pré-gamética
nos animais e pré-espoérica nas plantas - em qualquer
dos casos, a segregacao independente dos cromossomas
traduz-se em novas combinacdes de alelos no momento
dafecundacado e daformacaodo zigoto (Figura5). O cros-
sing-over® consiste na troca de porcdes de ADN entre
cromossomas homologos® (Figura 6). A sexualidade
através dos mecanismos de recombinacio tem uma
importantissima consequéncia: os genes deixam de ser
inseparaveis do resto do genoma, ainda que estejam
localizados no mesmo cromossoma. Portanto, mutacoes
vantajosas que possam terocorridoem diferentesindivi-
duos de uma populacao podem encontrar-se no mesmo
individuo e potenciar o seu sucesso evolutivo.

A migracao é outra via para uma populacao adquirir
variacdo. Em genética de populacdes, a migracao
¢ entendida como o movimento de individuos entre
a populacao que os viu nascer e a populacao em que se
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Antes da meiose Préfase | Anéfasel
(interfase) (crossing-over em curso) (segregagdo dos cromossomas)

FIGURA6

Representacao esquematicado crossing-over.Naprofase | dameiose, da-se oemparelhamento dos
cromossomas homélogos e o processo de crossing-over. O crossing-over consiste natrocade seccdes de ADN
entre cromatideos de cromossomas homélogos. Naauséncia de crossing-over,os genes localizados num mesmo
cromossomaseriamtransmitidos embloco as células-filhas duranteameiose - cada cromossoma constituiria
umimenso «grupo de ligacdo». O crossing-over quebraa coesdo dos genes anivel cromossomatico, permitindo
asuarecombinacdo. Legenda: genesrepresentados com letras,com duas formasalélicas,umaverdeem
mailsculas e outraacastanho emmindsculas. [Figura original.]

reproduzem. A hibridacao entre espécies ou taxa subes-
pecificos, simpatricos ou nao, tem um efeito genético
similar a migracao. O fluxo génico (gene flow) associado
a migracao constitui uma forca de coesao fundamental
na manutencao da integridade genética, funcional
e morfolégica da rede de populacdes que constitui
uma espécie. A migracio tem efeitos contradité-
rios na adaptacdo. Pode facilitar a adaptacao a novas
condicoes ambientais quando repde a variacao genética
nas populacoes sacrificadas por uma intensa deriva e/
/ou selecao natural. A migracao tem um efeito perverso
quando uma populacdo absorve um influxo macico
de genétipos mal-adaptados. Este efeito contra-adapta-
tivo, como se vera («Mecanismos de isolamento repro-
dutivo»), pode forcar a evolucdo de sistemas de isola-
mento reprodutivo por selecio natural e culminar
em especiacao.

Para que a adaptacao possa ocorrer (=evolucao por
selecao natural), uma populacao/espécie tem de ter
capacidade para evoluir, i. e, poder adquirir variacao
aleatéria ocasionalmente vantajosa (v. Wagner &
Altenberg, 1996). Sem uma renovacao continuada
dos alelos por mutacao, migracao ou hibridacao,
a variacao genética de uma populacao/espécie tenderia
para zero (Baer, 2014). Sem mutacao, a recombinacao
e a sexualidade nao criam variacdo, portanto, em tltima
instancia, sem mutacao todaavariacao genéticaacabaria
por ser anulada, a evolucao cessaria e a vida extin-
guir-se-ia - porque o mundo é composto de mudanca.
Avariacdo genética é a matéria-prima da evolucdo. O destino
das mutacdes é determinado pela acao independente
ou combinada da selecao natural e da deriva genética.

Selecao natural

O fenétipo dos individuos de uma populacio nao
¢ constante: a morfologia e a fisiologia variam
de individuo para individuo. Variacdes no fenétipo
ocorrem tanto em populacoes sexuais, como em popu-
lacdes de clones resultantes de reproducao assexuada
- porém é expectavel que os seres sexuais exibam mais
variacdo do que os seres assexuais («Uma explicacao
evolutiva da sexualidade»). As variacdes fenotipicas
favoraveis atribuem vantagens frente a individuos
coespecificos ou de outras espécies na competicao por
recursos (e.g., luz, nutrientes ou polinizadores), ou uma
resisténcia acrescida a parasitas ou a condicoes ambien-
tais extremas (e.g., frio e secura edafica), por exemplo.
Os individuos portadores de variacdes favoraveis
deixam mais cépias deles mesmos para as geracoes
seguintes: tém maior sucesso produtivo, i. e., um
fitness superior. As modificacdes desfavoraveis, pelo
contrario, deprimem o sucesso reprodutivo dos indi-
viduos. A frequéncia das variacOes fenotipicas vanta-
josas geneticamente transmissiveis aumenta de geracao
para geracao. Designa-se este mecanismo evolutivo por
selecao natural.
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Aescaladogenoma,aselecionatural expressa-seatravés
de alteracdes da frequéncia alélica relativa (i. e., de uns
alelosemrelacaoaosoutros) (Quadro 1). Osalelosvanta-
josos — que codificam ou regulam caracteristicas feno-
tipicas vantajosas - sdo positivamente selecionados,
e a sua frequéncia cresce ao longo do tempo. A selecao
nao toca nos alelos neutrais e deprime os alelos
desvantajosos.

Quando a variacio fenotipica intrapopulacional tem
uma base genética, a selecao de fendtipos traduz-se
numa seleciao de gendtipos e em evolucao (Figura 7).
Para entender a selecdo natural, é fundamental escla-
recer esta assercao. Um gendtipo expressa-se numa
colecio de fendtipos. Videiras morfologicamente
muito distintas podem pertencer ao mesmo clone, e
dois gémeos univitelinos nunca sao completamente
iguais. O fendtipo é determinado pelo genoma mas
também pela interacdo dos individuos com o ambiente.
Se avariacao fenotipica numa populacdo se deve apenas
ao historial da exposicao dos individuos ao ambiente
que os envolve, ainda que o sucesso reprodutivo varie
de individuo para individuo, o efeito da selecio nao
tem consequéncias evolutivas. Para a selecao causar
mudanca evolutiva sdo necessarias, e suficientes, trés
condicbes: i) tem de ocorrer variacdo fenotipica; ii)
alguns individuos terem maior sucesso reprodutivo do
que outros, e aiii) reproducao diferencial dos individuos
resultar da posse de caracteristicas fenotipicas gene-
ticamente transmissiveis. A selecao natural valoriza a
fecundidade dos individuos num determinado contexto
seletivo e ndo a sua sobrevivéncia. Uma vida mais longa
e saudavel nao implica, obrigatoriamente, um sucesso
reprodutivo acrescido.

A selecao natural nao deve ser confundida com evolu-
cao. A selecao natural é um mecanismo de mudanca
evolutiva (= mecanismo evolutivo), como a mutacio, a
deriva genética, a migracao ou a hibridacao; a evolucao
€ um processo’. A selecio pode ocorrer sem produzir
mudanca evolutiva, caso as diferencas entre individuos
nao tenham uma base genética, como se referiu, ou a
selecdao atue como uma forca de estabilizacao do geno-
tipo (v. selecao de estabilizacao em «Selecao natural e
especiacao»). A evolucao acontece, essencialmente, por
selecao ou por deriva genética. O conceito de adapta-
cao como processo (v. dois conceitos de adaptacao no
Quadro 1) refere-se precisamente a porcao da mudanca
evolutiva controlada pela selecao natural. O papel da
selecdo natural foi seriamente questionado na décadade
1960, mas nas Gltimas décadas assistiu-se a sua revalori-
zacdo no processo evolutivo.

Deriva genética

Em populacdes pequenas, além da selecao natural,
tem uma enorme importancia um outro mecanismo
de mudanca evolutiva - a deriva genética. O conceito
de deriva genética refere-se as mudancas aleatdrias

da variacao genética a escala da populacao. Ocorre
em duas situacoes:

i) Efeito fundador (founder effect) - quando um pequeno
grupo de individuos de uma espécie migra e se isola
da populacao parental: e.g., numa ilha ou no outro lado
de uma cordilheira;

ii) Bottlenecks populacionais (population bottlenecks) -
quando por causas naturais (e.g, cheias, escoadas
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lavicas ou alteracdes climaticas) ou antrépicas (e.g.,
corte de floresta nativa) sucede uma reducao drastica
dadimensao de uma populacdo, ouasua pulverizacao
em pequenas populacoes reprodutivamente isoladas.

O efeito fundador implica a diferenciacdo de novas
populacdes por migracao; o bottleneck € um mecanismo
intrapopulacional (contracao da populacao original).
Os individuos fundadores (efeito fundador) ou sobre-
viventes (bottlenecks populacionais) transportam,
em si, uma amostra empobrecida e aleatéria da variacao
genética da populacao original (Figura 8).

A derivagenéticaorigina perdasassinalaveis de variacao
genética. Eventualmente, promove a fixacao de caracte-
risticas, e, ao nivel do genoma, alelos raros nas popula-
cdes originais. Enquanto a selecao fixa alelos vantajo-
sos, a deriva genética fixa alelos ao acaso, proveitosos
ou nao do ponto de vista adaptativo - a deriva genética
€ um mecanismo neutral, independente do ambiente de
selecao. Em populacoes muito pequenas chegaa contra-
riar o efeito adaptativo da selecdao natural.

As perdas de variacdo genética agravam os riscos
de extincdo, porque quanto menor a variacao genética
menor a capacidade de uma populacio se adaptar
a variacdes do ambiente seletivo. Em contrapartida,
aderiva genética pode promovera divergéncia evolutiva
e a especiacdo («Diferenciacdo ecotipica. Especiacao
ecolégicas). A compreensao plena da importancia
da deriva genética é posterior a formulacao da teoria
sintética da evolucao.

A variac@o genética de uma populacao sujeita a deriva
genética depende de varios fatores, entre os quais
aintensidade da deriva genética (do efeito fundadore do
bottleneck) e, apds o evento de deriva genética, da taxa
de crescimento da populacao, da intensidade da selecao
natural, da taxa de mutacao e da imigracao de indivi-
duos provenientes de outras populacoes (Chakraborty
& Kimmel, 2001).

UNIDADE DE SELEQAO E UNIDADE
DEEVOLUCAO

Embora a selecio natural seja essencialmente um
processo individualistico (atua ao nivel do individuo),
tanto a evolucao como a especiacao sao processos popu-
lacionais. Esta proposicao tem uma importancia trans-
cendente em biologia da evolucao, mas a sua elucidacao
e comprovacao experimental e tedrica nao sao faceis.
Expoem-se em seguida algumas ideias que poderao
auxiliar leituras posteriores sobre o tema.

A selecdo natural que gera evolucao atua sobre indivi-
duos, raramente em grupos: o individuo é a unidade
de selecao (unit of selection) fundamental da evolucao. A
selecao de grupo (group selection) € um dos temas mais

controversos em biologia da evolucao. A ideia € simples:
além dos individuos, também os grupos familiares ou
as populacdes podem estar sujeitos a selecao. Dizem os
seus defensores que a selecao de grupo explica adequa-
damente a evolucdo de caracteristicas que aumentam o
sucesso reprodutivo dos gruposacustado sucessorepro-
dutivodealgunsindividuos. O comportamentoaltruista
dos insetos sociais - e.g., as obreiras de uma colmeia que
nao se reproduzem em favor da abelha-rainha - seria
um exemplo acabado da selecao de grupo. Na década de
1960, o bidlogo inglés William Hamilton (1936-2000)
(Figura 3F) mostrou na teoria que o altruismo nos
insetos sociais, e em outras espécies animais, tem afinal
uma explicacao individualistica. A selecdo de grupo é
hoje rejeitada pela grande maioria dos evolucionistas. A
existir, teve e tem um efeito demasiado ténue na histéria
evolutiva da vida. Portanto, comentarios do tipo «os
individuos da espécie X produzem muitas sementes
para garantir a sobrevivéncia da espécie» sdo inaceita-
veis porque pressupdem que aseleciaode grupo é biologi-
camente relevante. Por razoes analogas, as espécies nao
evoluem para o beneficio de outras, embora as relacoes
interespecificas mutuamente vantajosas (e.g., simbiose)
sejam talhadas pela evolucao.

Quando os individuos sao alvo de selecao, a proporcao
dos individuos que transportam determinados alelos
muda e as populacdes evoluem: a populacao é, por
definicao, a unidade fundamental de evolucao do vivo.
Se as espécies sao, como adiante se explicita, constela-
cbes de populacdes, entao também as espécies evoluem.
Se as populacdes evoluem em ambientes seletivos
muito diferenciados, o fluxo génico interpopulacional
pode rapidamente ser insuficiente para se sobrepor aos
efeitos da selecao natural local: com o tempo, a diver-
géncia é inevitavel. Por outras palavras, para as popula-
cOes de uma espécie evoluirem de forma coesiva no seu
todo € necessario um balanco, sempre dindmico, entre
ahomogeneizacao genética promovida pelo fluxo génico
interpopulacional e as forcas disruptivas da adaptacao.

NOCOES DE FITNESS, SUCESSO
REPRODUTIVO E SUCESSO EVOLUTIVO

A famosissima frase «survival of the fittest», da autoria do
polimata inglés Herbert Spencer (1820-1903), foi tardia-
mente adoptada por Darwin, a conselho de Wallace,
como um sinénimo de selecao natural. Na primeira
edicdo de A Origem, Darwin usou o termo «fitness» para
designar um estado (e nao um processo) de adaptacao
ao meio ambiente (Costa, 2013). Com a formulacao
«survival of the fittest», o fitness passou a referir-se a sobre-
vivéncia e ao sucesso reprodutivo dos individuos de
fendtipo mais bem-adaptado, no imediato, a um deter-
minado ambiente local (Gould cit. Wikipédia, 2015) -
um conceito muito distante dos objetivos sociopoliticos
de Spencer.
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O conceito de fitness® é acaloradamente debatido
nos meios da biologia da evolucao, muito mais do que
«selecao naturals. Geralmente, refere-se a capacidade
de um individuo ou, mais raramente, de grupos de indi-
viduos, populacdes ou até espécies de sobreviverem
e reproduzirem-se num determinado ambiente (Orr,
2009). A selecao natural atua quando os gendtipos
dos individuos diferem no seu fitness. Em consequéncia
do diferencial de capacidade reprodutiva dos indivi-
duos portadores de diferentes gendtipos, as frequéncias
dosalelos (aescaladapopulacao) mudam-ehaevolucao.
Noutros contextos, o fitness é tomado como uma proprie-
dade dos alelos que descreve a probabilidade de a sua
frequéncia aumentar (relativamente a outros alelos
no interior de uma populacao) nas geracoes futuras
(mais informacao no Quadro 1). O sucesso reprodu-
tivo é geralmente entendido como o nimero de descen-
dentes produzido ao nivel do individuo. Claro, quanto
maior o fitness dos alelos/gendtipos, maior o sucesso
reprodutivo dosindividuos. A medicao do sucesso repro-
dutivo é simples, a do fitness nao. Fitness nao é o mesmo
que sucesso reprodutivo, mas os dois conceitos podem
ser sinonimizados, sem prejuizo, num texto introdu-
tério como este.

A nocdo de sucesso evolutivo (evolutionary success), algo
de muito controverso em biologia da evolucao, sobre-
poe-se,em parte,ao sucesso reprodutivo. O fatortempo é
determinante para os distinguir. O sucesso evolutivo de
uma linhagem avalia-se pela sua dominancia ecolégica
e/ou diversificacao no longo prazo. O sucesso evolutivo
das angiospérmicas, por exemplo, é inegavel. Um alelo,
um gene, uma caracteristica ou uma populacao em
expansao demonstram sucesso evolutivo. Também uma
espécie, eventualmente um género ou uma familia, que
tenha sido capaz de invadir um novo nicho ecolégico.
O conceito de sucesso evolutivo é, geralmente, aplicado
num contexto macroevolutivo.

TIPOS DE EVOLUC;AO
Macro e microevolucao

A «descendéncia com modificacao» (Quadro 1) é,
na realidade, uma definicio de microevolucao.
A macroevolucao engloba modificacoes evolutivas
ocorridas a escala da espécie, ou categorias superiores,
de que é exemplo a evolucdao de grandes linhagens
de seres vivos, como as plantas com flor. De acordo com
os fundadores da teoria sintética da evolucao, a diferen-
ciacao de taxa de categoria igual ou superior a espécie,
i. e, amacroevolucdo, tem, em Gltima instancia, origem
nas acumulacdes de pequenas variacdoes genéticas,
essencialmente, mas nao apenas, guiadas pela selecao
natural. Entdo, os mecanismos de mudanca evolutiva
(mutacdo, deriva, migracao e selecao) sao comuns a
micro e a macroevolucao. A macroevolucao desenrola-se

em periodos de tempo superiores aos processos micro-
evolutivos, seria estaa grande diferenca.

Evolucao convergente e paralela

Em consequéncia da evolucao convergente (Quadro 1),
surgem estruturas com forma e/ou funcao ou adap-
tacdes fisiologicas similares, ausentes nos ancestrais
dosgruposconvergentes. Recordemos que logonoinicio
dovolume I foramapresentados os conceitos deanalogia
ehomologia. Oscaracteresanalogos resultam de conver-
géncia evolutiva e os caracteres homologos da partilha
de caracteres adquiridos por um ancestral comum.

Os conhecimentos adquiridos nesta introducdo a
evolucao possibilitam a introducao de uma termino-
logia mais precisa e ir um pouco mais longe na expli-
cacao da similaridade morfolégica e funcional. W.
Hennig, o fundador da cladistica (volume III), identi-
fica trés causa para a similaridade entre os seres vivos
(Futuyma, 2005):

i) Partilha de caracteres homologos recentemente
evoluidos num ancestral comum (caracteres
derivados =apomorfias; apomoryphies);

ii) Persisténcia de caracteristicas ancestrais (plesio-
morfias; plesiomorphies);

iii) Partilha de caracteres resultantes de evolucao
convergente (caracteres analogos, = caracteres
homoplasticos, homoplasias; homoplasies).

No volume III insiste-se que as homoplasias sao uma
fonte sistematica de erro na classificacao dos seres
vivos e que somente as apomorfias sao evidéncias
validas de monofilia e, consequentemente, Gteis para
a construcao de filogenias. A flexibilidade evolutiva
dos estadios de caracter ajuda a explicar por que razao
nas plantas é tao frequente linhagens nao aparentadas
serem morfologicamente semelhantes.

A evolucao paralela é um subtipo de evolucdo conver-
gente. Refere-se a evolucao de caracteristicas similares
em populacdes coespecificas, ou em espécies descen-
dentes préximas de um ancestral comum, em conse-
quéncia de pressdes de selecao similares. A evolucao
paralela distingue-se por resultar de modificacdes
genéticas similares (Stern, 2013). A evolucdo paralela
¢ expectavel quando diferentes linhagens (popula-
cOes e espécies) estdao sujeitas a condicdes ecoldgicas
similares. O caracter pervasivo da convergéncia e do
paralelismo nos seres vivos sao uma evidéncia irredu-
tivel daimportanciadoambiente seletivo (e daecologia),
e da selecao natural nos processos evolutivos e na espe-
ciacdo. Esta discussao sera recuperada e aprofundada no
ponto «Modos de selecao naturals, no inicio do capitulo
sobre especiacao.



Coevolucao

A coevolucao, como tantos outros conceitos de biologia
da evolucdo, tem muitas interpretacoes na litera-
tura. Para o uso que é dado ao conceito neste texto,
basta entendé-lo como a acumulacao de mudancas
evolutivas reciprocas resultantes de interacdes entre
espécies. Por outras palavras, ha coevolucao quando
as mudancas das caracteristicas de uma espécie condi-
cionam a evolucdo das caracteristicas de uma outra,
a qual, por sua vez, condiciona a evolucdo da primeira
espécie, e assim sucessivamente, num «pingue-pongue
evolutivo» no tempo. Sendo a evolucdo um processo
populacional, é 6bvio que a definicdao de coevolucao tem
de ser desenvolvida a mesma escala. A coevolucdo é um
processo, e nao um produto evolutivo - a coevolucao
produz adaptacdes reciprocas, i. e., coadaptacoes.

Estao descritos inimeros casos de coevolucao em todos
os tipos de interacOes entre espécies, desde relacoes
mutualistas (interacdes mutuamente vantajosas),
a relacoes parasita-hospedeiro (em que as vantagens
de um individuo de uma espécie sao obtidas a custa
do prejuizo de um individuo de outra; volume I).

A interacao mutualista insetos polinizadores-plantas
polinizadas é um tema classico nos estudos de coevo-
lucao de grande interesse para a botanica evolucio-
naria, porque teve um papel determinante na evolucao
das plantas com flor («Evolucao de estruturas reprodu-
tivas bissexuais e do capelo. Coevolucdo insetos-an-
giospérmicas». Como se refere no volume I, a polini-
zacao cruzada oferece grandes vantagens, tao grandes
que compensa as plantas investir em recompensas
(pdlen e néctar) e na sua publicidade, para assegurar
a visita de insetos polinizadores. Para obter retorno
do investimento, é preciso que os insetos polinizadores
sejam capazes de discriminar positivamente as plantas
que lhes sao uteis. Vejamos dois exemplos que corro-
boram experimentalmente esta hipdtese. Polinizadores
tao importantes como os abelhdes (género Bombus,
Apidae) visitam mais as flores que, simultaneamente,
divulgameoferecemasmelhoresrecompensasem pélen
porquesdo capazesderelacionardiferencasnaqualidade
do pélen com caracteristicas das flores, como a cor
das pétalas (Nicholls & Hempel de Ibarra, 2014).
Estudos de fitness em flores com e sem volateis, perten-
centes a mesma espécie, demonstraram que os insetos
polinizadores sao mais eficientes nas flores com odor,
e que estas produzem mais sementes do que as flores
sem odor (Kessler et al, 2015). O comportamento
dos insetos polinizadores durante a colheita de pdlen
e néctar é um processo elaborado que envolve apren-
dizagem e tomadas de decisao. Embora os sinais para
atrair polinizadores e as recompensas tenham elevados
custos energéticos e, eventualmente, possam ser perce-
cionados pelos insetos errados (e.g., herbivoros), tradu-
zem-se, nas plantas, em ganhos de fitness. A hipdtese
reciproca - os insetos que sdo capazes de identificar

e selecionaras plantas que produzem podlen e néctar tém
um fitnessacrescido -também é verdadeira. Estarecipro-
cidade é o substrato da coevolucao planta-polinizador.

Nao se pense, porém, que a coevolucao planta-po-
linizadores emerge da cooperacdo entre espécies.
E do interesse das plantas minimizar os custos da poli-
nizacao em pélen e néctar; os insetos, por seu turno, sao
seletivos na visitacao das flores e procuram maximizar
a colheita de proteinas e energia, i. e., de pdlen e néctar.
Este conflito de interesses explica a evolucdo, por
exemplo, de sistemas de protecao do pdlen nas plantas
(e.g., anteras escondidas em bolsas) e de adapta-
cbes que aumentam a eficiéncia da recolha de pdlen
nos insetos (e.g., pentes coletores de pdlen nas abelhas
e capacidades cognitivas) (volume I). Casos ha, como
se expoOe no volume I, em que as plantas sao desonestas
na sua relacdo com os insetos polinizadores; no lado
dos insetos pode ser vantajoso adquirir nectar e pdlen
por caminhos invios sem polinizar a planta (e.g., perfu-
racao da corola)...

A dependéncia entre espécies mutualistas em coevo-
lucdo é muito variavel. As Yucca (Asparagaceae) sul-a-
mericanas coevoluem com borboletas (Prodoxidae,
Lepidoptera) polinizadoras ha pelo menos 40 M. a.
(Pelmir, 2003). As plantas dependem da polinizacao
realizada porborboletasadultas;aslarvasdasborboletas
completam o seu desenvolvimento alimentando-se
das sementes em crescimento. Ao contrario da maioria
das relacdes planta-polinizador, frequentemente a uma
espécie de Yucca corresponde uma espécie de borboleta
polinizadora (Pelmir, 2003). Nas Yuccaocorre umacoevo-
lucao obrigatéria entre dois organismos interatuantes;
na maior parte dos casos documentados de coevolucao,
estarelacao é mais difusa, com a participacao de poucos
a muitos «parceiros» facultativos, e assimétrica, com
alguns parceiros a evoluir mais rapidamente do que
outros (Lunau, 2002). As plantas entoméfilas, de facto,
raramente dependem de um Gnico polinizador. A depen-
déncia excessiva num tnico vetor polinico, ou num
grupo reduzido de vetores, embora assegure a chegada
de poélen de boa qualidade, incrementa os riscos
deinsucessoreprodutivo. Poressarazao, muitasespécies
servem-se de mais de um vetor polinico ou autopolini-
zam-se perante um atraso excessivo da chegada de um
vetor com pdélen compativel do exterior. Por exemplo,
as flores das estevas (Cistus, Cistaceae) sao visitadas por
um espectro muitoalargado de insetos, que compreende
himendpteros (abelhas e vespas), dipteros (moscas)
e coledpteros (escaravelhos), sendo os primeiros domi-
nantes; algumas orquideas ap6s um periodo de espera
autopolinizam-se (volume I).

No ponto «Dispersao» (volume I), referiu-se que longe
dos individuos parentais hi micro-habitats nao
preenchidos, livres de doencas, pragas e competi-
dores, e ricos em recursos, onde criar filhos saudaveis.
A dispersao a longa distancia aumenta a probabilidade
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de colonizacdo de microssitios adequados, portanto,
aevolucaode mecanismos de dispersaoalongadistancia
aumenta o fitness. As sementes e frutos carnudos sao
uma recompensado servico de dispersao. Por outro lado,
as sementes e os frutos carnudos s3o caros do ponto
de vista energético e atraem fitéfagos que digerem
as sementes por completo, em vez de as expelirem
incélumes. A coevolucio entre as plantas e os disper-
sores de sementes é analoga a coevolucao polinizadores-
-plantas polinizadas.

Se a selecdo natural é dificil de demonstrar com dados
empiricos, a coevolucao muito mais o é. Em condicoes
naturais, as interacoes evolutivas entre populacdes sao
tao variaveis no tempo e no espaco que é dificil distin-
guir coadaptacdes de caracteres herdados de processos
coevolutivos pretéritos. Ainda assim, o facto de as
sementes de fosseis mesozoicos de Ginkgo, cicadaceas, e
de Caytonia (um putativo ancestral ja extinto das angios-
pérmicas) terem um revestimento carnudo prova que a
coevolucao ha muito que esta presente na evolucao das
plantas terrestres.

ADAPTACAO VS. ACLIMATACAO

«A selecaonatural, todos os dias, a todaahora, escrutina,
portodoomundo, todasasvariacoes,atéamais pequena;
rejeitandoasmas, preservandoeincrementandoasboas»
(Darwin, 1859). A selecao natural introduz no genoma,
lenta e continuamente, informacao sobre o ambiente
seletivo (selective environment), i. e., sobre os recursos
e as variaveis ambientais® que condicionam o sucesso
reprodutivo dos individuos. O termo adaptacio tem,
como se refere no Quadro 1, pelo menos dois signifi-
cados. A adaptacao como processo refere-se ao ajus-
tamento dos organismos ao ambiente que os envolve
pela acdo da selecao natural. Neste processo, os indivi-
duos acumulam caracteristicas - adaptacoes - que lhes
conferem vantagens seletivas para enfrentar certos
atributos doambiente seletivo. Sea selecao natural elege
adaptacoes, entao as populacdes e as espécies subme-
tidas a selecao evoluem por adaptacao. Embora de uso
corrente, os conceitos ligados ao termo adaptacao sao
de uma enorme complexidade.

Deacordo com o modelo de evolucao por selecao natural
proposto pela teoria sintética da evolucao, as caracte-
risticas adaptativas!® (adaptacdes) primeiro surgem
por acaso e s posteriormente a sua frequéncia é incre-
mentada por selecao. O corpo vegetativo de um cato
xeromo6rfico (adaptado a climas de grande secura)
envolveu a acumulacao e a concatenacao de um grande
nimero de «acasos felizesy, i. e., de adaptacdes. Os racio-
cinios adaptativos simplistas, o adaptationist storyte-
lling, do tipo «as plantas tém espinhos para se defen-
derem dos animais herbivoros», envolvem grandes
riscos, porque se sustentam em evidéncias circunstan-
ciais potencialmente mal interpretadas (v. «Prélogo»

no volume I). A identificacio de adaptacoes, i. e,
ademonstracao dasvantagensadaptativas de caracteris-
ticas, € complexa e morosa. Por exemplo, a camuflagem
(e.g., ovos pintalgados com as cores do solo ou asas com
os padroes do tronco de uma arvore) é uma adaptacao
generalizada na natureza, porque, supode-se, incre-
menta a probabilidade de escapar a atencao dos preda-
dores. Porém, a corroboracao inequivoca em condicoes
de campo desta hipdtese sé foi conseguida c. de 125
anos depois da sua formulacao por A. Wallace em 1889
(Trosciankoetal., 2016).

O conceitodeaclimatacaorefere-seao processode modi-
ficacao do corpo dos seres vivos em resposta a alteracoes
do habitat, nas plantas geralmente envolvendo variaveis
climaticas, de solo e os efeitos da competicdo e da
fitofagia. A adaptacao é um processo lento, dirigido pela
selecao natural, acompanhado de alteracdes genéticas
qualitativas e quantitativas transmissiveis de geracao
para geracdo. A aclimatacao, pelo contrario, nao acarreta
alteracOes genéticas mas tao-somente modificacoes
fenotipicas, na morfologia e/ou na fisiologia da planta:
€ uma consequéncia direta da plasticidade fenotipica.
A colocacao ao ar livre de plantas propagadas em estufa
para melhor suportarem condicoes climaticas mais
extremas apds transplantacao, no campo, € um exemplo
pratico de aclimatacao (Figura9).

Aplasticidade fenotipica, i.e.,acapacidade de um deter-
minado gendtipo alterar a sua morfologia em funcao
das condicoes ambientais, condiciona o leque de habitats
que esse mesmo gendtipo pode ocupar. As vantagens

FIGURAS
Aclimatacdoaoar
livre de castanheiros
propagados por
semente em estufa.
[Foto: Carlos Aguiar.]



FIGURA10
Reducao
decaracteres.
Esqueletodeumdodd
(Raphus cucullatus,
Columbidae; Cadogan
Gallery, Museu

de Historia Natural,
Londres). O ancestral
dododéseriauma

ave semelhante
aumpombocom
capacidade devoar.
N.B.,anatureza
vestigialnos ossos das
asas. [Foto: Carlos
Aguiar.]
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e os mecanismos da plasticidade fenotipica nas plantas
estdo discutidos no inicio do volume I. A extensao
da plasticidade fenotipica é geneticamente regulada. A
primeira vista, quanto mais plastico for um genétipo,
maior o sucesso reprodutivo dos seus portadores; mas
nao é assim. Ha limites bioldgicos a plasticidade feno-
tipica, caso contrario o mundo seria povoado por uma
Unica espécie de plantas. Portanto, a partir de determi-
nado nivel, novos ganhos de plasticidade fenotipica sao
negativamente selecionados, porque deprimem o fitness
ao afetarem negativamente outras caracteristicas adap-
tativas. (v. conceito de Trade-off de fitness no Quadro 1)

Na natureza, jamais duas plantas da mesma espécie
sdo exatamente iguais. Ainda que possuam o mesmo
genoma, nao partilham a mesma histéria individual,
e a histéria de vida condiciona o fenétipo. Por mais
de uma vez se defendeu que a variacao do fenétipo tem
causas ambientais e genéticas, e as primeiras podem
sobrepor-se as segundas. Todo o botanico de campo
experiente ja se deparou com individuos atarracados
em solos delgados, ou vergados pelos ventos maritimos,
tendo na vizinhanca individuos coespecificos exube-
rantes a colonizar bi6topos abrigados com solos
profundos. Entre outros termos sinénimos, na biblio-
grafiaaplica-se o termo ecofeno (ecophene) para designar
as formas e fisiologias controladas pelo meio ambiente
(Stace, 1991). A plasticidade fenotipica expressa-se
em ecofenos.

Recentemente, foi provado que alguns tipos de acli-
matacao sao, pelo menos em parte, sexualmente trans-
missiveis. Os descendentes de plantas aclimatadas
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a determinadas condicdes ambientais - e.g., solos secos
ou pobre de nutrientes - frequentemente crescem
mais, e reproduzem-se com mais sucesso, nas mesmas
condicoes ambientais do que os descendentes de indi-
viduos nao aclimatados. Um exemplo animal: no gado
bovino, as condicdes ambientais vividas pelas maes,
sobretudo no que diz respeito a qualidade da alimen-
tacao, refletem-se na performance zootécnica dos seus
descendentes; as racas animais melhoram-se pela boca, diz
uma velha maxima dos zootécnicos. A transmissao
de caracteres adquiridos por aclimatacdo esta relacio-
nada com modificacdesao nivel darepressao e expressao
génica (e.g, metilacao de genes), ainda nao totalmente
compreendidas (as sequéncias de nucleétidos nao sao
a Unica informacao genética transmissivel). O estudo
da transmissao de caracteres sem alteracdes do codigo
genético - a epigenética - € uma area recente, de ponta
e em franco progresso na biologia evolutiva. No ponto
«Sintese evolucionaria estendida» ja se havia feito uma
alusaoa esta tematica.

EVOLU§~AO DE CARACTERES COMPLEXOS.
REVERSAO DE CARACTERES

Como se refere no Quadro 1, um caracter é uma caracte-
ristica observavel e geneticamente transmissivel de um
organismo. A teoria da evolucao tem uma importante
predicdo: os caracteres complexos evoluem de forma
incremental pela acumulacdo de «pequenas» caracteris-
ticas transmissiveis'’. A semente e/ou o olho dos verte-
brados foram precedidos por uma turba de estadios
intermédios. Todas as etapas da evolucao de um caracter
complexo foram adaptativas, de outro modo as suas
caracteristicas nao teriam sido fixadas por selecdo
natural. Como refere Dawkins (1986), «a selecdao natural
€ um processo cumulativo no qual pequenas adaptacoes
sdo retidas e convertem-se no ponto de partida para
novas adaptacoes.

Se o produto final deste processo evolutivo incremen-
tal - o caracter complexo - € muito vantajoso, entao as
formas intermédias que o procederam correm o risco
de serem descartadas por selecao. As linhagens que pro-
duziram «protossementes» extinguiram sem agravo.
A extincao de formas intermédias traduz-se em acen-
tuadas descontinuidades morfolégicas entre os orga-
nismos atuais e cria nos menos informados em teoria
daevolucaoailusao de que a evolucio de caracteristicas
complexas é saltacional.

A evolucao de caracteres complexos muito vantajosos
pode, eventualmente, impossibilitar a sua «reevolucao».
A semente evoluiu uma Gnica vez: todos os eucariotas
e todas as plantas com semente partilham um ancestral
comum. Mas hd excecdes: a multicelularidade, como
se vera, evoluiu pelo menos uma vez no grande clado
(= linhagem) dos animais, trés vezes nos fungos e seis
vezes nas algas (Niklas & Newman, 2013). Ao contrario
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do que muitos dos seus opositores defendem, a teoria
daevolucao explicaadequadamente a evolucao de carac-
teres complexos, em alguns casos com um razoavel
suporte fossil (e.g., «kEvolucao do estrébiloy).

A complexidade nao é uma inevitabilidade evolutiva (v.
«Mais caracteristicas do processo evolutivo»), e muitas
vezes é reversivel. A reducdo ou a perda de caracteres
sao frequentes na natureza, sobretudo nas plantas.
A reducao das asas em algumas aves insulares (e.g,
o extinto dod¢ das ilhas Mauricias; Figura 10) e o desa-
parecimento dos olhos em alguns peixes e insetos
cavernicolas sao os exemplos animais mais conhecidos.
Nas plantas, a reducao de caracteres é 6bvia nas bracteas
escamiformes das inflorescéncias ou na simplifi-
cacdo do perianto das flores anemoéfilas (e.g., lodiculas
das gramineas). A perda da capacidade fotossinté-
tica nas plantas parasitas é outro exemplo. A reducao
de caracteres (character reduction) é geralmente interpre-
tadacomo uma consequénciadiretadaperdade funcoes.
Cré-se que nestas condicdesa manutencao de caracteres
nao funcionais terd custos energéticos ou trade-offs
de fitness que pressionam a sua reducao.

Nas plantas, muito mais que nos animais, sao habituais
reversoes de caracteres (character reversal), i. e., estadios
de caricter derivado que retornam a uma condicao
ancestral. Por exemplo, o ovario infero surgiu de forma
independente em muitos grupos de plantas, e admite-se
queainversio de ovario infero em stpero possa teracon-
tecidomaisde umavez em numerosos grupos de plantas
(inclusivamente no mesmo género). Nas Ericales (a
ordem que inclui as Ericaceae) ocorreu um fenémeno
analogo com o nimero de tegumentos do primérdio
seminal ou na fusao das pétalas (Schonenberger et al.,
2005). Admite-se que a probabilidade de retornar ao
estadio de cardcter ancestral é inversamente propor-
cionalacomplexidade dos processos envolvidos naonto-
génese do estadio de caracter derivado (Barrett, 2013).
O ntumero de flores porinflorescéncia é um caracterlabil,
facilmente reversivel; em contrapartida, a evolucao (e
areversao) de ciclos de vida anuais em plantas perenes,
da simetria radial em bilateral ou da fusao de partes
da flor, € mais rara. Outros caracteres sdao praticamente
irreversiveis, representando becos sem saida evolutivos
(evolutionary dead end), como serd, geralmente, o caso
daautopolinizacao (Barrett, 2013).

UMA EXPLICAQAO EVOLUTIVA
DA SEXUALIDADE

A sexualidade é uma apomorfia dos eucariotas (Lane,
2015) com custos significativos para os individuos,
porque envolve mecanismos (e.g., traducao e replicacao
do ADN e meiose) e estruturas (e.g., organitos celulares)
energeticamente caros, complexos e sujeitos a erros.
Nas plantas com semente, erros na meiose expressam-se
na producao de pdlen e primérdios seminais estéreis.

A construcao de gametas d implica enormes gastos
de matéria e energia, porque a maior parte do pdlen
perde-se durante a polinizacao. A formacao de sementes,
por seu turno, demora tempo e envolve a concen-
tracao de grandes quantidades de nutrientes, primeiro
no primérdio seminal e depois na semente, apete-
cidas por todo o tipo de fitéfagos e parasitas. Os custos
da sexualidade agravam-se nas espécies dioicas, porque
os individuos masculinos nao geram descendentes.
E os exemplos continuam... (v. Obeso, 2002).

Os custos de sexualidade podem ser organizados
do seguinte modo:

- Custos energéticos - v.s.;

+ Custo dos machos (male costs) — s6 uma infima parte
dos gametas participa na reproducao sexuada;
aenergia gastana producao de gametas masculinos
poderia ser desviada para a producao de propagulos
nareproducao assexuada;

Custo darecombinacao (recombination costs) —as combi-
nacoes bem-adaptadas e reprodutivamente bem-suce-
didas dosindividuos parentais femininos podem ser
quebradas pela sexualidade, gerando-se descendentes
inferiores, mal-adaptados, reprodutivamente malsu-
cedidos (de fitness inferior);

Custos mecanico-celulares (cellular mechanical

costs) —ameiose, afecundacdo ea embriogénese
envolvem uma pesada e complexa maquinaria celular
sujeitaaerro;

Inseguranca reprodutiva - sensibilidade a condicoes
ambientais - os mecanismos biolégicos da reproducao
sexual sao muito sensiveis as condicdes ambientais.

Para entender da evolucao da sexualidade, é importante
ainda ter presente que a dimens3o e a complexidade
da célula eucariota diminuem a velocidade da repro-
ducao assexual. E quanto mais longo o ciclo reprodu-
tivo, mais lenta a acumulacao de variacao por mutacao.
Os procariotas, além de se multiplicarem com rapidez,
complementam a mutacao com mecanismos proprios,
muito eficientes, de producao de variacao genética (e.g.,
conjugacao e transducao, «Variacao genética).

O porqué da sexualidade foi questionado pela primeira
por Charles Darwin ha cerca de 150 anos. Atualmente,
estao publicadas pelo menos 20 hipéteses (Kondrashov,
1993) para explicar a evolucao e a persisténcia da repro-
ducao sexual, entre as quais se destacam apenas duas.
Os proponentes da hipotese da variacao e selecao
(variation and selection hypotheses) admitem que a sexua-
lidade acelera a evolucdo por adaptacdao. A sexuali-
dade incrementa a variacao genética e a probabilidade
de se formarem combinacdes vantajosas («Variacao
genética»). Mais variacao genética submetida a acao
da selecao natural, por sua vez, aumenta a velocidade
e a qualidade das solucdes adaptativas para lidar com
a variacao ambiental. Sem sexualidade as mutacdes

vantajosas ficariam irremediavelmente isoladas



nos individuos portadores, sem possibilidade de serem
reforcadas através da recombinacao com outras
mutacoes vantajosas. A hipétese de que a sexualidade
aceleraaadaptacao foi corroborada por via experimental
por MacDonald et al. (2016).

De acordo com a hipotese da vantagem imediata
(immediate benefit hypotheses), a eliminacdo de genes
e alelos deletérios é a principal causa explicativa
daevolucao dasexualidade. O mecanismo (com grandes
saltos na argumentacao) é o que se segue. A maquinaria
biolégica foi sujeitaa um processo de selecao de milhdes
de anos, razao pela qual a grande maioria das mutacoes
que afetam o fendtipo é deletéria. Por outras palavras,
as mutacoes raramente sio vantajosas. Uma vez
que as sequéncias de nucleétidos em que podem ocorrer
mutacoes deletérias sio numerosas e dispersas por todo
0 genoma, a producao continua de mutacdes deletérias
temum grande impactonofitnessde individuose popula-
coes. A sexualidade recombinaalelosaoacasoe, poressa
via, facilitaaexpressaoeaeliminacaodealelosdeletérios
recessivos, ou com expressao reduzida em heterozigotia.
Hollister et al. (2014) provaram experimentalmente
em plantas com flor que a sexualidade promove a elimi-
nacao de genes deletérios que de outro modo se acumu-
lariam por reproducao assexual (Hollister et al., 2014).
Este processo € agilizado no ciclo de vida haplodiplonte
(«Razdes evolutivas e vantagens da haplodiploidia).

Seasexualidade é uma caracteristicaancestral dos euca-
riotas, entdo é licito admitir que a evolucio e a persis-
ténciadasexualidadesedevemasvantagensporsiconfe-
ridas frente a reproducao assexuada. Quando os custos
(reprodutivos) da sexualidade s3ao superiores aos
da reproducao assexuada - por exemplo, em condicoes
de grande estabilidade ambiental -, a reproducao
assexuada pode tornar-se dominante. Na bibliografia
estdo relatadas espécies que se reproduzem sexuada
eassexuadamente em funcao das condicoes ambientais.
A dominancia da reproducao assexual é, porém, infre-
quente nanatureza, porque, como temos vindo a insistir,
o mundo é heterogéneo e composto de mudanca.
Mesmo em condicdes de grande constancia climatica
e geoldgica, a estabilidade ambiental é iluséria, porque,
por exemplo, os microrganismos patogénicos desen-
volvem, continuamente, formas de ultrapassar as resis-
téncias dos seus hospedeiros: sdao indiferentes a estabi-
lidade ambiental. A sexualidade é indispensavel para
debelarestaameaca (Hamilton etal., 1990).

Emresumo: a sexualidade foia solucao evolutiva encon-
trada pelos eucariotas para o trade-off entre complexi-
dade e variacao genética. A eliminacdo de genes dele-
térios é outra vantagem. A sexualidade acelera a taxa
de mudanca evolutiva (a sexualidade foi um promotor
determinante da diversidade de formas e funcoes
prevalente nos eucariotas) e reduz os riscos de extincao
de populacdes e espécies. Mas, dada a natureza indivi-
dualista do processo evolutivo, em tltima instdncia,

areproducdo sexual existe porque incrementa o sucesso
reprodutivo dos individuos, i. e., 0 seu fitness.

NOTAS SOBRE AGRICULTURAE EVOLUC;[\O
Selecao artificial

A selecao artificial - um termo originalmente proposto
por Darwin - consiste num conjunto de técnicas utili-
zadas pelo Homem para alterar as caracteristicas
fenotipicas e genéticas de animais e plantas domes-
ticados em seu proveito (Quadro 1). Essas técnicas
podem ir da sementeira com sementes escolhidas pela
sua dimensao, ou provenientes de frutos mais doces,
de plantas resistentes a doencas ou tolerantes ao frio, ao
moderno melhoramento molecular (molecular breeding).
A selecio artificial atua em caracteristicas fenotipicas
herdaveis (geneticamente controladas e maior ou menor
extensao) valorizadas pelo Homem.

A selecaoartificial nem sempre ocorreu de forma delibe-
rada. A agricultura em solos com caracteristicas pecu-
liares, por exemplo muito acidos ou calcarios, seleciona
positivamente as plantas mais adaptadas a estes meios
sem que para tal seja necessario um propdsito dos agri-
cultores. O ato de preparar a terra, a monda manual
de competidores ou a sementeira e a colheita em datas
determinadas exercem pressoes de selecao inadvertidas
que condicionaram a trajetéria evolutiva das plantas
cultivadas. Como referiu o grande agrénomo estado-
-unidense J. Harlan (1917-1998), «cultivar € selecionar»
(Harlan, 1995).

O mecanismo das selecdes natural e artificial é comum,
como bem o sabia Darwin. Para estas ocorrerem
tem de haver variacdo fenotipica intrapopulacional,
e a variacao objeto de selecdo ser herdavel (transmis-
sivel entre geracoes). Distingue-as o ambiente seletivo.
A selecao natural decorre em condicdes ambientais
préprias dos ecossistemas naturais e seminaturais (e.g.,
prados geridos pelo Homem). A selecdo artificial adapta
as espécies domesticadas a nichos ecoldgicos artificiais,
criados e mantidos pelo Homem. Estes nichos sao parte
integrante de agroecossistemas, i. e., de ecossistemas
artificiais dirigidos a producao de bens agricolas. A inca-
pacidade das plantas domesticadas em sobreviver fora
dos habitats manejados pelo Homem (searas, pomares,
hortas, etc.) € um trade-off inevitavel da selecao artificial.
As caracteristicas de muitas plantas cultivadas s3o hoje
taodistintasdasplantasselvagens que os seusancestrais
sao impossiveis de determinar sem o auxilio da genética
(Figura 11). «As plantas totalmente domesticadas s3ao
artefactos produzidos pelo Homem, como o s3o a ponta
de umaseta, um pote de barro ou um machado de pedra»
(Harlan, 1995).
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Pensaraagriculturacomateoria da evolucao

A unidade de selecio é, como se referiu, o individuo;
a relevancia da selecao de grupo foi rejeitada pela
evidéncia empirica. Entdo, os efeitos da selecio natural
manifestam-se com mais intensidade em cada planta
individual do que nas comunidades ou nos ecossistemas
que integram. Portanto, «é expectavel que as adaptacoes
das plantas e dos animais nao domesticados promovam
de forma mais consistente o fitness dos individuos do que
a organizacao dos ecossistemas promove a eficiéncia
e a estabilidade» (Denison, 2012). Qual a relevancia
desta constatacao paraa biologia aplicada, da qual aagri-
cultura é parte integrante? Seguem-se dois importantes
grupos de exemplos.

A evolucao trabalhou intensamente a adaptacao
da espécie de arvore ou de planta pratense ao seu nicho
ecolégico, e ndo a estrutura e as funcoes da floresta
ou da pastagem. Por outras palavras, as propriedades
de uma comunidade vegetal, ou de um ecossistema, sao
uma consequéncia direta das caracteristicas dos indivi-
duos que a compdem (o que ndo invalida a emergéncia
denovaspropriedades) endoum produtode um processo
de selecdo a escala da comunidade ou do ecossistema.
A organizacao das espécies numa comunidade vegetal
(community assembly), numa floresta ou num prado é um
processo individualistico. Assim sendo, existe um
enorme espaco paraa manipulacdo humana dos ecossis-
temas naturais-paraasuaconversao em sistemas semi-
naturais - e para um incremento, por exemplo, da sua
produtividade em bens Gteis para o Homem, ou da sua
resisténcia a perturbaciao (e.g, fogo e herbivoria),
sem, necessariamente, modificar o habitat (e.g., incre-
mentar a trofia do solo). Para aumentar a produtividade
em biomassalenhosa de uma floresta resultante de rege-
neracio natural de espécies indigenas, bastam, muitas
vezes, técnicas silvicolas simples, como a limpeza,
o desbaste, a desrama ou a introducao de arvores legu-
minosas fixadoras de azoto. A pastoricia bem gerida
e os cortes mecanicos de limpeza da biomassa nao
consumida (em processo de oxidacao) aumentam a
produtividade das pastagens.

Umavez que a sintonizacao das plantas com o seu nicho
ecolégico foi modelada por milhoes de anos de evolucao,
com muita dificuldade a biotecnologia podera tornar
ainda mais resistente a secura uma planta xeréfila
ou a acidez do solo uma planta acidéfila’2. Em contra-
partida, os melhoradores desenvolveram em poucas
décadas cultivares de cereais altamente produtivos
porque os ecossistemas agricolas (os agroecossistemas)
nao tém paralelo na natureza. A biotecnologia produz
artificialmente plantas adaptadas a combinacoes arti-
ficiais de nutrientes no solo, de mobilizacdes do solo
e de controlo quimico de pragas, doencas e infestantes.
As plantas melhoradas sao competitivas (e dominam
a biomassa) nos agroecossistemas porque estao mais
bem-adaptadas a eles do que as plantas indigenas;

e a produtividade é uma componente determinante
nesta adaptacao. Os agroecossistemas s6 recentemente
estao a condicionar a histéria evolutiva das plantas
nao cultivadas - a agricultura foi inventada ha 11 500
anos apenas (Bar-Yosef, 1998). Mas a evolucao nao
para: a invencao da agricultura criou novas pressoes de
selecdo sobre a flor indigena ou naturalizada e em 2007
ja 11 espécies de infestantes haviam desenvolvido resis-
téncia ao glifosato (Perez-Jonesetal., 2007).

A variacao genética é essencial para a sobrevivéncia (e
eventual especiacao) de uma populacao. Esta maxima
da biologia evolutiva aplica-se também as popula-
cOes de plantas cultivadas. Cultivar em 4reas extensas
o0 mesmo gendtipo tem um efeito seletivo tremendo
nas populacdes de pragas e doencas, agravando a proba-
bilidade de evolucdo de estirpes virulentas potencial-
mente perigosas. A homogeneidade genética dos milhos
hibridos a partir do final da década de 1960 explica
os estragos causados por uma estirpe mutante do fungo
foliar Bipolaris maydis (southern corn leaf blight) na década
de 1970 nos EUA (Futuyma, 2005).

MAIS CARACTERISTICAS DO PROCESSO
EVOLUTIVO

A complexidade nao é umainevitabilidade

Nos livros-texto de biologia, a exposicao da evolucao
das plantas, ou de qualquer outro grupo de seres vivos,
comeca nas formas mais simples e acaba nos grupos
mais recentes e avancados, ricos em caracteres deri-
vados (apomorfias). A exposicao diacrénica, comaescala
de tempo geoldgico em pano de fundo, € a melhor forma
de ensinar a evolucao, mas existe o risco de menorizar
a histéria evolutiva dos grupos ditos mais primitivos e
de veicular as nocoes teleoldgicas de que a evolucao é
unidirecional, que os grupos mais antigos sao sempre
estruturalmente mais simples e que essa simplicidade

FIGURA 11
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FIGURA 12
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incrementa os riscos de extincao perante a inexoravel
evolucao de linhagens de corpo mais complexo. Nos dia-
gramas filogenéticos do reino animal, com frequéncia é
evidenciada a espécie humana, o mesmo acontecendo
com as angiospérmicas nos estudos de evolucdo de
plantas. O scala naturae aristotélico, a grande cadeia da
vida, de acordo com o qual os seres vivos estao organi-
zados numa escala de perfeicao encimada pelo Homem,
continua a condicionar a explanacao do processo
evolutivo.

A observacao de certos fosseis de mamiferos sul-ameri-
canos convenceu Darwin de que a evolucao é mais bem
representada por uma arvore (Figura4) em permanente
ramificacao do que por umasimples escada de progresso
(Bowler, 1996). A complexidade nao é uma inevitabili-
dade, nem um sinénimo de sucesso evolutivo (Gould,
2002). Os microrganismos sao uma prova disso mesmo:
tém uma estrutura e uma fisiologia simples, surgiram
em etapas recuadas da vida na Terra, s3o extraordinaria-
mente abundantes, permanecem essenciais nos ciclos
biogeoquimicos e foram cruciais nas pressoes seleti-
vas que conduziram a emergéncia dos metazoarios (=
animais) e das plantas. Dois tercos da histéria da vida
terraquea escreveu-se com seres unicelulares. Dos 29
grandes grupos de eucariotas reconhecidos por Adl et al.
(2012), somente cinco contém seres de grande dimensao:
Chloroplastida (inc. ‘algas verdes’ e plantas terrestres),
Rhodophyceae (algas vermelhas), SAR (inc. algas casta-
nhas), Fungi (fungos) e Metazoa (animais). Aindaassim,
estes cinco grupos incluem seres unicelulares. Por outro
lado, varios grupos de seres vivos relativamente simples
evoluiram de formas mais complexas. Algumas, ‘algas
verdes’, unicelulares tém origem em formas multicelu-
lares (e.g., em ‘algas verdes’, filamentosas ramificadas),
as quais, por suavez, haviam evoluido a partir de formas
unicelulares. Os Psilotum (Ophioglossidae) nao dispoem
nem de raizes nem de megafilos, embora provenham de
uma linhagem de plantas vasculares com raizes e folhas
verdadeiras. As minidsculas e bem-sucedidas lentilhas-
-d’agua (e.g, Lemna e Wolfia, Araceae) descendem de
plantas de muito maior dimensao com inflorescéncias
complexas (Figura 12).

Embora a complexidade n3o seja uma inevitabilidade
evolutiva, é facto que a fisiologia, os 6rgaos vegetativos

e reprodutivos e os mecanismos de reproducdo se
complexificaram e diversificaram ao longo do tempo
em muitas linhagens de plantas. Nas plantas sucedeu
ainda que o ultimo grande grupo a diferenciar-se
- as angiospérmicas - €, simultaneamente, o mais
bem-sucedido (com maior ndmero de individuos,
espécies e biomassa) e o grupo morfoldgica e fisiologi-
camente mais complexo e diverso. Nos animais, pelo
contrario, sé as formigas (Hymenoptera, Formicidae)
tém mais biomassa do que todos os vertebrados terres-
tres. No entanto, muitas alternativas evolutivas se
esbocaram entre as gimnospérmicas e os ‘pteridéfitos’,
tao ou mais complexas do que as angiospérmicas, e que
desapareceram sem deixar rasto. Na extensa historia
das plantas, algumas linhagens complexificaram-se,
outras permaneceram em estase evolutiva, algumas
evoluiram para formas mais simples e muitas mais
extinguiram-se. Se a complexidade ndo é um sindénimo
de sucesso evolutivo, entao nao tem sentido o uso
do conceito de progresso em evolucao. Como sempre
acontece, a selecao natural opera em favor da comple-
xidade quando esta incrementa o sucesso reprodutivo,
e vice-versa.

A evolucao nao otimiza os seres vivos

A expressao de um qualquer caracter fenotipico nos
seres vivos faz-se sempre a custa da expressao de outros;
tem custos. Numa arvore fruteira, o investimento em
frutos grandes, ricos em energia, reduz, inevitavel-
mente, o crescimento vegetativo. Do mesmo modo,
durante o processo evolutivo, a selecao positiva de uma
caracteristica pode afetar negativamente outras carac-
teristicas potencialmente vantajosas (que incrementam
o fitness): diz-se, entdo, que ha um trade-off de fitness
(fitness trade-off) (Quadro 1). Por exemplo, a evolucao
de sementes pesadas de grande dimensao compromete
o racio nimero sementes/planta e a sua dispersao:
sementes grandes dao origem a plantulas vigorosas e
competitivas a custa de uma reducao da probabilidade
(porque as sementes sao poucas e dispersam-se com
dificuldade) de uma delas germinar num microssitio
adequado (Sundaresan, 2005). Uma planta nao pode,
em simultdneo, produzir muitas sementes e investir
em sementes grandes porque os recursos sao limitados.
A flora de calcarios é muito distinta da flora acidéfila: a
adaptacao a solos calcarios compromete a capacidade de
colonizar solos acidos, e vice-versa. Dificilmente uma
planta é ao mesmo tempo calcicola e acidéfila, assim
como aquatica e terrestre, habita a alta montanha e as
terras baixas, e por ai adiante. Pela mesma razao, nao é
expectavel que o uso de transgénicos possa gerar uma
superinfestante que afogue o planeta numa biomassa
vegetal toxica. A partir desta linha argumentativa nasce
umadasexplicacdoesparaofactodeabiotaestarsegmen-
tada em espécies.

A selecdo nao cria organismos perfeitos, somente orga-
nismos adaptados a um determinado nicho ecolégico,
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sob um determinado ambiente seletivo (intrinse-
camente instavel), com caracteristicas estruturais
e funcionais subdtimas quando analisadas per se.
De certo modo, Darwin antecipa isto mesmo quando,
perto do final do ltimo capitulo da primeira edicao
de A Origem, escreveu: «<Nem nos devemos admirar se
todos os artificios na natureza nao forem |[...] absoluta-
mente perfeitos. E se alguns deles sao abominaveis para
asnossasideias de fitness.»

As pressbes de selecao sao temporal e espacialmente
instaveis porque os recursos e as condicdes ambien-
tais variam ao longo do tempo e de lugar para lugar,
e as taxas de evolucao dos parasitas sao por regra
elevadas. Consequentemente, o fitness conferido por
um alelo (ou por um gene) é também inconstante.
Os organismos atuais s3o o resultado de uma acumu-
lacao improvavel de mutacoes e recombinacoes felizes,
por enquanto evolutivamente bem-sucedida. O sucesso
evolutivo de umalinhagem num dado periodo geolégico
nao implicou um sucesso acrescido nos periodos geol6-
gicos seguintes. Gozar de um grande sucesso evolutivo
no presente nao ¢ garantia de éxito no futuro. Num
mundo em permanente mudanca, qualquer populacao
ou espécie esta irremediavelmente desatualizada
do ponto de vista evolutivo, e em risco de extincao.
As adaptacdes contam uma histéria do passado,
enquanto a selecao trabalha o presente.

Acaso ou necessidade?

A evolucao fortuita de caracteristicas adaptativas
nao pode ser confundida com necessidade evolutiva.
A ilusao de que a evolucao é motivada pela necessidade
- pelo uso e desuso, na teoria lamarckiana da evolucao -
emerge da observacdo reiterada e de uma interpre-
tacdo errénea de quatro consequéncias da evolucao
por adaptacao: i) a concatenacao das estruturas e dos
processos fisiolégicos no corpo dos seres vivos; ii)
as correlacdes entre a forma e a funcao; iii) a comple-
mentaridade das espécies nos ecossistemas, e iv) a
inexisténcia de linhagens com caracteristicas inter-
médias. A evidéncia acumulada em 150 anos de darwi-
nismo mostra que o mecanismo da evolucao por selecao
¢é suficiente para explicar o arranjo de espécies com
uma estrutura e fisiologia adaptadas ao meio ambiente,
e funcdes precisas a escala do ecossistema, que carac-
teriza a biota atual. Como Darwin havia reconhe-
cido, as extincoes de populacdes e linhagens explicam
os hiatos nas formas dos seres vivos atuais. SO por essa
razao nao existem plantas intermédias entre as gimnos-
pérmicas e as plantas com flor, nem espécies com uma
morfologiaa meio caminho entre asaves e os crocodilos.
As linhagens de seres vivos que hoje povoam o planeta
sdao um subconjunto das experiéncias evolutivas
do passado.

E muito facil cair naarmadilha da necessidade evolutiva
quando se discutem estruturas ou funcoes complexas.

A semente é o paradigma da estrutura complexa
nas plantas. Cada uma das etapas da génese evolutiva
da semente (v. «A evolucao do primérdio seminaly) —
heterosporia, monomegasporia, reducao (simplificacao)
do megagametdfito, retencao dos megasporos e dos
megagametofitos, evolucao do nucelo e diferenciacao
do tegumento - persistiu na semente por duas razoes®:
i) nomomento da suaevolucao conferiavantagensadap-
tativas (incrementava o fitness); ii) a semente e todas
as estruturas intermédias da sequéncia evolutiva
(evolutionary sequence) que lhe deu origem foram, pelo
menos temporariamente, vantajosas («Evolucao
de caracteres complexos. Reversdo de caracteresy).
Cada uma das caracteristicas da semente pode até ter
evoluido em ambientes seletivos distintos e persistido
porque, fruto do acaso, foi sucedida por caracteristicas
adaptativas. Mais: na sequéncia evolutiva da génese
da semente, algumas caracteristicas sé tiveram oportu-
nidade de evoluir porque foram precedidas por outras
que as facilitaram; e.g, por razdes meramente fisicas
- espaco disponivel -, a endomegasporia (retencio e
germinacao do megasporo no interior das paredes do
megasporangio) foi precedida pela reducao do mega-
gameto6fito. Pese embora a légica interna de todas
estas hipdteses, a verdade é que nao estao resolvidos
o quando (tempo), o como (sequéncia evolutiva)
e as causas (vantagens seletivas) da evolucao de cada
uma das caracteristicas que compdem a semente e
da semente em si. No entanto, com um elevado grau
de certeza, pode-se afirmar que a evolucao de cada uma
das caracteristicas que fazem a semente nao se deveu
ao sucesso evolutivo da semente. Pode até dar-se o caso,
mais do que provavel, de algumas das caracteristicas da
semente fixadas no passado serem hoje desvantajosas,
mas nao o suficiente para a semente ser evolutivamente
inviavel. As proposicoes do tipo «X aconteceu paraque Y
lhe pudesse suceder», as chamadas proposicoes teleolo-
gicas, sdo falsas®.

No ponto«Tendéncias evolutivas» (dasangiospérmicas),
damos mais dois exemplos de proposicoes teleoldgicas.
Pela mesma razdo, ao contrario do que é defendido
nos meios criacionistas, o potencial evolutivo de uma
dada caracteristica (e.g, precursores da lenhina
ou retencao do gametoéfito) s6 pode ser avaliado a poste-
riori. Em resumo: a selecao natural nao planeia o futuro;
s6 as vantagens imediatas contam (Wright & Barrett,
2010). Uma caracteristica que confira grandes vantagens
no curto prazo pode, no futuro, diminuira probabilidade
de uma espécie ou de um grupo de espécies se diver-
sificar, aumentar os seus riscos de extincao, ou todo
o contrario.

A evoluciao é «afeicoada» mas nao determinada
por restricoes evolutivas

A evolucdo esta sujeita a restricoes evolutivas (evolu-
tionary constraints) de varia ordem que balizam a acao
da selecdo natural e todo o processo evolutivo. Esta
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assercao merece ser aprofundada. Os membros de um
qualquer clado partilham caracteristicas (herdadas
dos seus ancestrais) que lhes atribuem wvantagens,
ou desvantagens, na adaptacao a determinados habitats
ou perante alteracdes climaticas, ou, pelo contrario, que
dificultam a mudanca de grupo de polinizadores
ou dispersores, por exemplo. Por conseguinte, alguns
caracteres morfolégicos ou fisiolégicos sdo evolutiva-
mente mais labeis do que outros, e essa labilidade varia
de grupo para grupo.

Quando as «forcas» dependentes da linhagem condi-
cionam a evolucao, diz-se que ocorrem restricoes filo-
genéticas (Futuyma, 2005). Todo o botanico de campo
ja se deparou com restricoes filogenéticas na tendéncia
que determinadas linhagens mostram em ocupar
os mesmos nichos ecolégicos. Impressiona encontrar
as mesmas familias, por vezes os mesmos géneros,
nos solos temporariamente encharcados da Europa
mediterranica, da Califérnia e até no Cerrado do Brasil
(e.g., Gentianaceae). As Amaranthaceae estao sobrerre-
presentadas nos sapais e salinas holarticos (Figura 13)
e um leque alargado de familias conta apenas com
plantas aquaticas. E nem as Amaranthaceae, nem
qualquer outra familia do clado das cariofilideas (e.g.,
Cactaceae, Polygonaceae) integram o estrato arbdreo
de uma floresta temperada ou mediterranica. As mono-
cotiledéneas descendem de uma erva aquatica sem
crescimento secundario. Pese embora o seu enorme
sucesso evolutivo, nunca adquiriram um crescimento
secundario eficiente como o das arvores dicotiledéneas.
Talvez por isso ndo existam florestas tropicais himidas

de monocotiledéneas. Nas plantas com flor, a resis-
téncia a transicdo entre biomas é fortissima - de facto,
atransicao de linhagens de plantas dos biomas tropicais
para os biomas extratropicais (temperados, mediter-
ranicos, boreais e polares) ocorreu muito raramente
(Crisp et al,, 2009). Esta dificuldade tem duas impor-
tantes consequéncias: i) as adaptacdes a novos biomas
sao frequentemente sucedida de intensas radiacoes
adaptativas (explicacio em «Extincoes e radiacOes
adaptativasy); ii) as alteracdes climaticas profundas
aceleram dramaticamente as taxas de extincao - sendo
um dos eventos planetarios com efeitos mais desas-
trosos na diversidade biolégica (v. Ezard et al., 2011).
A tendéncia de as espécies reterem a ecologia dos seus
ancestrais é notavel: a conservacao do nicho ecolégico
pode estender-se por milhoes de anos (Crisp etal., 2009).

Algumas mudancas morfofisiolégicas sao mais faceis
de ocorrer do que outras e a tendéncia para mudar
varia de grupo para grupo (Endress, 2011). A evolucao
das caracteristicas reprodutivas tende a ser mais conser-
vadora (por estar sujeita a uma forte selecao de estabi-
lizacao por parte dos polinizadores) do que a evolucao
de caracteristicas anatémicas ou morfoldgicas - razao
pela qual a morfologia da flor é determinante na organi-
zacao taxondémica das angiospérmicas (Stebbins, 1970;
Wagner & Altenberg, 1996). Ainda assim, a nivel repro-
dutivo, a posicao do ovario e a filotaxia da flor sdo evolu-
tivamente flexiveis; a evolucdo do fruto, pelo menos ao
nivel da ordem, também nao parece estar sujeita a signi-
ficativas restricoes evolutivas (Lorst et al., 2008).
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Se a histoéria evolutiva passada influencia as trajeté-
rias evolutivas presentes, entdo a selecao positiva
ou negativa de uma dada caracteristica compromete
aevolucao de outras caracteristicas, e a trajetoria futura
do processo evolutivo fica irremediavelmente condi-
cionada. A adaptacdo a um nicho ecolégico pode difi-
cultar ou bloquear a posterior adaptacao a um outro
nicho ecolégico; a coevolucao com um determinado
grupo de polinizadores pode impedir o alargamento
do universo de polinizadores. A adaptacao tem sempre
um custo de oportunidade.

As restricoes evolutivas podem ser de tal maneira
poderosas que a morfologia de uma linhagem, ou
mesmo de uma espécie, pode permanecer inalterada
durante centenas de milhares de anos. O ginkgo ¢ um
conhecido exemplonas plantas com semente. Admite-se
que algumas destas linhagens atingiram um beco sem
saida evolutivo, estao bloqueadas num nicho ecolégico
muito estreito, incapazes de evoluir, correndo algumas
delasumriscoreal de extincao (Figura 14).

Como se refere no ponto «Extincoes e radiacdes adap-
tativas», a evolucio de novas caracteristicas que abrem
0 acesso a novos nichos ecoldgicos facilita a especiacao
e aradiacao adaptativa, porém, estas inovacoes podem,
eventualmente, descambar mais tarde numa reducao
da capacidade competitiva frente a outras espécies
e na extincao (McGee et al., 2015). A histéria evolutiva
das gimnospérmicas esta repleta de exemplos. As adap-
tacdes muito especializadas a habitats muito peculiares
pagaram-se, em muitas linhagens, com a incapacidade

de invadir novos nichos ecolégicos, e revelaram-se
contraproducentes no longo prazo.

A evolucao tendencialmente produz inovacdes modifi-
cando estruturas ou mecanismos preexistentes, em vez
de as criar ad novo (Jacob, 1977). Quer isto dizer que
muitas caracteristicas dos seres vivos atuais resultam
de elaboracdes evolutivas de caracteristicas mais
antigas, com uma estrutura e funcao originalmente
distintas. A criacao ad novo envolve mais passos evolu-
tivos, i.e., € menos parcimoniosa, e, consequentemente,
¢ mais improvavel. Alguns exemplos. A lenhina evoluiu
apartirde substancias mais simples que conferiam resis-
téncia as radiacoes UV nas primeiras plantas terrestres
(v. «As plantas vasculares»). Algo semelhante ocorreu
na evolucao dos estomas e da semente (v. «As primeiras
plantas com semente»). O papel regulatdrio dos estomas
na homeo-hidria das plantas vasculares é um «uso»
posterior de uma estrutura com funcdes inicial-
mente relacionadas com a dependéncia do esporéfito
em relacdo ao gametofito e a dispersao de esporos. Um
erro no funcionamento do esporangio do ancestral
detodasasplantascomsemente, porumaqualquerrazao
desconhecida, persistiu, abrindo caminho a uma nova
e bem-sucedida linhagem de plantas terrestres. Gould
& Vrba (1989) designaram por exaptacoes as caracteris-
ticas produzidas por selecao que desempenham funcdes
distintas daquelas sob cuja influéncia evoluiram?®.

Em resumo. A selecao natural seleciona adaptacoes
e as adaptacdes condicionam a acdo da selecdo. Alias,
basta que uma mutacao seja fixada por selecao para

FIGURA 14

Becosemsaida
evolutivo. Folhas
outunais de Ginkgo
biloba (Ginkgoaceae).
[Foto: Carlos Aguiar.]




FIGURA1S
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romana
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[Wikimedia
Commons.]

que a matéria-prima da evolucao - a variacao biolégica
transmitida pelos genes - seja permanentemente
alterada e, por essa via, condicionados os caminhos
da evolucao.

Toda a evolucao esta sujeita a restricoes de varia ordem.
Porém, mesmo sob restricoes evolutivas, para o mesmo
ambiente seletivo existe mais do que uma solucdo
evolutiva, com vastissimas variantes, e o ambiente
seletivo, por sua vez, é imprevisivel e instavel. Por
exemplo, as folhas simples grandes sao, teoricamente,
vantajosas quando as plantas competem ferozmente
pela luz. Tém, porém, um grave defeito, quebram-se
e rasgam-se com facilidade. As folhas compostas
e as folhas profundamente recortadas sao duas solucoes
alternativas para o mesmo problema (Geetaetal., 2012),
experimentadas em varios grupos taxonémicos (e.g.,
rosaceas). Nos ambientes hiperdesérticos tropicais,
predominam plantasanuais (Que cumpremrapidamente
oseuciclodevidanos periodosde chuva), plantas gordas
(que acumulam agua) e espécies com sistemas radicu-
lares profundantes (capazes de atingir toalhas freaticas
profundas): asaizoaceas exploraram as trés opcoes.

Osseresvivosatuais, easlinhagensaque pertencem, sao
aqueles que conseguiram, pelaacao doacaso, adaptar-se

e readaptar-se a um mundo em permanente mudanca.
Mais, embora a evolucao seja tendencialmente parcimo-
niosa, a parciménia n3o é um requisito e muito menos
uma lei da evolucao (Crisci, 1982): a evolucao de carac-
teristicas e funcdes nao segue, por vezes, os caminhos
mais simples. As restricdes evolutivas apenas afeicoam
a evolucdo: a evolucio nio é um fenémeno determinis-
tico (v. Losos, 2017). A extincao € a Gnica inevitabilidade
naevolucao dos seres vivos.

A evolucdo éimprevisivel eirrepetivel

As duas principais caracteristicas da evolucdo talvez
sejam, entao, a suaimprevisibilidade eirrepetibilidade.
A Terra esta povoada de mamiferos, de aves, de insetos,
de plantas com flor, de fetos, musgos e algas. Uma
pequena alteracdo na sequéncia de mutacdes dos genes
que controlaram os primeiros sistemas bioquimicos,
na trajetéria geolégica da Terra, na paleoquimica
da atmosfera ou na sequéncia de catastrofes planeta-
rias, e a biota e 0s ecossistemas atuais seriam outros,
certamente sem homens nem flores. Stephen J. Gould
referia, com algum humor, que se «fosse possivel recuar
500 M. a.erepetirde novo o filme davida [..| nao haveria
humanos, provavelmente nem sequer qualquer coisa
consciente» (Academy of Achievement, 2009). Qualquer
grupo de seres vivos é umacidente evolutivo irrepetivel.

As provas mais concludentes da imprevisibilidade e
irrepetibilidade do processo evolutivo provém da bio-
logia molecular. As proteinas sao codificadas por genes.
Por intermédio de complexos processos experimentais,
foi demonstrado que mutacOes aleatdrias ocorridas no
inicio da evolucao de determinadas proteinas condi-
cionaram a sua forma e funcao atuais (Shah et al., 2015,
Starretal.,2017). A cada passo da série evolutiva que lhes
deu origem havia varias solucdes possiveis e nio foi pro-
duzida por mutacao e fixada a melhor solucdo possivel.
A componente aleatéria da microevolucdo a nivel mole-
cular propaga-se a outras escalas do processo evolutivo.
O somatério de vastos eventos aleatdrios criou taxa
e ecossistemas a priori imprevisiveis. A evolucdo poderia
ter seguido milhares de outros caminhos que por puro
acaso nao tomou.

De acordo com Niklas (1988, 2004), o numero
de fendtipos possiveis (bem-sucedidos) para um deter-
minado ambiente seletivo aumenta com a complexidade
biolégica, definida pelo autor como o nimero de tarefas
que um organismo desempenha de modo a crescer,
sobreviver e reproduzir-se. Quanto maior a complexi-
dade, maior o nimero de trade-offs evolutivos em jogo.
Portanto, o0 mesmo nicho ecolégico, ou nichos ecold-
gicossimilares, podem ser preenchidos com plantas com
aspeto (habito), arquitetura da candpia ou folhas total-
mente distintos. Por exemplo, a caducifolia de estacao
seca, a microfilia (folhas pequenas) e as folhas sucu-
lentas sao solucoes alternativas para a aridez climatica
(mais exemplos no ponto anterior).
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A moderna teoria da evolucao explica os mecanismos
da evolucao mas é incapaz de a prever, nao porque esteja
errada, ou porque seja uma teoria menor, simplesmente
porque a evolucdo é impossivel de antecipar. Nem todos
os fenémenos naturais sio modelaveis e previsiveis
como o escoamento de um liquido sob pressio num
tubo. Consequentemente, a macroevolucao é eminente-
mente uma disciplina histérico-descritiva e um terreno
fértil paraa epistemologia.

ATEORIA DA EVOLUCAO £ UMA TEORIA
CIENTIFICA? AEVOLUGAO DA VIDA E REAL?

Como qualquer teoria cientifica em ciéncias naturais,
a teoria da evolucao explica um ou mais aspetos-chave
do mundo natural, neste caso, uma vasta soma de obser-
vacdes que passam pela emergéncia e diversificacao
da vida, pelo registo féssil, pela variacao intrinseca
das populacdes bioldgicas ou pela adaptacao dos seres
vivos ao seu nicho ecoldgico. A teoria da evolucao esta
para a biologia o que a tectdnica de placas estd para
a geologia: é uma teoria unificadora, de ctipula, da qual
irradiam hipodteses explicativas para todos os dominios
da biologia. E um principio cientifico maior, exclusivo
da biologia, que eleva esta ciéncia ao nivel da quimica
edafisicanasuacapacidade de explicaro mundo natural.

Anaturezacientificadateoriadaevoluciotemsidoques-
tionada em certos circulos, ao ponto de o seu ensino ao
nivel de n3o graduado merecer uma oposicao crescente
em paises tao relevantes no sistema cientifico global
como os EUA. A questdo «Serd a teoria da evolucao
uma teoria cientifica?», além de se dirigir as fundacoes
da biologia moderna, tem profundas implicacoes filo-
soficas e condiciona a atitude da sociedade para com
aciéncia.

Em ciéncia - talvez menos nos meios filosoficos -,
a demarcacdo das teorias cientificas é feita através
da aplicacao do critério da refutabilidade ou da falsea-
bilidade (criterion of falsifiability, popperian criterion),
originalmente proposto pelo fil6sofo inglés de origem
austriaca Karl Popper (1902-1994), no livro seminal
The Logic of Scientific Discovery (Popper, 1959). De acordo
com este critério, as teorias (e as hipotesest®) cienti-
ficas distinguem-se das teorias n3o cientificas por
gerarem predicOes testaveis por métodos observa-
cionais. Para Popper, uma teoria cientifica tem dois
destinos possiveis: i) a falsificacio e a concomitante
rejeicao; ii) a corroboracao incremental pela evidéncia
observacional, sendo, entao, aceite sob reserva. Uma
teoria nasce da observacdo e é testada - corroborada
ou rejeitada - pela observacao. Na argumentacao
de Popper, a categoria de teoriaverdadeira®” € inatingivel
e a ciéncia, por natureza, uma atividade humana falivel
e inacabada.

O melhor roteiro de refutacao da teoria da evolucao
foi proposto pelo préprio Darwin: «Se fosse demons-
trado que existiu um qualquer 6rgao complexo, que nao
pudesse ter sido formado por numerosas e sucessivas
pequenas modificacdes, entdo a minha teoria seria
completamente desacreditada» (Darwin, 1857). Outro
desafioradicalateoriadaevolucao consistirianadetecao
deumainversdodassequénciasevolutivas, porexemplo,
com o achado de impressoes fésseis de plantas com
flor em sedimentos do Ordovicico, ou da maxila de um
hominideo na mesma camada estratigrifica de um
Tyrannosaurus rex; 0 que nunca aconteceu.

E o falsificacionismo ja atuou na teoria da evolucao,
como é proprio de qualquer teoria ou hipotese cientifica!
O neodarwinismo € uma reformulacao da teoria darwi-
niana da evolucao consequente da falsificacao da soft
inheritance por August Weismann (v.s.). As hipdteses
fundamentais que constituem a teoria da evolucao tém
sido corroboradas por um acervo cada vez mais vasto
de observacOes, e as suas predicoes limitadas, é certo,
pela natureza do objeto, continuam a resistir aos mais
acidos testes experimentais e aos mais meticulosos
métodos de andlise de dados da biologia moderna.
As premissas fundamentais da teoria da evolucao,
resumidas na expressao darwiniana da descendéncia
com modificacdes através da selecdo natural, nunca foram
refutadas. A teoria da evolucdo darwiniana é inques-
tionavelmente uma teoria cientifica, eminentemente
verdadeira, consensual nos meios da biologia.

A consensualidade é, frequentemente, mal interpre-
tada nos meios nao cientificos. Assim acontece com
a teoria da evolucao ou com a hipdtese do aquecimento
global, por exemplo. Consensualidade niao ¢ o mesmo
que unanimidade. Uma determinada teoria ou hipdtese
¢ consensual quando é considerada correta pela grande
maioria dos especialistas, e essa conclusiao resulta
de multiplas linhas de evidéncia produzidas por grupos
independentes de investigadores. Nao € necessario
haver unanimidade para haver consenso, nem é suposto
que assim seja em ciéncia. A falta de unanimidade nao
diminuiabondade de uma teoria ou hipotese.

Outro equivoco equivalente sucede com o termo
«teoria» (v. Dawkins, 2009). Teoria, em linguagem
corrente, refere-se a algo incerto, pouco claro, vago. Em
ciéncia, a teoria estd acima da lei ou da hipétese. Uma
teoria cientifica é uma explicac3o extensamente corro-
borada de um aspeto particular do mundo natural.
A teoria da evolucao e as teorias da gravidade ou da rela-
tividade, por exemplo, ombreiam na dimensao do seu
suporte tedrico e empirico. Quando um cientista
usa a designacdo «teoria da evolucao», ndo pretende
expressar hesitacao ou incerteza em torno da explicacao
darwiniana da evolucdo, bem pelo contrario.



Muitosargumentam que o darwinismo (e todaaciéncia)
é apenas mais um mito (v. Santos, 2010), nao muito
diferente da crenca nos deuses do pantedao romano, por
exemplo. Esta equivaléncia nao tem sentido. Ceres, a
deusaromana da agricultura (Figura 15), existiu apenas
na imaginacao coletiva dos seus devotos. As oferendas
anuais no grande festival da Cerealia nao resolveram o
défice crénico de azoto e a baixa produtividade da agri-
cultura pré-industrial. Nem foi Ceres quem domesti-
cou o trigo-espelta, como relata o mito. Em contrapar-
tida, a invencdo da sintese quimica da aménia a partir
do N, atmosférico por Fritz Haber em 1908 alimentou
milhdes, e explica o crescimento explosivo da popula-
cao mundial no século XX (Smil, 2001). As teorias cien-
tificas ndo sao fantasias. Ha qualquer coisa de real - uma
verdade universal - exterior a nossa mente que a ciéncia
descreve com grande aproximacao, ao ponto de se ter
convertido no instrumento mais precioso e poderoso da
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are ‘living fossils®l

i David Catchpoole

EEN GARDENERS know
that horsetail plants are just
the thing to have around a
water feature, or areas with

poor drainage. An added attraction,
apparently, is that horsetails are
‘living fossils’.! That is, the horsetail
is a plant that looks just like horsetail
fossils ‘dated’ at over 145 million years
old—what evolutionists refer to as the
Jurassic Period or ‘dinosaur era’.

But why no evolution in all that
(supposed) time? The horsetail and
other ‘living fossils’ show evidence of
stasis, not evolutionary change. The
horsetail is nevertheless often paraded
as evidence of an evolutionary timeline,
and is itself described in evolutionary
terms. E.g. horsetails are said to be “too
primitive to bear seed so they reproduce
by spores like ferns™!

However, as with all ‘living fossils’,
the horsetail is in accord with the
biblical account.

Firstly, there has been no
evolutionary change, ruling out any
notion of ‘primitive’ vs ‘modern—
horsetails give rise to horsetails,
reproducing “according to their kind”,
right in line with Scripture (Genesis
1:11-12). They’re wonderfully suited
to marshy ground, which they can
. colonize rapidly and “aggressively™.!
R \ So much for their supposedly being
. ‘primitive’!

Secondly, the beautiful
preservation of horsetail fossils,
found right around the world,
fits with catastrophic burial
. at the time of the global

Flood of Noah’s day,
A about 4,500 years
% ago. Both horsetails
and dinosaurs
were created,
along with

FIGURA16

. Utah, USA. Now compare with the living

creation.com/store
e

Horsetails, also known as scouring rush
(because tied in bundles they make
serviceable brushes, as above), have a
hollow, jointed stem. Note the detail of
the joints preserved in this ‘dinosaur-era’
horsetail fossil from Jurassic rock found
at the Dinosaur National Monument,

horsetail—a ‘living fossil’
indeed.

These photos are from
Dr Carl Werner’s book,
Living Fossils—Evolution
the Grand Experiment
Vol. 2, (p. 205) and superb [
documentary DVD (see J3
below), both available
from addresses on p. 2 or

everything else, during Creation Week
just 6,000 years ago—they do not hark
back to a supposed evolutionary ‘Age of
Dinosaurs’ millions of years ago! (See
also p. 35, this issue.)

Soit’s no wonder that both living and
fossilized horsetails are the same. While
some people might be disappointed at
losing the evolutionary symbolism of
having a ‘prehistoric’ plant growing in
their own garden, Christians need to be
ready to remind people that horsetails
are very much from the present, not the
past. By definition, no living plant can
be ‘prehistoric’.

References and notes

1. Living Fossil Horsetail Reeds for Gardens,
‘www.moplants.com, acc. 6 April 2011.
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This astounding Living Fossils DVD
documentary shows that many mod-
ern animals and plants occur as fossils
inrock layers that are ‘dinosaur era’. Yet
museums don’t portray dinosaurs with
modern organisms, reinforcing evolu-
tionary ideas of ori-
gins. Living Fossils

provides powerful
evidence that
microbes-to-man
evolution never
happened.
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Fixismo e criacionismo. Os defensores do fixismo admitem que as espécies de hoje sdo as mesmas do passado,
eventualmente sorteadas por eventos de extin¢ao. O criacionismo é umareformulacdo do fixismo pelareligiao.
Nesteartigo darevista Crecionism,ao arrepio do vasto manancial deinformacao produzido pelageocronologia,
pelaestratigrafia, pelafilogenéticae por outras ciéncias, defende-se que amudancaevolutiva é umequivoco,
que osseres vivos tém origem numato Gnico de criagdo com 6000 anos e que os fosseis de dinossauros, de
equisetaseaarcade Noésdocontemporaneos,comnao maisde4500anos.

acao do Homem sobre a natureza. A teoria da evolucao
partilha desta propriedade. Ceres é uma realidade sub-
jetiva, enquanto a evolucao e a gravidade sao realidades
objetivas, portanto, a religido e a ciéncia, embora parti-
lhem o facto de serem construcdes da mente humana,
nao oferecem explicacOes comparaveis nem conciliaveis
paraaformacomo funciona o mundo. Alids, nem sequer
tém a mesma funcao. A religido é, essencialmente, um
veiculo de preservacao da ordem social e de organiza-
cao da cooperacao em larga escala (Culotta, 2009). O
principal objetivo da ciéncia é produzir conhecimento...
cientifico.

Os cientistas e os ndo cientistas sao livres de propor
explicacOes alternativas ao formidavel corpo de obser-
vacOes e hipdteses acumulado nos tltimos 150 anos
em prol da teoria da evolucao. Mas em ciéncia ninguém
escapa a tirania dos factos: quem desafia uma hipdtese
ou uma teoria tem de provar que os dados que as susten-
tam estdo errados ou propor explanacdes alternativas
plausiveis, que compreendam toda a evidéncia dispo-
nivel. A rejeicao em definitivo de uma teoria depende
do escrupuloso cumprimento de uma destas duas con-
dicdes. Um ato Unico, irrepetido, de criacao é a alterna-
tiva mais difundida a teoria da evolucao para explicar
por que razao as formas de vida que povoam a Terra sao
tao variadas e morfolégica e funcionalmente ajustadas
(«Teoria da evolucao de Darwiny). O criacionismo nao é
uma teoria cientifica porque nao é falsificavel (exemplo
na Figura 16): acomoda todas as observacoes do mundo
natural na vontade de um criador e nao produz predi-
cOes testaveis. «Na ideia comum de que cada espécie foi
criada de forma independente, nao ganhamos nenhuma
explicacdo cientifica» (Darwin, 1868).

A concordancia com a teoria da evolucao (e a rejeicao
do criacionismo) implica, necessariamente, uma adesao
ao naturalismo filoso6fico: aaceitacao de que a realidade
€ governada, em exclusivo, por propriedades e causas
naturais®®. Aqui reside o porqué da atual contestacao
a teoria da evolucdo, contestacdo que, a propagar-se
a outros dominios da ciéncia, pode empurrar as socie-
dades modernas para uma nova idade das trevas.
Ensinar e aprender evolucao é, em simultdneo, determi-
nante para compreender o mundo vivo e umato de resis-
téncia contra o obscurantismo e a barbarie. No livro
Why Evolution Is True, Coyne (2010) oferece um formi-
davel e eclético rol de evidéncias de que os seres vivos
evoluiram, estao a evoluir e continuarao a evoluir, que se
estende desde a escala das moléculas guardias da infor-
macao genética (ARN e ADN), objeto da biologia
molecular, aos restos fésseis investigados pela paleon-
tologia. Transcrevo uma Gnica frase que de algum modo
condensa a argumentacao de Jerry Coyne: «A evolucao
davidaéum facto.»
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2.

NOCOES DE ESPECIE

E ESPECIACAO

AESPECIE
Conceito de espécie

A espécie é, simultaneamente, um dos mais impor-
tantes e um dos mais obscuros e discutidos conceitos
em biologia. O termo «espécie» deriva da palavra latina
species, que significa tipo. Embora de uso generalizado,
nao existe um conceito universal de espécie. Estao
publicados pelo menos 26 conceitos distintos (Wilkins,
2008). Alguns autores questionam, inclusivamente,
se é possivel, ou sequer necessirio, definir espécie
(Pigliucci, 2003). De facto, os taxonomistas continuam
a descrever taxa e os filogenistas a deslindar as suas
relacdes evolutivas sem grandes preocupacoes tedricas
em torno dessa pergunta fundamental da biologia:
«O que é uma espécie?»

O conceito biologico de espécie (CBE) de Ernst Mayr
€, desde a década de 1940, uma das pedras angulares

da biologia moderna. Proposto originalmente por
George Buffon (1707-1788) (Gayon, 1996), foi reformu-
lado e fixado por Mayr do seguinte modo: «Species are
groups of actually or potentially interbreeding natural popula-
tions, which are reproductively isolated from other such groups»
- em portugués: «As espécies sao grupos de populacdes
naturais com individuos interférteis, que se cruzam
entre si ou s3o suscetiveis de o fazer, reprodutivamente
isolados de outras espécies» (Mayr, 1942, cit. de Queiroz,
2005). O «isolamento reprodutivo» é o ponto-chave
do CBE. Os individuos de uma espécie produzem
descendentes férteis; é irrelevante se sdao parte de uma
populacao isolada numa ilha ou atrds das montanhas.
A troca de informacao genética (fluxo genético) entre
as populacdes coespecificas e o isolamento reprodutivo
interespecifico sao as duas forcas de coesao fundamen-
tais que mantém a integridade genética e morfolégica
das espécies. Os membros de uma espécie circunscrita
de acordo com o CBE partilham uma pool (reservatorio)
genéticacomum.

FIGURA 17

Grupos apomiticos.
Taraxacum
erythrospermum
(Asteraceae).As
plantas de Taraxacum
edeoutrosgéneros
deplantascom
semente —e.g., Rubus
(Rosaceae) e Hieracium
(Asteraceae) -
geralmente produzem
sementes apomiticas,
geneticamente
idénticasasplantas
maternais. Eventos
ciclicos de sexualidade
produzemnovas
combinacoes

génicas (efendtipos)
posteriormente
fixadas porapomixia.
Aspopulacoes
naturais,além
demorfologicamente
heterogéneas,
incluem, muitas vezes,
gruposdeindividuos
defendtipo muito
marcado e pequena
areadedistribuicao,
sujeitosaumelevado
riscodeextincdo. A
taxonomiatradicional
evitadarnomes
aestas populagdes
transientes.

[Foto: Carlos
Aguiar,proveniente
deBraganca.]



FIGURA18

Isolamento reprodutivo imperfeito nas plantas com flor. A) Cistus ladanifer f. maculatus. B) C. crispus. C) C. crispus
x C. ladanifer (Cistaceae). D) daesquerdaparaadireita, folhas de Quercus faginea subsp. faginea, Q. rotundifoliax
Q.fagineasubsp. fagineae Q. rotundifolia (Fagaceae). Os Quercus (Fagaceae) «carvalhos» e os Cistus (Cistaceae)
«estevas» hibridam com facilidade nas areas de simpatria (onde as dreas de distribuicdo das espécies se
sobrepdem). Constata-se que as caracterfsticas genéticas e morfoldgicas das espécies de Quercus e de Cistus
persisteminalteradas nas populaces situadas no core (no centro) dasuaareade distribuicdo; aintrogressiao
estd contidanas dreas de simpatria (emborapossamocorrer evidéncias deintrogressdes ocorridas no passado
em populacdes atualmente alopatricas). Aparentemente, os hibridos de Quercus, e possivelmente de Cistus,

sdo pouco competitivos frente as espécies parentais (desvantagem dos hibridos), o que evitaa dissolugdo das
espécies parentais numenxame de hibridos (hybrid swarms) (v. Howardetal., 1997). Apesar de estes exemplos
ndo cumpriremariscaos preceitos do conceito biolgico de espécie,nenhum taxonomista reduz o Q. rotundifolia
e o0 Q.faginea,ouo C.ladanifer e o C. crispus,aumaespécie. Seassimndofosse,as nove espécies de Quercus,
correntemente aceites em Portugal, teriam de seragrupadas numa Gnica; algo semelhante aconteceriano
género Cistus,e emtantos outros géneros de plantas com flor. O conceito biolégico de espécie é um conceito
dereferénciadabiologiamoderna, mas oisolamentoreprodutivo absolutondo é um critério de demarcagao
daespécie.[C) cortesiade LuisaBorges, restantes fotos de Carlos Aguiar.

O CBE, mais ou menos reformulado, estd consoli-
dado em muitos ramos da biologia de organismos,
mas nao em todos. Nao se aplica (nos seres assexuais)
ou é de dificil aplicacdo (e.g, fungos e protozoarios)
em microbiologia. A nocao de espécie em microbio-
logia ultrapassa os objetivos deste livro. Adiante
veremos que o CBE ndo pode ser universalizado a todas
as plantas. Curiosamente, a espécie de Mayr tem muitos
detratores onde seria expectavel que tivesse mais
sucesso: nos macrovertebrados. A comunidade dos taxo-
nomistas de aves adotou ha muito o CBE, talvez porque
Mayr era ornitdlogo. Os taxonomistas de mamiferos,
pelo contrario, tém tendéncia a categorizar ao nivel
da espécie ou da subespécie, sem critérios adicionais,
populacoes com caracteristicas genéticas e/ou morfol6-
gicas distintas e consistentes (Garnett & Le Christidis,
2017). Aparentemente, nos grupos pouco diversos,
como é o caso dos mamiferos, usam-se conceitos diver-
gentes do CBE para inflacionar o nimero de taxa! Esta
abordagem tem efeitos contraproducentes a jusante
da taxonomia, em particular nas politicas de conser-
vacao e na distribuicao de recursos para investigacao
taxondmica.

Rieseberg et al. (2006) demonstraram num universo
de 200 géneros de plantas que é possivel identificar
grupos de individuos morfologicamente semelhantes
entre si, com um significativo isolamento genético. Por
outro lado, os estudos moleculares mostram que mesmo
as espécies consideradas autogimicas sio, por regra,
consistentes com o CBE, porque, ainda que muito
raramente, os individuos trocam informacdo genética
entre si. Os trabalhos de Rieseberg et al. (2006) e de
Rieseberg & Willis (2007) refutam uma ideia arreigada
entre os biélogos de que o CBE é mais apropriado para
osanimais, dadaatendéncia das plantas para hibridarem
ou se reproduzirem assexuadamente.

A generalizacao do uso do CBE as plantas esbarra,
contudo, com algumas dificuldades. Primeiro, é dificil
estimar o fluxo génico (e implicitamente o isola-
mento reprodutivo) em populacdes naturais. Este
trabalho ¢é feito através da amostragem, sempre incom-
pleta, de marcadores genéticos e fenotipicos ao nivel
da populacdo, e entre populacoes. Como é possivel,
com os parcos recursos financeiros e humanos dispo-
nibilizados para a investigacao taxondémica testar, a
escala global o isolamento reprodutivo de centenas
de milhares de putativas espécies de plantas, cada uma
com um numero indeterminado de populacdes? E,
pelos mesmos motivos, como deslindar os complexos
de «Espécies cripticas» (v.i) que constituem algumas
das espécies correntemente aceites pelos taxonomistas
morfolégicos? Depois, a estimativa do fluxo génico
€ impraticavel, ou impossivel, em fésseis, em popula-
cOes alopatricas e em grupos que se reproduzem asse-
xuadamente (Figura 17). O CBE continua a ser dificil
de aplicar nas situacdes em que o isolamento reprodu-
tivo é imperfeito, circunstancia frequente em complexos
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de espécies recentemente diferenciados (e.g., Armeria,
Plumbaginaceae) e em plantas com ciclos de vida muito
longos (e.g., Quercus, Fagaceae) (Rieseberg & Willis,
2007) (Figura 18). As espécies com areas de distri-
buicao muito vasta tém também, com frequéncia, sérios
problemas de circunscricao (Harrison, 2014).

Uma vez que O consenso parece ser impossivel,
nos meios botdnicos, o isolamento reprodutivo nao
€ entendido como a completa esterilidade ou inviabili-
dade dos hibridos, tao-somente a presenca de diferencas
genéticas suficientes para atuarem como barreiras ao
fluxo genético entre espécies (Schluter, 2014).

A maioriados taxonomistas de plantas-osespecialistas
na segmentacao da biota vegetal que povoa o planeta
Terra em taxa - permanece indiferente as acesas
discussoes que animam os especialistas em evolucao
e especiacdo. Nas floras e na restante bibliografia
de sistematica vegetal, os taxonomistas adotam geral-
mente o chamado conceito morfolégico de espécie:
admitem que pertencem a mesma espécie indivi-
duos que partilham uma morfologia similar, distinta
da morfologia dos individuos das demais espécies
descritas, de preferéncia em mais de um caracter. Nesta
segregacao evitam caracteres que se sabe, a priori, terem
baixa heritabilidade, i. e., terem um forte controlo
ambiental; e.g,, altura, ramificacao e tamanho das folhas.
Para estes autores - os chamados taxonomistas
botanicos classicos -, as espécies sdo clusters (grupos)
de individuos de morfologia discreta, cujo reconhe-
cimento depende da demonstracio de combinacdes
estaveis e consistentes de caracteres nos individuos
que as constituem. A definicao dos limites da variacao
morfoldgica das morfoespécies, i.e.,asuacircunscricao,
depende inevitavelmente da opinidao do melhor especia-
lista, de um argumento de autoridade mais ou menos
corroborado por outros taxonomistas. Trata-se
de uma forma eficiente, tantas vezes inevitavel, ainda
que menos saudavel, de fazer ciéncia. Constatou-se,
porém, que as morfoespécies sao excelentes subs-
titutos (surrogate) das demarcadas de acordo com
o CBE (espécies biologicas), porque, frequentemente,
a circunscricao de umas e de outras coincide (Dayrat,
2005). Portanto, as morfoespécies tém uma inegavel
e insubstituivel utilidade pratica - continuam a ser uma
unidade fundamental de experimentacao e comparacao
em todos os campos da biologia e da ecologia -, embora
devam ser entendidas como hipdteses a testar com
outras metodologias e outro tipo de dados (sobretudo
informacao molecular) (Dayrat, 2005). Na realidade,
a taxonomia morfolégica nao é o estudo da diversidade
da vida, antes o estudo de uma das suas facetas, a da
diversidade morfolégica, masandala perto...

Neste ponto da discussao, importareter o que se segue.

A biologia da especiacdo de plantas corrobora trés
hipéteses fundamentais:

i) As espécies nao sao um artefacto da razao, sao
entidades reais;

ii) O CBE de E. Mayr € aplicavel tanto no reino animal
como nas plantas;

iii) As espécies definidas com base em descontinui-
dades morfolégicas pelos taxonomistas classicos
estdo, com grande probabilidade, isoladas reprodu-
tivamente, i. e., sdo 0 mais das vezes boas espécies
sensu Mayr.

O CBE é desafiado por varias realidades, por exemplo:
i) O isolamento reprodutivo é dificil de provar;
ii) Algumas plantas reproduzem-se assexuadamente;

iii) Nas plantas sao frequentes enxames hibridos (hibrid
swarms), i. e., populacdes geneticamente muito
variaveis que resultam da hibridacao de dois ou mais
taxa sem, que porém, ocorra uma dissolucao genética
das espécies parentais;

iv) Aespeciacaoé, geralmente, um processolento, conse-
quentemente, coexistem varias etapas da especiacao.

A bibliografia sobre o conceito de espécie é insuporta-
velmente extensa. O nimero de conceitos de espécie
soma, como se referiu anteriormente, mais de duas
dezenas. Nao cabe neste texto uma analise mais apro-
fundada do tema e uma discussao das alternativas aos
conceitos bioldgico e morfolégico de espécie. Ainda
assim, vale a pena transcrever uma formulacdo de
compromisso proposta por G. L. Stebbins (1993) para
obviar algumas das dificuldades operacionais do CBE
de Mayr: «Espécies sao as unidades basicas da sistema-
tica e da evolucao. Consistem em sistemas de popula-
coes que se assemelham entre si nas suas caracteristicas
morfoldgicas, ecoldgicas e genéticas. Estas populacoes
estdo sujeitas a varias forcas coesivas, principalmente
pelo fluxo de genes ou, em alguns casos, por autopolini-
zacao parcial; a similaridade interpopulacional é devida
a uma ascendéncia comum e a sindromes adaptativas
que permitem respostas paralelas ['Modos de selecao
natural”; Quadro 1] dessas populacdes as influéncias
ambientais. As fronteiras interespecificas podem ser
bem definidas, desenvolvendo-se um isolamento
genético e fisiolégico completo de outras espécies, ou
podem ser localmente, e temporariamente, enfraque-
cidas em consequéncia de um relaxamento parcial das
barreiras interespecificas.» Para Stebbins, o isolamento
reprodutivo total ndo é uma condicao sine qua non de
espécie; a similaridade morfolégica, a ascendéncia
comum e a partilha de respostas evolucionarias, sim. O
conceito de Stebbins cai no chamado conceito evolutivo
de espécie (evolutionary species concept). Da formulacao
de Stebbins retira-se que, pese embora a énfase do fluxo
génico e do isolamento reprodutivo na especiacao,



FIGURA19
Espécies cripticas.
Dactylis glomerata
(Poaceae). Estudos
histolégicos

e citogenéticos,

que passaram pela
avaliacdodograu
deploidia,revelaram
queonomeD.
glomerata é aplicado na
Peninsulalbéricaaum
complexo de espécies
(Horjalesetal.,2008).
[Fotos de: Carlos
Aguiar.]

outras forcas evolutivas, como as selecdes de estabi-
lizacao e paralela, adiante discutidas, e as restricoes
evolutivas, contribuem para a coesao das espécies. Os
conceitos abordados nas préoximas paginas siao essen-
ciais para melhor compreender estas assercoes.

O CBE e os conceitos alternativos mais considerados
na bibliografia partilham principios comuns, embora
possam originar delimitacoes distintas das espécies
(Queiroz, 2007). O debate em torno do conceito
de espécie deve ser trabalhado partindo do principio
de que a especiacio é um processo populacional.
Vejamos o porqué. A especiacdo rapida é um evento
pouco frequente nas plantas e rarissimo no mundo
animal. A amostragem da diversidade biol6gica num
determinado momento e num determinado ponto
do espaco vai capturar populacoes em diversos estadios
de especiacao, desde populacdes de «boas espécies»
sensu BCE, com barreiras reprodutivas eficientes (nao
apenas baseadas no isolamento geografico), a popu-
lacoes de isolamento reprodutivo incipiente. O isola-
mento reprodutivo absoluto pode simplesmente nunca
seratingido antes de uma espécie ser novamente sujeita
a cladogénese. Portanto, a biota é um arranjo de «boas
espécies» sensu BCE, de quase quase «boas espécies»,
de quase «boas espécies», numa escala gradativa até
populacoesescassamentedivergentesdamesmaespécie
(vd. Mallet, 2008). E de que outro modo poderia ser?
Perante as dificuldades inerentes ao processo de espe-
ciacao, Mallet (2008) tenta operacionalizar o conceito de
espécieaoadvogar que asespécies evidenciam desconti-
nuidades morfolégicas, ecolégicas e genéticas (necessa-
riamente transmissiveis), descontinuidades essas que se
mantém (sem dissolucdo genética) em simpatria, ainda
que possam ocorrer individuos ou populacdes intermé-
dias (hibridas). Darwin, com as limitacOes conceptuais

da época, tinha uma posicao similar (Mallet, 2008);
e Stebbins também nao se distancia assim.

Nao existem regras a explicitar a quantidade de dife-
rencas morfolégicas ou moleculares necessaria para
o reconhecimento de uma espécie (Harrison, 2014).
O conceito de espécie serd sempre dificil de aplicar,
qualquer que seja a sua formulacdo e a aproximacao
metodolégica para delimitar as espécies (e.g., morfo-
logia ou um qualquer gene de ADN cloroplastico). Ainda
assim, a espécie é a inica categoria taxonémica objetiva
no sentido em que é real; asuaexisténcia é independente
da consciéncia e das crencas humanas (o mesmo nao se
podedizerdogénero,dafamiliaedasrestantescategorias
supraespecificas). Pese embora a importincia crescente
da genética na taxonomia, a morfoespécie conti-
nuara a ser usada como surrogate da espécie biologica.
E a opinido dos taxonomistas botdnicos classicos
terd sempre um papel importante na circunscricao
das espécies. O facto de nao haver critérios absolutos
de demarcacao nao diminui a utilidade do conceito
earealidade da espécie. As espécies existem... de muitas
formas. E a taxonomia, a ciéncia que tem por objetivo
ordenar o vivo, nao fica diminuida por isso.

Espécies cripticas

As espécies-irmas ou cripticas (sibling species, cryptic
species) sao espécies sensu Mayr, simpatricas ou nao,
de morfologiaanaloga, por vezes com a mesma ecologia,
isoladas por barreiras reprodutivas mais ou menos
eficientes. A integracdo de métodos morfoldgicos
e moleculares na delimitacdo de espécies (um tema
nao abordado neste texto, veja-se, e.g., Sites & Marshall,
2003) conduziu a um aumento exponencial do nimero
de espécies cripticas descritas nos mais diversos
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grupos taxonémicos (e.g, plantas, aves e mamiferos).
A flora da Califérnia conta com cerca de 300 espécies
de gramineas; Stebbins & Dremann (1998) assinalam
pelo menos 100 espécies cripticas por descrever.
Na Peninsula Ibérica foram encontradas espécies
cripticas, por exemplo, no vulgarissimo panasco
(Dactylis glomerata, Poaceae) (Figura 20). Os conjuntos
de espécies cripticas s3o conhecidos no meio botanico
por complexos de espécies. Admite-se que estes
complexos provavelmente resultam de eventos de espe-
ciacao recentes e/ou incompletos (i. e., de isolamento
reprodutivo imperfeito) (Nosil etal., 2009).

Geralmente, os taxonomistas botanicos classicos
defendem que as espécies cripticas, assim como
os ecofenos (v.s.) e os ecétipos (v.i.), nao devem ter uma
designacdo formal, i. e., devem ser tratadas como um
complexo de espécies sob um tnico binome, de modo
a evitar uma proliferacio descontrolada de nomes
que acabaria por esvaziar a sua utilidade?. Segue-se
0 mesmo critério com as linhagens de plantas apomi-
ticas fortuitas de distribuicao muito restrita (Figura 17).

Conceitos de subespécie e outras categorias
taxondémicas subespecificas. Género e familia

A subespécie, a variedade e a forma sao as categorias
taxonémicasinfraespecificas maisutilizadas. Ao contra-
rio da espécie, as categorias subespecificas ndo possuem
uma definicao clara e sdo usadas de forma subjetiva e
arbitraria. Para abreviar a discussao, importa referir que
muitos bi6logos, sobainfluéncia do CBE, defendem que
assubespécies sao espécies nascentes, nem sempre bem
caracterizadas morfologicamente, e que na sua demar-
cacao devem entrar argumentos de ordem geografica
(porque a especiacao alopatrica é o modo de especiacao
dominante nas plantas). Assim sendo, as subespécies
seriam maioritariamente alopatricas e as variedades,
em contrapartida, simpatricas (Spooneretal.,2002). Esta
interpretacao nao é consensual. Outros autores sao mais
pragmaticos, tomam a subespécie como uma categoria
de uso conveniente, nao monofilética, que denota popu-
lacdesdiagnosticaveis (com umacombinacao caracteris-
tica, i. e, recorrente de caracteres), cujo reconhecimento
serve, sobretudo, para evitar umainflacio do nimero de
espécies em linhagens de isolamento reprodutivo nao
confirmado (Fitzpatrick, 2010).

A forma aplica-se, indiferentemente, a variacoes exube-
rantes intrapopulacionais (e.g., Cistus ladanifer f. macu-
latus, Figura 19) ou a isolados geograficos de morfologia
inconsistente. A variedade e a forma estdo a cair em
desuso na Europa e na América do Norte, embora sejam
habituais nas Floras tropicais. O conceito de variedade
nas Floras tropicais aproxima-se do conceito de subes-
pécie usado nas Floras mais modernas das regidoes nao
tropicais do hemisfério norte.

As categorias supraespecificas (e.g, género e familia)
sao, provavelmente, indefiniveis. Foram tentadas sem
sucesso medidas de distancia genética para as objetivar.
A circunscricio de categorias fundamentais, como
o género ou a familia, em grande medida repousa,
e repousara, na tradicao e na opinidao do melhor espe-
cialista, i. e, num argumento de autoridade. A discussao
da demarcacao das familias é retomada no volume III.

Ecotipos

Os ecotipos sdo variantes genéticas infraespecificas
adaptadas a condicdes ecoldgicas particulares, nao
isoladas reprodutivamente de outras populacdes
da mesma espécie («Especiacdao ecoldgica»). A dife-
renciacdo morfolégica dos ecétipos é tremendamente
variavel, podendo nem sequer ser evidente. O melho-
ramento por selecao massal (massal selection) de plantas
pratenses, por exemplo, baseia-se na identificacao,
colheita e triagem (screening) de individuos de dife-
rentes ecotipos.

AESPECIACAO
Definicao e frequéncia da especiacao

A evolucao pode ser decomposta em dois processos
distintos: a anagénese e a cladogénese. A anagénese
consiste na evolucao de uma espécie sem especiacao.
Na evolucdo por cladogénese, ocorre a formacao
de novas espécies a partir de espécies ancestrais; clado-
génese € um sindénimo de especiacao (Figura 21). Antes
do advento do CBE, a especiacdo era entendida como
a acumulacao de diferencas morfoldgicas suficientes
entre populacdes de modo a permitir a sua classificacao
como espécies distintas pelos taxonomistas. Depois

FIGURA 20
Conceitode forma.
Cistus ladanifer
f.ladanifer (Cistaceae);
compararcom

af. maculatus
daFigural8-A.

[Foto: Carlos Aguiar.]



FIGURA 21
Cladogénese
vs.anagénese.
[Figuraoriginal.]

FIGURA 22

Modos de selecao.
A) Distribui¢do dos
fenétipos deumdado
caracter quantitativo
numa populacao
hipotéticaantesdeser
submetidaaselecao.
B) Fitnessassociado
adiferentesfenétipos
sujeitosatréstipos
deselecdo:naselecao
direcional, ofitness
émaximonumdos
extremo davariagdo
dofenétipo
eminimonooutro
extremo; naselecao
de estabilizacdo,
ofitness é maximoem
fenétiposintermédios;
naselecaodisruptiva,
ofitness é maximoem
ambos os extremos
dadistribuicdo do
fenédtipoe minimonos
fendtiposintermédios.
C) Distribuigao
dosfendtiposapds
selecdo (acurva
atracejadorefere-se
adistribuicao original
expostaemA).
[Figuraoriginal
inspiradaem miltiplos
exemplos publicados.]

de Mayr, a especiacao passou a ser definida como uma
etapa do processo evolutivo durante o qual se desen-
volvem mecanismos de isolamento reprodutivo entre
populacdes originalmente coespecificas. Uma espécie

Anagénese

Tempo

Quantidade de mudanca evolutiva

Frequéncia do fenétipo

especia quando se concretiza o seu isolamento repro-
dutivo frente a espécie ou espécies parentais. Uma vez
que abiotando é um continuo de uma nica espécie com
extremos de variacao conectados por formas intermé-
dias, mas sim um arranjo de espécies em que os indivi-
duosintermédiossaorarosouausentes,entao, o processo
da especiacdo tem uma importancia transcendente
em biologia, porque a ele se deve a criacao da diversidade
davidana Terra.

Além dereal, a diferenciacao de espécies, pelo menos ao
nivel das plantas com flor, é um evento frequente e que
se pode desenrolar com alguma celeridade, sobretudo,
como se verd, em periodos de grande instabilidade
ambiental. Estao descritos eventos contemporaneos
de especiacao, e é muito provavel que muitos dos ende-
mismos europeus e norte-americanos, sobretudo
das regides de clima temperado, sejam de especiacao
recente (Plistocénico ou mesmo do Holocénico; vd.
Tribsch (2004)). Comorefere Levin (1993), «a especiacao
das plantas [com flor] € uma regra, e n3o uma excecao.

AN

Selecdo direcional

Fitness do fenétipo

Selecao de estabilizacao

Fenétipo

Selecdo disruptiva

Frequéncia do fenétipo
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Modos de selecao natural

A selecao nao atua da mesma forma em todas as popu-
lacdes de seres vivos. Umas vezes promove a conser-
vacao de estruturas e funcoes, noutras a divergéncia
do fenétipo. Nas populacdes submetidas a selecao
de estabilizacao (stabilizing selection), sao favorecidos
os individuos com fenétipos intermédios (Figura 22)
cujas caracteristicas tendem a estabilizar e a persistir
no tempo. Além da selecao de estabilizacao, defi-
nem-se outros dois modos (ou tipos) de selecao natural
atuantes a escala da populacao: as selecoes direcional
e disruptiva (Endler, 1986).

A selecao direcional (directional selection) favorece um
extremo do espectro de variacao do fendétipo no interior
deumapopulacio. Afrequénciadeumestadode caracter
qualitativo  positivamente selecionado aumenta,
paulatinamente, geracao apds geracao, podendo
conduzir a eliminacao do estado de caracter dominante
na populacao original. A evolucdo da cor das asas
da borboleta noturna Biston betularia € um exemplo
classico de selecdo direcional de caracteres qualitativos
(Figura 23). Nos caracteres quantitativos assiste-se
a uma deslocacao do fenétipo médio em direcao ao
extremo positivamente selecionado (Figura 22).

Da-se o caso de duas populacdes da mesma espécie
sujeitas a mesma selecao direcional (sob a acao
do mesmo ambiente seletivo), mesmo na ausén-
cia de fluxos génicos, tenderem a convergir em
frequéncias alélicas similares. Diz-se entao que
evoluem em paralelo (evolucao paralela) (Arendt &
Reznick, 2008; Holsinger, 2014) mediadas por selecao
convergente (convergent selection). Uma metanalise
(anilise estatistica de estudos independentes) detetou
niveis surpreendentemente elevados de evolucio para-
lela entre populacdes coespecificas a evoluir livremente
em condicoes ambientais similares, traduzida numa
elevada similaridade genética e fenotipica (Conte et
al., 2012).

A selecao é divergente (divergent selection) e, implicita-
mente, a evolucao é divergente, quando em distintas
populacoes da mesma espécie sao selecionados (via
selecao direcional) distintos fenétipos (Figura 24). Em
Portugal continental, Acores e Madeira, ocorrem varios
exemplos de populacdes fenotipicamente divergentes
em espécies com populacdes continentais e litorais,
de dunas ou de arribas expostas ao mar, que provavel-
mente tém um controlo genético (e.g., Anagallis monelli,
Primulaceae). Se a selecao divergente é real, entdo a
selecdo e a evolucao convergentes também o sao.

A selecao disruptiva (disruptive selection); ocorre quando,
numa Unica populacao, a selecao favorece os extremos
dadistribuicao de um fenétipo em detrimento dos fené-
tiposintermédios (Rundle & Nosil, 2005). A colonizacao
de solos ultrabasicos nutricionalmente desequilibrados

FIGURA 23

Selecdo direcional. Antes daRevolucdo Industrial,as borboletas de Biston betularia (Geometridae, Lepidoptera)
deasasclaraseramdominantes. A poluicdo escureceuacascae eliminouosliquenes que colonizam os
bidoeiros (Betulapendula, Betulaceae) nasregidesindustrializadas de Inglaterra. Sob estas condi¢des ambientais,
apredacdo pelasavesselecionapositivamente ofenétipo escuro porque mimetizamelhoras cores dotronco
edosramosdasarvores. A cordasasas de B. betularia é um caracter quantitativo que resultadaexpressaode um
Gnico gene [Wikimedia Commons.]
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FIGURA 24

Selecdo direcional e divergéncia. Duas populagdes damesmaespécie (A) sujeitas apressées de selegao
opostas (B) divergem evolutivamente (C). Casoapressao de selecdo fosse coincidente, as duas populagdes
evoluiamem paralelo (evolugdo paralela). [Figura originalinspiradaem mdltiplos exemplos publicados.]



FIGURA 25

Selecao

de estabilizacao
aoniveldaflor.

A) Digitalis purpurea
subsp.amandiana
(Plantaginaceae),um
endemismosdovale
dosrios Douroe Tua.
B) Isoplexis sceptrum
(Plantaginaceae),
umendemismo

da Madeira. As Digitalis
sdoplantasherbaceas
perenesporvezes
lenhificadasna

base. Os Isoplexis sdo
grandesarbustosou
pequenasarvores
quesedestacam
davegetacdo
envolvente
nasquebradas
daMadeiraedas
Canarias.Embora
defisionomiadistinta,
Digitalis e Isoplexis sao
semelhantesao nivel
daflor.Ogénero
Isoplexis deveraser
sinonimizado a Digitalis
porque de outromodo
ogénero Digitalis seria
parafilético (Brauchler
etal,2004).

[Fotos: Carlos Aguiar.]

e ricos em metais pesados por individuos provenientes
depopulacdesvizinhasde solos«normais»éumexemplo
recorrente na bibliografia. As selecoes divergente, dire-
cional e disruptiva opdem-se a selecao estabilizadora.
Qualquer que seja 0 modo de selecao, a selecao diz-se
ecologica quando resulta da interacdo dos individuos
com o seu ambiente seletivo.

Aintensaselecdoa que sdo sujeitos os individuos recém-
-chegados a um novo habitat, ou as plantas trabalhadas
pelos agréonomos na obtencdo de cultivares produtivos
adaptados a fertilizacoes azotadas copiosas, origina
perdas significativas de variacao genética. Quanto
mais intensa a selecao, maior a dissipacao de variacao
genética. Consequentemente, as populacdes sujeitas a
selecao direcional perdem variacao genética, enquanto
aselecaodeestabilizacao tendea preservarestavariacao
(Holsinger, 2014)2. Mais; ao nivel da populacao,
a selecao direcional promove: i) a fixacao de mutacdes
e alelos raros em detrimento de alelos frequentes
na populacao original; ii) o desenvolvimento de novos
caracteres, e, por fim, iii) adivergénciainterpopulacional
dos fendtipos. A selecao de estabilizacao, pelo contrario,
estabiliza fenotipos e tende a manter as diferencas
fenotipicas entre populacdes coespecificas (Lowry &
Hopkins, 2014). A selecao de estabilizacdao é uma expli-
cacdo relevante, mas nao a inica?, para a conservacao

do nicho ecologico (niche conservation) de muitas
linhagens de seres vivos durante milhdes de anos.

Nos processos evolutivos coexistem forcas de mudanca
com forcas de estabilizacao do fendtipo. As forcas
de estabilizacao da forma e da funcao sao bem evidentes
na estrutura da flor, porque variacdes muito acentuadas
na morfologia da flor criam sérias dificuldades na repro-
duclosexual,atravésdareducaodaeficiénciadosagentes
polinizadores (Stebbins, 1970). A selecao de estabili-
zacao pode estar a atuar na flor enquanto o corpo vege-
tativo diverge na forma (Wagner & Altenberg, 1996).
Nas ilhas é frequente observarem-se plantas com uma
fisionomia radicalmente distinta da dos seus ancestrais
diretos, mantendo, porém, uma elevada similaridade
ao nivel da flor. Ha varios exemplos entre as pequenas
arvores ou arbustos endémicos da ilha da Madeira com
ancestrais herbaceos continentais (Figura 25). O facto
de aselecao de estabilizacao ser mais ativa na flor do que
no corpo vegetativo explica, em parte, a importancia
dos caracteres florais na sistematica das categorias
supraespecificas de angiospérmicas (a flor é também
o 6rgao com mais caracteres taxonémicos).

Imagine-se agora uma constelacio de populacoes
de uma mesma espécie sujeita a selecao divergente
em consequéncia da eliminacdo de competidores apds
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alteracdes climaticas catastréficas. Nestas condicOes,
embora a selecao direcional reduza a variacao a escala
da populacao, tende a incrementar a variacao genética a
escala daespécie (no somatdrio de todas as populacoes):
asselecoes de estabilizacdo e direcional trocam de papéis
quando o seu efeito na variacdo genética é analisado
intra e interpopulacionalmente. Nao é dificil antecipar,
desde ja, que a selecao divergente explica a maior parte
dos eventos de especiacao (Lowry & Hopkins, 2014).
O isolamento reprodutivo é, geralmente, um efeito -
um subproduto - da selecao divergente em condicoes
de alopatria (Futuyma, 2005).

Sob condicdes ambientais estaveis, a selecao de estabi-
lizacao ganha importancia em detrimento das selecoes
direcional e disruptiva. A evolucdao e a especiacao
afrouxam e, eventualmente, diferenciam-se, comuni-
dades® evolutivamente estaveis (evolutionarily stable
community) - comunidades saturadas de espécies, pouco
permeaveisainvasao e adiferenciacao de novasespécies
(Geritz etal., 1998; Kremer & Klausmeier, 2017).

Por conseguinte, durante os longos periodos de estase
evolutiva relatados no ponto «Gradualismo filético
vs. equilibrio pontuado», a acdo da selecao de esta-
bilizacao do fendtipo sobrepde-se a divergéncia,
e a evolucao por cladogénese e anagénese é retardada.
A selecao direcional, e a divergéncia entre populacoes,
ganham relevancia nos periodos pés-catastrofe. Finda
a acao da selecao divergente, culminada, ou nao, com
eventos macicos de especiacao (radiacoes adaptativas),

as populacdes rendem-se a selecio de estabilizacao,
os fenétipos estabilizam, acumulam variacao genética
e a especiacdo é deprimida. A selecao natural nem
sempre é um agente de mudanca, mas os periodos
de estase evolutiva sao, de algum modo, estagios prepa-
ratérios paraa mudanca.

Geografia da especiacao

Tradicionalmente, a especiacao é classificada numa base
geografica em trés modos de especiacao; (speciation
modes):especiacOesalopatrica, parapatricae simpatrica?.
Aespeciacaoalopatrica (=especiacao geografica; allopa-
tric speciation, geographic speciation) desenrola-se em com-
pleto isolamento reprodutivo (Figura 26). Na auséncia
de fluxo génico, o genoma das populacdes alopatricas
diverge (aumenta a dissemelhanca genética) por selecao
natural divergente, complementada, ou nao, por deriva
genética. Com o tempo, populacdes inicialmente coes-
pecificas geneticamente coesas divergem nas eco-
logia, biologia reprodutiva, morfologia e fisiologia.
Eventualmente, esta divergéncia € suficiente para
as isolar reprodutivamente, concretizando-se a especia-
cao. A causaeaforcadasbarreiras reprodutivas, como se
verda, sao muito variaveis. As trocas genéticas por migra-
cao, pelo contrario, tendem a impedir a divergéncia
genética, e a especiacdo, pela homogeneizacao da varia-
cao genética entre populacoes.

Em ambientes seletivos muito particulares, por
exemplo em rochas com metais pesados e dunas litorais,

Espécie A

Barreira
geografica \ /

Espécie A

Espécie A

Uma populacdo \

Espécie A

Duas populagdes

coespecificas em divergéncia

genética

Espécie A

Especiacao alopatrica

Novo nicho

Espécie A

Processo de especiagao
concluido

Especiacao simpatrica

FIGURA 26
Modosdeespeciagao.
Especiacaoalopatrica
vs.especiacdo
simpatrica.
[Figuraoriginal.]



a especiacao pode, eventualmente, ocorrer sem isola-
mento espacial: a selecao é forte o suficiente - selecao
disruptiva - para que uma distribuicio unimodal
dos gendtipos se converta progressivamente numa
distribuicao bimodal (Figura 22), e desemboque
no isolamento reprodutivo de duas espécies: a espécie
parental e a espécie nascente. Este terceiro modo
de especiacao é conhecido por especiacao simpatrica
(sympatric speciation; Figura 26). Se o isolamento geogra-
fico é significativo mas nao completo, ocorre uma zona
de contacto e fala-se em especiacao parapatrica. A espe-
ciacdo simpatrica € um tema muito debatido e contro-
verso em biologia da evolucdo, porque, para além da
poliploidia (especiacao rapida), nao sao claros os meca-
nismos que induzem o isolamento reprodutivo de popu-
lacoes sujeitas a selecao disruptiva contiguas as popula-
coes parentais.

Espécies genética e morfologicamente préximas
ocupam, tendencialmente, areas geograficas distintas:
estaconstatacaoéumaevidénciapoderosade queaespe-
ciacao alopatrica é o modo de especiacio dominante
nos seres vivos (Barraclough, 2014). Experiéncias reali-
zadas em laboratério demonstram que a adaptacao
de populacdes de uma espécie a diferentes ambientes
pode gerar isolamento reprodutivo, tanto em alopatria
como em simpatria (Rice & Hostert, 1993). A evidéncia
empirica mostra, porém, que a especiacao em cenarios
de parapatria, sob selecao (ecolégica) divergente com
um fluxo génico limitado das populacdes parentais,
¢, a semelhanca da especiacao alopatrica, frequente
nas plantas (Baack et al., 2015). A especiacao simpatrica
é real emborainfrequente (Harrison, 2014).

Diferenciacao ecotipica. Especiacao ecolégica

O estudo classico de Snaydon & Davies (1976) serve
de introducao a especiacao ecoldgica e ao funciona-
mento do reforco da especiacdo através do desenvolvi-
mento de barreiras reprodutivas, um tema complexo
que serd retomado mais adiante. Snaydon & Davies
(1976) compararam as plantas de Anthoxanthum
odoratum, uma graminea comum nos prados europeus,
provenientes de um dos mais antigos ensaios de ferti-
lizacao do mundo - o Park Grass Experiment, no Reino
Unido - com plantas da mesma espécie de talhdes nao
fertilizados. Cento e doze anos de fertilizacao foram
suficientes para que as plantas de A. odoratum desenvol-
vessem caracteristicas morfolégicas adaptativas pecu-
liares e barreiras reprodutivas (ainda que imperfeitas)
frente aos individuos selvagens (de talhdes nao ferti-
lizados). Estes autores constataram que os individuos
adaptadosaos solos fertilizados - individuos eutréfilos -
nao s6 produziam mais biomassa, como tendiam a florir
mais cedo e, consequentemente, a cruzar-se entre si%.
Quando, como neste exemplo, os individuos de uma
populacao nao se cruzam ao acaso, diz-se que ocorre
um cruzamento preferencial®®?’ (assortative mating).
Com simples ensaios de transplantacio provou-se

que os individuos eutréfilos eram mais competitivos
do que os individuos selvagens nos solos fertilizados,
e vice-versa; as diferencas de fendtipo tinham uma base
genética inequivoca. A divergéncia genética e fenoti-
pica dos individuos eutréfilos frente aos individuos
selvagens indicia que: i) a pressao de selecao induzida
pela fertilizacao do solo foi suficiente para selecionar
positivamente caracteristicas adaptativas persistentes
em condicdes de simpatria; ii) a divergéncia fenotipica
foireforcada por um mecanismo de isolamento reprodu-
tivo (floracao diferenciada no tempo).

Mas como podem, no seio de uma populacao
em que os individuos se cruzam entre si ao acaso, dife-
renciar-se e persistirem no tempo populacdes com um
fendtipo/gendtipo distinto? O mecanismo da dife-
renciacdo ecotipica dos A. odoratum no «Park Grass
Experiment» foi provavelmente o seguinte. Os indi-
viduos que, fruto do acaso, transportavam ou adqui-
riram por mutacao adaptacoes a solos férteis cresciam
mais, eram mais competitivos e tinham mais descen-
déncia neste habitat do que os individuos selvagens,
ou os hibridos, entre o fendtipo selvagem e o fenétipo
eutrofilo. Pelo contrario, as plantulas dos individuos
eutréfilos nao conseguiam competir com os individuos
selvagensnossolos pobres. Osindividuos que partilham
o mesmo habitat estao fisicamente préximos e tendem,
por isso, a cruzar-se entre si. O cruzamento preferen-
cial ¢ uma consequéncia direta do desenvolvimento
de adaptacdes que impdem aos individuos preferén-
cias de habitat. Os individuos eutréfilos que entretanto
adquiriam a capacidade de florir mais cedo evitavam
o pdélen dos individuos selvagens e ganhavam uma
vantagem crucial: deixavam de desperdicar recursos
comhibridosmal-adaptadosetinhamumadescendéncia
acrescida nas geracoes seguintes. A selecao natural dire-
cional encarregou-se de promover o fendétipo eutréfilo
de «floracao antecipada», de maior fitness, o qual, rapi-
damente, volveu dominante. O desenvolvimento
de barreiras reprodutivas entre a populacao eutréfila
e a populacao selvagem acelerou ainda mais a diferen-
ciacao fenotipica e genética entre a populacdo selvagem
earecém-diferenciada populacao eutréfila.

Este estudo e outros similares, por exemplo com popu-
lacoes de Agrostis capillaris e de Anthoxanthum odoratum
adaptadas aos escombros téxicos de minas de cobre
e zinco (Antonovics & Bradshaw, 1970), descrevem
um processo de diferenciacao ecotipica (ecotypic dife-
rentiation) de populacdes sujeitas a selecdao disruptiva.
Os trabalhos pioneiros do botanico sueco Géte Turesson
(1892-1970) e dos continuadores mostraram na primeira
metade do século XX que a diferenciacao ecotipica esta
generalizada na natureza. A diferenciacdo de ecétipos
€¢ uma resposta comum das populacdoes de plantas
a ambientes heterogéneos que pode ser expressa
em poucos metros, como nos exemplos anteriores
(outro exemplo na Figura 27), ou em dezenas a milhares
de quilémetros na adaptacao a gradientes altitudinais
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e latitudinais. As plantas «percecionam» e adaptam-se a
heterogeneidade ambiental com um detalhe que desafia
as capacidades analiticas a disposicao da biologia e da
ecologia. Por fim, a diferenciacao de ecdtipos, quer
em alopatria quer em simpatria, pode, ou nao, culminar
num efetivo isolamento reprodutivo e na diferenciacao
de novas espécies (Kruckeberg, 1986). Este € o passo
mais critico e desconhecido do processo de especiacao.

A especiacdao simpatrica caracteriza-se pela evolucao
de barreiras as trocas genéticas entre populacdes
em consequéncia de selecio disruptiva de base
ecologica: € um tipo extremo de especiacao ecologica
(Rundle & Nosil, 2005). As especiacdes alopatrica e
parapatrica geralmente tém também um forte cariz
ecolégico, porque as condicdes do ambiente seletivo
nao se repetem no espaco e no tempo. Tanto as expe-
riéncias com transplantacdes no campo com pares de
populacoes ou espécies de divergéncia recente como
diversas experiéncias realizadas em laboratério provam
que o isolamento reprodutivo e a especiacao ecoldgica
podem evoluir como subprodutos da adaptacao a dife-
rentes ambientes seletivos, tanto em alopatria como
em simpatria (Rice & Hostert, 1993). A selecao diver-
gente de tipo ecolégico desempenha, entdao, um papel
determinante na especiacio, e a diferenciacio ecotipica
precede frequentemente, admite-se, a especiacao
(Kruckeberg, 1986; Mallet, 2008).

A especiacao ndo é ecolégica quando a deriva genética,
um mecanismo estocastico de mudanca evolutiva,
suplanta a selecao divergente no controlo do processo
de especiacdo. Na origem da deriva genética podem
estar eventos de efeito fundador ou bottlenecks popula-
cionais («Deriva genética»).

Foi proposto que a deriva genética promove o isola-
mento reprodutivo e a diferenciacao de novas espécies.
Alguns exemplos. O efeito fundador é um mecanismo
plausivel por detrds da diferenciacio de endemismos
insulares a partir de migracdes continentais, como sera
o caso dos tentilhoes-de-darwin («Teoria da evolucao de
Darwiny). A similaridade do nicho ecolégico (a identi-
dade de nichos é impossivel de demonstrar) entre espé-
cies alopatricas (geograficamente separadas) evolutiva-
mente préximas nao pode ser explicada pela especiacao
ecologica (Wiens, 2004). As populacdes marginais, dis-
tantes do core da espécie, estao sujeitas a grandes flutua-
coes populacionais (bottleneck) e a processos de extingao
local e colonizacao (efeito fundador) - e mostram uma
grande propensao para especiar.

A evidéncia nao suporta, porém, uma subalternizacao
da especiacao ecolégica a fendmenos estocasticos
(Harrison, 2014). Como se mostrou, basta muito pouco
para ocorrer divergéncia e especializaciao ecologica.
Alguns autores chegam ao ponto de declarar que todos
osmodelos plausiveis de especiacao envolvem processos
ecologicos (Sobel et al. cit. Ostevik et al.,, 2012). A selecao

natural determina a especiacdo, como Darwin tinha
previsto; a deriva genética e outros fendmenos esto-
casticos, como a mutacao per se, tém uma importancia
secundaria neste fenémeno (Schluter, 2009).

Em resumo, os tedricos da especiacao admitem
que este processo i) é essencialmente, ou em grande
parte, o resultado da diferenciacao de nicho ecolégico
produzida por selecao divergente em distintas popula-
cdes, ii) e que o isolamento reprodutivo evolui por efeito
da selecao (reforco da especiacao, v.i) ou é um subpro-
duto da selecao divergente (inadvertido, nao direta-
mente acionado por selecao) (Svenson, 2012). Portanto,
a selecao desempenha um papel central na especiacao
e esta €, geralmente, um prolongamento do processo
de adaptacao (Phillimore, 2014). O efeito fundador e os
bottlenecks tornam a especiacao mais provavel, acele-
ram-na, concertada com a selecao divergente. Este
modelo tem um importante corolario: a reconfiguracao
do ambiente seletivo induzida por alteracdes ambien-
tais (e.g., catastrofes e alteracoes climaticas de ordem
diversa) acelera a especiacao; a estabilidade ambiental
tem o efeito inverso (v. Levin, 2019). Voltaremos a esta
tematica mais adiante.

Poliploidia. Especiacao rapida

Nas plantas, o espor6fito tem «2n» cromossomas, e
o gametofito «n» cromossomas. Os botdnicos distin-
guem o nimero de cromossomas do gametoéfito «n», do
nimero basico de cromossomas do taxon «x» (Van Dijk,

FIGURA 27
Diferenciacao
ecotipica. A Prunella
vulgaris € uma
labiadacomumna
Europatemperada.
Constatou-sequeas
plantas deambientes
florestaistinham
sementes maiores
doqueasplantas
colhidasemterras
abandonadas
pelaagricultura.
Asdiferencastinham
umabasegenética
porque se mantiveram
emensaios
detransplantacao.
As condicoes
ecoldgicasdo
bosqueedasterras
abandonadassédo
suficientemente
distintasefortes
parageraruma
diferenciacdo
ecotipicaem
populacbes
simpatricas (Winn,
1985). [Foto:Joana
CamejoRodrigues,
Flora-On.]



FIGURA 28
Especiacao por
poliploidia.

A) Aegilops speltoides
(Poaceae).

B) Triticum aestivum
(Poaceae).

OT. aestivum
«trigo-mole» é
umalopoliploide
hexaploide,comtrés
espéciesancestrais
distribuidas por dois
géneros: T.urartu,
Aegilops tauschii

e Ae. speltoides.
[Fotos: Carlos Aguiar.]

2009). Assim, «n» nao € obrigatoriamente igual a «x». Por
exemplo, n =x nos diploides (2n=2x) e n=2xnas plantas
tetraploides (2n =4x). Uma célula ou espécie € poliploide
se possuir mais de dois conjuntos completos de cromos-
somas homologos. A poliploidia (polyploidy) envolve,
através de mecanismos citogenéticos raros - e.g., a nao
separacao dos cromossomas homologos durante a
anafaseIdameiose - aformacaoeasingamiade gdmetas
nao reduzidos diploides (2x). A singamia de um gameta
haploide (x) com um gameta diploide (2x) origina um
individuo triploide (3x); os individuos tetraploides (4x)
formam-se a partir de gametas diploides (2x). A poli-
ploidia geralmente acarreta uma duplicacao total do
genoma (2x -> 4x), porque, por norma, os triploides tém
um baixo fitness ou sao estéreis. As dificuldades levan-
tadas pela triploidia podem ser temporariamente ultra-
passadas através da reproducao assexual.

A alopoliploidia, ao invés da autopoliploidia, envolve
mais de uma espécie: inicia-se com uma hibridacao
seguida de uma duplicacdo (através de mecanismos
diversos) do nimero dos cromossomas. O trigo-mole
(Triticum aestivum) e o trigo-espelta (T. spelta) sao dois
conhecidos alopoliploides (Figura 28). Eventos recor-
rentes de poliploidia geram varios niveis de ploidia, e.g,,
hexaploidia (6x), octaploidia (8x). Em muitos géneros

de gramineas, encontram-se séries poliploides, tendo
por ponto de partida um ndmero variavel basico de
cromossomas (e.g, x = 7, 8, 9 ou 10) (Keeler, 1998).
Os poliploides tém tendéncia a possuir células, 6rgaos
e sementes maiores, maior resisténcia a doencas e uma
capacidade acrescida de colonizar habitats marginais
(Levin, 1993).

A especiacao por poliploidia, admite-se, o tipo mais
frequente de especiacao rapida)®®/?®, é geralmente
simpatrica e desenrola-se numa Ginica geracao (autopoli-
ploidia) ou em duas geracdes (alopoliploidia). E comum
nas plantas e rara nos animais: estima-se que 15%
doseventosdeespeciacdodasangiospérmicas procedem
de fenémenos de poliploidia (Wood et al., 2009). Cerca
de 25% das plantas vasculares sao poliploides recentes,
com uma proporcao equivalente de autopoliploides e de
alopoliploides (Barker et al., 2015). A poliploidia é mais
frequente nas plantas herbaceas do que nas plantas
lenhosas (Chen et al., 2014) e nas plantas apomiticas
do que nas plantas que se reproduzem sexualmente
(Estepetal., 2014).

A evidéncia mostra que a selecao natural favoreceu
a retencao da poliploidia em momentos de intenso
stresse ou alteracdes ambientais, facto que indicia
o elevado potencial adaptativo das linhagens poli-
ploides (Van der Peer, 2017). Por outro lado, a poliploidia
(sobretudoaautopoliploidia) esta correlacionada com os
maiores eventos de radiacdo adaptativa (v.i.) nas plantas
e com a origem das ordens e principais familias de
plantas terrestres (v. Estep et al., 2014). A poliploidia gera
copias adicionais de genes que posteriormente podem
adquirir novas funcdes, mantendo uma das copias a
funcao original. Através deste mecanismo, a poliploidia
produz variacao genética Gtil para enfrentar a mudanca
e que em seguida favorece a diversificacao.

Mecanismos de isolamento reprodutivo

Referimos maisde umavez que aespeciacao é entendida
como a evolucao do isolamento reprodutivo em popula-
cOes previamente interférteis. Para acontecer, a espe-
ciacao depende da confluéncia de barreiras reprodutivas
que impecam a dissolucao das espécies emergentes
no seio da ou das espécies parentais. O risco de disso-
lucao é real, inclusivamente, na especiacao por poli-
ploidia, caso a nova entidade poliploide nao disponha
de barreiras reprodutivas eficientes que evitem a hibri-
dacdocomindividuosdasespéciesquelhederamorigem.

As barreiras reprodutivas nas plantas com flor®
atuam em diferentes etapas do seu ciclo reprodutivo.
Reconhecem-se dois tipos fundamentais de barreiras
reprodutivas:i) anteriores a polinizacao, e ii) posteriores
a polinizacao. As barreiras anteriores a polinizacao
incluem barreiras espaciais, temporais e mecanicas.

As barreiras posteriores a polinizacdo, por sua vez,
podem ser: i) pré-zigdticas (prezygotic barriers), e ii)

s

O A BIOLOGIA DA EVOLUCAO DAS PLANTAS

CA

il I. INTRODU



pos-zigbticas (postzygotic barriers), consoante atuem
antes ou apds o encontro dos gametas. Os principais
tipos de mecanismos de isolamento reprodutivo
(reproductive isolation mechanisms, isolating barriers) estao
resumidos no Quadro 2.

O isolamento reprodutivo durante o processo de espe-
ciacao das plantas com flor deve-se, geralmente, a
concorréncia de mais do que um dos mecanismos
referidos no Quadro 2 (Widmer et al., 2009). Admite-se
que o isolamento espacial total, em alopatria, ou parcial,
em paripatria, em habitats distintos do core da espécie seja
abarreirareprodutiva mais comum. Por trés razoes prin-
cipais, direta ou indiretamente, ja aludidas neste texto:

i) espécies préximas tém geralmente uma distribuicao
nao coincidente;

ii) aespeciacaoéum processoeminentemente ecolégico;
iii) os habitats das plantas dispoem-se espacial e tempo-

ralmente de forma descontinua (e.g, florestas, zonas
hiimidas, semidesertos).

QUADRO2
Mecanismos de isolamento reprodutivo mais relevantes nas plantas
(adaptado de Levin, 1971; Rundle & Nosil 2005 e Harrison, 2014)

ANTERIORES A POLINIZACAO

Isolamento Localizacao desfasada no espaco,ainda que a espécie

espacial parental e a espécie emergente possam viver em habitats
distintos relativamente préximos.

Isolamento Os periodos de floracao da espécie parental e da espécie

temporal emergente estdo desfasados no tempo.

(isolamento

fenoldgico)

Isolamento Dois tipos:

floral Isolamento mecanico - diferencas morfoldgicas no

aparelho reprodutor suficientes paraimpedir a partilha
de polinizadores animais;

Isolamento etolégico —baseia-se na capacidade dos
polinizadores diferenciarem sinais florais de diferentes
espécies (e.g, marcas no perianto) e natendéncia destes
em concentrarem a sua atividade numa tnica fonte de
alimento mesmo que outras fontes (espécies) adequadas
estejam disponiveis (v. volumel).

POSTERIORES A POLINIZACAO

Isolamento Autopolinizacido -atransferéncia de pdlen entre flores

pré-zigético ou no interior de uma flor de um mesmo individuo por

(tipos mais efeito de mecanismos varios (e.g. cleistogamia) impede a

frequentes) dissolucdo daespécie emergente na espécie parental.
Incompatibilidade gamética - inclui-se neste mecanismo
ondoreconhecimento do pélen da espécie parental pelos
estigmas e estiletes das plantas da espécie emergente.
Inviabilidade dos migrantes - os individuos migrantes
entre populages ndo conseguem reproduzir-se (produzir
pélen e primérdios férteis) porque ndo estdo adaptados
ahabitats ndo nativos.

Isolamento Esterilidade dos hibridos - os hibridos sdo incapazes de

pos-zigbtico produzir gametas funcionais.

(tipos mais Inviabilidade dos hibridos - os hibridos entre a espécie

frequentes) emergente e a espécie parental ndo atingem aidade

reprodutiva, geralmente morrendo sob a forma de zigoto
ounum estadio embrionar precoce.

Barreiras extrinsecas - neste caso a desvantagem

dos hibridos deve-se ao facto de terem uma ecologia
intermédia, 0 que os torna pouco competitivos frente aos
individuos das populacdes parentais.

A evolucdo de outros mecanismos de isolamento repro-
dutivo pode ser: i) acidental, i. e, uma consequéncia
da evolucdo de outras caracteristicas, ou ii) um produto
da selecao natural. A Gltima opcao tem de ser um pouco
mais aprofundada, até porque a especiacao parapatrica
foianteriormente enfatizada.

A selecao natural favorece a evolucao de mecanismos
de isolamento reprodutivo (geneticamente contro-
lados) quando duas populacdes em vias de especiacao
estao ou, de algum modo, entram em contacto e o
fitness dos hibridos é inferior ao fitness das espécies
parentais (i. e, existe uma desvantagem dos hibridos,
hybrid disadvantage). No caso da especiacao parapatrica,
nas zonas de contacto, ainda que se possam diferen-
ciar territérios mais ou menos extensos ocupados por
enxames de hibridos - as chamadas zonas de hibridos,
hybrid zones -, as desvantagens dos hibridos deprimem
as trocas génicas interespecificas e promovem a segre-
gacdo da espécie nascente da espécie parental. Propoe-
-se, neste momento, que o leitor recorde a argumen-
tacdo explicitada no ponto «Diferenciacao ecotipica.
Especiacao ecoldgica». Os individuos com mecanismos
eficientes de isolamento reprodutivo sao positivamente
selecionados porque tém mais descendentes saudaveis
de elevado fitness do que os individuos reprodutiva-
mente nao isolados. A evolucdo favorece os individuos
que nao desperdicam gametas numa descendéncia
hibrida de fraca qualidade. O reforco da especiacao (rein-
forcement) pode atuar no isolamento temporal, mecanico
ou envolver algum tipo de incompatibilidade gamética.
A relevancia do reinforcement é suportada por estudos
tedricos e empiricos, mas a sua extensao e importancia
relativasao desconhecidas (Rundle & Nosil, 2005; Baack
etal., 2015).

A especiacao em seres assexuais

A assexualidade é uma forma de fixar combinacoes
génicas vantajosas e de escapar aos tremendos custos
dareproducaosexuada. Emcontrapartida, predizateoria
evolutiva, reduz drasticamente a variacado genética,
aumenta a taxa de acumulaciao de mutacdes deletérias
e dificulta a fixacao de mutacdes vantajosas (Futuyma,
2005). Os organismos assexuais enfrentam maiores
taxas de extincdo e menores de especiacao do que
os organismos sexuais - no longo prazo, a assexualidade
€ um beco sem saida evolutivo (Debortoli et al., 2016).
Por alguma razao, a maior parte das espécies assexuais
de plantas s3ao descendentes recentes de plantas
sexuadas («Uma explicacdo evolutiva da sexualidades).

Foquemo-nos, porém, noutras questdes: as plantas
assexuais evoluem?, e especiam? Os individuos perten-
centes a um mesmo clone sdo de inicio genetica-
mente idénticos. A continua acumulacao de mutacdes
somaticas diferencia-os geneticamente, criando uma
base genética sobre a qual a selecao pode atuar. Estudos
empiricos mostram que as espécies assexuadas tém



FIGURA 29
Gradualismo
filético vs. equilibrio
pontuado. A «taxa
deemergéncia
denovasespécies
egrupos» contabiliza
adiferenciacao
denovasespécies
egrupos porunidade
detempo,ndotoma
em consideracdo
eventuais extingdes.
Ataxademudanca
evolutivaéuma
avaliagdosintéticadas
alteracdes daforma
dos seres vivos por
unidade de tempo.
[Original.]

tendénciaafragmentar-se em grupos morfologicamente
homogéneos geneticamente diferenciados, com indivi-
duos geneticamente «afinados» porselecao convergente,
i.e., constituidos porlinhagens que evoluem em paralelo
sob selecao de ambientes similares (Barraclough,
2014). Estes grupos geneticamente similares, geral-
mente, sao também fenotipicamente similares (Birky
& Barraclough, 2009). Portanto, a assexualidade nao
impede a sua diversificacao em grupos equivalentes aos
que se formam nas espécies com sexualidade. A asse-
xualidade n3o elimina a adaptacao nem a especiacao,
mas atrasa-as irremediavelmente. O conceito evolutivo
de espécie ¢é, talvez, o mais adequado a plantas asse-
xuadas, como se depreende da definicao de Stebbins (v.
«Conceito de espécie).

GRADUALISMO FILETICO VS. EQUILIBRIO
PONTUADO

O gradualismo filético (phyletic gradualism) postula
queaespeciacao é um processo lentodurante oqualuma
populacdo acumula, de forma gradual e mais ou menos
constante, alteracdes genéticas que culminam num
isolamento reprodutivo frente as restantes popula-
coes da espécie-mae. Teoricamente, o gradualismo
implica taxas de especiacao quase constantes. Darwin
e os proponentes da teoria sintética da evolucao eram
gradualistas. O registo féssil conta, no entanto, uma
histéria muito diferente (Figura 29). Periodos de intensa
alteracao das taxas de especiacdo e de mudanca
evolutivaalternam com intervalos de prolongada estase
evolutiva, caracterizados por baixas taxas de espe-
ciacdo e uma lenta alteracao do fendétipo dos seres vivos

l l

N\ |

Estabilidade ambiental => estase evolutiva

Taxa de emergéncia de novas espécies e grupos & taxa de mudanca evolutiva

AlteracGes ambientais rapidas e profundas
=>aceleragao das mudancas evolutivas e da especiacao

e da composicao das biocenoses. Os fésseis mostram
ainda que uma espécie recém-diferenciada, ocupando
um nicho ecolégico estavel, pode subsistir incélume
durante centenas de milhares de geracdes. O Ginkgo
biloba (Ginkgoaceae, Ginkgoidae Pinidae) pouco difere
dos seus ancestrais congenéricos do Jurassico com mais
de 150 M. a.: é um fossil vivo.

Na década de 1970, os bidlogos estado-unidenses
Stephen Jay Gould (1941-2002) e Niles Eldredge (1943-)
propuseramateoria do equilibrio pontuado (punctuated
equilibrium) para acomodar as observacoes dos paleont6-
logos na teoria sintética da evolucao (Gould & Eldredge,
1977) (Figura 29). De acordo com estes autores, as popu-
lacbes muito grandes em habitats homogéneos e em
periodos de grande estabilidade climatica e geoldgica
encontram-se, geralmente, em estase evolutiva. Sob
estas condicoes, a selecao natural € uma forca conser-
vativa: a sua acao dirige-se mais a manutencao da inte-
gridade das espécies do que a sua mudanca: a selecao
de estabilizacao sobrepde-se as selecoes direcional
e divergente («Modos de selecao natural»). A mudanca
acelera quando algo desestabiliza o statu quo no arranjo
dos nichos ecolégicos - e as suprarreferidas comuni-
dades evolutivamente estaveis desarticulam-se.

Os organismos mudam (evoluem) quando o ambiente
fisico e biolégico que os envolve muda, caso contrario
a estase evolutiva é o padrao. Aqui reside a explicacao
da descoberta de comunidades abissais de micror-
ganismos em estase evolutiva hd mais de 2000 M. a.
(Schopf et al.,, 2015). A mudanca evolutiva, aparente-
mente, faz-se mais pela substituicio das espécies-
-maes pelas espécies-filhas (cladogénese) do que

N\

Taxas de mudanca
evolutiva
eespeciagao
constantes

l
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pela mudanca das caracteristicas das espécies-maes
(anagénese) (Figura 21). No entanto, é preciso ter
presente que as analises dos processos de especiacao
a escala geoldégica comprimem a evolucdao no tempo,
criando a ilusao de que a evolucao é saltacional. Embora
as taxas de especiacao (diferenciacao de novas espécies
por unidade de tempo; speciation rate) e de mudanca
evolutiva (acumulacao de novos caracteres por unidade
de tempo; evolutionary change rate) variem enormemente
ao longo do tempo (Figura 29), os processos evolutivos
sao sempre graduais. A evolucdo é simultaneamente
gradual e ocasionalmente mais ou menos pontuada
(Kellogg, 2000, cit. Kutschera & Niklas, 2004). «]..
aestase eadescontinuidade sio uma expressao daforma
como a evolucao funciona quando remetida para
o tempo geoldgico» (Gould & Eldredge, 1993).

O equilibrio pontuado foi recebido nas décadas de 1970
e 1980 porumabarreira de criticas e sujeitoa um intenso
escrutinio que se prolonga até a atualidade. O suporte
empirico do equilibrio pontuado é consistente mas
0s mecanismos subjacentes nao estao por enquanto
definitivamente estabelecidos (Futuyma, 2015).

Fosseis de transicao

Como se referiu no inicio deste capitulo, Darwin
explicou as descontinuidades morfolégicas dos taxa
atuais de categoria superior a espécie com a extincao
de formas intermédias. Darwin compreendeu, também,
que os fosseis sao os elos perdidos deste longo historial
de extincdes e, porisso, indispensaveis para reconstruir
as relacdes de parentesco entre os taxa atuais. Mas por
que razao o registo féssil é igualmente fragmentario?

Nao foram ainda descobertos fésseis com caracteris-
ticas intermédias, os chamados fosseis de transicao
(transitional fossils), que permitam, por exemplo, inter-
pretaradequadamente aevolucao dasemente. Os fosseis
de transicao sao raros, mas existem. As Archaeopteryx
e a Runcaria heinzelinii sao exemplos entre os vertebrados
eas plantas terrestres, respetivamente (Figuras 30 e 86).

Trés causas explicam o enviesamento da informacao
féssil nas plantas. A histéria evolutiva de um clado tem
geralmente inicio em pequenas populacdes periféricas,
de distribuicao muito localizada. As inovacdes evolu-
tivas podem suceder-se e acumular-se durante periodos
longos de tempo sem um impacto demografico signifi-
cativo. As populacdes dos clados nascentes sdao solucoes
evolutivas transientes. A ciclica ocorréncia de periodos
de elevada taxa de mudanca evolutiva reduz ainda mais
a probabilidade de fossilizacao de taxa com caracteris-
ticas intermédias (Hunt, 2010).

A matéria organica vegetal é rapidamente mineralizada
no solo na presenca de oxigénio (aerobiose) e tempera-
turas elevadas, precisamente as condicdes ambientais
prevalecentes na maior parte da histéria do planeta.
A fossilizacao das plantas mortas depende da reuniao
detréscondicoes que se tém de sucederno tempo (Taylor
et al., 2009): a exclusao do ar do entorno das plantas
mortas, geralmente dependente da presenca de agua;
a cobertura com sedimentos; e condicdes de acidez para
bloquear o ataque dos microrganismos anaerébicos.
Consequentemente, a fossilizacdo é um evento raro,
com uma sobrerrepresentacao das plantas de zonas
himidas. Toda esta argumentacao € sistematicamente,
e com propdsito, olvidada pelos criacionistas.

FIGURA 30
Fosseis de transicao.
A Archaeopteryx é
consideradaum
féssildetransicdo
entre os dinossauros
easaves modernas:
combinapenas
adaptadasaovoo
com caracterfsticas
reptilianas,como
sejamostrés dedos
comgarras por
membro,e mandibulas
comdentes (ndo
observaveis nafoto).
A Archaeopteryx
pertenceaum
grupotroncodas
aves. [Wikimedia
Commons.]



FIGURA31
Curvade Sepkoski
(versdo original):
ndmero de familias
deinvertebrados
marinhos noregisto
fossilemfuncao
dotempo geoldgico.
N.B.,oscincograndes
eventos de extingao
nastransicoes:

1. Ordovicico (O)-
-Sildrico (S), 2.
Frasniano-Fameniano
(Devénico Superior),
3.Pérmico (P)-
-Trigsico (Tr),
4.Tridsico-Jurassico
e5.Cretacico
(Kr)-Tercidrio

(T) (=Cretacico-
-Paleogénico, C-Pg).
[Figuraextraida

de Raup & Sepkoski
(1982)]

3.

EXTINCOES E RADIACOES

ADAPTATIVAS

MECANISMOS DE EXTINQAO. DINAMICA
DA DIVERSIDADE TERRESTRE

Na evolucao dos seres vivos, a cladogénese sobre-
poe-se a anagénese. E se a eternidade é uma impossi-
bilidade fisica, entdo a extincido é um desfecho inevi-
tavel da especiacdo. Num qualquer momento da sua
histdria, todas as espécies enfrentam uma deterioracao
e/oureducao daareade ocupacao no seu nicho ecolégico
queasempurram paraararidade. A degradacaoeorecuo
donichoecolégico de umaespécie tém origem em modi-
ficacoes das condicoes ecoldgicas bidticas (e.g., evolucao
ou invasio de espécies parasitas ou competidoras)
ou abidticas (e.g., alteracoes climaticas). A raridade incre-
menta a probabilidade de extincao (Levin, 2000).

A informacao féssil mostra que a diversidade
em espécies, pontualmente interrompida por catas-
trofesnaturais,aumentou paulatinamente desde a emer-
géncia da vida. As plantas terrestres seguem o mesmo
padrao desde a sua evolucao, algures nas margens
de um curso de dgua doce, entre o final do Cambrico e os
meados do Ordovicico (Figura 57). Nunca coexistiram
tantas espécies de seres vivos e de plantas no planeta
Terra como no Holocénico. Por conseguinte, em média,

a taxa de especiacao é naturalmente superior a taxa
de extincao, ainda que permeada por eventos catas-
troficos. A taxa de especiacdo média foi calculada
em 0,05-0,2 espécies novas por milhao de espécies
por ano e a taxa de extincao natural de fundo (isenta
da influéncia humana) em 0,1 espécie por milhao
de espécies porano (De Vosetal., 2014).

EXTI’N(;C‘)ES EM MASSA.AS CINCO GRANDES
CATASTROFES

A propésito da teoria do equilibrio pontuado, referiu-se
queoregisto fossil mostra que periodos de taxasde espe-
ciacao e de mudanca evolutiva elevadas alternam com
intervalos de prolongada estase evolutiva (Figura 29).
A escala geoldgica, a especiacio e a evolucio de novos
caracteres morfoldgicos e fisiol6gicos caminham lado
alado.Baixastaxasdeespeciacaoestaoassociadasauma
relativaestabilidade na formados seres vivos, na compo-
sicdo das biocenoses e nas caracteristicas estruturais
e funcionais dos ecossistemas, e vice-versa.

Esta perspectiva da natureza da evolucdo, aprofun-
dada no capitulo anterior, foi refinada nas tultimas

900
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décadas, quando se comecou a compreender o signifi-
cado das extincdes em massa. Por definicao, o estatuto
de extincao em massa é atribuido quando a taxa
de extincao ultrapassa de forma estatisticamente signi-
ficativa a taxa de extincao natural de fundo. A fauna
marinha é particularmente adequada para estudar
as extincOes em massa. A partir do estudo de fésseis
marinhos, Raup & Sepkoski (1982) reconheceram cinco
grandes eventos de extincao em massa (Figura 31).
A «teoria das cinco grandes extincoes» (ou megaextin-
coes), the big five, entrou de tal maneira no imaginario
cientifico que a atual crise da biodiversidade é citada
como a sexta. A taxa de extincdo atual, em consequéncia
da acdo do Homem na biota, é 1000 vezes superior a
taxa de extincao natural de fundo, e num futuro prova-
velmente 10 000 vezes superior (De Vos et al., 2014).
O planeta estd a viver uma das maiores extincoes
dasuahistoéria.

A explicacdo das extincdes em massa envolve meca-
nismos tao variados como:

i)o impacto de corpos celestes; e.g., extincao C-Pg
(cretacico-paleogénica);

ii) a extrusao catastréfica de lavas vulcanicas; e.g., trapps
de Emeishan (China) e siberianos (Federacao Russa)
naextincao P-Tr (permo-tridsica) e os trapps do Decao
(India) na extincio C-Pg;

iii)a libertacdo massiva de hidratos de metano (de
origem biogénica) armazenados nos fundos
ocednicos (o metano tem um efeito de estufa 25
vezes superiorao CO,);

iv) a sequestracao macica de carbono em consequéncia,
como se verd, da expansao das plantas terrestres
ou de grandes orogenias; e.g., extincao devdnica.

O aquecimento ou o arrefecimento da atmosfera,
demasiado rapidos para as plantas migrarem ou se
adaptarem, sao, geralmente, as causas mais diretas
das extincdes no bioma terrestre associadas a estes
quatro mecanismos. O seu efeito é potenciado pela
desorganizacao dos ecossistemas resultante da extincao
seletiva de espécies que, por sua vez, gera cascatas
de novas extingdes com consequéncias que podem
coalesceraescala global.

A escala geoldgica, enquanto o aumento da riqueza
em espécies terrestres do planeta se deveu, em grande
medida, a mecanismos de natureza bioldgica (aos
processos de especiacao e oportunidade ecolégica, v.i.),
as reducdes da riqueza especifica foram causadas por
catdstrofes naturais, i. e, por mecanismos nao biol6-
gicos (ainda que, a montante, eventualmente contro-
lados pela histéria evolutiva). A discussdao das causas
das grandes extincoes sera, ciclicamente, retomada ao
longo deste livro.

As catastrofes sao eventos sem precedentes. O incre-
mento subito das taxas de extincao traduzem-se
a posteriori numa aceleracao temporaria da acumulacao
de novas espécies e grupos de espécies por unidade
de tempo, i. e, em radiacoes adaptativas. Este padrao
é visivel na Figura 31 através do aumento do declive
da curva apds catastrofe. Além da extincao em massa
em si, as extincdes criam oportunidades evolutivas para
espécies e grupos de espécies que de outro modo perma-
neceriam dominados pelas espécies e grupos mais
bem-adaptados as condicdes ecoldgicas pré-catastrofe.
As catastrofes globais sao, simultaneamente, causa
de extincao e de inovacao e diversificacdao da vida®? -
evidenciam a capacidade de adaptacao da vida a novas
condicdes ambientais. De qualquer modo, é importante
ter presente que a recuperacao da biota élenta. Porvezes
o stresse ambiental subjacente a extincao perdurou
no tempo ou envolveu a repeticao ciclica de eventos
catastroficos (e.g., escoadas lavicas sucessivas durante
a extincido permo-tridsica). E a especiacio e a conse-
quente saturacao em espécies dos ecossistemas sao um
processo naturalmente moroso.

O efeito a posteriori das catastrofes na inovacao e na
diversificacao é inegavel, mas nao deve reduzira analise
diacrénica da diversidade da vida a escala geoldgica a
interacoes simplesentre eventos de extincao elinhagens
evoluidas que aguardam, estoicamente, por uma opor-
tunidade, refugiadas em ambientes extremos ou em
ecossistemas dominados por grupos antigos. Muitos
e importantes passos da histéria evolutiva das plantas
foram independentes de fendmenos catastréficos, como
sejam a emergéncia do ciclo de vida haplodiplonte, do
sistemavascular, daraiz ou dasemente, que estenderam
as plantas a habitats até ai nao explorados.

As plantas nao responderam aos eventos de extincao
da mesma forma que os animais marinhos ou terres-
tres. A extincao ordovicico-sildrica teve um impacto
marginal nas primeiras biocenoses de plantas terrestres
e a transicao Tridsico-Jurdssico deixou um sinal ténue
na flora vascular féssil. O efeito das extincoes frasnia-
no-fameniana e cretacico-paleogénica (C-Pg) foi mais
significativo nos metazoarios do que na flora terrestre.
A extincao permo-triasica (P-Tr), pelo contrario, teve,
como se verd, uma forte traducdo na flora terrestre.
As extincoes e a dinamica da diversidade vegetal
(turnover da flora) terrestre apds catastrofe nao foram
tao subitas e profundas como as reveladas pelos inverte-
brados marinhos ou pelos animais terrestres: as plantas
sdo mais resilientes do que os animais porque se
escondem no solo.



RADIA(;()ES ADAPTATIVAS

O leitor mais curioso e persistente que tenha lido
com cuidado este capitulo certamente nao se dara
por satisfeito com uma simples descricao da variacao
da diversidade taxonémica no registo féssil ao longo
do tempo. Para as mentes mais inquietas, as constata-
cOes empiricas pedem explanacdes reducionistas-meca-
nicistas (v. «Breve reflexao epistemolégica», volume I).
O mecanismo de acao das grandes catastrofes subja-
centes as extincoes em massa € autoevidente: decorre
da destruicao fisica dos organismos e/ou do seu nicho
ecologico. Mais complexo é explicar por que razao i)
as catastrofes globais sdo uma causa de inovacao e de
diversificacao da vida (quanto maior a extin¢ao, maior
a radiacao), e ii) as radiacdes adaptativas sao sucedidas
por uma diminuicao e posterior estabilizacao da taxa
de diversificacao (grosso modo a diferenca entre as taxas
de especiacdao e de extincao; «Dindmica da evolucao
dafloraterrestre»).

Tanto a macro como a microevolucao tém origem
na acumulacdo de pequenas variacoes genéticas,
guiada pela selecao natural («Macro e microevolucaos).
Os processos microevolutivos, como sejam a mutacao
e asalteracOes da frequéncia dos alelos numa populacao
porselecaonatural, témlugarnumainicageracaoeainda
assim determinam, em ultima instdncia, os padroes
macroevolutivos de diversificacao a escala do milhao
de anos. Asradiacoes adaptativas ocorreram no passado
e estdao em curso no presente. Portanto, os modos
deespeciacio siotambém os mesmos, quer nos periodos
de estase evolutiva quer durante as radiacoes adap-
tativas, embora, supde-se, com relevancias distintas.
O principio do uniformitarismo aplica-se tanto a macro
e microevolucao como aos fendémenos de especiacao
ap6s uma alteracao climatica profunda, uma convulsao
geoldgica, a colonizacdo de uma ilha ou a evolucao
de um grupo de seres vivos particularmente bem-su-
cedido. A explicacao das radiacoes adaptativas, desde
a escala planetaria, englobando toda a biota, aos tenti-
lhoes (Geospiza) das ilhas dos Galapagos (Figura 32),
mais do que a especiacao em si, passa pela identificacao
dos fatores e mecanismos que, durante esses periodos,
condicionaram as taxas de especiacao e extincao.

Asradiacoes adaptativas (adaptive radiations) tém como
ponto de partida uma oportunidade ecologica (ecolo-
gical opportunity) (Yoder et al,, 2010) e, mais ou menos
em simultdneo, envolvem a i) diversificacao rapida
e massiva de fendétipos e adaptacdes e ii) a proliferacao
de espécies e linhagens (aumento da diversidade taxo-
némica). A oportunidade ecolégica pode estar na colo-
nizacao de um novo territério (e.g, uma ilha), na dife-
renciacao de novos nichos ecolégicos®* (e.g, escoadas
lavicas, recuo de glaciares, subida da temperatura
ou diferenciacdo de uma estacao seca), na evolucao
de um novo caracter (e.g, evolucdo do sistema
vascular ou da semente) ou na eliminacio de espécies

competidoras ou antagdnicas** (e.g,, por efeito de uma
catastrofe).

Os individuos de uma populacdo beneficiada por uma
oportunidade ecoldgica tém acesso a Novos recursos
e o seu nicho realizado é ampliado; a densidade e a drea
de ocupacao da populacio crescem e o nimero total
de individuos aumenta. As oportunidades ecolé-
gicas alteram e/ou diversificam as pressoes de selecao
e deprimem, temporariamente, os efeitos da selecao
de estabilizacdo. Com mais individuos livres dos cons-
trangimentos da selecdo estabilizadora, sujeitos a um
leque variado de pressdes de selecao, maior a acumu-
lacao de variacao biolégica (escala da espécie), a maté-
ria-prima da evolucao. A selecao divergente, entretanto,
promove a especializacao ecoldgica de populacoes (i. e.,
diferenciacio ecotipica) através da acumulacio de adap-
tacdesaos nichos ecolégicos disponiveis. Areas de distri-
buicao crescentes e novas adaptacdes a facilitar o preen-
chimento dos novos nichos ecologicos aumentam
a probabilidade de isolamento reprodutivo espacial
e de especiacdo alopatrica/parapatrica. Supde-se
que a especiacao ecoldgica em condicoes de alopatria
seja o principal modo de especiacao nesta sequéncia
de eventos (Yoderetal.,, 2010).

As espécies recém-formadas, porventura, deparam-se
com uma sucessao de novas oportunidades ecoldgicas
decorrentes da sua prépria evolucao (e.g, aumento
da produtividade do solo com a evolucdo das angios-
pérmicas; «Causas do sucesso evolutivo das angios-
pérmicas») ou criadas pela presenca de novas espécies
entretanto diferenciadas (e.g, nichos para espécies
epifitas resultantes da evolucdo da fisionomia arbérea)
(Hoodetal., 2015)%.

Os maiores eventos de radiacao adaptativa em novos
ambientes ou ecologias geralmente envolveram um
rapido turnover de taxa, em que as espécies e grupos
de espécies dominantes nas primeiras fases da radiacao
s3o substituidos por associacdes de taxa cada vez mais
persistentes no tempo (Boyce & DiMichele, 2016). Esta
dinamicaéodbvianaradiacaodasplantasterrestres, entre
o Ordovicico e o Carbonifero, com a sucessiva domi-
nancia de plantas n3o vasculares - polisporangiofitos
basais -, licéfitos e equisetdfitos - fetos e gimnospér-
micas basais («Dindmica da evolucdo da flora terrestrey).

Numa fase inicial, a diversificacao potencia mais diver-
sificacao; mais tarde, esta relacdo causa e efeito inver-
te-se. A medida que os nichos ecolégicos vagos (vacant
niche) vao sendo preenchidos, i. e., que os ecossistemas
vao ficando saturados em espécies, as oportunidades
ecoldgicas minguam, as taxas de diversificacao decaem
eéatingidaa«capacidade de cargade espécies» (carrying
capacity for species) - desenvolvem-se comunidades
evolutivamente estaveis. Wier et al. (2007) oferecem
um exemplo atual do controlo que a diversidade taxo-
némica exerce na especiacdo. Estes autores mostraram
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que as taxas de especiacdo das aves e mamiferos
nas latitudes elevadas sao superiores as que se verificam
nas regioes tropicais. Aparentemente, O Ietrocesso
dos gelos que cobriram grande parte da Eurdsia durante
a ultima glaciacdo - glaciacio Wirm - expds novas
oportunidades ecoldgicas; os ecossistemas tropicais sao
muito mais antigos e como tal saturados em espécies®.
A descida das taxas de diversificacdo dita o principio
do fim daradiacao adaptativa. A oportunidade ecolégica
¢, entdo, a semente da radiacao adaptativa (Yoder
etal., 2010).

A informacdo féssil mostra que as taxas de diver-
sificacdo das linhagens sobreviventes apds catas-
trofe sdo extraordinariamente heterogéneas e que
dependem do contexto geografico e ecolégico. Algumas
linhagens especiam intensamente, diversificando-se
formas e ecologias; outras falham a oportunidade e
enfrentam a raridade ou a extincao. As radiacoes adap-
tativas, qualquer que seja a sua causa, estao associadas
a intensos turnovers de flora e fauna, com a emergéncia
e a expansao de linhagens inusitadas (v. «kDinamica da
evolucdo da flora terrestre»). A radiacdo dos mamiferos
ap6s a extingao dos dinossauros é um exemplo classico
de «oportunismo ecoldgico» pds-catastrofe, em que
uma linhagem dominada se depara, repentinamente,
com uma oportunidade de diversificacdao. No terceiro
capitulo deste volume sao discutidos varios exemplos
em que alteracOes ambientais profundas desembocam
em radiacoes adaptativas entre as plantas. A radiacao
das angiospérmicas, pelo contrario, poderd dever-se a
evolucao de novos caracteres que lhes permitiu o acesso
a novos recursos (e nichos ecolégicos nao pré-exis-
tentes), suplantando as gimnospérmicas.

FIGURA 32

Geospiza magnirostis
(Emberizidae),
umadasespécies
detentilhdes das

ilhas dos Galapagos.
[llustragao de Belletal.
(1839).]



O estudo dos padroes de distribuicao da diversidade
biolégica é um lugar de encontro da ecologia e da
biologia da evolucdo. Faz-se em seguida uma breve
resenha dos padroes latitudinal e altitudinal da diver-
sidade em espécies de plantas vasculares, na medida
em que complementam alguma da argumentacao
explanada neste capitulo e geram ideias Uteis para
oscapitulossobreevoluciaode plantas que seaproximam.

DISTRIBUI(;AO LATITUDINAL
DA DIVERSIDADE ESPECIFICA

A Gra-Bretanha, umailha com 209 331 km?, tem poucas
mais espécies nativas de plantas vasculares (c. 1400 sp.)
do que os 700 km? do Parque Natural de Montesinho,
no NE de Portugal (c. 1100 sp.); um quadrado com
10 000 km? de floresta tropical himida na América
Central pode conter 6000 espécies de plantas vascu-
lares (Phillimore, 2014), duas vezes mais espécies do que
Portugal continental (c. de 3000 sp. em 92 200 km?)
(Sequeira et al., 2011). Desde as grandes exploracoes
da biodiversidade do século XIX, lideradas, entre outros
naturalistas, por Darwin, Wallace e pelo fundador
da biogeografia, o prussiano Alexander von Humboldt
(1769-1859), que se sabe que o nimero de espécies por
unidade de area (diversidade ou riqueza especifica)
a grandes escalas geograficas (da ordem das centenas
de quilémetros quadrados), desde os micrébios aos
grandes mamiferos¥’, em todo o tipo de ambientes
(terrestres, dulcaquicolas ou marinhos), aumenta
dos polos em direcao aos trépicos (Brown, 2014).
E os tropicos sdo mais ricos em espécies, e em taxa supe-
riores, do que qualquer outra faixa climatica terrestre,
atingindo a diversidade especifica valores paradoxais
no bioma floresta tropical himida (Figura 33).

O gradiente latitudinal da diversidade especifica
€ o padrao geografico de diversidade mais poderoso
do planeta (Figura 34). A explicacado do fenémeno
permanece elusiva apdés 200 anos de investiga-
coes biogeograficas: estdo publicadas mais de 100
hipdteses em torno desta questao (Phillimore, 2014).
A discussao estd atualmente centrada em quatro classes
de hipoteses, s6 parcialmente independentes, todas
elas de dificil corroboracao empirica e de importancia
relativa nao resolvida. As principais teses de cada uma
delas saoasseguintes:

i) hipéteses geograficas - quanto maior a area, maior
o numero de espécies (hipdtese da area geografica;
geographical area hypothesis);

ii) hipoteses ecoldgicas - a capacidade de susten-
tacao de espécies (species carrying capacity) aumenta
em direcao aos tropicos;

iii) hipdteses evolutivas — a taxa de diversificacao é mais
elevada nos trépicos (hipétese da taxa de diversifi-
cacao; diversification rate hypothesis);

iv) hipoteseshistoricas—ostropicos tiveram maistempo
para acumular espécies (hipdtese de conservacao
tropical?®, tropical conservatism hypothesis).

De acordo com a hipotese da area geografica (Terborgh
cit. Tangetal.,2016),asespécies que vivem em territorios
muito extensos, como sao os tropicos, tém a possibili-
dade de estender as suas populacdes por territérios mais
extensos e, por essa razao, sa0 menos atreitas a extin-
guirem-se e tém maior probabilidade de especiarem.
Por outro lado, quanto maior a area, maior a diversi-
dade de habitats e nichos ecoldgicos, e maior a possibi-
lidade de especiacao. Esta hipotese foi empiricamente
corroborada, mas, por si s6, é insuficiente para explicar
o gradiente latitudinal de diversidade (Tang et al., 2016).

As explanacoes ecoldgicas estao centradas na chamada
«hipotese das espécies-energia»® (species-energy hypo-
thesis), que pode ser condensada nas seguintes conexoes
causais (v. Turner, 2004) (Figura 34):

i) temperaturas altas com radiacao elevada e sem limita-
coesdeagua=>;

ii) maior produtividade das plantas e, consequente-
mente, mais energiaa fluir pelos ecossistemas =>;

iii) mais individuos (somatdrio dos individuos de todas
as espécies) e espécies por unidade de area.

Embora a correlacao positiva entre a energia disponi-
bilizada pela fotossintese e a diversidade especifica
a grandes escalas seja uma das poucas leis universais
da ecologia, os mecanismos nela envolvidos n3o estao
devidamente compreendidos (Evans et al, 2005).
Na explanacao da conexao causal energia-diversidade
especifica, muitos autores valorizam a heterogenei-
dade ambiental e, implicitamente, a riqueza em nichos
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ecolégicos dos biomas tropicais mais produtivos. Aargu-
mentacao é mais ou menosaseguinte (Evansetal., 2005;
Brown, 2014):

i) niveis elevados de energia (i. e, elevada produtividade
primaria) incrementam a disponibilidade e a diver-
sidade de recursos (e.g., micro-habitats adequados a
germinacao de plantas, tipos de alimentos ou refigios
para espécies animais), e favorecem a acumulacao
de biomassaaérea;

ii) com mais recursos ha mais individuos por unidade
de area e, por essa via, mais populacoes bioldgicas
viaveis® (i.e., o risco de extincdo diminui);

iii) adiversidade emrecursos, por suavez, ¢ umacompo-
nente maior da heterogeneidade ambiental;

iv) por outro lado, a simples acumulacao de grandes
quantidades de biomassa aérea é por si s6 suficiente
para gerar heterogeneidade ambiental (imagine-se
uma floresta tropical multiestrato);

v)a heterogeneidade ambiental, como se explicou
no ponto «Especiacao ecoldgicay, facilitaa especiacao.

FIGURA 33

Analisemos um exemplo oriundo dos tropicos.
As florestas tropicais himidas surpreendem pela altura
das arvores e pela sua complexidade estrutural (mensu-
ravel pelo nimero de estratos); quanto maior a comple-
xidade estrutural de uma floresta, maior a diversidade
e a extensdo dos nichos ecolégicos disponiveis para
espécies epifitas (e.g., ramos expostos ao sol ou ensom-
brados, com escorréncias, em que se acumula folhada),
e maiores as oportunidades para a especiacao. Por
alguma razdo as epifitas sdao tao relevantes na diversi-
dade global de plantas vasculares: representam entre
8 e 10% das espécies conhecidas e 25 a 50% da riqueza
especifica das florestas tropicais (Gentry & Dodson,
1987). A heterogeneidade ambiental é também uma
das causas da elevada diversidade especifica em arvores
das florestas tropicais himidas (Brown et al,, 2013).
Portanto, a riqueza em espécies é maxima nos tropicos
- porque a quantidade de energia solar sequestrada pela
fotossintese, i. e., a produtividade primaria, estd inver-
samente relacionada com a latitude (Figura 34). Os
desertos tropicais sao menos diversos do que a floresta
tropical humida porque o fator 4gua limita a produti-
vidade. Nas latitudes temperadas, boreais e polares,
a temperatura é, geralmente, o fator limitante da
produtividade.

Diversidade especificanas florestas tropicais hiimidas. Florestatropical, Jardim Botanico de Cartagenade Indias (Coldmbia). 1 ha de florestatropical hGmida primaria (ndo perturbada pelo Homem)
geralmente contém mais de 100 espécies de arvores com um perimetro de 10 cm; este nimero pode crescer até as 500 espécies. Umafloresta caduciféliatemperadaatinge, no maximo,as 25-30sp.
arvores/ha,sendoas florestas europeias francamente mais pobres do que as suas congéneres norte-americanas e asiaticas. A floresta tropical himida é o bioma mais biodiverso do planeta: c.de 7%
dadreaterrestre contém 50% das espécies (varios autores citados por Hil & Hil,2001). [Foto: Carlos Aguiar.]



Para os defensores da «hipotese da taxa de diversifi-
cacaow, nos tropicos o equilibrio entre as taxas de espe-
ciacido e de extincido verifica-se a niveis elevados
de diversidade especifica, porque, entre outras causas,
a evolucao molecular e as interacdes bidticas sao aqui
mais intensas, e ha mais oportunidades para especiacao
nestes territérios do que sob outro tipo de macrobio-
clima. Aparentemente, as taxas de mutacao e a intensi-
dade da selecao natural, duas componentes essenciais
da especiacao, estao diretamente correlacionadas com
a temperatura (Rohde, 1992). Por outro lado, quanto
mais individuos e espécies coexistem num ambiente
abidtico estavel e produtivo, maior a competicao,
a predacao, a fitofagia e o parasitismo, interacoes biol6-
gicas que, por suavez, estimulam a especiacao. «A diver-
sidade gera diversidade» (Brown, 2014). Pese embora
osuporte empirico, ndo é claro como o aumento dasinte-
racoes bioldgicas gera e mantém a diversidade especi-
fica. Foi proposto que interacdes bioldgicas intensas
incrementam o nimero de dimensoesaolongo das quais
as espécies se podem diferenciar (Vermeij, 2005), uma
hipétese que converge no argumento da heterogenei-
dade ambiental. Como se referiu no paragrafo anterior,
a heterogeneidade ambiental intrinseca dos ecossis-
temas tropicais promove a especiacao®.

A chamada «hipotese de conservacao tropical» admite
que a elevada diversidade dos trépicos se deve: i) a
antiguidade e extensao do macrobioclima tropical;
ii) a raridade dos eventos de adaptacao das linhagens
tropicais a climas extratropicais. Alfred Wallace foi
o primeiro autor a propor que o tempo disponivel para
a especiacdao nos tropicos € uma chave para explicar
o gradiente latitudinal da diversidade biol6gica terrestre
(Phillimore, 2014). O macrobioclima tropical ocupou
todo o planeta, com breves interrupcoes, desde a emer-
géncia das plantas com flor ha ~470 M. a. até ao final
do Eocénico (~34 M. a). Os climas nao tropicais alar-
garam-se no Cenozoico em detrimento das &reas
tropicais; mas enquanto a partir do final do Pliocénico
(2,6 M. a) os climas extratropicais se expandiam
e contraiam a mercé dos ciclos glaciares-interglaciares,
em torno do equador manteve-se uma cintura estavel
de clima tropical himido. Por outro lado, a maior parte
das linhagens de angiospérmicas adaptadas a climas
extratropicais evoluiu depois do arrefecimento global
que caracteriza a transicio Eocénico-Oligocénico
(Kerkhoff et al., 2014): sao evolutivamente recentes.
Acresce o facto de a capacidade de adaptacao das plantas
com flor a climas mais frios, secos ou sazonais ser muito
limitada, a tal ponto que a maior parte das linhagens
das angiospérmicas ficaram retidas nos tropicos
(Kerkhoffetal.,2014):atransicao de linhagens de biomas
tropicais para os biomas extratropicais ¢ um evento
raro (Crisp et al,, 2009). Em resumo, de acordo com
ahipétese de conservacao tropical, as florestas tropicais
tém mais espécies por razoes meramente histéricas: um
legado de eventos evolutivos, geoldgicos e climaticos
que ocorreram ha muitos milhdes de anos. As latitudes

mais elevadas sdo pouco diversas porque as plantas
e animais nao tiveram ainda tempo para se dispersar
e adaptar (e especiar) aos territdrios libertados pelos
frios da dltima glaciacao; e os ciclos glaciares-intergla-
ciares causam uma espécie de restart neste processo.
A agravar, muitas linhagens de plantas demonstram
uma incapacidade intrinseca para colonizarem territ6-
rios extratropicais.

DISTRIBUICAO ALTITU DINAL
DA DIVERSIDADE ESPECIFICA

Uma breve nota relativa a diversidade especifica
nas montanhas. A altitude cria na montanha habitats
sem paralelo nas terras baixas, com uma flora especia-
lizada segregada por andares altitudinais. Foi proposto
que a elevada radiacao ultravioleta favorece a inovacao
genética. As montanhas normalmente sao mais biodi-
versasdoqueasareasplanasvizinhasaescalade 100km?,
e a escalas superiores, por causa da compressao alti-
tudinal dos andares e horizontes bioclimaticos e da
elevada diversidade de habitats (e de nichos ecolégicos)
que caracterizam a montanha (Korner, 2003). A escala
local (o diversidade), as montanhas s3o geralmente
pouco diversas.
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FIGURA 34

Produtividade primaria e biodiversidade (hipétese das espécies-energia). A) Produtividade primariaglobal «net». B) Riqueza em plantas vasculares. N.B.que as
areas de maiorriquezaespecificaem plantas vasculares e de maior produtividade se sobrepdem parcialmente; ariquezaespecifica é exaltada pelapresencade montanhas.
[Figuras extraidas de A) Haberletal. (2007) e B) Mutke et al.in Mutke & Barthlott (2005).]
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Hipotese originalmente proposta pelo ge6logo escocés James Hutton
(1726-1797).

Naaltura, Darwin ndo valorizou um padrdo similar no género Geospiza
dos Galapagos, os famosos tentilh6es-de-darwin.

Originalmente descendéncia com modificacoes através daselecao
natural (descent with modification by means of natural selection). O termo
evolucao foiusadoemsubstituicdo destalongafrase nas Gltimas
edicdes de A Origem das Espécies (Kutschera & Niklas, 2004).

Variacdo e variabilidade genéticas ndo saosin6nimos. O termo
variabilidade tem de ser usado com cuidado, porque descreve mais
acapacidade devariardoqueavariacdoemsi.
Algunsautoresreduzem o conceito de recombinagao ao crossing-over.
Pares de cromossomas comamesmasequénciade genes (raramente
COm 0s Mesmos aIeIos), um de origem maternal e outro paternal.
Embiologiadaevolucao,etambémemecologia, confunde-se
frequentemente mecanismo com processo. O termo mecanismo
refere-sea causas (e.g., mutacdo, selecdo natural, predacédo

ou parasitismo) que originam mudancas (e. g., nafrequéncia
deumgene ounaestruturaetariade umapopulacio) que embora
recorrentes podem seranalisadas aescalas temporais curtas.
Aevolucdoeaadaptacdosioprocessos: sdo causas ou efeitos cuja
leitura (revelacdo) nos sistemas naturais sé faz sentidoa escalas
temporais mais alargadas (do que os mecanismos). O processo é mais
fundamental do que o mecanismo. Napratica,a distincdo destes dois
conceitos é dificil de objetivar.

Aptiddo é umatraducao possivel paraportugués.
Asvariaveisambientais doambiente seletivorepartem-se por dois
tipos: bidticas e abidticas. As variaveis ambientais biéticasincluem
competicdo comoutras plantas damesmaoude outras espécies,
herbivoria, microrganismos simbidticos, comensais e patogénicos, etc.
Asvariaveis ambientais abidticasincluem o pH do solo, temperatura,
aguadosolo,etc. Osrecursos,ao contrario das variaveis ambientais,
sdo consumidos pelosindividuos, reduzindo a sua disponibilidade
paraoutros (e. g.,azoto e fésforo assimilavel). Neste sentido,adgua
ésimultaneamente uma variavel ambiental e umrecurso. Existe
atendénciadereuniras variaveisambientais e os recursos sob
oconceitodefatorambiental. Osvalores das variaveis ambientais
edosrecursos definemas condices ambientais num dado local.
Ficaimplicito que nemtodas as caracteristicas sao adaptativas.
Sdoexemploas caracteristicas fixadas por deriva genética

ouas caracteristicas que perderamasuafuncao.
Aevolucdodacélulaeucariotaéumaimportante excecao

(v.«Os primeiros seres vivos»).

Mas ha «espaco» paraselecionar cultivaresadaptados asolos acidos
deumaplantapratense ouum cereal com ancestrais calcicolas. Por
exemplo,foram langadas no mercado cultivares de luzerna (Medicago
sativa) adaptados a solos moderadamente acidos.

Muito semelhantes, mas ndoiguais.

As proposicoesteleoldgicas saoinadmissiveis em ciéncia, porque,além
dendoseremtestaveis,ndo foi possivel vislumbrarum mecanismo
biolégico que as operacionalize.

Comomesmo sentido, Darwin utilizou o termo «pré-adaptacao», hoje
tendencialmenterejeitado pelasuaforte cargateleologica.

N3do confundir teoria cientificacom hipétese cientifica. As hipoteses
sdodeclaracdes explicativas sobre aspetos muito especificos
dofuncionamento do mundo natural. As teorias cientificas sdo
sistemas de hipdteses.
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Na «Introducdo» (volume ), no ponto «Breve reflexdo epistemoldgica»,
oleitorencontraumaargumentacdo sobre osriscos que envolvem o uso

do conceito de verdade em ciéncia.
Umaanalise bem mais profundaem Harari (2017), pp.120-121.
Convém ndo confundir «conceito de espécie» com «circunscricao

daespécie». Noato de circunscrever (=delimitar) umaespécie estipula-

-sequeindividuosaelapertencem,ounio,combase em caracteres
morfoldgicos, fisiologicos e/oumoleculares.
Esteacordotacitondofoiconseguido nasistematicade alguns grupos
devertebrados,comose referiuanteriormente. Consequentemente,
adesignacao cientificadealguns grupos complexificou-se de talmodo
que deixou de ser Gtil (a confusanomenclatura dos anfibios norte-
-americanos é umexemplo).

Argumentacdo propositadamente truncada, porque o efeito domodo
deselegdonavariagao genética éteoricamente complexo. Alias,
todaaargumentacdo reunidaneste paragrafo esta grosseiramente
simplificada.

A conservacao do nicho ecolégico é em grande medida explicado
porrestricdes filogenéticas (v. «A evolucdo é “afeicoada” mas ndo
determinada por constrangimentos evolutivos»).

Nosentido de biocenose,i.e.,detodos os organismosinteratuantes
num determinado habitat.

Adiscussdoestafocadanas plantas que se reproduzem sexuadamente.
Orelato estaum pouco simplificado, porque o Park Grass Experiment
éumensaio fatorial comvarias combinacoes defertilizacao e calagem.

Porinfluénciadazoologia,acasalamento preferencial éatradugao mais

frequente de assortative mating.

Emboraosmecanismos daespeciacdo simpatricando estejam
clarificados, é consensual que o cruzamento preferencial éum
elemento-chave neste modo de especiacao.

Estdo descritos outros tipos de especiacdo rapidanao discutidos neste
livro, concretamente, a estabilizacdo de hibridos (especiacdo hibrida)
eaespeciagdo porrearranjos cromossomaticos (Abbottetal., 2013,
Faria& Navarro, 2010).

Implicitamente, os mecanismos abordados neste texto cabem

no conceito de especiacaolenta.

Os processos de especiagao nas gimnospérmicas e nas plantas
deesporulacido livre sdo praticamente desconhecidos.

Osfésseis detransicdo sdo parte de grupos tronco.

Muito estimulante a comparacdo com o conceito econémico
dedestruicdo criativa (alem. schopferische serstirung), defendido
pelogrande economistaaustriaco Joseph A. Schumpeter. Ficafeito
oconvite.
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Nadefinicao classicade G. Evelyn Hutchinson,de 1957, nicho
ecoldgico (ecological niche) é aregido (hipervolume) de umespago
multidimensional de variaveis ambientais, biéticas (e4 g.,competidores
e parasitas) e abiéticas (e. g, temperatura e humidade relativa),
erecursos (e. g, luz,aguae nutrientes) passfvel de ser ocupada por
umaespécie. O nicho fundamentalincluitodasas combinacoes
possiveis dos fatores ambientais e recursos adequados a existéncia
deumaespécie naausénciade competicdointerespecificae predacao.
Onichorealizado (ounicho efetivo) é o subconjunto de combinacdes
de variaveisambientais e recursos ocupado narealidade poruma
espécie. O termo habitat é usado com multiplos sentidos em ecologia.
Num sentidoamplo,serdolocal (espago fisico concreto) ou o conjunto
delocais-comtodas as suas condi¢des ecoldgicas, bidticas e abidticas,
ederecursos—adequadoavidaereproducdo de umindividuo,
populacdoouespécie (e. g, lagoas, dunas, estuarios e bosques
esclerofilos). Umavez que um habitat é constituido por uma constelacao
denichos ecoldgicos,ndo é detodoincorreto falar deadaptacdoaum
habitat.

Umaespécie antagdonica obtém beneficios com o prejuizo de outras
espécies. O antagonismo pode resultarem predacao, herbivoria
(=fitofagia) ou parasitismo.

No decursodeste texto,alude-se, por mais de umavez,ao conceito
deengenheiro de ecossistemas, i.e.,a capacidade de muitas plantas

de construirem o seu nicho ecolégico. Engenheiro de ecossistemas é um
conceitoecoldgico. Emborasimilar, o conceito de construcdo de nicho
(niche construction) distingue-se pelacomponente evolutiva. Ocorre
construcdo denicho quando as modificacdes ambientais causadas
pelasespéciessdosuficientemente longas e persistentes para alterarem
aspressoes seletivasaque estdao sujeitas, condicionando a sua histéria
evolutiva (Erwin, 2008)4 Comosevera,aconstrucdo de nichoatravessa
todaahistériaevolutivadas plantas.

Oartigo de Wieretal. (2007) tem sido contestado. A saturacdo
emespécies podendoimplicarumareducdo dastaxas de especiacdo.
Ataxadediversificacao pode diminuir com umaelevadataxa
deespeciacdoseataxade extincdoaumentar. O elevado ndmero

de espéciesraras dedistribuicdo restritanasflorestastropicais
ddaentender que em muitos casos poderaser este o mecanismo
prevalecente (v.Brown,2014).

Comexcecdes pontuais relacionadas coma histéria evolutivaindividual
de cadaclado. Nao ha pinguins nos trépicos; as gimnospérmicas e varias
famflias de plantas comflor (e. g, Caryophyllaceae) tém um maximo

de diversidade nas latitudes extratropicais.

Adotou-se a designacao utilizada no Brasil.

Umapropostade tradugdo paraportugués entre muitas outras
possiveis.

Recorde-se queaespeciacdo é umfenémeno populacional.

Neste ponto daargumentacao, hd umaconvergénciaentre as hipoteses
das espécies-energia e dataxade diversificacdo. Refira-seainda que,
nasuaformulacao original,ahipotese das espécies-energia pressupoe
queaespeciacaoeaorganizacdo das espécies em comunidades sao

um processo essencialmente estocastico (v. Hubbell, 2001), enquanto
ahipotese dataxadediversificacdosefundanateoriadonicho
ecoldgicoevalorizaaheterogeneidade ambiental.
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1.
VIVER DA LUZ:

AS PRIMEIRAS PLANTAS

LITOSFERA E ATMOSFERA
A formacaodaTerra

A Terra e todos os componentes do sistema solar tém
origem na acrecao, pela acdo da gravidade, das parti-
culas de uma nuvem de gas e poeira cosmica. No inicio
a Terra era quente, tao quente que todas as moléculas
eram inorganicas e simples. A superficie do planeta
solidificou e estabilizou ha perto de 4500 M. a. (Zahnle
et al., 2007). A agua que hoje enche os oceanos esta
presente desde o nascimento da Terra; nao tem, como se
chegou a supor, uma origem extraplanetaria (Saal et al.,
2013). O impacto de corpo celeste ha cerca de 4400 M. a.
deu origem a Lua, reaqueceu a Terra e converteu toda
a agua ao estado gasoso e o carbono acumulado na fase
de acrecaoem CO, (Zahnle et al., 2007). 100 M. a. depois
a temperatura global era suficientemente baixa para
aagua condensar na forma liquida (Mojzsis et al., 2001).
Os primeiros oceanos eram duas vezes mais profundos
que os atuais, porque, entretanto, parte da agua foi
absorvida pela crusta e pelo manto (Zahnle et al., 2007).

Laurasia, Mar de Tétis.

250 M.a. Gonduana, Tridsico

145M.a. 65M.a.

Hoje, América do Norte, Asia, india,
Australia, Antartida, América do Sul

A tecténicaplacas cedo ficou estabelecida, antes de 3800
M. a. (Turner et al., 2013). O globo terrestre é continua-
mente aquecido por dentro pela radioatividade, a que se
soma o calor herdado da acrecao da nuvem primordial
de gas e poeira césmica. Este calor migra, inevitavel-
mente, para o exterior, porque o espaco sideral é mais
frio que o interior da Terra. A perda de calor gera lentos
mas poderosos movimentos de conveccao nas massas
de rocha viscoelastica (pelo efeito da temperatura)
do manto terrestre. Sobre o manto flutua um gigan-
tesco puzzle de pecas rigidas — as placas tectonicas -
em permanente movimento e rearranjo pela acao
dasforcas geradas pelaconveccaodasrochas mantélicas.
Atectonicade placas (=deriva dos continentes) é forma
como o planeta troca calor com o exterior.

As placas tecténicas combinam, em proporcao variavel,
crusta ocednica e continental. Nos continentes predo-
minam rochas de cores claras (rochas félsicas), como
os granitos e rochas afins. Compodem a crusta oceanica
rochas maficas (= basicas), mais densas e escuras do que
asrochas félsicas, entre as quais sobressaem os basaltos.
O manto é constituido por peridotitos ricos em olivina
[(Mg,Fe)2SiO,], um tipo de rocha ultramafica (= ultra-
bisica) com mais magnésio e insaturado em silica
(SiO,) do que as rochas maficas (e, necessariamente,
do que as rochas félsicas). As crustas ocednicas expan-
dem-se nas dorsais ocednicas; em simultaneo, e na exata
medida, no lado oposto as dorsais ocednicas, na margem
imediata dos continentes, mergulham nas fossas
ocednicas (zonas de subduccao) para serem recicladas
no interior do manto.

As crustas ocednicas raramente cavalgam os conti-
nentes, porque as rochas continentais sao menos densas
doque osbasaltosque tapetam o fundo dosoceanos. Pela
mesmarazao, a crusta continental raramente é desman-
telada no manto. Na continua criacdo e destruicao
decrustaocednica,nameteorizacaodasrochas,naerosao
e transporte de sedimentos e no vulcanismo residem
as causas do lento incremento da superficie de crusta
de tipo continental ao longo da histéria geoldgica
do planeta. Os continentes sao a espuma da Terra
(Uécume de la Terre), escrevia numa excelente introducio
a geologia terrestre, datada de 1999, o gedlogo francés
Claude Allégre. Numa fase inicial, cobria o planeta uma
crusta constituida por rochas escuras (rochas maficas)
com minerais ferromagnesianos. Os primoérdios
de crusta continental estavam diferenciados ha pelo
menos 3500 M. a. (Greberetal., 2017).
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Os continentes agregam-se em supercontinentes,
que pronto se fragmentam, em periodos de retorno
de 300-500 M.a.Sao oschamadosciclos de Wilson (Dias,
2020). O ultimo supercontinente, a Pangeia, formou-se
no final do Paleozoico (~300 M. a., final do Carbonifero),
para se fragmentar, em definitivo, no Jurassico Inferior
a Médio (~175 M. a.), em pleno Mesozoico (Figura 35).
Antes da Pangeia, as placas continentais amalgama-
ram-se num outro supercontinente, de curta duracao,
a Panoétia; e antes da Pandtia na Rodinia, que foi
precedida por pelo menos quatro outros superconti-
nentes. A Rodinia tem, como se vera, grande relevancia
na histéria da vida terrestre; nasceu ha ~1000 M. a,,
250 M. a. depois estava pulverizada em placas continen-
tais a«deriva nos oceanos».

A acrecao e colisao dos continentes deformam inten-
samente a crusta terrestre: levantam-se montanhas,
a erosao geoldgica aumenta, formam-se extensos
e profundos depésitos de sedimentos, e os oceanos enri-
quecem-se em nutrientes. Os periodos de rotura e afas-
tamento dos supercontinentes tém um efeito inverso:
os movimentos orogénicos decaem e a erosao arrasa
as montanhas. Esta dinamica tem, como se vera, um
fortissimo efeito na composicio da atmosfera.

As primeiras atmosferas terrestres

A primeira atmosfera terrestre, dominada por hélio
e hidrogénio, perdeu-se para o espaco. Foi substituida
por uma outra - a segunda atmosfera terrestre -,
mais densa, redutora (mas nao tanto como se chegou
a supor), quimicamente distinta da atual, consti-
tuida pelos gases expelidos pelo intenso vulcanismo
que caracterizou a Terra jovem. A composicao isotdpica
de pequenos cristais de zircao (ZrSiO,), alguns com
mais de 4000 M. a., fornece importantes pistas sobre
os mares e a atmosfera durante uma parte do Hadaico
(>4000 M. a)) - o periodo de tempo que vai da formacao
do sistema solar a estabilizacdao da Terra -, e no Arcaico
(~4000-2500 M. a.) - o «tempo do inicio da vida», da vida
primeva (ver a escala de tempo geoldgico da Figura 36).
Nesta vasta janela temporal, os mares cobriam a maior
partedo planetaeaintensaatividade vulcanicamanteve
a atmosfera carregada de N, e de dois gases com forte
efeito de estufa, o CO, e o vapor de H,O, secundados
por resquicios de H,S, CH,, CO e H, (Zahnle etal., 2010).
Os escassos atomos de oxigénio formados pela acao
da luz solar sobre as moléculas de agua eram pronta-
mente absorvidos pelos hidretos de ferro e os sulfetos
dasrochas dacrusta terrestre.

O Sol de entdao emitia menos radiacao do que o Sol
do Fanerozoico (541-0 M. a). A elevada concentracao
de gases de estufa explica a presenca de agua liquida
no Arcaico (~4000-~2500 M. a.) e no Paleoproterozoico
(~2500-~1600 M. a.). Com a presente atmosfera, a Terra
estaria transformada numa enorme bola de gelo.
O Arcaico precede o Proterozoico (~2500-541 M. a)),

o éon da «vida antiga», que antecede a complexifi-
cacao dos seres vivos que caracteriza o Fanerozoico
(~541M. a.-presente) (Figura 36).

PRIMEIRAS ETAPAS DA EVOLUQAO DA VIDA
A origemdavida

O facto de a vida ocorrer na Terra e de apenas uma
espécie terraquea, a nossa, ser capaz de a conceptua-
lizar e investigar, incita a ideia de que a existéncia é, por
si s6, um argumento suficiente da necessidade de ser.
E nao é. As regras que justificam a vida, e a ndo vida,
estdo na Terra e fora dela. As leis fisicas que explicam
aemergénciaearetencaodavidanaTerrasaoas mesmas
que explicam a sua nao presenca, ou eventual extincao,
em Vénus e Marte, ou noutro qualquer planeta. Se ha
vida na Terra, entdo a vida pode acontecer em qualquer
outro local do universo (Morton, 2008).

Em 1953, no mesmo ano em que foi desvendada
a estrutura do ADN por James Watson e Francis Crick,
o quimico estado-unidense Stanley Miller (1930-2007)
demonstrou experimentalmente que uma atmosfera
redutora com CO, era propicia a geracdo espontdnea
de moléculas organicas complexas essenciais para
a vida, como os aminoacidos e as bases azotadas
que constituem os acidos nucleicos. Experiéncias poste-
riores com misturas de gases mais realistas do que as de
Miller continuaram a produzir misturas de compostos
organicos (Bada, 2013).

A hipétese dominante admite que as moléculas organi-
cas que precipitavam da atmosfera se tenham acumu-
lado em charcos temporarios. Ciclos de submersao-se-
cagem criaram concentracoes suficientes de moléculas
organicas para que estas interagissem quimicamente
umas com as outras. Alguns dos aminoacidos que fer-
vilhavam nos pequenos charcos da Terra primitiva -
na dita sopa primordial ou primitiva (primordial soup) -
ter-se-ao autoagregado (self-assembly) em pequenas
proteinas capazes de catalisar a sintese de ARN (Carter
& Wolfenden, 2015). Com o tempo, evoluiu umarelacao
genética entre acidos nucleicos e proteinas que persiste
até aos dias de hoje: tinha nascido a vida®. Estes e outros
mecanismos bioquimicos acabaram por ser contidos
num involucro lipidico - membrana celular - e assim
surge a primeira célula. E as condicdes para a geracao
espontanea da vida nao mais se tornaram a repetir.
A hipétese da sopa primordial tem, porém, sérias incon-
sisténcias bioquimicas e termodindmicas. Lane (2015)
calculou que para sustentar uma biosfera primitiva
tipo sopa primordial, antes da evolucdo da fotossintese,
com a energia de descargas elétricas atmosféricas, seria
necessarioumvalorirrealista de quatro descargas elétri-
cas por segundo e por quilémetro quadrado de oceano.



Uma teoria alternativa, muito do agrado de Francis
Crick, advoga que a Terra, por via do bombardeamento
commeteoritos, recebeu moléculas organica complexas,
ou foi inoculada pelo ancestral das bactérias atuais
(teoria da panspermia). De facto, alguns dos meteo-
ritos em continuo capturados pela Terra transportam
moléculas orgdnicas complexas (e.g, aminoacidos
e actcares) (Furukawa et al, 2019). A teoria da pans-
permia é uma nao solucdo porque as regras da fisica
e da quimica, e os mecanismos envolvidos na génese
dos planetas, sao universais.

Em 1989, 0 geoquimico britanico Michael Rusell propds
uma abordagem revoluciondria ao associar a emer-
géncia da vida com as fontes hidrotermais alcalinas
ocednicas. A teoria estd descrita em Lane (2015).
Na proximidade das dorsais ocednicas, a agua do mar

EON ERA PERIODO EPOCA (M.A;LIMITE
INFERIOR)
Fanerozoico Cenozoico Quaternario 0,0117
Neogénico 23,60
Paleogénico 66,0
Mesozoico Cretacico =~145,0
Jurassico =201,3
Tridsico ~251,9
Paleozoico Pérmico Lopingiano =259,1
Guadalupiano  =273,0
Cisuraliano ~298,9
Carbonifero Pensilvéanico ~323,2
Mississipico ~358,9
Devdnico Superior ~382,7
Médio =393,3
Inferior =~419,2
Siltrico Pridoli =423,0
Ludlow ~427,4
Wenlock =~433,4
Llandovery ~443,8
Ordovicico Superior ~458,4
Médio =470,0
Inferior ~485,4
Cambrico ~541,0
Pré-Cambrico  Proterozoico  Neoproterozoico Ediacarico =635
Criogénico =720
Ténico ~1000
Meso- =1600
proterozoico
Paleoproterozoico ~2500
Arcaico Neoarcaico ~2800
Mesoarcaico ~3200
Paleoarcaico =3600
Eoarcaico =4000
Hadico =4600

reage com rochas ultrabasicas? provenientes do manto,
produzindo fluidos quentes, redutores e alcalinos,
carregados de hidrogénio (H,) e de carbonato de calcio
(CaCO,). Em contacto com a agua fria do mar, o CaCO;,
precipita, formando chaminés, sulcadas por uma fina
rede de estreitos poros e canais (Figura 37). A natureza
acida e redutora dos mares hadaicos causou a precipi-
tacao de sulfetos de Fe e Ni [FeS, Fe(Ni)S] - substancias
semicondutoras com um efeito catalitico em muitas
reacOes quimicas organicas - que revestiram e compar-
timentaram os poros das torres de calcite das fontes
hidrotermais. Nestes pequenos poros diferenciaram-se
dois tipos de compartimentos barrados por uma fina
pelicula de sulfetos de Fe e Ni: um compartimento com
aguado mar,acidoericoem CO,, e um outro, de pH mais
alto, preenchido de fluxo hidrotermal, com uma elevada
concentracdo de H,. O gradiente de pH (i. e., de protoes)

66 M.a. (g) -evento Chicxulub: Extingdo Cretacico-Paleogénica)

135 M.a. (f) - pélen monossulcado de 'angiospérmicas basais' (Brenner & Bickoff, 1992)
164-145 M.a.-idade provavel do grupo coroa das angiospérmicas (Coiro etal., 2019)
247-195M.a. (dm) -angiospérmicas (Morris et al., 2018)

247 M.a. () - pélen monossulcado (grupo tronco das angiospérmicas) (Hochuli & Feist-
-Burkhardt, 2013)

251,9 M.a. (g) - Extingdo Permo-Trisica)

307-304 M.a. (f) - colapso das florestas de carvao do Carbonifero

336-308 M.a. (dm) - gimnospérmicas atuais (Morris et al.,, 2018)

365-330 M.a. (dm) - plantas com semente (Morris et al., 2018)

360 M.a. (g) - Extincdo frasniano-fameniana: extincao de ‘riniéfitos’, ‘zosterofiléfitos’
e ‘trimerdfitos’

385 M.a. (f) - Runcaria (grupo coroa dos espermatéfitos) (Gerrienne etal., 2004)
409-385 M.a. (dm) - moniléfitos (fetos) (Morris et al.,, 2018)

436-402 M.a. (dm) - eufil6fitos

431-393 M.a. (dm) - licéfitos (Morris et al.,, 2018)

422 M.a. () - Baragwanathia brevifolia (lic6fitos) (Kraft & Kvacek, 2017)

430 M.a. () - Cooksonia (grupo tronco dos traquedfitos) (Edwards etal., 1992)

443 M.a.- (f) grupo tronco polisporangiéfitos (Polénia) (Salamon etal., 2018)

470 M.a. (f) - criptésporos de embricfitos (Argentina) (Rubinstein et al,, 2010)

515-482 M.a. (dm) - plantas terrestres (embriéfitos) (Morris et al.,, 2018)

800-630 M.a. (g) - Evento de Oxidagao Neoproterozoico

891-629 M.a. (dm) - divergéncia cloréfitos-estreptéfitos (Morris et al., 2018)
1.600 M.a. (f) - Alga verde Pterocladus antiquus (Tang et al., 2020)

1.600 M.a. (f) -algas (vermelhas?) fosseis (Bengtsonetal., 2017)

1.900 M.a. (dm) - LECA (Last Eukaryotic Common Ancestor) (Emme et al., 2014)
2.260-2.220 M.a. (g) - pico da Grande oxidagao (Rasmussen etal., 2013)

2.700 M.a. (g) - fotossintese oxigénica (Lyons et al., 2014)

3.200 M.a. (g) - redugao biolégica do azoto (nitrogenase) (Stiieken etal., 2015)
3.465 M.a. (f) -arqueias fésseis do chert de Apex (Australia) (Schopfetal., 2017)
3.700 M.a. (f) -estromatdlitos da Gronelandia (Nutiman et al., 2017)

3.800 M.a. (g) -inicio da tecténica de placas (Turner etal., 2013)

3.950M.a. (g)-evidéncias indiretas de vida (Tashiro etal, 2017)

4.500 M .a.-solidificacdo do planeta

FIGURA 36

Etapas-chave daevoluciodavidae dos grandes grupos de plantas terrestres. O Fanerozoico, do grego phanerds (visivel) e zoon (ser vivo), vida visivel, portanto, é dividido em trés eras: Paleozoico (vida
antiga; 541,0-251,9 M. a.), Mesozoico (vidaintermédia; 251,9-66 M.a.) e Cenozoico (vidanova; Gltimos 66 M. a.). As divisdes estratigraficas a partir do Fanerozoico sio baseadas em fGsseis animais,
consequentemente,nemsempre témuma correspondénciaclaracomahistériaevolutivadas plantasterrestres. A fronteiraentre os éons do Pré-Cambrico e do Fanerozoico (541 M. a.) coincide com
umabruscadiversificagdo de animais com partes duras. A transicdo Paleozoico-Mesozoico (251,9 M. a.) é marcada por uma gigantesca extin¢do, tanto de animais como de plantas. O evento Chicxulub
(66 M.a.) que defineatransicdo Mesozoico-Cenozoico teve umforteimpacto nas biocenoses animais (extin¢do dos dinossauros), muito menos significativo entre as plantas terrestres. As estimativas
deidade dos clados de Morrisetal. (2018) referem-se sempre ao grupo coroa. ldades geoldgicas extraidas da Tabela Estratigrafica Internacional 2017/02 (Cohenetal. [2013, atualizada]) ; terminologia
deacordo com Pais & Rocha (2010)). Legenda: dm - datacdo molecular; f-informagao fossil; g -informacao geoldgica/geoquimica; M. a. - milhdes de anos antes do presente.
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entre compartimentos isolados por sulfetos de Fe criou
condicbes paraareacao, de outro modo impossivel, entre
o H, e 0 CO,, e para a sintese de compostos organicos
simples reativos, sendo o primeiro deles o formaldeido
(H,CO). O fluxo continuo de fluido hidrotermal, bem
como a concentracao de compostos reativos e de energia
quimica em microporos cataliticos, conduziu a sintese
de moléculas organicas cada vez mais complexas.
Experiéncias em laboratério simulando as condicoes
das fontes hidrotermais hadaicas geraram moléculas
complexas, como a ribose (Herschy et al,, 2014). Nao
¢ uma coincidéncia os gradientes de protOes através
de membranas serem a base de todo o metabolismo
da energia dos seres vivos, e que algumas das substan-
cias que compdem as cadeias respiratérias contenham
atomos de elementos metalicos.

As torres das fontes hidrotermais alcalinas funcio-
naram como gigantescos reatores quimicos de sintese
de compostos organicos nos oceanos hadaicos. Estas
fontes eram entdo comuns porque os peridotitos
afloravam abundantemente nos fundos oceanicos
(Sleep et al., 2011). Esta por explicar uma enormidade
de passos desde os compostos organicos simples até
a célula, mas a evidéncia aponta para que a vida afinal
tenha nascido no mar, dependente de fendémenos
geoquimicos, e ndoa partir da precipitacdo em pequenos
charcos de moléculas orgdnicas produzidas numa
atmosferaredutora. Aparentemente, a vida auto-organi-
za-se de forma espontanea a partir de trés ingredientes
comuns por todo o universo: olivina, CO, e agua. A vida
¢, provavelmente, uma experiéncia comum a todo
o universo; «Vivemos num caldo de cultura césmico»
(Lane, 2015).

As primeiras formas de vida

«All the organic beings which have ever lived on this earth
have descended from one primordial form, into which life was
first breatheds», escreveu Charles Darwin em 1859. Que
formidavel e genial deducao! Se a evolucdo é real, entao
todaavida é celular e as formas mais antigas de vida sao
unicelulares (e.g.,, bactérias) — a primeira célula é uma
conclusdo légica. O ultimo ancestral comum de toda
a vida celular atual, de acrénimo LUCA (last universal
common ancestor), é interpretado como um complexo
de células procariotas de genoma de ARN ou de ADN,
morfolégica e metabolicamente diverso, adaptado
a temperaturas moderadas (Glansdorff et al., 2008).
Sabe-se muito sobre a sintese abidtica de aminoa-
cidos, mas o caminho evolutivo que vai das moléculas
organicas livres de sintese abidtica ao LUCA ¢ larga-
mente desconhecido. O LUCA esta na base da grande
arvore filogenética da vida; uma sucessao imparavel
de dicotomias a partir deste microrganismo de uma
linhagem pré-procariota ja extinta explica a diversidade
organismica da Terraatual.

Assinaturasdeisétoposde carbonocom 3950 M.a.sdoas
evidéncias mais antigas de vida terrestre (Tashiro et al.,
2017). Portanto, entre a formacao dos primeiros oceanos
e aemergéncia davida (celular) decorreram nao mais de
350 M. a. Estromatoélitos com 3700 M. a. preservados em

FIGURA 38

Estromatélito proterozoico (Ouarzazate, Marrocos). Os estromatdlitos sao
rochassedimentares estruturadas em camadas, produzidas emambientes
marinhos, geralmente de poucaprofundidade, por biofilmes bacterianos,com
frequénciadominados por cianobactérias. Aformacdo dos estromatdlitos
deve-seacapturade sedimentosouaprecipitacao de carbonatos mediada
pormicrorganismos. Os estromatolitos sdo, em simultdneo, fésseis e rochas
sedimentares (Riding,1999).[Cortesiado Centrode Ciéncia Vivade Estremoz.]

FIGURA 37
Origemdavida.
Torres decalcite
aemergirem
derochasultrabésicas
serpentinizadas
nalost City,uma
extraordinéria
fonte hidrotermal
alcalinadetetada
no Atlantico Médio.
[Foto: Wikimedia
Commons.]



FIGURA 39
Crostas
decianobactérias
nodesertodo
Namibe (Angola),um
ecossistemaancestral
que provavelmente
recuaaevolucdodas
cianobactérias,ha
mais de 2000 M. a.
[Foto: Carlos Aguiar.]

rochas arcaicas na Gronelandia serao as mais antigas
provas fisicas de vida microbiana (Nutman et al., 2016)
(Figura 38). Este importante achado paleontolégico
mostra que no final da era Eoarcaica (4000-3600 M. a.)
o planeta era habitado por formas sofisticadas de vida,
entre as quais se contavam bactérias autotréficas® que
construfam moléculas organicas a partir de carbono
atmosférico (CO,). As arqueias fosseis do chert de Apex,
no Oeste da Australia, com ~3465 M. a., sao a evidéncia
mais antiga de seres celulares (Schopf et al., 2017). Um
pouco mais tardios (~3400 M. a.) serdo os restos fosseis
de bactérias quimioautotréficas metabolizadoras de
enxofre detetadas numa outra formacao geoldgica do
Oeste australiano (Wacey etal., 2011).

Os primeiros microrganismos obtinham energia a partir
da oxidacao: i) de substdncias inorgdnicas reduzidas
(bactérias quimioautotréficas); ii) de metano; iii)
de moléculas organicas complexas formadas a partir
de substdncias inorganicas na atmosfera primitiva ou;
iv) da biomassa produzida por outras bactérias. O lento
arrefecer do planetareduziu paulatinamente a atividade
vulcanica e, com ela, a emissao de substancias inorga-
nicas reduzidas ricas em energia (e.g, a partir de fontes
hidrotermais), a principal fonte primaria da energia
que percorria os primeiros ecossistemas terrestres.
As moléculas reduzidas, organicas ou inorganicas,
foram sempre uma fonte irregular, limitada de energia.
Sob este ambiente seletivo, a aquisicao de mecanismos
bioquimicos de conversio da energia da luz em energia
quimica, usando o CO, como fonte de carbono, haveria
deconferiraosseusportadoresenormesvantagensadap-
tativas frente aos seres nao fotoautotroficos. A evolucao

da fotossintese é, talvez por isso, muito precoce. Ficher
et al. (2016) reuniram provas indiretas fiaveis de fotos-
sintese em rochas com 3416 M. a., na Africa do Sul.
O estudo das assinaturas isotépicas de cinco das 11
espécies de arqueias identificadas no chert de Apex
(~3465 M. a) mostrou que duas delas eram fotossinté-
ticas anoxigénicas (v.i.), uma produzia metano e as duas
restantes eram consumidoras de metano. A complexi-
dade do microbioma de Apex, com espécies fotoauto-
tréficas, quimioautotréficas e metanotréficas, € uma
evidéncia indireta da precocidade da evolucao da vida
terrestre (Schopfetal., 2017).

A fotossintese evoluiu pelo menos duas vezes, uma
entre as arqueias e outra nas eubactérias (Hartmann
& Oesterhelt, 1977). As arqueias usam dois pigmentos
fotossintéticos, a bacteriorodopsina e a halorodop-
sina, e as eubactérias, a clorofila ou a bacterioclorofila
(um derivado da clorofila). O sistema fotossintético
das eubactérias e das plantas tem uma ancestralidade
comum (Cardona,2016). Os primeirosorganismos fotos-
sintéticos nao produziam O,: as formas anoxigénicas de
fotossinteseantecederamafotossintese oxigénicacarac-
teristica das cianobactérias e das plantas. Pelo menos
cinco grandes grupos de eubactérias atuais retiveram
este sistemaarcaico de fotossintese (Cardona, 2016).

Ha pelo menos 3200 M. a. os procariotas fixavam
azoto da atmosfera possivelmente com uma nitroge-
nase dependente do molibdénio (Stiieken et al.,, 2015),
como os rizébios das leguminosas. No passado como
hoje, 0 azoto reativo (reduzido, na forma de {30 amodnio
ou nitrato) é o maior estimulante da produtividade
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primaria. A nitrogenase é uma enzima sem alterna-
tiva bioquimica, por conseguinte, antes da invencao
da sintese da amédnia pelo quimico alemao Fritz Haber,
em 1908, a produtividade dos ecossistemas terres-
tres, naturais ou agricolas, dependiam, quase exclusi-
vamente, da fixacao biolégica do azoto (Smil, 2001).
A combinacdo a escala do ecossistema da fotossintese
e dareducao do diazoto expandiu a vidaanovos espacos
terrestres, criando novas oportunidade evolutivas.
Porém, a nitrogenase tem uma importante limitacao:
é rapidamente inativada na presenca de O,.

Os organismos fotossintéticos e atmosfera
no Proterozoico

Fotossintese oxigénica. A Grande Oxidacao

A fotossintese oxigénica evoluiu uma Gnica vez, com
as cianobactérias (= bactérias azul-esverdeadas), prova-
velmente em ambientes de agua doce (Daganetal.,2012)
(Figura 39). A datacio da fotossintese oxigénica e da
evolucao das cianobactérias ou de antecessores diretos
€ muito debatida. Alguns autores colocam-na ~3000
M. a.,, outros pouco antes da Grande Oxidacao (~2350
M.a)) (Frenchetal.,2015; Wardetal.,2016). Naohaacordo
porqueainformacao geoquimicaé conflituosaeamorfo-
logia dos micrébios fésseis é demasiado simples, sem
caracteres que possibilitem a sua associacao a metabo-
lismos particulares. As datas mais recuadas, em redor
dos 2700 M. a., tém cada vez mais suporte (Lenton et al.,
2014, Lyonsetal., 2014).

A maquinaria fotossintética das cianobactérias produz
um temivel subproduto: o O,. Embora temperada
por outros mecanismos, ha uma correlacdo positiva
entre a fotossintese a escala do planeta e o teor em O,
da atmosfera. Durante um largo periodo de tempo,

a atmosfera manteve-se redutora, com concentracoes
residuais de O,, porque as moléculas de O, produ-
zidas pelas bactérias azul-esverdeadas foram sendo
capturadas por formas reduzidas de Fe e Mn dissol-
vidas nos oceanos arcaicos e pelo H, e compostos
reduzidos de enxofre expelidos pelos vulcdes. O teor
em O, da atmosfera comecou a subir quando a capaci-
dade de a atmosfera fixar («bufferizar») o O, diminuiu.
Por duas razdes: i) a natureza das emissdes vulcanicas
mudou (o output de substancias redutoras a partir
do interior do planeta diminuiu), e ii) o output de O,
proveniente da biosfera aumentou (Figura 40) (Lyons
et al,, 2014). Ficou registado nas rochas um aumento
da concentracdo de fésforo nos mares na transicao
do Arcaico para o Proterozoico (c. 2500 M. a.) que podera
ter originado explosodes de cianobactérias, que por sua
vez estiveram na raiz do aumento da producao de O, (cf.
Greber et al,, 2017). A acumulaciao de O, na atmosfera
ésensivelapartirde 2450 M.a., noinicio do Proterozoico,
comum piconointervalo 2260a2220 M. a. (Rasmussen
et al., 2013). A precipitacao de Fe? (ferro ferroso) e de
Mn em extensos depésitos minerais (de elevado valor
econémico) de origem marinha, com ~2300 M. a,, §é,
talvez,oefeitomaisevidente de um poderosoe complexo
evento geoldgico, associado a producao biolégica de O,,
conhecido por Grande Oxidacao (Great Oxidation Event).

Com a Grande Oxidac3ao nasce a terceira atmosfera
terrestre e com ela a camada protetora de ozono
(Goldblatt et al., 2006). Sob a atmosfera redutora arcaica
dominavam as cores cinzenta e/ou negra das rochas
continentais (as rochas leucocraticas eram ainda
incomuns) e o azul dos mares. O céu era rosado e o
Sol, ainda frio, inundava a Terra de uma luz alaran-
jada, numa espécie de permanente por do Sol. Do
Proterozoico em diante, com a génese de uma atmosfera
oxidante, as rochas tomaram progressivamente cores
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FIGURA 40
Dinamica muito
simplificada
daconcentracao

do O, atmosférico
(avaliadapela
pressdo parcial - pO,)
aolongo dotempo.
Etapas:1-atmosfera
sem oxigénio; 2 -
Grande Oxidacao.

3 -boringbillion; 4
e5-evolucaoatéao
presente,incluindo
Evento de Oxidacao
Neoproterozoico.
Um modelomais
atualizado pode ser
encontradoem Krause
etal. (2018) (ver
texto). [Wikimedia
Commons.]



FIGURA 41
TerraBolade Neve.
[Wikimedia
Commons.]

castanho-avermelhadas e o céu ficou azul com a diferen-
ciacao da camada de ozono.

A dinamica do O, atmosférico e dissolvido nos oceanos
¢ o melhor exemplo de como a evolucdo da vida alterou
as propriedades do planeta, e condicionou a sua prépria
histéria geolégica. Um planeta anéxico mondtono, com
diminutos oasisde vidaconcentradosem tornode fontes
hidrotermais, haveria de convergir numa biosfera verde
e numa atmosfera com 21% (em volume) de O,.

TerraBolade Neve Paleoproterozoica

O incremento paleoproterozoico do teor atmosférico
de O, teve uma outra consequéncia mais dramatica
do que a Grande Oxidacao, embora de leitura geoldgica
mais dificil. O O, produzido pelas bactérias azul-es-
verdeadas reagiu com o metano (CH,), eliminando
da atmosfera um dos mais poderosos gases de estufa
conhecidos. Numa altura em que o Sol emitia 70 a 80%
da radiacao atual (Gaugh, 1981), qualquer reducao
da concentracdo de gases com efeito de estufa teria um
forte impacto climatico. A oxidacao do metano foi sufi-
ciente para espoletar sucessivos episddios glaciares
a escala planetaria. Estao identificados trés eventos
glaciares (glaciacoes huronianas) entre 2400-2200M.a.,
osegundodos quaiscoincidente coma Grande Oxidacao
e com caracteristicas de Terra Bola de Neve: a Terra
Bola de Neve Paleoproterozoica (Paleoproterozoic
Snowball Earth) ou Terra Bola de Neve de Makganyene*
(Figura 41) (Hoffman et al., 2013). A Terra Bola de Neve
Paleoproterozoica foi, provavelmente, a mais profunda

extincdo experimentada pela vida terrestre (Kopp et al.,
2005). A Terra congelaria novamente 1700 M. a. depois
de Makganyene, outra vez com enormes consequéncias
naestrutura e evolucao da biota.

O O, tem uma importante propriedade quimica: é um
fortissimo oxidante, alids, poucas substincias sao
mais oxidantes do que o O,°. Sem um controlo bioqui-
mico, o O, destruiria as estruturas celulares; domado
pela respiracdo, o mecanismo inverso da fotossin-
tese, permite retirar mais energia da matéria organica
do que a fermentacdo ou a respiracdo anaerdbica®.
Os ambientes redutores permitiram a emergéncia
da vida mas sustentam apenas formas simples de vida
- por alguma razao, nao sao conhecidas espécies estri-
tamente anaerébicas multicelulares. A fotoautotrofia
oxigénica, e o concomitante aumento da concentracao
de O, naatmosfera e nos oceanos, exerceu um tremendo
efeito seletivo nas comunidades microbianas. Se por um
ladoreduziu o habitat das espécies anaerdbicas, por outro
espoletou uma complexificacao sem paralelo da vida,
que tem como pinaculo, nesta primeira fase da evolucao
da vida aerdbica, a célula eucariota («Os eucariotasy).
Com mais energia, primeiro os micrébios e mais tarde,
no Neoproterozoico, as plantas e os animais puderam
crescer em tamanho e complexificar-se.

Desde a snowball paleoproterozoica, o clima terrestre
oscila entre trés estadios climaticos (Chumakov,
2004): i) Terra Estufa (Greenhouse Earth), sem gelos
perpétuos; ii) Terra Casa de Gelo (Icehouse Earth),
com extensas calotas de gelo que recobrem o planeta
até ~35° de latitude; iii) uma condicao de transicao com
os gelos restringidos as latitudes mais elevadas (calotas
polares), como hoje acontece (Holocénico). Analises
mais detalhadas, de maior resolucdao estratigrafica,
mostram que as Terra Casa de Gelo intercalam periodos
mais frios (glaciares), de calotas polares extensas, com
periodos mais quentes (interglaciares). A Terra Estufa
reduz a variacao latitudinal da temperatura e a intensi-
dade das correntes oceanicas; a Terra Casa de Gelo esta
associada a gradientes termoclimaticos muito mais
intensos e a uma circulacao mais vigorosa das aguas
ocednicas (Algeo et al., 2016). Grande parte do planeta
pode estar submerso em gelo e os trépicos manterem-se
quentes, como aconteceu no Carbonifero. A designacao
Terra Bola de Neve (Earth Snowball), ou glaciacao bola
de neve (snowball glaciation), refere-se a um extremo
da Terra Casa de Gelo, em que as calotas se estendem ao
nivel médio do marem latitudes tropicais.

O boring billion

O teor de O, atmosférico estabilizou em torno dos 2%
(em volume), um valor dez vezes inferioraos atuais 21%,
no periodo ~1850-760 M. a., entre a Grande Oxidacao
e o Evento de Oxidacao Neoproterozoico (Daines et al.,
2017; Stolper & Keller, 2018). Os oceanos mantiveram-se
anoxicos, com elevados teores de sulfeto de hidrogénio
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(acido sulfidrico) e baixas concentracdes de micronu-
trientes - condicOes a priori desfavoraveis para a vida
(Poulton et al.,, 2004). A geoquimica das rochas deste
periodo mostra um clima relativamente estavel, pelo
menos tao quente como o de hoje, sem evidéncias
de periodos glaciares.

Neste longo intervalo de ~1000 M. a. estabeleceu-se
um novo equilibrio entre o O, exalado para a atmosfera
a partir dos oceanos pelos organismos fotossintéticos
marinhos e a oxidacao da matéria organica sequestrada
em rochas sedimentares expostas a superficie pelos
movimentos tectonicos (Daines et al., 2017; Figura 40).
Quanto maior a producao de oxigénio, mais intensa
a oxidacao da matéria organica, e vice-versa. A matéria
organica sedimentar, por sua vez, tinha origem
nadeposicao no fundo dos oceanos de esqueletos carbo-
nados dos organismos fotossintéticos.

Os eucariotas entram em cena 1900-1700 M. a., mas
a sua diversificacdo é mais tardia, no Neoproterozoico
(1000-541 M. a). Na bibliografia fala-se, por isso,
do boring billion, os «mil milhdes de anos aborrecidos»
de estase climatica e evolutiva (Lenton et al., 2014).
A baixa pO, (pressao parcial do O,) tera sido a causa
principal para a lenta evolucao de formas complexas
multicelulares de vida durante um tao longo periodo
de tempo. Nos continentes ha evidéncias indiretas
de coberturas criptogamicas de cianobactérias desde
o Neoarcaico (anteriores a 2500 M. a.), embora a sua

extensao, admite-se, tenha sido limitada (Figura 39).
Os continentes permaneciam em boa parte despro-
vidos de vida.

Parece, no entanto, que no mar o boring billion nao tera
sido tao aborrecido assim. A evolucao dos eucariotas
e as primeiras etapas da sua diversificacio ocorreram
neste periodo. O cloroplasto, as plantas (por enquanto
representadas por grupos algais) e as formas multice-
lulares de vida evoluiram nos mares pouco profundos
do Mesoproterozoico, a meio do boring billion («A multi-
celularidade»). A pressao seletiva resultante deste
prolongado e intenso stresse ambiental, resultante das
baixas concentracdes de micronutrientes nos oceanos,
foi essencial para desencadear inovacdes essenciais
nos eucariotasa nivel molecular (Mukherjee etal., 2018).
Durante esta longa etapa da vida terraquea, evoluiram
genes, e mecanismos genéticos e bioquimicos, deter-
minantes para a complexificacio da vida a partir
do Neoproterozoico. Periodos posteriores, com concen-
tracOes superiores de micronutrientes nos mares faci-
litaram a diversificacao da vida. As explosdes cambrica
(dos metazoarios) e devénica (das plantas terrestres)
tém causas que lhes sdo anteriores.

O Neoproterozoico
A rutura da estase, mais climatica e geoquimica do que

evolutiva, do boring billion da-se no Ténico (1000-720
M. a), o primeiro periodo da era Neoproterozoica

FIGURA 42
Evolucaodasalgas
pluricelulares
macroscépicas.
Proterocladus antiquus,
umaalgaverde
marinhapluricelular
emacroscépica
(c.2mmde
comprimento), foi
um produtor primario
nosecossistemas
bénticosnatransicao
doMesopara
oNeoproterozoico
(c.1000M.a.).
Aabundancia

do P. antiquus nos
depdsitos fosseis na
formacdo de Nanfen
(NEdacChina)levanta
asuspeitade que
algasverdestiveram
umpapelimportante
dos processos
biogeoquimicos
anteriores

ao Criogénico
(Tangetal.,2020).
[Cortesiade Shuhai
Xiaoe Qing Tang.]



(1000-541 M. a)), imediatamente anterior a Terra Bola
deNevedo periodo Criogénico (720-635M.a.). O Evento
de Oxidacao Neoproterozoico arranca no Ténico e com
ele a emergéncia de condicdes ambientais favoraveis
a vida complexa. No Ténico Superior e no Criogénico
assiste-se a evolucdo de ‘algas verdes’ macroscdpicas
e a sua proliferacao em ambientes bénticos (das zonas
costeiras até as profundidades onde penetra a luz solar)
(Xiao & Tang, 2018; Tang et al., 2020; Figura 42). Com
as algas nasceram cadeias tréficas com mais biomassa
de produtores primarios e mais eficientes a transferir
nutrientes e energia, capazes de sustentar mais orga-
nismos heterotréficos de maior complexidade (Brocks
etal, 2017). O aumento da pO, e 0s novos ecossistemas
algais foram determinantes na complexificacdo e na
radiacdo dos eucariotas pluricelulares, e em particular
dos metazoarios (animais), nos periodos geoldgicos
seguintes, no Ediacarico (635-541 M. a.) e no Cambrico
(541-485 M. a.) (Brocks et al., 2017; Del Cortona et al.,
2020). A era Neoproterozoica faz a transicio de um
mundo dominado por biocenoses procariotas para
um mundo com ecossistemas organizados em torno
de eucariotas fototroéficos, i. e., das algas. De entre elas
nasceriam as plantas terrestres no final do Cambrico-
inicio do Ordovicico.

No Criogénico (720-635 M. a) e no Ediacarico
(635-541 M. a) sucedem-se trés glaciacoes em cerca
de 150 M. a. Estao bem documentadas duas glaciacoes
bola de neve, com a duracao de alguns milhares de anos,
no Neoproterozoico: Sturtiana (inicio 720 M. a)
e Marinoana (inicio 635 M.a.). Uma outra glaciacao,ade
Gaskiers (inicio ~580 M. a.), foi menos intensa (Li et al,,
2013). Estes eventos glaciares foram correlacionados
com a fragmentacdo do supercontinente da Rodinia (a
glaciacao Sturtiana coincide com o pico da rotura deste
supercontinente), com grandes orogenias e eventos LIP
[«As Grandes Provincias Igneas (LIP)»| (Mills etal., 2011;
Hoffman et al., 2017). A interrupcao das glaciacdes bola
de neve, tanto paleo como neoproterozoicas, deveu-se
ao efeito de estufa resultante da acumulacdao de CO,
de origem vulcanica na atmosfera. Estas cadeias causais
estao explicadas no ponto «Quimica da atmosfera,
tecténica e climav.

Evento de Oxidacao Neoproterozoico

A informacao geoquimica sugere que a concentracao
do O, naatmosfera tem dois periodos de acentuado cres-
cimento (Figura 40). O primeiro destes periodos corres-
ponde a Grande Oxidacio, ocorrida no principio do éon
Proterozoico (eraPaleoproterozoica). Osegundo periodo
- o Evento de Oxidacao Neoproterozoico (EON)
(Neoproterozoic Oxidation Event) — decorre no intervalo
800-630M.a., do final do Ténico a transicao Criogénico-
-Ediacdrico. Admite-se que o aumento da pO, tenha
sido moderado, com avancos e recuos, mas suficiente
para incrementar a oxidacdo dos oceanos e autorizar
a radiacao dos eucariotas pluricelulares no Ediacarico

(365-541 M. a) (Figura 40). As causas do EON, e da
rotura do boring billion, s3o incertas. Os modelos biogeo-
quimicos minimizam o papel da evolucio e expansao
das algas, e apontam, por enquanto, para causas
geoquimicas relacionadas com a intensa atividade
tecténica dos dois tltimos periodos do Neoproterozoico
(Williams et al.,, 2019). Nao pode, porém, ser rejeitado
um papel, maior ou menor, das ‘algas verdes'no EON.

Mais tarde, no Silarico e no Devonico, da-se uma
ascensao intensa da pO, (Figura 40). Esta dindmica
esta relacionada com a evolucao das plantas terrestres
e da biota a elas associada (e.g., fungos micorrizicos)
e, em particular, de grandes traquedfitos e do bioma
floresta no final do Devoénico (Wallace et al., 2017,
Allen et al., 2019). Estudos de geoquimica com isdtopos
de molibdénio mostram, de facto, que os oceanos
se oxigenaram bastante tarde, entre 435-392 M. a,
do Siltrico ao Devénico Médio (Lenton et al., 2016).
De acordo com o modelo de Krause et al. (2018), desde
o Carbonifero que a atmosfera manteve valores de pO,
iguais ou superioresaos atuais, com um pico no Pérmico
e outro no Tridsico.

Allen et al. (2019) propdem uma explicacdo alternativa
paraoboringbillione paraamoderacaodo EON:i)aprodu-
tividade dos ecossistemas proterozoicos dependia
da reducao do azoto atmosférico pelas cianobactérias
através da nitrogenase; ii) o funcionamento da nitro-
genase é inibido por teores muitos baixos de O,, preci-
samente em torno dos 2%; iii) a produtividade dos ecos-
sistemas e a pO, mantiveram-se baixas enquanto nao
evoluiram mecanismos de isolamento da nitrogenase
da atividade do O,. As plantas terrestres isolaram
a fotossintese e a producdao de O, (na parte aérea)
da fixacao simbidtica de N, (com simbiontes nas raizes
ou na rizosfera). Com mais azoto, mais fotossintese,
mais biomassa e mais sequestracao de CO, no solo e no
fundo dos oceanos (que permanece reduzida na forma
organica sem retirar O, da atmosfera), inevitavelmente,
apO, subiu-no Devédnico (Figura 40).

A vida interage com o planeta e, por sua vez, o planeta,
sobretudo através da atmosfera, interfere na evolucao
da vida; este feedback repete-se a partir da Grande
Oxidacao. Primeiro as cianobactérias, depois as algas
e por fim as plantas terrestres (com cianobactérias
simbiontes reduzidas a cloroplastos) foram os «enge-
nheiros» responsaveis pela oxigenacao da atmosfera
terrestre. Os animais tiveram um papel passivo, obede-
ceram as condicdes impostas pelas plantas, adaptan-
do-se.Porintermédio daatmosfera,asplantasmarcaram
indelevelmente, por mais de uma vez, a evolucao
davidana Terra.

Antes de prosseguir, é conveniente aprofundar um
pouco mais as interacOes entre a tectonica, a concen-
tracao atmosférica do CO, e do O, e o clima, tal é a sua
importancia na histéria evolutiva das plantas.
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QUIMICA DA ATMOSFERA, TECTONICA
ECLIMA

O CO, e O, atmosféricos e o clima

Deve-se ao fisico francés Jean-Baptiste Fourier (1768-
1830) a primeira descricao do chamado efeito de estufa
(Fleming, 1998). O fendémeno é em teoria facil de
explicar: i) a atmosfera € transparente a maior parte da
radiacdo solar; ii) a energia absorvida pela superficie
terrestre é reemitida sob a forma de radiacao infraver-
melha, «calor escuro» no dizer de Fourier; iii) a Terra é
mais quente do que seria previsivel porque a atmosfera
¢é parcialmente opaca aos infravermelhos. O quimico
irlandés John Tyndall (1820-1893) descobriu que o CO,,
ovapor de dgua e o metano (CH,) absorvem radiacao na
banda do infravermelho - s3o gases de estufa. Depois de
provar que pequenas variacoes da concentracao de CO,
alteram o aquecimento de uma ampola de gas irradiada
com luz solar, Tyndall concluiu que o mesmo sucederia
na atmosfera terrestre. Os gases com efeito de estufa
retém a energia solar, como a cobertura de vidro ou de
plastico de uma estufa. Quanto maior a sua concen-
tracao, mais quente a atmosfera. Tyndall foi também
pioneiro ao associar os periodos glaciares com variacoes
da concentracao do CO, atmosférico’ (Fleming, 1998).

A nocao de que no clima terrestre atuam mecanismos
de feedback (retroacdao) é uma das grandes inovacoes
do primeiro modelo matematico da interacio entre
o CO, e o clima terrestre, da autoria do quimico sueco
Svante Arrhenius (1859-1927) (Arrhenius, 1898).
Vejamos um exemplo. Se por uma qualquer razao ocorre
uma descida da temperatura no Artico, a tundra - uma
vegetacao rasteira escura dominada por pequenos
arbustos, plantas graminoides e liquenes, que absorve
grandes quantidades de luz solar - passard a estar
coberta de gelo no verao. Uma vez que o gelo reflete
aluz solar sem alteracdes do comprimento de onda para
o espaco exterior, a quantidade de radiacao sequestrada
na atmosfera diminui e o clima arrefece ainda mais.
Portanto, quando a pCO, (pressao parcial do CO,)
desce, o clima arrefece, o albedo (a reflexdao da luz)
da superficie terrestre aumenta, facto que, por sua vez,
potencia mais arrefecimento. O mecanismo inverso
também é verdadeiro. Pequenas alteracdes na concen-
tracao dos gases de estufa sdo suficientes para desenca-
dear retroacdes positivas que amplificam o seu efeito.
Este € um dos temas-chave da investigacao atual sobre
o aquecimento global, os gases com efeito de estufae o
uso de combustiveis fosseis.

As investigacOes classicas de Tyndall, de Arrhenius
e do inglés Guy Callendar (1898-1964) - o proponente
original da conexdo causal entre os gases de estufa
e o aquecimento global - foram desvalorizadas
durante grande parte do século XX (Fleming, 1998).
A modelacao do clima e do ciclo do carbono a escala
geoldgica evidencia que no Fanerozoico sucederam-se

periodos frios (Terra Casa de Gelo) e periodos quentes
(Terra Estufa) controlados pela pCO, (Mills et al., 2019)
(Figura 43). Grosso modo, a duplicacao da pCO, induz
uma subida aproximada da temperatura média do globo
de 3 °C (Pagani et al., 2010). A evidéncia da intervencao
da radiacao césmica e de outros mecanismos alterna-
tivos no clima é ténue (Royeretal., 2004).

O CO, tem um poderoso poder explanatério do registo
paleoclimatico, mas nao s6 (Figura 43). O CO, é um
macronutriente vegetal - é a origem do carbono que
estrutura 0s cCompostos organicos e os seres vivos. Por
conseguinte, as variacoes a escala geoldgica da pCO,,
para além do clima, condicionaram diretamente a
composicao e a produtividade dos ecossistemas plane-
tarios, e a histéria evolutiva das plantas. Teremos opor-
tunidade de explorar diversas hipdteses que associam
variacoes da pCO, com extincdes em massa (e.g., «rinio-
fitos»), a evolucao de novos 6rgaos (folha) e a evolucaoe
radiacdo de algumas grandes linhagens (e.g., eufiléfitos).
A «fome» de CO, no Paleogénico explica a evolucao do
metabolismo fotossintético em C4 (Figura 43).

A importancia do O, na evolucao da célula eucariota

foi destacada nos primeiros paragrafos deste capitulo.

Mas ha mais, a evolucdo do gigantismo animal, concre-

tizado com insetos gigantes no Carbonifero, e ainflama-

bilidade da vegetacao a escala global foram relacionadas
z

com periodos de elevada pO,.

Indutores de mudancadapCO, edapO,

No Fanerozoico e a escala geolégica, a pCO, foi contro-
lada por quatro mecanismos essenciais (Royer, 2014):

- Mecanismos de sequestro (sink):
- Meteorizacao das rochas e sequestro de carbono
sob aforma de carbonatos;
- Producao e sequestro de carbono organico
(carbon burial);
+ Mecanismos de devolucao do carbono
aatmosfera (source):
- Atividade vulcanica;
+ Mineralizacdo (oxidacao) da matéria organica.

ApCO,eapO,tém, como severd, indutores de mudanca
comuns. Os estudos paleoclimaticos realizados para
periodos geolégicos mais recentes (Plistocénico
e Holocénico) mostram que nas escalas de resolucao
temporal mais finas (103-10° anos) o clima passa a ser
controlado por outros fatores («Ciclos Milankovitchy).

Meteorizacdo dasrochas

A meteorizacdo quimica das rochas sequestra CO,
através de um mecanismo conceptualmente simples.
O CO, reage com a agua da chuva formando-se 4cido
carbénico (H,CO;), que, embora seja um acido fraco,
consegue atacar as estruturas cristalinas das rochas.



A meteorizacdo quimica das rochas siliciosas, entre
outras substancias, gera ides hidrogenocarbonato
(HCOy), calcio (Ca*) e magnésio (Mg?), que, depois
de lixiviados pela 4gua da chuva e drenados para mares
pouco profundos (mares epicontinentais), preci-
pitam sob a forma de carbonato de calcio (CaCOy)
oudemagnésio (MgCO,),i.e.,decalcarioe outrasrochas
sedimentares carbonatadas. A deposicio de carbo-
natos transferiu-se em grande parte para oceanos mais
profundos com a evolucao de grupos de fitoplancton
com paredes celularescalcariashacercade 250-150 M. a,,
primeira metade do Mesozoico (Hull, 2017). O calcario
depositado em aguas profundas tem maior probabili-
dade de ser ciclado por subduccio do que os calcérios
precipitados em mares epicontinentais [«As Grandes
Provincias Igneas (LIP)»| (Arvidson etal.,2014).

A sequestracdo de carbono mediada pela meteorizacao
das rochas pode ser expressa de forma simplificada

através da equacao (Tayloretal., 2009):

- CO, [atmosfera] + CaSiO; [rochas continentais] —> SiO,
[continentes + oceanos| + CaCO; [oceanos|.

Os modelos geoquimicos mostram que a meteorizacao
¢ a principal sink de carbono a escala geoldgica.

Asmontanhassaoumaconsequénciadiretadatecténica
de placas. A sequestracio de CO, intensificou-se
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durante as grandes orogenias, quando vastos sistemas
montanhosos foram expostos a erosao e a meteorizacao
quimica. Temperaturas e teores de CO, atmosférico
elevados,aexposicaoderochasfragmentadaspelosgelos
no final de periodos glaciares (e.g., ap6s as glaciacoes bola
de neve do Neoproterozoico) e a extrusao em eventos
LIP de rochas vulcinicas sensiveis a meteorizacao
(e.g., basaltos) [«As Grandes Provincias Igneas (LIP)»|
tiveram um efeito andlogo (Berner, 1999; Courtillot
et al,, 1999). As bactérias fotossintéticas e as plantas
terrestres aceleraram este processo através dalibertacao
de acidos pelo sistema radicular que tém por funcao
corromper as estruturas cristalinas das rochas e facilitar
alibertacao de nutrientes.

A meteorizacdo quimica das rochas exporta nutrientes
paraosoceanos. Aleidominimo de Liebig diz-nos quea
produtividade primaria, desde as florestas aos oceanos,
€ determinada pela concentracio do nutriente mais
limitante. O fésforo e, menos, o ferro tém um efeito
tremendo na produtividade dos ecossistemas aquaticos,
marinhosoudulcaquicolas. Supde-se queaconcentracao
em micronutrientes na dgua do mar, em particular de
selénio, molibdénio ou zinco, possa também ter condi-
cionado a produtividade do fitoplancton dos mares do
passado (Large etal., 2015). Por conseguinte, os periodos
de mais intensa meteorizacao das rochas estao corre-
lacionados com mares mais ricos em nutrientes, mais
fotossintese e maior produtividade primaria a escala do
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seumarecuperacdonoJurassico (201-145M.a.) eno Cretacico Inferior (145-66 M. a.), para se degradar novamente natransicao Cretacico-Paleocénico; v) tendo por
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globo, descida da pCO,, e um incremento da pO, e das
taxas de especiacao (Large et al., 2015; «Distribuicao lati-
tudinal da diversidade especifica»). A escala geolégica,
oceanos pobres em nutrientes coincidem com niveis
reduzidos de pO,.

Sequestrode carbono naformaorganica

O sequestro de carbono na forma organica, nos conti-
nentesounosoceanos, éasegundamaiorsink de carbono
do planeta, repetimos, a escala geoldgica. A modelacao
matematica da acumulacdo de matéria organica
em qualquer sistema tem como ponto de partida
duas taxas de efeitos contrarios: i) taxa de producao
de matéria organica; ii) taxa de mineralizacao (oxidac2ao)
da matéria organica. Todos os fatores que aumentem
a produtividade primaria das plantas e de outros seres
fotossintéticos, e diminuam a taxa de mineralizacdo
promovem a sequestracao de carbono. Neste texto
exploramos trés mecanismos: i) as explosoes de algas;
ii) a formacao de carvao, e iii) a acumulacao de matéria
organicano solo.

As explosoes de algas marinhas nas camadas ilumi-
nadas das massas de dgua marinha ricas em nutrientes
geram uma chuva continua de esqueletos carbonados
que sedimenta nos fundos ocednicos. A decomposicao
das moléculas organicas consome O,, consequente-
mente, quanto maior a produtividade do plancton,
maiores os riscos de anoxia das aguas profundas e mais
favoraveis as condicOes para a sequestracao de carbono
sob a forma orgdnica em sedimentos marinhos. Algo
semelhanteacontecehojenaszonasanoxicas (deadzones)
do golfo do México, fruto da eutrofizacao de grandes
cursos de agua doce que nele desaguam (e.g, rio
Mississipi) causada pela agricultura intensiva. Sem O,,
amatéria organica que se deposita nos fundos marinhos
acumula-se, dando origem a depésitos de xistos betumi-
nosos (oilshale) e de petréleo. Sem oxigénio pararespirar,
a biota marinha € sujeita a extincdes massivas que se
podem propagar em cascata aos ambientes terrestres.

Admite-se que a sequestracao de carbono em condicoes
de anoxia foi significativa no Neoproterozoico, no final
do Ordovicico-inicio do Silarico, final do Devoénico,
natransicao Pérmico-Tridsico, final do Jurassico Inferior
eameiodo Cretéacico. A produtividade dos oceanosrefle-
te-se com sinais opostos na pCO, e na pO,: se a produ-
tividade sobe, a pCO, desce e a pO, sobe, e vice-versa.
A eventual subida da pO, na atmosfera acaba por reoxi-
genar os oceanos andxicos. A recuperacao da concen-
tracao de O, (em profundidade) nos oceanos ¢é facili-
tada pela reducao da exportacao de nutrientes a partir
dos continentes, resultante, entre outros mecanismos,
da estabilidade tecténica ou de superficies continentais
muito extensas (supercontinentes) e, porisso, secas.

As ja referidas explosdes de algas, assim como a produ-
cao de carvao, envolvem um aumento da produtividade

e a acumulacao de matéria orgdnica em reservatorios
geoldgicos, no primeiro caso no mar e no segundo em
enormes bacias inundadas, com um ambiente redutor,
pouco propicio a fenémenos oxidativos. O papel do solo
como sink de carbono cresceu com oaumento da produti-
vidade dosecossistemasterrestres no Devonico, periodo
durante o qual, supde-se, se potenciou o efeito de sink da
meteorizacao das rochas («Efeito das primeiras plantas
vasculares na quimica daatmosfera e no climay).

O ciclo do carbono controla quer a pCO, quer a pO,.
A sintese de matéria organica pela fotossintese gera
O,; a sua oxidacao consome O,. Portanto, o sequestro
de carbono organico reduz a pCO, e aumenta a pO,.
A correlacdo inversa da pCO, e da pO, nao foi, porém,
constante na histéria geolégica da Terra porque
o consumo de carbono pela meteorizacao dasrochasnao
afetaapO,.

As Grandes Provincias igneas (LIP)

A Terra nao é hoje uma enorme bola gelo porque o ciclo
do carbono é estabilizado a escala geolégica pela acao
de um poderoso mecanismo de ciclagem e devolucao
do CO, a atmosfera que se desenvolve no manto
terrestre. Nas margens convergentes de placas tect6-
nicas, grandes massas de sedimentos carbonatados e
organicos sao forcadas para o interior do manto. Este
processo € designado por subduccao. Os sedimentos
ricos em carbono sao decompostos pela acao do calor
(decomposicao térmica) e o CO, resultante é libertado
para a atmosfera pela atividade vulcanica. Nos eventos
de vulcanismo, o magma em ascensao eventualmente
contacta e decompde reservatérios de carbono mais
superficiais, localizados nas crustas continentais (Kaiho
etal.,2020). A destruicao térmicados carbonatos subduc-
tados no manto ou profundamente exumados na crusta
terrestre é essencialmente umareacaoinversadameteo-
rizacao das rochas e resulta na criacao de rochas sili-
ciosasealibertacao de CO, (Ridgwell & Zeebe, 2005):

- Si0, [magma] + CaCO; [magma] —> CO, [atmosfera] +
CaSiO; [rochas vulcanicas].

O retorno do CO, a atmosfera faz-se de forma descon-
tinua, por pulsacdes. S6 as emissdes macicas, durante
a atividade das chamadas Grandes Provincias Igneas
(Large Igneous Provinces, LIP), tém a capacidade
de alterar o clima (v. Courtillot et al., 1999; Sobolev et al.,
2016). Estes eventos sao gigantescas erupcoes vulca-
nicas acompanhadas pela extrusao de vastas quanti-
dades de magma basaltico durante um curto periodo
de tempo (< 10 000 anos), com a emissao de efluentes
gasosos em quantidades que ultrapassam a capaci-
dade de sequestracao do globo terrestre (Piombino,
2016). Frequentemente, s3o sucedidos por uma rutura
de continentes. As LIP estdo expressas por mantos
basalticos imensos designados por trapps (Figura 44).
Além de um dramatico e repentino aquecimento global
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por efeito do aumento da concentracao de gases com
efeito de estufa (e os consequentes eventos de extincao
de organismos terrestres), a formacao das LIP induz
uma rapidaacidificacao e anoxia dos oceanos, e aaniqui-
lacao e extincdo catastréfica de organismos aerébicos
marinhos.

As maiores divisdes cronoldgicas do tempo geoldgico
coincidem com um evento LIP. A frequéncia e dimensao
das LIP diminuiu significativamente no Cenozoico.
Os fosseis mostram que as extincdes estao mais relacio-
nadas com subidas repentinas da temperatura do que
com o arrefecimento global (Retallack, 2015). As LIP
sdao poderosas causas de extincao, mas sem geodindmica
interna (e a devolucao do CO, a atmosfera) o planeta
Terra seria gelado e sem vida.

Mais sobre as relacoes entre tectonica e clima

O reconhecimento da importancia da deriva dos conti-
nentes na histéria da biota terrestre coincidiu com
aemergénciado grande paradigmadageologiamoderna,
a tectonica de placas, na década de 1950. As conexdes
causais entre a tecténica de placas, a concentracao
atmosférica de gases com efeito de estufa (CH, e CO,),
em particular do CO,, o clima e a evolucao da vida
terrestre foram compreendidas mais tarde, na tUltima
década do século XX. Neste ponto da argumen-
tacao, a seguinte relacao causal devera ser agora clara:
orogenias =>> meteorizacao das rochas =>> produtivi-
dade dosmares=>>sequestracao de carbono sobaforma
organica (carvao, petréleo e matéria orgdnica do solo)

£ Terrade Wilkes

e inorganica (carbonatos) => < temperatura global
do planeta. A evolucdo das plantas, como veremos,
influenciou esta cadeia causal. A geodinadmica interna
do planeta recicla os carvoes, petroleo e carbonatos
e devolve o carbono a atmosfera na forma de CO,.

Adicionamos agora mais dois fatores relevantes
no controlodo climaaescalageoldgica:ascalotaspolares
e aderiva dos continentes. A descida do nivel dos mares
em consequénciadaformacdo de grandes massas de gelo
perpétuo influenciou a diferenciacdo de florestas panta-
nosas no Carbonifero e, por essa via, a sequestracao
de CO,sobaformade carvao mineral («O Carbonifero»).
O gelo e o permafrost (regdlito mais solo congelados)
sequestram grandes quantidadesde CO,-eogeloreflete
a luz solar (Piombino, 2016). A deriva de massas conti-
nentais até aos polos potenciou este efeito. O posicio-
namento da Antartida no Polo Sul exerceu um enorme
controlo no clima terrestre a partir do Oligocénico
(«Degradacao climatica eocénico-oligocénica).

A formacao de supercontinentes teve também um
fortissimo impacto na histéria climatica do planeta.
A distancia do mar agrava a continentalidade (acentua
as diferencas de temperatura entre as estacdes fria
e quente) e a aridez climatica (porque as massas de ar
hiimido perdem aguaa medida que progridem nos conti-
nentes). A aridez é exacerbada pela dimensao da massa
continental e pela presenca de sistemas montanhosos
a sotavento. Estima-se que no centro do superconti-
nentedaPangeia, no Mesozoico,astemperaturas médias
de verao poderiam atingir os 50 °C, acompanhadas
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de intensaaridez (Crowley & North cit. Deconto, 2009).
A aridez e a continentalidade no interior da Pangeia
explicam a diversificacdo e o incremento da domi-
nancia das gimnospérmicas no Pérmico e no Tridsico
(«Extincao permo-triasicay).

O termoclima é ainda controlado por multiplos meca-
nismos relacionados com a tectdénica de placas. Por
exemplo, a abertura e o fecho dos oceanos condicionam
o transporte de calor das latitudes tropicais em direcao
aos polos pelas correntes ocednicas e, como se acabou
de referir, a concentracao de grandes massas terrestres
em latitudes elevadas facilita a acumulacao de gelos
perpétuos (Deconto, 2009). Em resumo, apesar das
grandes conexdes causais que controlam o clima e a
composicao da atmosfera estarem identificadas, a sua
interacdo é complexa e incerta.

DOEUCARIOTAANCESTRALA EVOLU(;AO
DAS ALGAS

Os eucariotas
Eucariogénese

Durante pelomenos 1500 milhdes de anos prevaleceram
formas unicelulares simples, procariéticas, de Bacteria
(eubactérias) e Archaea (arqueobactérias ou arqueias).
Primeiro complexificou-se a célula, s6 depois evoluiu
a pluricelularidade. As células eucariotas sao substan-
cialmente mais complexas do que as procariotas. Entre
outras diferencas - exploradas até a exaustao nos livros
e textos de biologia -, as células eucariotas possuem um
nucleo e mitocdndrias, o organito celular onde se reali-
zam duas etapas fundamentais da respiracao celular:
o ciclo de Krebs e a fosforilacao oxidativa. De acordo
com a teoria endossimbidtica, recuperada® e populari-
zada na década de 1980 pela bidloga estado-unidense
Lynn Margulis (Figura 45), o corpo da célula eucariota
tem origem numaarqueia. As mitocondrias, assim como
os plastos que desempenham a funcao fotossintética
nos eucariotas (cloroplastos), e eventualmente outros
organitos celulares (e.g., amiloplastos), sdo eubactérias
endossimbiontes profundamente modificadas por uma
histéria evolutivaem comum com a arqueia hospedeira.

Um erro evitou que a eubactéria ancestral das mitocdn-
drias fosse digerida pela arqueia, sendo-lhe permitido
replicar-se no interior da célula hospedeira. A teoria
da evolucao prevé que o eventual efeito nocivo de um
parasita ou uma doenca num hospedeiro diminua ao
longo do tempo (Ewald cit. Armstrong, 2014). A morte
ou uma depressao excessiva do sucesso reprodutivo
de qualquer um dos contendores é evolutivamente
contraproducente. A evolucdo acabou por metamor-
fosear uma relacao parasita-hospedeiro, ou uma
mera convivéncia acidental, numa relacao simbidtica
eficiente, que floresceu na mergéncia de um grupo

filogeneticamente heterogéneo de grande sucesso
evolutivo: os eucariotas. Um processo semelhante repe-
tiu-se, um pouco maistarde, entre umacélulaeucariotae
uma cianobactéria. Uma Gnica cianobactéria metamor-
foseada pela evolucao esta na origem da vasta maioria
dos cloroplastos que povoam as células dos eucariotas
fototréficos®. As mitocondrias e os cloroplastos tém
o seu proprio ADN e dividem-se por fissao binaria como
os seus ancestrais bacterianos. Envolvem-nos duas
membranas celulares: a membrana interior tem origem
bacteriana, a externa provém da arqueia primordial.
As mitocondrias e os cloroplastos sao evolutivamente
mais proximos das eubactérias do que o resto da célula
eucariota. A célula eucariota é uma quimera (volume I).

A eucariogénese (evolucao da célula eucariota) esta
intimamente relacionada com a origem endossimbi6-
ticada mitocdndria. Foram propostas mais de 20 teorias
aexplorarosdetalhesdesteevento (Zachar & Szathmary,
2017). A hydrogen hypothesis — da autoria de Bill Martin
e Miklés Miiller - postula que a célula eucariota resulta
da captura de uma alfaproteobactéria aerébica (precur-
sora da mitocdndria) por uma arqueobactéria anaerd-
bica metanogénica (produtora de metano) adaptada
para obter energia e moléculas organicas complexas
apartirdedois gases, H,e CO,,libertando metano (CH,)
(Martin et al., 2014). Numa fase inicial, a eubactéria
alimentava a célula hospedeira com hidrogénio, e esta,
para sustentar o endossimbionte, adquiriu a capaci-
dade de ingerir alimentos organicos. Os primeiros seres
eucariotas provavelmente metabolizavam os produtos
dafotossintese de cianobactérias. Umahipdtese alterna-
tivaadmite que o FECA (first eukaryote common ancestor),
o ancestral de todos os eucariotas, seria uma arqueia
anaerdbica heterotréfica que se alimentava de proca-
riotas ingeridos por fagocitose (Martinetal., 2017). Uma
bactéria do seu substrato alimentar veio a dar origem
a mitocondria. A idade do primeiro ancestral de todos
oseucariotas, 0 FECA, é tremendamente incerta.

FIGURA 45
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A endossimbiose da mitocdndria, talvez ocorrida uma
Unica vez numa fonte hidrotermal ocednica, preci-
pitou o desenvolvimento de um nucleo pela transfe-
réncia de material genético da recém-formada mito-
condria para o genoma do hospedeiro. A mitocdndria,
além de complexificar o genoma da arqueia primordial,
introduziu a sintese de ATP por quimiosmose®® através
de membranas bioenergéticas, e tera servido de semente
ao sistema de membranas internas que caracteriza
os eucariotas (Martin et al, 2017). Portanto, a mito-
cdndria e o metabolismo da energia estao na génese
do ntcleo e da célula eucariota. Sem «energia quimica
barata» nao ha complexidade; por conseguinte,
aaquisicao da mitocondria e a origem da vida complexa
(e.g., sexo e multicelularidade) sao indissocidveis (Lane,
2015). Ainda assim, as bactérias e as arqueobactérias
mantiveram-se estruturalmente simples, porque esta
simplicidade é vantajosa em muitos ambientes terres-
tres, nos quais os seus descendentes eucariotas nao
foram capazes de as suplantar.

A mitocondria prova que o ultimo ancestral comum
de todos os eucariotas - o LECA (acrénimo de last
eukaryotic common ancestor) - era aerdbico, o que
pressupde ter evoluido sob uma atmosfera (e com
as camadas superiores dos oceanos) oxigenada ou em
filmes bacterianos dominados por cianobactérias.
Neste passo da argumentacdo, importa ter presente
que o FECA é muito anterior ao LECA. Faz sentido
que a evolucao dos eucariotas ou, pelo menos, do seu
grupo coroa (na base do qual se encontra o LECA),
seja uma consequéncia da oxigenacao da atmosfera
noinicio do Paleoproterozoico («Fotossintese oxigénica.
A Grande Oxidacdo»). Os relégios moleculares situam
o ancestral de todos os eucariotas atuais (grupo coroa),
o LECA, em torno dos 1900 M. a. (Eme et al., 2014).
Os estudos geoquimicos com moléculas bioindicadoras
sdo congruentes com a genética ao colocarem a célula
eucariota em datas posteriores a Grande Oxidacao
e a formacao da camada de ozono (French et al., 2015).
As primeiras provas fdsseis seguras de eucariotas
remontama~1600 M. a. (Bengtsonetal., 2017).

O ancestral de todos os eucariotas diversificou-se
rapidamente em cinco supergrupost (Adl et al,
2012): Opisthokonta, Amoebozoa, Excavata, SAR?®?
e Archaeplastida. Grosso modo, os Opisthokonta
incluem, entre outros seres, fungos (Fungi) e animais
(Metazoa); as Amoebozoa reinem essencialmente
seres unicelulares; os oomicetas (Peronosporomycetes,
= Oomycetes), as algas castanhas (Phaeophyceae)
e as diatomaceas (Diatomea, = Bacillariophyta) sao
os grupos de SAR mais conhecidos; as plantas encon-
tram-se nas Archaeplastida. Qualquer caracteris-
tica partilhada por todos os organismos destes cinco
grupos foi certamente herdada do ancestral de todos
os eucariotas. Portanto, a descricao da célula eucariota
detalhada noslivros- texto de biologia ¢, indiretamente,
uma tentativa de reconstrucao do LECA.

A sexualidade

O LECA dividia-se por mitose e reproduzia-se sexua-
damente, alternando fecundacao com meiose (Lane,
2015). A singamia e a meiose evoluiram durante a euca-
riogénese. A sexualidade, vale a pena insistir, é exclu-
siva dos eucariotas. A Bangiomorpha pubescens, uma
alga vermelha f6ssil com 1047 M. a., é a primeira prova
paleontolégica de reproducao sexual (Butterfield, 2000;
Gibson et al,, 2017; Figura 46). A hipoétese standard esti-
pula que os organismos sexuais produzem descenden-
tes geneticamente mais diversos do que as espécies
assexuadas, propriedade que incrementa o sucesso
reprodutivo e as taxas evolutivas de espécies com um
ciclo de vida longo (quando comparado com os proca-
riotas) num mundo ecologicamente heterogéneo e em
permanente mudanca («Uma explicacdao evolutiva da
sexualidade»). Poralgumarazao, excetuando os virus, os
procariotas e um punhado de eucariotas, todos os orga-
nismos se reproduzem com regularidade por via sexual.
As raras linhagens de eucariotas que enveredam por
uma vida sem sexo tendem a extinguir-se rapidamente
(Lane, 2015).

A evidéncia féssil de eucariotas dispara no Neoprotero-
zoico (1000-541 M. a.) com a evolucao de paredes celu-
lares resistentes a degradacao microbiana. A maior parte
dos grandes clados atuais de eucariotas divergiram
antes de 1000 M. a., e diversificaram-se intensamente
~800 M. a., com morfologias complexas e formas multi-
celulares, pouco antes das glaciacdes neoproterozoicas,
sob uma atmosfera mais rica em oxigénio, quando os
oceanos primitivos comecaram a CONvergir nas proprie-
dades quimicas que hoje os caracterizam (Parfrey et al.,,
2011). Asalgas ganham dominancia ecolégica, aparecem
varios grupos de protozoarios e possivelmente evoluem
os fungos. Estajanelade tempo coincide comaformacao
earutura do supercontinente da Rodinia.

A multicelularidade

A evolucao de formas coloniais é um fenémeno recor-
rente nos procariotas, nunca atingindo a complexidade
dos organismos multicelulares eucariotas, dos quais
as plantas sao ilustres representantes. A multicelula-
ridade evoluiu uma vez no grande clado dos animais,
trés vezes nos fungos e seis vezes nas algas (Niklas &
Newman, 2013). Numa primeira fase, a transforma-
cao de uma alga unicelular num ser colonial envolveu
um pequeno nimero de genes relacionados com o ciclo
celular, que posteriormente foram trabalhados pela evo-
lucao (Hanshen et al.,, 2016). Quanto menos alteracdes
genéticas envolver a evolucido de uma dada caracteris-
tica, mais provavel éa suarecorréncia.

O desenvolvimento de mecanismos de comunicacao
intercelular foi um pré-requisito para a transicao da con-
dicao colonial para modelos complexos de multicelula-
ridade. Sem comunicacao nao ha coordenacao celular.
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As células vegetais comunicam através dos plasmo-
desmos. Admite-se que os plasmodesmos evoluiram
nas ‘algas verdes’ com a multicelularidade (Lucas & Lee,
2004). A sua complexidade aumentou posteriormente
com a evolucdo dos embridfitos (plantas terrestres)
eainvasdao dosambientes terrestres. A aquisicao da mul-
ticelularidade possibilitou inovacdes no transporte,
reproducao, dispersao e na eficiéncia no uso de recur-
sos, determinantes na evolucao e dominancia ecol6-
gica das plantas terrestres. O ancestral comum de todas
as plantas terrestres era, certamente, multicelular.

Um relato simplificado da evolucao da multicelulari-
dade nos eucariotas poderia ser o que se segue. Nos
mares proterozoicos, organismos originalmente unice-
lulares por mais de uma vez falharam a separacao das
células apds mitose (citocinese). A partir de aglome-
rados instaveis de células, evoluiram seres coloniais,
com células similares e totipotentes, funcionalmente
pouco diferenciadas. As caracteristicas das primeiras
tentativas de multicelularidade determinaram a sua
extincao ou promocao porselecdo. Progressivamente, as
célulasindividuais perderam a suaautonomia evolutiva,
adependéncia mttuaaumentou e diluiram-se num todo
multicelular. Finalmente, algumas células (célulasvege-
tativas,i.e., ndoreprodutoras) deixaram de se reproduzir
em beneficio de outras (células sexuais). A partir de
organismos unicelulares, diferenciaram-se organismos
coloniais simples, dos quais evoluiram formas multice-
lulares, com numerosos tipos celulares estruturados em
tecidos e 6rgaos e células especializados na reproducao.
Aespecializacaocelularconferiuimportantesvantagens
seletivas aos seres multicelulares. Para um mesmo
nimero de células, admite-se que organismos com tipos
celulares especializados (e.g., transporte, reproducao ou
alimentacao) sao geralmente mais eficientes a extrairea
competir por recursos, e a reproduzir-se, do que os orga-
nismos pouco diferenciados a nivel celular. Em biologia,
como na economia, a especializacio tem ganhos de
eficiéncia. Mas faltam provas concludentes a corroborar
estahipdtese ... na biologia.

A hipotese da eucariofagia (eukaryophagy hypothesis) da
uma outra explicacdo convincente, mas nao universal,
e, por enquanto, insuficientemente corroborada para
a evolucdo da multicelularidade (Knoll, 2015). A capa-
cidade de consumir grandes células (eucariofagia)
evoluiu de forma independente em varios grupos
de protistas. Esta capacidade pode ter espoletado
uma corrida as armas evolutiva!* entre predadores
e presas. Os fésseis indiciam que a pluricelularidade
e o desenvolvimento de paredes celulares rijas foram
duas solucdes de protecao contra predadores protistas
unicelulares ensaiadas com sucesso pela evolucao.
Seres multicelulares, grandes, com armaduras, sao
dificeis de fagocitar e digerir. A continuidade temporal
da coevolucao entre predadores e presas acelerou
a diversificacao e a expansao dos eucariotas, e da pluri-
celularidade, no Neoproterozoico (1000-541 M. a)).

A predacdao de bactérias azul-esverdeadas por proto-
zoarios ajuda a explicar a dominancia ecolégica do fito-
plancton eucariota a partir do Neoproterozoico (Knoll,
2015). Recorde-se que os ambientes anoéxicos sao colo-
nizados por formas de vida simples, maioritariamente
por microrganismos procariotas. Até as algas macros-
copicas precisam de ambientes ricos em O,. A hipoté-
tica pressao de selecao liderada pela eucariofagia sé foi
possivel depois do aparecimento de dguas oxigenadas
ap6s o Evento de Oxidacdao Neoproterozoico, o habitat
dos primeiros ecossistemas dominados por eucariotas.

A Grypania, um estranho féssil tubular encurvado com
2mmdelargurae 10cmde comprimento, foiconsiderada
oprimeiro féssileucariotapluricelular (~1850M.a.) (Han
& Runnegar, 1992), porém, muitos autores defendem
tratar-se de um procariota colonial. Em 2008, uma
equipade gedlogos franceses descobriuno Gabao fésseis
de seres multicelulares, supostamente eucariotas, com
2100 M. a. (El Albani et al,, 2014). Dada a proximidade
temporal da Grande Oxidacao, aevolucao destas formas
foi correlacionada com um suabito acréscimo do O,
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FIGURA 46
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FIGURA 47
Relagoes evolutivas
entre os grupos
basais atuais

de plantas. Filogenia
deLeliaertetal. (2012)
eFinetetal. (2012).
[Original.]

atmosférico. A contestacao dainterpretacdo original nao
tardou; Donoghue & Antcliffe (2010) defendem que nao
pode ser rejeitada a hipdtese de os fésseis gaboneses
serem bactérias coloniais. Descartando a Grypania e os
macrofésseis do Gabao, os mais antigos seres pluri-
celulares de que h4d conhecimento provém da India
Central com ~1600 M. a. (Bengtson et al,, 2017) e da
formacao de Gaoyuzhuang, na China, com 1,560 M. a.
(Zhu et al., 2016). Os fésseis de Gaoyuzhuang mostram
que mil milhdes de anos antes da explosao cambrica,
no Mesoproterozoico, habitavam o fundo de mares
pouco profundos seres taloides, pluricelulares, algumas
linhagens com a forma de lingua, de quase 30 cm, sem
grande especializacao celular, provavelmente fotossin-
téticos e do grupo tronco* das algas vermelhas (Zhu
et al., 2016). A evolucao precoce da multicelularidade
nos oceanos é mais uma evidéncia de que a designacao
«boring billion» € inapropriada: um produto de uma visao
metazoaria do mundo.

Asalgas

As cianobactérias lideraram duas das maiores transi-
cOes evolutivas da vida terrestre: a invencao da fotos-
sintese oxigénica e a introducao da vida fotossintética
na linhagem dos eucariotas por endossimbiose (Dagan
et al., 2013). Os cloroplastos de (quase) todos os grupos
de algas®* e das plantas terrestres evoluiram a partir
de uma cianobactéria endossimbionte muito antiga,
anterior a divergéncia da maioria das linhagens atuais
de cianobactérias e a evolucao da reducao do azoto
atmosférico nas cianobactérias (Moore et al., 2019)%.
A cianobactéria evolutivamente mais préxima dos clo-
roplastos - a Gloeomargarita lithophora - é dulcaquicola;
foi, porisso, sugerido que os primeiros eucariotas fotos-
sintéticos habitaram 4guas doces antes de se aventura-
rem no mar (Ponce-Toledo etal., 2017; Lewis, 2017).

Com a aquisicdo, por endossimbiose, de um plastidio
fotossintético, os componentes organicos da célula
vegetal passaram a ser produzidos no seu interior,
a partir dos esqueletos carbonados fornecidos pela
fotossintese. A célula vegetal pdde entdao especiali-
zar-se no consumo de substancias minerais simples,

Glaucophyta

Rhodophyta (algas vermelhas)
Chlorophyta

-1 Charophyta p.p. (inc. Charophyceae)
Coleochaetophyceae

I Zygnematophyceae

Embryopsida (plantas terrestres)

capazes de penetrar na célula por absorcao - e, partindo
do principioque o FECA faziafagocitose, estacaracteris-
ticavolveu inttil. A fagocitose, ao contrario da absorcao,
é incompativel com o desenvolvimento de uma parede
celular. A autotrofia estd, portanto, a cabeca da longa
cadeia causal que explica o aparecimento de uma parede
rigida com a funcdo de proteger o protoplasto contra
predadores e ambientes hipoténicos.

Porém, a parede celular celuldsica caracteristica das
plantas verdes dificulta a excrecao de subprodutos
téxicos do metabolismo. Uma das solucdes evolutivas
encontradas pelas plantas para este problema consistiu
na sua acumulacio num vactolo, que nas células
mais velhas ocupa a quase totalidade do protoplasma
(~80%), comprimindo o citoplasma e o nucleo para
a periferia da célula. A parede celular e o vactiolo sao
apenas duas das muitas caracteristicas que diferenciam
a célula vegetal da célula animal. Além da acumulacao
de residuos, o vactolo foi trabalhado pela evolucao para
conferirrigidez estruturalas células,acumularquimicos
téxicos para os inimigos das plantas ou armazenar subs-
tancias de reserva. O vacutolo participa no processo
de alongamento celular. Nas plantas vasculares, é deter-
minante para a protecao das células contra a desidra-
tacdo. Os pigmentos que conferem cor a algumas estru-
turas da flor (e.g, pétalas) sao geralmente acumulados
emvacuolos.

A evolucao das Archaeplastida (Plantae) ocorre numa
etapa precoce da histéria evolutiva dos eucariotas.
A descoberta de uma putativa alga vermelha com ~1600
M. a. (Bengtson et al., 2017) coloca a evolucao da endos-
simbiose fotossintética no intervalo 1900-1600 M. a.,
na segunda metade do Paleoproterozoico.

Do primitivo eucariota com um plastidio fotossinté-
tico evoluiram sequencialmente os glaucéfitos, as algas
vermelhas (Rhodophyta) e as ‘algas verdes’ (Figura 47).
A fotoautotrofia e a especializacio na absorcao de subs-
tancias minerais simples forcaram a evolucao de vias
metabdlicas complexas. As novas moléculas produ-
zidas pelas algas abriram novas possibilidades evolu-
tivas aos organismos consumidores, e estao por

Plantas (Plantae)

Plantas verdes (Viridiplantae)
‘Algas verdes’
Estreptéfitos ( Streptophyta)
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detrds da evolucao dos primeiros animais complexos
no Criogénico e da sua diversificacdo no Ediacarico
(Brocks et al., 2017). Os ancestrais da maioria dos clados
atuais de animais cedo basearam o seu catabolismo
nos processos anabélicos das algas e das plantas terres-
tres que delas evoluiram.

O grupo coroa do grande clado das plantas (Archae-
plastida), consoante foi definido no volume I, é consti-
tuido por glaucofitos (Glaucophyta) + algas vermelhas
(Rodophyta) + plantasverdes (= Viridiplantae). As ‘algas
verdes’ mais as plantas terrestres constituem as plantas
verdes ou Viridiplantae, um clado com mais de 500 000
espécies (Govaerts, 2001; Guiry, 2012). A datacao do Pro-
terocladus antiquus, a mais antiga alga verde conhecida
(Tang et al., 2020), coincide com as estimativas molecu-
lares de Parfrey et al. (2011) - c¢. 1000 M. a. (transicao do
Meso para o Neoproterozoico). E muito provavel que as
‘algas verdes’ tenham evoluido em ambientes dulcaqui-
colas porque as algas” mais primitivas - os glaucéfitos
- habitam 4guas doces. Os glaucéfitos sao um pequeno
grupo de algas dulcaquicolas com um tipoarcaico de clo-
roplastos que mantém uma delgada parede de peptido-
glicano (um constituinte fundamental da parede celular
das eubactérias), um residuo evolutivo da bactéria azul-
-esverdeada endossimbionte. Este legado evolutivo
foi também detetado no briéfito modelo Physcomitrella
patens (Funariaceae). A via biossintética dos peptidogli-
canos estd ausente nas angiospérmicas, admitindo-se
que tenha sido perdida nas primeiras fases da evolucao
das plantas com flor (Hirano etal., 2016).

A fotossintese disseminou-se novamente nos eucariotas
via endossimbiose, desta feita envolvendo a captura
quer de ‘algas verdes’ quer de algas vermelhas por
protistas nao fotossintéticos (Keeling, 2010). A retencao
de uma alga verde ou vermelha é um evento de endos-
simbiose secundaria. Dois conhecidos grupos de algas,
as algas castanhas (Phaeophyceae, SAR) e as diatoma-
ceas (Diatomea, SAR), herdaram os seus cloroplastos
de uma alga vermelha ancestral por endossimbiose
secunddria. As ‘algas verdes’ desempenham o papel de
parceiro autotréfico nas euglenas fotossintéticas e nos
dinoflagelados verdes. As Glaucophyta, as ‘algas verdes’
e as algas vermelhas sao plantas; as algas castanhas, as
diatomaceas, as euglenas e os dinoflagelados, e muitos
outros grupos de algas, ndo. Os cloroplastos tém uma
ancestralidade comum, sao monofiléticos; os seres
fotossintéticos, nao.

A importancia ecolégica das algas atuais é maxima
nos oceanos (Figura 48). As algas castanhas, as algas
vermelhas e as diatomaceas tém um papel funda-
mental no ciclo do carbono: as algas vermelhas e asalgas
castanhas dominam as associacdes de algas marinhas
litorais (=intertidais) e sublitorais (=neriticas), eas diato-
maceas sao determinantes no funcionamento de muitas
comunidades fitoplancténicas. As diatomdceas estao,

muito provavelmente, na origem da maior parte
dos depésitos de petréleo e gas natural.

As ‘algas verdes’ habitam preferencialmente
aguas doces, mas também podem ser encontradas
nos oceanos, em ambientes hipersalinos ou na super-
ficie do solo. S3o o elemento autotréfico da maioria
das simbioses liquénicas; o elemento heterotréfico é um
fungo, geralmente um ascomiceta. Os liquenes nao
sao plantas! Embora ndo sejam o grupo de algas mais
diverso em espécies, as ‘algas verdes’ (= Chlorophyta
+ ‘Charophyta’) apresentam uma imensa variedade
de formas e niveis de complexidade. Existem ‘algas
verdes’ unicelulares e multicelulares, coloniais ou fila-
mentosas, simples ou ramificadas. O corpo das formas
multicelulares designa-se por talo!®. Nestas plantas,
o talo é uma estrutura mais ou menos complexa, sem
raizes, caules ou folhas, com areas especializadas
na producao de células sexuais. O corpo das ‘algas verdes
carofiticas’, atingiu, como se vera, uma assinalavel
complexidade. O ancestral de todas as plantas terrestres
radica nas ‘algas verdes” as plantas terrestres sao «algas
verdes»adaptadas aos ambientes terrestres.

Os estreptofitos

A divergéncia entre os dois grandes grupos de ‘algas
verdes’ - os clordfitos e os estreptéfitos -, colocada
no intervalo 890,9-629,1 M. a. (do final do Ténico ao
Criogénico) por Morris et al. (2018), podera ser uma
consequéncia da primeira glaciacdo do Criogénico,
a Terra Bola de Neve Sturtiana. Os cloréfitos prova-
velmente evoluiram em condices limitantes de luz,
sob o gelo; os estreptéfitos multiplicaram-se em aguas
doces, livres, na superficie do gelo, e para tal adotaram
um novo sistema de fotossintese, novos reguladores
de crescimento e outras adaptacdes a meios subaéreos
ou terrestres (Wang et al., 2020) que viriam a ser muito
Uteis aquando da colonizacio da terra firme (Becker,
2013). Os periodos glaciares sdo por natureza secos.
Foi proposto que o tGltimo periodo frio do Criogénico -
aglaciacdao de Gaskiers (inicio~580 M. a.) - foi o estimulo
necessario para os estreptéfitos darem inicio a coloni-
zacao daterra firme (Becker, 2013).

Entretanto, a vida multicelular aproveitou a oportu-
nidade oferecida pela oxigenacao da atmosfera e dos
mares, porque era ja suficientemente sofisticada para
poder evoluir em tipos ainda mais complexos. A medida
que a pO, crescia, evoluiram formas animais cada
vez maiores, mais rapidas e inteligentes, e as cadeias
troéficas complexificaram-se com varias categorias
de predadores e presas. Os primeiros animais moveis
e macroscopicos surgem no final do Ediacarico
(~575-565M. a) (Chen et al, 2015). A complexifi-
cacdo da vida no Neoproterozoico (1000-541 M. a.)
culminou numa diversificacao explosiva dos metazoa-
rios (animais) nos oceanos (540-520M. a.), que assinala
o inicio do periodo Cambrico (541-~485 M. a.) e da era



FIGURA 48

Paleozoica (Chen et al.,, 2015). Fila como os moluscos
ou os vertebrados emergiram a partir de grupos animais
mais simples, hoje extintos, e radiaram intensamente.
A importincia do periodo Cimbrico na diversificacao
dos animais é tao grande que é corrente a designacao
de explosao cambrica (cambrian explosion). A invasao
daterrafirme, primeiro pelas plantas e em seguida pelos
animais, ocorreu, provavelmente, no final do Cambrico
ou no inicio do Ordovicico. Como adiante se explicita,

Algumas algas do litoral de Portugal continental.
A) Cloréfitos (Chlorophyta): Cladophora sp. (Cladophoraceae) combolhas de oxigénio produzidas pela

fotossintese.

B) Algas castanhas (Heterokontophyta, Phaeophyceae): Bifurcaria bifurcata (Sargassaceae) comalgas verdes Ulva

lactuca, «alface-do-mar»,em fundo (Chlorophyta, Ulvaceae).
C) Algas vermelhas (Rodophyta): Corallina elongata (Corallinaceae).

[Fotos: Carlos Aguiar.]

as plantas terrestres diversificaram-se intensamente
no Devonico (~419-359 M. a): com propriedade, pode
falar-se de uma explosao devonica dos embridfitos.
As explosdes cambrica e devénica foram periodos
de imensa criatividade evolutiva: mas ao mesmo tempo
que evolufam novas formas de vida, muitas outras eram
destruidas.
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AS PLANTAS TERRESTRES

ESTREPTOFITOS. A ALGA VERDE ANCESTRAL
DAS PLANTAS TERRESTRES

Inovacoes evolutivas nalinhagem verde
e nos estreptofitos

Do stock ancestral das plantas verdes, hoje extinto,
divergiram dois grandes clados: os cloréfitos e os estrep-
tofitos (Leliaert et al, 2012). Os cloréfitos incluem,
entre outras ‘algas verdes’, a conhecida alface-do-mar
(Ulva lactuca, Ulvaceae) (Figura 48A). Os estreptéfitos
comportam um grupo heterogéneo de algas dulcaqui-
colas - os ‘caréfitos’ (Charophyta) - e as plantas terres-
tres®. Os cloroéfitos, os estreptoéfitos algais e as plantas
terrestres tém em comum cloroplastos com tilacoides
organizados em grana, clorofilaa e b, reservas de amido
e paredes celulares celulésicas (Simpson, 2010). Estas
caracteristicas estao ausentes dos glaucofitos e das algas
vermelhas. Pese embora a enorme heterogeneidade
morfoldgica, as sinapomorfias dos estreptofitos sao
vastas (Quadro 3).

Os ‘car6fitos’, o grado algal dos estreptofitos,
compreendem desde pequenas algas unicelulares
flageladas (grupo basal das Mesostigmatophyceae),
a algas filamentosas multicelulares nao ramificadas
sem crescimento apical (Klebsormidiophyceae e a
maioria das Zygnematophyceae), e algas multicelu-
lares com talos ramificados de crescimento apical
(grupos mais derivados das classes Charophyceae
e Coleochaetophyceae) (Figura 47). A enorme variacao
daestruturado corpo dos ‘caréfitos’ mostra que as carac-
teristicas exclusivas (sinapomorfias) dos estreptoéfitos
evoluiram escalonadamente ao longo do tempo. Da
leitura do Quadro 3, percebe-se que muitas das carac-
teristicas que associamos aos embridfitos, e que condi-
cionamasuaformae funcio, foram herdadas do caréfito
ancestral. A sua sequéncia evolutiva é muito debatida.
Uma hipétese plausivel é a que se segue (Graham et al.,
2000): 1) parede celular celulésica; ii) corpo multicelular;
iii) fragmoplasto; iv) plasmodesmos; v) células meris-
tematicas em posicao apical; vi) ramificacao (prolife-
racao celular apical); vii) corpo tridimensional; viii)
divisao celular assimétrica; ix) especializacao celular; x)
retencao do zigoto, e xi) placenta.

Evolucao do corpo dos ‘caréfitos’ multicelulares

Alocalizacdo das células com capacidade meristematica
e a orientacdo das divisdes celulares (planos de corte)

determinam a forma das plantas multicelulares.
Os grupos basais de ‘car6fitos’ e as Zygnematophyceae
sdo unicelulares ou, se pluricelulares, filamentosos
nao ramificados. Nas algas filamentosas nao ramifi-
cadas, as células dividem-se segundo um plano de corte
perpendicular ao sentido do maior comprimento.
Nas Charophyceae e Coleochaetophyceae, a divisao
celular esta concentrada em células em posicao apical,
uma importante caracteristica retida pelos embriéfitos.
Estas células dividem-se num ou em dois planos orto-
gonais, dando origem, respetivamente, a estruturas
filiformes (nas Charophyceae) ou taloides (= planares,
nas Coleochaetophyceae). Abaixo do apice ocorrem

FIGURA 49

Quatro personagens-
-chave do estudo
daevolucdaodas
plantasterrestres.
A) Frederick Orpen
Bower (1855-1948).
B) Walter
Zimmermann (1892-
-1980).

C) George Ledyard
Stebbins, Jr.(1906-
-2000).

D) Karl Niklas (1948-).
[Fotos de origens
diversasdeuso
comum.]



células que se dividem assimetricamente (dao origem
a células-filhas desiguais) segundo varios planos
de divisao, que tém a funcao de diferenciar ramificacoes
ou estruturas reprodutivas (gametangios). Portanto,
os car6fitos nao tém verdadeiros meristemas apicais.
O alongamento dos gametoéfitos dos ‘bridfitos’ e do
espordéfito de plantas vasculares faz-se, essencialmente,
pelas extremidades em verdadeiros meristemas apicais.
No esporéfito dos ‘bridfitos’, este processo depende

QUADRO 3

Principais aquisicSes evolutivas (apomorfias) das Streptophyta (autores
diversos)

AQUISICAO DESCRICAO E COMENTARIOS

EVOLUTIVA

Multicelularidade

Evoluiu de formaindependente em mais de um
grupo de Streptophyta.

Células
meristematicas
apicais (crescimento
apical)

As células com capacidade meristematicaem
posicdo apical e,implicitamente o crescimento
apical, sdo caracteristicas partilhada pelas
Charophyceae, Coleochaetophyceae e
embriéfitos. Como se explica no texto, as carofitas
nao tém verdadeiros meristemas apicais.

Talo complexo

Talo ramificado, com células especializadas e
tecidos comarranjos tridimensionais de células
resultantes de divisoes celulares ao longo

de mais de um plano, 2 nas Charophyceae e
Coleochaetophyceae, 3 oumais nos embridfitos.

Esporopoleninae
outros polimeros
complexovs

A esporopolenina é o polimero bioldgico
conhecido mais resistente a degradacao fisico-
quimica e bioldgica. Nos caréfitos mais avancados
(Charophyceae, Coleochaetophyceae e
Zygnematophyceae) foram detetadas substancias
precursoras dalenhina.

Sistema citocinético
comfragmoplasto

Nos estreptéfitos mais avancados - Charophyceae,
Coleochaetophyceae, pelo menos algumas
Zygnematophyceae e nos embrio6fitos -forma-se
um fragmoplasto na citocinese, i.e., um sistema
complexo de microt(bulos e outras estruturas
celularesemtorno do local por onde se irdo separar
as duas células filhas. A citocinese corresponde a
divisdo do citoplasma ocorrida no final da tel6fase
(Gltima etapa da mitose).

Parede celular
baseadaem
polissacarideos

As paredes celulares dos caréfitos mais avancados
e dos embridfitos tém caracterfsticas estruturais

e composicdo similares e uma origem evolutiva
comum.

Plasmodesmos
complexos

Canais microscopicos que conectam o simplasto
de células vizinhas. Ainformacao sobre a presenca
de plasmodesmos em Coleochaetophyceae é
contraditéria. Provavelmente secundariamente
ausentes nas Zygnematophyceae. Os
plasmodesmos provavelmente evoluiram a

par comamulticelularidade nas algas ‘verdes’.
Caracteristica herdada pelos embriéfitos a partir
do estreptéfito ancestral.

Sistemas complexos
dereproducdo

Orgaos especializados na formacao de
gametas (gametangios) e oogamia. Comuns
as Charophyceae e Coleochaetophyceae.
Caracteristicas herdadas pelos embriéfitos.
Supbe-se que as Zygnematophyceae sao
secundariamente isogamicas.

Novos sistemas
enzimaticos e novas
vias bioquimicas e
sistemas de regulacdo

E.g.,umnovotipo de fotorrespiracdo adaptado a
baixapCO, e elevada pO, (indispensavel navida
terrestre) e a biossintese de varios reguladores de
crescimento (e.g. auxinas e dcido abcisico)

Placenta

As Charophyceae e as Coleochaetophyceae
possuem células especializadas na transferéncia
de nutrientes entre a plantamae e a oosferaou o
zigoto. Estas células estdo na origem da placenta
nos embriéfitos.

Retencao e protecdao
do zigoto

As Charophyceae e as Coleochaetophyceae
protegem o zigoto no interior do gametéfito
durante um perfodo de tempo variavel. Esta
caracteristica serviu como ponto de partida
daevolucao daalternancia de geracdes.

do grupo taxonémico («As plantas terrestres nao vascu-
lares atuais»).

Ao contrario dos ‘caréfitos’, as plantas terrestres siao
maioritariamente constituidas por tecidos tridimen-
sionais (as trés dimensdes com mais de uma célula
de espessura), produzidos por divisdes assimétricas,
de orientacdo variavel. E provavel que as primeiras
plantas terrestres partilhassem estas propriedades,
porque a tridimensionalidade reduz a relacdo super-
ficie/volume e, por essa via, as perdas de aguas por
transpiracao. A producao de tecidos tridimensionais
€ mais um dos pré-requisitos para a terrestrializacao
(Armstrong, 2014).

Enquanto os meristemas apicais dos gametofitos
de fetos e ‘bridfitos’ compreendem uma tnica célula
inicial, os tecidos esporofiticos das plantas vasculares
tém origem em mais de uma célula inicial. Meristemas
mais complexos, com mais células com capacidade
meristematica, produzem tecidos mais rapidamente.
A evolucido do crescimento 1-2D dos cardfitos para 3D
nas plantas terrestres € de algum modo recapitulada
no desenvolvimento dos musgos durante a transicao
do protonema para o gametéfito folhoso (Figura 53)
(Harrison et al., 2017). As células do protonema tém,
como em muitos ‘caréfitos’ evoluidos, apenas um
plano de corte.

Os carofitos mais evoluidos mostram ja alguma espe-
cializacao celular. As Charophyceae, por exemplo, dife-
renciam pequenas radiculas que prendem as plantas
ao substrato. Este grupo e as Coleochaetophyceae
produzem um esboco de placenta, posteriormente
herdado pelos embridfitos, constituido por células
haploides especializadas na funcao de alimentar
o0 zigoto que evoluiram, nos embridfitos, em placentas
complexas (Graham et al., 2000)

A comparacao dos genomas da alga Klebsormidium
flaccidum (Klebsormidiophyceae) com os das plantas
terrestres mostrou que as distdncias genéticas entre
os ‘cardfitos’ e as plantas terrestres sdo relativamente
pequenas (Hori et al, 2014). A transicao evolutiva
de algas pluricelulares haplontes sem crescimento
apical, similares ao K. flaccidum, primeiro em algas fila-
mentosas com crescimento apical, depois, a evolucao
de ‘bridfitos’ talosos haplodiplontes (com toda a maqui-
naria reprodutiva que os caracteriza) nao envolveram
mudancas genéticas profundas.

A ‘algaverde’ ancestral das plantas terrestres

Ha mais de um século que as Charophyceae sao consi-
deradas o grupo irmao, i. e., o grupo filogeneticamente
mais préximo das plantas terrestres. As caroficeas sao
algasdedguadoce deassinalavel dimensao (macrofitos).
Produzem um talo (corpo) tridimensional (com tecidos
1-2D) e ramificado, complexo, com nés (nos quais se
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inserem as ramificacOes) e entrends, e alongam-se pelas
extremidades. Os entrends sao constituidos por uma
Gnica célula cenocitica (com varios nicleos) de grande
dimensao. Possuem um ciclo de vida haplonte ooga-
mico. O gametoéfito gera grandes gametas @ (oosferas)
imoéveis no interior de gametangios @ especializados
(ntculas) e gdmetas g (anterozoides) pequenos ciliados
e méveis em gametangios ¢ (glébulos) (Figura 50). As
niculas e os glébulos sao estruturas pluricelulares tri-
dimensionais, funcionalmente similares, e certamente
homoélogas, respetivamente, dosarquegénios e dosante-
ridios das plantas terrestres (Niklas & Kutschera, 2010).
Ao contrario das plantas terrestres, os gametangios @
das caroficeas contém mais do que uma oosfera. Apds a
singamia, forma-se um zigoto diploide com uma parede
de esporopolenina, o o4sporo, resistente a secura e ao
frio. Numa antecipacao do que ocorre nas plantas ter-
restres, o zigoto é temporariamente retido e alimentado
na planta maternal por células com a funcao de placenta.
Depois de um periodo de tempo variavel, o zigoto sofre
meiose e da origem a quatro-oito células haploides, que
abandonam a planta mae e reiniciam o ciclo de vida com
aformacao de novos gametoéfitos (Bennici, 2008).

Wodniok et al. (2011) questionaram a hipétese da
caroficea ancestral e, com base em dados moleculares,
propuseram que as Zygnematophyceae, uma classe
de ‘cardfitos’ dulcaquicolas unicelulares ou filamen-
tosos, a qual pertencem as conhecidas algas do género
Spirogyra, sao o grupo irmao dos embriéfitos (Figura
51). Esta hipétese foi suportada por estudos posteriores
(Wickett et al., 2014). As Zygnematophyceae sao isoga-
micas, por isso é provavel que em algum momento
da sua histéria evolutiva tenha ocorrido uma simpli-
ficacdo da sua biologia reprodutiva, primitivamente
oogdamica. O mesmo terd acontecido com a ramificacao,
a retencao do zigoto e os plasmodesmos. A evolucao
independente de caracteristicas tdo complexas num
ancestral das Coleochaetophyceae e Charophyceae e na
Zygnematophyceae ancestral dos embri6fitos € pouco
parcimoniosa e, por isso, implausivel. A simplificacao
das Zygnematophyceae é mais uma evidéncia de que a
complexidade n3o é uma inevitabilidade em biologia
da evolucio (v. «Algumas caracteristicas do processo
evolutivo»). A nivel celular, as similaridades entre as
Zygnematophyceae e os embridfitos sao mais claras. As
Charophyceae sao cenociticas; as Zygnematophyceae,
como as plantas terrestres, sao verdadeiramente
multicelulares (Leliaert et al., 2012; Zhong et al., 2015).
Em alternativa, é possivel que as plantas terrestres
partilhem, afinal, uma ancestralidade comum com as
Zygnematophyceae e as Coleochaetophyceae (Finet et
al., 2012).

Pré-adaptacdes dos ‘carofitos’ avidaterrestre
Os grupos mais derivados dos ‘caréfitos’ atuais

possuem, em comum com os embridfitos, seus descen-
dentes, um leque alargado de caracteristicas vantajosas

FIGURA 50

Morfologiade Charophyceae. A) Charasp.;N.B., pluricelularidade, e ndculas
emdiferentes estadios de maturagdo. B) Chara aspera (Charales, Charophyta):
1.habito, N.B.,rizoides; 2. plantacomndculas; 3. 06sporo; 4. nicula,e 5. glébulo;
cadabarrarepresenta0,2 mm. [A) Fotografia cortesiade Lufs Guilherme Sousa,
Univ. Evora.B) 1-3de Krause (1997) e 4-5 de Dambska (1964).]



FIGURAS1
Morfologia

de Zygnematophyceae.
Reproducdo sexual
em Spirogyrasp.
[Wikimedia
Commons.]

para lidar com habitats terrestres (Quadro 3). A parede
celular dos ‘caréfitos’ é mais rigida que a das restantes
algas, adequada a suportar estruturas pluricelulares
em ambientes terrestres (Harholt et al., 2016). Algumas
espécies de caroficeas até dispdem de rizoides (estru-
turas analogas mas menos eficientes que as raizes).
A biossintese de alguns reguladores de crescimento,
indispensaveis na coordenacdo do desenvolvimento
das plantas terrestres, evoluiu nos ‘caréfitos’ (Hori et al.,
2014). Biopolimeros complexos conferem-lhes resis-
ténciaaosraios UV (precursoresdalenhinaeesporopole-
nina) e a dissecacao (esporopolenina). Alguns dos genes
envolvidos naresisténciaao stresse ambiental, em parti-
cular a dessecacao, partilhados por Zygnematophyceae
e ‘bridfitos’, foram adquiridos por uma alga estreptéfita
ancestral por via horizontal de uma bactéria do solo
(Chengetal., 2019).

Aesporopolenina é o polimero bioldégico maisresistente
a degradacao fisico-quimica e bioldgica de que se tem
conhecimento. Protege da dessecacao, de temperaturas
extremas, da abrasdo, do ataque de microrganismos
e dos raios UV. A esporopolenina revestia inicialmente
o zigoto das ‘caroficeas’, que foi posteriormente deslo-
calizada paraa parede dos esporos das plantas terrestres
e, mais tarde, para o pdlen das plantas com semente.
A evolucido da lenhina é discutida no ponto «Evolucao
do sistema vascular. A lenhinax.

Como explicar este conjunto tao vasto de pré-adapta-
coes (sensu Darwin) a vida terrestre nos grupos mais
derivados de ‘car6fitos’? Parte destas pré-adaptacdes
foram certamente adquiridas no Criogénico, aquando
da dicotomia cloréfitos-estreptéfitos. Uma hipotese,
parcialmentealternativa, pressupde que osantepassados
comuns dos ‘caréfitos’ mais derivados e dos embriéfitos
evoluiram em terra firme (Harholt et al.,, 2016). Alguns
grupos de ‘caréfitos’ mantiveram-se até hoje como algas

terrestres ou semiterrestres, de que sao exemplo os
mantos de Klebsormidium (Klebsormidiophyceae) que
cobrem os muros nas areas temperadas do Noroeste
de Portugal e da Europa Ocidental. A linhagem dos
‘caréfitos’ ancestrais diretos dos embridfitos sofreu uma
amplificacao do espordfito - adquiriu um ciclo de vida
haplodiplonte - e prosseguiu a sua histéria evolutiva em
terra firme. Outros grupos retornaram aos ambientes
dulcaquicolas, equipados com adaptacdes acrescidas a
vida terrestre; e.g., Charophyceae, Zygnematophyceae
e Coleochaetophyceae. Os ancestrais carofiticos
imediatos dos embridfitos extinguiram-se, talvez por
nao conseguirem competir com os seus descendentes,
deixandoumenorme hiatoevolutivonabiotaatualentre
as algas e as plantas terrestres. A complexa morfologia
que permite aos vertebrados ou aos insetos viverem em
terra firme evoluiu no mar (e.g, apéndices, membros,
olhos, etc.); a histéria nos embriéfitos fez-se no mar, em
aguas doces, na superficie dos gelos e em terra firme.

De qualquer modo, tendo em consideracao a ecologia
dos ‘cardfitos’ atuais, o tronco ancestral de que
descendem era provavelmente dulcaquicola. As plantas
terrestres que suportam a presenca de elevadas concen-
tracoes de sal na 4gua do solo, as plantas ditas haldfilas,
sdo adaptacOes secundarias recentes a areas costeiras
ouadesertos salgados (Breckle, 2002).

AS PRIMEIRAS PLANTAS TERRESTRES
O ambiente terrestre
Condicoes ambientais paraaterrestrializacao

As paisagens terrestres emersas mantiveram-se nuas,
tao desoladoras como um deserto, durante mais
de 4 000 M. a., em cerca de sete oitavos da historia
do planeta Terra. Embora as cianobactérias, as algas e,
muito mais tarde, no Cambrico/Ordovicico, as plantas
terrestres nao vasculares tenham habitado estes
espacos, o seu grau de cobertura foi sempre escasso.
A cor esmeralda que mancha a Terra vista do espaco
érecente.

A transicao das plantas de 4guas doces pouco profundas
para ambientes terrestres - a terrestrializacao - é um
dos momentos-chave da historia da vida; nao s6 condi-
cionou a histéria evolutiva do clado das plantas, como
redesenhou as caracteristicas da atmosfera, dos oceanos
e dos continentes. A reboque das plantas terrestres,
evoluiram todos os grupos animais atuais nao aquaticos
e 0s grupos animais que retornaramaagua (e.g., cetaceos
e insetos aquaticos), porque a produtividade primaria
dasplantas terrestres nao tem paralelo nos ecossistemas
terrestres.

A terrestrializacdo so6 foi possivel porque as condicoes
ambientais mudaram, primeiro no Paleoproterozoico
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com a grande oxidacao e, depois, no final do Neoprote-
rozoico, com o Evento de Oxidacao Neoproterozoico.
Sem uma atmosfera oxigénica e uma camada de ozono
a bloquear os raios UV, a vida complexa em terra seria
impossivel. Como se referiu antes, foi proposto que a
altima glaciacdo criogénica foi o estimulo necessario
para os estreptofitos se aventurarem em terra (Becker,
2013). O processo de terrestrializacdo comecou, talvez,
ha quase 600 M. a. Todas as linhagens de Viridiplantae
envolvidas na terrestrializacdo pertencem ao grupo
dos estreptoéfitos. Das varias tentativas de colonizacao
da terra firme, s6 uma teve sucesso: o clado das plantas
terrestres.

Um novo ambiente seletivo

Asplantas terrestres surgiram uma Ginicavez na histéria
da vida terrestre — sao monofiléticas —, talvez no Leste
do grande continente da Gonduana (Gerrienne et al.,
2016). Sete caracteristicas criticas do habitat terrestre
condicionaram profundamente a evolucao das plantas
terrestres:

- Aescassez ciclicade dgua;

+ A concentracao do CO, e O, noar e nos nutrientes
minerais em substratos rochosos ou no solo (as algas
consomem gases e nutrientes dissolvidos na agua);

- Um novo meio de suporte, que implicou uma sujeicao
aos efeitos da gravidade (adgua que suportavaas algas
foi substituida por um substrato rochoso em contacto
direto com o ar);

- Partes do corpo das plantas expostas a condicoes
ambientais muito distintas (e.g, luz, humidade, rugosi-
dade do suporte);

- Aineficiéncia dadgua como vetor de dispersao
em meio terrestre;

- A exposicaoaradiacoes mutagénicas (raios UV),ainda
que mitigadas pela camada de ozono;

- Instabilidade espacial e temporal das caracteristicas
dos habitats terrestres (e.g., flutuacoes e sazonalidade
datemperatura e da humidade).

Os caracteres que distinguem as plantas terrestres
das ‘algas verdes’ estdo direta ou indiretamente envol-
vidos na resolucao dos desafios evolutivos criados pelos
habitats terrestres (Quadro 4). A evolucdao de substan-
cias protetoras contra as radiacdes UV e de um corpo
tridimensional foi discutida anteriormente («Evolucao
do corpo dos “caréfitos” multicelulares»). As adapta-
cOes ecofisioldgicas a falta de dgua e a disponibilidade
de nutrientes sdo referidas, respetivamente, nos pontos
«Poiquilo-hidria vs. homeo-hidria» e «A nutricao
vegetal na terra firma». O ciclo haplodiplonte, o esporo
e o embrido sao abordados em seguida («Evolucao
da haplodiploidiay).

Evolucao da haplodiploidia
Ateoriaantitéticade F. O. Bower

A proveniéncia algal das plantas terrestres foi teorizada
pelaprimeiravez por L. Celakovsky (1834-1902), no final
do século XIX, e aprofundada na teoria antitética
doinglés F. O. Bower (1855-1948) (Figura 49A), no inicio
do século XX (Bennici, 2008). Bower (1908) propds
que as plantas terrestres tiveram origem em ‘algas
verdes’ multicelulares de ciclo de vida haplonte seme-
lhante ao das Charophyceae. Bower sugeriu que, numa
primeira fase da evolucao das plantas terrestres, o zigoto
teria ficado retido na planta mae. Antes ou depois
da retencao do zigoto, a meiose deu origem a células
de resisténcia, os esporos, supde-se, com a transferéncia
da producdo de esporopolenina da parede do zigoto

QUADRO4
Principais aquisicdes evolutivas (apomorfias) das primeiras plantas
terrestres (autores diversos)
AQUISICAO EVOLUTIVA

Novos mecanismos
bioquimicos e genéticos

DESCRICAO E COMENTARIOS

E.g.,acumulacdo de substdncias protetoras
contra os efeitos dos raios UV (e.g.
esporopolenina e cutina); sistemas de
reparacao do ADN mais avancados.

Novas adaptacdes
ecofisiolégicas

E.g, osmoregulacdo mais avancada; tolerdncia
ou prevencdo da dessecacdo, toleranciaao
congelamento e resisténciaao calor.

Simbioses radiculares O estabelecimento de simbioses com fungos
micorrizicos arbusculares facilitou a captura

de nutrientes nos novos ambientes terrestres.

Meristemas apicais de
maior complexidade

Presenca de meristemas apicais
tridimensionais constituidos por pequenas
células.

Comtecidos tridimensionais. Inicialmente
prostrado e rente ao solo (talo), com ousem
rizoides (estruturas analogas araizes); depois
com rizoides, cauloides e filidios, ereto ou
prostrado. Ainda mais complexo nas plantas
vasculares.

Corpo de maior
complexidade

Revestimento poruma
cuticula mais ou menos

Aindafina eincompleta nos ‘briéfitos’. Um
polimero lipidico, a cutina, é o mais conhecido

espessa constituinte da cuticula.

Estomas Poros complexos por onde se realizam
todas gasosas com o exterior; ausentes nas
hepéticas (Marchantiidae).

Esporos Evolucdo do esporo,um novo tipo de célula

reprodutorarevestida por esporopolenina, e
resistente a dessecacdo e as radiacdes UV.

Complexificacdo do
sistemareprodutivo

Anteridios (6rgdos produtores de gdmetas
d) e de arquegdnios (6rgdos produtores de
gametas @) complexos (secundariamente
reduzidos nos grupos mais evoluidos, e.g.,
plantas comflor). A diferenciacdo do esporo
trouxe consigo um novo tipo de 6rgao
reprodutor: o esporangio.

Esporéfito multicelular,
ciclo de vida haplodiplonte
ealterndncia de geragoes

Envolveuaretencao do zigoto pelo
gametdfito (haploide), a suamultiplicacdo
por mitose e a diferenciacao de um esporéfito
(diploide). Esta é a grande caracteristica
definidora das plantas terrestres porque,
tanto quanto se sabe,a geracdo diploide

dos caréfitos é exclusivamente unicelular
(reduzida ao zigoto).

Embrido O embrido é um esboco de espordéfito

com origem no zigoto. Nos ‘briéfitos’ e
‘pteridéfitos’ forma-se nos arquegénios,

nas plantas com semente nointerior dos
primérdios seminais. Os embrides sdo
protegidos por estruturas especializadas;e.g.,
tegumento da semente.




para a parede do esporo (Strother, 2016). Neste ponto
da evolucao, o ancestral das plantas terrestres dispunha
de um corpo tridimensional haploide e dispersava-se
poresporos resistentes, diferenciados dois ou quatro por
meiose do zigoto diploide.

A evolucao do esporo, concretamente de meiésporos,
precedeu, entio, a evolucio do esporéfito. E possivel,
também, que a diferenciacao do esporoéfito tenha sido
precedida pela evolucdo de um gametoéfito taloide,
com tecidos tridimensionais (Strother, 2016). Em
seguida, tera ocorrido o momento-chave da evolucao
do ciclo haplodiplonte: o zigoto adquiriu a capacidade
de se dividir por mitose (divisOes mitdticas pds-zi-
goticas). Consequentemente, verificou-se um atraso
na meiose que mudou de uma posicao pés-zigdtica para
uma posicao pré-espérica. A amplificacao por mitose
do zigoto gerou um embrido? que, por sua vez, se desen-
volveu num esporéfito multicelular (fase diploide).
A regeneracao do gametdfito fazia-se pela germinacao
de um esporo; o zigoto converteu-se na primeira célula
doespordfito. O gametoéfito especializou-se na producao
de gametas e o espordéfito na producdo de esporos. Em
resumo, as plantas terrestres sao um resultado direto
da intercalacao de uma fase multicelular diploide num
ciclo de vida haplonte, sendo o gametéfito evolutiva-
mente anterior ao esporofito.

Em termos moleculares, o genoma passou a codificar
dois programas de desenvolvimento (ontogenias), um
para o gameto6fito e outro para o esporéfito, cada um
sujeito a pressodes de selecdo especificas. A fertilizacao
e a meiose sao momentos (chekpoints) em que estes
programasse substituem (Horst & Reski, 2016). Asredes
genéticas que governam o novo corpo diploide foram
recrutadas de genes algais. Parte destes genes estava
envolvida na ontogenia do corpo gametofitico (Yip et al.
cit. Horst & Reski, 2016).

O desenvolvimento do ciclo haplodiplonte implicou
a alternancia de dois tipos de organismos: o gametofito
(com n cromossomas) e o esporéfito (com 2n cromos-
somas). Novamente de acordo com Bower, a amplifi-
cacao do esporofito e, implicitamente, o desenvolvi-
mento de um ciclo haplodiplonte heteromorfico teriam
precedido ou imediatamente sucedido a adaptacao aos
habitats terrestres. Nas primeiras etapas da histéria
evolutiva das plantas terrestres, o esporéfito era mais
ou menos fugaz e nutrido pelo gametéfito. Mais tarde,
nas plantas vasculares, os papéis invertem-se: o espo-
réfito passa a ser a geracao dominante. O esporoéfito
alcanca uma independéncia fisiologica total e o game-
téfito passa a estar dependente da protecio e nutricao
do espordfito (v. sequéncia na Figura 62). O Aglaophyton
(c. 410 M. a., Devoénico Inferior) representa uma etapa
intermédia, em que o corpo do gametdfito e o do espo-
réfito eram auténomos e de complexidade equivalente
(Figura 61-A).

A teoria antitética de F. O. Bower é suportada pela
evidéncia féssil e genética (Haig, 2008; Niklas &
Kutschera, 2010; Gerriene & Gonez, 2011). O ciclo haplo-
diplonte estd também presente nas algas castanhas
(Heterokontophyta, Phaeophyceae) e em alguns grupos
de ‘algas verdes’ (e.g, Ulva e Cladophora), ndo sendo,
em ambos os casos, homélogo do ciclo de vida haplodi-
plonte das plantas terrestres.

Razoes evolutivas e vantagens da haplodiploidia

Recordemos que nos eucariotas sexuados, consoante a
extensao e a complexidade das fases diploide e haploide,
se reconhecem trés tipos fundamentais de ciclo de vida:
i) haplonte; ii) diplonte, e iii) haplodiplonte (volume I).
Nos metazoarios, esta fixado o ciclo diplonte. Nas algas
o ciclo de vida é variavel e tem valor taxonémico. As
plantas terrestres sao haplodiplontes. Tamanha diver-
sidade significa que, em funcao do ambiente seletivo,
a evolucao promoveu a fase haploide, a fase diploide
ou ambas (Otto & Gerstein, 2008). Centremo-nos
portanto nas plantas terrestres e nos seus ancestrais
algais haploides e tentemos responder a uma pergunta
fundamental da biologia evolutiva: qual a razao de ser
evolutiva da haplodiploidia?

As células haploides dos ancestrais algais das plantas
terrestres tém uma maquinaria bioquimica menos
pesada, mais barata em massa e em energia.
Consequentemente, além de crescerem e de se multi-
plicarem com rapidez, s3o mais pequenas e tém uma
elevada relacao superficie/volume. De acordo com
a hipotese da poupanca de nutrientes (nutrient-spa-
ring hypothesis), uma grande superficie em relacao ao
volume é vantajosa em ambientes pobres em nutrientes
porque aumenta a eficiéncia da sua absorcao (Lewis cit.
Qiuetal, 2012). A abundancia de seres de ciclo haplonte
em meios aquaticos corrobora esta hipétese. A domi-
nancia da fase haploide nos ‘bridfitos’ é certamente
vantajosa nos ambientes pobres em nutrientes proprios
deste grupo de plantas terrestres. Células pequenas
tém também mais facilidade de se embeberem na dgua
necessaria de modo a cumprir todas as fases da repro-
ducao sexuada, um aspeto importante em seres depen-
dentes daagua paracumprirem o ciclo de vida, como sao
os ‘bridfitos’ e os ‘pteridéfitos’. Por fim, uma dominincia
da fase haploide elimina eficazmente as mutacdes dele-
térias, porque todos os genes deletérios nao silenciados
estao sobaacao direta daselecdo.

O atraso da meiose que esta na génese do ciclo haplodi-
ploide incrementou a producao de esporos, pela simples
razao de que esporoéfitos pluricelulares geram mais
esporos com menos riscos (o sexo tem riscos) e menor
consumo de energia do que um zigoto unicelular. Por
outras palavras, o esporéfito fomenta a proliferacao
e a disseminacao dos organismos por via assexual,
através dos esporos. De acordo com Bower, produzir
muitos esporos foi indispensavel para assegurar
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a formacao de gametoéfitos e a ocorréncia de eventos
de fecundacao no meio terrestre.

E plausivel que a producio de muitos esporos tenha
sido vantajosa em habitats com escassos microssi-
tios adequados para germinacao dos esporos e onde
o encontro dos gametas seja pouco provavel, como
aconteceria nas indspitas paisagens cimbricas e ordovi-
cicas. Porém, aparentemente, este nao tera sido o motor
da evolucao da haplodiploidia - a descoberta de algas
marinhas de ciclo haplodiplonte em meios marinhos
falsificoua hipdtese de Bower.

Em 1927, o botanico sueco Nils Svedelius (1873-1960)
constatoualgode fundamental paraentenderaevolucao
e persisténcia da haplodiploidia das plantas terrestres
(Qiuetal., 2012):

- Nos seres haplontes, a fecundacdo é imediatamente
sucedida por uma Ginica meiose - o zigoto € a inica
célula diploide;

- Nos seres haplodiplontes (e diplontes), cada fecun-
dacdo é sucedida por numerosos eventos de meiose -
cada esporoéfito produz numerosos esporangios
e células-mae dos esporos;

- Sendo a meiose a sede darecombinacao genética
e, recordo, a recombinacdo gera variacao genética
(«Variacao genética»), quanto mais meioses
um individuo experienciar, maiora variacao
genética da sua descendéncia e maiora probabi-
lidade de conceber descendentes bem-sucedidos
em ambientes t3o instaveis como a terra firme.

Assim sendo, nas algas e nas plantas terrestres evoluiu,
de formaindependente, uma fase diploide - e nos fungos
uma fase dicaridtica -, porque um espordéfito multice-
lular produz mais meidcitos e, por essa via, gera descen-
déncia mais varidvel (por individuo). O gametdfito
também promove - de um modo insuficiente e distinto
da meiose —avariacdo genética por intermédio da repro-
ducao sexual.

Neste ponto da argumentacao, estardo claras duas
importantes hipdteses: i) o esporoéfito fomenta a proli-
feracdo e a disseminacao das plantas terrestres por via
assexual através dos esporos; ii) o ciclo haplodiploide
intensifica a recombinacdo genética e, por essa via,
aeficiénciadaselecaoeataxadaevolucao poradaptacao.
O ciclo haplodiplonte das plantas terrestres soma outras
vantagens em relacao ao ciclo haploide daalgaancestral.
Vejamos as mais relevantes.

A conquista do espaco terrestre aumentou a exposicao
a radiacdes mutagénicas e, com o tempo, a carga
de mutacdes deletérias, que é de todo conveniente
reduzir. Teoricamente, os mecanismos de «limpeza
genética» sao mais eficientes nos seres haplodiplontes
do que nos diplontes porque a longevidade da geracao
gametofitica possibilita a expressao e a eliminacao, por

abortamento dos gametoéfitos, de genes deletérios reces-
sivos que na geracao esporofitica no se expressariam.
As plantas com semente fazem esta limpeza genética
com baixos custos energéticos porque o gamet6fito esta
muito reduzido. Por outro lado, os individuos diploides
podem acumular mutacdes (na parte do genoma
que regula o funcionamento do esporéfito) e as suas
células manterem-se funcionais porque as mutacoes
deletérias sao geralmente recessivas. Nos seres
haplontes, as mutacdes deletérias em genes nao silen-
ciados saoimediatamente expressas com consequéncias
imediatas no seu fitness. Os individuos diplontes (espo-
réfitos) transportam uma carga de alelos recessivos
que pode mutar livremente, protegida da selecao, cons-
tituindo uma espécie de banco genético a partir do qual
podem evoluir alelos vantajosos. Em resumo, a haplo-
diploidia (e a diploidia) acelera a inovacao genética e os
seres haplodiplontes (e diplontes) estao mais bem-adap-
tados do que o ciclo haplonte a ambientes heterogéneos
e instaveis. A evidéncia empirica a testemunhar esta
hipétese nao é conclusiva (Paquin & Adams, 1983).

A colonizacdao da terra firme requereu modificacoes
profundas na estrutura celular e no metabolismo.
Evoluiram novos tipos celulares com novas funcdes.
Simultaneamente, as plantas desenvolveram meca-
nismos de comunicacao intercelular, de modo a
coordenar uma diversidade crescente de tipos celulares
e todo o processo de desenvolvimento para permitir a
aclimatacdo das plantas a instabilidade ecolégica intrin-
seca dos habitats terrestres. As mudancas na forma,
regulacao e funcao dos plasmodesmos tiveram um
papel critico na adaptacao dos embridfitos aos novos
ambientes terrestres. Os plasmodesmos dos ‘caréfitos’ e
dos embridfitos sao similares, um facto que sugere uma
ancestralidade comum (Gaudioso-Pedraza & Benitez-
-Alfonso, 2014).

Aintercalacdo de uma fase diploide trouxe outras conse-
quéncias que nao estiveram diretamente envolvidas
nos primeiros passos evolutivos da haplodiploidia (v.
o problema das proposicoes teleolégicas em evolucao
em «Acaso ou necessidade»). A possibilidade de desen-
volver tecidos complexos é uma delas. Seres estrutural-
mente mais complexos dao origem a ecossistemas mais
complexos? (Horst & Reski, 2016). Portanto, a diversifi-
cacdo das plantas terrestres e a complexificacao do seu
corpo foram determinantes na histéria da complexidade
dos ecossistemas terrestres. A complexificacao dos ecos-
sistemas gerou novos nichos ecolégicos e oportuni-
dades de especiacao. Dentro de determinados limites,
aespeciacdao geramais especiacao eacomplexidade mais
complexidade («Radiacoes adaptativas).

As primeiras evidéncias de plantas terrestres
Os microfésseis com paredes celulares orgdnicas -

palinomorfos - podem ter origem animal ou vegetal,
marinhaouterrestre.Vaodesdeestruturasderesisténcia



FIGURA 52
'Briéfitos' atuais. A)
Targionia lorbeeriana
(Marchantiidae),
umahepaticatalosa;
N.B.,esporangios
decornegra
(esporéfito) aemergir
daextremidade
dotalo.

B) Marchantia
polymorpha
(Marchantiidae),
umahepaticatalosa;
N.B.,arquegoni6foros
(gametangi6foros
comgametangios @)
emforma
dechapéudechuva,
econcetéaculos
emformadetaga,
produtores
demitésporos.

C) Sphagnum palustre
(Sphagnaceae).

D) Antitrichia
curtipendula
(Bryidae),um musgo
pleurocarpico;N.B.,as
capsulas cordelaranja
doespordfito.

E) Geracdo
esporofiticado
MUusgo acrocarpico
Funaria higrometrica
(Bryidae);N.B.,
sedas encimadas por
capsulas (esporéfito).
F) Phaeocerussp.
(Anthocerotidae).

G) Phymatoceros
bulbiculosus
(Anthocerotidae),
umantdcero; N.B.,
talodo gametéfito
doqualemergem
eixos esporangiais
(espordfito).
[A,C,DeFcortesia
de César Garcia
(FCUL);F cortesia
de Eduardo Dias (UA);
G Carlos Aguiar.]
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de origem plancténica a esporos e ao pdlen. O termo
criptosporo (cryptospore) é usado para designar esporos
nao marinhos, sem uma afinidade biolégica clara com
as plantas terrestres. Os criptésporos nao tém a marca
trilete (Figura 59), eram dispersos isolados (mdnadas,
naoresultantes dadissociacao de uma tétrada meidtica),
em grupos de dois (diadas obrigatdrias, resultantes
de uma meiose somente com divisao reducional)
ou quatro (tétradas obrigatdrias, diferenciados apés
uma meiose com divisao reducional e equacional),
ou tipos derivados, frequentemente envolvidos por
um envelope com origem na parede da célula-mae
dos criptésporos (Edwards et al, 2014; Edwards &
Kenrick, 2015). O registo de criptésporos estende-se
do Cambrico ao Devénico. O seu estudo debate-se com
a escassez de meso e macrofésseis que os acompanhem
e com sérios problemas terminolégicos que dificultam
estudos comparativos (Wellman et al,, 2003). Parte
destes criptésporos foram produzidos por ‘caréfitos’,
outros serao provenientes de hepaticas ou do grupo
tronco dos embridfitos que os precede?. A detecdo
de diadas em Haplomitrium gibbsiae, uma espécie atual
de Haplomitriales, o clado basal das hepaticas, suporta
ahipétesede quealgunscriptdésporos provém de embri6-
fitos (Renzagliaetal., 2015).

Ha uma clara evolucao na morfologia dos palino-
morfos entre o Cambrico e o Devénico. Os criptésporos
do Cambrico sao muito variaveis. Certos depdsitos
do Cambrico Médio foram atribuidos a ‘caréfitos’
em pleno processo de adaptacdo a ambientes terres-
tres (Strother, 2016), provavelmente enquadraveis
no grupo tronco das plantas terrestres. Estes achados
fosseis suportam a hipétese de que o esporo evoluiu
antes do esporoéfito, um pressuposto da teoria anti-
tética de Bower. Os primeiros criptdésporos inequi-
vocos de embridfitos foram recolhidos em estratos
do inicio do Ordovicico Médio (c. 470 M. a., andar
Dapingiano), na Argentina, em terrenos do paleocon-
tinente da Gonduana (Rubinstein et al., 2010). A partir
do Ordovicico Médio ha uma representacao continua
deesporosfésseis (Wellman,2014). Hojeem diaaceita-se
que os criptésporos posteriores ao Ordovicico Médio,
inclusivamente, sao provenientes de plantas terrestres
(Gerrienneetal., 2016).

Sphagnum (Figura 52-C) fésseis com 455-454 M. a.
(Ordovicico Superior), descobertos no estado do
Wisconsin, nos EUA, s3o as mais antigas evidéncias de
tecidos de plantas terrestres de que ha conhecimento
(Cardona-Correa et al., 2016). Seguem-se mesofdsseis
afins de hepaticas em rochas do Ordovicico Final (~450
M.a)noOma (peninsulaarabica) (Wellmanetal., 2003)...
epoucomais (v. Edwardsetal., 2014). A primeirahepatica
inequivoca, o Riccardiothallus devonicus, foi recolhida na
China em rochas do Devénico Inferior (Guo et al., 2012)
e os primeiros antéceros fésseis sdo cretacicos (Taylor
et al., 2009). Os mesofésseis ordovicicos de embrid-
fitos s3o rarissimos, insuficientes para interpretar

adequadamente os depdsitos de criptésporos e tragar
com confianca as primeiras etapas da histéria evolutiva
das plantas em ambientes terrestres. Ainda assim,
supde-se que as primeiras plantas terrestres se asseme-
lhassem as hepaticas atuais (Marchantiidae). Os grupos
basais dos embridfitos que constituem os ‘briéfitos’ e,
supode-se, sobretudo as hepaticas, sao os remanescentes
vivos das primeiras etapas da colonizacao das imensas
e vazias terras emersas paleozoicas (Figura 52-A, B). A
fragilidade do gametdfito dos ‘bri6fitos’ prejudica a sua
fossilizacao e, provavelmente, explicaa suararidade.

Em resumo, as plantas terrestres colonizavam a terra
firme pelo menos no Ordovicico Médio, mas elementos
do grupo tronco, adaptados ou nao a ambientes terres-
tres, similares ou ndo as atuais hepaticas, terao evoluido
na segunda metade do Cambrico/inicio do Ordovicico.
Esta cronologia é consistente da evolucao dos artré-
podes terrestres (Misof et al., 2014), que provavelmente
terao comecado por se alimentar destas plantas quando
colonizaram a terra firme. Estudos com relégios mole-
culares colocam a emergéncia das plantas terrestres
no intervalo 514,8-473,5 M. a., do Cambrico Médio ao
Ordovicico Inferior (Morris et al., 2018).

As plantas terrestres nao vasculares atuais
Osgrandes grupos

Os estudos filogenéticos moleculares e morfol6-
gicos resolvem as plantas terrestres nao vasculares
ou ‘briofitos’ em trés grandes grupos naturais, neste
texto considerados ao nivel de subclasse (Figura 52):
Marchantiidae  (hepaticas),  Bryidae  (musgos)
e Anthocerotidae (antéceros). Tém em comum trés
importantes conjuntos de caracteristicas:

- Ciclo de vida haplodiplonte dominado pela fase
gametofitica;

- Gameto6fito taloso ou folhoso de crescimento indeter-
minado resultante da atividade de uma célula totipo-
tente (célula estaminal) em posicaoapical. Esta célula
persiste no gametoéfito dos espermatofitos;

- Espordfito uniaxial (ndo ramificado), polarizado
(com parte distal e proximal de distinta morfologia),
de comprimento variavel, mais ou menos vertical,
funcionalmente dependente do gametéfito, encimado
por um Unico esporangio.

Sempre alimentado pelo gametéfito, o espordfito
diferencia esporos por meiose no interior do espo-
rangio. Os ‘briéfitos’ sao determinantes na estrutura
e funcionamento das florestas humidas, das tundras
e dos ecossistemas de zonas himidas (e.g, turfeiras)
e de montanha. Estima-se que existam 7000 a 9000
espécies de hepaticas (Von Konrat et al,, 2010), 11 000
a 13 000 de musgos (Magill, 2010) e 200 a 240 espécies
de antéceros (Villarreal et al., 2010).



FIGURAS3

Protonema. Gametdéfito
folhosoaemergirdo
protonemade um briéfito.
[Cortesiade John Tiftickjian,
DeltaState University, EUA.]

O numero de espécies dioicas de ‘bridfitos’ é invulgar-
mente elevado: 60% sao dioicas (com individuos) unis-
sexuais) e 40% monoicas (com estruturas reprodutivas
Q e d emem partes distintas do mesmo individuo game-
tofitico) (Wyatt & Anderson, 1984). Os ‘bridfitos’ sdo
homospéricos a ligeiramente heterospéricos, produ-
zindo, neste ultimo caso, os esporos maiores gameto-
fitos @ e os menores gamet6fitos J. Nos ‘bridfitos’, assim
como nas demais plantas terrestres, a oosfera nunca
abandona o arquegoénio e origina, depois de fecundada
porum gameta d (anterozoide), um zigoto diploide (pri-
meira célula do espor6fito). Nos ‘bridfitos’, e nos ‘pteri-
dofitos’, os anterozoides navegam num filme de agua
auxiliados por flagelos; o encontro dos gametas so
€ possivel em bidtopos permanentemente ou sazonal-
mente humidos.

Osesporos dos ‘briéfitos’ (como as sementes das plantas
com semente) necessitam de se embeber em agua
para germinarem. Nos musgos, os esporos dao origem
a uma estrutura filamentosa de curta duraciao seme-
lhante a uma alga multicelular filamentosa conhecida
por protonema, um residuo evolutivo da alga ancestral
(Figura 53). Cada protonema gera numerosos game-
tofitos folhosos que crescem, compactos, lado a lado.
Nos dois grupos restantes, cada esporo germina num
individuo.

O corpo gametofitico dos ‘bridfitos’ é fragil, geralmente
verde (fotossintético), de dimensdo variavel: de micros-
cdpico a mais de um metro. O gametdéfito dos antdceros
e da maioria das hepaticas (hepaticas talosas) é taloso,
i. e, tem uma forma laminar dorsiventral e prostrada.
No gametéfito das hepaticas folhosas e dos musgos,
diferenciam-se estruturas analogas a raizes (rizoides),
caules (cauloides) e folhas (filidios). Rizoides unice-
lulares estao presentes nos gametdfitos de alguns
‘car6fitos’, nos antdceros e nas hepdaticas (exceto
Haplomitrum); nos musgos, os rizoides sao multicelulares
(Duckett et al., 2014). Os filidios tém uma tnica célula
de espessura, excetuando a pequena nervura média
que percorre longitudinalmente os filidios dos musgos
(Crandall-Stotler &  Bartholomew-Began, 2007).
O gameto6fito dos musgos tem uma filotaxia em espiral,
enquanto nas hepaticas folhosas os filidios estao organi-
zados em trés fiadas. O gametoéfito dos musgos acrocar-
picos expande-se na horizontal com ramificacdes mais
ou menos regulares de direcao vertical (Figura 52-E).
Nos musgos acrocarpicos, os arquegoénios e as capsulas

inserem-se na extremidade de cauloides mais ou menos
eretos, individualizados ou agregados em tufos
densos. Nas espécies pleurocarpicas, os arquegénios
e as capsulas desenvolvem-se em pequenos cauloides
laterais muito curtos, inseridos em cauloides mais
longos e prostrados (Figura 52-D).

O esporofito das hepaticas consiste num pé imerso
nos tecidos do gametoéfito e num eixo mais ou menos
longo designado por seda, que sustém a capsula (espo-
rangio). O pé é um aglomerado irregular de células
que tem por funcao deslocar nutrientes do gamet6-
fito para o esporofito. Nas hepaticas, o plano do corpo
do espordfito é definido numa fase inicial do desenvol-
vimento; a formacao do esporéfito resulta de divisoes
celulares difusas por todo o corpo do esporéfito; o alon-
gamento da seda da-se por expansao celular depois
da maturacao dos esporos (Thomas cit. Ligrone et al.,
2012). Os espordfitos dos musgos e das hepaticas tém
uma anatomia similar mas uma ontologia distinta.
Nos musgos, a seda e parte do pé tém origem num
meristema basal (basal meristem) intercalado a meio
do embrido e ativo antes da maturacao dos esporos
(Ligrone et al., 2012). Os ant6ceros nao possuem seda:
o espordfito consiste num pé sucedido por um eixo
esporangial (interpretavel como um esporangio) fotos-
sintético, com uma ontogenia e uma estrutura distintas
da seda das hepaticas e dos musgos. O eixo tem uma
forma cilindrica, sendo constituido por uma coluna
interna de tecido estéril exteriormente revestida por
tecido produtor de esporos. O eixo € construido por um
meristema basal que permanece ativo até a senescéncia
doesporobfito (Ligroneetal., 2012). Portanto, o eixo espo-
rangial dos ant6ceros tem um crescimento indetermi-
nado: novo tecido esporofitico é adicionado na base
a medida que o eixo esporangial amadurece e liberta
esporos distalmente. Nas hepaticas e nos musgos,
os esporos sao libertados do esporangio de uma sé vez.
O esporodfito é fotossinteticamente autdbnomo, ou quase
(Thomas et al., 1978), e mais duradouro nos antdceros
e nos musgos do que nas hepaticas. Nos antéceros,
os esporodfitos chegam a diferenciar rizoides na base
e existem relatos de esporéfitos com uma vida tempora-
riamente independente do gametdfito (Simpson, 2010).
Estas observacOes sugerem que os antoceros alcan-
caram um estadio evolutivo intermédio entre o grosso
dos ‘bridfitos’ e os polisporangiéfitos (Armstrong, 2014).

O gametofitoeoesporoéfitodashepaticase dosantdceros
nao tém sistema vascular, embora nas hepaticas se
tenham identificado células escassamente diferenciadas
a desempenhar essa funcao. Os gametéfitos da maioria
dos musgos dispoem de um sistema vascular muito inci-
piente, constituido por células pouco especializadas,
sem parede secundaria nem pontuacoes, designadas
por hidroides (hydroids), agrupadas num feixe no centro
do cauloide (Ligrone etal.,2012). Num grupo de musgos,
os Polytrichopsida, inclusivamente, ocorrem células
analogas e com a funcao do floema, conhecidas por
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leptoides (Crandall-Stotler & Bartholomew-Began,
2007). O transporte da agua e de nutrientes faz-se,
essencialmente, por capilaridade na superficie do game-
tofito;aabsorcao é,igualmente, aérea (Hébant cit. Boyce
& Lee, 2017). O espordfito de muitos musgos, mais
concretamente a seda, dispde de um feixe de tecido
vascular. Nao se sabe se a vasculatura dos traquedfitos
estad evolutivamente relacionada com os feixes vascu-
lares dos musgos (Niklas, 2016).

Os estomas estao ausentes dos gametofitos de todas
as plantas terrestres. Os pequenos poros, pelos quais
se realizam trocas gasosas com o exterior, encontrados
nostalosdashepaticasenogametéfitodealguns musgos
(Sphagnum), nao podem ser interpretados como estomas
- evoluiram de forma independente -, porque nao
incluem células-guarda (Ligrone et al., 2012). A maioria
dos musgos e dos antdceros tém, no entanto, estomas
no espord6fito: nos musgos apenas nos esporangios,
nos antoceros os estomas distribuem-se por todo o eixo
esporangial (Ligrone etal., 2012). A presenca de estomas
coloca os musgos, os antéceros e todas as plantas vascu-
lares no grande clado dos estomatéfitos - as plantas
terrestres com estomas (Figura 64).

Relacoes evolutivas

As relacoes filogenéticas entre os trés grandes grupos
de ‘bridfitos’, e entre estes e as plantas vasculares, s3o
as interrogacdes mais pertinazes da histéria evolutiva
das plantas (Figura 54). Diferentes combinacoes
de dados moleculares/métodos de analise filogené-
tica produziram quase todas as topologias possiveis
de cladogramas a relacionar estes quatro grupos
fundamentais de embridfitos. A escassa diversidade
atual dos antdceros é um sério entrave na clarificacao
da filogenia dos ‘brio6fitos’.

O cladograma que tem recebido a aprovacao da maior
parte dos autores coloca as hepaticas como grupo basal
dos embriéfitos e os antdceros como irmaos das plantas
vasculares (Figuras 54-A e 64) (Goffinet & Buck, 2004;
Qiu et al, 2006; Liu et al., 2014; Ruhfel et al,, 2014).
Os antdceros e as plantas vasculares tém em comum
um gametofito taloso e espordfitos verdes com estomas.
Em algumas espécies de antdceros, os esporofitos
possuem rizoides e chegam a ter, como se referiu, uma
vidaindependente dos gametéfitos (Simpson, 2010), um
caracter definitivamente fixado nas plantas vasculares.
Os antéceros e os fetos tém os gametangios imersos
nos talos; a estrutura do embriao também é semelhante.
Os macrofésseis suportam a hipdtese de os antoceros
serem o ultimo grupo de ‘bridfitos’ a evoluir
(«As primeiras evidéncias de plantas terrestres).

As solucdes alternativas inscritas na Figura 54, e
algumas outras descritas na bibliografia, nao podem,
porém, ser rejeitadas. A monofilia de todos os ‘bri6fi-
tos’, (Figura 54-D) tem importantes consequéncias na

interpretacao da histéria evolutiva das plantas terres-
tres (Sousaetal., 2019).

Poiquilo-hidria vs. homeo-hidria

A inexisténcia de raizes, de estomas, de um verdadeiro
sistema vascular e de uma cuticula espessa e continua
explicaopequeno tamanho do gametdfito dos ‘bridfitos’.
Osrizoidesexploramumacamadadesolode poucosmili-
metros e as micorrizas sao pouco eficientes a absorver
e a transportar agua. A transpiracao pelos estomas
que estd na base da fisiologia do transporte de agua
nas plantas vasculares nao ocorre no corpo gametofitico
dos ‘bridfitos’. Como se acabou de referir, o gametéfito
dos ant6ceros nao tem sistema vascular; nas hepaticas,
identificaram-se células escassamente diferenciadas
com essa funcdo. Nos hidroides dos musgos, a agua tem
de atravessar pequenos poros de elevada resisténcia
hidraulica, evoluidosa partir dos plasmodesmos: sio um
tecido de transporte ineficiente (Sperry, 2003).

A cuticula dos ‘bridfitos’, tanto do gametdfito como do
esporoéfito, é simples, delgada, com grandes desconti-
nuidades, que coloca as células em contacto direto com
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FIGURASSS
Ecologiados
‘briofitos’. Hepaticas
€ musgos numa
florestadasnuvens
dos Acores. [Cortesia
de CandidaMendes.]

o exterior, de modo a facilitar as trocas gasosas com
aatmosfera e aabsorcao dos nutrientes do filme de dgua
que os cobre por capilaridade. Os ‘briéfitos’assim como
os seus ancestrais, dependem da sua superficie externa
para absorver CO, e para se descartarem do O, gerado
pela fotossintese. A cuticula, em contrapartida, é inefi-
ciente na protecao contra a dessecacdo. A cuticula
é constituida por substincias cerosas hidrofébicas é,
por isso, provavel que a cuticula tenha evoluido mais
para facilitar a eliminacao do excesso de 4gua que cobre
os ‘bri6fitos’ em ambientes himidos do que para evitar
as perdasde agua (Boyce & Lee, 2017).

A hidratacao das células é uma condicao para o cresci-
mento em todos os seres vivos. O crescimento em altura
dos ‘briéfitos’ ndo foi favorecido pela evolucio, porque
aumenta os riscos de exposicao ao sol ou a acao desse-
cante do vento. As caracteristicas morfoldgicas e anat6-
micas dos ‘briéfitos’ obriga-os a cumprir todo ou grande

parte do seu ciclo de vida na agua, ou em condicoes
de humidade relativa muito elevada. Por esta razao,
os ‘bridfitos’ epifitos sdo tdo comuns nas florestas
das nuvens, onde as folhas das arvores gotejam perma-
nentemente (Figura 55).

Os ‘bridfitos’ sdo, portanto, poiquilo-hidricos?: o seu
teor em agua depende do contacto direto com a agua
ou da humidade do ar; hidratam-se rapidamente
na presenca de agua e secam e entram em dorméncia
na sua auséncia. Este mecanismo é facilitado pela capa-
cidade dos hidroides colapsarem sob stresse hidrico,
evitando fendémenos de cavitacdo, e recuperarem
a turgidez apds hidratacdo. Os ‘bridfitos’ resolveram
o problema da indisponibilidade ciclica de 4gua na terra
firme tolerando a sua escassez. As plantas vasculares
seguiram outro caminho: desenvolveram mecanismos
que previnemadessecacaodostecidos;sdao, comosevera,
homeo-hidricas. Nas plantas vasculares, a tolerdncia a
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dessecacio dos ‘bridfitos’ ancestrais perdeu-se no corpo
vegetativo, ficando restringida aos esporos, graos
de pélen e sementes (Franchietal., 2011).

Pese embora as limitacdoes impostas pela estrutura
do corpo e pela biologia da reproducio, os ‘briéfitos’
atuais estdo presentes em alguns dos ambientes mais
extremos do planeta, desde os desertos a Antartida.

Os estomatofitos

A hipétese filogenética dominante postula que as
hepaticas estdo na base da grande arvore filogené-
tica das plantas terrestres e que os estomas evoluiram
uma Unica vez, no esporéfito do ancestral de todos
os estomatoéfitos (Kenrick & Crane, 1997, Chater
et al., 2017). O grande clado dos estomatofitos é cons-
tituido por musgos, antdoceros e plantas vasculares
(Figuras 54-A e 64). Esta hip6tese é controversa, porque
0s estomas estao ausentes Nos grupos mais antigos
de musgos (Merced, 2015).

Numa fase inicial da sua evolucao, os estomas acumu-
laram provavelmente duas funcoes (Ligrone etal., 2012):
i) promover a perda de agua para a atmosfera e assim
incrementar, de formaainda muitolimitada,acapturade
aguaenutrientes no gametofito; ii) facilitara dessecacao
dos esporos e, por essa via, a sua maturacao e dispersao.
Alguns autores veem neste ultimo mecanismo uma
forca seletiva suficiente para a emergéncia do sistema
vascular no esporéfito dos polisporangioéfitos.

Osestomas dos musgos e dos antdceros atuais desempe-
nham um importante papel na secagem e na deiscéncia
da capsula. Aparentemente, sao irrelevantes nas trocas
gasosas do esporofito com o exterior (Field et al., 2016).
Nas plantas vasculares, os estomas adquiriram a funcao
de balancear a perda de agua por transpiracio com
a absorcao de CO,, em resposta a um largo conjunto
de estimulos (e.g, intensidade da luz, disponibilidade
de agua no solo e concentracao tecidular de CO,).
Osespacos intracelulares vizinhos dos estomas e preen-
chidos com ar sdao uma das caracteristicas associadas
a este novo papel dos estomas. A evolucao do parén-
quima lacunoso aumentou enormemente a superficie
pelaqualserealizaadifusaodoCO,edoO,,semosriscos
de dessecacio enfrentados pelos ‘bridfitos’, gracas a sua
localizacao no interior do mesofilo da folha e a uma
regulacdo avancada ao nivel dos estomas (Boyce, 2008).

Os estomas do esporéfito dos grupos mais avancados
de ‘bridfitos’ sdo um elemento-chave e precursor
da evolucao da homeo-hidria posteriormente sucedida
nos antepassados das plantas vasculares, pela sintese
da lenhina e pela evolucao de espacos intercelulares
e de uma cuticula espessa. A auséncia de estomas é uma
das muitas causas explicativas da nao complexificacao
do gametdfito na longa histéria evolutiva das plantas
terrestres.

A nutricao vegetal na terra firma

O desafio evolutivo representado pelo acesso aos
nutrientes retidos nas estruturas cristalinas das rochas
nao deve ser desvalorizado. Sem um fornecimento
abundante de nutrientes, a vida vegetal complexa nao
¢ possivel. Foi proposto, faz meio século, que a terres-
trializacao das plantas foi facilitada pela interacao com
fungos micorrizicos (Nicolson, 1967). Varios argu-
mentos concorrem favoravelmente para esta hipotese.
A capacidade de desenvolver associacdes simbidticas
anivelradicularcom fungos é umaimportante inovacao
que distingue as plantas terrestres dos ‘caréfitos.
(Quadro 4). Os gametofitos da maioria das hepaticas
e dos antdceros estabelecem simbioses com fungos
micorrizicos com ganhos matuos (Field et al., 2015). Por
uma qualquer razao desconhecida, os musgos nao tém
micorrizas. Os sistemas bioquimicos por detras destas
simbioses sao ubiquos nas plantas terrestres. Foram
descobertos esporos fosseis com ~450 M. a. (Ordovicico
Superior) semelhantes aos dos fungos de micorrizas
arbusculares atuais (Redecker et al., 2000). Mesofdsseis
infetados com hifas fangicas do Devénico Inferior
com ~410 M. a. mostram que estas simbioses se trans-
feriram para o espordfito nos primeiros momentos
da evolucao dos polisporangiéfitos (Remy et al., 1999).

As micorrizas sao uma forma evolutivamente enge-
nhosade ultrapassaraslimitacOes fisicas impostas pelos
rizoides no acesso a nutrientes. A disponibilidade de
nutrientes ¢ aumentada pelas micorrizas através de dois
mecanismos: i) arede de hifas acede a porcoes de solo de
outro modo inacessiveis; ii) a meteorizacao das rochas é
acelerada. As micorrizas sao pouco relevantes na reso-
lucao de dois outros problemas deparados pelas plantas
terrestres: a absorcao da 4gua retida nas porosidades de
rochas fissuradas ou do regélito (rocha fragmentada
mais ou menos meteorizada) e o acesso ao azoto redu-
zido. Essas seriam duas das funcdes da raiz a partir do
Devoénico Médio.

A paisagem vegetal do Cambrico ao Silarico

Sabe-se pouco sobre as primeiras etapas da evolucao
dasplantasterrestres porqueacolonizacaodaterrafirme
ocorreu num periodo muito recuado do Paleozoico,
de uma forma evolucionariamente titubeante, por orga-
nismos prostrados de pequena dimensao e de estrutura
pouco favoravel a fossilizacao. O ar ndo oferece o mesmo
tipo de suporte que a 4gua as algas - submersas na agua,
as algas podem ultrapassar a dezena de metros sem
tecidos de suporte, em terra sao esmagadas pelo seu
préprio peso -, e a lenhina estava ainda por evoluir.
Estruturas de resisténcia, aptas a fossilizacao, como
os criptésporos, sao parcos em informacao.

A terrestrializacdo das plantas seguiu varias fases, com
seres fotossintéticos cada vez mais complexos e uma
acumulacao crescente de biomassa. A primeira fase



envolveu comunidades microbianas com cianobacté-
rias. As bactérias azul-esverdeadas e os fungos tiveram
um papel-chave na conquista da terra firme porque reti-
nham e concentravam nutrientes (as bactérias azul-es-
verdeadas fixam azoto) e disponibilizavam-nos apos
decomposicao, formando, pontualmente, estreitas
camadas férteis de rocha meteorizada (Figura 39). O
fungo filamentoso Tortotubus protuberans, com 440 M.
a. (transicao Ordovicico-Siltarico), é uma das primeiras
evidéncias fésseis deste ecossistema pristino, anterior
a expansao das plantas terrestres (Smith, 2016). As pri-
meiras plantas terrestres provavelmente adaptaram-se
aeste habitat e serviram-se destes nutrientes explorados
com a colaboracao de fungos micorrizicos.

A segunda fase corresponde a expansio dos ‘bridfitos’
taloides e/ou, eventualmente, de outros grupos de crip-
tofitos primitivos desconhecidos a partir do Cambrico
Superior/Ordovicico Inferior («As primeiras evidéncias
de plantas terrestres»). As plantas terrestres provavel-
mente evoluiram no megacontinente da Gonduana,
alcancando uma expressao global entre o Ordovicico
Inferior e o Ordovicico Superior (Gerrienne et al,
2016). A extensao do coberto dos criptéfitos/bridfitos
ancestrais é incerta, mas os microfosseis mostram,
no entanto, uma intensa diversificacao das primeiras
plantas terrestres nao vasculares no Ordovicico Médio
eno Superior. E igualmente incerto o papel das bactérias
azul-esverdeadas na fixacao de azoto na nova atmosfera
oxigénica, paramais que os heterocistos (células deresis-
téncia quase impermeaveis ao oxigénio, em que atua
a nitrogenase nas cianobactérias) s6 terdo evoluido
no Devoénico (Allenetal., 2019). Fragmentos fossilizados
com 455-454 M. a. provam a presenca de ecossistemas
turfosos dominados por esfagnos - musgos do género
Sphagnum, da familia monogenérica Sphagnaceae
(Figura52-C)-noOrdovicico Superior (Cardona-Correa
etal.,2016). Admitindoasequénciaevolutiva-hepaticas,
briéfitos, antéceros, plantas vasculares -, contes-
tada como ja se disse (v. Sousa et al., 2019), esta desco-
berta sustenta a hipdtese de que os musgos evoluiram
a partir de uma hepatica ancestral nas primeiras fases
do Ordovicico, e que a origem das hepaticas podera
recuar ao Cambrico. Algum tipo de diversidade vegetal,
seja ela de hepaticas ou de grupos extintos de criptofi-
tos/’bridfitos’, colonizou as partes emersas do planeta
50 M. a. antes da evolucdo dos primeiros Tinidfitos’
(Strother, 2016). Ao mesmo tempo que plantas expe-
rimentavam e davam os primeiros passos evolutivos
naadaptacao a terra firme, os animais diversificavam-se
no mar. Datam, provavelmente, do Cambrico tanto
o grande clado vegetal dos embribfitos, como impor-
tantes filos de metazoarios, como os cordados (e.g., verte-
brados), osequinodermes (e.g., estrela-do-mar) e osartré-
podes (o grupo tronco do qual evoluiram os insetos).

Numa terceira fase da terrestrializacdo, avancam
as plantas vasculares. Os primeiros esporos com marca
trilete a assinalar a evolucao das plantas vasculares sao,

talvez, do Katiano (Ordovicico Superior, ~450 M. a)
(Steemansetal.,2009), masasuaidentidade é contestada
(Edwards et al., 2014). Os macrofésseis sao mais tardios:
aprimeiraplantavascularinequivocaprovémdo Siltrico
Superior (Ludlow, 427-423 M. a.) (Steemans et al., 2009).
Os relégios moleculares situam a evolucao dos traqueé-
fitosem 450-430 M. a., do Katiano (Ordovicico Superior)
ao Wenlock (Silarico) (Morris et al., 2018).

Em resumo, pelo menos desde o Ordovicico Médio
até ao final do Siltrico, a terra firme foi colonizada por
comunidades esparsas, que combinavam em diferentes
proporcoes bactérias nao fotossintéticas, cianobacté-
rias, algas, fungos, liquenes, criptofitos/ ‘bridfitos’ e,
a partir do Silarico, traqueéfitos basais. Coberturas
criptogamicas (cryptogamic covers) € uma designacao
genérica para elas (Edwards et al., 2015). Comunidades
ancestrais similares persistem hoje em ambientes
extremos, demasiado secos ou quentes, ou afloramentos
rochosos, desfavoraveis as plantas vasculares. As cober-
turas criptogdmicas sdo responsaveis por 7% da produti-
vidade terrestre (Elbertetal., 2012), retendo, ainda hoje,
uma assinalavel relevancia ecolégica.

As turfeiras atuais ocupam 3% da superficie terrestre
esequestram cercade 15a30%do carbono do solo, sendo
os Sphagnum os principais responsaveis poreste processo
a escala global (Limpens et al, 2008). Os esfagnos
desempenhavam, provavelmente, um papel relevante
nos ciclos biogeoquimicos no Ordovicico Superior
(Cardona-Correa et al, 2016). Evidéncias diversas
indicam que as comunidades pré-vasculares terrestres
tiveram uma relevancia ecolégica similar no Ordovicico
e no Siltrico (Elbert et al., 2012). Admite-se que a elas
se deve, ainda que de forma incipiente, a génese
dos primeiros solos e a estabilizacado e promocao
da meandrizacao dos cursos de agua. Os sedimentos
acumulados nos sistemas ribeirinhos no Ordovicico
e no Siltrico serviram mais tarde de habitat a plantas
de maior dimensao, vasculares e com raiz (Gibling &
Davies, 2012).

A extincao ordovicico-sildrica

As plantas terrestres evoluiram sob uma atmosfera
pelo menos dez vezes mais rica em CO, e com um teor
de O, pelo menos cinco pontos percentuais inferior
relativamente a atmosfera atual (Royer et al., 2014).
O Sol de entao emitia menos radiacao do que hoje,
razao pela qual o limiar da pCO, para dar inicio a uma
glaciacao era relativamente elevado (Royer, 2006). Este
limiar desceu ha medida que o Sol aqueceu ao longo
do Fanerozoico. A partir do Ordovicico Médio, verifi-
cou-se uma tendéncia de descida da temperatura e da
pCO, (Figura 43), que desembocou num curto mas
intenso periodo glaciar-aglaciacao Hirnantiana -, com
inicioem ~443 M. a.
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A Terra Casa de Gelo Ordovicica e o degelo que lhe
sucedeu estao correlacionados com os dois surtos
de extincdo que caracterizam a grande extincao ordo-
vicico-silairica (= extin¢do ordovicica), a segunda maior
da histéria da vida terrestre depois da megaextincao
pérmica (Finnegan et al,, 2011). Em n3o mais de 2 M. a.
extinguiram-se entre 22 e 26% das familias, 49 e 61%
dosgénerose 86% das espécies deanimaisinvertebrados
marinhos (Harper, 2010). As conhecidas trilobites foram
dos organismos mais sacrificados na extincao ordovi-
cico-siltrica. O seu efeito na biota vegetal terrestre,
ainda incipiente, nao atingiu a categoria de crise
bidtica universal verificada nos oceanos (Cascales-
-Mifana, 2016).

As causas do arrefecimento e posterior reaquecimento
do clima ordovicico sao incertas. Provavelmente, resul-
taram da convergéncia de causas varias que se poten-
ciaram em processos de retroacao positiva. A descida
da temperatura estara, antes de mais, relacionada com
uma queda da pCO, resultante da acao combinada
de uma reducao (temporaria) de eventos LIP e do
aumento da meteorizacdo das rochas continentais
(v. Algeoetal., 1995; Algeo et al., 2016). Vejamos os meca-
nismos. Uma poderosa orogenia, a Orogenia Tacénica
(terminada ~440 M. a.), exp0Os grandes massas de rochas
siliciosas facilmente meteorizaveis (Kump et al., 1999).
A meteorizacdo das rochas continentais traduziu-se, ao
nivel dos oceanos, num aumento da deposicao de carbo-
natos inorganicos (calcarios e rochas afins) e num afluxo
acrescido de nutrientes, em particular de fésforo. Mais
nutrientes => maior produtividade. Explosdes de algas
alimentaram uma chuva de esqueletos carbonados
que se depositaram nos fundos ocedanicos sequestrando
carbono. De acordo com a «hipétese das espécies-e-
nergia» explicitada no ponto «Distribuicao latitudinal
da diversidade especifica», hd uma conexao causal entre
a energia que percorre os ecossistemas e a especiacao.
Consequentemente, no final do Cambrico e no inicio
do Ordovicico, assiste-se a uma rapida diversificacao
dos organismos plancténicos conhecida por Revolucao
Planctonica Ordovicica (Ordovician Plankton Revolution)
(Servais et al., 2016), na qual se incluem muitos grupos
de algas. A sequestracdo de C em calcarios, xistos betu-
minosos e petréleo deprimiua pCO,, que trouxe consigo
o frio. A deposicao do carbono organico de origem algal
reduziu a oxigenacao dos mares, criando condicoes
de anoxia que poderao ter desempenhado um papel
relevante na extincao ordovicico-sildrica.

Uma outra hipdtese atribui a evolucao das plantas
terrestres nao vasculares (criptofitos e ‘bridfitos’) um
papel determinante nas explosoes de algas ordovicicas.
Deacordo com autores como Algeoetal. (1995) e Lenton
etal. (2012), os acidos organicos segregados pelas ciano-
bactérias e pelas primeiras plantas terrestres, auxiliadas
por fungos micorrizicos, fomentaram a meteorizacao
e a solubilizacdo de nutrientes das rochas continentais,
e sua lixiviacao para rios e oceanos. Estudos posteriores

sugerem que as primeiras plantas terrestres tiveram,
afinal, um efeito muito limitado no ciclo biogeoqui-
mico do carbono (Edwards et al.,, 2015; Quirk et al., 2015).
A tecténica é a causa mais plausivel para os frios ordovi-
cicos. De qualquer modo, independentemente da causa,
biolégica e/ou tecténica, a sequestracao de carbono
e o frio ndo bastam para explicar a megaextinc¢ao ordo-
vicico-sildrica. A causa maior residira em subidas
bruscas da pCO, (e da temperatura global) resultantes
de eventos LIP, testemunhados em escoadas basalticas
entretanto detetadas na Argentina (Retallack, 2015).
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VENCER A GRAVIDADE: AS
PRIMEIRAS PLANTAS VASCULARES

COMO SERECONSTROIA EVOLUCAO
DAS PLANTAS?

Fontes de evidéncia

A reconstrucao da evolucao das plantas ensaiada neste
volume faz-se com miultiplas fontes de evidéncia,
em que sobressaem as filogenias de base molecular e/ou
morfoldgica, os fosseis, os relégios moleculares, a infor-
macao geoldgicacom preponderanciados proxies geoqui-
micos (e.g., proxiesdaconcentracaodosgasesatmosféricos
e deeventos glaciares) e o estudo comparado daecologia,
dafisiologiae daestruturados gruposatuais. Os estudos
filogenéticos ordenam as plantasatuais numasequéncia
temporal «taxa basais - taxones derivados» com base
emalgoritmos de cladistica, a partirde informacao fossil,
morfolégica e molecular. Os relégios moleculares e os
fésseis datam os eventos de divergéncia. A reconstrucao
dascaracteristicasdos gruposancestrais (i. e.,das combi-
nacdes ancestrais de caracteres) cruzada com infor-
macao geoldgica permite especular, com fundamento,
sobre a natureza dos habitats ocupados pelas primeiras
plantas, o ambiente seletivo em que evoluiram e a sua
biologia e fisiologia.

Para facilitar a leitura do texto dos préximos capitulos
fazem-se, em seguida, algumas notas introdutérias
sobre duas importantes fontes de evidéncia: os fosseis e
osrelégios moleculares. O volume III contém uma breve
apresentacao do essencial das técnicas moleculares de
reconstrucao filogenética.

Informacao féssil

Os esporos, graos de pdlen, assim como de alguns tipos
de algas microscopicas, dinoflagelados, rotiferos, restos
de fungos e outras evidéncias organicas fossilizadas sao
microfosseis (Taylor et al., 2009). As estruturas vegeta-
tivas e reprodutivas de plantas vasculares fossilizadas
sao, consoanteasuadimensao, meso (de poucos milime-
tros) ou macrofosseis (de dimensdes macroscopicas).

A datacao das grandes transicoes evolutivas é tradicio-
nalmente baseada em fdsseis. A escassez e o enviesa-
mento da informacao féssil - e.g,, as plantas abundantes
de zonas himidas e de elevada relacao C/N fossilizam
mais e melhor - representam uma importante fonte
de erroem histéria evolutiva. Felizmente, alguns grupos
de plantas tém esporos ou tipos de pdlen caracteristicos,

duas estruturas que fossilizam facilmente, e em abun-
dancia. A data de ocorréncia do primeiro féssil é sempre
uma aproximacao grosseira da origem temporal
de uma linhagem. Os fésseis oferecem datas minimas
de emergéncia de um grupo; so os relégios moleculares,
a despeito das suas dificuldades metodolégicas, podem
oferecer datas maximas.

Relégios moleculares

Os relégios moleculares baseiam-se num principio
relativamente simples. Alguns segmentos de ADN
estiveram sujeitos a taxas de substituicao dos nucleé-
tidos (mutacdes) lentas e mais ou menos constantes
durante largos milhoes de anos. As técnicas de relégio
molecular servem-se desta constatacao para datar
eventos de divergéncia evolutiva, sendo o registo
fossil usado para calibrar as distancias moleculares
(dissimilaridade molecular) com o tempo geoldgico.
A maior objecdo a esta metodologia, claro esta, decorre
da assuncao de que as taxas de evolucao molecular sao
constantes, comuns a todas as linhagens, da atualidade
até ao ponto calibrado pelos fdsseis. Entretanto, estao
a ser desenvolvidas metodologias para ultrapassar
esta tremenda limitacao (e.g. relaxed molecular clock).
A calibracao das arvores filogenéticas com fésseis mal
datados, incorretamente identificados ou demasiado
recentes € outra importante fonte de erro.

DINAMICA DA EVOLUCAO DA FLORA
TERRESTRE

Emergéncia, extincao e diversificacao entre
plantas terrestres

Num artigo de grande impacto publicado em 1983, Karl
Niklas (Figura 49-D) e coautores identificaram quatro
periodos-chave da radiacao evolutiva das plantas terres-
tres (Figura 56):

i) expansao e diversificacao dos embridfitos e evolucao
das primeiras florestas no Siltrico-Devonico;

ii) dominancia dos licéfitos nas zonas
hiimidas do Carbonifero e diversificacao
das ‘gimnospérmicas’®;
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iii) regeneracdo da vegetacao terrestre ap9os a megaex-
tincao pérmico-tridsica e o estabelecimento
das gimnospérmicas modernas como grupo
dominante da vegetacao terrestre;

iv) radiacao das angiospérmicas modernas no inicio
do Cretacico e substituicao das gimnospérmicas
pelas plantas com flor na maior parte dos ecossis-
temas terrestres.

O progresso do conhecimento paleobotanico retificou
as proposicoes de Niklas et al. (1983). Novas meto-
dologias, concretamente o uso de relaxed molecular
clock, e informacao féssil conduziram Silvestro et al.
(2015) a identificacdo de trés grandes picos de diferen-
ciacao de novas espécies e grupos de plantas vascu-
lares - i) Devénico Médio, ii) Triasico Inferior e iii)
Paleocénico -, e duas grandes extincoes - i) Devodnico
Superior e ii) transicio Permo-Tridsico (Figura 58-C).
Numa analise mais fina, a escala dos grandes grupos
de plantas vasculares, os mesmo autores retiram varias
conclusdes que servem de enquadramento ao texto
dos proximos capitulos (Figuras 36,57 e 58):

- Asplantasvasculares de esporulacao livre (spore-bea-
ring vascular plants), sobretudo ‘riniéfitos’, ‘zostero-
fil6fitos’, ‘trimeréfitos’ e licofitos, radiaram a meio

do Devdnico;

Asextincoes do Devoénico Superior, concentradas

na transicao Frasniano-Fameniano (os doisandares
do Devoénico Superior, ~360 M. a.), afetaram profunda-
mente os grupos basais de polisporangiéfitos (‘Tinié-
fitos’, zosterofilofitos’ e ‘trimerofitos’), que prati-
camente desaparecem do registo f6ssil no final

do Devodnico;

Em contrapartida, as gimnospérmicas’ passam
incélumes a extincao frasniano-fameniana e diver-
sificaram-se intensamente na segunda metade

do Devoénico, ocorrendo neste periodo um forte
turnover de espécies no interior deste grupo (ambas
as taxas, de emergéncia e de extincao, sao elevadas);
Astaxas de formacao de novas espécies e grupos, e de
diversificacdo de ‘pteridéfitos’ e ‘gimnospérmicas’
tém, respetivamente, um significativo incremento
no inicio e no final do Pérmico;

A extincao P-Tr teve um tremendo, mas temporario,
impacto na diversidade taxonémica de ‘pteridéfitos’
e ‘gimnospérmicas’;

Os ‘pteridéfitos’ e as ‘gimnospérmicas’, diversifi-
caram-se novamente com intensidade no Tridsico
Inferior (no caso das ‘gimnospérmicas’ este pico
arrancano Pérmico Superior, com uma espetacular
interrupcao na transicao P-Tr);

A partir do Triasico Médio, as gimnospérmicas
modernasadquirem dominancia na flora terrestre;

A meio do Jurassico assiste-se a uma nova diversifi-
cacdo das ‘gimnospérmicas’;

O grupo coroa das angiospérmicas explode

no Cretacico Inferior;

- Asangiospérmicas diversificam-se e expan-

dem-se aceleradamente entre o Cretacico e o inicio
do Paleogénico, com dois maximos na emergéncia
de novas espécies e grupos, um no Cretacico Inferior
e outro no Paleocénico;

Astaxas de extincao das angiospérmicas mantive-
ram-se sempre relativamente baixas em todaa sua
histéria evolutiva;

No Cretacico Superior ocorre uma subita, prolongada
e profunda perda de diversidade taxondémica de fetos
e gimnospérmicas’ (com uma importante contri-
buicao da extincao dos fetos com semente); simul-
taneamente, ocorre um significativo abrandamento
da diversificacao das angiospérmicas;

A transicao C-Pg, ao contrario do que acontece com
os dinossauros, nao esta associadaa um incremento
significativo das taxas de extincao das plantas
terrestres;

No Paleocénico e no Eocénico, assiste-se a uma
recuperacao dos fetos e ‘gimnospérmicas’,

que de modo algum compensou o declinio verificado
no Cretacico Superior.

Consequentemente, sucederam-se, dominando a vege-
tacao terrestre, cinco grandes tipos de flora (Cleal &
Cascales-Mifana, 2014):

+ Plantas nao vasculares (flora briofitica) -
do Ordovicico ao final do Siltrico;

- Polisporangiodfitos basais (floras reofitica e eofitica) -
do final do Siltrico ao Devénico Superior;

- Licofitos e equisetdfitos (em particular espécies
arbdreas), fetos basais e ‘gimnospérmicas basais’
(flora paleofitica) - do Devonico Superior ao
Triasico Inferior;

- Gimnospérmicas modernas (acrogimnospérmicas,
i.e., cicadofitos, ginkgofitos, cupressofitos, pinofitos
e gnetofitos) (flora mesofitica) - do Tridsico Médio ao
Cretacico Inferior;

- Angiospérmicas (flora neofitica) - desde o Cretacico
Superior ao presente.

FIGURA 56
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[Redesenhado
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EON ERA PERIODO  EPOCA IDADE/ANDAR  (M.A.);

LIMITE
INFERIOR
Fanerozoico Cenozoico Quaternario Holocénico 0,0117 11.700 cal. B.P. (g) - final da glaciagdo de Wiirm, inicio do interglaciar holocénico
Plistocénico Superior 0,13
Médio 0,78 N ’ -
- 2,6 M.a. (g) - deterioragao do clima global: calote polar permanente no Arctico
Calabriano 1,80 e oplaneta entranumaalternancia de periodos glaciares e interglaciares
Gelasiano 2,58 3,2 M.a. (g,dm)-generalizagdo do regime climatico mediterranico,
Neogénico  Pliocénico  Placenciano 3,60 radiacdo daflora mediterranica
Zeneleme 533 5,97-5,33 M.a. (g) - Crise Messiniana /(Roveri etal,2014)
— — 7 M.a.- contracao do mar de Tétis e inicio da formac&o do deserto do Sara (Zhang etal.,
Miocénico  Messiniano 7,25
2014)
Tortoniano 11,63
Serravaliano 13,82
- 15M.a. (f) -expansdo da vegetagdo de savana
Langhiano 15,97
Burdigaliano 20,44
Aquitaniano 23,03
Paleogénico Oligocénico Chattiano 27,8
Rupeliano 33,9 33,6 M.a. (g) - calote polar Antartica (Zachos et al,, 2008)
Eocénico Priaboniano 37,8
Bartoniano 41,2
Luteciano 47,8 50 M.a. (g) - colisdo da placas Indiana e Euroasiética; inicio da elevacao dos Himalaias e do
Ipresiano 56,0 arrefecimento do globo
Paleocénico Thanetiano 59,2
Selandiano 61,6
Daniano 66,0 66-48 M.a. (f) -intensa diversificacdo das angiospérmicas; florestas multiestrato
Mesozoico Cretacico Superior Maastrichtiano ~ ~72,1 66 M.a. (g) - evento Chicxulub: extingdo cretacico-paleogénica
N 76-66 M.a. (f)-pélen de asteraceas (Antartica) (Barredaetal., 2015
Campaniano =83,6 ®-p ( ) ( )
Santoniano =86,3
Coniaciano ~=89,8 93 M.a.(dm) - Asterales (gt) (Magallén et al,, 2014)
Turoniano 939 99 M.a. (dm)-Rosales e Fabales (gt) (Magallon et al., 2014)
)

100 M.a. (f) - epidermes de Poaceae (gc) (Wuetal,, 2017)

Cenomaniano 100,5 ) o )
110-90 M.a. (f) - intensa diversificagdo das pentapétalas (Doyle, 2012)

Inferior Albiano =113 100,5-93,9 M.a. (f) - paisagem vegetal dominada pelas angiospérmicas
Aptiano =125 126 M.a. (f) - pélentrissulcado de eudicotiledéneas (Doyle, 2012)
Barremiano ~129,4 128,7-124,3 M.a. (f) - Archaefructus liaoningensis (China) (Sun et al.,, 2011)
ERuiEiviens ~1329 130-125 M.a. M.a. () - Montsechia vidalii (Peninsula Ibérica) (Gomezetal., 2015)
- : 130-100 M.a. (f) - intensa diversificagdo dos grupos basais de angiospérmicas
Valanginiano ~139,8 ) R - A
135 M.a. (f) - pélen monossulcado de 'angiospérmicas basais' (Brenner & Bickoff, 1992)
Berriasiano =145,0
Juréssico Superior Titoniano ~152,1
(Malm) Kimmeridgiano ~ =157,3
Oxfordiano ~163,5 164-145 M.a.-idade provavel do grupo coroa das angiospérmicas (Coiro et al., 2019)
Médio Calloviano ~166,1 163,5-145 M.a. () - interagdo gimnospérmicas insetos polinizadores (Labandeira, 1998)
(Dogger) Bathoniano ~168,3
Bajociano ~170,3
Aaleniano =174,1
Inferior Toarciano =182,7
(Lias) Pliensbachiano  =190,8
Sinemuniano =199,3
Hettangiano ~201,3 200 M.a. (g) - rutura da Pangeia
Tridsico Superior Rhaetiano ~208,5
Noriano =227
Carniano ~237
Médio Ladiniano =242
Anisiano =2472 247-195 M.a. (dm) -angiospérmicas (Morris et al. 2018)
Inferior Olenekiano ~251,2 247 M.a. (f) - pélen monossulcado (gt das angiospérmicas?) (Hochuli & Feist-Burkhardt,
2013
Induano =251,9 )
Paleozoico Pérmico ~298,9 336-308 M.a. (g) - extingdo permo-tridsica
Carbonifero ~3589 336-308 M.a. (dm) - gimnospérmicas atuais (Morris et al. 2018)
o 365-330 M.a. (dm) - plantas com semente (Morris et al. 2018)
Devonico =419,2
— 410 M.a. (f) - evidéncias de heterosporia (Bonacorsi et al. 2020)
Sildrico ~443,8 430 M.a. (f) - Cooksonia (gt dos traquedfitos) (Edwards et al. 1992)
Ordovicico ~485,4 470 M.a. () - criptésporos de embriéfitos (Argentina) (Rubinstein et al. 2010)
Cambrico ~541,0 479 M.a. (dm)-insetos (Misof et al. 2014)
el | e ~2500 1.600 M.a. () - alga verde Pterocladus antiquus (Tang et al. 2020)
- 1.900 M.a. (dm) - LECA (Last Eukaryotic Common Ancestor) (Emme et al. 2014)
Arcaico ~4000 P -
3.465 M.a.-arqueias fosseis do chert de Apex (Australia) (Schopfet al. 2017)
Hédico ~4600 3.950 M.a. (g) - evidéncias indiretas de vida (Tashiro etal. 2017)

FIGURAS7

Etapas-chave daevolucdo de plantas com semente. As estimativas de idade dos clados de Morris et al. (2018) referem-se sempre ao grupo coroa. [dades geoldgicas extraidas da Tabela Estratigrafica
Internacional 2017/02 [Cohenetal. (2013),atualizada; termologia estratigraficade acordo com Pais & Rocha (2010)]. Legenda: gt - grupo tronco; gc - grupo coroa; dm-datagio molecular;
f-informacaoféssil;g—informacao geoldgica/geoquimica; M.a.-milhdes de anos antes do presente.
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FIGURA58

Taxas de emergénciade novas espécies e grupos (origination rate) (aazul), extingao (extintion rate) (a verde) e diversificagdo (diversification rate) (a cinzento) de plantas terrestres. Estas taxas
foram calculadas paraas plantas vasculares numtodo (a-c), plantas vasculares de esporulagdo livre (d-f),'gimnospérmicas' (g-i) e angiospérmicas (j-). Ataxa de diversificagao é calculadaa partir
dadiferencadasduas primeirastaxas:medeaacumulacdo denovasespéciesegrupos de espécie por unidade detempo. N.B., diversificagdo ndo é um sinénimo de radiacdo,embora os dois conceitos
sejam muito préximos; os conceitos de taxa de especiagdo e de taxa de emergénciade novas espécies e grupos sdo similares. Legenda: escalatemporal (eixo dos x) emmilhdes de anos (M. a.); valores
médios expressos comlinhasdélidas, sombreadas comintervalo de credibilidade de 95%;linhas atracejadoindicam os eventos de extincdo maisimportantes, concretamente, as extin¢des frasniano-
fameniana (FFB), pérmico-tridsica (P-Tr), tridsico-jurassica (T)B), e cretacico-paleogénica (K-Pg). [Adaptado de Silvestroetal. (2015).]



De forma surpreendente, ao contrario das outras
floras, a ascensao das angiospérmicas (flora neofitica)
a plantas dominantes da biota terrestre, e o conse-
quente retrocesso de ‘pteridéfitos’ e ‘gimnospérmicas’,
parece ter sido independente de eventos de extincao
em massa. Terd ocorrido uma dindmica similar com
asacrogimnospérmicas.

A FLORA REOFITICAE EOFITICA

InovacGes evolutivas das ‘plantas vasculares
de esporulacao livre’

O Quadro 5 resume as principais aquisicdes evolutivas
dos traquedfitos. Quatro grandes diferencas separam
os traquedfitos dos ‘bridfitos”

- Autonomia completa do espordfito finda uma curta
fase embrionaria;

- Ciclo de vida dominado pelo esporéfito;

- Esporéfito ramificado e polisporangiado produzido
por meristemas apicais;

- Presenca de um verdadeiro sistema vascular.

A caréncia de um verdadeiro sistema vascular condi-
ciona a biologia dos ‘bridfitos’. Os ‘bridfitos’ terrestres
sao pequenos e tém células pouco especializadas, maio-
ritariamente fotossintéticas. Tanto os pouco eficientes
rizoides, que penetram nas fissuras das rochas e fixam
as plantas ao substrato, como os cauloides e os filidios
absorvem agua e nutrientes. A evolucao de um sistema

QUADRO 5

Principais aquisicdes evolutivas (apomorfias) dos traqueéfitos (autores diversos)

AQUISICAO EVOLUTIVA

DESCRICAO E COMENTARIOS

Producéo de lenhina

Deposicao de lenhinanos elementos do sistema vascular numancestral
comum aos licéfitos e eufiléfitos, posterior aos ‘riniéfitos’.

Paredes celulares com
espessamento secundario

A partir do clado dos lenhéfitos [‘progimnospérmicas’ + plantas com
semente].

Cuticula e estomas mais
evoluidos

Estomas abundantes nas partes fotossintéticas (folhas e caules primarios).
Tanto a cuticula como os estomas sdo determinantes naregulacdo homeo-
-hidrica.

Sistema vascular

Com floema e xilema. Os traqueidos aparecem pela primeira vez nos
‘riniéfitos’ e olenho secundario no clado dos lenhéfitos. Os vasos lenhosos
surgiram, de formaindependente, em alguns ‘pteridéfitos’, nas Gnetidae

e nasangiospérmicas.

Meristemas apicais
(no espordfito)

Adivisdo celular envolvida no alongamento do esporéfito e nareproducao
estarestringidaauma ou poucas células localizadas nos meristemas apicais
caulinares. Os meristemas apicais radiculares, assim como os primérdios
foliares, sdo aquisi¢oes evolutivas posteriores.

Crescimento
indeterminado

O espordfitos dos primeiros traquedfitos ramificavam-se por bifurcacao
e os esporangios eram terminais. Nas formas mais evolufdas (e.g.,
‘zosterofil6fitos’), os esporangios sao laterais e o meristema apical
indeterminado.

Rafzes verdadeiras

Exceto nos grupos mais primitivos ja extintos (e.g, ‘riniéfitos’, ‘trimeréfitos’
e ‘zosterofil6fitos’). Evoluiram de forma independente nos lic6fitos e nos
eufil6fitos. Secundariamente ausentes nas Psilotales (Ophioglossidae).

Folhas

Associadas com os caules em sistemas caulinares. De dois tipos, microfilos
e megafilos, desenvolvidos, respectivamente, nos licéfitos e nos eufiléfitos.
Ausentes nos grupos mais primitivos, ja extintos, de plantas vasculares
(‘riniéfitos’).

Esporéfito auténomo
do gametofito

Esporéfito grande duracdo, com de vidaindependente do megagametofito.

Esporéfito complexo
emodular

Esporéfito ramificado, de crescimento modular indeterminado, de corpo
flexivel,comfolhas e numerosos esporangios.

vascular facilitou, a posteriori, o aumento do tamanho
eaespecializacdo do corpo das plantas, através da segre-
gacao espacial de uma parte aérea fotossintética e de
uma parte subterranea devotada a captura de dgua e de
nutrientes. O passo evolutivo fundamental do sistema
vascular que conduziu a emergéncia dos traqueo-
fitos foi relativamente simples: consistiu na morte
programada, no esvaziamento e no engrossamento
das células que vieram a constituir o xilema (Sperry,
2005), inicialmente com fibras de celulose e, pouco
depois, complementadas com deposicoes de lenhina
(vi). Se o xilema é um sistema de transporte ascen-
dente de solutos, o floema é um sistema de transporte
descendente (pontualmente ascendente) dos produtos
da fotossintese.

Todas as células funcionais, bacterianas, animais
ou vegetais, estdo permanentemente embebidas
em agua: a maioria dos organismos vivos sdao consti-
tuidos por 80 a 90% de 4gua. Uma pequena reducio
do potencial de agua, i. e., da capacidade de a 4gua se
movimentar por efeito da gravidade, osmose e outras
forcas, tem um efeito dramatico no seu funciona-
mento. Um sistema de transporte de d4gua nao chega
por si s6 para garantir a hidratacao das células vegetais.
O meio aquoso em que as células das plantas vascu-
lares estao permanentemente imersas € propiciado,
no interior da célula, por um grande vacuiolo pleno
dedguae, noexterior, por paredes esponjosas celulésicas
saturadas em agua (Breckle, 2002). Todo este sistema,
por sua vez, esta involucrado e protegido da dessecacao
por uma cuticula.

A conjugacao de um corpo esporofitico rigido (lenhifi-
cado), bemisolado do exterior (através de uma epiderme
cutinizada), com um sistema vascular eficiente (com
traqueidos) associado a 6rgaos especializados na busca
e captura de agua e nutrientes (inicialmente através
de rizomas com pelos radiculares e mais tarde pela
raiz), e estomas de regulacdo complexa, aumentou a
tolerancia a disponibilidade irregular de agua (a par de
uma acrescida eficiéncia na absorcao de nutrientes). As
plantas vasculares sao homeo-hidricas: o teor em agua
doseucorpo,ao contrario do que acontece nos ‘briéfitos,
nio estd em equilibrio com a humidade ambiental.
A homeo-hidria tera evoluido logo nos primeiros polis-
porangiofitos, a par com a evolucao de espordéfitos inde-
pendentes (os gamet6fitos das plantas terrestres sao
todos poiquilo-hidricos). Esta complexa e extraordi-
naria combinacao de caracteres explica a radiacao adap-
tativa das plantas vasculares do final do Silurico-inicio
do Devénico.

A descoberta de mesofdsseis com ~410 M. a. (Devénico
Inferior) colonizados por hifas flangicas mostra
que muito antes da«invencao» daraiz se desenvolveram
relacbes micorrizicas entre os espordfitos dos polispo-
rangiéfitose Glomeromycota (Remyetal., 1999) e fungos
deumoutro grupo,os Mucoromycetes (Fieldetal.,2015).
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Os Glomeromycota s3o agentes das chamadas micor-
rizas vesiculo-arbusculares (volume I). Estas simbioses
- como haviam sido as simbioses fingicas dos game-
tofitos das primeiras plantas terrestres — foram deter-
minantes no sucesso evolutivo dos polisporangiéfitos,
porque melhoraram a extracao de nutrientes de dificil
acesso, sequestrados num substrato de rocha fragmen-
tada e meteorizada (regdlito). As micorrizas tém um
papel residual na absorcao de agua: a captura da agua
retida em profundidade no regélito foi a funcao primor-
dial da raiz. A evolucao do sistema vascular e da raiz
sao duas condicdes morfofisiolégicas necessarias para
crescer em altura. Na expansao devoénica das plantas
terrestres, viriam a ter também um papel determi-
nante a aceleracao da génese do solo, a folha e uma nova
estrutura adaptada a condicdes de stresse ambiental:
asemente.

As plantas vasculares, ao libertarem-se da dependéncia
de ambientes permanentemente himidos, invadiram
novos nichos ecolégicos e novos espacos terrestres até
a sua emergéncia desprovidos de vegetacao. Noutros
habitats excluiram competitivamente plantas terrestres
nao vasculares.

Os polisporangiofitos

Dispersos no Siltrico Inferior (a partir do Llandovery,
<430M.a.)eabundantesdo DevoénicoInferioremdiante,
surgem esporosisolados com uma marcaemY -esporos
triletes (trilete spores) (Figura 59) -, uma prova indireta
da presenca de esporopolenina, e esporos amalga-
mados em grupos de quatro num tetraedro apds meiose
(Edwards et al, 2014). Os esporos triletes isolados,

embora pontualmente presentes nos ‘bridfitos’, sdo
caracteristicos dos polisporangioéfitos, i. e., das plantas
vasculares mais os polisporangiofitos pré-vasculares, os
antepassados diretos das plantas vasculares (Figura 60).

E provével que as referéncias de esporos triletes para
o Ordovicico Final (Katiano,~450 M. a.) (Steemansetal.,,
2009) nao correspondam ainda a plantas vasculares
(Edwards et al., 2014). Os mais antigos macrofésseis
deste grupo foramrecolhidos em terrenos do Ordovicico
Superior (> 443 M. a) na Poldénia (Salamon et al,
2018). Fazendo fé na filogenia molecular, a evolucao
das plantas vasculares decorreu, entre 450,8-431,2
M. a., do Ordovicico Superior ao Llandovery, o primeiro
periodo do Silarico (Morris et al., 2018), datas coerentes
com a informacao fossil.

A ocupacao da terra firma sé tem um caracter definitivo
com a evolucio, a partir de um antepassado briofitico,
dos polisporangiofitos pré-vasculares, rapidamente
sucedida pela emergéncia dos traquedfitos (Figura 64).
O esporéfito dos primeiros polisporangiofitos tinha
uma estrutura muito simples: ndo possuia nem folhas
nem raizes; resumia-se a um ou a um sistema de caules
curtos dicotomicamente ramificados, cujas ramifica-
cOes eram culminadas por um esporangio. Os caules de
algumas espécies eram tao delgados (< 1 mm de didme-
tro) que faz supor que os primeiros polisporangiéfitos
eram poiquilo-hidricos, com um esporoéfito fotossinte-
ticamente nao autossuficiente, dependente dos nutrien-
tes fornecidos pelo gametéfito (Boyce, 2008). Alguns
autores preferem designar estes caules por eixos, dadas
as suas diferencas anatémicas com os caules de grupos
mais modernos de plantas. Tradicionalmente, e neste

FIGURA 59

Os polisporan-
giofitos: esporos
triletes.

A) Esporos devénicos
deplantasvasculares
commarcatrilete
deorigemargentina.
Barra:10,11=20pm;
paraosrestantes
esporosbarra=15
pm;N.B.queamarca
trilete estaausente
dosgraosdepodlen.
B) Representagdo
esquematicadeuma
tétradade esporos
(emcima)edeum
esporoisolado
commarcatrilete
(embaixo).

[A) Amenébaretal.
(2007).B) Original]



FIGURA 60

Os ‘polisporan-
giofitos basais’.

A) Os caules
(doesporéfito)

de Aglaophyton (‘protra-
quedfitos’) tinham
apenasc.de20cm
dealturae2mm

de diametro (as Rhynia,
um ‘paratraquedfito’,
tinhamumadimensao
semelhante); N.B.,
esporostriletes
caracteristicos dos
polisporangiéfitos.

B) As Cooksonia (um
grupobasaldeeutra-
quedfitos) eram parti-
cularmente pequenas,
até 10cmdealtura
el,5cmdediametro.
C) Os Zosterophyllum
(‘zosterofiléfitos”)
tinham 20-30cm
dealtura.N.B.,

alguns Psilophyton
(‘trimeréfitos”)
jaultrapassavam
os50cmdealtura.
Este progressivo
aumentodealturaesta
associadoasistemas
vasculares cada

vez maisrobustos
ecomplexos.
[Wikimedia
Commons.]

Retusotriletes

texto, estas plantas sao reunidas num grupo parafilético
de plantas, os riniofitos’” (Figuras 60 e 64)%.

Nos ‘briéfitos’ o esporéfito é constituido por um Gnico
eixo de crescimento determinado. Nos polisporangié-
fitos, como o préprio nome indica, o esporoéfito é rami-
ficado. Os ‘briofitos’ e os polisporangioéfitos seguiram
duasestratégias evolutivas alternativas para maximizar
a producao de esporos. O gamet6fito ramifica-se inten-
samente nos ‘bridfitos’, sobretudo nos musgos, em que,
além dos cauloides, essa ramificacao se faz a partir
do protonema; cada ramificacido produz depois um
ou mais esporangios. Nos polisporangiofitos, ramifi-
ca-se o esporofito.

A sequéncia evolutiva de mudancas do corpo
dos ‘bridfitos’ que conduziram a emergéncia dos polis-
porangio6fitos permanece, todavia, em grande parte, nao
resolvida (hipétese dominante explicitada na Figura 62).
Admite-se que o ancestral de todos os polisporangio-
fitos possuia um espordfito diminuto, dependente
de um gametéfito taloso. Fosseis do Silarico Médio
mostram estas estruturas (Edwards, 2000). A evolucao
de um esporoéfito ramificado foi uma etapa evolutiva
indispensavel para a evolucao do crescimento modular
indeterminado (e de um incremento do potencial fotos-
sintético). A modularidade foi essencial para adaptar
aconstrucao do esporoéfito adisponibilidade de recursos
(e.g., 4gua e nutrientes) - em tandem, com a evolucao
de tecidos vasculares especializados, abriu o caminho
a independéncia nutricional do esporéfito (Tomescu
etal, 2014). A semelhanca dos antdceros atuais, o espo-
réfito do polisporangiéfitoancestral estariamergulhado
no gameto6fito e préximo do substrato, o que tera facili-
tadoa evolucao de pelos radiculares no esporéfito e asua
posterior independéncia nutricional (Ligrone et al,
2012). Nao ha acordo entre os especialistas se os feixes
vasculares presentes nos esporéfitos dos musgos
(ausentes secundariamente? dos antdceros) e nos polis-
porangidfitos sao homodlogos, i. e, se tém a mesma
origem evolutiva. De qualquer modo, € provavel
que partilhem sistemas génicos comuns. Este conjunto
alargado de hipdteses evolutivas acaba por ser uma
extensao da amplificacdo da dipléfase postulada por
Bower (v.s.), que podera ter ocorrido entre o Ordovicico
Superior e o final do Silarico.

De acordo com a hipdtese do crescimento apical
(Tomescu et al., 2014), a transformacao do espordéfito
dos ‘bridfitos’ ancestrais na morfologia do esporéfito
dos polisporangiéfitos passou por um incremento
do crescimento vegetativo pela acdo de meristemas
apicais capazes de se ramificarem dicotomicamente.
Estes meristemas ganharamaindaa capacidade de, num
dado momento do desenvolvimento da planta, trocar
de programa morfogenético, passando de um modo
vegetativo (meristema vegetativo) para um modo
reprodutivo (meristema reprodutivo). Portanto, a seda
dos ‘bridfitos’ nao é homdloga dos eixos ramificados
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dos polisporangiéfitos; o eixo dos ‘polisporangiéfitos
basais’ sim, é homodlogo do caule dos traquedfitos
hodiernos (embora a sua anatomia seja muito distinta).
Esta hipdtese é fortalecida pelo facto de os estomas
nos ‘briéfitos’ serem exclusivos dos esporingios.
A origem dos meristemas apicais nao esta clarificada;
uma deslocacao do meristema basal proprio dos musgos
e antdceros para uma posicao apical é uma hipdtese
provavel. O desenvolvimento de meristemas em posicao
apical no espordfito foi uma das inovagdes mais criticas
na evolucdo das plantas terrestres, porque veio permitir
a evolucdo de um corpo esporofitico complexo de cres-
cimento indeterminado. A pressao de selecao que esta
nasua origem nao é conhecida.

Os primeiros polisporangiéfitos - os ‘protraqued-
fitos’'- possuiam células condutoras?® nio espessadas
e sem lenhina, semelhantes aos hidroides dos musgos
(Kenrick & Crane, 1997). Os ‘protraquedfitos’ nao eram
ainda verdadeiras plantas vasculares (pré-vasculares),
eram poiquilo-hidricos e dependiam da pressao de
turgescéncia para se manterem eretos. Constituem um
grupo parafilético que inclui, entre outros, os géneros
Horneophyton e Aglaophyton (Figuras 60-A e 64). O espes-
samento secundario das células condutoras, suposta-
mente ja com lenhina, evolui com os paratraqueofitos
(Gerrienne & Gonez, 2011). Esta inovacao marca o
advento das plantas vasculares. Pertencem a este grupo
as Rhynia e outros fésseis similares. Os espessamentos
lenhificados dos paratraquedfitos sao anelares e descon-
tinuos. Os primeiros eutraqueofitos (e.g., Cooksonia
pertoni) possuiam igualmente espessamentos anelares,
masas paredes secundarias eram continuas e pontuadas
(Taylor et al., 2009): tinham evoluido os traqueidos
(Figuras 60-B, 63 e 64).

Algumasdasinovacbes morfolégicase funcionaisadqui-
ridas pelos traquedfitos conferem-lhes assinalaveis
vantagens competitivas frente aos ‘briéfitos’ na maior
parte dos habitats terrestres. Ainda assim, a impor-
tancia das inovacoes morfoldgicas no sucesso evolutivo
das plantas vasculares, e em qualquer outro grupo
de plantas, concretizado quer pelo nimero de espécies
quer pela sua dominancia ecoldgica, pode estar menos
nas inovacoes em si e muito mais na abertura de novas
possibilidades evolutivas (nas inovacdes morfolégicas
e fisiolégicas que as tornam possiveis), e num incre-
mento da adaptabilidade as condicdes ecoldgicas preva-
lecentes apds a sua evolucao.

As primeiras plantas vasculares
Evolucdo dosistemavascular. A lenhina

As plantas terrestres mantiveram-se pequenas, rentes
ao solo, mais de 50 milhdes de anos. O desenvolvi-

pelas plantas terrestres. Além de alguma resisténcia ao
ataque de parasitas, a lenhina conferiu rigidez mecanica
ao corpo das plantas e aumentou a eficiéncia do seu
sistema vascular. Plantas cada vez mais altas puderam
ser abastecidas a grande distancia por solutos, sem risco
de colapso do xilema, agora sujeito a forcas de succao
(pressao negativa) mais intensas. O xilema engrossado
com lenhina é mais estanque e menos resistente ao
fluxo da seiva porque, ao contrario da celulose, alenhina
¢ hidrofébica. A lenhina € francamente mais resistente
a degradacao microbiana do que a celulose e isso, como
se verd, fez e faz toda a diferenca no comportamento
dos residuos organicos no solo. Esta inovacado evolutiva
espoletou a radiacdo das plantas vasculares e a evolucao
de novas formas mais diversas do que as simples e repe-
titivas fisionomias que caracterizam os ‘briéfitos’.

Alenhina é um polimero biolégico complexo de alcoois
aromaticos. Os precursores do anabolismo da lenhina
ocorrem dispersos no corpo dos ‘cardfitos’ e dos
‘bridfitos’. Supde-se que nas primeiras plantas terres-
tres, assim como nos ‘bridfitos’ atuais, estas substancias
funcionaram como protetores quimicos contra os raios
UV (Weng & Chapple, 2010) e/ou tinham um efeito
antimicrobiano (Raven cit. Boyceetal., 2003). As plantas
terrestres evoluiram no Ordovicico sob uma atmosfera
pobre em O, (Figura 40), e, por essa razao, com uma
delgada camada de ozono a protegé-las daradiacao ultra-
violeta. Nestascondicdes,alenhinaeosseusprecursores
ofereciam vantagens adaptativas acrescidas. A evolucao
da lenhina, como de tantas outras caracteristicas

FIGURA 61

Ciclo de vida de Aglaophyton. Esporéfito,averde (aesquerda); N.B., esporangios com micrésporos (aazul)
emegasporos (cor delaranja). Aazul (adireita), gametéfito &'; N.B., gametangiéforos & em formade disco com
anteridios nas margens. A laranja (ao centro), gametéfito @; N.B., no canto inferior direito, representacdo dos
anteridios e arquegdnios, e damigracao dos gametas . [Tayloretal. (2005).]

mento no Sildrico (443-419 M. a.) de paredes celulares
secundarias com deposicao de lenhina, constitui um
momento-chave da conquista da dimensdo altura

101



FIGURA 62
Evolucao
dadominancia

do esporéfito
(representacdo
esquematica).

A) Ancestral
briofiticode todasas
plantasvasculares.
B) Ramificacdo
dicotémicado
esporofito.

C) Bifurcacdes
com caules eretos
eplagiotrépicoscom
pelosradiculares.
D) Lateralizacdo
doscaulesedos
esporangios
(compararcom
Aglaophytonna
Figura60-A). Nesta
representacao,
admite-se que

os gametéfitos
sdotaloides
endoproduzem
gametangi6foros.
Gametofito
representadoaverde-
-claroeoespordfito
averde-escuro.
[Original.]

do vivo, é uma elaboracao evolutiva de caracteristicas
primitivas com outras funcdes. A sintese da lenhina
e a sua posterior deposicao nos elementos traqueais e no
esclerénquima, com o duplo papel de repelente da agua
e de reforco estrutural, evoluiram numa planta vascular
subsequente aos primeiros polisporangioéfitos e anterior
a divergéncia dos licofitos. A evolucao da lenhina teve,
como se vera, um tremendo efeito na dindmica do CO,
atmosférico.

Evolucdo dadominanciado esporéfito

A evolucdo do ciclo de vida dominado pelo esporé-
fito, caracteristico das plantas vasculares a partir do
ciclo de vida dominado pelo gametéfito de um briéfito
ancestral, é um dos temas mais controversos da biologia
da evolucao de plantas (sequéncia evolutiva hipoté-
tica na Figura 62). A descoberta na década de 1980, na
comuna de Rhynie, na Escécia, de gametofitos fossili-
zados com estruturas reprodutivas bem preservadas de
Aglaophyton, Rhynia e outros ‘protraqueéfitos’ e ‘paratra-
queofitos’,com ~410 M. a. (Pragiano, Devodnico Inferior),
trouxe uma nova luz sobre a questao. Os gametofitos

estudados eram autotréficos, autébnomos, com estomas
e elementos traqueais, morfologicamente distintos dos
esporoéfitos (Taylor et al., 2005). Alguns eram inclusiva-
mente bastante grandes, eretos e ramificados (Figura
61). Embora o espordfito fosse ja a geracao dominante
nestas espécies, a grande complexidade dos gametoéfitos
revela um ciclo de vida intermédio entre os ‘briéfitos’
e as verdadeiras plantas vasculares (Taylor et al., 2009),
uma importante descoberta que documenta a evolucao
da alternancia de geracdes e corrobora a teoria antité-
tica de F. O. Bower. Gametéfito e esporofito de comple-
xidade morfolégica e anatémica equivalente parece
ser uma condicdo primitiva (plesiomorfia) nos polis-
porangiofitos. A preponderdancia da fase esporofitica e
a autonomia do esporéfito foram fixadas num ‘protra-
quedfito’ ancestral das primeiras verdadeiras plantas
vasculares,ouem plantasintermédiasentre os ‘briéfitos’
e os protraquedfitos (Gerrienne & Gonez, 2011). Foi
sugerido que o incremento da domindncia do esporéfito
na segunda metade do Siltrico foi acompanhado pela
transferéncia e rearranjo para o esporoéfito dos genes que
regularam o desenvolvimento dos gametofitos (Floyd &
Bowman, 2007).

A dominancia absoluta da dipléfase nas plantas vascu-
lares possivelmente estd relacionada com a vasculari-
zacao do esporoéfito e com a impossibilidade de o mesmo
acontecer, de forma eficiente, no gametoéfito. A dupli-
cacdo da guarnicao genética (diploidia) também oferece
uma protecao contra eventuais mutacoes deletérias,
mais provaveis em ambientes diretamente expostos
as radiacoes ultravioletas, sem a protecao da sombra
ou de massas de agua livres. A dominancia tem outras
duas vantagens: i) o esporéfito fomenta a prolife-
racao e a disseminacao das plantas terrestres por via
assexual através dos esporos, e ii) intensifica a recom-
binacao genética, e, por essa via, a eficiéncia da selecao
e a taxa da evolucao por adaptacao («Razoes evolutivas
e vantagens da haplodiploidia»). A histéria evolutiva
das plantas mostra que o espordfito, ao contrario
do gametdfito, tinha em si um enorme potencial para
aumentar de tamanho, complexificar-se eadquirirnovas
formas e funcoes.

Cooksonia, ‘trimerdfitos” e ‘zosterofiléfitos’

As relacdes filogenéticas entre os primeiros grupos de
plantas terrestres sao dificeis de estabelecer. A escassez
e o enviesamento da informacao paleontolégica, bem
comoafaltadedetalhes namaior parte dos fésseis, saoas
maiores dificuldades. Consoante os autores, 0os grupos
basais de polisporangi6fitos e as primeiras plantas
vasculares saorepartidos portrés, cinco ou mais grandes
grupos. Até aos anos de 1970, admitiu-se que estas
plantas estavam relacionadas com os fetos psilotéfitos
atuais, hipdtese que foi definitivamente rejeitada por
estudos moleculares subsequentes. A Figura 64 oferece
um ponto da situacao das suas relacdes de parentesco.
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Os ‘protraquedfitos’ e os ‘paratraquedfitos’ja foram apre-
sentados - ao nivel do esporéfito, tinham em comum
com a Cooksonia uma fisionomia herbacea, caules afilos
deramificacaodicotémicaea posicao terminal dos espo-
rangios). Nas bifurcacdes mais préximas do solo,
alguns caules tomavam uma posicao ereta, explorando
0 espaco aéreo; outros eram plagiotrépicos (prostrados)
funcionando como estolhos ou rizomas (Figura 60-B).
Estes caules plagiotrépicos, a semelhanca dos gamet6-
fitos dos ‘bridfitos’ e ‘pteridéfitos’ atuais, dispunham
de rizoides. A informacao estratigrafica e a sua fisio-
nomia mostram que habitavam margens perturbadas
de cursos de agua doce (Kenrick & Strullu-Derrien,
2014). Recorda-se que todas estas plantas sao reunidas
num grupo parafilético, os riniéfitos’ (Figura 64).

As Cooksonia evoluiram nas primeiras etapas do Siltrico
(Wenlock,~433-427 M.a.) (Libertinetal.,2018),atingiram
uma grande relevancia ecoldgica e extinguiram-se
no Devonico Inferior (Figuras 60-B e 63) (Gerrienne &
Gonez, 2011). Os espordfitos de Cooksonia eram consti-
tuidos por caules de poucos milimetros a varios centi-
metros de altura, simples ou de ramificacao dicoté-
mica, sem folhas, sem raizes e com esporangios apicais
discoidais de parede espessa, para evitar a dessecacao
dos esporos. As Cooksonia eram homospéricas e hetero-

FIGURA 63

Evolucdo dadominéncia do esporéfito: corpo esporofitico de Cooksonia paranensis. N.B., ramificacdo
dicotémicacom codomindnciadas ramificacdes; estruturas caulinares culminadas poresporangiosem
formadetaca. A Cooksoniatinhaum ciclo de vidahaplodiplonte heteromérfico, provavelmente homospérico;
umresiduo visivelnabase daplantafossilizada deve corresponde ao gametéfito (v. Gerrienneetal.,2006).
Osesporos destacavam-se do esporangio e germinavam em gametofitos diminutos, possivelmente monoicos
(com os dois sexos), fotossintéticos e auténomos; os anteridios produziam anterozoides que nadavam ao
encontrodaoosferaretidanoarquegénio;apésafecundacdo,forma-se um zigoto; o zigoto germinavae do
gametofito emergia o esporofito; os caules do esporéfito ramificam-se dicotomicamente, e nasuaextremidade
diferenciam-se espordngios. O gametdéfito da Cooksonia erafrancamente mais simples que o do Aglaophyton
(Figura61).[Cortesiade Maria Antonieta da Concei¢do Rodrigues e Sérgio Bergamaschi (v. Milagres etal.,

moérficas, com gametodfitos taliformes? (Gerrienne etal.,
2006). Como acontece nos pteridéfitos atuais’, o espo-
rofito era nutrido pelo gametéfito numa fase muito
inicial do ciclo de vida. O esporéfito era fotossinteti-
camente ativo, com uma vida independente do game-
t6fito - como nos pteridéfitos atuais, alternavam duas
geracOes fisiologicamente auténomas no que respeita
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a aquisicdo de nutrientes e a fotossintese (Libertin
et al., 2018). Da base do caule do esporéfito, emergiam
pelos radiculares que contactavam com as particulas
do solo. Embora a morfologia externa se tenha mantido
mais ou menos constante, a superficie dos esporos e o
sistema vascular evoluiram. Algumas Cooksonia (Figura
63) sao consideradas as primeiras plantas verdadeira-
mente vasculares (eutraqueodfitos; Taylor et al., 2009).
A presenca de traqueidos foi provada em exemplares
do inicio do Devénico (Lochkoviano, 419-411 M. a)
(Edwards et al., 1992; Guerriene et al., 2006). Admite-se
que a perda de agua pelos estomas - a transpiracao -
gerava uma forca de succdo suficiente paraergueraagua
absorvida do solo até ao topo das plantas. Os espes-
samentos com lenhina dos traqueidos mantinham
as plantas eretas e impediam o colapso do sistema
vascular por efeito da pressao negativa propagada ao
longo do xilema. Um aumento da espessura da cuticula
é, provavelmente, uma das muitas novidades evolutivas
trazidas pelas Cooksonia. Esta substancia cerosa conteve
as perdas de dgua pelas estruturas celuldsicas do corpo
das plantas, de outro modo elevadas, porque a celulose,
recorda-se, € hidrofila. As Cooksonia devoénicas (e.g., C.
pertoni e C. paranensis) eram homeo-hidricas (Guerriene
etal., 2006). As Cooksonia sao, provavelmente, um grupo

2018)]]

artificial que incluird os ancestrais das atuais plantas
vasculares (Tayloretal., 2009).

O passoevolutivoseguinteas Cooksoniaconsistiunalate-
ralizacdo dos caules e dos esporangios com a evolucao
de meristemas indeterminados e no desenvolvimento
de um sistema vascular mais robusto. A evolucao
da ramificacao lateral (= monopodial) a partir da ramifi-
cacaodicotdémicateve umaetapaintermédia, a chamada
ramificacao pseudomonopodial, na qual o meristema
se cinde em dois, como na ramificacao dicotémica, mas
um dos ramos ganha dominancia sobre o outro (culmi-
nacao) (Figura 71).

Os ‘zosterofilofitos’ (e.g., Zosterophyllum) ramificavam-se
de forma dicotémica ou pseudomonopodial. Tinham
os caules revestidos de espinhos, escamas ou dentes;
os esporangios distribuiam-se lateralmente ao longo
dos ramos (Figura 60-C). Admite-se que sdo os ances-
trais dos licéfitos (Taylor et al., 2009).

Os ‘trimerofitos’ (e.g., Psilophyton) sio mais complexos
do que os Tini6fitos, dos quais descendem, ou os



Hepaticas

] v
4 ]
g Musgos %
3| a 5 o
S 3| 8 Antdceros g
ol |4 ,
-EE ‘g é ‘Protraquedfitos’ (e.g., Aglaophyton) ’§
] 5 e
§e § & ‘Paratraquedéfitos’ (e.g., Rhynia) %
I sl v Ic
+ - sl £ 8 Cooksonia [
& 5| &
14 s % ‘§ [~ ‘Zosterofiléfitos’
2 | g L— Licéfitos
=
3 “Trimeréfitos’ (e.g., Psilophyton)
’g\ i Equisetofitos
& Moniléfitos
6 + 2 7 Ophioglossofitos
= 9 o
7 S Marattiéfitos
&
Vi Polipodiéfitos (fetos-verdadeiros)
8 3 ‘Progimnospérmicas’ (e.g., Archaeopteris) 8
& | Lenhofitos g . . E 8
2 7 Fetos com semente’ (e.g., Neuropteris) 5 &
o 10 Acrogi P & 2
crogimnospérmicas S g
11 £ =
g Angiospérmicas © a
12 B w

FIGURA 64

Filogeniasimplificada dos primeiros grupos de plantas terrestres pré-vasculares e plantas vasculares (inc. grupos fésseis e atuais). Apomorfias mais relevantes:
1-embrido; 2 -estomas; 3 -esporoéfitofotossintético earquegdnios mergulhados notecido do gametéfito; 4 —esporéfito ramificado e esporos triletes; 5 - sistema
detransporte daseivaxilémicacom espessamentos com lenhina; 6 - traqueidos; 7 - estruturas enraizantes; 8 - cormo (raiz, caule e megafilos); 9 - megafilo, feixes
vascularesemformade Hno peciolo das folhas; 10 - megafilo,cambio vasculare xilemae floema secundarios e periderme; 11 -semente; 12 - flor. Filogeniabaseadaem
Gerrienne & Gonez (2011) e Tayloretal. (2009) para os grupos fésseis, Liuetal. (2014) para os ‘bri6fitos’ e Rothfels etal. (2015) para os moniléfitos. Apomorfias baseadas
em Doyle (2013). Grupos comrepresentantes nafloraatual anegrito. ‘Riniéfitos’, ‘zosterofil6fitos’ e ‘trimeréfitos’ constituem um grupo polifilético genericamente

designado porpolisporangiéfitos basais’. [Original.]

‘zosterofiléfitos”. Os ‘zosterofiléfitos’, nao possuiam
ainda verdadeiras raizes. A ramificaciao nestas plantas
era pseudomonopodial a monopodial. Em muitas
espécies, os ramos laterais ramificavam-se abundan-
temente e, inclusivamente, dispunham-se no mesmo
plano (planacao; Figura 71), num prelidio da evolucao
do megafilo. Nos Tiniéfitos’, as dicotomias dos ramos
eram irregulares; nos ‘trimeréfitos’ mais avancados,
as ramificacoes inseriam-se em espiral e a intervalos
regulares num eixo principal. Ao contrario dos ‘zostero-
filéfitos’, os esporangios dos ‘trimeréfitos’ tinham uma
posicao terminal e, em algumas espécies, as pontuacoes
das paredes doxilema sao areoladas. A Pertica dalhousie ja
atingiaos3 mdealtura. Supde-se que os fetos, as progim-
nospérmicas’ e, possivelmente, os fetos com semente
téma sua origem neste grupo (Taylor et al., 2009).

A paisagem vegetal do Sildrico Superior ao
Devonico Médio

As primeiras plantas vasculares ocuparam com
biomassasaéreasesubterraneascrescentesareasdeterra
firme até ai colonizadas por coberturas criptogdmicas.
O registo féssil das plantas terrestres adensa-se no final
do Siltrico (~420-425 M. a)) e culmina na ja referida
explosao devonica. Na transicao SilGrico-Devodnico
verificou-se um acentuado aumento do coberto vegetal
terrestre (plantas terrestres), por enquanto concen-
trado em planicies aluviais e em ambientes costeiros.
As primeiras plantas vasculares, a semelhanca dos
seus ancestrais briofiticos, provavelmente, residiam

em habitats ciclicamente submersos por aguas doces
(Caruso & Tomescu, 2012). A terra firme restante estava
desprovida de vegetacao, ocupada por crostas de ciano-
bactérias (Figura 39) ou por uma flora poiquilo-hidrica
de natureza briofitica nas reentrancias mais sombrias
e humidas. As plantas vasculares diversificaram-se logo
no inicio do Devédnico, e com mais intensidade a meio
deste periodo. No Devonico Inferior expandem-se
comunidades vasculares uniestratificadas, frequente-
mente monoespecificas, de rinidfitos’ (e.g., Horneophyton,
Cooksonia e Rhynia), ‘trimeréfitos’ (e.g., Pertica) e licéfitos
basais (e.g., Drepanophycus) (Figura 65-A).

A raiz e a fisionomia de arvore evoluem no Devénico
Médio («As primeiras arvores e as primeiras florestas).
O coberto vegetal diversifica-se e complexifica-se rapi-
damente (Figura 65-B). No Devénico Médio Inferior
(Eifeliano, 393-388 M. a) ocorriam comunidades
multiestratificadas com um estrato basal de ‘Tini6-
fitos” (espécies distintas das citadas anteriormente),
e com licéfitos, ‘trimerdfitos’, ‘zosterofiléfitos’ e clado-
xilopsidos (e.g, Calamophyton) de maior dimensao,
que se estendiam das margens de cursos de dgua pelas
planicies aluviais adentro (Berry & Fairon-Demaret,
2001). As florestas do Givetiano (Devénico Médio
Superior, 388-383 M. a) incluiam ja trés grupos
de arvores: licéfitos, cladoxilépsidos pseudosporoch-
naleanos e aneurofitales (grupo basal das ‘progimnos-
pérmicas’) (Stein et al., 2012). A expansao da vegetacao
terrestre € retomada em direcao ao interior dos conti-
nentes na passagem do Devonico Médio para o Superior
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com a diversificacdo das ‘gimnospérmicas’ (Gibling &
Davies, 2012).

Os primeiros ecossistemas terrestres com seres auto-
tréficos eucariotas estavam confinados a superficies
hiimidas, geralmente na proximidade de cursos de dgua.
Cobria o solo uma camada descontinua, de poucos
milimetros de espessura, de ‘algas verdes’ e hepaticas
talosas. A cobertura do solo com tecidos fotossin-
téticos atingiu alguns centimetros com a evolucao
dos musgos, na ordem dos decimetros com os licéfitos
e os fetos herbaceos, e poucos metros nas formacoes
dominadas pelas primeiras plantas lenhosas de espo-
rulacdo livre. O desenvolvimento continuo de novas
solucdes para resolver o efeito devastador da secura
edafica nas plantas impeliu a vegetacao para areas até ai
inexploradas pela vida vegetal. A espessura, a extensao
da camada fotossinteticamente ativa sobre o solo e, por
consequéncia, a produtividade primaria continuaram
aaumentar, como veremos nos préximos capitulos, com
oscladoxilépsidos, as ‘progimnospérmicas’, os fetos com
semente, as gimnospérmicas modernas e as angiospér-
micas, aproximando-se dos 100 m nas grandes florestas
tropicais neogénicas.

A diversificacao tréfica dos primeiros ecossistemas
terrestres, ocorrida a partir do Silarico Superior-
-Devénico Inferior, é testemunhada pelos primeiros
estragos fossilizados de artrépodes herbivoros
(Labandeira, 2007). O primeiro vertebrado fdssil
adaptado a locomocao terrestre, o tetrapode (animal
com quatro membros) Pederpes finneyae, é bastante mais
tardio, do Carbonifero Inferior. Os primeiros tetrapodes
herbivoros datam do Pensilvanico-Pérmico Inferior
(Sues & Reisz, 1998). A complexidade animal inscre-
ve-se num crescendo da produtividade e da complexi-
dade davegetacao aescalado globo.

FIGURA 65

Reconstrucao da paisagem vegetal no Devénico.

A) No Devénico Inferior,dominaram pequenas plantas vasculares herbaceas (‘riniéfitos’, ‘trimeréfitos’

e ‘zosterofil6fitos’); genericamente, estes grupos extinguiram-se natransicao Frasniano-Fameniano
(~360M.a.),no Devénico Superior. B) No Devénico Médio, verifica-se um avanco das plantas parabiétopos
umtanto mais secos eaemergénciade arvores e outras plantas lenhosas com crescimento secundério; no canto
superioresquerdo,identificam-se duas arvores, daesquerdaparaadireita, umapteridospérmica Medullosales
(narealidade umaarvore carbénica) e um licéfito (os mesmos grupos repetem-se no lado esquerdo dafigura).
[Gravuras de Zdenék Burian (1905-1981).]
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FIGURA 66

Lochkoviano/Pragiano—Emsiaﬁo

EVOLUQAO DARAIZE CLIMA
A evolucaodaraiz

A raiz, tal como foi caracterizada no volume I, é um
dos trés o6rgaos fundamentais das plantas. Além
do geotropismo positivo, caracterizam a raiz a simetria
radial, a presenca de pelos radiculares e de caliptra,
e a auséncia de adaptacdes a fotossintese (e.g., estomas
e cloroplastos) (Kenrick & Strullu-Derrien, 2014;
Groff & Kaplan, 1988). Os Tiniéfitos’, e outros grupos
basais de polisporangidfitos do final do Sildrico-inicio
doDevonico,alémdeafilosnaotinhamraiz-dispunham
de um sistema de enraizamento com base em rizoides
(rhizoid-based rooting systems) (Kenrick & Strullu-Derrien,
2014), constituido por caules mais ou menos modifi-
cados, tipo estolho (prostrados sobre o solo) ou rizoma
(submersos no solo), com rizoides dispersos. A raiz

Frasniano
(Devénico Superior)
(383-372Ma.)

Eifeliano-Givetiano
(Devénico Médio)
(393-383M.a.)

(Devénico Inferior)
(419-393M.a.)

evoluiu numa larga janela de 40 M. a. Nos paleossolos
do inicio do Devénico detetam-se ja pequenas raizes/
rizomas de lic6fitos?® e de outros grupos de plantas
herbaceas; no Devénico Superior evoluiram espécies
com um sistemas radicular mais denso, que chegava
apenetrar mais de 1 m de profundidade no solo (Gensel
etal.,,2001) (Figura 66).

As raizes foram a grande novidade evolutiva trazida, de
forma independente, primeiro pelo clado dos licéfitos
(~419-408 M. a.) e depois pelos eufiléfitos (v.i.) (Kenrick
& Strullu-Derrien, 2014). Portanto, a evolucao da raiz é
posterior a divergéncia entre licéfitos e eufiléfitos — os
grupos tronco dos licéfitos e dos eufiléfitos ndo tinham
raizes. Em ambos os grupos, araiz evoluiu a partirde um
sistema de enraizamento de natureza caulinar com base
em rizoides. Nos eufilofitos, a ramificacido das raizes é
enddgena, a uma certa distancia do meristema apical,

2y ; \m‘ \ .
N , Famenniano = ~ —_

~ (Devénico Superior)
(372-359M.a.) I -

Evolucdodaraiz: dimensdorelativa,formae profundidade dos sistemas vasculares de espécies do Devénico Inferior (Pragiano-Emsiano), Médio (Eifeliano-Givetiano) e Superior (Frasniano-

-Fameniano). Legenda: rhy - rini6fitos, e. g., Aglaophyton e Horneophyton; tri- trimerdéfitos, e. g., Psilophyton; lyc-he - licofitos basais herbaceos, e. g., Asteroxylon e Drepanophycus; lyc-tr -licéfitos basais arbéreos,
e.g., Lepidosigillaria e Cyclostigma; prog-an—progimnospérmicas Aneurophytales, e. g., Tetraxylopteris; prog-arc — progimnospérmicas Archaeopteridales, e. g., Archaeopteris; gym - gimnospérmicas basais, e. g.,
Elkinsiae Moresnetia; zyg - polipodidfitos basais, e. g., Rhacophyton. [Algeo & Scheckler, 1998
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a partir do periciclo ou da endoderme; nos licéfitos, as
raizesramificam-se dicotomicamente através da divisao
em dois do meristema apical - duas solucdes evolutivas
para o mesmo processo.

A evolucao ainda ensaiou outros sistemas de enraiza-
mento. As «raizes» dos licofitos arbdéreos dos pantanos
carboniferos eram constituidas por sistemas caulinares
dicotomicamente ramificados e pouco profundantes,
sendo a absorcao de agua e de nutrientes realizada
por microfilos muito modificados, que se destacavam
da planta mie a medida que esta crescia (sistema
radicular tipo Stigmaria) (Rothwell cit. Kenrick &
Strullu-Derrien, 2014). Um sistema radicular seme-
lhante ocorre nos atuais Isoetes (Lycopodiidae) (Raven
& Edwards cit. Matsunaga & Tomescu, 2016). O cres-
cimento secundario dos licédfitos carboniferos nao
envolvia a producao de novo floema, facto que dificul-
taria a distribuicao de fotoassimilados as raizes. Foi, por
isso, proposto que o sistema tipo Stigmaria era autossu-
ficiente e para tal emitia raizes com microfilos fotossin-
téticos que emergiam a superficie do solo (Phillips &
DiMichele, 1992).

A zona pilosa é a parte daraiz mais eficiente na absorcao
de 4agua e de nutrientes. Descobriu-se que a rede
de regulacao genética que controla o desenvolvimento
dos rizoides nos gametofitos dos ‘bridfitos’ é a mesma
que controla os pelos radiculares nos esporéfitos
das plantas vasculares (Jones & Dolan, 2012). Sabe-se
também que os genes que regulam o meristema apical
da raiz parece terem sido originados a partir de uma
duplicacdo dos genes dos meristemas apicais cauli-
nares (Ligrone et al, 2012). Provavelmente, o sistema
radiculardas plantas vascularesatuais é umaelaboracao
evolutiva dos rizomas dos Tiniéfitos’ (Kenrick & Crane,
1997). Deste modo, o sistema radicular dos traqueoé-
fitos pode ser entendido como um sistema tubular com
caracteristicas anatémicas semelhantes aos caules
dos primeiros polisporangiéfitos, com uma anatomia,
ao contrario do caule, fixada numa condicao primitiva,
que penetra e percorre o solo numa busca incessante
de agua e nutrientes, conectando os pelos radiculares
absorventes com a parte derea das plantas.

A agua das chuvas naturalmente retida em profun-
didade em substratos porosos ficou, com o apareci-
mento das raizes, disponivel para as plantas. Esta dgua
tem a enorme vantagem de estar protegida da evapo-
racdo, de compensar, total ou parcialmente, periodos
de pentria de precipitacdo e de servir de solvente aos
nutrientes libertados pela meteorizacdo das rochas
oupelaciclagem microbianadamatériaorganica. A partir
do momento que uma camada superficial, de 10 cm
nos solos argilosos ou de 20 cm nos solos arenosos,
fique seca, as perdas por evaporacao através da super-
ficie do solo ficam francamente reduzidas®. Com mais
agua, a interrupcao do crescimento é menor nos territ6-
rios com precipitacoes irregulares ou sazonais. Sem um

QUADRO6
A evolucdo das plantas e o solo

A expansdo espacial de ecossistemas com cada vez mais biomassa

vegetal aumentou a producdo de residuos e forcouaacumulacdo de
matéria orgdnica no solo. A degradacdo microbiana de residuos organicos
soterrados nosolo gera CO, que ficaretido naatmosferado solo;o CO,
reage com a agua do solo dando origema um acido fraco, o acido carbdnico
(H,C0;). O écido carbénico dissocia-se em ido hidrogenocarbonato
(HCOy") ouido carbonato (CO4?*), libertando protdes (H*) que, por sua
vez,atacam as estruturas cristalinas das rochas. E este o mecanismo base
da meteorizagao quimica. A meteorizagao quimica das rochas foi acelerada
peladensas redes de micorrizas que desde o inicio acompanham a evolucao
plantas terrestres, e, a partir do Devénico Médio, pela evolucao daraiz
(Quirketal, 2015). As plantas absorvem grande parte dos nutrientes do
solosob aformaidnica, dissolvidos em dgua. A meteorizacdo quimica das
rochas gera varios subprodutos, uns solGveis, outros ndo. Sdo soldveis os
ides Na*, Cl-e carbonato, e importantes nutrientes vegetais como o K*, Ca,*
eoMg," Osides PO,* HPO,> e H,PO*tendemaserinsolubilizados pelo
célcio, ferro e aluminio, naforma de espécies quimicas nao assimilaveis
pelas plantas (a biodisponibilidade do fésforo é maxima com pH préximo
das neutralidade). A formagdo de minerais daargila-a fragao mais fina
(dimensdo média<0,002 mm) e reativa do solo —a partir do regélito (rocha
fragmentada ou pulverizada, mais ou menos alterada pela meteoriza¢do)
aumenta afertilidade do solo porque as argilas, a semelhanca da matéria
organica do solo, tém cargas eléctricas a superficie que retém os nutrientes
catidnicos (de carga positiva) libertados pela meteorizacdo das rochas.

Os nutrientes adsorvidos nas argilas e na matéria organica do solo estdao
(parcialmente) protegidos da lixiviacdo (arrastamento pela dgua parafora
darizosfera) e disponiveis para serem absorvidos pelas plantas. Os solos
quimicamente férteis tém uma elevada capacidade de troca catidnica
(muitas cargas elétricas positivas por unidade de massa), e um grande stock
composicionalmente equilibrado de nutrientes, recarregavel a partir de uma
reservamineral facilmente meteorizavel. O solotal como o conhecemos e
definimos hoje € uma criacdo devdnica. Como veremos, na histéria evolutiva
das plantas identifica-se um segundo momento de profunda alteracao

das propriedades dos solos a escala global: a evolucdo das angiospérmicas
(«Causas para o sucesso evolutivo das angiospérmicas»).

acesso a esta agua, as plantas jamais poderiam evoluir
para crescer em altura. A raiz foi um pré-requisito para
aevolucdao doarbustoedaarvore.

Efeito das primeiras plantas vasculares
na quimica daatmosferae noclima

As plantas terrestres do Ordovicico (485-444 M. a) e
do Siltrico (444-419 M. a.)) eram ainda muito pequenas,
nao possuiam raizes e a sua area de ocupacao era dema-
siado escassa para exercerem um efeito significativo na
meteorizacao das rochas e na formacao de solo. Cré-se
que tiveram um efeito residual nos ciclos biogeoquimi-
cos e na composicao quimica da atmosfera. A evolucao
das plantas vasculares, em particular ap6s a «invencao
da raiz», desencadeou um poderoso processo de retroa-
cao positiva (Quadro 6), em que a expansao espacial das
plantas e a evolucao de espécies de biomassa crescente,
por um lado, e a meteorizacao das rochas e a diferen-
ciacao de solos mais profundos e férteis, por outro, se
amplificaram mutuamente (Lenton et al., 2012). A raiz
teve outra consequéncia: separou espacialmente a parte
fotossintética da planta (canépia) do sistema radicular,
abrindo caminho ao estabelecimento de relacées sim-
bidticas com bactérias diazotréficas (naraiz ou narizos-
fera) (Allen et al., 2017) - o0 azoto é o grande nutriente
da produtividade, recorde-se. Com o alargamento da
superficie terrestre coberta com plantas numa atmos-
fera oxigenada, vieram os primeiros fogos, na tltima
época do Sildrico, no Pridoli (423-419 M. a.) (Glasspool
etal., 2004).



O teor de matéria organica do solo depende das taxas de
incorporacao de residuos no solo (por sua vez relacio-
nadacomaprodutividade) e de mineralizacao da matéria
organica («Sequestro de carbono na forma organica»). O
teor de matéria orgdnica varia de perto de 0% nos solos
dos desertos a mais de 20% (frequentemente > 50%) nas
turfeiras. A evolucdo das plantas vasculares causou a
sequestracao no solo de enormes quantidades de CO,
(soil carbon burial) porque o input de matéria organica no
solo aumentou e a evolucao da lenhina diminuiu a sua
taxa de mineralizacdo. Para compreender a dimensao
do stock de carbono no solo, basta saber que, atualmente,
o solo armazena 80% (2500 x 10'2 kg) do carbono total
dos ecossistemas terrestres (3170 x 102 kg), um valor 3,1
vezes superiorao carbonoacumulado naatmosfera (800
x 10'2kg) (v. Ontl & Schulte, 2012). Como se explicou no
ponto «Glaciacoes bola de neve proterozoicas», a meteo-
rizacdo dos silicatos consome CO,, que se precipita nos
mares sob a forma de rochas carbonatadas. A meteori-
zacdo das rochas tem, porém, um outro efeito. Parte dos
nutrientes minerais sao lixiviados pela 4gua das chuvas
e transportados para o mar. No Devénico ocorreu um
aumentou da concentracao de nutrientes nos mares
pouco profundos que originou grandes explosdes de
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FIGURA 67

plancton. A grande produtividade plancténica gerou
ambientes bénticos anéxicos, modificando significati-
vamente os habitats marinhos, e potenciou ainda mais a
sequestracao de carbono («Efeitos das primeiras plantas
terrestres na composicdo quimica da atmosfera e no
climay) (De Vleeschouweretal.,2017). A sequestracaode
carbono sob a forma de carvao no Carbonifero envolve
outros mecanismos de natureza climatica e tecténica
(«Causas daacumulacao de carvaos).

Porintermédio desta complexa cadeia causal,aexpansao
das plantas vasculares com raiz causou um aumento
dos stocks de carbono sequestrado na litosfera e na
hidrosfera, que, por sua vez, se traduziu numa descida
acentuada da pCO, no Devoénico Médio, no intervalo
416-360 M. a. (Figura 43). O clima manteve-se quente
até ~360 M. a., em torno desta data tornou-se progres-
sivamente frio e arido. O periodo frio que se seguiu,
conjugado com uma intensa anoxia oceanica e alte-
racoes na composicao da atmosfera, supoe-se, contri-
buiu para uma importante extincao global: a extincao
do Devodnico Superior [«A extincdo frasniano-fame-
niana (~360 M. a.)»].

Marchantiidae [hepaticas] T B T
£
Bryidae [musgos] 5 R
‘= %)
Anthocerotidae [antéceros] 1° S
pu— -_ @ E
Selaginellaceae 2 N
5 1)
Outros licofitos R 2 a
I o
Equisetidae [equisetofitos] lj_c—: @
N 4
Ophioglossidae [ophioglossofitos] 7:;: 8 «‘E%
Marattiidae [marattiéfitos] & &
Polypodiidae [polipodiéfitos] A4 1 4

Cycadidae [cicadéfitos]

Ginkgoidae [ginkgofitos]

Cupressidae [cupresséfitos]

Pinidae [pinéfitos] ]:

Gnetidae [gnet&fitos]

Gimnospérmicas atuais
(acrogimnospérmicas)

Amborellaceae

Nymphaeales

basais’

Austrobaileyales

Plantas-vasculares (polisporangiofitos atuais)

Outras magnoliideas

Chloranthales

Monocotiledéneas

Plantas-com-semenete (espermatofitos)

Angiospérmicas

Magoliideas ‘Angiospérmicas ‘Coniferas’

Ceratophyllaceae

Eudicotiledéneas

RelacGesevolutivasentre as plantasterrestresatuais. Apomorfias: 1 -crescimentotridimensional,esporos,esporopolenina,alternanciade geragdes e embrido;
2-estomas no esporofito; 3 -esporéfito fotossintético e arquegdnios mergulhados no tecido do gametéfito; 4 - esporéfito ramificado, esporos triletes, traqueidos,
domindnciado esporéfito; 5 -raiz, microfilos; 6 - raiz; 7 - megafilo, feixes vasculares em formade Hno peciolo das folhas; 8 -megafilo, cimbio vascular, xilema e floema
secundarios, periderme, pélen e semente; 9 -vasos lenhosos, ramificacdo axilar, flor. Filogeniabaseadaem Liu et al. (2014) para os, briéfitos, Rothfels et al. (2015) para os
fetose Wickettetal. (2014) para os licopédios, gimnospérmicas atuais e angiospérmicas (excetuando Ceratophyllaceae). Nomenclatura de acordo com Chase & Reveal
(2009). «Criptogamia» significa, literalmente, gametéfito escondido (no solo). [Original.]
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Osnexoscausaisexplorados maisrelevantesneste ponto
foram identificados por Algeo et al. (1995) na designada
hipétese da «land plant-weathering rates. Hd uma evidente
e complexa conexao causal entre as plantas terrestres,
oclimaterrestreeaevolucaodavida, que pode seresque-
matizada do seguinte modo:

- Inovacodes evolutivas das plantas terrestres =>

- Aumento da producao de biomassa e da libertacao
de acidos no solo pelo sistema radicular (e micor-
rizas associadas) e pela decomposicao microbiana
dosresiduos vegetais =>

- Aumento da acumulacao de carbono organico no solo
e aceleracao da meteorizacao dasrochas=>

- Aumento da sequestracao de CO, no solo e no fundo
dos oceanos sob a forma de carbonatos ou depdsitos
organicos =>

- Reducao do teor atmosférico de CO,=>

- Descida da temperatura =>

- Aumento das taxas de extincao, eventualmente
suficientemente elevadas paraatingira categoria
de extincao em massa=>

- Novas solucoes evolutivas, eventualmente sucedidas
por radiacoes adaptativas.

Este mecanismo nao tem acdo imediata porque as
inovacdes nao provocam alteracdes «instantaneas»
do coberto vegetal, a quimica da atmosfera e o sistema
climatico exibem uma resiliéncia natural, e podem
entrar em acao mecanismos de sinal contrario (e.g,
eventos LIP). Entre a evolucao de sistemas radicu-
lares profundos e a glaciacao do Devénico Final vai um
intervalo de c. 30 M. a. Admite-se que o mecanismo
antes descrito condicionou pelo menos duas vezes a
histéria evolutiva das plantas terrestres: i) diversifi-
cacao e emergéncia de novos grupos de plantas vascu-
lares no Devoénico, e ii) a diversificacao das angiospér-
micas. O arrefecimento do globo causado pela expansao
das plantas com raiz no Devodnico teve como corolarios
evolutivos a «invencao» do megafilo (e a evolucao dos
eufiléfitos) e a extincdo de ‘rinidfitos’, ‘zosterofil6fitos’
e ‘trimerofitos’[«Teoria telomatica de W. Zimmermann.
A evolucao da folha (megafilo)»]. A emergéncia das
angiospérmicas baixou de forma mais lenta mas irre-
versivel a pCO, do Cretacico Superior em diante (Taylor
et al.,, 2009), potenciou o seu proprio sucesso evolutivo
em detrimento das gimnospérmicas e abriu caminho
para um arrefecimento do globo na segunda metade do
Cenozoico, que ainda hoje perdura e condiciona a vida
no planeta.

As plantas modificam profundamente o ambiente,
sao engenheiros de ecossistemas (ecosystem engineers);
por vezes, estas alteracdes sdo tao profundas e gene-
ralizadas que condicionam e, eventualmente, desem-
bocam primeiro em extincoes e depois em novos surtos
evolutivos.

OS LICOFITOS
Evolucao

Dois grupos irmaos fundamentais na histéria da flora
terrestre, os licofitos e os eufiléfitos (Figuras 67 e 68),
evoluiram, respetivamente, no final do Siltrico e a meio
do Devodnico. Os licofitos (Lycopodiidae) sao extraor-
dinariamente antigos, divergiram de um zosterofi-
16fito no Siltrico Superior, pelo menos 50 M. a. antes
dos restantes ‘pteridéfitos’, concretamente dos monilo-
fitos. A Baragwanathia, o mais antigo licéfito féssil de que
h4 conhecimento, coexistiu com os Tini6fitos’, e com
outras plantas estruturalmente simples (Figura 69;
Taylor et al., 2009). A origem siltrica da Baragwanathia
¢ coerente com as datacdes do Ordovicico Superior-
Llandovery dos traquedfitos e corrobora uma origem
Unica das plantas vasculares (e dos traqueidos)
(«As primeiras plantas vasculares).

Licopodiéfitos Eufil6fitos

'Zosterofil6fitos' 'Trimeréfitos'

'Riniéfitos’

FIGURA 68
Ancestrais erelagoes
filogenéticas entre
licopodiéfitos

e eufiléfitos.
[Original.]

FIGURA 69

Os primeiros
licofitos: fossil
australiano

de Baragwanathia
longifolia. Os mais
antigos fosseis do
génerodatamdo
Pridoli,adltima
épocado Sildrico
(c.422M.a.) (Kraft
& Kvacek,2017).
[Rodney Start,
Museums Victoria.]



FIGURA 70
Licofitos atuais.

A) Diphasiastrum
madeirense
(Lycopodiaceae);
N.B.,estrébilosna
extremidade dos
caules eramificacdo
dicotémica.

B) Palhinhaea cernua
(Lycopodiaceae).

C) Isoetes hystrix
(Isoetaceae).

D) Selaginella krausiana
(Selaginellaceae).
[A,BeD,Acores; C,
Portugal continental;
fotos: Carlos Aguiar.]
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Os licofitos tiveram um pico de diversidade e de abun-
dancia no Carbonifero (359-299 M. a)), tendo alguns
géneros desempenhado um importante papel nos ecos-
sistemas terrestres deste periodo (e.g, Asteroxylon e
Lepidodendron) (Figura 73-A, B). A maioria das jazidas
de carvao do Carbonifero provém do lenho de licéfitos
lenhosos. A sua importancia declinou a partir do
Pensilvanico. As primeiras plantas heterospéricas
surgiram nos licofitos.

Lic6fitos atuais (subclasse Lycopodiidae)

Os licéfitos sdo plantas terrestres rizomatosas de rami-
ficacdo dicotémica, com microfilos (sem megafilos)
(Figura 70). A flora atual compreende trés ordens.
As Lycopodiales sao homospéricas (esporos iguais)
e produzem gametoéfitos bissexuados. Os esporo-
filos das Lycopodiales surgem organizados em estru-
turas reprodutivas semelhantes a pequenos cones
ou cilindros (estrobilos) localizadas na extremidade
dos caules; quando maduros, os estrébilos caem no solo,
libertando os esporos. As Selaginellales e as Isoetales
sao heterospdricas com gametdfitos unissexuados.
As Selaginellales desenvolvem caules prostrados muito
caracteristicos. As Isoetales sio um estranho grupo

de plantas graminoides com folhas estreitas, em cuja
base alargada se alojam os esporangios. O grupo coroa
das Isoetales diferenciou-se a meio do Paleogénico
(Wood et al., 2020). Tém uma moderada relevancia
na floraatual (~1300 espécies) (PPG I, 2016); estdao escas-
samente representadas em Portugal (9 sp. em Portugal
continental, 8 nos Acores e 6 na Madeira).

OS EUFILOFITOS. AEVOLUCAO DA FOLHA

Teoriatelomaticade W. Zimmermann.
O megafilo

Em termos funcionais, as plantas distinguem-se dos
restantes seres vivos pela conjuncao de duas grandes
caracteristicas: i) o consumo de nutrientes a partir de
solucdes nutritivas gasosas (ar) e liquidas (agua do
solo) muito diluidas (volume I), e ii) a fototrofia. O ar
em torno das plantas estd em permanente renovacao;
os nutrientes e a agua, pelo contrario, tém de ser conti-
nuamente esgravatados no solo. A conversao da energia
solar em energia quimica é proporcional a superficie de
colecao e conversdao da energia solar interposta entre
aradiacao solare o solo.

RARRE

FIGURA71
Evolucao do megafilo.
A) Sequéncia
detrésprocessos
elementaresna
evolugdodos
megafilosapartir
deumsistema
detelomas:
a-culminacdo
(overtopping);
b-planacdo
(planation);
c-concrescéncia
(webbing).

B) Ramificacdo
simples de Rhynia
(rini6fito,c.410 M. a.).
C) Planagdo

em Actinoxylon
(progimnospérmica,
c.380M.a.).

D) Concrescéncia
em Archaeopteris
(progimnospérmica,
c.370M.a).

A, Zimmermann
(1952);CeD,
Wikimedia
Commons.]



FIGURA 72
Evolucdo do microfilo
deacordocom
ateoriadasenacoes
deF.O.Bower.
[Original.]

O sistema de enraizamento com base em rizoides e os
sistemas de ramos afilos (sem folhas) tridimensionais
dos ‘Tiniéfitos’ foram uma solucdo temporaria e inefi-
ciente para capturar agua, nutrientes e luz. A selecao
trabalhou ativamente estas ineficiéncias e forcou
a evolucao nas plantas vasculares, por mais de uma
vez, de duas solucoes engenhosas: a raiz e um sistema
de caules com folhas, que se ramificam e adelgacam até
que uma rede fina de raizes e folhas preencha o espaco,
transformando a planta numa barreira densa e espessa,
especializada na captura de recursos diluidos e escassos.
Tanto araiz como a folha evoluiram a partir de um 6rgao
primordial: o caule.

A teoria telomatica (telome theory) do botanico alemao
Walter Zimmermann (1892-1980) (Figura 49-B; Figura
71) tem servido, desde osanos 30 do século passado, para
explicar as inovacdes evolutivas verificadas ao nivel da
folha nas primeiras fases da evolucao das plantas vascu-
lares. Ainda no ambito da teoria telomatica, os caules
providos de sistemasvasculares complexos, que caracte-
rizam os traquedfitos mais evoluidos, teriam resultado
da concrescéncia de dois ou mais telomas. Esta rami-
ficacao da teoria telomatica nao é desenvolvida neste
texto. A teoria € também usada para explicar a evolucao
do tegumento da semente (Figura 84).

A condicao arcaica do corpo das plantas vasculares
resume-se a um sistema tridimensional de caules fotos-
sintéticos afilos, com um unico feixe vascular, dico-
tomicamente ramificados, estéreis ou encimados por
esporangios. Os Tinidfitos’ representam esta condicao.
Zimmermann designou por telomas os segmentos
terminais determinados e estéreis de caules dicotomi-
camente ramificados. No volume I reconheceram-se
dois tipos de estruturas foliares: microfilos e megafilos,
o primeiro siltrico, o segundo devénico. Os microfilos
sdo estruturas folheares irregularmente distribuidas
pelo caule, pequenas e em forma de agulha (acicu-
lares), sem lacunas folheares e abastecidas por uma
Unica nervura nao ramificada. Os megafilos tém, origi-
nalmente, uma forma laminar, um sistema vascular
complexo, lacunas folheares e ligam-se ao caule por
um peciolo. Para W. Zimmermann, os microfilos sao
telomas reduzidos; os megafilos teriam evoluido a partir
de sistemas tridimensionais de telomas, envolvendo

uma série hipotética de trés transformacoes sequenciais
(Figura 71) (Beerling & Fleming, 2007):

i) culminacao - diferenciacao de ramos laterais determi-
nados (telomas) dominados por caules (eixos) de cres-
cimento indeterminado;

ii) planacao - torcao dos sistemas de ramos laterais
(telomas) de modo a ocuparem um mesmo plano;

iii) concrescéncia - diferenciacdo de limbos folheares
através da conexao dos telomas aplanados por
expansoes laterais de mesofilo clorofilino (as
nervuras foliares sao remanescentes dos telomas).

A producao de ramos laterais fotossintéticos deter-
minados e tridimensionais caracteristicos da culmi-
nacao é visivel nos ‘trimeré6fitos’ do Devoénico Inferior
(e.g. Psilophyton). A planificacdo otimiza a dispersao
dos esporos e a intercecao da luz; possivelmente, tem
também vantagens mecanicas - foram detetadas
em vérias ‘progimnospérmicas’ (Actinoxylon) e clado-
xilépsidos do Devénico Médio (Figura 71-C e 78).
Nas ‘progimnospérmicas’ do género Archaeopteris,
no Devodnico Superior (~370 M. a), observa-se um
mesofilofoliar, muitorecortado,aconectarossegmentos
de ramos laterais (concrescéncia): tinham evoluido
os megafilos (Figura 71-D).

Os microfilos (primarios*?) evoluiram uma nica vez
nos licéfitos. Os megafilos evoluiram de forma inde-
pendente quatro (equisetdfitos, polipodidfitos, progim-
nospérmicas’ e plantas com semente) ou talvez mesmo
nove vezes (Tomescu, 2009). A ontologia das folhas
dos polipodidfitos e das plantas com semente indicia
uma origem evolutiva distinta: enquanto as folhas
dos polipodiéfitos sao construidas a partir uma Gnica
célula meristematica inicial, as folhas das plantas com
semente desenvolvem-se a partirde um grupo de células
recrutadas no flanco do meristema apical (Vasco et al.,
2013). No Mississipico (359-323 M. a.), a flora terrestre
era dominada por licéfitos arborescentes com grandes
microfilos, acompanhados por varios grupos de plantas
com megafilos (fetos, ‘pteridospérmicas’ e equisetd-
fitos); as plantas com megafilos ganharam dominancia
do Pensilvanico, e em definitivo no Tridsico Médio, com
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odeclinio doslicopddios arbdreos, a expansao dos moni-
16fitos e a emergéncia das acrogimnospérmicas.

A ideia de que a evolucao da forma das plantas terres-
tres pode ser reduzida a um conjunto elementar
de mecanismos atuante numa estrutura elementar
- o teloma - é muito apelativa. Porém, nao s3ao conhe-
cidas séries fosseis completas de espécies filogenetica-
mente aparentadas que confirmem a evolucao da folha
apartirdatransformacao de telomas. E adistincao entre
microfilo e megafilo no registo f6ssil nao é limpida. Tém
sido propostas hipdteses alternativas a teoria teloma-
tica para explicar a evolucao das estruturas foliares. Por
exemplo, € mais ou menos consensual que os micro-
filos evoluiram a partir de emergéncias espiniformes
(enacoes) do caule, inicialmente avasculares, conforme
havia proposto F. O. Bower (Figura 72). As evidéncias
genéticas e paleontoldgicas confluem, porém, na corro-
boracao da teoria telomatica da evolucao do megafilo
(Beerling, 2007).

O climaeaevolucao do megafilo

O suprarreferido colapso devénico da pCO, (Figura 43)
eadescida da temperatura global parecem estar relacio-
nados com a emergéncia de novas solucdes evolutivas
no clado das plantas vasculares, entre as quais sobres-
saem as folhas verdadeiras (megafilos), cormo (ja com
raiz) de maior massa, altura e complexidade (Beerling,
2005; Beerling, 2007) e, possivelmente, o crescimento
secundario (lenhofitos). Estas inovacdes, por sua vez,
explicamaexplosivadiversificacao devonicadas plantas
vasculares, a extincao dos polisporangiéfitos e o intenso
turnover de flora no final do Devénico. Este processo,
como se vera, terd sido facilitado por eventos geolégicos
catastroficos [«A extincao frasniano-fameniana (~360
M.a)»].Aargumentacao éa que se segue.

Os ‘rinidfitos’ eram constituidos por sistemas de caules
esguios (telomas), mais ou menos eretos, de escassa
altura, pouco eficientes a capturar a luz. Uma parte
significativa da luz incidente atingia o solo e, eventual-
mente, os talos prostrados dos gametoéfitos. Estruturas
vegetativas tdo simples evitavam o sobreaqueci-
mento das plantas, mas coartaram durante 40-50 M. a.
a evolucao dos megafilos e a complexificacao do corpo
das plantas vasculares (Beerling, 2005). Quando
a Cooksonia e outros polisporangiéfitos basais colo-
nizaram a terra firme, viviam num clima muito mais
quente e dispunham de 15 vezes mais CO, na atmosfera
do que hoje (Beerling, 2007).

A primeira resposta a fome de carbono consistiu
num aumento da densidade estomatica (nimero de
estomas por unidade de area). Os estomas aumentaram
a eficiéncia fotossintética sob baixas concentracOes
de CO, e simultaneamente, potenciaram as perdas
de agua por transpiracao - e a transpiracao arrefece
as plantas. Entretanto,a descida da concentracao de CO,

na atmosfera causou uma queda acentuada da tempe-
ratura terrestre («Efeito das primeiras plantas vascu-
lares na quimica da atmosfera e no climay). Um sistema
eficiente de arrefecimento e temperaturas ambientais
mais baixas criaram uma oportunidade para a evolucao
de estruturas laminares fotossintéticas (megafilos),
perpendicularmente expostas ao sol, de outro modo
sujeitasasobreaquecimento.

Os megafilos incrementaram, em simultaneo,
a eficiéncia da intercecdo da luz e da fotossintese (sob
uma atmosfera cada vez mais pobre em CO,). A maior
producao de fotossintetizados por unidade de massa
e a prévia evolucao da raiz possibilitaram um aumento
da massa e da altura dos esporéfitos, que por sua vez
favoreceu a evolucao de umavasculatura mais eficiente.
Na mesma senda evolutiva, a meio do Devénico surge
o cambio vascular e o crescimento secundario.

Um espordéfito que cresce em altura e ensombra o solo
¢ incompativel com uma fase gametofitica prolon-
gada e de grande biomassa. Por outro lado, os sistemas
de caules de baixa cobertura dos ‘Tiniéfitos’, pouco
eficientes a capturar luz e carbono, certamente
adaptados a ambientes muito favoraveis a vida vegetal
(solos de baixa), nao podiam competir com os eficientes
e grandes eufil6fitos. Estavam criadas as condicdes para
a completa subordinacao do gametdéfito ao esporéfito,
para a exclusdo competitiva dos Tini6fitos’ e de outros
grupos basais de polisporangiéfitos (e.g., ‘zosterofi-
16fitos’ e ‘trimerdfitos’), e para uma radiacdo adapta-
tiva dos eufiléfitos [«A extincdo frasniano-fameniana
(~360 M. a.)»).

Os eufilofitos

Os eufilofitos (Euphyllophyta) abrangem os monil6-
fitos (fetos) e os lenhofitos. Os lenhéfitos, por sua vez,
englobam os ancestrais ja extintos das plantas com
semente (as progimnospérmicas’), e as plantas com
semente (Figura 64). O nome eufil6fito alude ao facto
de os megafilos se terem diferenciado, neste grupo.
Caracterizam-se ainda por se ramificarem lateralmente,
pela insercao helicoidal das ramificacoes caulinares e,
muitoimportante, pela presenca de raizes. Os eufiléfitos
podem ser considerados os primeiros cormofitos por
terem um corpo vegetativo com raizes, caules e folhas
verdadeiras. Os eufil6fitos, e todas as plantas vasculares
atuais (exceto os licofitos), descendem dos ‘trimeréfitos’,
um grupo extinto basal de plantas vasculares.

MONILOFITOS E LENHOFITOS. EVOLUCAO
DO CAMBIO

Moniléfitos

Os moniléfitos s3o provavelmente monofiléticos
(Wickett et al., 2014); estao representados nas floras



atuais pelos fetos. E possivel que os extintos cladoxilép-
sidos estejam na base da arvore filogenética dos monil6-
fitos (Figura 78). Dois grupos de monil6fitos tiveram um
grande significado na paisagem vegetal do Carbonifero
em diante: os equisetéfitos e os polipodiéfitos, ambos
representados na flora atual. Os equisetéfitos recuam
ao Devonico (409-384 M. a.); atingiram uma diversidade
significativa no Carbonifero, com abundantes formas
arboreas (e.g., Calamites; Figura 73-C). A origem dos poli-
podidfitos estd mal compreendida; os primeiros fosseis
reconheciveis como tal datam do final do Carbonifero.

Lenhofitos
Evolucaodocambio

O cambio vascular e a producdo de lenho secundario
evoluiram de forma independente varias vezes - e.g,
nos ‘trimerdéfitos’, licéfitos, equisetéfitos e lenhoéfitos -,
a primeira das quais no Devoénico Inferior (~408 M. a.)
(Gerrienne et al., 2011), antes da evolucao da raiz e da
folha.Emboraolenhoatualmente sejaapenas produzido
por plantas com semente, sio abundantes fésseis de lico-
fitos Lepidondendrales e de equisetéfitos Calamitales
lenhosos (Figuras 73-A, C).

Foi proposto que a evolucado do crescimento secundario
sedeveuadescidadapCO, (Gerrienneetal., 2011). Como
se referiu anteriormente, a fome de CO, forcou a evolu-
cao de densidades estomaticas elevadas no Devodnico
Médio. Para se alimentarem adequadamente, as plantas
precisavam de manter os estomas abertos durante o
periodo luminoso. A reducdo da resisténcia estomatica
a difusdo do CO, envolve um temivel trade-off: maiores
perdas de dgua. O crescimento secundario teria entao
evoluido para reduzir as perdas de d4gua (a lenhina e a
suberina sao substancias hidrofébicas). O aumento da
agua disponivel para a transpiracao trouxe um impor-
tante ganho: reducdo dos riscos de sobreaquecimento
dos recém-evoluidos megafilos. O cimbio foi posterior-
mente utilizado com vantagem na organizacao do cres-
cimento em altura.

O clado dos lenhofitos data do Devénico Médio (~397-
385 M. a)), mas recua, provavelmente, ao Devonico
Inferior (Gerrienne et al., 2011). Engloba dois grupos:
as extintas ‘progimnospérmicas’ (Progymnospermop-
sida) e as plantas com semente, suas descendentes. O
cdmbio (cAmbio unifacial) dos ‘pteridéfitos’ paleozoi-
cos e mesozoicos com crescimento secundario produzia
quantidades limitadas de xilema secundario e nenhum
floema secundario. Nos lic6fitos arboreos, a resistén-
cia estrutural era atribuida por uma periderme muito
espessa (v. Boyce & DiMichele, 2016). Portanto, o cres-
cimento secundario destas plantas era muito distinto do
que se pode observar nas gimnospérmicas e angiospér-
micasatuais. O cambio (cambio bifacial) doslenhofitos,
pelo contrario, combina a producao centripta de xilema
com a diferenciacdo de floema para o exterior (Pryer et

al.,, 1996). As células cambiais dos lenhoéfitos tém ainda
a particularidade de conjugarem divisdes periclinais
comum grande nimero de divises anticlinais, acompa-
nhando o engrossamento do caule (Gerriene etal., 2011).
E facil de perceber que estas duas caracteristicas sio
essenciais nas grandes arvores, sobretudo em habitats
nao permanentemente himidos. De facto, salvo raras
excecoes, entre os licéfitos e os monildfitos, a altura da
maior parte dos grupos anteriores aos lenhofitos é relati-
vamente modesta (5-10 m).

‘Progimnospérmicas’

Os primeiros lenhéfitos, as ‘progimnospérmicas’, sao
um grupo parafilético paleozoico de lianas, arbustos e
arvores. Florestas monoespecificas de Archaeopteri-
dales dominaram as terras baixas do Devénico Supe-
rior (Frasniano 383-372 M. a.). As ‘progimnospérmicas’
regrediram acentuadamente no Carbonifero e extingui-
ram-seno Pérmico. As plantasdeste grupo reproduziam-
-se por esporulacado livre. Sio conhecidas espécies homo
e heterospéricas. A raiz, a presenca de cambio bifacial, a
anatomia do caule, tanto primario como secundario, e o
modelo de ramificacao, com um alongamento monopo-
dial do tronco e ramos de varias ordens de crescimento
indeterminado, aproximam-nas das gimnospérmicas
atuais (Tayloretal., 2009).

Nas ‘progimnospérmicas basais’, os Aneurophytales,
a ultima fase da evolucdao do megafilo - a concrescén-
cia - ndo estava concluida: em vez de folhas (megafi-
los) tinham ramos laterais de ramificacao dicotdmica,
estando as ramificacoes de tltima ordem reduzidas a
pequenos apéndices fotossintéticos. Nas Archaeopteris
(Archaeopteridales), um grupo mais avancado de
arvores ‘progimnospérmicas’ (Figura 71-D), conecta-
vam-se ao tronco grande ramos dispostos num Unico
plano, com pequenos megafilos de nervacao dicotémica,
por vezes peciolados. Pelo menos em algumas espécies,
os espordngios inseriam-se na pagina inferior de folhas
especializadas (esporofilos), como acontece em alguns
fetos atuais.

A bifurcacao (ramificacao dicotémica) é a forma ances-
tral de ramificacao de gametoéfitos e esporéfitos. A rami-
ficacao axilar evoluiu de forma independente nos game-
tofitos das hepaticas e musgos e nos espordfitos das
plantas vasculares (Harrison, 2017). As ‘progimnospér-
micas’ ndo possuiam ainda gemas axilares; folhas com
gemas axilares (e a ramificacdo axilar) evoluiram num
grupo nao determinado de fetos com semente.

Admite-se que a origem das plantas com semente radica
num grupo nio identificado de ‘progimnospérmicas’
heterospéricas. Portanto, a evolucao do crescimento
secundario e de uma vasculatura moderna precedeu a
evolucao da folha (megafilo), a heterosporia e a semente.
A hipétese de as gimnospérmicas terem evoluido de
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um aneurofitales homosporico nao pode, porém, ser
descartada.

OS MONILOFITOS ATUAIS (FETOS)
Grandes grupos

Os ‘pteridéfitos’ sdo os descendentes mais diretos
das primeiras plantas vasculares na flora vascular atual.
O ciclo de vida dos ‘pteridéfitos’ principia com a germi-
nacao dos esporos e a formacao de um protalo (= game-
téfito dos ‘pteridéfitos’), haploide, raramente com mais
de 10 mm de comprimento, provido de rizoides e seme-
lhante aotalodealgumashepaticas, onde se diferenciam
anteridios e/ou arquegénios (Walker, 2012). A deslo-
cacao dosanterozoides em direcao a oosfera, retida num
arquegoénio, depende da presenca de um filme continuo
de 4dgua. Embora tenham introduzido um nimero

significativo de inovacdes evolutivas vantajosas,

os ‘pteridéfitos’ partilham com os ‘briéfitos” a necessi-
dade da presenca ininterrupta de agua para cumprirem
o ciclo sexual. Concluida a fecundacio, o crescimento
vegetativo do espordéfito pode decorrer com potenciais
de 4gua mais baixos no solo. Neste sentido, os ‘briéfitos’
e os ‘pteriddfitos’ s3o seres anfibios.

Os ‘pteridofitos’ (‘pteridophytes!) sio um grupo para-
filético (ndo compreendem todos os descendentes de
um ancestral comum), razao pela qual este termo deve
ser usado de forma coloquial. Sob esta designacao sao
abrangidos dois grupos monofiléticos:

- Licopddios ou licopodiéfitos (Lycopodiidae);
+ Moniléfitos (Monilophyta) (= fetos®?; ferns).

Os licofitos sao evolutivamente anteriores aos

fetos [«Licofitos atuais (subclasse Lycopodiidae)).
Reconhecem-se dois grandes grupos de fetos: ‘fetos
eusporangiados’ e fetos leptosporangiados. Os ‘fetos

FIGURA73
Exemplos fésseis dos
grandes grupos atuais
de ‘pteridéfitos’.

A) Lepidodendron
dichotomum
(Lycopodiidae)
(Carbonifero?);
N.B.,cicatrizes

dos microfilos que
revestiamos caules.
B) Lycopodites
selaginioides
(Lycopodiidae)
(Carbonifero?).

C) Calamites aproximatus
(Equisetidae)
(Carbonifero?).

D) Pecopteris miltoni
(Marattiidae)
(Carbonifero?).
[Fésseis expostos

no Museu Boténico
daUniversidade

de Coimbra;
identificacoes
expostas;fotos:
Carlos Aguiar.]



FIGURA 74
Esporangios.
Esporédngios
agrupados emsoros
cominddsio (pequena
abaque protege os
esporangios) em
Polypodium vulgare
(Polypodiaceae,
Polypodiidae).[Foto:
Carlos Aguiar.]

eusporangiados’ - ophioglosséfitos, equisetéfitos
e marattiéfitos - retiveram a condicao ancestral de espo-
rangios com mais de uma célula de espessura, diferen-
ciadosapartirdevarias célulasiniciais. Nos fetosleptos-
porangiados (= polipodidfitos), os esporangios tém
uma célula de espessura e derivam de uma Ginica célula
inicial. Os monilofitos repartem-se por quatro grandes
clados, geralmente tratados com a categoria de divisao
ou classe, despromovidos por Christenhuszetal. (2011b)
acategoria de subclasse (Figura 75):

- Equisetofitos (Equisetidae);

- Ophioglosséfitos (Ophioglossidae);
- Marattiéfitos (Marattiidae);

- Polipodidfitos (Polypodiidae).

Subclasse Ophioglossidae

Asplantas da subclasse Ophioglossidae pertencentes ao
género Psilotum (Psilotales) apresentam uma estrutura
simplificada do corpo vegetativo (auséncia de megafilos
e de raizes) em resultado da simplificacdo evolutiva
de um ancestral estruturalmente mais complexo.

A proximidade evolutiva entre os Psilotum (Psilotales)
e os Ophioglossum e Botrychium (Ophioglossales) foi
recentemente desvendada. Estes dois dltimos géneros,
ambos indigenas de Portugal continental, tém raizes
verdadeiras e megafilos, mas, a semelhanca dos Psilotum,
a absorcao de nutrientes do solo depende de associa-
coes micorrizicas. Os ophioglosséfitos sao um grupo
de fetos homospéricos de escasso registo fossil, pobre
em espécies (~129 espécies) (PPG I, 2016). Com 4 sp.
em Portugal.

Subclasse Equisetidae

A subclasse Equisetidae (equisetéfitos) inclui fetos
terrestres, herbaceos e rizomatosos, de caules articu-
lados, estriados e ocos, com ramificacdes verticiladas
e folhas verdadeiras (megafilos) muito reduzidas, esca-
miformes e verticiladas. Os chamados esporangiéforos
(estrutura na qual se inserem os esporangios) estdao
organizados em estrébilos localizados na extremidade
dos caules. As equisetas sao homospdricas, produzem
gametofitos bissexuados ou masculinos. Atualmente,
estao reduzidas a ~15 espécies no género Equisetum,
quatro das quais presentes em Portugal continental.

Subclasse Polypodiidae

A subclasse Polypodiidae é o grupo mais evoluido
(mais rico em caracteres derivados) e recente de fetos.
Apresentam uma morfologia diversa. Geralmente sao
perenes e rizomatosos; algumas espécies tém uma fisio-
nomia arbérea (e.g., Cyathea cooperi, Cyatheaceae, uma
importante invasora nos Acores); raramente sao anuais
(e.g., Anogramma leptophylla, Pteridaceae). Os game-
tofitos sdo fotossintéticos e, por regra, com a forma
de um coracdo estilizado. Os espordéfitos apresentam
folhas (megasporofilos) de grande dimensao (frondes),
de prefoliacao circinada (desenrolam-se formando como
que um baculo), geralmente de recorte profundo ou 1-3
compostas. As frondes férteis e as frondes estéreis sao
morfologicamente distintas em algumas espécies (e.g.,
Osmunda regalis e Blechnum spicant; Figura 77). Os espo-
rangios localizam-se na pagina inferior das frondes,
solitarios ou agrupados em soros geralmente protegidos
por uma escama (indusio) (Figura 74), tém uma Gnica
célula de espessura (leptosporangios) e contém um
nimero relativamente reduzido de esporos. Na super-
ficie dos esporangios distingue-se uma fiada de células
de paredes engrossadas (anel) que tem por funcao
projetar de forma explosiva os esporos. A posicao
na folha, a estrutura dos esporangios e a estrutura
do anel tém um enorme valor taxonémico. Os polipo-
di6fitos sao homospdricos, excetuando duas pequenas
familias aquaticas, Marsileaceae e Salviniaceae (inc.
Azollaceae). A Azolla filiculoides, uma conhecida invasora
aquatica flutuante, é o mais pequeno feto conhecido,
com um tamanho médio de 0,5-1,5cm. A subclasse
Polypodiidae é de longe o grupo mais diverso de fetos
atuais com ~9000 espécies.
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FIGURA75
Grandes grupos

de moniléfitos.
Ophioglossidae:

A) Psilotum nudum
(Psilotaceae);

B) Ophioglossum
vulgatum
(Ophioglossaceae).
Marattiidae:

C) Angiopteris evecta
(Marattiaceae).
Equisetidae:

D) Equisetum telmateia
(Equisetaceae);

E) Vandenboschia
speciosa
(Hymenophyllaceae).
F) Estrébilo
(estruturaemforma
de pinha) e microfilos
de Equisetum arvense
(Equisetaceae).
Polypodiidae:

G) Polypodium
interjectum
(Polypodiaceae);

H) Diplazium caudatum
(Athyriaceae);

[A) cortesiade Sal
Mesquita; C)
WikimediaCommons;
restantes fotos

de Carlos Aguiar.]




FIGURA76
Filogeniasimplificada

dos ‘pteridéfitos’. Licofitos
[Adaptado de Rothfels
etal. (2015).] Equisetéfitos
Hotd Fetos
Peilotfitos eusporangiados 'Pteridéfitos
e M\ arattiofitos
R A2 Fetos
Polipodisfitos Ileptosporangiados -

Plantas com semente (espermatéfitos)

3
FIGURA 77

Polipodiéfitos basais. Osmundaregalis (Osmundaceae).N.B.,folhas dimérficas. Um féssil do Triasico Superior recolhido na Antértida, de nome Osmunda claytoniites, mostra
queas osmundaceas pouco mudaram em mais de 200 M. a.,um caso extremo de estase evolutiva (Phipps etal., 1998). Portanto, a O. regalis é um féssil vivo,um organismo
que semantém em estase evolutivahamuitotempo,ainda mais antigo do que quatro exemplos famosos: o Ginkgo biloba,a Metasequoia glyptostroboides, as cicadaceas

e a Wollemia nobilis, e vive nos rios europeus e africanos. E importante reter que os representantes de grupos muito antigos ndo sao obrigatoriamente fésseis vivos; por
exemplo,ndo sao conhecidos fésseisaprovar que as hepaticas ouos antéceros se mantiveramincélumesamudanca. Os Licopodium e parentes proximos atuais sao

elaboragdes evolutivas (de histériamal conhecida) posteriores dos licofitos arbéreos do Carbonffero. O mesmo acontece com os Equisetum e com os grupos mais antigos
degimnospérmicas.[A) Sdo Miguel, Acores, foto de Carlos Aguiar; B) cortesia de Miguel Porto; C) cortesia de Jodo Almeida.]
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Relacdes evolutivas

As relacoes filogenéticas entre as grandes linhagens
de ‘pteridéfitos’ foi resolvida por Rothfels et al.
(2015) (Figura 67). Os fetos fossilizaram abundante-
mente e a morfologia das folhas diz muito sobre a sua
taxonomia, duas razdes por que os fosseis e o crono-
grama filogenético obtido por Rothfels et al. (2015) sao
coincidentes.

Os primeiros moniléfitos evoluiram no Devénico
Inferior, na janela 409,3-384,9 M. a., antes dos esperma-
téfitos (Morrisetal., 2018). Osequisetéfitos estaonabase
da arvore dos moniléfitos. Embora tenham evoluido
um pouco mais tarde, atingiram, como os licéfitos, um
pico de diversidade no Carbonifero e entraram, em
seguida, em declinio. Custa a crer que os descendentes
atuais dos grandes licéfitos e equisetdfitos arboéreos
do Carbonifero sejam plantas herbaceas que frequente-
mente passam despercebidas.

O grupo que se segue, os psilotédfitos, foram errada-
mente, com base na sua morfologia, considerados
«fosseis vivos», aparentados com as primeiras plantas
vasculares. A filogenia molecular, secundada por novos
estudos morfolégicos, provou que o corpo destas
plantas é secundariamente simplificado. Os maratti6-
fitos recuam ao Carbonifero. Adquiriram grande rele-
vancia ecoldgica no Pérmico e no inicio do Mesozoico
(e.g. Psaronius). Morfologias similaresasatuais evoluiram
no Mesozoico (Taylor et al., 2009). Hoje em dia, estao
confinados, sem grande expressao, aos tropicos.
Os marattiéfitos sao o grupo irmao dos polipodidfitos.

Os polipodiéfitos s3o o grupo mais recente e diverso
de fetos. Evoluiram entre o Pensilvanico e o Pérmico,
sdo, porisso, contemporaneos dasacrogimnospérmicas.
A Osmundaceae,a familia basalatual dos polipodiéfitos,
esta representada em Portugal pelo feto-real (Osmunda
regalis) (Figura 77), um feto frequente em linhas
de agua permanentes. Quer as filogenias molecu-
lares quer os dados fésseis mostram que a maior parte
dos géneros atuais de polipodiéfitos data do Cretécico
ou do Paleogénico. No Cretacico Superior da-se um
intenso turnover na flora criptogdmica vascular, com
elevadas taxas de extincao de fetos eusporangiados e de
emergéncia de novas espécies e grupos de polipodidfitos
(Figura 58). Para explorar em pleno os novos habitats
criados pelos ecossistemas dominados por angiospér-
micas, os fetos desenvolveram novas estratégias adapta-
tivas paralidar com as condicdes de baixa luminosidade
gerada pela candpia das grandes arvores angiospér-
micas. Apesar de serem um dos grupos mais antigos
de plantas terrestres, a diversificacao dos fetos atuais
¢ posterior e uma consequéncia da evolucao do grupo
coroa das angiospérmicas.

ASPLANTASNO [?EVC)NICO SUPERIOR:
AFLORAPALEOFITICA

As primeiras florestas

No inicio do Devénico, as plantas terrestres nao ultra-
passavam os 30 cm de altura; no final do Devodnico
(Fresniano) as ‘progimnospérmicas’ archaeopteridas
(Archaeopteridales) atingiam maisde 1,5 m de didametro
e 30 m de altura e distribuiam-se desde os tropicos até
as paleolatitudes boreais (Figura 71-D). A fisionomia
de arvore evoluiu de forma recorrente e independente
em varios grupos de plantas vasculares. Os clado-
xilopsidos do Devénico Médio Inferior (Eifeliano,
393-388 M. a.) estdo entre as primeiras arvores de que
ha conhecimento (Giesen & Berry, 2013). Os cladoxi-
lopsidos  pseudosporochnaleanos (Cladoxylopsida,
Pseudosporochnales), e.g., Wattieza (Figura 78), sao um
grupo obscuro, descendente dos ‘trimerdéfitos’, talvez
ancestral dos eufiléfitos, de plantas semelhantes a fetos
arbéreos, enraizadas (apenas com raizes adventicias),
de crescimento secundario inexistente ou concentrado
na base (Giesen & Berry, 2013), sem megafilos, com
um tronco encimado por uma coroa de ramos caducos
(por cladoptose). As florestas do Givetiano (Devénico
Médio Superior, 388-383 M. a.) amalgamavam trés
grupos de arvores: licofitos, cladoxilépsidos pseudospo-
rochnaleanos, e aneurofitales (Stein et al., 2012). A diver-
sidade das paisagens vegetais do Devénico Superior

FIGURA78

As primeiras
arvores. Wattieza
(Pseudosporochnales,
Cladoxylopsida),uma
arvoredo Devénico
Médio.N.B.,ramos
caducos, planificados,
comfuncgdesfoliares.
[Reconstituicdao

de Frank Mannolini/
/New York State
Museum.]



FIGURA79

Florestas tropicais turfosas carboniferas. 1. Sigillaria (lic6fito); 2. Sphenophyllum (equisetofito); 3. libélula
Meganeura (Odonata); 4. barata (Blattoptera); 5. Lepidodendron (lic5fito); 6. Psaronius (feto marattiéfito);

7. Anfibio; 8.Calamites (equisetofito); 9. Mariopteris (pteridospérmica); 10. Bothrodendron (lic6fito);
11.Pteridospérmica Medullosales; 12. Tronco morto de Calamites (equisetéfito). Muitas arvores das florestas
pantanosas carbdnicasatingiamalturas assinalaveis; por exemplo,os Medullosalesalcangavamos 10 m
dealtura, os Psaronius 0s 15 m, os Calamites os 20 m e os Lepidodendron e as Sigillaria os 30 m. Os licéfitos, os
equisetofitos e os marattidfitos atuais estdo muito longe dagrandeza dos seus antepassados do Carbonifero.
[Pinturade Arthur Singer (1917-1990).]

¢ assinalavel, inclufam desde florestas de grandes
arvores com crescimento secundario, em que prepon-
deravam os Archaeopteris, com um sub-bosque
de arbustos, trepadeiras e plantas herbaceas, a flores-
tas-galeria e vegetacao especializada de zonas humidas.
As formacoes de Archaeopteris constituiram as primeiras
florestas de arvores com megafilos e anatomia e fisio-
nomiamodernas. AsArchaeopterisevoluiramno Eifeliano
(Devénico Médio), tém uma enorme expressao a partir
do Fameniano (372-359 M. a., Devénico Médio) e extin-
guem-se no Mississipico Inferior (inicio do Carbonifero)
(Beckcit. Tayloretal., 2009).

Em todos os grandes grupos de plantas vascu-
lares evoluiram arvores e lenho secundario. Quais
as vantagens de ser alto, de ser arvore? A competicao
pela luz e a dispersdo eficiente dos esporos (e mais
tarde das sementes) sao explicacoes recorrentes para
a evolucdo de plantas cada vez maiores e o apareci-
mento das primeiras arvores e das primeiras florestas.
Ser arvore tem mais vantagens (Petit & Hampe, 2006):
resisténcia a escassez temporaria de recursos (e.g., agua
enutrientesarmazenadosnotronco);resisténcia (através
do distanciamento da canépia) a perturbacao pelo fogo
e pela herbivoria; o ciclo de vida longo reduz os riscos
de extincaolocal; e elevada atracao de mutualistas.

A extincao frasniano-fameniana (~360 M. a.)

O Devonico Superior testemunha um intenso turnover
de espécies e grupos de plantas, i. e, elevadas taxas
de extincdo e de emergéncia (Silvestro et al, 2015).
Nesta época geoldgica diversificaram-se os licofitos
arbéreos, evoluiram e diversificaram-se as ‘gimnospér-
micas’ (representadas pelos primeiros grupos de fetos
com semente) e, na transicao Frasniano-Fameniano,
os doisandares do Devénico Superior (~360 M. a.), extin-
guem-se em massa dos ‘polisporangidfitos basais’ (e.g.,

Tini6fitos” e ‘zosterofiléfitos’). Os espermatdfitos atra-
vessaram incélumes este evento. A extincao frasnia-
no-fameniana, uma das big five reconhecidas por Raup
& Sepkoski (1982) (Figura 31), foi relacionada com um
evento LIP: os trapps de Viluy, na Sibéria (Ricci et al,
2013). O impacto do LIP de Viluy foi agravado pelo
efeito da evolucao das plantas vasculares na compo-
sicao da atmosfera e no clima no Devénico Superior
(«Efeito das primeiras plantas vasculares na quimica
da atmosfera e no climay). Foi sugerido que a exclusao
competitiva por grupos recentemente evoluidos,
concretamente pelos eufiléfitos, desempenhou um
importante papel na extincdo dos ‘polisporangid-
fitos basais’ no Devonico Superior (Galtier & Meyer-
Berthaud,2006). Estadinamicade extincaohaveriade se
repetir com a expansao das gimnospérmicas no Triasico
Meédio e, com notéavel intensidade, na segunda metade
do Cretacico com as angiospérmicas.

ASPLANTASDO CARBONIFERO AO )
TRIASICO INFERIOR: AFLORA PALEOFITICA

O Carbonifero
Contextualizacdo geoldgica

A histéria geoldgica do Carbonifero (359-299 M. a),
o periodo geoldgico paleozoico que sucede ao Devénico
(419-359 M. a) e antecede o Pérmico (299-252 M. a)),
€ marcada pelaacrecdao do grande continente da Pangeia,
resultante da colisao dos megacontinentes da Laurasia
(a norte) e da Gonduana (a sul), aos quais se juntaram
outras placas tecténicas mais pequenas a deriva
no grande oceano Pantalassico (Figura 35). A Laurasia
corresponde grosso modo a Eurasia e América do Norte.
A Gonduana era constituida pelas atuais América
do Sul, Africa, Australia, Antartida e India. A acrecio
do supercontinente da Pangeia estava concluida,
~320 M. a, a meio do Carbonifero (Gutiérrez-Alonso
et al.,, 2008). A orogenia Varisca, resultante da colisao
daqueles dois grandes blocos continentais, esteve
na génese dos granitos das montanhas do Norte
e Centro de Portugal (Dias & Ribeiro, 2013). Entre
os macicos montanhosos que se soerguiam em conse-
quéncia das colisdes continentais diferenciaram-se
extensas bacias tecténicas. Na zona equatorial, a combi-
nacao de enormes areas depressionarias inundadas com
um clima himido e quente (clima tropical himido)
criou condicdes propicias para o desenvolvimento
de florestas tropicais pantanosas, acumuladoras
de turfa®, de elevada produtividade primaria, generica-
mente conhecidas por florestas de carvao (coal forests)
(Figura 79).

Dindmicado CO, e O, atmosféricos e do clima

A descida da pCO, e da temperatura iniciadas no Devo6-
nico aparentemente consolidam-se no Carbonifero,
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apesar de proximo do final do Devédnico ter ocorrido
uma breve e incipiente atenuacao, gracas a desgaseifi-
cacao das extrusoes vulcanicas de eventos LIP (Piom-
bino, 2016). A dindmica do CO, é explicada pela acdo de
mecanismos de sequestro de carbono, como foi referido
anteriormente, com uma intervencao direta ou indi-
reta das plantas. A expansao da vegetacao terrestre e a
evolucao de plantas lenhosas de porte arbéreo seques-
trou carbono na matéria organica do solo e sob a forma
de biomassa aérea e subterranea. As condicoes andxicas
dos ecossistemas tropicais pantanosos carboniferos
fomentaram o soterramento de uma gigantesca massa
de carbono que fossilizou sob a forma de carvao. A rocha
fresca exposta pelas cordilheiras variscas acelerou a
meteorizacao das rochas e, por essa via, a sequestracao
de CO, atmosférico sob a forma de carbonatos nos
oceanos. A meteorizacao, por sua vez, foi acelerada pela
evolucao daraiz e de plantas com maior biomassa.

Antes daevolucao das plantas terrestres, a concentracao
atmosférica do O, nao ultrapassaria os 12 a 15%, contra
0s21%atuais. Aintensafotossinteseapartirdo Devonico
Superior catapultou a concentracao de O, para valores
em torno dos 30% no final do Carbonifero e no Pérmico,
um valor sem precedente na histéria da atmosfera
terrestre (Figura 40). As pO, elevadas promoveram
aevolucaodeinsetosde grande dimensao (e.g, libelinhas
gigantes, Odonata) (Figura 79) e fogos florestais severos
(Igamberdiev & Lea, 2006). A concentracao do O, atmos-
férico declinou aceleradamente a partir do Pérmico
Médio Final, atingindo ~15% na crise permo-triasica
para se reerguer de novo no Cretacico, de modo a condi-
cionar a histéria evolutiva das angiospérmicas («Causas
do sucesso evolutivo das angiospérmicas»). Em resumo,
no final da era Paleozoica, a concentracao de carbono
e de oxigénio na atmosfera estd inversamente corre-
lacionada, atingindo, respetivamente, concentracoes
maximas e minimas no Pensilvanico-Pérmico Inferior
(Figuras 40 e 43; Royer et al.,, 2014), extremos que por
sua vez coincidem com a sintese da Pangeia e uma Terra
Casade Gelo (Shi & Waterhouse, 2010).

A maior parte do Mississipico (Carbonifero Inferior),
a primeira das duas épocas em que se divide
o Carbonifero, foi razoavelmente quente, embora com
tendéncia para uma progressiva alternancia entre
periodos quentes e frios. A partir do Mississipico
Médio os periodos frios tornam-se cada vez mais
longos e intensos. ~330 M. a. estabelece-se uma calota
de gelo permanente no Sul da Gonduana. Sem signi-
ficativos eventos LIP para reconstruir a pCO,, a Terra
Estufa antecarbonifera deu lugar a uma Terra Casa
de Gelo, com os gelos a descerem abaixo da latitude 30°.
A chamada Idade do Gelo Paleozoica Superior (Late
Palaeozoic Ice Age) durou cerca de 40 M. a. (~330-290
M. a)), do Mississipico Superior até meio do Pérmico
Inferior. Foi o periodo frio mais extenso do Fanerozoico,
e jamais enfrentado pelas plantas terrestres (Montahez
& Poulsen, 2013).

A importancia relativa e a sequéncia das causas do arre-
fecimento do globo no Carbonifero nao esta bem escla-
recida. A evidéncia empirica e os modelos numéricos
mostram que a pCO, é o principal promotor de alteracao
doclimaglobal (Montafiez & Poulsen,2013; Anagnostou
et al, 2016). A Idade do Gelo Paleozoica Superior foi
espoletada, como se referiu, por uma descida da pCO,
com origem na exposicao de rocha fresca aos agentes
de meteorizacao pelo levantamento de montanhas pela
orogenia Varisca (Cleal & Thomas, 2005), e, claro, pelas
inovacoes evolutivas adquiridas pelas plantas anterior-
mente descritas. O efeito da descida da pCO, no clima
global foi potenciado pela concentracio de grandes
massas na proximidade do Polo Sul do grande conti-
nente da Gonduana, pela diminuicao do transporte
de calor pelas correntes maritimas das latitudes equato-
riais em direcdo aos polos, em consequéncia da acrecao
da Pangeia (v. Shi & Waterhouse, 2010). A expansao
das florestas pantanosas de licofitos € posterior,
e dependeu (v.i.) do inicio da Idade do Gelo Paleozoica
Superior. Portanto, a massiva sequestracao de CO, sob
formade carvao no Pensilvanicoamplificou e perenizou
o frio e o gelo, mas nao foia sua causa direta.

Durante a Idade do Gelo Paleozoica Superior, com
particular incidéncia no Pensilvanico, periodos frios
e secos (periodos glaciares) foram intercalados por
melhorias temporarias do clima (periodos intergla-
ciares), suficientemente longas para causar movimentos
latitudinais da flora (Montaiez et al., 2007). O frio era
acompanhado pelo alargamento das calotas polares
e pela descida do nivel dos oceanos. As fases himidas
promoveram as plantas de esporulacao livre e a acumu-
lac3o de carvao em grandes planicies inundadas. O frio
eaaridezclimaticaeramacompanhados pelaterrestriali-
zacao de zonas himidas e pela diversificacao e expansao
das plantas com semente. As fases himidas e quentes
tornaram-se cada vez mais ténues com a aproximacao
do Pérmico.

O mais profundo dos periodos interglaciares (idade
Kasimoviana, 307-304 M. a., no Pensilvanico) foi quente
e seco, e estd relacionado com o colapso das florestas
de carvao (v.i). O clima arrefeceu novamente no final
do Pensilvanico, para reaquecer a partir do final
do Pérmico Inferior. Este regime termoclimatico
de Terra Casa de Gelo, com uma alternincia de periodos
glaciares e interglaciares, foi retomado no Jurassico
Médio (~170 M. a.), no Oligocénico-inicio do Miocénico
(apenas no hemisfério sul, sobretudo no intervalo ~28,0
M.a.-~26,3 M.a) e outravezno final do Pliocénico até ao
presente (apartirde~2,6 M.a.) (Korteetal.,2015; Liebrand
etal, 2017, Willet et al., 2015). A humanidade vive atual-
mente um intervalo interglaciar da Terra Casa de Gelo
Quaternaria (Quaternary Ice House) - o Holocénico.



FIGURA 80
Carvao mineral.
Aantracite é
omaispurodos
carvoes minerais
(commaiorteorem
carbonoemenor
teoremimpurezas).
Os depésitos mais
extensode antracite
datam do Carbonifero
—-témorigemem
florestas pantanosas
comturfeiras
ombrogénicas.
[Wikimedia
Commons.]

Causasdaacumulacaode carvao

No Carbonifero, como se depreende do nome, ocorreu
uma sequestracao macica de carbono sob a forma
de carvao. A deposicao de carvao teve inicio no final
do Mississipico, um pico no Pensilvanico Inferior
(323-315 M. a)) e Médio (315-307 M. a.), em plena Idade
do Gelo Paleozoica Superior, e reduziu-se acentuada-
mente no Pensilvanico Superior (idade Kasimoviana,
307-304 M. a) (Cleal & Thomas, 2005). Os extensos
depdsitos de carvao justificam que o Pensilvanico
(323-299 M. a.) seja conhecido por Idade do Carvao (Coal
Age). Os depésitos de carvao pensilvanicos espraiam-se
atualmente pela América do Norte, Europa e China,
territérios durante o Carbonifero posicionadosemtorno
do equador, no oeste da Pangeia. A Revolucao Industrial
na Europa fez-se a custa desta fonte nao renovavel
de energia.

Uma das hipoéteses avancadas para explicar este pico
da producao de carvao - a evolutionary lag hypothesis -
postula que a evolucdo da lenhina precedeu a evolucao
dos fungos lenhicolas (Floudas et al, 2012). Sem
micrébios para degradar a lenhina, o planeta sofreu
uma espécie de «indigestao» de biomassa organica
vegetal que se depositou sob a forma de carvao. O desa-
justamento temporal entre produtores e decompo-
sitores de lenhina foi entretanto contestado, porque
os licofitos arbdreos, de onde provém a maior parte
do carvao do Carbonifero, tinham pouca lenhina (as
espécies ricas em lenhina surgem, mais tarde, com
a evolucdo dos fetos com semente e das plantas com
semente). Por outro lado, foi provado que as enzimas

que colaboram na metabolizacao da lenhina sdo ante-
riores ao Carbonifero (Nelson et al., 2016). A acumu-
lacao de carvao no Pensilvanico resultou, certamente,
de uma combinacido de clima tropical himido com
enormes bacias tecténicas inundadas com aguas pouco
profundas, adequada ao crescimento vegetal e a sedi-
mentacao de matéria organica. Embora a Terra Casa
de Gelo tenha restringido o clima tropical a latitudes
mais equatoriais, uma descida sem precedentes
do nivel do mar pds a descoberto grandes areas de plata-
forma continental, alargando o habitat disponivel para
as florestas de carvao (Cleal & Thomas, 2005).

Outros dois factos afiguram-se relevantes na expli-
cacdo da génese dos depdsitos carboniferos de carvao:
i) mesmo com pouca lenhina, a folhada dos ‘briéfitos,
licofitos e fetos atuais decompde-se mais lentamente
que a folhada de gimnospérmicas e angiospérmicas
(Cornwell etal., 2008); ii) as térmitas, com a colaboracao
de simbiontes microbianos, sao determinantes na degra-
dacao do lenho e folhadas em ambientes tropicais
e subtropicais, e algumas espécies, inclusivamente,
digerem a lenhina (Geib et al., 2008), no entanto, a sua
evolucao é tardia, talvez do Jurassico (Bignelletal., 2011).

Paisagem vegetal

O Carbonifero é o primeiro momento da histdria
da vegetacao terrestre com um registo f6ssil adequado
para um ensaio de reconstrucao do coberto vegetal a
escala global. O clima e a flora no Carbonifero foram
suficientemente diversos para que se tivessem dife-
renciado biomas dispostos por faixas latitudinais
concretas (zonacao latitudinal da vegetacao). A partir
do Pensilvanico/Pérmico, a vegetacao ganha um forte
caracter provincial, i. e., a composicao das comunidades
vegetais caracteristicas de cada bioma variam acentua-
damente com a geografia, em particular com a latitude.
Osleitores mais interessados podem explorar estas dife-
rencas no livro de Willis & McElwain (2013).

Pese embora a dramatica evolucao e expansiao da
vegetacao terrestre no Devénico, datam do Carbonifero
as primeiras provas da presenca de plantas em areas
hidricamente ndo compensadas (e.g., cimos de encosta
e relevos convexos) e de grandes extensoes cobertas
por vegetacdo vascular profundamente enraizada. E
provavel que somente no Carboniferoas plantastenham
comecado a alterar significativamente o ciclo hidrolé-
gico através da transpiracao de grandes massas de agua
acumulada em profundidade (Boyce & Lee, 2017).

Os pteridofitos’ [licéfitos+fetos] dominaramapaisagem
vegetal terrestre do Carbonifero ao Tridsico Inferior.
Metade das espécies carboniferas conhecidas de plantas
vasculares pertence as subclasses Lycopodiidae e
Equisetidae (Kenrick & Davis, 2004) (Figura 81). Nas
suprarreferidas florestas de carvao dominavam grandes
licofitos arbéreos (Lepidodendrales, Lycopodiidae).
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Estas arvores constituem 60 a 80% da biomassa fossi-
lizada sob a forma de carvao no Pensilvanico Inferior
e Médio. Por norma, ultrapassavam os 20 m de altura.
Acima do estrato dominante despontavam aqui e ali
grandesarvorescom40-50mdealturae 2 mde didmetro
(Boyce & DiMichele, 2016). A estrutura da candpia dos
licofitos originava florestas abertas. A luz penetrava até
ao solo, onde sobrevivia um variado estrato de plantas
herbaceas e arbustivas igualmente oligotroficas e
adaptadasaambientes turfosos. As florestas pantanosas
caboniferas integravam ainda equisetéfitos, que iam
da planta rasteira a grande arvore de 40 m (Calamites),
polipodiéfitos, «progimnospérmicas» e ‘pteridos-
pérmicas’, entre as quais Lyginopteris, Medullosales e
Cordaitales (Boyce & Lee, 2017). Tanto os Medullosales
como os Cordaitales evoluiram no Carbonifero (Taylor
et al., 2009; Quadro 8). As florestas de carvao eram, na
realidade, mosaicos de vegetacao. Os equisetofitos
arbéreos,comlongoseabundantesrizomas,dominavam
a vegetacao de margens instaveis de cursos de agua.
Os solos nao inundados que ponteavam e envolviam as
florestas de carvao eram o habitat de espécies xeroéfilas,
i.e.,adaptadasasecura.

As florestas de carvio eram os dominios dos ‘pteridéfi-
tos’arbéreos. Os descendentes das plantas com semente
evoluidas no final do Devénico habitavam as areas
secas dispersas ou que envolviam as florestas de carvao

eimensos territérios que se prolongavam em direcao aos
polos. Estes ambientes foram o palco da evoluciao de um
grupo significativo de novas linhagens de ‘gimnospér-
micas’, entre as quais os Voltziales, os ginkgoéfitos e os
cicadéfitos (Quadro 8). Do stock dos Voltziales evolui-
ram no Tercidrio as ‘coniferas’atuais. Navegetacdo xero-
fila do Pensilvanico Superior tiveram particular impor-
tancia os Peltaspermales e os Voltziales. Dois grandes
grupos de fetos, os marattiofitos e os polipodiéfitos
(fetos leptosporangiados), sao também carboniferos
mas nao é claro o seu habitat primario.

O baixo teor em cinzas dos carvoes do Pensilvanico
Inferior e Médio mostra que se diferenciaram em
florestas pantanosas com turfeiras ombrogénicas, i. e.,
abastecidas pela d4gua das chuvas, sem intervencao de
aguas freaticas enriquecidas em nutrientes minerais
(Figura 80). Turfeiras similares desenvolvem-se nos
tropicos atuais em ombroclimas hiper-himidos com
11-12 meses, em que a precipitacao excede a evapotrans-
piracdo (Cecilcit. DiMicheleetal.,2000). O teoremcinzas
aumentanos carvoes do Pensilvanico Superior, um sinal
de que se formaram em turfeiras minerotroficas, com
influxos de nutrientes provenientes de dguas superfi-
ciais ou subterraneas, sinal do desenvolvimento de uma
estacao seca (sazonalidade climatica). A progressiva
degradacao das condicoes ambientais no Pensilvanico
traduziu-se numa concentracao das florestas tropicais

FIGURA 81
Conjuntode plantas
fosseis do
Carbonifero Superior
(~303 M. a.; Bacia
Carboniferado
Douro, Sao Pedro
daCova).Nosentido
dos ponteiros do
relégio sucedem-
-se:1-Fragmento

de folha Cordaites

sp. (Cordaitales,
Cordaitidae);
2e6-Extremidade
de caule daequiseta
Asterophyllites
equisetiformis
(Equisetidae);3e 8-
Folhade Pecopteris

cf. jongmansii
(Marattiidae);

4 -Estrébilos maduros
dacalamitacea
Palaeostachya

sp. (Equisetidae);
N.B.,estrutura
provavelmente
homoélogadoestrobilo
daFigura75-F;

7 -Folhade Pecopteris
ameromii (Marattiidae);
9-Fragmentode caule
de pteridéfitoou
pteridospérmica;
10-Extremidade

de caule de Annularia
sphenophylloides
(Equisetidae); N.B.,
presencade megafilos
obovadosdeuma
evidénciadeque
asfolhasanalogas
amicrofilos que
caracterizamos
equisetéfitos atuais
saosecundarias.
[Cortesiade Rui

Dias (Univ.
Evora);espécimes
amavelmente
identificados pelo
paleontélogo

Pedro Correia
(Univ.do Porto).]



himidas pantanosas de lic6fitos nas latitudes tropicais,
numa reducio dataxa de diversificacao dos ‘pteridofitos’
e num aumento da evolucao de novos grupos e espécies
de plantas com semente (Figura 58).

Ha~305M.a.,naidade Kasimoviana, movimentostectd-
nicos correspondentes a Gltima fase da orogenia Varisca
causaram uma elevacdo das bacias téctonicas e um
input acrescido de sedimentos carreados dos planaltos
que as envolviam, por conseguinte, as toalhas freaticas
afundaram-se, os pantanos terrestrializaram-se e as
florestas de carvao de licofitos praticamente extingui-
ram-se na Pangeia Ocidental (Cleal & Thomas, 2005).
Este processo foi acompanhado por um periodo quente
e seco (Montafiez & Poulsen, 2013).

Apbs o colapso das florestas de carvao no periodo
Kasimoviano, as florestas pantanosas fragmentaram-se
em pequenas bolsas envolvidas por vegetacao xerofi-
tica (Falcon-Lang et al., 2009) que previamente havia
ocupadoareas planalticasbem drenadas (Cleal & Tomas,
2005). Os licofitos foram entretanto substituidos por
fetos arbéreos marattiéfitos (e.g., Psaronius; Figura 82)
e por ‘gimnospérmicas’ (sobretudo Peltaspermales).
Este intenso turnover de flora e vegetacao marca o surgi-
mento das primeiras formacoes vegetais de candpia
fechada da histéria da vegetacao terrestre. No final
do Carbonifero, a maioria dos licéfitos arbdreos estava
extinta no que é hoje a Europa e a América do Norte.
As florestas de carvao persistiram no Leste da Pangeia
até ao final da Idade do Gelo Paleozoica Superior,
em territérios hoje localizados na China e na Coreia,
porque foram menos tocados pelos movimentos tect6-
nicos (Montafiez & Poulsen, 2013). As formas arboreas
de equisetéfitos tiveram idéntico destino. No Pérmico
Médio estavam erradicados os grandes pantanos
tropicais que caracterizaram o Carbonifero.

O Pérmico
Clima

O clima ainda é frio no inicio do Pérmico Inferior
(Cisuraliano). No decorrer desta época geoldgica verifi-
ca-se uma ligeira recuperacao da pCO, talvez pela acao
de um novo LIP (Piombino, 2016). Simultaneamente,
a Pangeia desloca-se para norte, afastando as massas
continentais do Polo Sul. A convergéncia destes dois
mecanismos origina um desagravamento do clima
depois de ~290 M. a. Ao longo do Pérmico Inferior
e Médio, o clima global passa por uma fase de transicao,
com alguma instabilidade na pCO,, antes de convergir
numa Terra Estufa no Pérmico Superior (Shi &
Waterhouse, 2010). A pCO, tem um novo pico no final
do Pérmico (Figura 43), a partir de 260 M. a., com os LIP
correspondentes aos trapps de Emeishan e siberianos,
os motores da grande extincao permo-tridsica. E extin-
gue-se a calota de gelo que cobria uma parte do Sul
da Gonduana (Montafiez & Poulsen, 2013).

Em consequéncia da libertacao de CO, pela atividade
vulcanica, o clima manteve-se quente no Mesozoico
(252-66 M. a), com uma interrupcao no Jurassico
Inferior, porém, os teores atmosféricos deste gas de
estufa n3o mais atingiram os valores dos primeiros
periodos do Paleozoico (e.g., do Cambrico ao Sildrico)
(Mills etal., 2020).

Na histéria do clima terrestre, é frequente a associacao
frio-aridez, porque os gelos polares e as baixas tempera-
turas do ar diminuem a evaporacao da dgua dos mares, e
aexpansaodascalotasde gelo originaumacontracaodos
oceanoseumaumento dasuperficie continental emersa.
Por exemplo, no Quaternario, as areas nao submersas
pelo gelo da Eurasia e da América do Norte foram frias e
aridas nos periodos glaciares. Esta correlacao é alterada
nas areas continentais quando entram em jogo outros
fatores, como a dimensao dos continentes, as correntes
maritimas ou a circulacdo geral da atmosfera. A grande
dimensao da Pangeia teve um enorme impacto no
clima global, porque as diferencas de temperatura
entre o interior do supercontinente e 0 oceano, mais
acentuadas nos periodos ni3o glaciares, geraram um
gigantesco sistema de moncdes nas latitudes tropicais
e subtropicais, com uma alternincia de periodos
secos (estacao fria) e periodos hiper-himidos (estacao
quente). Por conseguinte, no intervalo Carbonifero-
-Pérmico verifica-se umacréscimo progressivo daaridez
e da sazonalidade nas areas continentais, caracteristicas
climaticas maisintensas nos periodosinterglaciares e na
Terra Estufa Pérmica (Peyser & Poulsen, 2008). O bioma
deserto expandiu-se com o retrocesso dos glaciares no
Pérmico. As gimnospérmicas eram as plantas mais bem
preparadas paraacompanharestasalteracdes climaticas.

Paisagem vegetal

No inicio do Pérmico ocorriam trés grandes biomas
(v. Falcon-Langetal., 2015):

- Bosques caducifélios temperados de Glossopteridales,
no Sul da Gonduana;

- Florestas tropicais de estacao seca de ‘coniferas’
primitivas (Voltziales), com ‘pteridospérmicas’
Peltaspermales e fetos;

- Florestas tropicais humidas de licéfitos, equisetoéfitos
e fetos no Leste da Pangeia, grosso modo onde hoje se
situaa China.

A subida da temperatura e da humidade no Cisuraliano
(inicio do Pérmico) tiveram como resposta um
incremento temporario da taxa de diversificacao de
plantas de esporulacdo livre (Figura 58). Em principio
a regressao dos gelos incrementa o transporte da
humidade dos oceanos para as superficies terrestres.
Porém, como se referiu antes, ao longo Pérmico médio
e Superior, os efeitos da melhoria climatica no regime
de precipitacdes foi contrabalancado por alteracoes nas
correntes maritimas e na circulacio geral da atmosfera
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resultantes daacrecao da Pangeia e do seu deslocamento
para norte (Roscher & Schneider 2006). A consequente
expansao das zonas aridas intra-continentais explica a
extincao dos ecossistemas tropicais himidos herdados
do Carbonifero; explica também o incremento da taxa
de diversificacao das acrogimnospérmicas no Pérmico
e no Triasico Inferior (Figura 58). Escasseiam os fosseis
para o comprovar, mas tendo em consideracaoaecologia
das espécies atuais dos grupos que se diversificaram no
Pérmico/inicio do Triasico - e.g,, adaptacao a ambientes
extremos, aridos e semi-aridos, frios ou quentes dos
cicadéfitos e ‘coniferas’ — é provavel que a vegetacdo
terrestre tenha, nesta janela de tempo, atingido a tole-
ranciaecoldgicaque hoje demonstra (Boyce & Lee 2017).

Foi neste fundo de aumento da temperatura e da
secura que evoluiram os grupos de gimnospérmicas
que haveriam de se tornar dominantes no Mesozoico,
concretamente, cicas, bennettitales, ginkgos, gnetéfitos
e ‘coniferas’.

Extincdao permo-triasica

A mae de todasas extincoes em massa (v. «Extincdes em
massa. Evolucao das angiospérmicas no Paleogénico»),
a extincao permo-tridsica (P-Tr), ocorreu ha ~252
M. a. As causas estao bem identificadas (Burgess &
Bowring, 2015). A formacao dos trapps siberianos, a leste
dos montes Urales (Figura 44), carregou a atmosfera
de SO,, de CO, e de outros gases de estufa (e.g, CH,)

(Figura 43). O seu efeito foi exacerbado pela instalacao
dos trapps de Emeishan, oito milhdes de anos antes, ~260
M. a. (Zi et al,, 2010). A uma curta e profunda pulsacao
fria seguiu-se um prolongado e intenso aquecimento
do globo, entre 6-8 °C (Royer et al., 2004), a acidificacao
e anoxia dos oceanos, e a interrupcao das correntes
de adveccao que transportam os nutrientes dos fundos
ocednicos até camadas mais superficiais expostas a
luz (e mais produtivas). As tropicais Cycas atingiram
a Gronelandia (Looy et al.,, 1999). Estas alteracdes clima-
ticas foram suficientemente severas para causar uma
biocrise e modificar profundamente os ecossistemas
terrestres e marinhos. Numa curta janela temporal
deapenas 60000anos extinguiram-se ~81% das espécies
marinhas e 70% da vida terrestre (Burgess et al., 2014).

A extincao P-Tr teve um impacto significativo na flora
vascular: Rees (2002) calculou que mais de 50%
das espécies vegetais foram exterminadas. A evidéncia
fossil mostra que das 20 familias de ‘pteridéfitos’
e de ‘gimnospérmicas’ presentes no Pérmico, apenas
seis e quatro, respetivamente, persistiam no Tridsico
(Grauvogel-Stamm & Ash, 2005). Os Glossopteridales
extinguiram-se na transicio P-Tr e pouco depois
desapareceram os Gigantopteridales (Rees, 2002).
Extinguiram-se também os licéfitos Lepidodendrales
arboreos e os Cordaitales. Ainda assim, a profundidade
da extincao P-Tr nas plantas foi recentemente questio-
nada (Nowaketal., 2019).

FIGURA 82
Fetosfésseis. Corte
transversaldeum
tronco fossilizado

de Psaronius brasiliensis
(Marattiidae). O nome
genético Psaronius é
aplicadoatroncos
cujafolhas geralmente
sdocolocadasno
género Pecopteris.
N.B.,umcilindro
central comfeixes
vascularesemforma
de chavetaemersos
numamassade células
parenquimatosas, por
suavezenvolvido por
umespesso manto
derafzesadventicias.
[Féssilexpostono
Museu de Histdria
Naturalde Londres;
fotode Carlos Aguiar.]



5.

A EMANCIPACAO DA AGUA:
OS ESPERMATOFITOS

INOVACOESE TENDENCIAS EVOLUTIVAS

Os espermatdfitos partilham um conjunto surpreen-
dentemente alargado de inovacdes evolutivas,
sobretudo a nivel reprodutivo (Quadro 7). No corpo
vegetativo sobressaem um sistema radicular profun-
dante e o cambio vascular, embora, como se referiu ante-
riormente, o crescimento secundario nao seja exclusivo
das plantas com semente. As plantas com semente tém
um gravitropismo rapido - se deslocadas para uma
posicao horizontal, encurvam-se rapidamente em
resposta a forca da gravidade -, caracteristica que deve
ter facilitado a penetracdo em profundidade no solo
em busca de agua (hidrotropismo) e, a nivel aéreo,
a adaptacao a habitats ciclicamente perturbados (Zhang

Estudos comparativos com fetos atuais mostram que
as plantas com semente tém uma regulacao estoma-
tica mais flexivel e eficiente. Consequentemente, e sem
entrar em detalhes (mais informacao em McAdam
& Brodribb, 2013), as plantas com semente seriam mais
eficientes a utilizar a dgua (produziam mais biomassa
por unidade de agua transpirada) do que os seus ances-
trais de esporulacdo livre. Nao ha melhor adaptacao
asecurado que usar bem adgua para produzir biomassa.

A semente e os caracteres reprodutivos a ela associados
(Quadro 7) implicaram nove grandes consequéncias
evolutivas que se supde determinantes para o sucesso
evolutivo dos espermatdfitos frente aos ‘pteridéfitos”

etal., 2019).

+ Maior protecao dos gametofitos d e @ - os gimetas
encontram-se acima do solo, pendurados no esporé-

fito, protegidos da acao de muitos parasitas e fit6fagos;

QUADRO?7

Principais aquisicdes evolutivas (apomorfias) das plantas com semente a nivel reprodutivo

AQUISICAO EVOLUTIVA

DESCRICAO E COMENTARIOS

Primérdio seminal

Estrutura constituida pelo(s) tegumento(s) + nucelo (= megasporangio) com uma abertura (o micrépilo); nucelo protegido
por 1 (gimnospérmicas e angiospérmicas) ou 2 (angiospérmicas) tegumentos; o primérdio seminal maduro contém o
megagametofito.

Esporangiosinseridos,isolados ou
em grupos, em suportes simples ou
ramificados

Nas plantas com semente atuais ocorrem quatro tipos de estrutura de suporte: (i) escamas seminiferas (proprias das
gimnospérmicas estrobiladas, e.g. Pinaceae), (ii) pequenos caules (simples em Taxus, ramificados em Ginkgo), (i) solitérios
em forma de leque (algumas Cycadidae) e (iv) carpelos (angiospérmicas) (vd. Volume I). Dois tipos de microsporofilos:
escamas polinicas (nas gimnospérmicas) e estames (nas angiospérmicas).

Estruturas de suporte geralmente
inseridas em braquiblastos

Sdo braquiblastos o eixo das estruturas reprodutivas das gimnospérmicas estrobiladas (com estrébilos, e.g. eixo das pinhas e
dos gélbulos) e o receptaculo daflor nas angiospérmicas.

Heterosporia

Esporos de dois tipos: megéasporos e micrésporos que dao origem, respectivamente, aos gametéfitos @ e &. Caracter
herdado da progimnospérmica ancestral de todos os espermatofitos.

Reducdo donimero de
megasporos por megasporocito
eretencdo dos megasporos

Dos 4 megésporos formados apds meiose do megasporécito (= célula-mae do saco embrionério ou célula-mae dos
megasporos) apenas um sobrevive, retido e envolvido pelos tecidos megasporangio.

Retencdo do gametdfito
Q@ (endoprotalia)

O megésporo funcional da origem por mitose aum saco embrionério haploide (o megagametéfito ou gametdfito Q)
envolvido pela parede do megasporo (endosporia); o gametéfito @ permanece retido no interior do primérdio seminal
(endoprotalia), afastado do solo e nutrido pelo esporéfito materno.

Simplificacdo dos gametofitos

Reducdo acentuada da complexidade dos gametéfitos e domindncia absoluta da geragao esporofitica.

Reducao da complexidade dos
gametangios

Os espermatdfitos actuais nao possuem anterfdios (gametdngios J'); os arquegénios (gametdngios Q) persistiram apenas
nas gimnospérmicas.

Pélen

Os micrésporos (=graos de pélen unicelulares) diferenciam-se logo ap6s a meiose dos microsporécitos organizados em
tétradas (grupos de quatro). O grao de pdlen maduro é constituido pelo gametéfito & envolvido pela parede do esporo
(endosporia e endoprotalia) e protegido por uminvélucro (esporoderme).

Gametéfito & adaptado
adispersao

Graos de pélen transportados durante a polinizacdo dos microsporangios (= sacos polinicos) até a proximidade dos
megasporangios. As primeiras plantas com semente eram aneméfilas.

Gotade polinizacdo, tubo polinico e
alimentacdo do gametéfito & pelo
esporofito polinizado

Nas gimnospérmicas atuais o pélen é capturado por gotas de polinizacdo segregadas pelo primérdio seminal para o exterior
através do micrépilo; os graos de pélen afundam-se na gota de polinizacao ou sdo arrastados quando esta é absorvida, e
entram numa camara polinica, no interior do primérdio; os graos de pdlen germinam na vizinhanca do micrépilo, e produzem
um tubo polinico que se alimenta do megasporangio (nucelo) e transporta os gdmetas & até a proximidade dos gdmetas Q;
nos grupos mais primitivos (Cycas e Ginkgo) o tubo polinico extrude gametas ciliados. Nas angiospérmicas, a captura do pélen
faz-se no estigma e o gametéfito & (sob aforma de tubo polinico) é alimentado pelo estilete da planta polinizada.

Semente

A semente é constituida por: i) um eixo com um pélo radicular e outro caulinar (embrido); ii) 6rgaos anexos de reserva;
i) uma protecdo (tegumento) construida a partir do(s) tegumento(s) do primérdio seminal. No final da embriogénese,
geralmente, a semente desidrata-se com mais ou menos intensidade (exceto Cycadidae, Ginkgo e angiospérmicas de
sementes recalcitrantes) e entra num estado de vida suspenso (quiescéncia ou dorméncia).
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- Enorme incremento de trocas genéticas entre indi-
viduos distantes: polinizacao cruzada mediada pelo
vento ou agentes animais;

- Aumento daindependéncia da fecundacao
das condicdes ambientais: o encontro dos gametas
J e Q@ passou a ser independente da presenca de agua;

- Maior protecao do esporéfito imaturo (embriao
incluso na semente) da dessecacao, de danos
mecanicos e da fitofagia e parasitismo;

- Independéncia ecolégica do esporéfito: nos fetos,
onicho ecolégico do espordfito estd estritamente
dependente da ecologia do gametéfito; nas plantas
com semente, 0 gameto6fito nao condiciona a ecologia
do esporbfito;

- Facilitacao do estabelecimento do esporéfito imaturo
através da energia e dos nutrientes acumulados
nasemente;

- Oportunidade evolutiva para um incremento da
dispersaoalonga distancia do esporoéfito (através
da semente);

- Aceleracao das taxas evolutivas e consequente incre-
mento davelocidade de adaptacdo a novos habitats.

Os grandes grupos de espermatofitos partilham (Figura
90), total ou parcialmente, algumas tendéncias evolu-
tivas:i) reducaodaduracidoedacomplexidade dageracao
gametofitica; ii) reducdo (simplificacao) dos esporan-
gios, eiii) complexificacdo dos esporéfitos.

EVOLUCAO DA SEMENTE EDO POLEN
A heterosporia

Nas plantas homospéricas, os esporéfitos disseminam
esporos de igual tamanho que dao origem a gametoéfitos
também iguais. As plantas heterospdricas produzem
esporos & (microsporos) e @ (megasporos), os primeiros
menores e com menos massa do que os segundos, que
por sua vez diferenciam, respetivamente, protalos
Jd (microprotalos) e @ (megaprotalos). Nas plantas
homospdricas, a expressao da sexualidade e a repro-
ducao sao controladas pelo gametdéfito; nas plantas
heterospéricas, o esporéfito determina a sexualidade
do gametdfito (Petersen & Burd, 2017).

As primeiras plantas terrestres eram homosporicas.
A substituicilo da homosporia pela heterosporia
ocorreu, de forma independente, em varias linhagens de
plantas vasculares de esporulacao livre, entre as quais
os licéfitos, os fetos leptosporangiados, os equisetoéfitos,
e, nas ‘progimnospérmicas’, o clado de onde brotaram
as plantas com semente (Bateman & DiMichele, 1994).
A primeira evidéncia féssil de heterosporia provém do
Devonico Inferior (410-408 M.a.) (Bonacorsietal., 2020).

Os ‘pteridéfitos’ homospédricos produzem protalos
fotossintéticos de maior dimensao do que as espécies
heterospéricas. Como os fetos dependem da presenca

de 4gua livre para concretizar a sua sexualidade, teori-
camente, a reiteracao de periodos himidos muito curtos
selecionou positivamente os mecanismos de repro-
ducdo sexual rapida associados a heterosporia (Haig
& Westoby, 1988). E possivel, por isso, que a heteros-
poria seja, na origem, uma adaptacao a climas pouco
pluviosos ou de precipitacGes sazonais. Esta explicacao
é fragil; outras, mais plausiveis e complexas, sdo ofere-
cidas por Petersen & Burd (2017).

Como sempre acontece, qualquer novidade estrutural
desdobra-se em novasoportunidades evolutivas. A hete-
rosporia facilitou a evolucao da germinacao e do desen-
volvimento do gametéfito ¢ no interior das paredes
do esporo, caracteristicas que permitiram uma maior
protecao do gametdfito @ e um controlo do seu desen-
volvimento por parte do esporofito.

Admite-se que a heterosporia precedeu e foi essencial
paraa evolucao da semente: os micrésporos e os megas-
poros foram, respetivamente, os precursores dos graos
de pélen e dos primérdios seminais.

O primérdio seminal

Recorde-se que o primoérdio seminal consiste num
megasporangio indeiscente (nucelo) envolvido por
1-2 tegumentos. O megasporangio nas plantas com
semente - o nucelo - contém um Unico megasporo
funcional. A germinacao do megasporo da origem a um
gametodfito @ (megagametofito), homoélogo do megapro-
talo dos ‘pteridéfitos’, que permanece retido no interior
do primérdio seminal (endoprotalia) durante toda a sua
existéncia. Os megagametoéfitos produzem um a varios
arquegonios (gametangios @),cadaum comumaoosfera.
Os arquegodnios nao sao reconheciveis nas angiospér-
micas. Nas gimnospérmicas pode ser fecundada mais
de uma oosfera, dando origem a mais de um embriao.
A poliembrionia é frequente nas gimnospérmicas, por
exemplo, quase todos os géneros de pindceas produzem
sementes com mais de um embrido. No entanto, sO
raramente as sementes contém mais de um embrido
funcional.

Uma explicacao plausivel para o aparecimento
do primérdio seminal poderia ser a que se segue
(Figura 83). A heterosporia tera sido, como se referiu, o
primeiro passo na evolucao do primoérdio seminal. Num
momento inicial da histéria evolutiva das plantas vascu-
lares, é possivel que tenha ocorrido um atraso, genetica-
mente determinado, na libertacdo dos megasporos no
trimer6fito ou na progimnospérmica ancestral de todos
os espermatofitos. Este atraso podera ter tido origem
numa pequena anomalia no sistema de deiscéncia das
paredes de um megasporangio com uma a poucas célu-
las-mae dos megasporos e um a poucos megasporos.
Este atraso culminou na retencao dos megasporos
no interior do megasporangio. Entretanto, o nimero
de esporos funcionais foi reduzido a apenas um



(monomegasporia),dedimensaoacrescida. A sequéncia
evolutiva do primoérdio seminal passou ainda pela
germinacao dos megasporos no interior das paredes
do esporo (endomegasporia) e pela retencao do game-
tofito @ (endoprotalia Q) no interior do megasporangio.
O gametofito @ toma o nome de saco embrionario
e é homoélogo do megaprotalo dos ‘pteridéfitos’. Por
uma mera questao volumétrica, a endomegasporia foi

A

FIGURAS83

obrigatoriamente precedida por uma reducao e simplifi-
cacao do gameto6fito Q.

Onucelo,umtecidoespecializado nanutricao e protecao
dogametoéfito @,evoluiuapartirdaparede doesporangio,
portanto, tem uma origem maternal. A parte distal
do nucelo modificou-se de modo a capturar o pdlen,
permitir a sua germinacao e a penetracao dos gametas

Representacdo esquematica daevolucdo do primérdio seminal. A) Evolucio da heterosporia:ancestralhomospérico (a); a heterosporia caracteriza-se pela

coexisténcia,no mesmoindividuo (monoicia) ouemindividuos distintos (dioicia), de microsporangios (com micrésporos) (b) e de megasporangios (com megasporos) (c) -
osmicrésporos dao origemagametoéfitos & e os megasporos agametéfitos Q. B) Retencdo dos megasporos, monomegasporia,endomegasporiae endoprotalia @: reducdo
donimero de células-mae dos megasporosauma,aqual,por suavez, e por meiose, originaumatétrada de quatro esporos (a), sendo que apenas um dos esporos é funcional
(monomegasporia) (b); retencdo e germinacao do megasporo funcional nointerior das paredes do esporo (endosporia), e retencao do gametéfito nointerior do esporangio
(endoprotalia) (c);apartir de células do megasporangio, evoluionucelo, que enche o interior do primérdio seminal (a cinzento) (c); 0 gametéfito @, representado

anegro com dois arquegdnios funcionais abranco, germinano interior das paredes do megasporo (c). C) Representacdo do primérdio de uma gimnospérmica: a) gota

de polinizacdoacapturar quatro grios de pélen;emb) deu-se aabsorcdo dagotade polinizacdoealibertacdo dos gdmetas nointerior dacdmara micropilar, que se preparam
parainvadir o nucelo (cinzento-claro) e partirao encontro das oosferas (pequenos circulos brancos), contidas no interior do gametéfito feminino (anegro); ¢) semente
maduracomembrido, mergulhado no endosperma (cor mais clara), revestido por um tegumento.N.B.,emae B as setas representam sequéncias evolutivas. [Original
inspirado em Armstrong (2014).]

A

FIGURA 84

Representagdo esquematica daevolucao do tegumento do primérdio seminal. Hipotese: o tegumento tem origem em telomas férteis, i. e., com esporangios
terminais. A) Sistema caulinar dicotomicamente ramificado de megasporangios comesporos abundantes (condi¢ao ancestral). B) Esporangios envolvidos porum
sistemade ramos férteis determinados de ramificacdo dicotémica (telomas). C) Reducdo do ndmero de esporos funcionais aum por esporangio e retengao de megéasporo.
D) Protecdo do megasporangio por umsistemade ramos concrescentes (comparar com Figura86), que acabard por dar origemao primérdio seminal envolvido por um
tegumento. E) O tegumento envolve o primérdio, deixando uma abertura (micrépilo) paraa penetracao dos gametéfitos/gametas &'; o tegumento temaduplafuncdo

de proteger o primérdio seminal e asemente depois de madura, sendo a primeira funcdo evolutivamente anterior asegunda. [Original.]
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J ao encontro dos gametas Q. A diferenciacdo de uma
camara polinica** aberta para o exterior foi a solucao
evolutiva entao encontrada. Finalmente, o megaspo-
rangio simplificado foi envolvido, e protegido, por um
tegumento, na extremidade do qual persistiu uma
pequenaabertura, o micrépilo.

A teoria sobre a origem do tegumento mais consistente
e com suporte fossil envolve a coalescéncia de telomas,
consoante estd explicitado na Figura 84. Presume-se
que os primeiros espermatéfitos fossem anemofilos.
E possivel que os telomas tivessem, numa fase inicial
ainda livres, a funcao de facilitar a captura do pélen
(Tayloretal.,2009). Tinha evoluido o primérdio seminal.
Um pequeno e fortuito «defeito» no sistema de deis-
céncia dos esporos desembocou numa nova linhagem
de plantas vasculares - as plantas com semente -
de enormes possibilidades evolutivas. Toda esta
complexa histéria evolutiva decorre no Devoénico.

O primérdio seminal das primeiras plantas com
semente ndo estava revestido por um tegumento
que fechasse o nucelo ao exterior. O nucelo dos pré-
-ovulos (pré-primérdios seminais) fossilizados apre-
senta-se envolvido porapéndices parcialmente concres-
centes, interpretados por muitos autores como uma
condensacao de telomas, férteis ou nao, dicotomi-
camente ramificados, uma hipdtese apresentada na
Figura 84. A genética corrobora uma hipétese alter-
nativa: os apéndices dos pré-évulos, e consequente-
mente os tegumentos, tém uma origem ad novo, a partir
de 6rgaos laterais iniciados por meristemas do nucelo
(Mathews & Kramer, 2012). Os apéndices dos pré-
-6vulos provavelmente destinavam-se a atrair o pélen
porviaaerodinamica;afuncaode protecaoserd posterior
(Niklas, 1997).

Pese embora a légica interna dos modelos discutidos
neste ponto, a verdade é que nao s6 a heterosporia nao
€ uma premissa da evolucao da semente, como também
nao estao resolvidos o quando (tempo), o como (sequén-
cia evolutiva) e as causas (vantagens seletivas) da evo-
lucdo de cada uma das caracteristicas que compdem
a semente e o pélen. De qualquer modo, as vantagens
seletivas teriam de ser significativas, porque varias das
inovacoes enunciadas ocorreram isoladamente, ou em
diferentes combinacdes, em varios grupos de ‘pteridé-
fitos’ heterospédricos. Além das ‘progimnospérmicas’,
das quais divergiram as plantas com semente, aproxima-
ram-se da semente alguns lic6fitos e equisetoéfitos arbo-
reos do Carbonifero. Por causas desconhecidas, estas
ultimas linhagens nao foram capazes de se diversificar
e extinguiram-se no inicio do Pérmico. Lepidocarpon e
outros licéfitos retinham um megasporo funcional num
megasporangio indeiscente; o megasporo germinava
num gametofito Q;a fecundacao dependia do transporte
peloarde micrésporosaté avizinhanca do gametéfito @,
alcandorado na copa da arvore; a dispersao dava-se sob
aforma de uma estruturaanaloga a semente (Figura 85;

Taylor etal., 2009). Um formidavel caso de convergéncia
evolutiva com os espermatoéfitos.

O pédlen

Os gametofitos d e @ evoluiram em paralelo nos ances-
trais das plantas com semente. Numa primeira fase da
sua evolucdo, o gametofito &, a semelhanca do gamet6-
fito @, ficou retido no interior das paredes do micrésporo
(endoprotalia &). A simplificacao da estrutura celulardo
gameto6fito & (microgametofito) foi, no entanto, muito
mais profunda, a tal ponto que os microgametofitos das
gimnospérmicas (e das angiospérmicas) nao diferen-
ciam anteridios.

Nas gimnospérmicas atuais, o transporte de microga-
meto6fitos ao encontro dos megagametéfitos - a polini-
zacdo - é realizado pelo vento, e secundariamente por
insetos. A polinizacao entomoéfila das duas linhagens
entomoéfilas atuais de gimnospérmicas - cicadéfitos
e gnetdfitos - € muito antiga, pelo menos mesozoica
nos gnetéfitos e talvez carbonifera nos cicadéfitos
(Pefalver et al.,, 2012). Supde-se que para capturarem
o pélen, as primeiras plantas com semente exsudavam
uma gota de polinizacao pegajosa rica em acticares para
o exterior do nucelo, que depois era absorvida, transpor-
tando o pdlen para o interior de uma camara polinica.
Com a evolucao dos tegumentos, a gota de polinizacao
passou a ser exsudada para o exterior do tegumento
(Doyle, 2013). A reproducao das gimnospérmicas
atuais continua a depender da 4dgua, embora breve-
mente, durante a exposicao da gota de polinizacao ao
exterior. A gota de polinizacao desapareceu nas angios-
pérmicas. De qualquer modo, ao contrario das plantas

FIGURA 85
Analogos evolutivos
dasemente.
Representacao
diagramaticadeum
analogode semente
de Lepidocarpon:
vb-feixe vascular;
sph-esporofilo;
a-insercaodo
macrosporangio;
i-tegumento;
m-micrépilo;
sM-macrosporangio;
mg-parede do
megasporo;
pr-gametoéfito Q.
[Wikimedia
Commons.]



FIGURA 86
Asprimeiras plantas
comsemente.
Reconstrucao

de Runcaria heinzelinii;
N.B.,folhasaenvolver
parcialmenteum
tegumentode 16
I6bulos (telomas)
emespiralnointerior
doqualseencontra
um megasporangio
semqualquer
aberturaaoexterior.
E provével que os
microgametéfitos
dissolvessem
enzimaticamente
asparedesdo
megasporangio,
demodo que os
gametas masculinos
encontrassem os
megagametofitos.
[Wikimedia
Commons.]

de esporulacao livre, as plantas com semente nao neces-
sitam de filmes continuos de agua no ambiente exterior
as plantas para se dar o encontro dos gametas.

Depois de capturado pelo primérdio seminal, o pré-po-
len ficava retido na cimara polinica, a sua parede rom-
pia-se e o gametoéfito & libertava gdmetas & flagelados
(anterozoides) que nadavam ao encontro dos anteridios.
O tubo polinico evoluiu com a funcio de aderir o game-
téfito & as paredes da cdmara polinica e dai extrair parte
do seu sustento (funcao haustorial) (Johri, 1992). Esta
caracteristica ancestral (plesiomorfia) persistiu, sem
modificacOes, nos cicadofitos e ginkgoéfitos (v. volume I).
Estes dois grupos de gimnospérmicas tém uma camara
polinica de grande dimensao e produzem um tubo poli-
nico acelular exclusivamente haustorial; a extremidade
do tubo polinico rompe-se e liberta gimetas ¢ flage-
lados (anterozoides) auténomos na sua deslocacao ao
encontro da oosfera.

Entretanto, a esporoderme dos micrésporos alterou-se
significativamente, convertendo-se na parede de uma
nova estrutura exclusiva dos espermatéfitos: o grao
de pélen. Como se referiu no volume I («Ciclo de vida
das plantas com semente»), um grao de pdlen unicelular

1mm

€ homologo a um micrésporo; o pdlen pluricelular
corresponde ao gametéfito &, sendo homodlogo do micro-
protalo dos ‘pteridéfitos’. A deslocacio de gametas
d nao flagelados pelo tubo polinico e a sua libertacao
na proximidade dos gametas @ (sifonogamia) sao uma
aquisicao posterior, que terd evoluido de forma indepen-
dente nas acrogimnospérmicas mais avancadas e nas
angiospérmicas. A funcao de transporte de gametas
do tubo polinico € mais um exemplo de exaptacao entre
as plantas.

EVOLUCAO DAS GIMNOSPERMICAS

As primeiras gimnospérmicas. Os fetos com
semente

Os espermatoéfitos evoluiram no Devénico Médio
em habitats perturbados, possivelmente na sombra
de grandes Archaeopteris,a partirde um grupo nao identi-
ficado de ‘progimnospérmicas’ (Prestianni & Gerrienne,
2010). Os relégios moleculares apontam datas muito
mais tardias para o grupo coroa dos espermatoéfitos,
c. 300 M. a, no final do Mississipico (Carbonifero)
(Magallén et al., 2013). O grao de pdlen e o primérdio
seminal, assim como a raiz e a folha, sdo «invencoes»
devénicas. A hipdtese de as plantas com semente atuais
eosfetosatuaisseremgruposirmaosébemaceite, porém
as suas relacdes evolutivas e ancestralidade de modo
algum estao resolvidas (Rothwell & Nixon, 2006).

Um f6ssil extraordinario com 385 M. a. (Givetiano,
Devoénico Médio), encontrado na Bélgica, a Runcaria
heinzelinii, é considerado um precursor das plantas
com semente (grupo tronco dos espermatéfitos)
(Gerrienneetal.,2004). A Runcaria € um dos raros fésseis
de transicao conhecidos em colecoes paleobotanicas
(Figura 86). Tem um tegumento com 16 lobos (telomas)
nao concrescentes e um megasporangio com um tnico
megasporo, fechadoao exterior, que obrigava os gamet6-
fitos ou os gametas J a perfurarem quimicamente a sua
parede para atingirem a oosfera. A sua origem provavel-
mente radica nas ‘progimnospérmicas’ Aneurophytales
(Gerrienne etal., 2004).

As primeiras sementes verdadeiras surgem ~20 M. a.
depois da Runcaria, no Devénico Superior (e.g., Elkinsia
polymorpha) (Figura 87), com primérdios seminais ja
parcialmente cobertos por um tegumento (definindo
um micrépilo) e uma abertura na parede distal
do megasporangio (definindo uma camara polinica)
(Taylor et al., 2009). A maior consequéncia da evolucao
da semente foi, obviamente, a libertacao da reproducao
sexual da dependéncia da 4gua, que permitiu as recém-
-evoluidas plantas com semente ocuparem habitats mais
secos, distantes dos pantanos e das margens dos cursos
de 4gua. A area vazia de vegetacdo disponivel para ser
tomada pelas plantas com semente era imensa, porque
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uma boa parte do interior dos continentes devénicos
estavavazia (Piombino, 2016).

Como se referiu, a transicio Frasniano-Fameniano
(~360 M. a) no Devodnico Superior é marcada pela
extincdo dos ‘polisporangiéfitos basais’ pela diversi-
ficacao dos licofitos arbéreos e pela evolucdo e diver-
sificacdo das ‘gimnospérmicas’, representadas pelos
primeiros grupos de fetos com semente (Figura 58). As
‘gimnospérmicas’ haveriam de radiar de novo no final
do Pérmico Superior/Triasico Inferior e outra vez ameio
do Jurassico e no Oligocénico. Desde o final do Triasico,
inicio do Jurassico, a flora terrestre foi ininterrupta-
mente dominada pelas plantas com semente, primeiro
pelas ‘gimnospérmicas’ e, como se verd, a partir da
transicao Cretacico Inferior-Cretacico Superior, pelas
angiospérmicas.

Os primeiros espermatoéfitos — os chamados fetos com
semente ou ‘pteridospérmicas’ (Pteridospermidae
ou Pteridospermophyta, consoante se considere
a categoria de subclasse ou de classe) - combi-
navam folhas semelhantes as de muitos fetos atuais
com a producdo de sementes. Em muitas espécies,
o tegumento dos primérdios seminais estava formado

de forma incompleta, observando-se lobos (telomas)
coalescentes em grau variavel (Figura 86). Noutras,
com um tegumento mais evoluido, o micrépilo nao
selava a semente apds a polinizacao (Pryer et al,
1996). A circunscricdo das ‘pteridospérmicas’ € muito
discutida; na pratica, este termo é aplicado a grande
maioria das plantas com semente nao angiospérmicas
ja extintas (Quadro 8). Hoje é claro que as ‘pteridos-
pérmicas’ sio um grupo parafilético. As ‘pteridospér-
micas’ tiveram como antepassados diretos as ‘progim-
nospérmicas’ e foram o grupo de plantas com semente
dominante desde o final do Carbonifero até ao Pérmico.
Mantiveram-se abundantes no Tridsico e no Jurassico
e declinaram até a extin¢dao no Cretacico, em paralelo
com a expansdo das angiospérmicas (Silvestro et al.,
2015). As afinidades filogenéticas dos grandes grupos
de ‘pteridospérmicas’ nao esta clarificada - na Figura 90
esta resumida a proposta de Doyle (2013).

Asmaisantigas ‘pteridospérmicas’,as Lyginopteridales,
abundavam nas florestas do final do Devoénico e do
Mississipico. Sao conhecidos varios tipos de pré-évulos
deste grupo, envolvidos por um tegumento composto
por l6bulos mais ou menos livres. As Lyginopteridales
perderam importincia para outras ‘pteridospérmicas’

FIGURA 87

As primeiras plantas
comsemente.

Elkinsia polymorpha.

A) Habito daplanta.
B) Reconstrucdo
daclpulaedasemente
de Elkinsia polymorpha.
N.B.,acipulaéum
sistemade caules que
protege um primérdio
seminal,neste caso
constitufdo por quatro
oucincolébulos
concrescentesna
base querevestemum
megasporangio muito
modificado,comuma
pequenaprotusao
donucelocom
afuncaodecapturar
osgraosdepdlen;
omegasporangio
continhaum dnico
megasporo funcional;
barra=3mm.

[A) cortesia

de Division of
Paleobotany,
Biodiversity Institute,
University of Kansas,
Lawrence, Kansas,
EUA. B) Dinopedia.]



FIGURA 88

Principais grupos extintos de gimnospérmicas. A) Estrébilo unissexual féssil de Williamsonia gigas;
N.B.,estruturareprodutivaimaturaencerrada porbracteas. B) Ramo fértil de Caytonia nathorstiicom cdpulas
que guardam nointerior aglomerados de primérdios seminais (Caytoniales). C) Cordaites longatus (Cordaitales).
D) Folhade um Gigantopteridales. E) Glossopteris (Glossopteridales). F) Neuropteris (Medullosales).

G) Mariopteris (Lyginopteridales). H) Lepidopteris (Peltaspermales). I) Taeniopteris (Pentoxylales). |) Walchia
piniformis (Voltziales).[A) Carlos Aguiar; D) e ) Sam Noble Museum, University of Oklahoma; restantes figuras
Wikimedia Commons.]

QUADRO 8
Breve caracterizacao dos principais grupos extintos de ‘gimnospérmicas’*
(diversos autores)

Bennettitales (= Cycadeoidales) (Figura 88-A)

Arbustos a pequenas arvores; folhas simples a penaticompostas; presenca
de estrébilos bissexuados com megasporofilos, microsporofilos e folhas
estéreis, nos grupos derivados; primérdios inseridos na extremidade

distal dos megasporofilos. Morfolégica e evolutivamente préximos

dos cicadéfitos. Com grande expressao no Mesozoico. E.g., Williamsonia,
Williamsoniella e Cycadeoidea.

Caytoniales (Figura 88-B)

Plantas arbustivas; folhas palmaticompostas; 8-30 primérdios seminais, com
1 tegumento, inclusos em estruturas de origem foliar designadas por clpulas
(maisinformacao na Figura 96). Distribui¢do euroasiatica. Mesozoico

(do Trigsico Superior ao Cretécico Inferior). E.g., Caytonia.

Cordaitales (Figura 88-C)

Arvores com grandes troncos encimados por uma coroa de folhas estreitas
e compridas; estruturas reprodutivas em estrébilos ramificados na
extremidade dos ramos. Ecologia variavel, com preponderancia de planicies
aluviais. Do Mississipico ao Pérmico. E.g., Cordaites e Cordaixylon.

Gigantopteridales (Figura 88-D)

Talvez arbustos; com vasos lenhosos; folhas grandes de nervacdo reticulada,
simples a penaticompostas, de nervura média saliente, muito semelhantes as
folhas das angiospérmicas; estruturas reprodutivas mal conhecidas. Grupo
provavelmente polifilético. Do Pérmico inferior ao Tridsico, no SE da Asia

e América do Norte. E.g., Gigantopteris e Gigantonoclea.

Glossopteridales (Figura 88-E)

Arbustos a grandes arvores; grandes folhas lanceoladas, inteiras, peninérveas
de nervacaoreticulada e nervura média saliente; primoérdios seminais
inseridos de mdltiplas formas (livres ou nointerior de cdpulas) na pagina
superior de megasporofilos planos (interpretados como caules por alguns
autores). Grupo parafilético, ecologicamente versatil, do Superior ao
Triasico, dominante no supercontinente de Gonduana durante o Pérmico.
Foisugerido serem os ancestrais dos Caytoniales. E.g., Glossopteris

e Dicroidium.

Medullosales (Figura 88-F)

Arvores com grandes folhas pinadas semelhantes as frondes dos fetos, e
peciolos persistentes no tronco; estruturas reprodutivas possivelmente
inseridas no raquis das frondes; sementes grandes. Comuns do Carbonifero
ao Pérmico. E.g., Alethopteris, Medullosa e Neuropteris.

Lyginopteridales (Figura 88-G)

Um dos grupos mais antigos de ‘gimnospérmicas’, heterogéneo a nivel
reprodutivo; maioritariamente trepadeiras. Tegumento das sementes
incompletamente fechado. E.g., Lyginopteris, Lagenostoma e Mariopteris.

Peltaspermales (Figura 88-G)

Folhas pinadas semelhantes as dos fetos; primérdios inseridos em
megasporofilos em forma de guarda-chuva. Provavelmente pertencentes a
mesma linhagem dos ginkgéfitos. Do final do Carbonifero ao final do Triasico.
Com grande expressao no Pensilvanico. E.g., Lepidopteris.

Pentoxylales (Figura 88-H)

Arbustos; folhas plantas e estreitas; primérdios seminais em estruturas tipo
estrébilo. Adaptados a planicies aluviais. Do inicio do Jurassico ao Cretacico
Inferior. E.g., Pentoxylon.

Voltziales (Figura 88-1)

Arvores com folhas curtas escamiformes a aciculares; estruturas
reprodutivas em estrébilos. Solos secos, nas margens das planicies aluviais.
Do Carbonifero ao Jurassico. Ancestrais das coniferas. E.g., Walchia.

*Taylor etal. (2009) colocam os Bennettitales nas Cycadidae, e os Voltziales nas

Pinidae s.I.. A afinidade filogenética dos Pentoxylales e dos Gigantopteridales nao esta
clarificada. Os restantes grupos sdo incluidos nos fetos com semente (Pteridospermidae
ou Pteridospermophyta). Mais informacao sobre grupos fésseis de gimnospérmicas

em Anderson et al. (2007), Taylor etal. (2009) e Willis & McElwain (2013).
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mais avancadas, em concreto as Medullosales,
no Pensilvinico (dltima época do Carbonifero,
318-299 M. a.). Depois sucederam-se em importancia,
no Pérmico (299-252 M. a)), as Peltaspermales e, final-
mente, as Glossopteridales (Cleal & Thomas, 2009).
As plantas deste ultimo grupo ja possuiam folhas
inteiras; dominaram as florestas do Sul do grande conti-
nente da Gonduana durante o Pérmico, grosso modo o Sul
da América do Sul, sul de Africa, Madagascar, India,
Antartida e Australia.

As Gigantopteridales foram, talvez, o grupo mais
avancado de + gimnospérmicas + paleozoicas. As suas
afinidades evolutivas nao estao clarificadas (Glasspol
et al, 2004). Alguns grupos de ‘gimnospérmicas’
de afinidade muito contestada sao, por vezes, incluidos
deste grande «saco» das ‘pteridospérmicas’; e.g,
Caytoniales, Pentoxylales e Cordaitales (Quadro 8).

Doisimportantes grupos de gimnospérmicas modernas
(acrogimnospérmicas) nasceram e extinguiram-se
no final do Mesozoico: as Caytoniales eas Bennettitales.
As Bennettitales enxameavam as florestas do Jurassico
(201-~145 M. a), como se refere mais adiante.
As Caytoniales s3ao um grupo enigmatico menos
frequente no registo fossil do que as Bennettitales.
Ambos sao fortes candidatos a categoria de grupo
ancestral das plantas com flor.

A agregacao de placas continentais que comandou
a formacao do supercontinente da Pangeia estava
concluida no Carbonifero Final. Uma tamanha massa
continental rodeada por um tUnico oceano - oceano

Aneurophytales
Archaeopteris :[
Elkinsia
Lyginopteris
Medullosales
Cycadébfitos
Callistophyton
Pentaspermales
Cordaitales
Ginkgofitos
Emporia

Outras coniferas

Pinaceae

Gnetéfitos .
Glossopteridales
Pentoxylales
Bennetitales
Caytoniales
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FIGURA 89

Fosseis de grupos
atuais de gimnos-
pérmicas (acro-
gimnospérmicas).
A) Pterophyllum lipoldii
(Cycadidae) (Tria-
sico?).

B) Féssiljurassico
de Pinussp. (Pinaceae,
Pinidae). [Fésseis
expostos no Museu
BotdnicodaUniver-
sidade de Coimbra;
fotos: Carlos Aguiar.]

FIGURA 90
Filogeniasimplificada
das ‘gimnospérmicas’
fosseis e atuais.
N.B.queas
gimnospérmicas,
definidas como
todasasplantas
comsemente ndo
angiospérmicas,
sdoumgrupo
parafilético;queas
gimnospérmicasatuais
(acrogimnospérmicas)
saomonofiléticas,
equeas
pteridospérmicas sdo
polifiléticas. Grupos
atuaisanegrito.
[Adaptadode Doyle
(2013)]



FIGURA 91
Grandes grupos
acrogimnospérmicas.
A) Cycadidae:
Encephalartus
transvenosus
(Zamiaceae).

B) Ginkgoidae: Ginkgo
biloba (Ginkgoaceae).
C) Gnetidae: Gnetum
macrostachyum
(Gnetaceae).

D) Pinidae: Plantacao
de Pinus nigrasubsp.
laricio (Pinaceae).

E) Cupressidae:
Bosque de Araucaria
angustifolia
(Cupressaceae)noRio
Grandedo Sul,Brasil.
[B) e C) Wikimedia
Commons;restantes
fotos de C. Aguiar.]

Pantalassico - teve um forte efeito na circulacdo geral
da atmosfera e no clima. No Pérmico, o altimo periodo
da era Paleozoica e que sucede ao Carbonifero, veri-
ficou-se uma paulatina subida da temperatura. No
Pérmico Superior agravou-se a irregularidade espacial
e a sazonalidade da precipitacao (Ziegler et al., 2003).
Diferenciaram-se extensas areas semidesérticas a
desérticas de clima continental no interior da Pangeia,
povoadas por flora xerofitica, entre a qual despontavam
algumas das primeiras ‘coniferas’.

As gimnospérmicas modernas
(acrogimnospérmicas)

Grupos atuais de acrogimnospérmicas

Reconhecem-se seis grandes linhagens nas plantas com
semente atuais: cicadéfitos, ginkgofitos, cupressofitos,
pindfitos, gnetdfitos e angiospérmicas (Li et al.,, 2017
Figuras 89 e 91), sendo as cinco primeiras designadas
por gimnospérmicas atuais ou acrogimnospérmicas
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(Acrogymnospermae) (Cantino et al., 2007). As acro-
gimnospérmicas sao um grupo monofilético. O termo
conifera reline cupressoéfitos e pindfitos. As cinco
linhagens - tratadas neste texto com a categoria de
subclasse - separaram-se entre si entre o Pensilvanico
e o Triasico Superior. Correntemente, sao aceites menos
de 1000 espécies de gimnospérmicas atuais, repartidas
do seguinte modo (Christenhuszetal., 2018:

- Cicadéfitos (Cycadidae) - 2 familias (Cycadaceae
e Zamiaceae), 9 géneros e ca. 200 sp.;

- Ginkgofitos (Ginkgoidae) - 1 familia (Ginkgoaceae),
com 1 género e 1 espécie, o Ginkgo biloba;

- Cupressofitos (Cupressidae) - 5 familias
(Araucariaceae, Podocarpaceae, Cupressaceaes.l.,
Sciadopityaceae e Taxaceae), 52 géneros e 371 sp.;

- Pindfitos (Pinidae) - 1 familia (Pinaceae), 11 géneros
€224 sp,;

- Gnetofitos (Gnetidae) - 3 familias (Welwitschiaceae,
Gnetaceae e Ephedraceae), 3 géneros e ca. 90 sp.

A descricao dos cinco grandes grupos de gimnospér-
micas atuais ficaadiado para o volume III.

A baixa diversidade taxondmica atual das acrogimnos-
pérmicas resulta de uma profunda crise atravessada
pelo grupo durante o Cretacico e parte do Paleocénico,
em consequéncia da evolucao das angiospérmicas
(Figura 58). A descida da temperatura do globo sentida
a partir do Oligocénico deve ter contribuido para
a extincdo de muitos grupos de é6timo tropical. Em
contrapartida, as alteracOes climaticas estimularam
aevolucdo de novos grupos adaptados ao frio, razao pela
qualaslinhagens de acrogimnospérmicas do hemisfério
norte sao mais recentes do que as do hemisfério sul,
maioritariamente tropicais.

Os cicadofitos, o mais antigo grupo de acrogimnos-
pérmicas, evoluiram no Pensilvanico (e.g., Taeniopteris
e Phasmatocycas). Os cicaddfitos tiveram um pico
de diversidade e dominanciano Jurissico e no Cretécico,
antes de regredirem, paulatinamente, no Terciario
(Taylor et al, 2009). A sua importancia foi particu-
larmente acentuada no Jurassico, de tal modo que
o Jurassico é por vezes referido como a «Idade das cicas».
Curiosamente, as espécies atuais de cicadéfitos sao
bastante recentes (< 12 M. a)). A evolucao e a especiacao
dentro deste grupo tao antigo terao sido reativadas
com o estabelecimento de simbioses com insetos poli-
nizadores (Nagalingum et al., 2011), uma experiéncia
evolutiva muita tardia, porque as angiospérmicas
coevoluem com enorme sucesso com insetos desde
o Jurassico Superior/Cretacico Inferior («Coevolucao
com insetos e diversidades).

Fosseis de idade pérmica (e.g.,, Trichopitys) foram inter-
pretados como ancestrais ou membros do grupo tronco
dos ginkgofitos. Este grupo, provavelmente relacio-
nado com os Peltaspermales (Herrera et al., 2017),

atingiu uma grande expressao no Mesozoico (com um
maximo no Tridsico Superior), sofrendo em seguida
um declinio acentuado, por pouco nio se extinguindo
no Cenozoico (Zhou & Wu, 2006). Persistiu uma Gnica
espécie, o Ginkgo biloba, numa pequena area recondita
no Centro da China.

Um grupo primitivo hoje extinto com origem no Carbo-
nifero, as Voltziales, faz a transicdo entre outro
grupo extinto de gimnospérmicas, os Cordaitales,
e os modernos cupressofitos e pinofitos. A divergéncia
dos cupressoéfitos do clado pindfitos®® + gnetdfitos
é recente: Tridsico (Morris et al., 2008). A informacao
fossil coloca a origem do grupo coroa e da maioria
das familias atuais de cupresséfitos no Tridsico (e.g.
Araucariaceae, Cupressaceae e Podocarpaceae), quando
as ‘coniferas’ dominavam a paisagem terrestre.

Os pindfitos englobam uma Unica familia, as Pinaceae,
a familia mais diversa de maior interesse econémico
das gimnospérmicas atuais. A documentacao fdssil
do grupo coroa dos pinéfitos recua até ao Jurassico
Superior (Rothwell et al., 2012). Um ramo fossilizado
pelo fogo no Valanginiano (Cretéacico Inferior) relaciona
a evolucdo género Pinus com ambientes ciclicamente
percorridos pelo fogo, provavelmente facilitado poruma
atmosferaricaem O, (Falcon-Langetal., 2016). O género
Pinus e o grupo coroa das angiospérmicas sao coetaneos.
A presenca de angiospérmicas explica, provavelmente,
por que razao as duas linhagens em que se divide
o género - subgén. Pinus e Strobus - sdo, respetivamente,
constituidas por espécies adaptadas a paisagens com
fogo e ambientes ou muito quentes ou muito frios com
solos pobres em nutrientes (Keeley, 2012).

A histéria evolutiva dos gnetofitos é mal conhecida.
E muito provével que partilhem um ancestral comum
com os pindfitos (Bower et al., 2000). Gnetoéfitos basais
habitavam o atual Norte da China no Pérmico Superior
(Wang, 2004). Os gnetoéfitos estavam disseminados
no Jurassico e radiaram no Cretacico Inferior, em
sincronia com as angiospérmicas. Nunca atingiram
aexpressao territorialeadominanciados outros grandes
grupos de acrogimnospérmicas.

Todas as grandes linhagens de acrogimnospérmicas,
assim como os fetos leptosporangiados, evoluiram
no Paleozoico, mas sé atingiram as caracteristicas
e a diversidade estrutural e funcional dos seus repre-
sentantes atuais no Mesozoico. As gimnospérmicas
modernas dominaram a paisagem vegetal terrestre
até a transicao do Cretacico Inferior para o Cretécico
Superior, momento a partir do qual a dominancia
ecoldgica das angiospérmicas se tornou inequivoca.
A maior parte do carvao mesozoico e cenozoico tem
origem nos troncos de ‘coniferas’. O sucesso evolutivo
das angiospérmicas «empurrous, progressivamente,
as gimnospérmicas atuais para «habitats extremos»,
muito secos, muito quentes, muito frios, com substratos



muito seletivos (e.g., solos derivados de rochas ultra-
bésicas e sistemas dunares) ou sujeitos a perturbacdes
ciclicas muito severas (e.g., pelo fogo).

Tendéncias evolutivas

Nascincolinhagens de acrogimnospérmicas existe uma
tendénciaevolutiva paraumasimplificacdo do estrébilo,
sobretudodosestrobilos @,atravésdareducaodontmero
e tipo de partes, sementes e/ou dimensao.

Nos cicadoéfitos, os megasporofilos foliares das Cycas
estao reduzidos a escamas nas Zamiaceae. Os estro-
bilos dos ginkgoéfitos fésseis compreendiam numerosos
primérdios seminais; no G. biloba sao apenas dois.
O estrébilo das ‘coniferas’ resultada simplificacio de um
sistema caulinar ramificado (v.i). Algumas espécies
de ‘coniferas’ produzem, inclusivamente, apenas uma
semente por estrobilo (e.g., Taxus, Podocarpus e alguns
Juniperus).

No grupo mais avancado das acrogimnospérmicas -
nos gnetofitos -, por mais de uma vez agregaram-se
no mesmo estrobilo esporangios @ e & (nos géneros
Gnetum e Welwitschia), embora sem a formacao de
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FIGURA 92

Representacao diagramatica da evoluciao do estrébilo Q nas ‘coniferas’

(em corte longitudinal). A) Condi¢do ancestral (muito simplificada) de um
estrébilo composto, representada pelos Cordaianthus (género féssil de fetos
comsemente daordem Cordaitales). B) Estrébilo @ composto de Pinaceae;
anegroescamastectrizeseacastanhoumeixo e escamas ovuliferasapensas.

C) Estrébilo @ secundariamente simplificado de Cupressaceaes. str. (excluindo
antigas taxodidceas); bracteas férteisanegro. Legenda de cores: as estruturas
caulinaresacastanho, estruturas foliaresanegro e primoérdios seminais a cinzento.

verdadeiros estrébilos bissexuais, porque um dos sexos
é estéril (Conway, 2013). E tanto os primérdios seminais
como os microsporofilos tém na base bracteas que dife-
renciam uma estrutura semelhante a um perianto.
Os gneto6fitos ensaiaram um esboco de estrébilo
bissexual que nao teve, porém, o mesmo sucesso
evolutivo da flor das angiospérmicas. Na historia
evolutiva das plantas, a justaposicao de esporangios
J e @ em estrobilos bissexuais funcionais ocorreu em
apenasduaslinhagens - Bennettitales e angiospérmicas
-esupoe-se que de formaindependentea partirdo grupo
das ‘pteridospérmicas’. S o tltimo grupo sobreviveu até
ao presente (Rudall & Bateman, 2010).

Evolucao doestrébilo

Nas plantas com semente, os esporangios - primérdios
seminais (megasporangios) e sacos polinicos (micros-
porangios) - inserem-se em oOrgaos de suporte (bearing
organs) de origem foliar ou caulinar. Nas acrogimnos-
pérmicas, os sacos polinicos desenvolvem-se em 6rgaos
exclusivamente foliares: os microsporofilos. Suportam
os primérdios seminais, érgaos de natureza foliar (nem
sempre assimilaveis no conceito de megasporofilo) ou
caulinar (ramos férteis). Estes 6rgaos de suporte surgem,
geralmente, agregados em estruturas unissexuais desig-
nadas por estrobilos. Os primérdios seminais solitarios
das Taxaceae e os ramos férteis do Ginkgo biloba sao dois
conhecidos exemplos de gimnospérmicas de estrébilos
muito simplificados e, por isso, ordinariamente consi-
deradas como nao estrobiladas. Os estrébilos, por sua
vez, podem ser simples ou compostos. Os estrobilos
simples s3o constituidos por um Gnico eixo alongado,
de entrends geralmente evidentes, com esporofilos
apensos. Nos estrobilos compostos, de um eixo
principal divergem eixos caulinares secundarios em que
se inserem os esporofilos ou diretamente esporangios.
Nas gimnospérmicas, um estrébilo simples é analogo
auma flore umestrébilo compostoaumainflorescéncia.
O conceito lato de estrobilo adotado neste texto faz
da flor um estrébilo simples, bissexual, muito conden-
sado (com entrends curtos) (Florin, 1951).

Os esporangios e os ramos férteis sao anteriores
a evolucao da folha. N3o esta esclarecida a evolucao
dos esporofilos das ‘progimnospérmicas’ a partir
dos sistemas caules com esporiangios dos ‘trimerod-
fitos’ ancestrais, assim como a sequéncia evolutiva
que vai dos esporofilos das ‘progimnospérmicas’ até
aos fetos com semente ancestrais das acrogimnospér-
micas. A evoluc¢io do estrébilo das ‘coniferas’ (pin6fitos
+ cupressoéfitos) estd, porém, razoavelmente bem
compreendida. A origem e a evolucao dos estrébilos
dos restantes grupos de acrogimnospérmicas, e da
maioria das gimnospérmicas fésseis, deparam-se com
hiatos irredutiveis no registo fossil.

A interpretacao mais aceite do estrébilo @ das ‘coni-
feras’ foi originalmente proposta pelo paleobotanico
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sueco Carl Rudolf Florin (1894-1965) (Conway, 2013;
Tomlinson, 2012). De acordo com este autor, o ancestral
de todas as ‘coniferas’ - representado pelos Cordaita-
les, um grupo paleozoico extinto de ‘gimnospérmicas’
- possuia um estrobilo @ composto muito laxo (pouco
compacto), constituido por um eixo do qual divergiam,
espacadamente, ramos férteis com maultiplos primor-
dios seminais (Florin, 1951; Figura 92-A). O estrébilo @
arcaico tinha duas ordens de caules: um eixo primario
com ramificacdes de primeira ordem - diz-se, por isso,
composto. Os estrébilos das ‘coniferas” atuais s3o uma
simplificacao deste modelo primitivo, com estruturas
reprodutivas mais simples e compactas. Esta interpre-
tacdo tem um razoavel suporte f6ssil (Tomlinson, 2012).

O estrébilo @ dos pindfitos é um sistema de caules, um
estrobilo composto muito simplificado (Figura 92-B).
Nas cupressiceas, a familia mais diversa de cupres-
sofitos, as escamas ovuliferas estao reduzidas a uma
pequena protuberdncia (invisivel nas frutificacoes
maduras) nos géneros basais (nas antigas taxodiaceas;
e.g. Sequoia) — este resquicio evolutivo desaparece por
completo nos grupos mais avancados (Cupressaceae
s.str.) (Figura 92-C). Por conseguinte, os estrébilos @ sao
compostos nas antigas taxodiaceas e secundariamente
simples nas Cupressaceae s.str. Em ambos os casos,
os estrobilos @ s3o constituidos por um eixo revestido
com bracteas férteis, homodlogas das escamas tectrizes
dos pinéfitos. Os estrébilos @ das pinaceas e das cupres-
sadceas mostram uma morfologia distinta e, provavel-
mente, nao partilham uma ancestralidade comum.
Alguns autores estendem o conceito de megasporofilo
as bracteas férteis dos cupressofitos, outros consideram
que nao ha evidéncias destas estruturas nas gimnospér-
micas atuais.

A estrutura dos estrébilo das acrogimnospérmicas foi
analisadacomdetalhenovolumel («Sistemareprodutivo
das gimnospérmicas atuais»). Neste ponto da histéria
evolutiva das plantas, importa recordar alguns padroes
e tendéncias evolutivas ai referidos. Todas as espécies
conhecidas tém estrébilos o; excetuando os gnetofitos,
os estrobilos & sao sempre simples, i. e., sdo constituidos
por um eixo caulinar com microsporofilos. Algumas
das acrogimnospérmicas tém estrébilos @ simples (e.g.,
cicadoéfitos), assim como varios grupos extintos (e.g.,
Bennettitales). Em parte dos cupressoéfitos, os estrobilos
@ sdo secundariamente simples: evoluiram de estrébilos
@ compostos. Os gnetdéfitos, as pinadceas e os extintos
Cordaitales, por exemplo, tém estrébilos @ compostos.
Como se referiu anteriormente, foi possivel obter
uma sequéncia evolutiva do estrébilo ¢ das ‘coniferas’
a partir dos Cordaitales paleozoicos e concluir que
as pinaceas tém estrobilos compostos, que nestas
familias os primérdios seminais se inserem em caules
modificados (escamas ovuliferas) e que as ‘coniferas’
com estrobilos simples (araucaridceas e cupressaceas
mais evoluidas) evoluiram de espécies com estrébilos
compostos (Florin, 1951).

Relacdes evolutivas entre os grandes grupos
deacrogimnospérmicas

As relacdes evolutivas entre as seis grandes linhagens
atuais de plantas com semente - Ginkgoidae, Cycadidae,
Pinidae, Cupressidae, Gnetidae e angiospérmicas -
nao estao fechadas. O debate faz-se em torno de duas
grandes hipéteses. Os estudos cladisticos baseados
na morfologia das estruturas reprodutivas dos grupos
atuais e de fésseis de plantas com semente, apoiados
por raros estudos de base molecular, indiciam que
os gnetofitos sdo evolutivamente proximos das angios-
pérmicas (hipotese do anto6fito) (Figura 93-A). De facto,
os gnetodfitos e as angiospérmicas partilham um grupo
muito significativo de caracteristicas: vasos lenhosos,
folhas peninérveas, dupla fecundacao (incompleta
nos gneto6fitos) e estruturas reprodutivas hermafro-
ditas (n3o funcionais nos gnetoéfitos). A descoberta
de frutos fésseis em Portugal continental que associam
os gnetofitos as Bennettitales veio recuperar a impor-
tancia dos gnetoéfitos na evolucao das angiospérmicas
(Friis et al., 2007). A filogenia molecular, pelo contrario,
coloca as acrogimnospérmicas num grupo monofi-
lético, irmao das angiospérmicas com percentagem
de bootstrap em torno dos 100% (v. «Sistemas cladis-
ticos» no volume III) (Ruhfel et al.,, 2014; Wickett et al.,,
2014; Morris et al,, 2018) (Figura 93-B e C). A rejeicao
da hipdtese do antéfito implica: i) os caracteres morfo-
l6gicos antes descritos nao sao homoélogos (resultam de
convergéncia); ii) as Bennettitales e grupos préximos
saolinhagens independentes dos gnetéfitos (Figura 90);
iii) o ancestral comum das acrogimnospérmicas e das
angiospérmicas terd sido um feto com semente do final
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do Devoénico-inicio do Carbonifero («Origem da flor:
principais hipoteses»).

Aceitando a muito provavel monofilia das acrogim-
nospérmicas, ficam por resolver as relacoes de paren-
tesco dos cinco grandes grupos acrogimnospérmicas.
Um clado com Cycadidae e Ginkgo tem um bom
suporte molecular (Wu et al., 2013; Wickett et al., 2014).
As grandes duvidas assentam na posicao dos gneté-
fitos, dos cupressofitos e das pinoéfitas na arvore filo-
genética das acrogimnospérmicas. Na bibliografia
confrontam-se varias alternativas. A hipdtese com
maior suporte molecular - hipotese das gnepina
(Figura 93-B) - admite que os pinoéfitos sao irmaos
dos gnetéfitos e que as ‘coniferas’ sdo parafiléticas
(Wang & Ran, 2014; Wickett et al., 2014). A hipotese
das gnetifer (Figura 93-C) - ‘coniferas’ monofiléticas,
irmas dos gnetoéfitos - nao pode, no entanto, ser descar-
tada (Wickettetal., 2014).

As dificuldades enfrentadas na resolucdo das relacoes
filogenéticas, com base em informacao féssil ou
molecular, das linhagens atuais de acrogimnospér-
micas e destas com as angiospérmicas tém duas
causas. As acrogimnospérmicas sao um subconjunto
demasiado pequeno e enviesado da enorme diversi-
dade taxonémica de gimnospérmicas que povoaram
o planeta Terra no final do Paleozoico e no Mesozoico,
constituido por plantas morfolégica e molecularmente
muito divergentes do ancestral de todas as gimnospér-
micas. Por outro lado, a divergéncia entre este grupo
de espermat6fitos e a linhagem de ‘gimnospérmicas’
que deu origem as angiospérmicas € muito profunda.
Os riscos de atracdao de ramos longos s3o muito grandes
entre as acrogimnospérmicas (v. volume III). A contri-
buicao que as gimnospérmicas atuais podem dar para
acompreensao da evolucao das angiospérmicas é prova-
velmente diminuta.

ASPLANTASDO TRIASICO MEDIO
AO CRETACICOINFERIOR: AFLORA
MESOFITICA

As condicbes ambientais extremas amenizaram
~1,5 M. a.depois do inicio da crise permo-triasica,
provavelmente em consequéncia do abrandamento da
atividade magmatica nos trapps siberianos (Zhang et al.,
2015). O Triasico tem sido considerado um periodo da
Terra Estufa - sem calotas polares nem grandes oscila-
cdes climaticas, com os continentes agregados numa
enorme massa continental (Pangeia) centrada nos
trépicos, rodeada por um grande oceano (Pantalassico),
penetrada por um grande golfo, o mar de Tétis. O super-
continente da Pangeiadurou~120M.a. (~320-~200 M. a.),
do Carbonifero Médio ao final do Triasico (Gutiérrez-
-Alonsoetal., 2008).

A catastrofe permo-tridsica nao teve um impacto tao
dramatico na flora como na biota animal. Conforme
se pode verificar na Figura 58, a extincao P-Tr foi
seguida por uma expansdao temporaria, no Tridsico
Inferior, de ‘pteridoéfitos’ de cardcter pioneiro, em parti-
cular de licofitos Pleuromeiales (género Pleuromeia
e Annalepis), afins das atuais isoetdceas, acompa-
nhados por licéfitos Lycopodiales (e.g. Lycopodites)
e Selaginellales (e.g. Selaginellites). A recuperacao
da diversidade da flora terrestre para niveis pré-catas-
trofe demorou mais de 10 M. a. E incorreto apelidar
0 Mesozoico de era das gimnospérmicas. No Tridsico
Inferior dominou uma flora com elementos antigos
- de licofitos, equisetdfitos, fetos basais e ‘gimnos-
pérmicas’ basais (e.g, Lyginopteridales) -, herdada
do Paleozoico; a subjugacio das ‘gimnospérmicas’ pelas
angiospérmicas no Cretéacico Superior é um dos temas
do ponto «As plantas com flor».

Ainda no Triasico Inferior, foi retomada e amplifi-
cou-se a intensa radiacdo das ‘gimnospérmicas’, iniciada
no final do Pérmico, com o aparecimento e/ou diversifi-
cacdo de novos grupos, sobretudo de cicadoéfitos, cupres-
séfitos, pindfitos e ginkgofitos.

As plantas com semente dominam o coberto vegetal
global a meio do Triasico e as taxas de diversificacao
retraem-se no Triasico Superior e no Jurassico Inferior.
Das quatro fases da radiacdo das ‘gimnospérmicas’ -
Devénico Superior, final do Pérmico-Tridsico Inferior,
Jurassico Médio e Oligocénico (Figura 58) -, o Triasico
é a mais intensa. Esta diversificacdo das ‘gimnospér-
micas’ parece ter ocorrido em latitudes temperadas
da Gonduana. A partir do Triasico Médio, as gimnos-
pérmicas modernas adquirem dominincia na flora
terrestre.

A expansao tridsica das gimnospérmicas modernas
nao tem, por enquanto, uma explicacdao satisfatéria.
Possivelmente, foi uma consequéncia a longo prazo
do declinio das zonas humidas que dominaram
apaisagem vegetal terrestre no Carbonifero. As gimnos-
pérmicas modernas que tinham evoluido nos habitats
terrestres localizados na margem das grandes depres-
soes humidas e nas latitudes mais elevadas - recor-
damos que a semente é uma adaptacao a aridez - subs-
tituiram os ‘pteridéfitos’ das florestas pantanosas
a partir do Pensilvanico e diversificaram-se. A extincao
P-Tr provavelmente acelerou e consolidou este
turnover de flora.

O Triasico terminou com um LIP que deu origem
a Provincia Magmatica Atlantica e marca o inicio
da fragmentacao da Pangeia (Figura 44). O mecanismo
associado a extincdo tridsico-jurassica envolveu,
provavelmente, variacbes do nivel do mar, anoxia
e acidificacao dos oceanos, atmosfera téxica, descida
da pCO, e alteracdes climaticas (Hautmann, 2012).
A descida da pCO, traduziu-se numa descida abrupta
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da temperatura global no Jurassico Inferior. O clima
reaqueceu paulatinamente até ao Cretacico Inferior,
estabelecendo-se a Terra Estufa Cretacica (Figura 43).
A extincao na transicao Tridsico-Jurassico teve um forte
impacto na biota animal (Figura 31), mas, aparente-
mente, menor nas plantas terrestres.

No Jurassico consolida-se a domindncia dos dinossau-
ros nas biocenoses de vertebrados terrestres. A descida
da temperatura associada ao inicio do Jurassico esta
correlacionada com um pequeno pico na diversifica-
cdo de ‘pteridofitos’ e um retrocesso nas plantas com
semente. A rotura da Pangeia em duas grandes massas
continentais, a Laurasiaanorte e a Gonduana no hemis-
fério sul, separadas pelo oceano Atlantico Central,
oembriaodoatual oceano Atlantico,aumentouaslinhas
de costa e aumentou a precipitacao em territérios aridos
no Tridsico. Extensas areas de vegetacao xeroéfila foram
substituidas por florestas tropicais himidas de ‘gim-
nospérmicas’, que criaram uma oportunidade para uma
nova radiacdo das ‘gimnospérmicas’ no Jurassico Médio
e Superior (McElwain etal., 1999) e talvez, o habitat onde
haveriam de evoluirasangiospérmicas.
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FIGURA 94

A zonacdo latitudinal da vegetacdo estabelecida
no Carbonifero foi ainda mais marcada no Jurassico
e nos tempos geoldgicos subsequentes, porque as diver-
sidades funcional e especificadas plantas terrestres
cresceram ao longo do tempo do Neogénico, azonacao
latitudinal do clima. Nas latitudes mais elevadas
ocorriam comunidades florestais temperadas, com
ginkgofitos, coniferas de folhas largas, fetos e equiseté-
fitos. A diversidade aumentava, como hoje, em direcao
aos tropicos, com cinturas latitudinais de vegetacdao
temperada termofila e por fim tropical. Nestas latitudes
tinham grande expressao os cicadéfitos, Bennettitales
e coniferas microéfilas (Willis & McElwain, 2013).

No Cretacico Inferior entram em cena as angiospér-
micas. Neste periodo, os gnetodfitos e angiospérmicas
estavam a diversificar-se intensamente nas mesmas
latitudes e nos mesmo habitats. A competicao entre
os dois grupos foi ganha pelas angiospérmicas e, por
isso, a flora atual de gnetofitos resume-se a trés géneros
com ca. 90 espécies, a maioria adaptada a ambientes
extremos (Friisetal., 2011).

Paisagem mesozoicanos territérios atualmente correspondentes ao Centro da Europa. Emfrente,ao centro, trés acrogimnospérmicas Bennettitales: (1) Cycadeoidea,
(2) Williamsonia sewardiana e (3) Wielandiella angustifolia. No centro da Figura (6), uma comunidade semiterrestre de equisetéfitos, com plantas dos géneros Equisetites (6a),
Neocalamites e Schizoneura (6b). A esquerda, fetos com semente Medullosales (4), com um sub-bosque de fetos (polipodiéfitos) dafamilia Dipteridaceae (5). Ao fundo,
Araucaria (7) e outras coniferas (8), comumsub-bosque de fetos, as plantas forrageiras dos dinossauros. N.B. que na Figurando estdo aindarepresentadas plantas comflor.

[LegendabaseadaemKelber (2009); pinturade Zdenék Burian (1905-1981).]



6.

FECUNDAR A TERRA

EDOMAR OS ANIMALIS:

AS PLANTAS COM FLOR

INOVA(;f)ES EVOLUTIVAS. CAUSAS
DO SUCESSO EVOLUTIVO

O sucesso evolutivo das angiospérmicas é inquestio-
navel. Embora sejam o mais recente grande grupo de
plantas, excetuando as florestas boreais de acrogim-
nospérmicas (a taiga) e as formacoes articas de musgos
e liquenes (a tundra), dominam a grande maioria dos
ecossistemas terrestres. A maior parte da produtividade
primaria terrestre é da sua responsabilidade. As angios-
pérmicas sdo francamente mais diversas do que os res-
tantes grandes grupos de plantas vasculares, atuais
ou fosseis. Representam ~80% das espécies de plantas
terrestres atuais, com ~300 000 espécies atualmente,
enquadradas em 416 familias (APG IV, 2016).

Ha um grande debate em torno do sucesso das angios-
pérmicas, seja ele avaliado em nimero de espécies ou
medido pela sua abundancia ou dominancia ecolégica.
A explicacdo parece ser multifatorial, envolvendo
uma interacao entre as caracteristicas endogenas e o
potencial evolutivo das angiospérmicas (e dos seus
competidores mais diretos, as acrogimnospérmicas), e
umlento deslizardascondicdesambientaisno Cretacico
Superior (v. Crepet & Niklas, 2009; Niklas, 2016).

As angiospérmicas reinem dez grandes inovacoes
evolutivas que explicam boa parte o seu sucesso
evolutivo e aregressao dasacrogimnospérmicas:

- Corpo vegetativo de grande plasticidade fenotipica;
- Elevadas taxas evolutivas;
- Corpo vegetativo «evolutivamente flexivels, i.
e., capaz de adquirir formas muito diversas por
adaptacao, com partes a modificarem-se a diferentes
velocidades (e.g., folha e flor);
- Sistema vascular mais eficiente e especializado
no transporte de solutos;
- Maior densidade de nervuras foliares;
- Coevolucao com animais polinizadores e dispersores;
- Fasejuvenil curta;
- Reproducao mais rapida, eficaz e eficiente (Quadro 9);
- Sistemas eficientes de promocao da alogamia;
- Capacidade de modificar o habitat em seu favor.

QUADROY9

Principais aquisicSes evolutivas (apomorfias) das plantas com flor a nivel

reprodutivo

AQUISICAO DESCRICAO E COMENTARIOS
EVOLUTIVA

Carpelo Megasporofilo Q.

Germinagao Nas acrogimnospérmicas o pélen germina

estigmaticado pélen

diretamente no micrépilo; nas angiospérmicas
o pdlen é capturado pelo estigma, germina e
diferencia um tubo polinico que progride pelo
estilete ao encontro dos primérdios seminais
protegidos no ovario.

Segundo O primérdio das acrogimnospérmicas tem 1

tegumento tegumento. Secundariamente as angiospérmicas
podemterapenas 1 tegumento.

Megagametofito de Megagametofito reduzido a oito células,

menor dimensdo

um ndmero substancialmente inferior ao
megagametofito das acrogimnospérmicas.

Dupla Envolve dois niicleos espermatico que fertilizam,

fecundacdo respectivamente, a oosfera e a célula central.

Perianto Duas funcbes maiores: protecdo e fotossintese
préxima (calice) e de atracdo de polinizadores
(corola).

Fruto Resulta do amadurecimento das paredes do ovario.

Corpovegetativo

A plasticidade fenotipica permite que um dado genétipo
produza mdltiplos fendtipos ao longo de gradientes
ecolégicos. As vantagens da plasticidade fenotipica
foram elucidadas no inicio do volume I e no ponto
«Adaptacdo vs. aclimatacao» neste volume. Em seguida
discutem-se alguns aspetos da flexibilidade evolutiva
do corpo, o sistema vascular e a densidade de nervuras
das angiospérmicas. Varias formas de mutualismo com
animais e a evolucao e as vantagens do corpo reprodu-
tivo das angiospérmicas sdo os temas fortes de varios
pontos deste sexto capitulo. As angiospérmicas modifi-
caram as caracteristicas do solo e por essa via ganharam
poder competitivo frente as acrogimnospérmicas;
por razdes pedagdgicas, esta fascinante hipdtese é
avaliada perto do fim do capitulo, no ponto «O solo e as
angiospérmicas».

A flexibilidade evolutiva do corpo vegetativo conjugada
com elevadas taxas evolutivas permitiram a rapida
adaptacao das angiospérmicas a uma multitude
de habitats e de regimes de perturbacido; e.g.,, desertos
(xeromorfia), copa das arvores (epifitia), sistemas
dulcaquicolas (hidrofitia) e perturbacao intensa pela
herbivoria ou pelo fogo. Por exemplo, o ciclo de vida
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anual, dominante nas areas desérticas, é quase exclusivo
dasangiospérmicas (sao conhecidos alguns fetos anuais
e nenhuma acrogimnospérmica). Taxas evolutivas
elevadas sao uma pré-condicao para a coevolucao com
os animais («Coevolucao com insetos e diversidade»)
e podem ser relevantes na velocidade a que as plantas
migram e eventualmente escapam a extincao perante
alteracOes climaticas globais (Williamset al., 2016).

A eficiéncia acrescida do sistema vascular deve-se
a presenca de elementos de vaso xilémico (tipo celular
quase exclusivo das angiospérmicas®), elementos
de tubo crivoso e células companheiras mais eficientes.
Nas angiospérmicas lenhosas, o equilibrio mecanico
da parte aérea faz-se com a ajuda de fibras xilémicas
porque os elementos vaso conferem menos rigidez
estrutural as plantas do que os traqueidos.

Mesmo nas grandes arvores, um terco a trés quintos
da resisténcia hidraulica estdo concentrados em
poucos centimetros das folhas, porque, antes de sair
para a atmosfera, a 4gua tem que abandonar o xilema
e percorrer o mesofilo foliar (Sack & Holbrook, 2006). De
modo a mitigar esta restricao, a densidade de nervuras
(vein density) nas angiospérmicas - medida, por exemplo,
em mm de nervura por mm? de superficie foliar - é fran-
camente superior a dos outros grupos de plantas vascu-
lares (Boyce et al., 2009). Menor resisténcia hidraulica=>
células foliares mais facilmente hidratadas => estomas
abertos durante mais tempo => melhor abastecimento
em CO, =>mais fotossintese.

Osistemavasculareadensidade de nervuras dasangios-
pérmicasrefletiram-se numaumento das taxas de trans-
piracdo, de extracao de CO, da atmosfera e de cresci-
mento. As angiospérmicas f6sseis do Cretacico Inferior

FIGURA 95

apresentam densidades de nervuras mais baixas nas
folhas do que as espécies do Cretacico Superior e do
Paleogénico, uma observacao coerente com a hipdtese
de as angiospérmicas se terem adaptado a novas
ecologias a partir do final do Cretacico (Feild et al,
2011). De qualquer modo, desde uma fase muito precoce
da sua histéria evolutiva que as plantas com flor trans-
piram maisagua e crescem mais depressa do que asacro-
gimnospérmicas. O aparecimento das plantas com flor
aumentou a produtividade primaria global.

Biologia dareproducao

A maior eficacia e eficiéncia reprodutiva é uma conse-
quéncia direta das novidades estruturais e funcionais
reprodutivas resumidas no Quadro 9. A germinacao
estigmatica do pédlen favoreceu a evolucao de sistemas
eficientes de promocao da alogamia (e.g, sistemas
de autoincompatibilidade) e de selecao de gametas.
O segundo tegumento aumentou a protecao do gameto-
fito . Um megagametofito de menordimensao implicou
um menor investimento parental antes da fertilizacao;
o investimento parental foi concentrado na formacao
do embrido. A formacdo do endosperma apés a fecun-
dacao reduziu o desperdicio de energia; nas acrogim-
nospérmicas, o endosperma é total ou parcialmente
(nas pinoéfitas)diferenciado antes da fecundacao, o que
implica um investimento energético parental significa-
tivo de alto risco (a fecundacao pode ou nao acontecer).
Aspecasdoperiantodesempenham funcoesde protecao
e fotossintese proxima (calice) e de atracdo de poliniza-
dores e de selecao de polinizadores (corola). A interacao
com animais polinizadores tem ganhos energéticos
assinalaveis (o desperdicio de p6len é menor) e aumenta
a variacao genética (amplia a probabilidade de trocas
genéticas entre individuos pouco aparentados).

Estrébilos de Bennettitales. A) Féssil daestruturareprodutivade Cycadeoidaceae (Bennettitales; Cretdcico); N.B.,recetaculo com megasporofilos. B) Reconstrugdo
do cone bissexual de Williamsoniella (Bennettitales; Jurdssico Médio) em corte longitudinal; N.B., de fora para dentro, bracteas, microsporofilos e umrecetaculo alargado
ondealternam escamasinterseminais e sementesinseridas em megasporofilos curtos. As semelhancas das Bennettitales comas flores das angiospérmicas sdo notaveis.

[A) Wikimedia Commons; B) Harris (1944).]



A rapidez da fecundacao e formacao das sementes nas
angiospérmicas é notavel: nas acrogimnospérmicas
prolonga-se por mais de um ano, enquanto uma angios-
pérmica pode florir e produzir semente e disseminar-se
em poucos dias. Em condicdes 6timas, a Arabidopsis
thaliana (Brassicaceae), a espécie de referéncia dos
estudos de genética vegetal, produz flores quatro acinco
semanas apds a germinacdo e sementes maduras trés
a quatro semanas depois (Rivero et al.,, 2014). Além da
funcao de protecao, o carpelo, depois de amadurecido
e transformado em fruto, alargou as solucbes evolu-
tivas para a dispersao das sementes. Nas acrogimnos-
pérmicas, os primoérdios seminais estao mais sujeitos a
fitofagia por insetos, a doencas, ao efeito mecanico do
ventoedachuvaeadessecacao;adispersaoé geralmente
autocoérica ou anemocérica. O encurtamento do periodo
juvenil acelerou as taxas evolutivas das plantas com flor
face as acrogimnospérmicas (o nimero de geracdes por
unidade de tempo aumentou).

FIGURA 96

Morfologiade Caytoniales. A) e B) Detalhes dafolha de Sagenopteris. C) Eixo com trés a cinco microsporangios
suspensos de Caythonanthus. D) Grao de pélen com sacos aeriferos de Caythonanthus. E) Ramo fértil de Caytonia,
ondeseinseremestruturas de origemfoliar designadas por cpulas,que contémnoseuinterioraglomerados
de primérdios seminais; supde-se que as clpulas sio megasporofilos enrolados transversalmente (repare-se
que os carpelos das angiospérmicas sao megasporofilos dobrados longitudinalmente) (Wang, 2010; Figura
88-B).F) e G) Sementes de Caytonia encerradas numa cdpulamadura (em corte longitudinal),comaforma

de capacete. H) Primérdio seminal de Caytonia, comum (nico tegumento. N.B., 0s 6rgdos das plantas fossilizam
geralmente destacados uns dos outros, porisso, folhas, caules e drgdos de suporte do pélene dos primérdios
seminais de um mesmo taxon tém nomes distintos até que adescobertade fésseis mais completos os relacione
entre si; Sagenopteris, Caythonanthus e Caytoniareferem-se, provavelmente,ao mesmo taxon (Wang, 2010). [Figuras
classicas de varias proveniéncias coligidas por Crane (1983).]

A ORIGEM DAS ANGIOSPERMICAS.
AEVOLUCAODO CARPELO EDAFLOR

A flor evoluiu uma unica vez: todas as flores sao
homoélogas; todas as plantas com flor partilham um
ancestral comum; as angiospérmicas sao um taxon
monofilético. A génese da flor envolveu, numa gimnos-
pérmica ancestral n3o identificada, a condensacao
de estruturas reprodutivas unissexuais numa estrutura
bissexual com os 6rgaos femininos no centro (esporo-
filos @, i. e., carpelos) rodeados por érgaos masculinos
(esporofilos @, i. e, estames), a que mais tarde se juntou
umenvelope deapéndicesestéreis (perianto). A floré um
estrobilo profundamente modificado pela coevolucao
com animais polinizadores. O consenso dos especia-
listas termina aqui. Nem a origem da flor nem a origem
das angiospérmicas estao clarificadas (Friis et al., 2011).
Darwin considerou a evolucao da flor e das angiospér-
micas «um abominavel mistério»; o mistério continua
tao denso como ha 130 anos (Rothwell et al.,, 2009).

Relacoes evolutivas entre acrogimnospérmicas
eangiospérmicas

A demanda da origem da flor, da origem das angios-
pérmicas e da gimnospérmica ancestral de todas
asangiospérmicas sao uma e a mesma tarefa. Os grupos
extintos de ‘gimnospérmicas’ sio muito numerosos
e morfologicamente diversos. Entre os grupos enume-
rados no Quadro 8, ja foram relacionados com a origem
das angiospérmicas ‘Gigantopteridales’, Pentoxylales,
Cordaitales, Caytoniales e Bennettitales (Wang, 2010).
O estatuto de grupo irmao das angiospérmicas ¢ ainda
ciclicamente atribuido a um grupo de gimnospérmicas
atuais: os gnetoéfitos. Pese embora a intensa investi-
gacdo, nao ha um consenso sobre qual o grupo féssil
que liga evolutivamente as ‘gimnospérmicas’ com
asangiospérmicas.

Um importante grupo mesozoico extinto de ‘gimnos-
pérmicas’,as Bennettitales, tinhaum habito semelhante
as Cycadaceae atuais, de quem sao, alids, evolutiva-
mente proximas. Algumas das suas espécies, em parti-
cular as Williamsoniella, produziam estruturas reprodu-
tivas muito semelhantes a flores no Jurassico Médio.
A Figura 95 mostra que eram constituidas por micros-
porofilos planos com sacos polinicos marginais e megas-
porofilos curtos com primérdios seminais terminais,
intercalados com escamas estéreis. Toda a estrutura era
protegida exteriormente por um invélucro de bracteas
estéreis semelhante a um perianto, cré-se que ainda sem
a funcao de atrair polinizadores (Crane & Herendeen,
2009). Dada a sua similaridade com as flores de algumas
magnoliideas, admite-se que seriam polinizadas por
coledpteros e dipteros (Crepet & Friis, 1987). Os polini-
zadores seriam atraidos por recompensas alimentares.

Asimilaridade das estruturas reprodutivas da Williamso-
niella com a flor faz deste grupo de acrogimnospérmicas
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um fortecandidatoaancestraldasangiospérmicas. Duas
outras evidéncias corroboram esta hipétese. Aparente-
mente, eram polinizadas por insetos (v.i.). O oleanano,
uma substancia terpénica protetora contra a herbivoria
porinsetos comum nas angiospérmicas, foi detetado em
fosseis pérmicos de ‘Gigantopteridales’ e mesozoicos de
Bennettitales. Esta descoberta é apontada como uma
provadasequéncia evolutiva ‘Gigantopteridales’-> Ben-
nettitales ->angiospérmicas (Taylor et al., 2006). Muitos
paleobotanicos consideram, no entanto, que o arranjo
espacial das escamas interseminais e dos primdrdios
seminais é demasiado derivado (= evoluido) (Wang,
2010). A semelhanca entre a flor e a estrutura reprodu-
tiva de Bennettitales dever-se-ia, entdo, a convergén-
cia evolutiva e nao a partilha de uma ancestralidade
comum. Os Bennettitales estariam, sim, relacionados
com os cicadéfitos (Crepet & Stevenson, 2010).

Doyle (2013) faz uma acesa defesa do posicionamento
dos Caytoniales como grupo irmao das angiospér-
micas (Figura 90). Os primérdios de Caytonia tém um
tegumento e as angiospérmicas dois (secundariamente
um); Doyleadmite que o segundo tegumento dasangios-
pérmicas teria evoluido de um 6rgdo de natureza foliar
designado por ctpula (Figura 96). Ficaria, portanto, por
resolver a origem do carpelo. Como acontece com o0s
Bennettitales, ndo existe uma sequéncia evolutiva féssil
que ligue as Caytonia as angiospérmicas (Wang, 2010).
Quanto aos gnetofitos, como adiante se refere («Origem
da flor: principais hipdteses»), a genética mostra que
sao evolutivamente proximos dos pinéfitos: as similari-
dades com asangiospérmicas resultam de convergéncia.

Embora o ancestral das angiospérmicas nao seja
conhecido, os fésseis provam que entre o Pérmico
e o momento da diferenciacio do grupo tronco
das angiospérmicas no Jurassico evoluiram, de forma
independente e recorrente, varias solucdes para
aprotecao dos primérdios seminais analogas ao carpelo.
Os Caytoniales nao sao o Unico exemplo. As estruturas
reprodutivas dos Bennettitales e dos gnetéfitos asse-
melham-se a flores. A folha, a raiz, a semente, o carpelo
eaflor foram«ensaiados» pela evolucao porvarias vezes.
No caso da semente e da flor (e do carpelo), apenas uma
das tentativas sobreviveu até ao presente, represen-
tadas, respetivamente, pelos clados dos espermatoéfitos
e dasangiospérmicas.

Evolucao de estruturas reprodutivas
bissexuais e do carpelo. Coevolucao
insetos-angiospérmicas

No volume I defendeu-se que a polinizacao teve um
papel-chave na evolucao da flor. A flor é uma coadap-
tacdo a animais polinizadores. As linhas que se seguem
exploram esta hipotese.

Primeiras evidéncias derelaces mutualistas entre
insetos polinizadores e plantas

Osinsetos - classe Insecta-divergiram de um crustaceo
ancestral no Ordovicico Inferior (~479 M. a) (Misof
et al., 2014). Plantas, fungos e insetos invadiram a terra
firme e integraram os primeiros ecossistemas terrestres
em simultdneo. A armadura bucal trituradora é plesio-
moérfica (ancestral) nos insetos (Figura 97-A). Varias
linhagens de insetos do Pérmico (298,9-252,2 M. a)
evidenciam adaptacdes ao consumo de pélen na dispo-
sicado das pecas da armadura bucal (Rasnitsyn cit.
Labandeira,2010).Coproélitos (excrementosfossilizados)
deinsetos mostram que o consumo de pélen estava esta-
belecido antes do Carbonifero (Labandeira, 1998).

A probéscide?” (Figura 97-B , C) é mais tardia, evoluiu
de forma independente em varias linhagens, pri-
meiro de forma incipiente no Pérmico e depois, nova-
mente, a partir do Jurassico (Labandeira, 2010). Ha
duas explicacOes para a evolucao da probdscide, talvez

FIGURA 97
Armaduras

bucais deinsetos

e polinizacao.

A) Coledptero
carabideocom
armadurabucal
trituradora.

B) Anthophorasp.
(Apidae) com
probéscide, excerto.
C) Pieris rhamni
(Pieridae) aextrair
néctardeflores

de Rubus (Rosaceae).
[A)eB)cortesia

de Albano Soares;
C) cortesia

de Ernestino
Maravalhas.]



complementares: i) a probdscide é uma adaptacio ao
consumo de liquidos alimentares de origem vegetal;
ii) os predadores acoitados nas plantas selecionaram
positivamente insetos com probdscide, capazes de se
alimentarem afastados das estruturas vegetais que for-
neciam alimento (Lunau, 2002). Portanto, a palinofagia
(consumo de pélen) é evolutivamente anterior a nec-
tarivoria (consumo de liquidos alimentares de origem
vegetal). De qualquer modo, antes da expansao das
angiospérmicas no Cretécico, a interacao das plantas
com os insetos, e outros animais, resumia-se, em grande
medida, a servir ou a nao servir de alimento a espécies
comarmadura bucal trituradora.

O néctar extrafloral aparece em certos fetos, como
o cosmopolita Pteridium aquilinum (Dennstaedtiaceae),
comfuncdessimilaresao seuequivalente nasangiospér-
micas (Lawton & Heads, 1984). Foi aventada a hipdtese
de que os nectarios extraflorais precedem os nectarios
florais e que evoluiram numa etapa precoce da histéria
evolutiva das plantas vasculares (Fahn, 1988). A coevo-
lucdo e o estabelecimento de relacdes mutualistas
entre plantas terrestres e insetos sao provavelmente
anteriores a emergéncia das plantas com semente, mas
as evidéncias sdo circunstanciais.

Os primeiros insetos a polinizar gimnospérmicas terao
sido atraidos pelo valor alimentar do pélen e da gota de
polinizacao (Lunau, 2002). A descoberta de pequenas
peletas fecais (coproélitos) nos estrébilos de cicadéfitos,
de Bennettitales e dos gnetoéfitos fésseis mostra que
varios grupos avancados de gimnospérmicas intera-
giam com insetos polinizadores, pelo menos a partir
do Jurassico Superior (163,5-145 M. a) (Labandeira,
1998). A intervencao de insetos polinizadores melhorou
a eficiéncia da polinizacao (a percentagem de primor-
dios seminais fecundados por planta cresceu) e a
qualidade do pélen (as trocas genéticas com plantas
mais distantes, de maior dissimilaridade genética)
aumentou. A variacao genética populacional aumentou
e os riscos de depressdo endogdmica nas populacoes
rarefeitas diminuiram. Como varias vezes se defendeu,
osindividuos das populacdes de maiorvariacao genética
tendem a produzir mais sementes viaveis, a ter uma
prole saudavel de bons reprodutores (de maior fitness)
e a evoluir mais rapidamente. Estas vantagens foram
mais do que suficientes para por em marcha, a meio
do Mesozoico, a selecao natural no processo de polini-
zacdo e a coevolucio plantas-insetos. A funcio reprodu-
tiva primordial da gota de polinizacdo e dos microsporo-
filos somou-se uma outra: a atracao de polinizadores.

As vantagens evolutivas da polinizacao cruzada,
de distrair os visitantes alados dos primérdios seminais
e de selecionar bons polinizadores, e a competicao pelos
polinizadores forcaram as gimnospérmicas entomofilas
a oferecer recompensas alimentares crescentes. Nas
acrogimnospérmicas, o pélen é mais importante do que

as gotas de polinizacdo; nas angiospérmicas, o néctar
éarecompensa mais relevante.

Oesbocode polinizacio entoméfilade algumas ‘gimnos-
pérmicas’ do Jurassico Superior dependia da visitac3o,
pelos mesmos individuos, dos estrobilos ¢ e @, locali-
zados em distintos pontos da candpia das plantas ou em
diferentes plantas. Osriscos de polinizacdes ineficientes
eram grandes, talvez mais graves nas gimnospérmicas
ancestrais das angiospérmicas porque, provavelmente,
teriam os individuos dispersos, distanciados uns dos
outros (Wing et al., 2012). O aumento da visitacao por
insetos e a pressao de selecao para acelerar e aumentar
a eficiéncia das trocas de poélen poderao ter impul-
sionado a emergéncia de estrébilos hermafroditas
nos Bennettitales e no ancestral comum de todas
asangiospérmicas. A hermafroditia impediu, ainda, que
as espécies polinizadoras se especializassem num tipo
deestruturareprodutiva (estrobilos & ou @, e, maistarde,
flores estaminadas ou pistiladas), colocando em perigo
o processo de polinizacao (Crepet, 1984). A hermafro-
ditia incrementa os riscos de depressao endogamica,
porisso, provavelmente, evoluiu em paralelo com meca-
nismos de promocao da alogamia.

Atrair polinizadores envolve sérios riscos: os insetos
agilizam a polinizacdo, mas podem ingerir podlen,
primérdios seminais e sementes. No Jurassico, o periodo
geoldgico em que se desenrolam as fasesiniciais daasso-
ciacao plantas-polinizadores animais, predominavam
grupos de insetos trituradores (e.g., coledpteros), poten-
cialmente devastadores para as estruturas reprodutivas
das gimnospérmicas entomofilas. A reducao do risco
de fitofagia passou pelo desenvolvimento de morfo-
logias reprodutivas que protegessem os primoérdios
seminais e o pdlen de polinizadores indiferenciados. Na
Williamsoniella (Bennettitales) (Figura 95) diferencia-
ram-se microsporofilos de grande espessura e bracteas
a intercalar os megasporofilos com a funcao de deter
a fitofagia. As ctpulas dos Caytoniales (Figura 96-G)
e de outros grupos de ‘gimnospérmicas’ desempe-
nharam a mesma funcao. A protecao dos primérdios
(e das respetivas gotas de polinizacao) em posicoes
cada vez mais profundas nos estrébilos @ teve uma
resposta, a evolucao independente de varias linhagens
de insetos polinizadores com probdscides longas, entre
as quais alguns grupos de moscas e de himendpteros
(Labandeira, 2010).

Nos paragrafos anteriores identificaram-se trés adap-
tacdes das ‘gimnospérmicas’ a polinizacdo por insetos
mandibulados: oferta de recompensas, a evolucao
de estrébilos bissexuados e a protecao dos esporan-
gios @ e Q. Uma quarta adaptacao consiste no desen-
volvimento de chamarizes (decoys) que distraissem
a atencao dos insetos das estruturas reprodutivas.
O eixo da estrutura reprodutiva e as bracteas que inter-
calam os megasporofilos dos Bennettitales poderiam
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ter funcionado como um chamariz de caracteralimentar
(Labandeira, 2000).

Evolucaodocarpelo

Entretanto, outras forcas atuavam na evoluciao do
megasporofilo. As ‘gimnospérmicas’ ancestrais de
todas as angiospérmicas, a semelhanca da maioria
das ‘gimnospérmicas’ mesozoicas, segregavam para o
exterior, através do micrépilo, uma gota de polinizacao
para capturar o pélen coespecifico aportado pelo vento.
Esta gota criou uma oportunidade evolutiva para a poli-
nizacao entomofila. A gota de polinizacao perfaz uma
pequena superficie para capturar pélen e destaca-se
com facilidade pela acao direta do vento e da oscilacao
dosramos. Numa primeira etapa da evolucao do carpelo,
os primérdios terdo infletido para o interior do megas-
porofilo, ficando a gota de polinizacao em contacto com
a sua pagina superior (Figura 98). A gota de polinizacao
pdde, entdo, crescer e capturar mais pdlen sem riscos
acrescidos de ser destacada do primoérdio (Stiizel &
Rowekamp cit. Lunau, 2002). Um liquido t3ao nutritivo
nao passou, claro, despercebido aos insetos.

A hipétese dominante postula que o carpelo é uma
adaptacao a pressao de selecao causada pelo consumo
de primordios seminais por insetos com armadura bucal
trituradora num contexto de polinizacdo entomofila
(Figura 98). Assim sendo, isolar os primérdios seminais
de potenciais fit6fagos foi a primeira funcao do carpelo.
Foi sugerido que, para além da protecao conferida aos
primoérdios seminais, a evolucao de carpelos fechados foi
dirigidapelasvantagensseletivasdossistemasdeautoin-
compatibilidade como mecanismo de promocao da poli-
nizacao cruzada (Zavada & Taylor, 1986). Foi também
sugerido que a dicogamia ou os sistemas de autoincom-
patibilidade foram um pré-requisito para a evolucao
de estrobilos bissexuais, dos quais a flor é o exemplo
paradigmatico (Batmanetal., 2011).

A gota de polinizacao da gimnospérmica ancestral
perdeu as funcdes de atrair polinizadores e capturar
péleneextinguiu-se. Nasrecém-evoluidasangiospérmi-
cas, aatracao de polinizadores nectarivoros passou a ser
desempenhada por nectarios, auxiliados pelo perianto.
Nasacrogimnospérmicas, cada primérdio captura pdlen
per se; nas angiospérmicas, um Unico 6rgao recetor,
a sutura carpelar ou, mais tarde, o estigma, coleta pdlen
para todos os primoérdios seminais, com ganhos signi-
ficativos de eficiéncia no uso do poélen. O desapareci-
mento da gotade polinizacdo algures no Jurassico marca
o final de um longo processo de progressiva indepen-
déncia da reproducao sexual da agua livre iniciado com
a evolucao da semente a meio do Devédnico. A evolu-
cao de frutos alados ou de frutos carnudos para serem
dispersos, respetivamente, pelo vento ou por animais
€ posteriora evolucao do carpelo.

Gotade polinizacao

\x‘_g

@,
@,

de pélen

/ Estigma

As ‘angiospérmicas basais’ (eg. Nymphaeaceae)
retiveram caracteristicas antigas, das fases iniciais
da evolucao do carpelo. Nestas espécies, os carpelos
sao livres (gineceu apocarpico), total ou parcialmente
selados por secrecoes ou pelo entrelacamento de pelos,
funcionando a sutura carpelar como uma superficie
estigmatica (Friis et al.,, 2011; Figura 98-D). Nos grupos
mais avancados de angiospérmicas, a sutura carpelar
foi preenchida com tecido e a captura do pdélen passou
a ser realizada por um estigma (Figura 98-E). O estigma
distanciou-se da porcao do carpelo preenchida com
primérdios seminais (ovario) através da diferenciacao
de um estilete.

A evolucio do estilete melhorou a exposicao
dos estigmas a chuva polinica e aumentou a distancia
percorrida pelos tubos polinicos, e, poressavia,acompe-
ticdo entre os gametoéfitos d, transformando-se num
sistema de selecao dos melhores gdmetas & (Mulcahy,
1979; v.i.). O estilete foi aproveitado por muitas plantas
para favorecer a polinizacao cruzada e reduzir os riscos
de endogamia, por exemplo, através do afastamento
dos estigmas das anteras.

A dimensdo da gota

C OO de polinizagao é limitada

por causas fisicas

A gotade polinizagdo pode
aumentar de tamanho gracas
ao seureposicionamento
namargem do carpelo

Adicionalmente, secrecGes
namargem do carpelo aumentarama
superficie dedicada a captura

O desenvolvimento de um tecido
estigmatico de secrecao ao longo
da sutura ventral resultou num
carpelo quase fechado

O alargamento de uma superficie
estigmatica em posicao distal
melhorou a capturade pélen.

A parte proximal do carpelo ficou
fechadaao exterior. O tecido
estigmatico que originalmente enchiaa
sutura ventral evoluiu

num tecido de transmissao por onde
progride o tubo polinico

FIGURA 98
Modelo conceptual
deevolucaodo
carpeloedoestigma
nasangiospérmicas.
[Baseado em Stiizel
& Rowekamp
(cit.Lunau,2002)]



A sequéncia evolutiva descrita nos paragrafos ante-
riores cai na chamada teoria da origem filosporica
do carpelo (phyllosporous origin) ou teoria do megaspo-
rofilo (Taylor et al., 2009), que por sua vez emana direta-
mente dahipétese doeuanto («Origem da flor: principais
hipéteses»). Deacordo com os seus defensores, o carpelo
¢ uma folha com funcdes reprodutivas femininas
(megasporofilo) dobrada para a pagina superior, ou para
a pagina inferior, com os primérdios seminais original-
mente dispostos ao longo da sutura carpelar. Por muito
elegante que seja, a verdade é que o modelo conceptual
da evolucao do esporofilo explicitado nas Figuras 98
e 99-A nao tem um suporte féssil. Uma corrente alter-
nativa (stachyosporous origin) propde que o carpelo € uma
bractea (repete-seaorigem foliar) queenvolveuumramo
curtono qual primitivamente se inseriam os primérdios
seminais (Melville, 1983; Figura 99-B). A bractea deu
origem ao carpelo e os eixos caulinares de Gltima ordem
a placenta. Esta hipétese é coerente com a observacao
de que os 6rgaos de natureza caulinar que suportam
os esporangios nos Tiniéfitos’ evoluiram antes da folha.
E ainda apoiada por estudos de genética funcional
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FIGURA 99

Modelos conceptuais da evolugio do carpelo. A) Teoriafilospérica (a-f): a) megasporofiloaberto com
primérdios marginais; b) involugao do megasporofilo; B) Teoria estaquiospérica (c-f): ¢) estrutura caulinar
com primérdios seminais naaxilade umabractea; d) involucdo dabractea,adesdo dos caulesabractea
edeslocalizacdo dos primérdios paraas margens dabractea. Legenda: e) pistilo unicarpelar com primérdios
marginais (placentacdo marginal) e sutura carpelar estigmatica; ) pistilo tricarpelar paracérpico; 1) nervura
média; 2) primérdio seminal; 3) placenta; 4) carpelo conduplicado (pré-carpelo); 5) eixo caulinar; 6) pedinculo;
7) placentade origem caulinar; 8) sutura carpelar; 9) estigma; 10) recetaculo. Estruturas de origem caulinar
anegro;estruturas foliares averde. [Original.]

(Endress & Doyle, 2009), de ontologia do carpelo em
algumas espécies e pelo facto de a anatomia dos feixes
vasculares das folhas e da placenta ser distinta, sendo
os feixes vasculares placentdrios similares aos feixes
dos Triniéfitos’ fésseis (Zhang et al.,, 2017). Nao é dificil
adaptar os argumentos utilizados na Figura 98 a teoria
estaquiosporica.

Outros aspetos dareproducao sexual
nasangiospérmicas

A curta duracao do ciclo sexual € uma das grandes
inovacoesdasangiospérmicas.Ascausassaovarias.Uma
dasmaisimportantesreside naelevadarapidez de cresci-
mento do tubo polinico, que se supde esteja relacionada
com a natureza quimica da sua parede (Williams, 2008).
Na maioria das angiospérmicas, a fase progamica, que
decorre entre a captura do pélen e a fecundacao, demora
menos de 48 horas, com um maximo de frequéncia nas
24 horas, podendo atingir em casos excecionais os 12
meses (Williams, 2008). Excetuando os gnetofitos, com
velocidades equivalentes as angiospérmicas, no grosso
dasacrogimnospérmicasafase progdmica dura de doisa
seis meses e um ndmero significativo de espécies ultra-
passa os 12 meses (Williams, 2008).

Enquanto nas acrogimnospérmicas ha uma continui-
dade citoplasmatica entre o grao de pdlen e a extremi-
dade do tubo polinico, nas angiospérmicas formam-se
ciclicamente tampdes de calose (um polimero daglicose)
que mantém as células espermaticas sequestradas na
extremidade distal do tubo. Esta caracteristica exclusiva
das angiospérmicas reduz os riscos de danos nos tubos
polinicos e permite que estes atinjam comprimentos
assinalaveis (Lord, 2000). E provéavel que a evolucio
de tubos polinicos de crescimento rapido e longos tenha
precedido a evolucao do carpelo (Williams, 2008).

A chamada competicao do polen refere-se a disputa
entre microgametofitos pela fecundacao dos gametas
@ que ocorre no momento da germinacao do pélen
no estigma ou, com particular incidéncia, durante
o alongamento do tubo polinico no estilete. Foi com-
provado experimentalmente que a competicao do pdélen
¢ frequente nas angiospérmicas e que a competicao
intensaresultaem taxas de germinacao superiores, plan-
tulas mais vigorosas e de crescimento mais uniforme,
e individuos adultos de maior poder competitivo, vanta-
gens que convergem num sucesso reprodutivoacrescido
(Delph & Havens, 1998).

Nas acrogimnospérmicas, o pdlen é capturado direta-
mente pelo primérdio seminal. Nao se conhecem nas
gimnospérmica sistemas de autoincompatibilidade
pré-zigética (antes da fecundacdo) nem um sistema
de selecao de gametas similar ao das angiospérmicas
(competicao do pdlen). Foi proposto que a embrionia
simples funciona como um mecanismo de selecao (p6s-
-zigdtico) da melhor descendéncia (Zavada & Taylor,
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1986). Este sistema de triagem € menos eficiente do que
a selecdo de podlen e tem custos energéticos significa-
tivos para a planta maternal (atua com os embrides ja
diferenciados).

Aevolucaodocarpeloeapolinizacdao porinsetosaumen-
taram a competicao do pdlen e a eficacia da selecao
dos gdmetas nas angiospérmicas e terao contribuido
para o sucesso evolutivo deste grupo taxondmico
(Mulcahy & Mulcahy, 1987).

Coevolucaoentreinsetos polinizadores e plantas
comflor

As linhagens de insetos com armadura trituradora ou
dotados de probdscide que polinizavam as ‘gimnospér-
micas’ entoméfilas mesozoicas foram entdo cooptadas
pelas angiospérmicas (Labandeira, 1998). As ‘angios-
pérmicas basais’ atuais sdo primariamente polinizadas
por coledpteros e dipteros (Thien et al., 2000) - teste-
munham as primeiras etapas da coevolucao angios-
pérmicas-insetos. Os riscos de fitofagia das estruturas
reprodutivas por insetos trituradores repetiram-se nas
primeiras angiospérmicas.

O afastamento dos primérdios seminais dos poliniza-
dores iniciado com o carpelo continuou com a evolucao
do ovario infero, da simpetalia e da simetria bilateral,
no Cretacico Superior. Simultaneamente, a interacao
com os insetos polinizadores promoveu a evolucao
de flores vistosas, com partes ediveis, pélen rico em
proteinas e nectarios. Em suma, estruturas reprodu-
tivas mais atrativas para os insetos.

A evolucao de flores com pétalas de unha comprida e
justaposta, e a simpetalia (e a diferenciacdao de um tubo
da corola), com a funcao de selecionar polinizadores e
de reduzir o desperdicio de pdélen (volume I), tiveram
um forte efeito na evolucao dos grupos de insetos
com probodscide, adaptados ao consumo de néctar.
Consequentemente, os insetos holometabolos®*® mais
dependentes e adaptados ao consumo das recompen-
sas alimentares da flor e que envolviam menores riscos
de fitofagia para as plantas diversificaram-se logo no
CretacicoInferior (Misofetal.,2014),a parcomasangios-
pérmicas. Entre os novos grupos de insetos polinizado-
res, sobressaem grupos holometabolos com armadu-
ras bucais com longa probdscide, de que sao exemplo
algumas familias de moscas e abelhas. As borboletas
com probdscide evoluiram e diversificaram-se no final
do Cretacico ou no Paleocénico, a par com grupos mais
evoluidos de plantas com flor (Wheatetal., 2007). A evo-
lucdo independente de armaduras de probdscide longa
a partir de armaduras bucais trituradoras em varios
grupos de insetos holometdbolos é um extraordinario
exemplo de convergéncia evolutiva. A flor eadiversifica-
cao das linhagens com probdscide sao duas provas ine-
quivocas da coevolucio entre insetos e plantas.

A relacao entre insetos polinizadores e plantas com
semente tem entao duas fases. A primeira decorre
do meio do Jurdssico até ao primeiro pico de diver-
sificacdo das angiospérmicas, no Cretacico Inferior
(vi). Envolve sobretudo gimnospérmicas e grupos
basais de insetos (e.g, coledpteros). A revolucao
a partir dai operada na flora terrestre conduziu varios
grupos de insetos a extincao, e promoveu a diversifi-
cacao dos grupos atuais de insetos polinizadores, em
que sobressaem alguns grupos de moscas (dipteros),
asborboletas (lepidépteros) easabelhas (himendpteros).

As plantas com flor elevaram o mutualismo com polini-
zadores a um grau de generalizacdo e sofisticacdao nunca
atingido pelas ‘gimnospérmicas’. Por varias razoes. Em
primeiro lugar, é importante insistir, as angiospérmicas
evoluem depressa. Depois, a flor facilitou a evolucao de
novos sistemas de polinizacao, com vetores animais,
energeticamente mais eficientes do que a polinizacao
anemofila caracteristica das ‘gimnospérmicas’ (os riscos
de desencontro entre o pdlen e as estruturas reprodu-
tivas femininas diminuiram). Sendo necessario menos
pélen,asplantascom florpuderamdesviarmaisrecursos
para a producao de sementes. Por outro lado, a protecao
dos primoérdios e das sementes, respetivamente pelo
ovario e pelo fruto, forcou a evolucao de sementes
mais pequenas: quanto maiores as sementes, maior a
despesa energética em estruturas de protecao. Se as
sementes eram mais pequenas, podiam ser produzidas
em maior nimero.

Evolucao do endosperma

Nas plantas vasculares de esporulacao livre, o esporo-
fito é alimentado pelo gametéfito, durante toda a vida
nos ‘briéfitos’ ou durante a fase inicial do seu desenvol-
vimento nos ‘pteridéfitos’. Esta funcio é desempenhada
pelo endosperma (secundariamente pelo perisperma
e pelos cotilédones) nas plantas com semente.

A origem e evolucao do endosperma das plantas com
semente e das angiospérmicas nao estd resolvida. A
hipétese mais aceite propde que o endosperma das
primeiras sementes evoluiu a partir de um segundo
gameta Q (além da oosfera), sendo a fecundacao simples
eoendospermahaploide. Recorda-se queasacrogimnos-
pérmicas tém mais do que um arquegénio e do que uma
oosfera. A fecundacao da célula central por um segundo
gameta, com a formacao de um endosperma diploide, é
uma enorme novidade evolutiva aportada pelas angios-
pérmicas. Alguns grupos de ‘angiospérmicas basais’
(e.g, Nymphaeaceae) retém um endosperma diploide
(Friedman & Ryderson, 2009). O endosperma triploide
sera uma elaboracao evolutiva posterior. Esta sequéncia
evolutiva enfrenta uma importante dificuldade: a
mais basal de todas as angiospérmicas, a Amborella
trichopoda, tem um endosperma triploide (Friedman
& Ryderson, 2009).



Origem daflor: principais hipoteses

Nos altimos 125 anos, digladiaram-se dois modelos
teéricosemtornodaorigemdaflor. Ahipotesedoeuanto,
euantial ou, ainda, uniaxial, aceita que a flor evoluiu (é
homologa) a partir de um estrébilo simples e bissexual,
com microsporofilos proximais e megasporofilos distais
(Rudall & Bateman, 2011; Figura 100). Esta hipdtese
nasceu dacomparacao de flores atuais comas estruturas
reprodutivas das Bennettitales. Além das Bennettitales,
foram propostos outros putativos ancestrais no ambito
da teoria euantial que nao cabe aqui explorar. Os propo-
nentes desta hipdtese viam as Magnolia e géneros afins
como uma referéncia da flor primitiva.

A hipotese do pseudanto ou pseudantial propde que
as flores sao uma inflorescéncia composta conden-
sada, i. e., que as flores evoluiram de um sistema rami-
ficado de caules que suportavam micro e megasporo-
filos. Originalmente, o modelo pseudantial apontava
os gnetdfitos, com os seus estrobilos compostos, como
o elemento de conex3o entre as gimnospérmicas’ e as
angiospérmicas (hipotese do antofito; anthophyte hypo-
thesis). Sob este modelo, a génese da flor passou pela
eliminacao dos eixos secundarios seguida da contracao
doeixo primario de um estrobilo composto (ramificado).
A hipétese do pseudanto é inconsistente com os dados
moleculares e tem o inconveniente de ser pouco parci-
moniosa (envolver um nimero de etapas evolutivas até
aflor superior ao da hipétese do euanto).

Outra questdao igualmente relevante é saber se os
6rgaos e os processos caracteristicos da flor evoluiram

FIGURA 100

Origemdaflor:hipétese do euanto. Galbulo teratogénico de Cryptomeriajaponica (Cupressaceae, Cupressidae).
O meristemaquedeuorigemaestaestruturareverteuaumacondicao vegetativadepois de diferenciaras
bracteas doestrébilo Q;antes de se extinguir, diferenciouum grupo de estrébilos @'; provavelmente, manteve-
-sefuncionalaté que amorte programadadas células do estrébilo @ maduro (galbulo) interrompesse as suas
conexdesvasculares comoramoondeseinsere. A partir do modeloretratado naimagem é facilimaginar
aevolugdode umestrébilo bissexualapartir da contracao de umaestrutura constitufda por umestrébilo

d sucedido porumestrébilo . Aflor é umaelaboracdo evolutivado estrébilo bissexual da gimnospérmica
ancestraldetodasasangiospérmicas.[Sao Miguel, Acores; foto de Carlos Aguiar.]

lentamente ou se a sua agregacao foi mais ou menos
rapida, e por que ordem. De acordo com a teoria
da combinacao-transicao (transitional-combinational
theory; Stuessy, 2004), primeiro diferenciou-se o carpelo,
depois a dupla fecundacao e finalmente a flor. Estes trés
passos evolutivos fundamentais terao demorado mais
de 100 milhoes de anos. No ambito desta teoria, as acro-
gimnospérmicas sao consideradas um grupo evoluti-
vamente independente das angiospérmicas e a origem
destas ultimas encontra-se nos fetos com semente
(Stuessy, 2004).

AS PRIMEIRAS ANGIOSPERMICAS
Ecologia e habito

De acordo com a hipdtese da dark and disturbed
ecology (Feild et al., 2004), as primeiras angiospér-
micas do Jurdssico Superior-Cretacico Inferior eram
de pequena estatura, tinham um ciclo de vida curto
e estavam adaptadas a ambientes ciclicamente pertur-
bados, abertos ou sob a sombra das arvores, em regides
tropicais ou subtropicais. Os ecossistemas terrestres
eram entao dominados por grandes arvores gimnos-
pérmicas, com um sub-bosque rico em ‘pteridéfitos’.
Os ‘pteridéfitos’ ganhavam domindncia nas orlas
dos cursos de agua, em ecossistemas semiterrestres
e aquaticos. A perturbacio, i. e., a destruicdo ciclica
da biomassa aérea, tinha causas diversas, desde o fogo
e os deslizamentos de terras, a herbivoria e ao pisoteio
por dinossauros. A hipétese da dark and disturbed ecology
explica a raridade dos fdsseis de angiospérmicas ante-
riores ao Cretacico Superior. Por outro lado, o clima
tropical prevalecente no Mesozoico é, genericamente,
pouco propicio a fossilizacdo.

As primeiras angiospérmicas, além de lenhosas,
exibiam um alongamento de tipo simpodial. O xilema
era constituido por traqueidos: os vasos evoluiram
posteriormente. Muito cedo na sua histéria evolutiva
adquiriram um habito herbaceo, provavelmente em
consequéncia da adaptacdo a ecossistemas semiterres-
tres ou aquaticos. Os nomofilos eram simples, inteiros,
de nervacao fechada, peninérveos e alternos (Doyle,
2012). De facto, este tipo de nomofilo é o mais comum
nos grupos mais antigos de plantas com flor (‘angiospér-
micas basais’ e magnoliideas).

A flor primitiva

Durante o século XX admitiu-se que a mais primitiva
planta com flor atual se encontraria entre o entao
denominado «complexo magnolioide». De acordo com
esta hipotese, a flor das magnolias (género Magnolia,
Magnoliaceae) e de outras familias afins era um modelo
apropriado da flor ancestral das angiospérmicas (Figura
101). Dominavam naalturaasideias de dois grandes filo-
genistas, Arthur Cronquist e Armen Takhtajan, ambos
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influenciados pelo botanico americano C. Bessey (1845-
1915). As primeiras flores, defendiam estes autores,
eram grandes, com muitas pecas inseridas em espiral
num eixo alongado, com as pecas do perianto seme-
lhantes entre si (i. e., com tépalas), estames pouco dife-
renciados e carpelos livres. Esta hipotese pressupunha
que as primeiras angiospérmicas seriam provavelmente
arvores ou arbustos.

Varios estudos de filogenia, com dados moleculares
e morfolégicos, publicados a partir de 1993 puseram em
causaum paradigma com mais de 100 anos (Chase et al.,
1993). Entretanto, a discussao em torno da estrutura
das primeiras flores ficou mais rica com a descoberta,
entre outros fosseis, do Archaefructus na China e de
pequenos fosseis carbonizados cretacicos, com menos
de 1 cm de diametro, provenientes de Portugal e da
América do Norte. As ‘angiospérmicas basais’ (e.g.,
Amborella e nentfares) e o registo féssil, tratados com
as ferramentas conceptuais e estatisticas apropriadas,
indiciam que a flor primitiva, entre outros caracteres,
possuia (Endress & Doyle, 2009; Doyle, 2012):

- Mais de dois verticilos de tépalas e de estames;

« Um numero moderado de estames;

+ Pélen monossulcado;

- Varios carpeloslivres e fechados por secrecoes
(semum tecidoaligar as margens do carpelo);

- Um Gnico primérdio seminal por carpelo, pendente,
com dois tegumentos.

N30 é claro se a flor era unissexual ou hermafrodita, se
a filotaxia das pecas florais era verticilada ou alterna
em espiral ou, mesmo, se as tépalas eram diferenciadas
em sépalas e pétalas. As flores dos grupos basais («mais
primitivos»), ao que parece, resultam da simplificacao
de flores mais complexas, quando ha pouco tempo se
admitia serem primitivamente simples.

Como se referiu, a polinizacao por insetos acompanha
desde inicio a evolucdo das angiospérmicas. Faegri
& VanderPijl (1979) postularam que as flores mais primi-
tivas eram polinizadas por coleépteros enquanto ataba-
lhoadamente percorriam a flor e consumiam pélen. De
facto, os coledpteros ainda hoje sao os principais polini-
zadores das magnoliideas. Atualmente, os grupos primi-
tivos de dipteros (moscas) s3o os mais sérios candidatos
a polinizadores da flor primitiva (Thien et al., 2009).
As sementes eram pequenas, provavelmente dissemi-
nadas com dorméncia morfolégica (causada pela imatu-
ridade dos embrides) (Friisetal., 2015).

Tendéncias evolutivas

As tendéncias evolutivas nas grandes linhagens atuais
de angiospérmicas sdo muito dispares. Sem esgotar
o tema, e a titulo indicativo, no Quadro 10 reuniram-se
algumas tendéncias evolutivas partilhadas, de forma
(evolutivamente) independente, por varios grupos
de angiospérmicas atuais baseadas em Friis et al. (2011).
Algumas das tendéncias enumeradas no Quadro 18 sao
discutidas noutros pontos deste texto. Por exemplo,
o essencial sobre a entrada das angiospérmicas nos
espacos nao tropicais esta relatado na seccao sobre
«Distribuicao latitudinal da diversidade especifica». Um
pouco mais a frente, refere-se a evolucao da flor ciclica
com as pentapétalas e, depois, a simpetalia e a zigo-
morfia. Neste ponto, coligem-se apenas algumas notas
sobre a evolucdo da sincarpia e do fruto para depois se
abordar temas mais avancados.

O gineceu apocarpico abunda nos grupos mais antigos
das plantas com flor, e.g., ‘angiospérmicas basais’ e mag-
noliideas. Geralmente, também ni3o possuem estile-
tes e estigmas bem diferenciados. A sincarpia é um dos
aspetos mais estudados da evolucao da morfologia da
flor. A sincarpia, frente a apocarpia, aumenta a compe-
ticao (e selecdo) entre os graos de pdlen e permite que

FIGURA 101

A flor primitiva:
primeiras hipoteses.
A) Magrnolia

x soulangiana
(Magnoliaceae).

B) Tetracera masuiana
(Winteraceae);
N.B.,frutos miltiplos
(derivados deum
gineceuapocarpico)
coloridosenervuras
foliaresbem
marcadas,como

€ caracteristico
dafamilia.

[A) fotode Carlos
Aguiar; B) cortesia
de Sandra Mesquita.]



os tubos de pdlen atravessem os carpelos e fecundem
primoérdios que de outra forma abortariam (volume I).
Consequentemente, a sincarpia aumenta a quantidade
e a qualidade da descendéncia (incrementa o fitness).
As vantagens evolutivas da sincarpia explicam a sua
emergéncia de forma independente em 17 linhagens
de angiospérmicas (Armbruster et al., 2002) e que 83%
das angiospérmicas sejam sincarpicas (Endress, 1982).
A sincarpia facilitou a posteriori a evolucao de multiplos
tipos de fruto e de sistemas de dispersao, porque abriu o
caminhoaevolucaode frutos carnudos (aapocarpiacom
fruticulos carnudos é rara) e de mecanismos de deiscén-
cia (Endress, 1982).

Foi sugerido que, numa fase inicial, os frutos carnudos
foram uma defesa da semente contra organismos pato-
génicos e insetos herbivoros e sé depois, secundaria-
mente, coevoluiram com animais dispersores (Mack,
2000). Uma camada de compostos antifingicos ou
de mau sabor tem a vantagem de ser mais flexivel
do que tecidos lenhosos para acomodar o crescimento
e mudancas na morfologia das sementes. A maturacao
das sementes coincide com a degradacdo das defesas
quimicas do fruto, que ficariam mais ediveis e, simulta-
neamente, propensos a libertacao da semente. A queda
do fruto poderia aumentar o teor em nutrientes do solo
no microssitio onde se d4 aregeneracao por semente.

Um grupo de animais protodispersores adaptou-se
a este novo alimento. Em resposta a pressao de selecao
dos dispersores, as plantas incorporaram nos frutos
recompensas (actcares e lipidos), sinais de maturacao
(desenvolvimento de cores no fruto), posicionaram
os frutos em posicoes de grande visibilidade na canépia

QUADRO 10
Tendéncias evolutivas entre as plantas com flor atuais
(adaptado de Friis etal., 2011)

CARACTERISTICAS -
PRIMITIVAS
(PLESIOMORFICAS)

MAIS FREQUENTESEM

TAXA BASAIS ATUAIS

CARACTERISTICAS AVANCADAS
(APOMORFICAS) MAIS
FREQUENTES EM TAXA DERIVADOS

Climatropical —  Temperado

Arboreas —  Trepadeiras ou herbaceas
Traqueidos —  Traqueidos +vasos lenhosos
Perenes —  Anuais ou bienais

Perenifolia —  Caducifolia

Folhas simples —  Folhas compostas

Flores grandes, solitarias, —  Flores pequenas, organizadasem
aciclicas ou hemiciclicas inflorescéncias e ciclicas

Perianto indiferenciado, —  Periantoduplo (com céliceecorola),de
detépalas livres, corolasimpétala, zigomérfico
actinomérfico

Estames numerosos,livies ~ —  Poucos estames, concrescentes
Carpelos numerosos, livies  —  Poucos carpelos, unidos (sincarpia)
Primérdios seminais —  Poucos primérdios seminais,com um
numerosos, com dois tegumento

tegumentos

Foliculo —  Capsula,baga, drupa, etc.

Sementes grandes,embrido  —  Sementes pequenas, embrido mais

pequeno e endosperma
abundante

desenvolvido e pouco endosperma

Ndmeros cromossomicos —  Elevadonimero de cromossomas

baixos

e desenvolveram mecanismos de protecao da semente
contra a mastigacao ou a digestdo pelos dispersores
(ex., endocarpo e tegumento duros). A polpa dos frutos
carnudos mantém a tripla funcao de defender e de
promover a dispersao da semente, e de melhorar o nicho
de regeneracao.

Assumir que a sincarpia evoluiu para facilitar a evolucao
de novos tipos de dispersao ou que os frutos carnudos
nasceram para promover a dispersao da semente antes
da existéncia de animais frugivoros sdo proposicoes
teleologicas, inaceitaveis em biologia da evolucao.
Todas estas funcdes sao posteriores a evolucao do
fruto carnudo.

CAUSAS PARA ADIVERSIDADE
DAS ANGIOSPERMICAS

O caracter definidor das angiospérmicas - a flor - ¢ uma
adaptacao a polinizacao entomofila. Neste ponto
da argumentacao, procuramos responder a uma impor-
tante questao: a interacdo entre as plantas com flor
e os insetos explica a elevada diversidade especifica
destes dois grupos de seres terrestres?

Na década de 1960 foi sugerido que a coevolucao entre
angiospérmicas e insetos fitéfagos e polinizadores
estimula a especiacao, sendo uma importante causa
da sua diversificacao. Varios estudos mostram que
os grupos de plantas e de insetos que interagem entre
si, através da fitofagia ou da polinizacao, sdo, frequen-
temente, mais ricos em espécies que os grupos irmaos
em que estas interacdes nao se verificam. Ja Darwin
havia especulado que as interacdes inseto-planta foram
um importante catalisador da rapida diversificacao
das angiospérmicas e dos insetos (Suchan & Alvarez,
2015). As abelhas (superfamilia Apoidea) sdo o principal
grupo de animais polinizadores das angiospérmicas.
A evolucao do grupo coroa das abelhas e a sua diversifi-
cacaosao,respetivamente,coincidentescomaorigem (ou
adiversificacao) e com a dominancia ecolégica das eudi-
cotiledéneas: o grupo coroa das abelhas evoluiu entre
o Hauteriviano e o Aptiano (113-132 M. a.), no Cretécico
Inferior; a maioria das familias surge no Cretacico
Meédio Superior (Cardinal & Danforth, 2013).

Nas plantas com flor, a riqueza em espécies (diversi-
dade especifica) esta positivamente correlacionada com
os seguintes caracteres (Rieseberg & Willis, 2007): i)
presenca de canais resinosos e de esporoes; ii) polini-
zacao mediada por seres vivos (polinizacao bidtica); iii)
fisionomia herbacea; iv) flores zigomérficas; v) epifitia,
e vi) poliploidia. Centremo-nos na codiversificacao
insetos plantas com flor. A coevoluciao planta-animal
polinizador parece entdo ser uma das causas deter-
minantes da elevada diversidade das angiospérmicas
atuais, no mundo vivo com paralelo apenas naclasse dos
insetos. Um dos mecanismos capazes de explicar esta
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constatacao seria o que se segue. Pequenasalteracdes no
odor ou na cor da flor, de grande simplicidade genética e
probabilidade de ocorréncia, podem redundar na selecao
de novos polinizadores, que por sua vez forcam o isola-
mento reprodutivo, um passo determinante na espe-
ciacdo («Especiacdo»). Varios estudos documentam as
consequéncias das mudancas do odor e da cor nas comu-
nidades de polinizadores (e.g, Sheehan et al., 2013). Os
dados fésseis sustentam a hipétese da coevolucao e a
codiversificacao (codiversification) de insetos e plantas
com flor.

Muitos autores insistem, porém, na contingéncia
da evidéncia empirica que suporta a hipotese de que
a coevolucao promove a especiacao e, mais concre-
tamente, de que a diversidade atual de insetos e de
angiospérmicas € uma consequéncia da sua coevo-
lucdo. Também nao é claro que mecanismos evolutivos
explicam a conexao causal entre coevolucdo e diver-
sificacao de insetos e plantas®*. O sucesso evolutivo
e a enorme diversidade dos insetos e das plantas com
flor sio multidimensionais, ndo podem ser atribuidos
a um Unico fator: a coevolucdo com os insetos é uma
entre muitas outras causas (Suchan & Alvarez, 2015).
E possivel que a diversidade em espécies e a ubiquidade
das interacdes planta-inseto sejam, primariamente,
uma consequénciadireta daadaptabilidade (da versatili-
dade evolutiva) e da tendéncia para especiar intrinsecas
das angiospérmicas e nao o inverso (Crepet & Niklas,
2009). A discussao desta tematica é encerrada um pouco
mais a frente, no ponto «Simpetalia e diversificaciao das
angiospérmicas.

EVOLUCAO DAS PLANTAS COM FLOR
NO CRETACICO: A FLORA NEOFITICA

Clima

O Cretacico é um periodo da Terra Estufa com niveis
de pCO, superiores aos de hoje (Figura 43). O clima
tropical atingiu latitudes elevadas e os oceanos
inundavam vastas areas continentais. Mais calor
e mais precipitacao, agora mais bem distribuida do que
no Tridsico, porque a Pangeia estava fragmentada em
multiplas massas continentais. Condicdes de tempe-
ratura, humidade e pCO, favoraveis ao crescimento
vegetal compeliram um incremento do pO, (Glasspool
& Scott,2010). A combinacao de combustivel (biomassa)
e O, explica os fogos que devastaram ciclicamente
a vegetacao no Cretacico Superior (Brown et al., 2012).
Simultaneamente, os surtos orogénicos em algumas
regides do globo (e.g, orogenia de Laramide, que deu
origem as montanhas rochosas) aumentaram a instabili-
dade dos solos. Por conseguinte, o clima tropical himido
eaperturbacao pelofogooupelosdeslizamentosde terra
incrementaram o habitat potencial das angiospérmicas.

Contextualizacao evolutiva

Primeiras evidéncias fésseis de angiospérmicas.
Evolucdo do grupo coroa. Discordancias entre
asinformacdes fossil e molecular

A origem das angiospérmicas e a rapidez com que alcan-
cam domindncia ecoldgica a escala global apés surgirem
no registo féssil sao conhecidas, respetivamente, pelo
primeiro e segundo abominavel mistério de Darwin.
A origem das angiospérmicas foi abordada no ponto
anterior; em seguida, é ensaiada umaanalise diacrénica,
centrada no Cretacico, das primeiras etapas da ascensao
das angiospérmicas a condicdo de produtores prima-
rios dominantes dos ecossistemas terrestres. No final
do capitulo, é retomada a discussdao em torno das causas
do seu sucesso evolutivo.

As datas moleculares colocam a divergéncia entre o
grupo tronco das angiospérmicas e das acrogimnospér-
micas no Carbonifero (Magallén etal., 2015; Morrisetal.,,
2018). Pélenes monossulcados do Tridsico Médio desco-
bertos na Suica, com 247,2-242,0 M. a., foram interpreta-
dos como pertencentes a ancestrais diretos das plantas
com flor (Hochuli & Feist-Burkhardt, 2013), embora seja
impossivel concluir se as plantas que os produziram
eram ainda ‘gimnospérmicas’, ou se reuniam quesitos
suficientes para serem identificadas com as angiospér-
micas (Hochuli & Feist-Burkhardt, 2013). A verdade
€ que ha um hiato de mais de c. 100 M. a. entre a diver-
géncia angiospérmicas-acrogimnospérmicas determi-
nada por via molecular e os primeiros fésseis inequivo-
cos de angiospérmicas. Tanto a morfologia reprodutiva
como a origem do grupo tronco das angiospérmicas sao
desconhecidas.

A divergéncia entre as datacoes moleculares e o registo
féssiléumdosaspetosmaiscriticosemtornodaevolucao
das plantas com flor (v. Coiro et al.,, 2019). Os estudos
moleculares radicam o grupo coroa das angiospér-
micas antes do Cretacico: 246,6-195,4 M. a. (do Triasico
Médio ao Jurassico Inferior) (Morris et al, 2018).
E tentador associar a evolucio das ‘angiospérmicas
basais’comainstabilidade dabiotaterrestre natransicao
Tridsico-Jurassico. Uma origem em idades tardias
do Jurassico - Titoniano (152-145 M. a.), Kimmeridgiano
(157-152 M. a.) ou Oxfordiano (164-157 M.a.) - do grupo
coroa das angiospérmicas seria congruente com a infor-
macao féssil (Silvestro et al., 2015; Coiro et al., 2019).
A escala de tempo em que se processa a evolucao quer
do grupo tronco quer das primeiras etapas do grupo
coroa esta longe de ser solucionada.

A sequenciacao em 2013 do genoma da Amborella
trichopoda (Amborellaceae) (volume III), a mais basal
de todasasangiospérmicasatuais, mostra que o genoma
da ‘gimnospérmica’ ancestral de todas as angiospér-
micas sofreu uma duplicacao hd cerca de 214 M. a,
no Triasico Superior (Idade Noriana) (Amborella



FIGURA 102

"As primeiras angiospérmicas”. Montsechia vidalii (Zeiler) Teixeira, plantaféssil comc.de 130-125 M. a.
(Barremiano),comafinidades morfoecolégicas comas Ceratophyllaceae. Nareconstituicdo de Gomez et
al.(2015),a M. vidaliitem flores nuas com dois carpelos maduros (fruticulos) indeiscentes, geminados na
extremidade de pequenos ramos laterais revestidos por pequenas folhas escamiformes. O grande gedlogo/
paleontdlogo portugués Carlos Teixeira (1910-1982) é um dos autores do nome da M. vidalii. [Wikimedia

Commons.]

Genome, 2013). O sucesso evolutivo deste evento
de poliploidia podera estar relacionado com a transicao
para climas mais himidos depois de um longo periodo
de estabilidade climatica (v. Hochuli & Vigran, 2010).
Os genes entao duplicados puderam evoluir, desempe-
nharnovas funcdes e codificar novas estruturas caracte-
risticas das angiospérmicas (Amborella genome, 2013).
Uma vez que a poliploidia ndo é imediatamente seguida
de diversificacao (Schranzetal., 2012), muitos dos ances-
trais mais antigos das angiospérmicas atuais (grupo
tronco) eram por certo morfologicamente gimnospér-
micas - e nao foram ainda coletados ou nao tém carac-
teristicas que os permita isolar de um fundo de gimnos-
pérmicas fésseis.

Quando evoluiu a primeira angiospérmica, no sentido
de possuir os caracteres caracteristicos do grupo, é um
tema de aceso debate. Esta discussao tem duas frentes:
i) que combinacao de caracteres define uma angios-
pérmica; ii) a identificacdo de angiospérmicas fosseis
de idade pré-cretacica. Wang et al. (2007) reconhe-
ceram na Schmeissneria sinensis, um féssil do Jurassico
Inferior de origem chinesa, dois critérios fundamentais

para distinguir positivamente uma angiospérmica:
i) presenca de sementes encerradas no interior de um
fruto; ii) extremidade do ovario fechada ao exterior
antes da polinizacao. De acordo com o0s mesmos
autores, a Schmeissneria pertence a um grupo antigo
e extinto de angiospérmicas (grupo tronco) anterior
a divergéncia das angiospérmicas atuais (grupo coroa),
provavelmente esporadico em comunidades vegetais
dominadas por ‘gimnospérmicas’. Os exemplares f6sseis
de Nanjinganthus dendrostyla, igualmente atribuidos ao
Jurassico Inferior (170 M. a.), aparentemente revelam
uma floractinomoérfica, com um perianto de pecas livres
diferenciadas em calice e corola e um ovario fechado
e infero (Fu et al., 2018). A colocacio da Schmeissneria,
e de varios outros macrofdsseis jurassicos criticos (e.g.
Euanthus, Juraherba e Yuhania), nas angiospérmicas nao
tem, por enquanto, o aval da comunidade paleobota-
nica (Herendeen et al., 2017; Coiro et al., 2019). Batman
(2020) defende que, de acordo com a evidéncia atual,
todos os supostos fosseis pré-cretacicos de angiospér-
micas sao interpretaveis com gimnospérmicass.l. e que
a informacao molecular n3o deve condicionar as inter-
pretacoes paleobotanicas.

Da analise da Figura 123 infere-se que as primeiras
espécies enquadraveis no grupo coroa das angiospér-
micas eram, certamente, ‘angiospérmicas basais’ e que
a sua divergéncia é anterior as magnoliideas, monoco-
tiledéneas e eudicotiledéneas. As primeiras ‘angiospér-
micas basais’ diversificaram-se lentamente, em areas
geograficamente restritas, até ao final do Jurassico,
inicio do Cretacico, refugiadas em ambientes sombrios
e frescos, no sub-bosque de florestas tropicais
de gimnospérmicas, ou em ecossistemas aquaticos
(v. Magallén & Sanderson, 2001; Feild et al., 2004).
A evolucao e diversificacao das angiospérmicas acelera
no Cretdacico Inferior.

Os depdsitos fossiliferos da  Bacia Lusitdnica, no
Noroeste e Centro-Oeste de Portugal, sdo fulcrais paraa
compreensao da evolucao da flora terrestre no Cretacico
Inferior, em particular nas latitudes médias do hemisfé-
rio norte (Friis et al., 2011). A semelhanca de outros aflo-
ramentos coetaneos europeus ocidentais, mesofésseis
do Berriasiano (145,0--139,8 M. a)) - a idade que baliza
a entrada do Cretacico (ver a escala de tempo geoldgico
da Figura 57) - recolhidos no concelho de Porto de Més
evidenciam uma paisagem vegetal dominada por gim-
nospérmicas herdadas do Jurassico Superior, ainda sem
plantas com flor (Mendes et al., 2011). Graos dispersos
de pélen do Valanginiano (139,8-132,9 M. a., Cretacico
Inferior) sdo as evidéncias mais antigas de angiospérmi-
cas em Portugal continental (Trincdo, 1990, cit. Friis et
al., 2010). Outros graos de pdlen monossulcados carac-
teristicos de ‘angiospérmicas basais’, e com a mesma
idade (~135 M. a.), foram detetados em Israel (Brenner
& Bickoff, 1992). Os pdlenes valanginianos sao de dificil
interpretacao; os pélenes hauterivianos, um pouco mais
recentes (132,9-129,4 M. a), detetados na China, em
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Israel e na Inglaterra, levantam menos davidas (Friis et
al.,, 2011). Na Bacia Lusitanica, um hiato na informacao
féssil separa o Valanginiano do final do Barremiano/
/transicao Barremiano-Aptiano.

Os mais antigos meso e macrofdsseis (com estruturas
reprodutivas e vegetativas evidentes) inequivocos
de angiospérmicas provém de sedimentos do Cretacico
Inferior, de idade barremiana ou da transicao
Barremiano-Aptiano. O Barremiano (129-125 M. a)
€ um periodo geoldgico chave na evolucdo das angios-
pérmicas. Quatro conhecidos macrofésseis datam desta
janela de tempo geoldgico: Montsechia, Archaefructus,
Leefructus e Kajanthus. A Montsechia vidalii (Figura 102)
foiencontrada em varios afloramentos do Centro-Oeste
e do Nordeste da Peninsula Ibérica com ~130-125 M. a.
(Gomez et al.,, 2015). Trata-se de uma planta aquatica
submersa ancorada na vasa, de flores nuas e unis-
sexuais. Tem uma morfologia e ecologia préxima
das  Ceratophyllaceae, uma familia cosmopolita
de plantas aquaticas submersas. As Ceratophyllaceae
sao consideradas o grupo irmao das eudicotiledéneas,
embora alguns autores reclamem o seu reposiciona-
mento base da arvore das angiospérmicas, na proximi-
dade da Amborella (Figura 103-B). Friis et al. (2003) reco-
nheceram no Archaefructus liaoningensis caracteristicas
proprias de Nymphaeales, um grupo de ‘angiospérmicas
basais’. O A. liaoningensis foi encontrado na conhecida

formacao de Yixian (noroeste da China) e datado com
128,7-124,3 M. a., do Barremiano até a transicao entre
o Barremianoeo Aptiano (Sunetal.,2011). Outro macro-
fossil um pouco mais recente, proveniente da mesma
formacao geoldgica, o Leefructus mirus (125,8-122,6 M. a.,
Aptiano), ja tem caracteristicas de ranunculacea (Sun
et al., 2011), uma familia basal das eudicotiledéneas.
O Kajanthus lusitanicus, proveniente de terrenos aptianos
da Bacia Lusitanica, foi colocado nas Lardizabalaceae,
outra familia basal de eudicotiledéneas (Mendes et al.,
2014). As angiospérmicas diversificam-se rapidamente
a partir do momento em que surgem no registo fossil.
A revisao de Friis et al. (2010) revela uma flora diversa
de ‘angiospérmicas basais’, Chloranthales, magnolii-
deas e monocotiledéneas no final do Barremiano-inicio
do Aptiano nos terrenos da Peninsula Ibérica. Porém,
os polenes tricolpados caracteristicos das eudicotiledé-
neas sao aindararos.

Radiacdo das mesangiospérmicas

A radiacdo das mesangiospérmicas (angiospérmicas
posteriores ao grado das ‘angiospérmicas basais’)
no Cretacico Inferior foi surpreendentemente rapida.
Na histoéria evolutiva das plantas, s6 tem paralelo na
radiacdodas plantasvascularesno Devénico (Figura 59).
O grupo coroa das magnoliideas e as quatro ordens
do grupo - Canellales, Piperales, Laurales e Magnoliales

FIGURA 103
‘Angiospérmicas
basais’:

A) Nymphaeaalba
(Nymphaeaceae).
Ceratophyllales:
B) Ceratophyllum
demersum
(Ceratophyllaceae).
[A)fotode Carlos
Aguiar; B) cortesiade
Ana]ilia Pereira]
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-divergiramaindano Jurassico Superior, ou, mais prova-
velmente, nas primeiras idades do Cretacico Inferior
(Massoni etal., 2015 ; Morris etal., 2018).

A detecdo de pélen trissulcado - caracteristico das eudi-
cotiledéneas - antecipaa evolucao das eudicotileddneas
parao finaldo Barremiano-inicio do Aptiano (~126 M. a))
nas paleolatitudes equatoriais (Doyle, 2012). Portanto,
pouco mais de 10 M. a. medeiam as provas estratigra-
ficas de pdlen monossulcado e de pdlen trissulcado
de angiospérmicas. A partir dos trépicos, as eudicoti-
ledéneas alastraram a latitudes superiores. No final
do Barremiano-inicio do Aptiano, estavam diferen-
ciados os trés grandes clados das angiospérmicas:
magnoliideas, monocotiledéneas e eudicotiledéneas.
No Albiano Inferior (~112 M. a.) - idade que sucede ao
Aptiano e fecha o Cretacico Inferior -, as magnoliideas,
monocotiledéneas e eudicotiledéneas estavam a diver-
sificar-se aceleradamente, em habitats ainda dominados
pelas gimnospérmicas. As eudicotileddéneas estavam
por enquanto representadas por familias basais (e.g.,
Ranunculales e Buxales) (Heimhofer et al, 2005).
Supde-se que na passagem do Cretacico Inferior para
o Cretdcico Superiora dominancia ecolégica dasangios-
pérmicas se restringia largamente a ambientes fluviais
ou ciclicamente perturbados.

As pentapétalas incluem cerca de 70% das angiospér-
micas. Diferenciaram-se no final do Albiano (v. Doyle,
2012) e diversificam-se acentuadamente logo no inicio
do Cretécico Superior, no Cenomaniano (~110-90 M. a.).
Nas linhagens basais de angiospérmicas, as pecas
florais eram indeterminadas (em némero variavel)
e o perianto geralmente ndo diferenciado em sépalas
e pétalas, de insercao ciclica e em espiral; nas pentapé-
talas, as pecas da flor estao organizadas em verticilos
de quatro ou cinco, com o perianto diferenciado em
calicee corolaeaspétalassoldadas num tubonosgrupos
mais avancados (sobretudo nas asterideas). No ambito
das eudicotiledéneas pentapétalas, as flores actinomor-
ficas com calice e corola caracteristicas do grande clado
dasrosideas foram comuns no Cretacico Superior.

A evolucdo das flores ciclicas ocorreu de forma inde-
pendente em varios clados (volume III). Nas pentapé-
talas, mas também nas monocotiledéneas e em varios
grupos de ‘dicotileddneas basais’, de magnoliideas e de
Ranunculales (‘eudicotiledéneas basais’), por exemplo.
As primeiras evidéncias fésseis datam do Barremiano-
Aptiano (Crepet, 2008). A transicao para uma organi-
zacdo ciclica da flor abriu o caminho a varias inovacoes,
como a simpetalia e a zigomorfia. Corolas assimétricas
fésseis precursoras das corolas zigomorficas com
adaptacoes a polinizadores especializados surgem
no Turoniano (94-90 M. a)) (Crepet, 2008), assim como
os pOlenes de asterideas, um enorme clado de flores
simpétalas (Martinez-Millan, 2010). O Turoniano
€ um tempo de intensa radiacdo das angiospérmicas
(Crepet, 2008).

Dados fdésseis mostram que a maioria das asterideas
creticicas pertenciam a grupos basais (Cornales
e Ericales) (Friis et al.,, 2011; Figura 104). Pélen de aste-
riceas, uma das familias mais avancadas e diversas
das asterideas atuais, detetado em depdsitos creta-
cicos (~76-66 M. a.,, Campaniano-Maastrichtiano) na
Antartida (Barredaetal.,, 2015) prova que adiversificacao
de fendtipos,adaptacdes e clados (neste caso de familias)
sao muito rapidos nas asterideas. A rapidez e a inten-
sidade da diversificacao das asterideas no Cretacico
mostram que a evolucao da simpetalia e da zigomorfia
acelerou as taxas de diversificacao.

Simpetalia e diversificacdo das angiospérmicas

De que forma a simpetalia e a zigomorfia aceleraram
a diversificacdo das angiospérmicas? A simpetalia é
(quase) um pré-requisito para a evolucao da zigomorfia
(volume I). A corola bilateral restringe o movimento
dos insetos polinizadores no interior da flor (Citerne
et al., 2010). A aproximacao unidirecional dos poliniza-
dores permite que a planta coloque o pdélen em locais
concretos do corpo dos insetos, muitas vezes de dificil
acesso durante os atos de limpeza (Koch et al., 2017).
No volume I foi explicado por que razao muitos polini-
zadores exibem uma elevada constancia floral (floral
constancy), i. e., tém tendéncia a visitar flores da mesma
espécie ao longo de uma jornada de colheita de néctar
e polen (Waser, 1986). A constancia floral conjugada
com a colocacdo em locais precisos do pélen aumenta
a probabilidade de os graos de pdlen atingirem um
estigma compativel. Deacordo com Sargent (2004), este
mecanismo € suficiente para gerar isolamento repro-
dutivo entre espécies, porque as mutacdes que causam
mudancas na colocacao do pélen no corpo dos insetos
polinizadores podem reduzir o fluxo genético entre
espécies incipientes. Este mecanismo, por sua vez,
é potenciado por outro: a simpetalia e a zigomorfia
incrementam a intensidade da polinizacao cruzada
eavariacao genética (Lloyd & Schoen, 1992).

Resumo da evolugdo cretacica das angiospérmicas

As angiospérmicas do grupo coroa evoluiram, prova-
velmente, em pequenas populacdoes em habitats pouco
propensos a fossilizacdo noinicio do Jurassico. No inicio
do Cretacico, as angiospérmicas estavam represen-
tadas por grupos basais em ecossistemas com pequena
expressao espacial (e.g, sistemas dulcaquicolas) ou
subordinadas pelas gimnospérmicas (sub-bosque
de formacoes florestais de gimnospérmicas).

A primeira radiacao das angiospérmicas testemunhada
pelo registo fossil decorre a meio do Cretacico Inferior,
no intervalo Hauteriviano-Aptiano (~130-100 M. a.),
com particularincidénciano Barremiano. Neste periodo
de ~30 M. a.tém inicio profundas mudancas nas associa-
coes entre plantas, fungos, insetos e vertebrados e na
estrutura dos ecossistemas terrestres, de tal modo que
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no final do Cretacico sobravam poucos dos elementos
floristicos presentes no inicio deste periodo. Nesta
primeira fase da expansao global das angiospérmicas,
destacam-se as ‘angiospérmicas basais’, magnoliideas,
monocotiledéneas e as ‘eudicotileddneas basais’ No
Cretacico Superior entram em cena as eudicotiledéneas
pentapétalas (Friis et al., 2011). Neste periodo também
se verifica uma substituicdo dos grupos mais antigos
(e.g., magnoliideas) pornovaslinhagens de eudicotiledo-
neas, preenchendo novos nichos ecolégicos. As ordens
de magnoliideas perdem importdancia, mas, ainda
assim, é no Cretacico Superior que diverge a maioria
das familias atuais (Massoni et al., 2015). A diversifi-
cacao das angiospérmicas foi seguida de perto, com
um atraso de ~10 M. a.,, por um aumento da sua abun-
dancia e dominancia ecoldgica (Berendse & Scheffer,
2009). Praticamente todos os grupos elencadas na
Figura 123 coabitavam o planeta no final Cretécico, ha
66 M. a. A dominancia das angiospérmicas na paisagem
vegetal a partir do Cenomaniano foi confirmada na
Bacia Lusitanica (Friis et al.,, 2010). A intensa radiacao
das angiospérmicas sentida no Turoniano explica a sua
dominancia em algumas das floras fésseis do Cretécico
Superior ja estudadas (Crepet, 2008). Em algumas
regides de latitude intermédia, porém, a maioria
da biomassa no final do Cretécico devia-se ainda a fetos

e a gimnospérmicas (Wing et al., 2012). Assim como
as plantas vasculares ficaram retidas em ambientes
himidosatéaoCarbonifero,asangiospérmicasradiaram
no Cretacico mas s6 alcancaram uma dominancia equi-
valente a atual no inicio do Eocénico (Friis et al., 2015).
A dinamica evolutiva da flora terrestre no Cretéacico
resultou em profundas modificacdes na estrutura e no
funcionamento dos ecossistemas terrestres.

O solo easangiospérmicas

O coberto vegetal terrestre no final do Cretacico
Inferior (Albiano) era genericamente dominado por
florestas de ‘coniferas’. As angiospérmicas ocupavam,
por enquanto, habitats florestais ou ribeirinhos ciclica-
mente perturbados, subordinadas a dominancia das
gimnospérmicas. 35 M. a. depois, na transicao Cretacio-
-Paleogénico, varios grupos de gimnospérmicas
estavam extintos (e.g., Bennettitales) e asangiospérmicas
eram ecologicamente dominantes em grande parte
dos ecossistemas terrestres. A histéria da ascensao das
angiospérmicas tem uma caracteristica peculiar: nao
estd correlacionada com novas oportunidades evolu-
tivas causadas por alteracoes subitas do clima, ativi-
dades vulcanicas catastréficas ou com a colisdo de um
corpo celeste.

FIGURA 104
Asterideas.

A) Cornales: Cornus
sanguinea (Cornaceae).
B) Ericales: Erica
australis (Ericaceae).
[Fotos: Carlos Aguiar.]




As gimnospérmicas atuais e fésseis habitam,
e habitavam, solos pobres em nutrientes. Produzem
uma matéria organica acida (tipo mor) que se decompoe
lentamente pela acdo de fungos. A imobilizacao
de nutrientes na biomassa vegetal e na matéria orgdnica
do solo mantém os solos colonizados por gimnospér-
micas num status nutricional baixo. As angiospérmicas,
com excecdes, pelo contrario, exigem solos mais férteis
e sao mais produtivas do que as gimnospérmicas; a sua
folhada decompde-se rapidamente e da origem a uma
matéria organica do solo (tipo mull) com maior capaci-
dade de troca catiénica, uma importante componente
da fertilidade do solo (Quadro 6). Estudos com flora
atual mostram que a meteorizacdo das rochas ¢ mais
intensa em ecossistemas dominados por angiospér-
micas (Moulton et al., 2000). Por outro lado, a fixacao
simbidtica de azoto nas angiospérmicas evoluiu por
mais de uma vez em datas posteriores a 100 M. a,,
no Cretacico Superior (Werner et al.,, 2014). Portanto,
asangiospérmicas do Cretéacico Superior tinham a capa-
cidade de incrementar o stock de nutrientes biodispo-
niveis no solo e de acelerar a sua ciclagem, em suma,
deaumentarafertilidade e o potencial produtivo do solo,
construindo o seu proprio habitat (Berendse & Scheffer,
2009). Reunidas as condicoes adequadas, as angiospér-
micas primitivas, a semelhanca de outras plantas com
floratuais, eram engenheiros de ecossistemas.

A escala local, a expansio das angiospérmicas podia
ter como ponto de partida a perturbacdo do solo e da
biomassa aérea numa floresta de gimnospérmicas.
O arejamento do solo provoca uma mineralizacdo
da matéria orgdnica e uma subita disponibilizacao
denutrientes. Naeventualidade de seratingido um nivel
critico de fertilidade do solo, a instalacao de angiospér-
micas pioneiras dava inicioa um processo autocatalitico
ao nivel do solo que facilitava a instalacio e a persis-
téncia de novas plantas com flor (Berendse & Scheffer,
2009). ATerra Estufa Cretacica,aevolucaodassimbioses
com bactérias fixadoras de azoto, a perturbacao do solo
nos grandes declives de zonas montanhosas e o fogo
generalizaram a escala global condicbes favoraveis
auma paulatina substituicao das gimnospérmicas pelas
angiospérmicas.

Novas propriedades do solo e os rearranjos na estrutura
e funcionamento dos ecossistemas geraram novos
nichos ecolégicos que foram preenchidos por novas
espécies de angiospérmicas. Além de uma predispo-
sicao para se adaptarem a solos produtivos (identificavel
em muitos dos grupos derivados de angiospérmicas, e.g.,
asteraceas e acantaceas), as angiospérmicas faziam-no
mais rapidamente do que as gimnospérmicas. A rapidez
com que os novos nichos ecolégicos foram preenchidos
com angiospérmicas esta relacionada com as suas carac-
teristicas reprodutivas (Quadro 7) e com as interacdes
que estabeleceram com animais durante a polinizacao
e a dispersao da semente. Por exemplo, a acentuada
diversificacio e expansio das eudicotileddneas

superiores (asterideas) no Cenomaniano (~110-90 M. a.)
foirelacionadacomaproducdode néctar,umaadaptacao
a polinizacio por insetos (Crepet, 2008). E também
no Cenomaniano que as plantas com flor irradiam
dos tropicos para latitudes mais elevadas de clima extra-
-tropical (Boyce & Lee, 2017).

Ascausasdosucesso (dominanciaecologica) dasangios-
pérmicas no Cretacico Superior estao razoavelmente
compreendidas. A intensa diversificacdo ocorrida no
Cretacico Inferior explicitada na Figura 58 é bem mais
dificil de explicar.

ASPLANTAS COMFLORNO CENOZOICO
Coautoriade ). Capelo& C. Aguiar

A extincdo cretacico-paleogénica

A transicao Cretacico-Paleogénico (66 M. a.) corres-
ponde a uma das cinco grandes extincdes de vida
marinha, conhecida na literatura como extincao C-T
(extincdo cretacico-terciaria; K-T) ou extincao C-Pg
(extincdo cretdcico-paleogénica; K-Pg). Alvarez et al.
(1980) detetaram grandes concentracdes de iridio, um
elemento raro nas rochas terrestres, em estratos datados
datransicao C-Pg. Aacumulacdo deiridio foirelacionada
com a deposicao de poeiras de origem aléctone resul-
tantesdacolisiodeumcorpocelestedegrandedimensao.
Na década de 1990, a extincao C-Pg foi associada
com o impacto de um meteorito ao largo do Iucatao,
no México: o evento de Chicxulub (Figura 105). Uma
hipétesealternativaafirmaqueaextincao C-Pgse deveu
primariamente a uma megaerupcao basaltica identifi-
cavel nos trapps do Decao, na India (Schoeneetal., 2014),
cujo efeito poderia ter sido amplificado pelo impacto
de um asteroide. De facto, a LIP do Decao é suficiente-
mente grande para ter condicionado a vida e alterado
as propriedades da atmosfera.

A colisao da Terra com um asteroide com cerca de 10 km
de didametro, acelerado pela gravidade terrestre, libertou
uma quantidade imensade energia. Numa fase inicial da
catastrofe, geraram-se gigantescos tsunamis, chuvas de
rocha incandescente, fogos florestais, tremores de terra,
erupgoes vulcanicas massivas e uma atmosfera toxica
para os grandes animais. Apés um brutal e repentino
aquecimento da atmosfera, as cinzas projetadas na
atmosfera velaram o Sol durante anos. Uma escuridao
quase total suspendeu a atividade fotossintética e
atemperatura do planetaa superficie colapsou. O subse-
quente aquecimento e humedecimento da atmosfera
causou a destruicao da camada de ozono (Bardeen et al.,
2017). Os efeitos desta sequéncia de eventos propaga-
ram-se em cascata nos ecossistemas, com extincoes em
massa. O evento de Chicxulub esta na raiz da extincao
dos dinossauros (exceto Aves) e das oportunidades
evolutivas aproveitadas pelos mamiferos (Schulte
etal., 2010).
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Estudos quantitativos nao demonstraram um incre-
mento significativo das taxas de extincao das plantas
vasculares na transicio C-Pg (Silvestro et al, 2014):
o impacto do evento Chicxulub foi substancialmente
menor na floravascular terrestre do que na biotaanimal.
Osdadospaleopalinolégicos mostram um siibito e breve
pico de abundéincia de ‘bridfitos’ e de fetos, espécies
adaptadas a sombra e capazes de regenerar vegetativa-
mente, que ocupavam o sub-bosque das florestas mistas
de gimnospérmicas e angiospérmicas do Cretécico
Superior (Sweetetal., 1999). Recuperadaacrise climatica,
a sucessao ecologica retomou rapidamente o seu curso
a partir das sementes e propagulos enterrados no solo
(Quadro 11). Embora a escala global a extincao C-Pg
genericamente tenha deixado, no imediato, um rasto
ténue na flora terrestre (Silvestro et al, 2014), o seu

QUADRO11
Sucessao ecolégica e climax

Entende-se por sucessdo ecolégica o processo de substituicao de
ecossistemas num espaco concreto, ao longo do tempo. A escala espacial
aque se estudam os processos sucessionais, as fronteiras dos ecossistemas
sao geralmente reconhecidas pela sua componente vegetal, definindo-se,
assim, estadios sucessionais a partir de comunidades vegetais concretas.
Naauséncia de perturbacdes, i.e. da destruicdo da parte aérea por exemplo
pelofogo, por tempestades ou pela herbivoria, a sucessdo ecolégica
progride até ao estadio de maior complexidade estrutural - o climax - cuja
fisionomia em larga medida depende das condi¢des macroclimaticas.

Na Europa, exceptuando as montanhas mais altas, as areas de clima polar
ou mediterranico xérico, e alguns habitats especiais (e.g. dunas secundarias
elagos), o climax é de naturezaflorestal. Uma parte significativa da terra
firme atualtem potencialidade florestal. As florestas sdo muito seletivas para
aflora: eliminam as espécies heliéfilas ndo epifitas. Em condicdes naturais,
naauséncia de perturbacao ciclicas, sobretudo o pastoreio, o fogo e corte
as formacdes herbaceas dominadas por gramineas - as pastagens - sdo
incompativeis comafloresta. A adaptacdo a perturbacdes recorrentes
pelofogo e/ou herbivoria, e aumainvulgar eficiénciacomo engenheiros

de ecossistemas, explicam o éxito evolutivo das gramineas no Neogénico.

FIGURA 105
Localizacao
aproximada
dacaratera

de Chicxulub.
[Baseadoem Urrutia-
-Fucugauchietal.,
2011)]

efeito foi espacialmente irregular e variou entre grupos
de plantas vasculares. Estudos realizados no Norte
dos EUA mostram taxas regionais de extincao da flora
terrestre da ordem dos 45% (Wilf & Johnson, 2004).
As plantas com semente como grupo sobreviveram
mais ou menos incélumes. Pelo contrario, os fetos com
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semente e varios grupos antigos de acrogimnospér-
micas (e.g., Bennettitales e Voltziales) extinguiram-se
e os ginkgodfitos perderam relevancia ecolégica (Cleal
& Cascales-Mifana, 2014).

Paleocénico e Eocénico
Clima

Com uma interrupcao no Jurassico e na transicao
Cretacico-Paleogénico, os niveis de CO, atmosférico
mantiveram-se elevados e o clima quente durante
o Mesozoico e o Paleocénico. A causa repousa nos suces-
sivos eventos LIP relacionados com a fragmentacao
da Pangeia, particularmente ativos no Paleocénico
e no Eocénico. O clima aqueceu acentuadamente
entre o Paleocénico Superior (~58 M. a.) e o Eocénico
Inferior (~50 M. a.), culminando num periodo parti-
cularmente quente designado por Otimo Climatico
Eocénico Inferior (Early Eocene Climatic Optimum,
EECO) de ~2 M. a. (~51-53 M. a), sem paralelo em
todo o Cenozoico (Zachos et al., 2008). A temperatura
do globo foi cerca de 10 °C superior e a concentracao
de CO, pelo menos duas vezes superior (> 560 ppm) ao
periodo pré-industrial (Anagnostou, 2016). As tendén-
cias climaticas de longo prazo sao sempre pontuadas por
oscilacoes de curto prazo particularmente evidentes,
como se vera, no Plistocénico. Entre 57 M. a. e 50 M. a.,
no Eocénico Inferior, ocorreram periodos abruptos
de calor com poucas dezenas de milhares de anos,
os eventos hipertérmicos paleogénicos inferiores (early
Palaeogene hyperthermal events), explicados por injecoes
massivas e subitas de metano na atmosfera prove-
nientes de depésitos marinhos de hidratos de metano
(Guetal.,2011) resultantes de intrusoes vulcanicas asso-
ciadas com a instalacio da Provincia Ignea (submarina)
Norte-Atlantica (Figura 44). O pico de calor que marca

Golfo do México

Meéxico

Jamaica

Guatemala

El Salvador

a passagem do Paleocénico para o Eocénico (~55,6 M.a))
foi relacionado com o impacto de um corpo celeste
(Schalleretal., 2016).

As plantas com flor trouxeram consigo duas «inovacoes
evolutivas» que se supde de grande impacto na histéria
do clima terrestre: um sistema vascular eficiente e uma
elevada densidade de nervuras. Estas caracteristicas
induziram um aumento das taxas de fixacao de carbono
e de transpiracao por unidade de biomassa. As comu-
nidades de angiospérmicas acumulam rapidamente
biomassa que transpira grandes quantidades de agua.
Estima-se que a transpiracdo aumentou cerca de quatro
vezes com a evolucao das angiospérmicas. Cerca de dois
tercos da dgua transpirada pelas plantas é reciclada sob
aforma de precipitacao nos continentes, em detrimento
do transporte para os oceanos. A reciclagem da agua
através do ciclo transpiracao/precipitacao desempenha
um importante papel nas florestas tropicais atuais. Por
isso, é provavel que a extensao das florestas tropicais



tenhasido muitomenorantesdaevolucaodasangiospér-
micas (Boyce et al., 2009). Este mecanismo de retroacao
positiva é sensivel a partir do Paleocénico.

Paisagem vegetal

No Cretacico Superior, hé, apesar de tudo, uma signifi-
cativa diminuicdo, aparentemente incompreensivel,
da diversificacao das plantas terrestres (Figura 58).
Teoricamente, o isolamento espacial de populacoes
conseguido pela fragmentacao em blocos da Pangeia
favorece a especiacao! Por exemplo, a elevada diver-
sidade biolégica atual da bacia do Mediterraneo esta
parcialmente relacionada com a especiacao em ilhas
a deriva no mar de Tétis (o paleo-oceano precursor
do mar Mediterraneo) que mais tarde foram «captu-
radas» pelos continentes europeu e africano (Blondel
& Aronson, 1999). A explicacdo parece residir no facto
de o Cretacico Superior ter aliado uma extraordinaria
diversidade de angiospérmicas herdada do Cretacico
Inferior com estabilidade e homogeneidade climaticas.
Portanto,asoportunidades para«revolucdes»sevolutivas
eram escassas. Pela mesma ordem de razdes, € impos-
sivel ndo relacionar a degradacdo do clima terrestre
no Jurassico com a diversificacao das angiospérmicas,
mas as relacoes causais estao por explorar. A rotura
dostatuquo dasinteracdes das espécies nos ecossistemas
com a extincao C-Pg voltou a promover a diversificacao
das angiospérmicas no Paleocénico (v. «Gradualismo
filético vs. equilibrio pontuado»).

Blonder et al. (2014) assinalam no pds-C-Pg uma
expansao de angiospérmicas caducifélias de cresci-
mento rapido em detrimento de espécies perenifdlias
de crescimento mais lento. Aparentemente, o clima
frio e irregular pés-catastrofe, talvez potenciado pela
descidadaconcentracaodo CO,atmosférico (Figura43),
favoreceu plantas adaptadas a explorar curtos periodos
de tempo adequados ao crescimento vegetal com uma
maquinaria fotossintética eficiente. Esta eficiéncia foi
conseguida com folhas de elevadas taxas metabdlicas
e um baixo racio massa/area, mas, em contrapartida,
frageis e de baixa durabilidade. As plantas de cresci-
mento rapido investem pouco em substancias de defesa
contra a herbivoria, energeticamente caras. A extincao
dos dinossauros herbivoros originou um relaxamento
brusco da pressdao de herbivoria sobre os produtores
primarios, cujo efeitose propagou em cascatanas cadeias
troficas, e que certamente alterou a favor das angios-
pérmicas o racio competicao gimnospérmicas/angios-
pérmicas nos ecossistemas terrestres. Estava aberto
o caminho para uma intensa radiacao das angiospér-
micas no Paleocénico e para um progressivo declinio
das plantas de esporulacao livre e das gimnospérmicas.

No intervalo de tempo que decorre do Paleocénico ao
Eocénico Inferior ocorreu uma dramatica diversificacao
das plantas com flor (Figura 58). As arvores angiospér-
micas aparecem no Cenomaniano (Cretacico Superior),

mas as florestas com grandes arvores emergentes
angiospérmicas de arquitetura complexa sao mais
tardias, do Paleocénico (Crif6 et al., 2014). Cerca de 25%
das angiospérmicas atuais, ~100 000 espécies, sao
arvores (Oldfield, 1990), as restantes sao herbaceas ou
arbustivas. As florestas multiestratificadas de grandes
arvores, muito ramificadas e com ramos entrelacados,
criaram novos habitats e novas oportunidades evolu-
tivas para plantas e animais. Por exemplo, foi provado
que, quanto mais altas as arvores, maior a diversidade
da flora epifita (Flores-Palacios & Garcia-Franco, 2006).
As florestas paleocénicas de arvores com flor se deve,
também, um novo surto de diversificacao dos fetos
(Figura 58), em particular dos fetos epifitos, e a evolucao
dos primeiros primatas, ancestrais da espécie humana.

Com tanto calor e humidade (no Paleogénico),
as florestas tropicais humidas estenderam-se pelo
menosatéas margens da Antartida (as palmeiras expan-
diram-se a latitudes superiores aos circulos polares
artico e antartico), que desde o Jurassico Inferior se
manteve numa posicao geografica similar a de hoje,
no extremo sul do hemisfério austral (Francis et al,
2009). No Eocénico Inferior, as florestas tropicais
himidas revestiam ainda as atuais areas desérticas ou
com vegetacio savanoide de Africa, peninsula arabica
e SOdaAsia. O Eocénico Superiorfoio perfodo geolégico
mais quente do Cenozoico.

Degradacao climatica eocénico-oligocénica

A colisao da placa tecténica Indiana com a placa
Eurasiatica na primeira fase do Eocénico (~50 M. a))
levantou os Himalaias, o maior macico montanhoso
atual do planeta. A meteorizacao quimica dos silicatos
consome, como ja foi referido, CO,. A exposicao dos
vastos territorios soerguidos pela orogenia Himalaiana
aacao dos agentes da meteorizacdo provocou uma forte
descidadoteorde CO,naatmosferaterrestrenasegunda
metade do Eocénico-inicio do Oligocénico (Raymo &
Ruddiman, 1992; Zhang et al,, 2013). Por outro lado, a
estabilizacdo das massas continentais reduziu a fre-
quénciadeeventos LIP eareposicaoda pCO, (Piombino,
2016). Outros mecanismos reforcaram a tendéncia de
descida da temperatura a partir do Eocénico (Dupont-
Nivet et al.,, 2007; Scher et al., 2015): i) a instalacdo da
Antartida no Polo Sul (ocorrida a meio do Mesozoico);
ii) a separacao da Australia e da Antartida criou uma
corrente marinha em torno da Antartida que passou a
impedir a mistura das aguas frias antarticas com aguas
mais quentes a norte; iii) aascensao dos Himalaias criou
oatual sistema de moncdes no subcontinente indiano, e
aridificou e arrefeceu as extensoes continentais asiati-
cas maisanorte.

O Eocénico comecou quente e acabou frio. O clima
comecou a arrefecer ha ~50 M. a. (Ruddiman, 2010).
A meio do Eocénico verifica-se um arrefecimento
e uma heterogeneizaciao progressiva do clima global,
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e diferenciam-se pela primeira vez, desde o Pérmico,
massas de gelo, por enquanto transientes, em ambos
os polos: mais extensas no Antartico e parciais no Polo
Norte (Tripaty & Darby, 2018). O arrefecimento
do planeta culminou num periodo frio e seco na
transicao Eocénico--Oligocénico (c. 34 M. a.).

No inicio do Eocénico, as florestas tropicais cobriam
praticamente todo o globo. O arrefecimento e a hete-
rogeneidade climatica implicaram uma progressiva
contracao da flora tropical em direcao ao equador.
As florestas tropicais antirticas foram substituidas
por bosques de Nothofagaceae, a familia de angiospér-
micas que inclui as grandes arvores das atuais florestas
da Patagénia e da Nova Zelandia (Figura 106). No
Artico acorreu algo semelhante, a floresta perenifélia
sensivel a geada do inicio do Eocénico foi sendo substi-
tuida por uma floresta decidua onde evoluiriam muitos
dos grupos atuais da flora holartica.

A transicao para o Oligocénico é marcada pela descida
da temperatura do globo e pela glaciacio defini-
tiva (formacao de uma calota) da Antartida (a partir
de 33,6 M. a,; Zachos et al.,, 2008), alteracdes climaticas
correlacionadas com a descida da concentracao atmos-
férica de CO, (Pagani et al, 2011; Tripaty & Darby,
2018). A reconstrucao paleoclimatica mostra que, ainda
assim, o Oligocénico foi mais himido e quente do que
o Holocénico (Pekar & Christie-Blick, 2008). Em boa
parte da Eurasia predominou, com flutuacdes, um clima
de tipo subtropical com invernos moderados, mais
quente nos extremos do continente europeu e China

Oriental, similar ao que hoje prevalece no Sudeste
da China e Sul do Japao (Li et al., 2018). A calota polar
antarticaretraiu-se e expandiu-se durante o Oligocénico
e no Miocénico (sobretudo no Oligocénico) em periodos
de aproximadamente 110 000 anos, forcados pelo ciclo
de excentricidade da Terra (Liebrand et al., 2017; Quadro
14). Uma calota polar espessa e extensa sé se desen-
volve no hemisfério norte no final do Pliocénico (Bailey
etal., 2013).

A maior parte das linhagens de angiospérmicas adapta-
dasaclimas extratropicais evoluiu apds o arrefecimento
global na transicao Eocénico-Oligocénico (Kerkhoff
et al., 2014). No Oligocénico, as arvores deciduas de
caracter temperado ou temperado/quente expandiram-
-se pelas latitudes mas elevadas, encimadas por tundra

FIGURA 106
Biomafloresta
caducifélia
temperada:florestas
de Nothofagus.

A) Nothofagus pumilio
(Nothofagaceae)
«lenga».

B) Foto panoramica
debosquesdelenga
(N. pumilio) nafronteira
Chile-Argentina,
obtidaatravés
deumaclareira
comregeneracgao
dedrvoresjovens.
Parque Nacional
Vicente Pérez Rosales,
Regionde Los

Lagos, Chile,1370m
dealtitude. [Cortesia
deJavier Amigo.]



FIGURA 107
Biomaestepeno
SuldaSibéria (Altai
Krai),dominado por
gramineas C3do
género Stipa (Poaceae,
Pooideae). Foinas
estepes daAsia
queevoluiramos
bovideos,umgrupo
deruminantes

que condicionou
ahistoriaevolutiva
dasangiospérmicas
apartirdo Miocénico.
[Wikimedia
Commons.]

na proximidade dos polos. A descida das florestas tropi-
cais para latitudes mais baixas teve um impacto drama-
tico na fauna (Mongolian Remodelling; Sun et al., 2014).

Referimos que, além de determinar o arrefecimento
e a heterogeneidade climaética do globo, o levantamento
dos Himalaias alterou profundamente o clima da Asia
Central, aumentando a heterogeneidade ao longo
do Oligocénico (Dupont-Nivet et al., 2007). Ao bloquear
as massas de ar himido provenientes do oceano Indico,
os Himalaias causaram um aumento da precipitacao
no territério atual da India, Nepal e Butdo e a aridez na
Asia Central. As cordilheiras de Tian Shan e de Altai, e
outras cordilheiras relacionadas com o choque da placa
Indiana com a Asia, intensificaram dramaticamente
a aridez da Asia Central nos dltimos 23 M. a., no final
do Oligocénico, tornando-a numa dasregides mais secas
do planeta (Cavesetal., 2016).

Para a aridez da Asia Central contribuiu também o
isolamento e a contracao do Paratétis, um grande
oceano epicontinental que tem como remanescentes
os atuais mares Negro, Caspio e de Aral. O Paratétis
isolou-se do mar Mediterraneo na fronteira Eocénico--
Oligocénico, um evento que alguns autores relacionam
com a idade glaciar que faz a transicao do Eocénico
com o Oligocénico. A desconexao com 0s oceanos
Mediterraneo e Indico diminuiu a massa de 4gua, com
reflexos negativos na continentalidade climatica e na
disponibilidade de vapor de adgua para a precipitacao.
Consequentemente, a partir do final do Miocénico e ao
longo do Pliocénico, agravou-se a aridez e a continen-
talidade climatica da Asia Central, assim como a aridez
da Anatdlia, da peninsula arabica e da Africa do Norte
(Ramsteinetal., 1997).

A precipitacao médiaanualnos 1295000km?do deserto
do Gobi (noroeste da China e sul da Mongélia) é hoje
em dia inferior a 200 mm. Nas regides extrapolares,

aaltura da vegetacao esta correlacionada com a disponi-
bilidade de agua. A vegetacao pratense ganha expressao
amedida que a precipitacio desce. A aridificacio da Asia
Central é uma das causas da expansao das pastagens
de gramineas C3 - bioma estepe - no Oligocénico-inicio
do Miocénico (Figura 107). A evolucao das pastagens
de gramineas C4 a meio do Miocénico tem outras
causas (v.i.).

Foi nas estepes da Asia Central que evoluiram no inicio
do Oligocénico osbovideos e os cervideos, duas familias
de ruminantes que viriam a condicionar a evolucao
da flora e do coberto vegetal em Africa (v.i), e em todo
o Holartico (Prothero & Foss, 2007).

A ascensao das gramineas

A familia Poaceae ou Gramineae, dois nomes legais
da mesma entidade taxonémica, compreende cerca de
11 000 espécies, desde plantas herbaceas a bambus com
aalturade arvores (Quadro 12). Algumas gramineas sao
esciofilas e colonizam os sub-bosques sombrios. Porém,
a vegetacdo dominada por gramineas é estritamente
heli6fila (propria de habitats expostos aluz solar) - esten-
de-se pelas pastagens temperadas e savanas africanas
e sul-americanas, aos semidesertos tropicais e tempe-
rados, aos topos das grandes montanhas e as zonas mais
ocednicas da Antartida e da Gronelandia. Embora sé
3% das plantas terrestres sejam gramineas, os ecossis-
temas dominados por estas plantas (inc. agroecossis-
temas) cobrem 31 a 43% da superficie emersa do planeta
(Gibson, 2009). A area de distribuicao da vegetacao
dominada por gramineas tem aumentado em conse-
quéncia da desflorestacao e de outras perturbacoes
antroépicas. A vegetacao pratense sé é climacica quando
a precipitacao é insuficiente (e.g, savanas e estepes
climacicas) ou a temperatura demasiado baixa (e.g.,
pastagens climacicas de alta montanha) para manter um
coberto arbéreo ou arbustivo continuo. A produtividade
primaria dos ecossistemas dominados por gramineas
pode ultrapassar a das florestas, assim como o stock
de carbono sequestrado nos seus solos (Ciais etal., 2010).
As gramineas sio a principal fonte de energia nas dietas
humana e dos herbivoros domésticos.

As DPoaceae nasceram sob um clima tropical, no
Cretacico Inferior. Foram identificadas epidermes
fossilizadas com 105 M. a. (Wu et al,, 2018) e fitdlitos
putativos de gramineas em excrementos fossilizados
(coprolitos) de dinossauros com 70-80 M. a. (Prasadetal.,
2005). Durante milhdes de anos, viveram na sombra
das grandes arvores, nos bosques climacicos tropicais
paleogénicos de angiospérmicas. O grupo mais arcaico,
as Anomochlooideae, habita ainda hoje o sub-bosque
de florestas tropicais nas Américas Central e do Sul
(Stevens, 2001+ Figura 108).

A importancia das gramineas cresce de forma descon-
tinua, por etapas, ao longo do Cenozoico, sobretudo
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acustadas florestas. No final do Eocénico, as gramineas
atingem uma distribuicio global e em Africa diferen-
ciam-se os primeiros habitats abertos dominados por
gramineas C3 (Stromberg,2011). Emboraas maisantigas
evidéncias fésseis datem do Cretacico, as poaceas so se
tornam frequentes a partir do Miocénico (23-5,3 M. a)),
um indicio da expansdo dos habitats abertos, livres
da influéncia das arvores, colonizados por plantas
pratenses heli6filas (Kellogg, 2015). As gramineas, por
enquanto tipo C3, expandiram-se pela Eurasia e pela
Américado Sulameio do Miocénico-com sinaisa partir
do final do Oligocénico (Stréomberg, 2011). A fome
de carbono a partir do final do Eocénico teve um forte
impacto na evolucdo das plantas vasculares. No que as
gramineas diz respeito, foi a causa do desenvolvimento
do metabolismo fotossintético tipo C, no Oligocénico
(Osborne & Beerling, 2006; Quadro 13; Figura 109).

A expansao do metabolismo C4 continuou na primeira
metade do Miocénico em consequéncia do baixo nivel
do CO, atmosférico (Ehleringer & Cerling, 2002).
A evolucdo das gramineas C4 esté correlacionada com
uma migracao do sub-bosque para ambientes abertos,
mais secos e ensolarados (Edwards & Smith, 2010).
As gramineas C3 tropicais atuais permanecem em
grande medida associadas a regides com precipitacao
superior a 1500 mm/ano, um valor minimo de precipi-
tacaoexigido pelasflorestas tropicais de canépiafechada
(Edwards & Smith, 2010).

Foi proposta a hipdtese de que o fogo integrou um
mecanismo de retroacao positiva ligado ao aumento da
sazonalidade climatica no Miocénico Final. A producao
de biomassa na estacao himida, seguida de um longo
periodo seco, assistida porabundantesignicdes naturais
(relampagos), promoveu os fogos florestais. Estudos filo-
genéticos mostram que as plantas lenhosas de savana
adaptadas a fogos frequentes aparecem no Miocénico
Tardio, com um pico na taxas de emergéncia de novas
espécies no final do Pliocénico Tardio, na América do
Sul e em Africa. A flora pirofitica australiana e do reino
Capense é maisantiga (c. 60 M.a.) (Bond, 2014). A expan-
sdo das espécies lenhosas pirofiticas foi feita a custa da
retracao das arvores. As gramineas aproveitaram esta
oportunidade evolutiva para manipularem a sucessao
ecoldgica e construirem o seu nicho ecolégico (Keeley
& Rundel, 2005; Figura 111). As gramineas ardem com
facilidade, libertando grande quantidade de calor e agre-
dindo pelo fogo os seus competidores mais diretos: as
plantas lenhosas. Bond & Migdley (1995), num artigo
com o sugestivo titulo «Kill thy neighbour» («Mata o teu
vizinho»), mostraram que a inflamabilidade é vanta-
josa em ambientes propensos ao fogo se aumentar a
mortalidade dos competidores vizinhos e aumentar o
fitness dos seus portadores, por exemplo, criando lugares
seguros (nicho de regeneracdo) para a germinacao de
sementes e propagulos. A imolacao pelo fogo pode ser
adaptativa, conforme o demonstram muitas espécies
arbustivas mediterranicas (e.g., Erica sp. pl., Cistus sp. pl.

QUADRO 12
Os grandes grupos de gramineas

A grande maioria das gramineas distribuem-se por dois clados-BOP e
PACMAD - cujadivergéncia se desenha 50-60 M.a.,no Eocénico ouno
Paleocénico (Jones etal. 2014). O clado BOP agrupatrés grupos de plantas
C3:as subfamflias dos bambus (Bambusoideae), do arroz (Oryzoideae)
easubfamilia Pooideae. As Pooideae englobam a maioria dos cereais, e as
plantas das pastagens temperadas e das mais altas montanhas tropicais.

O clado PACMAD contémtodas as gramineas de fisiologia C4. A sua origem,
eimplicitamente da fotossintese C4 das gramineas, é oligocénica (~32 M.a.).
Poucas foram as linhagens de gramineas que conseguiram adaptar-se a
ambientes frios (e.g., subfam. Pooideae e Danthonioideae).

ou numerosas Lamiaceae arbustivas). O altruismonao é
exclusivo dos animais.

Antes da evolucio das gramineas, a meio do Cretécicoe,
provavelmente, antes, ocorreram comunidades herba-
ceas funcionalmente similares as savanas, pastadas
por dinossauros, dominadas por fetos herbaceos com
uma proporcao significativa de biomassa subterranea
(Skog & Dilcher cit. Boyce & Lee, 2017). As savanas -
inc. bioma Cerrado, no Brasil - sao pastagens tropicais
dominadas por gramineas C4 com arvores e arbustos
dispersos. Nos territérios de savana climacica, nao
chove o suficiente para se diferenciar floresta - latitudi-
nalmente, a savana climacica esta intercalada entre os
biomas deserto e floresta tropical caducifélia de estacao
seca. Embora as savanas surjam no Oligocénico, a sua
importancia global sé se expressa no final do Miocénico
(c. 15 M. a. B.P.49). As savanas climacicas ou as resul-
tantes da perturbacdo antrépica ou pela herbivoria de
grandes ruminantes cobrem atualmente cercade 20% da
superficie terrestre (Sankaran et al., 2005). A expansao
das savanas foi relacionada com a fome de carbono,
com a expansao das gramineas C4, com a prevaléncia
da perturbacao pelo fogo (v. mecanismo antes descrito)
e com o aumento da aridez no Miocénico (Figuras
110 e 111). Sem excluir a causalidade destes fatores,
Charles-Dominique et al. (2016) atribuiram o alarga-
mento miocénico do bioma savana em Africa a chegada
de uma nova vaga de ruminantes de origem asiatica,
concretamente dos bovideos, familia que inclui os
atuaisantilopes (Figura 110). A intensificacdo da pertur-
bacdo da herbivoria de bovideos explica igualmente a
radiacdo das arvores e arbustos espinhosos (e.g., acicias

FIGURA 108
Gramineas

basais. Anomochloa
marantoidea (Poaceae,
Anomochlooideae).
[Cortesiade Reyjane
Patriciade Oliveira
(Universidade
Estadual de Feira

de Santana,Babhia,
Brasil).]



FIGURA 109
Gramineasem C3
eC4

A) Arundo donax
(Poaceae,
Arundinoideae),uma
gramineaem C3
frequenteemtoda
abaciamediterrénica.
B) Anadelphia

afzeliana (Poaceae,
Andropogoneae),uma
espécie C4frequente
emformacdes
herbaceasaltasna
Guiné-Bissau.

[Fotos: Carlos Aguiar.]

QUADRO13
Fotossintese C3e C4

ARuBisCo (Ribulose Bifosfato Carboxilase) é aenzimaresponsavel pela
capturae conversao do CO, atmosféricoem moléculas organicas, no
processo dafotossintese. A RuBisco é a proteina mais comum no planeta—
corresponde a=2% da MS das folhas das plantas lenhosas, =5% da MS das
folhas das plantas herbaceas C3,e=1% da MS das herbaceas C4 (Bar—On

& Milo 2019). Bowesetal. (1971) descobriram que a RuBisCo tem uma
natureza dual,i.e., funciona como carboxilase - fixa CO, - ou como oxigenase
-consome O, e degrada energia quimica produzida pelafotossintese,
integrada numa via metabélica designada por fotorrespiracdo, que tem
como subproduto final CO,. Em condi¢des normais de luz e temperatura, na
auséncia de mecanismos de concentracdo do CO,,a oxigenacao da RuBisCo
corresponde a 30% da suaatividade (Vats etal. 2011). A situacdo agrava-se
em condicoes de elevada temperatura e radiacao. Nas plantas ditas C3 o
CO, fluipor difusdo até a vizinhanca da RuBisCoincorporada na membrana
dos cloroplastos. Através de mecanismos fisiol6gicos que nao cabe aqui
desenvolver, as plantas com fotossintese em C4 conseguem concentragdes
de CO, 5-10 vezes mais elevadas na proximidade da RuBisCo. A saturacdo
da RuBisCo com CO, diminuiasua afinidade parao O, e suprime a
fotorrespiragdo. A complexa maquinaria bioquimica da fotossintese C4 tem
custos energéticos admite-se, por isso, que a sua evolugao s foi vantajosa
(e possivel) sob uma atmosfera pobre em CO, (Ehleringer & Cerling 2002).
Afotossintese C4 é vantajosa sob duas condi¢des ambientais: baixas
concentracdes de CO, e/ou elevadas temperaturas, sobretudo em
condicbes de elevada radiacao. Em contrapartida, as plantas C4 sdo mais
sensiveis atemperaturas baixas do que as plantas C3. A fotossintese

C4 evoluiu de formaindependente mais de sessenta vezes a partir de
ancestrais C3 (Sage et al. 2012). As primeiras plantas C4 habitavam regides
de climatropical e sé depois colonizaram areas mais frias. Existem cerca

de 7.600 espécies com metabolismo C4,0,5% das plantas com flor atuais.
Afotossintese C4 é particularmente frequente nas monocotiledéneas atuais,
sobretudo nas Poaceae e nas Cyperaceae de pastagens e savanas tropicais.
As gramineas C3 sdo dominantes nas pastagens temperadas. As gramineas
C4representam 50% de todas as espécies de gramineas e sdo responsaveis
por ~25% da producdo priméria terrestre atual (Sage et al. 2012).

africanas dos géneros Faidherbia, Vachellia e Senegalia).
Voltaremos a este tema em paragrafos préximos.

Neogénico
Miocénico e Pliocénico

O final do Oligocénico é caracterizado por tempera-
turas relativamente elevadas e por um volume de gelo
reduzido na Antartida. A transicao Oligocénico-
Miocénico envolve uma pulsacao fria, uma Terra Casa
de Gelo (Zangetal., 2013).

O clima global manteve-se quente, com temperaturas
superiores as atuais, durante todo o Miocénico (Pound
et al, 2012). Embora a pCO, tenha diminuido acen-
tuadamente (para menos de metade) entre o inicio
do Oligocénico e o final do Miocénico, a dimensao
dos gelos antarticos foi menor do que a atingida
no Oligocénico, sobretudo a meio do Oligocénico
(Liebrand et al., 2017). A contradicao entre a variacao
da pCO, e a dindmica dos gelos antarticos terd sido
causada pela subsidéncia (afundamento tectdénico) e/
ou erosao das montanhas antarticas. Admite-se, entre
outras hipdteses, que o relevo pouco movimentado
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da Antartida no Miocénico dificultou a formacao
dosgelose que este efeito se sobrepdsareducao do efeito
de estufa atmosférico pela descida da pCO,, sem que,
no entanto, o clima nao deixasse de responder forte-
mente a variacoes da pCO, (Levi et al., 2016; Liebrand
etal.,, 2017).

No Miocénico Médio, com um 6timo ~17-14 M. a.
(Otimo Climético Miocénico, Miocene Climatic Optimum),
ocorre uma interrup¢ao na tendéncia de arrefecimento
do globo iniciada ha 50 M. a. pela acao de um LIP no rio
Columbia (EUA) (Holbourn et al., 2015). Neste curto
periodo de pouco maisde2 M. a.,atemperaturado globo
terasido 3a4°C superioraatual (Youetal., 2009).

Na primeira metade do Miocénico, o planeta era ainda
quente e densamente arborizado; os gelos perpétuos
restringiam-se ao leste da Antartida (Williams et al,
2008). A geografia do globo era similar a atual, exceto
que a América do Sul estava separada do bloco consti-
tuido pelas Américas Central e do Norte, e que o mar
Mediterraneo abria para leste, para o oceano Indico.

Apartirdachamada«Transicao Climaticado Miocénico
Médio» (~14 M. a), o planeta retoma a tendéncia
de arrefecimento, a calota polar antartica expande-se
e estabiliza, e o clima degrada-se no interior dos conti-
nentes, com um aumento significativo da sazonali-
dade climatica. A aridez apodera-se ou alarga-se na
Asia Central, no Norte de Africa e em vastas porcdes

da Australia e da América do Sul (Potter & Szatmari,
2009). Como foi referido no ponto «Dindmica do CO,
atmosférico e clima», a formacao de calotas polares
potenciou o arrefecimento do clima porque o gelo
sequestra grandes quantidades de carbono e reflete aluz
solar para o exterior.

A floresta boreal - bioma taiga - dominada por espécies
perenifélias (e.g., Pinus, Abies e Picea) ou deciduas (e.g.,
Larix) de Pinaceae surge no final do Miocénico (Figura
112). E pouco provévela presencadeste tipo de vegetacio
durante a Terra Estufa que prevaleceu no final
do Mesozoico e no Paleogénico. As pinaceas da taiga
atual tém origem nas florestas de ‘coniferas’ que cobriam
no Eocénico as montanhas das cordilheiras da América
do Norte (Taggart & Cross, 2009). Com o arrefecimento
do globo a partir do Oligocénico, migraram para cotas
mais baixas e eventualmente atingiram a Eurasia atra-
vessando o estreito de Bering. Hoje em dia, a taiga tem
umadistribuicao circumpolar, cobrindo uma parte signi-
ficativa das latitudes mais elevadas do hemisfério norte
(e.g., Sibéria e Canada). A presente extensao da taiga
comeca a estabilizar no Plistocénico (~2 M. a)) (Wolf
cit. Willis & McElwain, 2013). A taiga € um importante
buffer climatico. A vegetacao captura mais energia solar
(tem menor albedo) do que o solo nu ou coberto de neve.
Os modelos climaticos mostram que as florestas boreais
aumentam a temperatura nas latitudes elevadas, um
mecanismo provavelmente relevante na atenuacao

FIGURA110
Biomasavana:
perturbacao
pelaherbivoria
deruminantes.
Impalas (Aepyceros
melampus) e inhacosos
oupivas (Kobus
ellipsiprymnus), dois
bovideos do Suledo
Leste de Africa, na
savanada Gorongosa
duranteaestacao
das chuvas.[Cortesia
de Clive Dreyeredo
Parque Nacional
daGorongosa,
Mogambique.]




FIGURA 111
Biomasavana:
perturbacio pelo
fogo.Queimadana
savanadaGorongosa
duranteaestacao
seca.N.B.,vegetacao
dominada por
gramineas C4
[Cortesiade Laura
Brownedo

Parque Nacional
daGorongosa,
Mogambique.]

FIGURA112
Biomataiga.
[Wikimedia
Commons.]

datendéncia de arrefecimento terrestre sensivel a partir
do Eocénico (v. Boyce & Lee, 2017).

Ha 12 M. a,, a temperatura do Este do Pacifico eraainda,
pelo menos, 12 °C superior a de hoje e 5 °C superior a
do inicio do Pliocénico (Zang et al., 2013). A tendéncia
de longo prazo de descida da pCO, e de arrefecimento
retomada apés o Otimo Climatico Miocénico continua
pela época Pliocénica (5,3-2,6 M. a.), aproximando-se,
embora algo mais quente, das caracteristicas que
hoje prevalecem (Robinson et al., 2008). Ainda assim,
ha evidéncias dispersas de gelo, com uma extensao
limitada, tanto no Artico como na Antartida no
Eocénico e Oligocénico (v. De Schepper et al.,, 2014). O
clima arrefeceu mais intensamente na Antartida, como
ja foi referido, com o estabelecimento de um sistema de
circulacdo maritima circumpolar. A vegetacao vascular
arbérea que ainda habitavaa Antartidano Eocénico e no
Oligocénico (emborajabastante empobrecida) deulugar

auma calota de gelo, bordejada por bolsas de tundra nas
areas mais favoraveis a meio do Miocénico (16-11,5 M.
a.) (Anderson et al., 2010).

No Pliocénico, os gelos eram menos extensos no Artico
do que na Antartida e alinha de arvores era substancial-
mente mais alta do que na atualidade, embora os seus
limites ndo sejam conhecidos. O arrefecimento global
do clima no Pliocénico foi acompanhado por uma inten-
sificacdo da sazonalidade climatica. O clima mediterra-
nico que marca o Sul da Europa comeca a desenhar-se
no final do Miocénico, mas o seu estabelecimento data
do final do Pliocénico, quando a moderna circulacao
geral da atmosfera fica em definitivo estabilizada (Suc,
1984). Este modelo de um mundo pliocénico global-
mente bastante quente (exceto na Antartida) foi inter-
rompido por pelo menos quatro glaciacdes episddicas
de impacto global, com uma descida do nivel do mar
e a expansdo das calotas polares articas e antarticas:
duas no Pliocénico Inferior (c. 4,9-4,8 M. a.e 4,0 M. a)),
outra na transicao do Pliocénico Inferior para o Superior
(c.3,6 M.a)eoutrac.3,3M.a. (De Schepperetal., 2014).
No final do Pliocénico ocorre uma séria deterioracao
do clima global, forma-se uma calota polar permanente
no Artico e o planeta entra numaalternincia de periodos
glaciares e interglaciares, uma caracteristica indelével
do Quaternario (2,6 M. a-presente).

O recuo das florestas tropicais e a formacao de grandes
areas de florestas abertas (woodlands) e de savanas
com gramineas C4 no final do Miocénico inicio
do Pliocénico, ~8-3 M. a. (Edwards et al., 2010), tiveram
um grande impacto nas zoocenoses de grandes herbi-
voros. O Miocénico marca a evolucao das grandes
linhagens de mamiferos herbivoros que hoje povoam
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o planeta e a emergéncia dos macacos antropoides.
A expansao das gramineas possibilitou a evoluciao
de grandes mamiferos herbivoros; as gramineas, por
seu turno, responderam a ameaca acumulando silicio
nas folhas em corpos siliciosos (fitdlitos). As adapta-
coes forcam a evolucao de contra-adaptacoes em grupos
de seres vivos em competicdo. Instalada uma corrida
as armas evolutiva, os mamiferos herbivoros desen-
volveram novos tipos de denticao mais resistentes ao
desgaste, de que sao exemplo dentes com uma coroa
espessa de esmalte nos mamiferos hipsodontes (e.g,
vacas e cavalos) (Edwards et al., 2010).

A adaptacdo das gramineas a herbivoria por ungulados
envolveu outras caracteristicas como o enterramento
ou localizacao dos meristemas apicais a superficie do
solo, a elevada palatibilidade das folhas, ou a floracao e
frutificacao concentradas no tempo de modo a saciar
herbivoros e granivoros (Owen & Wiegert, 1981; Pearse,
Koenig, & Kelly, 2016). A elevada palatibilidade das
folhas é umaevidéncia de que as gramineas, assim como
usaram o fogo, serviram-se da herbivoria para controlar
potenciais competidores (os herbivoros ao ingerirem as
gramineasconsomem especies nioadaptadasaeste tipo
de perturbacao). As gramineas primeiro "manipularam”
ofogo (v.s.);em seguida foiavez dos grandes mamiferos.

Os fitdlitos produzidos pelas gramineas C4 incremen-
taram o transporte de silica amorfa pelos rios até ao
mar. A disponibilidade de silica estimulou a evolucao e
aumentou a importancia das diatomaceas maritimas
(Kidder & Gierlowski-Kordesch, 2005). A produtividade
dos ecossistemas marinhos aumentou com a radiacao
desteimportante grupo de microrganismos fototréficos.
Uma vez mais, as plantas condicionaram a evolucao dos
animais e dos ecossistemas do planeta.

A evidéncia féssil indicia que o arrefecimento global
e o aumento da sazonalidade climatica que caracteriza
0 Miocénico Superior coincide com uma intensa radia-
cao das plantas com flor, e nao apenas das gramineas.
Grande parte da paisagem vegetal e da diversidade
especifica das plantas terrestres que hoje conhece-
mos evoluiu neste periodo (Potter & Szatmari, 2009).
Recorda-se, mais uma vez, que as alteracdes climaticas
profundas tém um efeito dramatico na biodiversidade
(v.Ezardetal, 2011).

Plistocénico e Holocénico

Emboraoclimatenha comecadoaarrefecerha~50 M. a,,
e com mais intensidade a partir da Transicao Clima-
tica do Miocénico Médio, grandes glaciacoes em ritmo
regular s6 comecaram no hemisfério norte ha~2,6 M. a,,
no fecho do Pliocénico (Ruddiman, 2010).

QUADRO 14
Os ciclos de Milankovitch e o clima da Terra.

Os ciclos de Milankovitch sdo variacdes na geometria da na érbita da Terra com carater regular e que determinam diferencas na quantidade de radiacao solar
recebida. Sdo efeitos coletivos de varias componentes da érbita, com ciclos distintos ao longo de milhares de anos, cujo efeito combinado parece associar-se

as grandes flutuacdes climaticas ciclicas do clima da Terra, nomeadamente aos ciclos glaciares. Estas variacdes orbitais resultam das interacdes gravitacionais
entre os astros do sistema solar que influenciam a Terra. A descoberta destes ciclos e a hipdtese de associagao ao clima foi do astronomo, matematico, geofisico

e climatdlogo sérvio Milutin Milankovi¢ (1879-1958; Figura 113-A), nos anos 20 do século XX. Existem evidéncias geoldgicas, paleontolégicas e peloecoldgicas
de algum grau de correlacdo entre os ciclos de Milankovitch e as variacdes do clima da Terra.

As variac6es na quantidade de radiacdo solar dependem de dois fatores principais, que sao a distancia do Sola Terrae ainclinacao do eixo da Terrarelativamente ao
plano da érbita. O primeiro é resultado da quantidade de radiacdo atingindo a superficie (ainsolagdo) serinversamente proporcional ao quadrado da distancia entre
o Sole Terra. O segundo, resulta das variacdes nainclinacao do eixo, que determinam uma distribuicao desigual daradiacao recebida por cada hemisfério terrestre.
Assim, quando mais inclinado o eixo da Terra, mais extremada é a diferenca na quantidade de radiacdo dos polos para o equador e variacdo na duracdo relativa das
estacdes doano.

Os ciclos de variacdo dainsolacdo na Terra resultam de variacdes da ordem dos milhares de anos nos varios parametros da 6rbita, mas os principais sdo trés
(Figural13-B):

i. A excentricidade da 6rbita. A 6rbita da Terra é umaelipse e o grau de afastamento de uma érbita circular para elitica € a sua excentricidade. A excentricidade da
6rbita é variavel em funcdo de varios ciclos, mas que combinados originam um ciclo composto com periodo de aproximadamente 100.000 anos. Ao longo de um
ciclo,a érbita varia entre quase circular e moderadamente elitica. A variacao de distancia entre o afélio, no verao e periélio no inverno, determina alguma variacao
naduracdointranual das estacdes e nos padroes de temperatura destas. No entanto, o efeito da excentricidade da érbita na variacao sazonal do clima é menos
importante se comparado com aqueles causados por variagdes nainclinacdo no eixo da Terra (v.ii e ii).

ii. Obliquidade. E ainclinacio do eixo da Terra relativamente ao plano da 6rbita e varia entre 22.1° e 24.5° num perfodo de 41.000 anos. A maior inclinacio implica
maior contraste climatico sazonal. O Gltimo minimo de obliquidade deu-se noano 8.700a.C. e o préximo maximo ocorrerd em 11.800 d.C. Os momentos de menor
inclinacdo orbital correspondem a menores valores da duracdo e insolacdo estival nas latitudes mais elevadas e como tal associam-se a periodos glaciares devido
amenores degelos. Inversamente, os momentos de maior inclinacdo corresponderiam a periodos interglaciares.

iii.Precessdo dos equindcios. Existe uma variacao ciclica da direcdo do eixo da Terra relativamente as estrelas fixas, que descreve uma superficie aproximadamente
conicanum perfodo de 25.700 anos. Este movimento significa que, eventualmente o eixo da Terra deixara de estar alinhado coma Estrela Polar. O efeito da
precessdo soma-se ao da obliquidade e determina variacdes sazonais na radiacao mais extremadas quando a inclinacao orbital € maior. A precessdo combinada
com os dois ciclos anteriores determina que as variacdes climaticas sazonais sejam maiores em cada um dos dois hemisférios alternadamente em semiciclos de
12.850anos.

Existem mais duas componentes de variacio orbital, que sdo a precessao apsidal e ainclinacdo orbital, que tém menores efeitos que as trés anteriores. Inicialmente,
Milankovitch previu que tendo a obliquidade o maior efeito, os ciclos glaciares se sucederiam em periodos de 41.000 anos, mas de facto ocorrem num periodo de
100.000 anos, coincidente com o ciclo da excentricidade. As hipéteses atuais evidenciam que os ciclos de Milankovitch interagem com mecanismos geoquimicos
e atmosféricos da Terra, incluindo fenémenos de retroalimentacao e desfasamento e que os primeiros determinam apenas uma parte da variagao climatica ciclica.
Em perfodos de menor preponderancia das determinantes geoquimicas no clima, a correlacdo dos ciclos de Milankovitch com as flutuacdes climaticas parece ser
mais evidente. Existem também ciclos de atividade solar de periodo longo que podem combinar-se, no balanco de radiagao das diferentes regides da Terra, aos
ciclos de Milankovitch. A Figura 113-C ilustraa possivel relacdo entre ciclos glaciares e os fatores em causa.

Entre os estudos que apresentam correlacdes entre os ciclos de Milankovitch e atemperatura, um dos mais conhecidos € o do core de gelo perfurado na estagao
antartica Vostok, correspondendo a um registo de 420.000 anos. A temperatura, inferida a partir dos teores de isdtopos de oxigénio (racio 20/1¢0), os teores de
CO, e metano eainsolagdo calculada pelo modelo de Milankovitch parecem, de facto, mostrar correlagdes elevadas nesta latitude (65°S) (Figura113-D).

Na medida em que os ciclos de Milankovitch sdo um dos mecanismos candidatos a explicar a variacao climatica, tém-se discutido, na comunidade cientifica,em que
medida o seu contributo para as atuais alteracdes climaticas se pode comparar a influéncia humana por via da producao de gases de efeito de estufa.




O Quaternario tem inicio a cerca de 2,6 M. a.
Caracteriza-se por alterndncia de periodos glaciares
e interglaciares associados com a expansao e retro-
cesso da calota polar do hemisfério norte. O regresso
dos gelos foi relacionado com a queda dos teores de CO,
na atmosfera, a niveis suficientemente baixos para que
os ciclos de Milankovitch (v.i.) passassem a determinar
oclima (Willeitetal., 2015).

O clima do Plistocénico (2,6 M. a.-11 700 anos) caracte-
riza-se, entdo, por uma alterndncia de longos periodos
frios e secos (periodos glaciares), de ~100 000 anos, com
breves interrupcoes quentes e himidas (interglaciares),
conectados por transicoes bruscas. As florestas tropicais
himidas contrairam nos periodos frios. As latitudes
elevadas foram ciclicamente cobertas pelos gelos,
sendo recolonizadas a partir de refagios glaciares nos
interglaciares. As plantas e os animais passaram ciclos
com avancos e recuos traduzidos em taxas acrescidas
de extincdo. Em cada interglaciar ocorreu uma espécie
de reset na adaptacao aos habitats libertados pelo recuo
dos gelos. A natureza ciclica do clima plistocénico tem
causas orbitais que foram originalmente descritas
pelo grande cientista sérvio Milutin Milankovitch
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(1879-1958) (Quadro 14; Figura 113; Liebrand etal., 2017,
Lisiecki, 2010; Crampton et al.,, 2018).

A dltima glaciacdo, a glaciacdo Wiirm, teve um pico
entre 26 500 e 19 000-20 000 cal. B.P. Sucedeu o maximo
glaciar um curto periodo quente, o Interestadial Tardi-
glaciar. O transporte de calor dos trépicos para os polos
pelas correntes ocednicas foi temporariamente inter-
rompido ~12 900-11 700 cal. B.P,, no chamado Dryas
Recente. Neste curto intervalo de 1200 anos, as tem-
peraturas desceram abruptamente no Atlantico Norte
e subiram no hemisfério sul. A causa nao esta resol-
vida, estando em confronto duas hipéteses: a descarga
stubita e massiva de agua doce proveniente do degelo
da calota polar do hemisfério norte, erupcoes vulcani-
cas ou o impacto de um corpo celeste (Carlson, 2010).

A glaciacao Wiirm terminou entao, ha cerca de 10
000anos (~11 700 cal. B.P.). Num curto espaco de tempo,
o clima aqueceu e o coberto vegetal global alterou-
-se profundamente. O coberto vegetal e a sua dina-
mica no Plistocénico e no Holocénico, na Peninsula
Ibérica e no continente africano, sao os temas de fecho
destelivro.
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Osciclos de Milankovitch e o climada Terra. A) Milutin Milankovitch, o cientista que estudou arelagdo das variagdes orbitais da Terrae as grandes variagdes climaticas
daTerra.B) Astrés componentes davariagao orbital da Terradeterminantes do clima. C) Relagdo sugerida entre os efeitos davariagdo orbital,aforcagem solar e os ciclos
glaciares. D) Dados do core de gelo daestacdo antartica Vostok, representando 420000 anos, apresentando arelacdo entre gases com efeito de estufa (metano e didxido
de carbono),atemperaturainferidaapartir deisétopos de oxigénio eainsolagao prevista pelo modelo de Milankovitch.[A), C) Wikimedia Commons. B) Graham Hancock,

https://www.thegeographeronline.net.]
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PALEO-HISTORIA RECENTE DAFLORA
E DA PAISAGEM VEGETAL DA AFRICA ASUL
DOSARA

As modificacdes na paisagem vegetal de Africa, na sua
composicao e na area de distribuicao foram, desde o
Cretacico Médio, definidas pela tecténica, ou seja, pelas
ligacoes terrestres, pelas modificacdes do clima e pelos
ciclos orogénicos (Axelrod & Raven, 1978). Durante
o final do Cretacico e principios do Paleogénico,
o continente africano separou-se do megacontinente
austral, a Terra de Gonduana (o conjunto correspon-
dente a Africa, Antartida, India, Madagascar, América
do Sul e Australia), tendo-se movido cerca de 15° em
direcao ao equador. O relevo, entdo, era relativamente
suave, com grandes extensoes de planicie, sem sistemas
montanhosos relevantes. O clima era quente e chuvoso,
caracterizado por grande uma estabilidade atmosfé-
rica, e como tal do clima zonal de cada uma das cinturas
latitudinais. A vegetacdo caracterizava-se, na maioria
das areas tropicais e subtropicais do hemisfério norte,
incluindo todo o Sara, pela floresta tropical pluvial, que
se estendida de costa a costa. Esta floresta de planicie
contava com a presenca de familias como as anonéceas,
flacourteaceas, bombacaceas, crisobalanaceas, menis-
permaceas, ebendceas, ainda hoje partilhadas com
a América do Sul, e também com as dipterocarpa-
ceas, com predominancia atual no Sudeste da Asia. Na
zona periequatorial ocidental, assim como no Norte,
nas margens do oceano Tétis, ocorriam largas areas
tropicais semidridas com predominancia de savana
e florestaesclerofila. Porseu turno, na porcao meridional
do trépico, achava-se uma floresta subtropical, que na
zona do Cabo transitava para floresta temperada com
afinidades com a flora austral da Gonduana, contendo,
por exemplo, Nothofagus, Podocarpus, Araucaria, lauraceas
e cupressaceas (Dacridium, Libocedrus e Wridigntonia).

No Oligocénico final e inicios do Miocénico, ocorre uma
fase orogénica muito intensa, associada a um enérgico
vulcanismo, e que também estd na origem do geossin-
clinaldoRifealeste. Da-seaformacaodealgunssistemas
montanhosos, assim como a consolidacao de largas
bacias hidrograficas por subduccao. Estas areas monta-
nhosas contribuiram para a importancia da chamada
floresta afromontana. Posteriormente, no Miocénico
Meédio, a placa africana e a peninsula arabica colidiram
com a Asia e com os territérios europeus, fechando
o oceano Tétis, que conectava o Atlantico ao Indico,
dando origem ao mar Mediterrdaneo e a circulacao
de correntes maritimas fechadas nestes oceanos (Zhang
etal.,, 2014).

Deu-se entdo uma quebra da estabilidade atmosférica
anterior e uma alteracdo importante no clima, com
aumento da aridez em todo o continente e para a qual
contribuiu a formacdo de condicdes anticiclénicas.
Estabeleceu-se uma marcada sazonalidade, com
periodos chuvosos concentrados numa Gnica estacao,

no verao nos trépicos e no inverno nas areas de maiores
latitudes (o Mediterraneo e o Cabo, respetivamente).
No Sul, o congelamento permanente da Antartida veio
estabelecer a corrente fria de Benguela, produzindo
aridez estival crescente na costa SO que se juntou a ari-
dificacao do interior do continente. Estas novas condi-
cOes levaram a expansao das savanas, formacoes herba-
ceas graminoides, matagais espinhosos, semidesertos e
desertos, em desfavor de areas antes ocupadas por flo-
resta tropical pluviestacional e pluvial. Foi este o caso
de toda a 4rea do Sara até ao Corno de Africa e da zona
subtropical a sul (Figura 114). Isto é, no Oligocénico e
no Miocénico a floresta tropical pluvial veio, assim, a
concentrar-se exclusivamente na zona tropical perie-
quatorial. A vegetacao afromontana ocupou os agora
mais extensos sistemas montanhosos do geossinclinal
norte-sul do Rife. Nos extremos subtropicais norte e
sul, surgem as laurissilvas, florestas de folhas largas
persistentes lauroides: a tetisiana e a capense (Axelrod
& Raven, 1978). A laurissilva tetisiana estd na origem
da atual laurissilva canario-madeirense e acoriana. Esta
mesma ocupava todo o Norte e noroeste e a segunda, a
capense, todo o SE de Africa. Presume-se ainda a sobre-
vivéncia de uma estreita faixa capense na floresta tem-
perada austral. E de notar também que algumas 4reas
conexas a estas periferias vegetacionais sub-htimidas
apresentavam periodos de aridez estacional importante
e, como tal, continham um outro tipo de floresta escle-
rofila, a durissilva. No Norte, estas ultimas florestas
corresponderao, no futuro, as florestas mediterranicas,
de chuvas invernais. Assim, no Miocénico Superior e
principios do Pliocénico, a floresta esclerofila mediter-
rdnica acabou por substituir a laurissilva na maioria da
area, ficando a primeira relegada a peninsula tingitana

FIGURA 114
Biomadeserto:
desertodo Sara,no
Norte do Senegal.
[Foto: Carlos Aguiar.]




FIGURA115

Dois géneros
dearvores terméfilas
representadas
nafloramiocénica
ibérica.

A) Avicennia
(Acanthaceae).

B) Bombax
(Bombacoideae,
Malvaceae).
[Guiné-Bissau;
fotos: Carlos Aguiar.]

e as ilhas atlanticas. A floresta esclerofila mediterranica
estendeu-se um pouco mais para sul, adentro do Sara,
contactando com as «ilhas» montanhosas contendo
flora tropical afromontana (montanhas de Air, Hogar e
Tibesti). As relacoes floristicas entre as antigas florestas
tetisianas xerofiticas e mesmo alguns elementos mais
xerofiticos da floresta mediterranica sao evidenciadas
por elementos partilhados como Ilex, Rhamnus, anacar-
diaceas, lauriceas, sapoticeas, celastraceas e oleaceas.
Por seu turno, toda a area a norte, a sul e a leste da area
equatorial de floresta tropical achava-se, a data, domi-
nada por savanas e semidesertos.

Durante todos os ciclos de aridificacdo, uma flora
distinta da africana continental e presente na periferia
do continente vem diferenciar-se, seja nas laurissilvas,
na floresta escleréfila ou na vegetacao de arbustos
suculentos. Algumas familias como as campanulaceas
ou euforbiaceas (sect. Candelabra) integram esta flora
africana periferica, que foi designada por «Rand floras.

Osgrandesrasgosdadistribuicaoatualdos grandestipos
de vegetacio de Africa (White, 1983) sdo consequéncia
da continuada aridificacao climatica, que se faz sentir
desde o final do Miocénico. Sobretudo os periodos frios
e secos do Plio-Plistocénico (glaciares) deram origem
a uma imensa area de deserto no Sara até ao Sudao
e Namibia. O Sara possui na sua periferia uma cintura

geografica de vegetacao arbustiva semiarida espinhosa
e suculenta que se estende atualmente desde o Sahel
até ao Leste de Africa (Corno de Africa). E de notar, por
fim, a grande heterogeneidade ambiental atual no Sul
de Africa, fruto das enormes oscilacoes climaticas na
regiao, que deixaram areas com todos os grandes tipos
de vegetacao africana, excetuando a equatorial.

PALEO-HISTORIA RECENTE DAFLORA
E DA PAISAGEM VEGETAL IBERICA

Origem da vegetacao mediterranica

A vegetacao mediterranica € caracterizada por plantas
capazes de resistirem a um periodo de aridez estival
prolongado préprio do clima mediterranico. As adap-
tacOes anatémicas, ecolégicas e fisiologicas associadas
a essa resisténcia sao divisiveis em dois grandes tipos
de sindromes de caracteres funcionais: i) a sindrome
esclerofila, correspondendo a estruturas vegetativas,
nomeadamente, as folhas rijas, espessas, espinhosas
e coriaceas; crescimento lento; presenca de xilopé-
dios (ou toicas) subterraneos com gomos de renovo
que correspondem a uma estratégia de restabeleci-
mento da domindncia ecoldgica de tipo gradual, por
oposicao a ii) sindrome malacéfila, isto é, plantas com
folhas enroladas «em caracol» e produtoras de resinas
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protetoras, e que corresponde a plantas pioneiras, com
reproducdo preferencial por semente e de ocupacao
dos habitats e crescimento rapidos. As plantas esclero-
filas, em termos de origem paleobiogeografica, também
se chamam paleomediterranicas e as malacofilas,
neomediterranicas.

A origem da vegetacao mediterranica radica na substi-
tuicdo da antiga vegetacao mesofitica laurifélia subtro-
pical, isto ¢, de uma laurissilva pelos dois tipos de
vegetacao mediterranica acima. Tal substituicao quase
completa ocorreu na area continental do Mediterraneo
em virtude de grandes convulsdes ambientais, geol6-
gicas e climaticas ocorridas durante o Neogénico, em
particularapartirdo Miocénico Médioatéao Holocénico.
Aoclimasubtropical miocénico de temperaturarelativa-
mente estavel, com precipitacdes bem distribuidas e de
maximo estival, sucedeu, ja no Pliocénico, o clima medi-
terranico, de caracteristicas irregulares e precipitacoes
concentradas no inverno. Por via do efeito cumulativo
de outros fenémenos ambientais disruptivos, as lauris-
silvas subtropicais ou temperado-quentes deram lugar
a vegetacao dominada pelos elementos sobreviventes
dessa flora antiga (os paleomediterranicos), que logram
adaptar-se, e igualmente a flora exética recém-chegada
do Centro da Asia (0s neomediterranicos) (Suc, 1984).

Que eventos desencadearam tal modificacao
global naflora?

A instabilidade climatica, o progressivo arrefecimento,
a continentalizacdo do clima e a crescente sazonalidade
da precipitacdo (i. e., mediterraneidade) e da tempe-
ratura iniciados no Miocénico Médio provocaram
uma regressao da area de distribuicao ou a extincao
das espécies caracteristicas dos bosques tropicais
e subtropicais terciarios. Como ja referido, o surgi-
mento do macrobioclima mediterranico decorreu
da modificacao tecténica que levou ao desaparecimento
do oceano Tétis, que estabelecia o contacto das massas
de 4gua do Atlantico e do Indico. Deste modo, surgiu
uma circulacdo de correntes maritimas atlanticas em
ciclo fechado, paraaqual contribuiu ainda o fechamento
do istmo do Panama. A influéncia deste novo sistema
de circulacdo na interface mar-atmosfera acarretou
o inicio da oscilacao latitudinal intra-anual do sistema
duplo constituido pelas frentes atlanticas e anticiclone
dos Acores e dando origem a sazonalidade da precipi-
tacao no Mediterraneo. Durante o Miocénico Médio,
no Messiniano, movimentos tectonicos determinaram
o fechamento recorrente do estreito de Gibraltar,
o que originou a alternincia de predomindncia
de agua salgada e de condicdes dulcaquicolas no mar
Mediterraneo (crise messiniana) (Roveri et al., 2014).
Também a intensa orogenia alpina acentuou os relevos
do geossinclinal alpino. Estes trés acontecimentos
foram disruptivos para a flora subtropical e facilitadores
da preponderancia das floras paleo e neomediterranicas,
sendo que a primeira é resultado de radiacao adaptativa

de elementos tropicais xéricos locais e a segunda chegou
através da migracao pelo geossinclinal alpino. A flora
aquaticaedeestepessalobrasou salgadas neomediterra-
nica também foi facilitada durante os periodos de desse-
cacdo da bacia do Mediterraneo durante o Messiniano
(7,3-5,3M.a.), migrando através de um conjunto de lagos
doces, salobros e salgados conhecidos como complexo
Lago Mare.

As espécies mais exigentes em temperatura elevada
e agua foram as primeiras a extinguirem-se, ainda
no Miocénico Médio - e.g, Avicennia (Acanthaceae)
e Bombacoideae (Malvaceae) (Figura 115). Seguiram-se,
no Pliocénico ou na primeira metade do Plistocénico,
muitas outras espécies de familias tropicais (e.g,
Sapotaceae) ou de familias hoje refugiadas em areas
temperadas nao europeias com invernos benignos
(e.g, Taxodiaceae, Nyssaceae ou Rhoipteleaceae).
A flora atual das ilhas macaronésias, em particular
a da ilha da Madeira, é o repositério mais completo
da flora tropical e subtropical europeia e norte-africana
do Miocénico. Alguns dos géneros mais frequentes
de arvores dos atuais bosques sempre-verdes (lauris-
silva) dos arquipélagos dos Acores e/ou da Madeira
estavam certamente presentes nos bosques ibéricos
do final do Terciario - e.g, os géneros de lauraceas
(Figuras 116 e 117). Em geral, estariam ainda presentes
plantas das familias Anacardiaceae, Icacinaceae,
Menispermaceae, Apocynaceae, Burseraceae e outros
géneros, como Cinnamonum, Diospyrus, Pandanus, Musa,
Sterculia e Lagerstroemia, atualmente ausentes das ilhas.

A generalizacdo do regime climatico mediterranico
no Pliocénico (~3,2 M. a.) espoletou a formacio de um
grande ntimero de novas espécies de plantas (radiacao
adaptativa), muitas das quais adaptadas ao fogo,
a partir de linhagens preexistentes. Portanto, é no final
do Terciario que se diversificam os géneros tipicamente
mediterranicos (i. e., paleomediterranicos) da flora
atual da bacia mediterranica, e.g, Cistus, «estevas»
Olea, «zambujeiros»; Pistacia e Rhamnus (Figura 118).
E também neste periodo que se organizam, pela
primeira vez, os tipos de comunidades vegetais mais
importantes da vegetacao mediterranica florestal atual
da Peninsula Ibérica, de que sao exemplos os bosques
de folha persistente (perenifélios) de Quercus, os matos
altos com espécies de folhas rijas, largas e lustrosas,
os estevais e, possivelmente, as comunidades de plantas
aromaticas de calcarios; e.g, comunidades de Thymus,
«tomilhos»; Lavandula, «rosmaninhos», e Rosmarinus,
«alecrim» (neomediterranicas) (Figura 119).

O arrefecimento do clima no Pliocénico, por seu turno,
promoveu a imigracao de plantas adaptadas a climas
temperados (elementos arctotercidrios caducifélios)
de regides circumpolares. Assim, o elemento mésico
tropical estava definitivamente extinto no interior da
Peninsula Ibérica, sendo substituido pelo temperado.
Nos bosques caducifélios temperados atuais, a maior



FIGURA116
Bosquedelaurissilva
de Ocotea foetens
(Lauraceae) na
ilhada Madeira.
Asflorestas que
cobriamaEurasiano
infciodo Miocénico
eramestruturalmente
semelhantesa
laussilvamadeirense.
Alguns elementos
floristicos,anivel
genérico,eram
inclusivamente
comuns. [Foto: Carlos
Aguiar.]

FIGURA 117
Floradelaurissilva
madeirense.
A) Ocoteafoetens
(Lauraceae).
B) Clethraarborea
(Clethraceae).

) Pericallis aurita
(Asteraceae).
D) Geranium maderensis
(Geraniaceae).
[Fotos: Carlos Aguiar.]
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parte das espécies arbdreas descendem dos elementos
arctoterciarios, como é o caso das fagaceas de folhalarga
e caduca dos géneros Quercus, «carvalhos»; Fagus, «faias»,
e Castanea, «castanheiros»; também dos géneros arb6-
reos Acer, «bordos»; Alnus, «kamieiros»; Betula, «bidoeiros»;
Populus, «choupos»; Salix, «salgueiros»;  Corylus,
«aveleiras»; Fraxinus, «freixos», e Ulmus, «ulmeiros» (Sitte
et al., 2003) (Figura 120). A flora arctoterciaria, tanto
do hemisfério norte como do hemisfério sul, tem uma
origem eurasiatica. Este grupo de plantas migrou poste-
riormente paraaregiao Neoartica (territérios de macro-
clima temperado e mediterranico da América do Norte)
e dai paraas regioes nao tropicais do hemisfério sul (e.g.,
Andes, Sul da Argentina e do Chile e Nova Zelandia)
(Takhtajan, 1986).

Além da vegetacdo lenhosa de cariz mediterranico

por gramineas estavam a expandir-se e a apoderar-se
dos espacos primitivamente habitados pelos bosques
tropicais e subtropicais. Admite-se que ocupavam
trechos significativos da Peninsula Ibérica, savanas
ou mosaicos de pastagem e floresta, extensivamente
pastados por grandes herbivoros. As plantas das
pastagens atuais descendem diretamente das espécies
de plantas que especiaram sob a pressao de pastoreio
dos grandes herbivoros terciarios e plistocénicos, todos
eles ja extintos. A flora e a vegetacdo dos arquipélagos
dos Acores e da Madeira evoluiram livres da pressao
e selecao liderada pela herbivoria. Este facto explica
a sensibilidade da flora autéctone insular a herbivoria
e opoderinvasivo da flora pratense sob o efeito da pasto-
ricia. De facto,em grande parte daareade ocupacaoatual
de pastagens nos arquipélagos dos Acores e da Madeira
nao existe uma Gnica espécie indigena.

ou temperado, comunidades de plantas dominadas

FIGURA118
Floramediterranica.
A) Cistus laurifolius
(Cistaceae)
«esteva-de-folhas-de-
-loureiro».

B) Rhamnus alaternus
(Rhamnaceae)
«aderno».

C) Lavandula stoechas
(Lamiaceae)
«rosmaninho».

D) Rubia peregrina
(Rubiaceae).

[Fotos: Carlos Aguiar.]




FIGURA 119
Matagal ebosque
mediterranico.

A) Matagal de Quercus
coccifera (Fagaceae)

e Juniperus turbinata
(Cupressaceae) no
Sudoeste do Alentejo
(Odeceixe, Portugal).
B) Sobreiral-zimbral
transmontano
(Portugal).

[Fotos: Carlos Aguiar.]

FIGURA 120
Floratemperada.

A) Quercus robur
(Fagaceae) «carvalho-
-alvarinho».

B) Taxus baccata
(Taxaceae) «teixo».
C) Rosa canina
(Rosaceae) «rosa-
-canina».

D) Daboecia cantabrica
(Ericaceae).

[Fotos: Carlos Aguiar.]
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Dinamica quaternaria da paisagem vegetal
ibérica

O periodo Quaternario foi determinante para a confor-
macao da paisagem vegetal em todo o reino Holartico,
emgeral, enaPeninsulalIbérica,em particular. O periodo
Quaternario esta convencionalmente dividido em duas
épocas, o Plistocénico (de 2,58 M. a. até 11 700 cal. B.P)
eo Holocénico,queéointervalo climaticamente ameno,
desde aproximadamente 11 700 cal. B.P. até aatualidade.
Este periodo caracteriza-se por fortes oscilacdes clima-
ticas, nomeadamente pela existéncia de fases alternadas
de baixas temperaturas e aridas, com fases termica-
mente amenas e chuvosas. As fases frias, designadas
glaciares, estao intercaladas por fases interglaciares
menos frias, num ciclo com um periodo de aproximada-
mente 100 000 anos. Aos ciclos glaciares-interglaciares,
sobrepoem-se flutuacdes de menor amplitude e regu-
laridade designadas por estadiais (ou estadios) e inte-
restadiais quando correspondem, respetivamente,
a episddios mais frios ou mais quentes que a média
do semiciclo de 50 000 anos (glaciar ou interglaciar).
Aos estadiais de ocorréncia repentina e intensa, corres-
pondendo a maximos de frio e secura durante uma fase
glacial, aplica-se a designacao de eventos de Heinrich.
O tultimo estadial plistocénico, conhecido como tltimo
maximo glaciar, incluiu dois eventos de Heinrich (de
23 000-21 000 B.P.a 17 000-14 500 B.D.). Estes eventos
sao particularmente criticos e associados a momentos
de extincao importantes.

EmPortugal,osfenémenosglaciarespareceteremestado
circunscritos as montanhas mais altas (serra da Estrela
e provavelmente Gerés). No entanto, os fenémenos
periglaciares resultantes do efeito do clima de tipo
tundra, mas sem formacao de glaciares, estao, por seu
turno, suficientemente demonstrados nas montanhas
do Norte nos relevos do Macico Calcario Estremenho.

No Sul de Portugal, a importancia das glaciacoes plisto-
cénicas reveste-se antes de aspetos relacionados com as
alteracdes do nivel do mar. Assim, a atual conformacao
geomorfoldgica e os padroes vegetacionais das bacias do
Sado, do Tejo e parte da costa sul do Algarve devem-se
aos fendmenos associados a regressio wiirmiana da
costa atlantica. Durante o Wiirm, as bacias do Tejo e
do Sado tinham sido escavadas em substratos predo-
minantemente miocénicos e pliocénicos. Estes antigos
dep6sitos paleo lacustres, marinhos e fluviais consti-
tufam uma peneplanicie arenitica e conglomeratica
interrompida pelos relevos alpinos e por alguns de
natureza eruptiva. Com aregressao wiirmiana da costa,
umaareade fundo marinhocomvariasdezenasde quil6-
metros de extensao encontrou-se emersa. Sobaacao dos
ventos dominantes de oeste (SO e NO), da-se um impor-
tante transporte edlico de areias deste fundo marinho
exposto, que se vao acumular na zona litoral e subli-
toral. Importantes sistemas dunares com esta origem
vao constituir depdsitos de areias sobre a peneplanicie

arenitica miocénica e albergar ecossistemas dunares e
associados as areias.

Comojafoireferido,adegradacao climatica plistocénica
teve como consequéncia principal a eliminaciao quase
completa dos remanescentes pliocénicos da vegetacao
subtropical e arctoterciaria. Nas latitudes médias
da Europa, admite-se mesmo a eliminacao da totali-
dade do coberto vegetal por acao direta de glaciares. No
entanto, no Mediterraneo, o caracter menos drastico
das glaciacOes concorreu para a persisténcia de reliquias
paleo e neomediterranicas e de vegetacao boreal
e temperada caducifélia chegar as baixas latitudes ainda
durante o final do Terciario. Os diagramas polinicos
exemplificativos das oscilacoes climaticas plisto-
cénicas sugerem a persisténcia de reliquias de caducif6-
lias temperadas nas regides mais abrigadas e de clima
mais ocednico que se encontravam junto a costa. Estes
refigios agiram como nucleos de expansao ulterior
davegetacao temperada nos periodos interglaciares.

Em termos gerais, a sucessao temporal dos ecossis-
temas zonais durante as oscilacoes climaticas plisto-
cénicas segue um modelo genérico que é conhecido
em pormenor durante o tardiglaciar, ou seja, durante
a Gltima mudanca de condicOes glaciares para as inter-
glaciares atuais. Trata-se de uma sequéncia paleoestrati-
grafica, estabelecida no principio do século XX por Alex
Blytt e Rutger Sernader para turfeiras da Dinamarca
e posteriormente sujeita a reinterpretacoes sucessivas
até a atualidade (Quadro 15). Na Peninsula Ibérica,
as condicoes pleniglaciares de maior frio e secura corres-
ponderam a um dominio de formacdes de tipo tundra
artica ou boreal. Nas cotas mais baixas, em areas mais
continentalizadas e secas, admite-se o predominio
de formacdes estépicas, com predominio de poiceas,
asteracease quenopodiaceas. Nasareas friase secas, mas
sem défice estival de agua, surgiam estepes temperadas,
com arvoredo disperso. As arvores dominantes terao
sido sobretudo Pinus e Juniperus. Com a passagem para
condicdes boreais, esta vegetacao arbérea tera tido uma
expansao mais generalizada, atingindo no Holocénico
a zona circunscrita apenas as montanhas mais altas.
Com o aquecimento gradual e a instalacdo do clima
temperado nos pleni-interglaciares e com precipitacoes
mais elevadas, os bosques de coniferas tendiam a enri-
quecer-se em Corylus sp. e Betula sp. Nas fases de 6timo
climatico, i. e., de maiores precipitacdes, os bosques
temperados de Querci caducifélios (subgénero Quercus:
Quercus robur, Q. pyrenaica, Q. petraea, etc.), Ulmus,
Tilia, Carpinus e Alnus predominavam nos territérios
daPeninsula. A maistardiadasespéciesarbdreas caduci-
folias temperadas tera sido a Fagus sylvatica, que vé o seu
estabelecimento definitivo a partir dos reftigios apenas
durante o Holocénico. No final do Plistocénico e prin-
cipalmente no Holocénico, as flutuacoes dos andares
de vegetacao vao ser o resultado da gradual melhoria
climatica, mas com a presenca de periodos estadiais
curtos (periodos de Dryas, no altimo ciclo glacial), com



retrocesso as condicdes boreais. A vegetacdo pereni-
folia esclerofila mediterrdnica, com origem direta na
floresta pliocénica, tera persistido em reftgios termo-
filos junto a costa, tendo alguma expansao em periodos
interglaciares de clima mediterranico. Outro fator que
desde o tltimo ciclo glaciar passa a ter importancia na
conformacao do coberto vegetal é a atividade humana
de desflorestacao e pastoreio que se faz sentir com maior
intensidade a partir do periodo Atlantico, com a cultura
neolitica (inicio no territério continental portugués em
c.7500cal. B.P).

Na fase final do tltimo ciclo glacial - Wiirm -, desig-
nado tardiglacial weichseliano, verifica-se um aqueci-
mento do clima e aumento gradual das precipitacoes.
Nesta fase, da-se o deslocamento para maiores latitu-
des e altitudes de todos os andares de vegetacao boreal
e temperada estépica, com expansao da vegetacao tem-
perada caducifélia e também a recuperacao da vegeta-
cao mediterranica. Na Europa Ocidental, o retrocesso
dos biomas frios e o aumento da pluviosidade estao
associados a subida em latitude da frente polar atlantica
e, consequentemente, a uma maior exposicao da Europa
Ocidental a faixa de deslocamento O-E das depres-
sOes e frentes atlanticas. A faixa estacionaria de ventos
aliseos de NE, responsavel pela secura e continentali-
dade do clima, vé-se deslocada para maiores latitudes,
deixando de afetara Peninsula Ibérica.

Ao analisarmos mais detalhadamente os periodos
climaticos tardiglaciares e holocénicos, comecamos
no periodo Artico ou de Dryas, mais antigo. Este
correspondente ao pleniglacial weichseliano final
(pleniwiirm final, de algures entre 18 500-17 000 B.P;
Quadro 15), predomina uma tundra de clima frio e seco
de caracter continental com caracteristicas de arrelvado
estépico, pontuado por espécies lenhosas como
a Betula nana e Betula pendula. Elementos caracteristicos
da flora de tundra, como sejam Artemisia, Thalictrum,
Helianthemum, Fumana, Globularia, Draba, Antennaria,
Potentilla, Saxifraga, estdo presentes neste periodo. Esta
vegetacdo mantém-se em mosaico com as coniferas
(Juniperus spp. e Pinus spp.). Durante o Dryas antigo,
antes da instalacao definitiva dos pinhais, a vegetacao
dominante era ainda constituida por gramineas e cipe-
racease tapetes dearbustos, como Salix repens, S. herbacea
ou Rhododendron, Hippophae e Ephedra. Nesta fase, da-se
também um aumento de elementos esteparios xero-
térmicos continentais, como Stipa spp. e Festuca spp.,
nas zonas sul e sudeste da Europa, como ocorre ainda
atualmente nos mosaicos florestais de climas ponticos
e panédnicos. E no interestadial de Allerdd que surgem
os primeiros vestigios significativos de Pinus spp. e Betula
cf. pendula. Durante o interestadial de Aller6d da-se
uma expansao dos bosques boreais de coniferas e dos
bosques de Betula spp., mas ainda com caracteristicas
do mosaico de estepe arborizada. (Apenas mais tarde,

QUADRO 15

Resumo simplificado da evolucdo da vegetacdo na fase final do Plistocénico (Weichlesiano) e Holocénico na Europa ocidental.
Adaptado segundo o modelo bioestratigrafico de Blytt-Sernander (com datagdo *C calibrada para o norte da Europa central: Litt et al. (2001) e Roberts, 2014).
B.P-antes do presente. As datas incertas de inicio de um perfodo estdo indicadas num intervalo entre parénteses.

EPOCA ANOS X103  PERIODOS COMPOSICAO DAVEGETACAO PRINCIPAIS CARACTERISTICAS
(B.P) CLIMATICOS ESTRATIGRAFICAS
(C.F.BLYTT-
SERNANDER)
Holocénico 1.2-Presente  Sub-Atldnticorecente Florestatemperada atlantica. Florestas Aumento de indicadores de povoamento humano
antropizadas: Fagus, Quercus (sub-gen. ede pdlen ndo procedente de arvores (matos e
Quercus), Carpinus, culturas agricolas). diminuicao de Alnus.Aumento
secundario de Pinus.
2.5-1.2 Sub-Atlanticoinferior Floresta temperada atlantica. Dominio de Aumento de Fagus.
Fagus, substituicdo de florestas de Quercus
por Fagus; bosques mistos de Fagus e Quercus;
bosques ripicolas de Alnus.
5.0-25 Sub-Boreal Florestatemperada atlantica. Bosques de Retrocesso de Ulmus. Primeiros indicios de
Quercus robus, Ulmus, Tilia; Alnus ripicola. agricultura (neolitico). Inicio da expansao de Fagus
e Carpinus. Diminuicao de Corylus. Reducdo das
zonas de reflgio de Pinus sylvestris e P. nigra.
7.5-5.0 Atlantico Floresta temperada atlantica. Dominio de Forte diminuicao de Pinus e aumento da floresta
Quercus robus, Ulmus e Tilia. Alnus ripicola. temperada atlantica (Quercus robus).
Restricao forte da drea de Pinus e formacao
de turfeiras altas.
9.0-7.5 Boreal Florestaboreal. Bosques de Corylus e de Aumento de Corylus.
Betula. Enriquecimento dos pinhais com
Corylus.
(11.7a10.3)  Pré-Boreal Florestaboreal. Re-aparicao dos bosquesde  Aumento de Pinus sylvestris e Betula.
-9.0 Betula e Pinus sylvestris.
Plistocénico 129-117 Sub-Artico- Estadial do Faserecente de tundras com arvores Retrocesso de Pinus e Betula.
(Weichlesiano) Dryas Recente. esparsas.
i-Glaci 9-12. ub-Artico - Interestadial urgimento dos bosques de Betula e de Pinus umento de Pinus e Betula.
(Tardi-Glaciar)  139-12.9 Sub-Artico- | dial  Surg dos bosques de Betulae de P A de Pinus e Betul
de Allerod sylvestris.
141-13.9 Sub-Artico - Estadial do Fase inferior de tundras com vestigios de Vestigios de Pinus sylvestris, Juniperus e Betula.
Dryas Antigo. arvores.
14.7-14.1 Sub-Artico-Interestadial  Tundras com coberto esparso de Juniperus, Primeiras aparicGes de Juniperus.
de Bélling Salix repens, Hippophae.
(17a18.5) Artico- Pleniglaciar Tundra/ Gelo. Vegetagao tundral.
-14.7 weichseliano final
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ja durante o Pré-Boreal Final, se da a instalacao defini-
tiva dos bosques de coniferas em extensdes considera-
veis.) Com o cerramento dos pinhais e zimbrais boreais,
avegetacaoestépicadiminuiconsideravelmente, devido
ao seu caracter heliéfilo. Do mesmo modo, os arbustos
heliéfilos que precedem cronologicamente a floresta
borealtendemaescasseareaocuparbiétopos edafoxero-
filos ou acima da linha das arvores em montanhas (e.g.,
Juniperus communis e Salix repens). O estadial do Dryas
recente corresponde a um arrefecimento pontual com
retrocesso da floresta boreal a condicdes tundrais e este-
parias com caracteristicas de mosaico. No periodo
Pré-Boreal, a floresta de coniferas (Pinus sylvestris, P.
uncinata) retoma a sua extensao do Allerdd, ocorrendo
as primeiras aparicdes de folhosas caducifélias, de onde
sedestacam Coryluse Betula. Sobretudo durante o Boreal,
¢ provavel que os pinhais tivessem um caracter misto
com Corylus e Betula. A partir deste periodo,as condicdes
climaticas melhoram de forma mondtona, sem a 0cor-
réncia de estadiais nitidos, dando inicio ao Holocénico
(Pos-Glaciar, c. 11 700 cal. B.P.). A partir deste periodo,
da-se uma diminuicao constante do pélen de herbaceas
eaumento permanente dos pélenes de arvores. Durante
o periodo Atlantico, com o inicio da transgressao flan-
driana do nivel do mar, atenua-se fortemente o caracter
continental da parte ocidental da Europa e inicia-se
o 6timo climatico holocénico, i. e., o periodo durante
o qual se verificaram as maiores precipitacoes.

Durante o periodo Atlantico, verifica-se uma enorme
regressao da area de Pinus spp. (P. sylvestris) e o estabe-
lecimento, a partir dos reftgios costeiros, da vegetacao
caducifélia temperada: Quercus (subgénero Quercus; e.g.,
Q. robur), Tilia, Fraxinus, Acer, Alnus e Ulmus. E contem-
poranea do periodo Atlantico a grande formacao de
turfeirase urzaisatlanticos (classe Calluno-Ulicetea), que,
sob as grandes precipitacdes, vém substituir os pinhais
nos bidtopos de solos mais pobres e oligotréficos.

Este periodo caracteriza-se pela expansao, a partir dos
refugios tardiglaciares, das arvores plano-caducifélias
numa ordem gradual e determinada (v. Quadro 15).
O caso mais paradigmatico é o da faia (Fagus sylvatica),
que a partir dos reftigios no Adriatico, Pirenéus e
Cevenas, e provavelmente nos Carpatos, iniciou a sua
expansao no periodo Atlantico, atingindo aproximada-
mente a area atual apenas no Subatldntico recente (1200
B.P. até a atualidade). A formac3o de bosques mistos
de faia e carvalhos caducifélios é um fendémeno recente,
resultado da imigracao da faia para o seio das massas
florestais de carvalhos.

No que concerne a floresta perenifélia mediterranica,
existem evidéncias paleoecolégicas que permitem
esbocar a histéria da sua expansao péds-glaciar.
A expansao quaternaria do sobreiro da-se sobretudo
durante o mesmo periodo Atlantico (7500 B.P). Desde
oiniciodoHolocénico (Pré-Boreal) que seregistaaconvi-
véncia de Quercus rotundifolia e Q. faginea com pinheiros,

Juniperus e Pistacia. A paisagem de azinhais abertos
com escasso sub-bosque em mosaico com a vegetacao
do tardiglaciar de Juniperus (J. oxycedrus, J. thurifera e J.
communis) ainda é atualmente dominante nas areas
mais continentais da Peninsula Ibérica. A passagem
de habitats xéricos a pluviestacionais com precipitacao
suficiente para albergar séries florestais de angiospér-
micas terd contado normalmente com a passagem por
fases de Pinus e Juniperus (e.g., do Dryas ao Pré-Boreal)
como fenémeno generalizado. Por exemplo, nos habitats
edafoxerdfilos dos calcarios do Sistema Central ibérico,
na depressao do Ebro, serra Nevada e Arco Cantébrico
(Ledo),aindaseencontramreliquiasestabilizadas presu-
mivelmente remontando a estas fases de transicao.

Ahistoriadocobertovegetalapartirdoperiodo Atlantico
(7500 B.P) em diante depende nao apenas de fatores
naturais, mas também da acdo humana. Sobretudo na
bacia do Mediterraneo, a estratégia das populacdes
humanas desde o Neolitico baseou-se no arroteamento
de areas florestais.

As primeiras sociedades agrarias que surgem
no Mediterraneo Oriental, no dealbar do Holocénico,
iniclam uma extensa atividade pastoril e de cultivo
de cereais, assim como uma expansao urbana impor-
tante. Na PeninsulalIbérica, existem evidéncias do efeito
direto das populacdes humanas na paisagem vegetal
desde o Neolitico Médio (5400 a 5000 B.P.) e sobretudo
no NeoliticoTardio. Durantealdade do Bronze e Império
Romano (Holocénico Recente Médio), existe evidéncia
de uma marcada acdo antropogénica na paisagem
vegetal portuguesa. Nasbaixas, assiste-seaumareducao
drastica da area florestal, com um aumento correlativo
dos urzais, tojais e matos de cistaceas, correspondendo
a extensao das etapas de substituicao dos ecossistemas
florestais. Simultaneamente, assiste-se a uma eutrofi-
zacdo por expansao das pastagens baixas, dos pantanos
litorais, resultantes da terrestrializacao dos estudrios
durante a transgressao flandriana do nivel do mar.
A grande expansao da area de culturas arvenses, com
a introducdo de espécies como a oliveira cultivada,
parece ter ocorrido c. 3000 B.P. neste territério. A inter-
vencaoseletiva, possivelmenteatravés do fogo, nasareas
de azinhal e sobreiral terd dado inicio a antropizacao
das areas florestais. As areas destes ecossistemas explo-
radas em regime de montado, i. e., floresta aberta rema-
nescente do bosque esclerofilo cerrado em mosaico com
pastagens naturais, parece terem aumentado substan-
cialmente na Baixa Idade Média, havendo, no entanto,
evidéncia de que as maiores desflorestacdes com fins
agricolas e pastoris terao sido praticamente contempo-
raneas, com inicio no século XIX.



FIGURA 121

Reinos floristicos

de Armen Takhtajan.
[Takhtajan,1986.]
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DIVERSIDADE DA FLORA
TERRESTRE ATUAL

Coautoriade ). Capelo & C. Aguiar

Designa-se por Fitogeografia a ciéncia que tem por
objeto o estudo da distribuiciao espacial das plantas
e também dos ecossistemas e biomas em que as plantas
tém dominancia ecolégica. Na medida em que a maioria
dos ecossistemas é largamente dominado pela biomassa
das plantas, existe uma quase coincidéncia entre
a Biogeografia, que se ocupa de todos os seres vivos,
e a Fitogeografia. A fitogeografia procura sistema-
tizar a superficie terrestre emersa numa hierarquia
de territérios homogéneos do ponto de vista floris-
tico. Os primeiros sistemas de regionalizacao da Terra
em grandes unidades biogeograficas, que traduzem
assim a coeréncia e originalidade biol6gica de grandes
regides, tém origem em naturalistas como Alexander
von Humboldt ou Arthur Wallace. No respeitante
as plantas, as primeiras regionalizacbes biogeogra-
ficas em «reinos florais» tém origem em botanicos do
século XIX como Adolf Engler, Augustin de Candolle,
Schow, Alphonse P. de Candolle, Drude e Diels. Em
1947, o botanico estado-unidense Ronald Good propds
o sistema de reinos, que passou a ser quase universal-
mente adotado: Holartico, Paleotropical, Neotropical,
Capense, Australiano e Antartico. Posteriormente,
Armen Takhtajan, em 1978, e sobretudo na sua obra
de 1986 Floristic Regions of the World e baseando-se em
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Paleotropical

Good, estabeleceu o sistema fitogeografico, de base
estritamente floristica, de referéncia mundial. O reino é
categoria suprema da Biogeografia. Cadareino divide-se
em regides e estas em categorias inferiores (provin-
cias, setores, distritos). (Figura 121; Takhtajan, 1986).
Caracterizam os reinos em familias, subfamilias e tribos
endémicas, e um elevado grau de endemismo ao nivel
de género e espécie.

A diferenciacdo da Terra em reinos floristicos, ou fito-
geograficos, distintos radica na sua histéria geoldgica.
A separacao dos continentes que compunham o super-
continente da Pangeia teve inicio no Jurassico Médio
Superior. A rutura da Pangeia acelerou-se no Cretécico
comaseparaciode Africada Américado Suleamigracio
para norte da Laurasia (grosso modo, o conjunto que dara
origem a Asia, Europa e América do Norte). A diferen-
ciacdo das grandes massas continentais atuais coincidiu
com a emergéncia do grupo coroa das angiospérmicas
(Jurassico Superior). Concomitantemente, o progres-
sivo isolamento geografico, coagido por oceanos,
desertos e montanhas, conduziu a diferenciacao
de grandes territérios floristicamente homogéneos:
os reinos fitogeograficos.
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Ha uma correspondéncia entre os reinos floristicos
e os grandes dominios bioclimaticos do planeta.
O macroclima (ou macrobioclima) é correntemente
usado como pontode partidadadivisao dageobiosfera (a
parte emersa da biosfera) em territérios ecologicamente
homogéneos. O clima,além de determinaradistribuicao
das plantas, tem a vantagem de ser mensuravel e relati-
vamente facil de modelar.

Os biomas sao mosaicos de ecossistemas de elevada
complexidade, que ocupam areas territoriais de grande
dimensdo e que estao, por seu turno, correlacionados
com limites bioclimaticos concretos. Os biomas sao
a categoria hierarquica superior em que se organizam
as biotas terrestres. Uma das classificacoes das grandes
unidades ecolégico-climaticas é a dos zonobiomas
de E. Walter, que é também uma das classificacoes
disponiveis do macrobioclima terrestre mais conhe-
cidas (Figura 122). Deste modo, cada zonobioma é um
conjunto de um ou diversos biomas zonais, i. e., que sao
dominantes nessa area e cuja existéncia é sobretudo
regulada pelo clima. Assim, os biomas sao definidos em
funcao do macroclima, da composicao floristica, da fisio-
nomia do coberto vegetal e das espécies dominantes.

Sao exemplo de tipos de biomas mais conhecidos
a floresta tropical pluvial, a floresta tropical pluviesta-
cional caducifélia, a savana climatica, a floresta escle-
rofila mediterranica, a floresta caducifélia temperada,

M 1-Zonobioma das florestas tropicais pluviais

[ 11-Zonobioma das florestas pluviestacionais caducifélias ou das savanas
tropciais e subtropicais

[ 111-Zonobioma dos desertos e semidesertos quentes

[] 1v-Zonobioma mediterranico

B v-Zonobioma das florestaslaurifélias [das florestas perenifédlias
temperado-quentes|

a taiga, a tundra e os desertos, e ainda alguns deles com
variantes de montanha (v. Breckle, 2002).

Relativamente a fisionomia das plantas dominantes
nos biomas, a ideia-chave é a de que condicoes ambien-
tais similares forcaram a evolucao de tipos de vegetacao
fisionomicamente similares. Este fendmeno decorre da
convergéncia, ou filtragem evolutiva, de espécies com
caracteres adaptativos analogos (e.g,, a catinga no Brasil
e 0s matagais xeréfilos do SW de Africa). Mas, uma vez
que cada reino tem um fundo (pool) floristico préprio,
o mesmo tipo de fisionomia dominante num bioma
pode resultar de flora taxonomicamente muito diversa.
O exemplo classico é o da vegetacdao de euforbiaceas
africanas e a de cactidceas americanas, em que ambas
conformam semidesertos de suculentas. Tal equiva-
léncia pode considerar-se um fenémeno de vicaridncia
de escala continental.

Arelacaodasunidades ecolégicas (biomas) e fitogeogra-
ficas é univoca e coincidente, sendo entdo que as fron-
teiras entre os biomas s3o também fronteiras entre
unidades fitogeograficas de categoria superior, concre-
tamente o reino ou a regido. Na medida em que o clima
foi uma condicionante essencial da histéria evolutiva
das plantas, continua ainda a ser da organizacao atual
dosreinos floristicos e dassubcategorias fitogeograficas.
Apesar dos parametros climaticos (e.g., precipitacao,
temperatura) e perturbacoes (e.g., herbivoria e ignicoes

E vi-Zonobiomanemoral [das florestas caducifélias temperadas]
LT v a) - Zonobioma dos desertos frios

RV b) - Zonobioma dos dos semidesertos fritos

IRV ¢) - Zonobioma da estepe

B vill-Zonobioma boreal [dataiga]

[ 1X-Zonobioma polar [datundra]

FIGURA 122
ZonobiomasdaTerra.
Walter & Breckle
(2002) reconhecem
nove grandes

zonas climaticas
quedesignaram
porzonobiomas
(legendastraduzidas
diretamente do
originalemalemao).
Os zonobiomassao
caracterizados porum
oumais grandes tipos
devegetacdo zonal
categorizados por
muitos autores como
biomas. [Wikimedia
Commons, extraido
de Walter & Breckle
(2002)]



FIGURA 123
Relacoes
filogenéticas entre
0s grupos mais
importantes de
angiospérmicas.
Ostriangulos
assinalamos clados
mais diversos.
[Adaptadode Cole
etal.(2019).]

causadas por relampagos) que controlam a distribuicao
autoecolégica das plantas variarem de forma continua,
os limites de tolerancia, em condicdes de compe-
ticao, sao abruptos e conexos entre largos conjuntos
de espécies. Por isso, nas fronteiras entre biomas, assim
como nas fronteiras entre regides floristicas, verifica-se
um intenso turnover de espécies, de fisionomias, de ecos-
sistemas e de solos. Estas fronteiras refletem as difi-
culdades enfrentadas (a infrequéncia) pelas linhagens
de plantas vasculares para adquirirem caracteristicas
adaptativas e transitarem entre biomas e entre macro-
climas. Por outras palavras, a canalizacdo evolutiva que
condicionou o seu destino ecolégico e biogeografico.
As fronteiras sao, assim, tanto mais nitidas, quanto
maiores as dificuldades da transicao de linhagens
entre biomas.

Uma stmula das caracteristicas dos seis reinos pode ser
aseguinte:

O reino Holartico corresponde as partes extratropicais
dohemisférionorte,i.e.,do Norte de Africa, Asia, Europa
e América do Norte. Tem os biomas correspondentes aos
macroclimas artico, boreal, temperado e mediterranico.
Algumas das familias que tém a maior representacao
neste reino foram herdadas do antigo megacontinente
Laurasia, como as Magnoliaceae, Lauraceae, Ranun-
culaceae, Berberidaceae, Hamamelidaceae, Fagaceae,
Betulaceae, Juglandaceae, Caryophyllaceae, Cheno-
podiaceae, Polygonaceae, Plumbaginaceae, Theaceae,
Salicaceae, Brassicaceae, Ericaceae, Primulaceae,
Malvaceae, Euphorbiaceae, Thymelaeaceae, Rosaceae,
Fabaceae, Cornaceae, Araliaceae, Apiaceae, Rhamna-
ceae, Gentianaceae, Boraginaceae, Scrophulariaceae,
Lamiaceae, Campanulaceae, Asteraceae, Liliaceae,
Iridaceae, Orchidaceae, Juncaceae, Cyperaceae, Poaceae,
Pinaceae, Cupressaceae, Aspleniaceae e Polypodiaceae.

O reino Paleotropical compreende as partes de macro-
climatropical da Africa, Asiae Ocednia (exceto Australia

e NovaZelandia) easuaflorafoiherdada dadomegacon-
tinente de Gonduana e é, em parte, partilhada com a do
reino Neotropical (América do Sul) ao nivel de familia.
Este reino tem 40 familias endémicas, sendo as mais
conhecidas as Nepenthaceae, Musaceae, Pandanaceae
e Flagellariaceae.

O reino Neotropical corresponde as partes tropicais
e temperadas das Américas do Norte, Central e,
com a maior extensdo, do Sul. Algumas das familias
de plantas endémicas mais conhecidas s3o as Marc-
graviaceae, Caryocaraceae, Tetrameristaceae, Tova-
riaceae, Brunelliaceae, Phyllonomaceae, Columellia-
ceae, Goupiaceae, Plocospermataceae, Calyceraceae,
Cannaceae, Thurniaceae e Cyclanthaceae.

O reino Capense corresponde a uma pequena porcao
do extremo sul de Africa com clima mediterrinico
e que é um hotspot de biodiversidade de familias como
as Ericaceae, Proteaceae, Restionaceae e Droseraceae,
e pelo enorme grau de endemismo que apresenta.
O bioma dominante é matagal arbustivo xeromor-
fico e designa-se localmente por fynbos. Algumas
familias endémicas sao as Grubbiaceae, Roridulaceae,
Bruniaceae e Geissolomataceae.

O reino Australiano apresenta a maioria dos macro-
climas da Terra, exceto o artico, e compreende flora
herdada da Terra de Gonduana. Algumas familias mais
representativasnosbiomasaustralianossaoasmirtaceas
(Eucalyptus e Corymbia), proteaceas (Banksia), asfodela-
ceas (Xanthorrea) e fabaceas (e.g., Acacia).

O reino Antartico inclui as areas terrestres a mais
de 40° de latitude Sul, da América do Sul (Patagdnia),
Nova Zelindia e Antartida. As familias endémicas
sao Gomortegaceae, Halophytaceae, Aextoxicaceae e
Misodendraceae.

Gimnospérmica ancestral desconhecida
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EPILOGO

Quantas espécies de plantas vasculares habitam
o planeta Terra? Como se classificam?

Estao descritas ~391 000 espécies de plantas vasculares,
das quais ~369 000 sao plantas com flor (RBG Kew,
2016). Roskovetal. (2019) admitem ca. 246 000 espécies
de plantas com flornum total de~1,3 milhdes de espécies
de organismos.

Todos osanos sao descritas mais de 2000 espécies novas
para a Ciéncia, a maioria provenientes da Australia,
Brasil e China. Os nomes especificos publicados e assi-
nalados pelo IPNI - International Plant Names Index
(v.i.) ultrapassam os 1 065 000. Isto quer dizer que cada
espécie de plantas tem, em média, dois sinénimos.
Correntemente, coexistem trés grandes bases de dados
internacionais de taxonomia de plantas vasculares, cuja
consulta se recomenda vivamente:

- The International Plant Names Index
(IPNT, http://www.ipni.org);

- World Checklist of Selected Plant families (WCSP,
http://apps.kew.org/wcsp/);

- The Plant List (TPL, http://www.theplantlist.org/).

Mais informacao sobre estas bases de dados pode ser
encontradaem RBG Kew (2016).

A Figura 123 faz o ponto da situacao das relacdes filo-
genéticas entre os principais grupos atuais de plantas
com flor, com base em estudos de filogenia molecular
(genes cloroplasticos). A estrutura desta arvore difere
assinalavelmente das relacoes filogenéticas estabele-
cidas por botanicos evolucionistas classicos, como G. L.
Stebbins, A. Takhtajan ou A. Cronquist. Anovidade mais
surpreendente é a pulverizacao das dicotileddéneas s. L.
em varios clados ou ramos evolutivos, com a colocacao
deumsignificativonimero de taxones nabasedaarvore,
entre os quais se destacam pela diversidade em espécies
asmagnoliideas ou ‘angiospérmicas basais’.

A acumulaciao de estudos de filogenética molecular
culminou numa revolucao da taxonomia das plantas
com flor, instituida pelo Angiosperm Phylogeny Group
(APG), um sistema de classificacao de base molecular,
atualmente ja na sua quarta versao (APG 2016).
Os grandes grupos de angiospérmicas definidos pelo
APG IV sao o objeto do volume V desta colecao.

NOTAS

1  Adotamosadefinicdoclassicade vidadeJoyce (1994),seguida
pelaNASA: «Sistema quimico autossustentavel capaz de evolucdo
darwiniana.» («Lifeis aself-sustained chemical system capable of undergoing
Darwinian evolution.»).

2 Maisconcretamente comaolivina,um dos minerais mais abundantes
nouniverso. A hidratacdo daolivina é designada por serpentinizacao.

3 Osorganismos heterotréficos constroemasuabiomassaa partir
de moléculas carbonadas organicas. Os organismos ditos autotréficos
usamo CO, como fonte de carbono. A energiaconsumida nos processos
anabélicos provém da oxidacdo de compostosinorganicos reduzidos
[e.g., hidrogénio molecular, enxofre elementar, ido ferroso (Fe?)
ouidoamédnio (NH,*); quimioautotrofia] ou daluz (fotoautotrofia).

A quimioautotrofia é evolutivamente anterior a fotoautotrofia.

As bactérias metanotréficas (que consomem metano) sao dificeis

de acomodarnadicotomiaheterotrofiavs.autotrofia, porque o metano
podeter uma origemabiogénica (proveniente do magma) ou biogénica
(resultante de processos derespiracdo anaerébicaem que o CO, atua
comorecetor final da cadeiarespiratéria).

Ascorrelagdes entre estes eventos ndo estdo fechadas.

5 Aclorofilaoxidada é um oxidante ainda mais poderoso que o oxigénio,
osuficiente paracapturareletrdes a partir daaguanofotossistemalll.
Valeapenareferir que o complexo de oxidacao daagua, conhecido
pelasiglaWOC (water-oxidizing complex),integrado no fotossistemalll,
éoUnico catalisador da oxidacao daagua conhecidono mundo
biolégico (Fischeretal., 2016). A aquisicao evolutivado WOC pelas
cianobactérias é um dos feitos evolutivos mais extraordinarios da vida.

6  Respiracdoanaerébica-tipoderespiracao celularemque oaceitador
finalnas cadeias de transporte de eletrGes nao é o oxigénio.

As alternativas mais conhecidas-como CO, ouosidesferro

férrico (Fe?*), sulfato (SO,*) enitrato (NO5’) como aceitadores
deeletrées-témum poder oxidante inferior ao oxigénio moleculare,
consequentemente, rendimentos energéticos inferiores arespiragao
aerébica (mas superiores afermentacdo). A evolugdo darespiracdo
anaerobicafoium passo prévio e determinante no desenvolvimento
darespiracao oxigénica. A evolucao darespiracdoanaerébicapode
recuara3,5M.a.(Canfieldetal.,2000).

7  Entende-seporpressao parcialacontribuicio de um dado gas para
apressdototal de umsistemade gases, por exemplo daatmosfera.

A concentracdo mede aquantidade de uma substancianum
determinado volume, medida, por exemplo,em moles porlitroouem
ppm (=mg/litro). A pressdo parcial e a concentracdo sdo proporcionais
emutuamente convertiveis,conhecendo-se a pressao e atemperatura
dosistema. Para efeitos daargumentacao utilizadanotexto,
éindiferente usar-se umaououtra.

8 Ateoriaendossimbiéticafoioriginalmente formuladapelo botanico
russo K. Mereschkowsky (1855-1921),a partir de umaanalogia com
asimbioseliquénicaentre fungos ealgas.

9  Estadescritoapenasmaisumeventode endossimbiose primariade uma
bactériafotossintética,aretencdo de umacianobactérianos eucariotas
ameboides do género Paulinella (Rhizaria, Parfreyetal., 2006).

10 Sintesede ATP (molécularicaemenergiafundamentalno metabolismo
celular) porintermédio do movimento de protdes (H*) através de uma
membranasemipermedvel,comintervencao daenzimaATP sintase.
Nos eucariotas,asintese quimiosmoticade ATP ocorre nas membranas
damitocdndria (respiracdo celular) e dos cloroplastos (fotossintese);
nos procariotas, estes processos tém origem na propriamembrana
celular.

11 Certamente maisdo quecinco,porque as afinidadesfilogenéticas
de muitos eucariotas unicelulares marinhos ndo estao esclarecidas.
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Acrénimo de Stramenopiles, Alveolata e Rhizaria.
Umacorridaasarmas evolutiva (evolutionary arms race) € um confronto
evolutivo entre genes, caracteres ou espécies antagbnicos, que num
feedback positivo desenvolvem adaptacdes e contra-adaptacdes,
comonuma corridaasarmas (um conceito derelacdesinternacionais)
(R.Dawkins cit. Wikipédia, 2015).

Entende-se por grupo coroa (crown group) o conjunto das espécies
atuais mais as suas ascendentes até ao ancestral comum mais

recente (inclusive). O grupo tronco (stemgroup) de um dado taxon
(supraespecifico), por exemplo de umaordem ou de uma familia, inclui
todasasespéciesdesdeaemergénciadogrupoatéaoancestralcomum
das espécies atuais, exclusive. O grupo coroa é monofilético; o grupo
tronco, parafilético. Estes conceitos sao aprofundados no volume .
Otermoalgaé, genericamente,aplicadoatodos os eucariotas com
capacidade fotossintética,com excecdo das plantasterrestres
(Embryopsida). E conveniente evitar designaras cianobactérias por
algasazul-esverdeadas.

Pode-se especular que,seasimbiosetivesse ocorridocomuma
cianobactériamais avancada, os seresfotossintéticos descendentes
seriam, ao contrario das Archaeplastida, autossuficientes emazoto
reduzido.

Glaucéfitos+algas vermelhas + ‘algas verdes’.

Entende-se portaloocorpovegetativodas plantas que nao diferenciam
um eixo polarizado,com caule, folhas (megafilos) eraizes. Ostalos
podem serfilamentosos oulaminares e possuem dreas especializadas
naproducdo de células sexuais. As plantas comtalo dizem-se taléfitos;
op&emaos corméfitos (v.i.).

Algunsautoresadotam um conceito estrito de Streptophyta, excluindo
asplantasterrestres.

Razdopelaqualasplantasterrestres sdotambém designadas por
embriofitos.

O que éecomomediracomplexidade dos ecossistemas é uma
perguntadeinvestigacaofundamental daecologia. Havariostipos

de complexidade medidos de diferentes formas, e. g, complexidade
estrutural (e.g.,nimero de estratos numafloresta), complexidade
composicional (e. g, nimero de espécies), complexidade funcional
(e.g.,nimero de tipos funcionais), complexidade espacial e temporal
(quantificadaem GIS), etc. A complexidade dos ecossistemas é,assim,
uma consequénciadainteracdo deindividuos de diferentes espécies
noambito de umecossistema.

Edwardsetal. (2014) colocam os embriéfitos basais, incluindo,
provavelmente,ancestrais briofiticos, num grupo mal caracterizado
que designam por «criptéfitos» (cryptophytes).

Sdotambém poiquilo-hidricos as bactérias, os fungos,asalgas e os
liquenes.

As gimnospérmicas,numsentido lato,incluem os grupos fésseis,

sdo parafiléticas e devem serescritas entre aspas simples (plicas).
Num sentido estrito, de acrogimnospérmicas (grupos atuais

de gimnospérmicas), sdo monofiléticas e ndolevam plicas.
Osespecialistastendemausar comeste sentido latoonome
riniofitoides (rhyniophytoids) e restringir o conceito de riniéfito.
Designacdo usada por Tayloretal. (2009) para diferenciar
dostraqueidos as primeiras células de transporte de fluido xilémico.
Comaformadetalo.

Licopodidfito é preferivel alicéfito (Iycophyte eminglés). Manteve-se em
todaacolecdoadesignacdolicofito porque € mais usado nabibliografia
internacional do quelicopodiéfito.

Um principio utilizado nos sistemas de agricultura de zonas secas (dry-
farming).
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Supoe-se que os microfilos dos equisetofitos atuais sejam secundarios,
porque alguns equisetdfitos fosseis tém megafilos (e. g., Annularia

e Sphenophyllum) (Figura 70).

Comomesmo significado,eminglés utiliza-se tambéma expressdo
«ferns and fern-allies». E frequente excluir do conceito de feto

os equisetofitos.

Samambaiasem Angolaeno Brasil.

Um pantano éumaformacdoarbéreade solos permanentemente,
ouquase,saturados de dgua;apresencade agualivre ndo é obrigatéria.
Genericamente, usa-se o termo turfa para qualqueracumulacdo
dematériaorganicaemambientes saturados de dgua.

O hiatoentreonuceloeosacoembrionario chama-se camara
arquegonial. Praticamente extinguiu-se nos grupos atuais

de espermatéfitos (Rothwelletal., 2009). Num sentido estrito,

a camara polinica (cdmaramicropilar; pollen chamber) corresponde ao
hiato entre ostegumentos e o nucelo +saco embrionario. A distincdo
entre estes conceitos ndo é claranabibliografia. Porissondosefara
qualquerdistincaoentreeles.

Muitos autores advogam um conceito lato de pinéfito coincidente
como de conifera. Os pinéfitos e os cupressofitos sdo designados na
literaturafilogenética, respetivamente, por clado das coniferas | e clado
das coniferas|l.

Ausente nos grupos mais arcaicos deangiospérmicas. Alguns

fetos e os gnetéfitostém vasoslenhosos. Diferencas anatémicas
sugeremqueasuaorigemsejaindependente dos vasoslenhosos
dasangiospérmicas.

Partealongadadaarmadurabucal de certosinsetos comafuncdo

de chuparou picar.

Insetos com etapasimaturas muito distintas dos individuos adultos, e. g.,
moscas (Diptera),borboletas (Lepidoptera) e abelhas (Hymenoptera).
Umtemadeelevadacomplexidadee, porisso,omitido neste texto.
Antes do presente (before present), bem como «cal.B.P.» anos calibrados

(cal)

Il. HISTORIA EVOLUTIVA DAS PLANTAS TERRESTRES

[y
©
o



REFERENCIAS
INDICE REMISSIVO



REFERENCIAS

+ Abbott,R.; Albach,D.; Ansell,S.; Arntzen,). W.; Baird, S.
J.E. etal., 2013, «Hybridization and speciation», ]. Evol.
Biol.,26:229-46.

+ Academy of Achievement, 2009, Stephen Jay Gould
Interview. https://achievement.org/achiever/stephen-
jay-gould/

+ Adl,S.;Simpson,A.; Farmer,M.; Andersen, R.; Anderson,
O.,etal., 2005, «The new higher level classification of
eukaryotes with emphasis onthe taxonomy of protists»,
J. Eukaryot. Microbiol., 52(5):399-451.

+ Adl,S.;Simpson, A;Lane, C.; Lukes,).;Bass,D.,etal.,
2012,«Therevised classification of eukaryotes»,

J. Eukaryot. Microbiol., 59(5):429-93.

+ Algeo, T;Berner,R.; Maynard,).; Scheckler,S.,1995,
«Late Devonian Oceanic Anoxic Events and Biotic
Crises: “Rooted” inthe Evolution of Vascular Land
Plants?», GSA Today, 5:64-66.

+ Algeo, T.; Marenco, P.; Saltzman, M., 2016, «Co-
-evolution of oceans, climate,and the biosphere during
the “Ordovician Revolution”: A review», Palaeogeogr.
Palaeoclimatol. Palaeoecol.,458:1-11.

+ Allegre, C.,1999, L'écume de la Terre, Paris: Fayard.

- Allen,G.E., 2014, «The History of Evolutionary
Thought»,in The Princeton Guide to Evolution,ed. ). Losos,
pp.10-27,Princeton: Princeton University Press.

+ Allen,).F;Thake, B.; Martin, W.F.,2019, «Nitrogenase
Inhibition Limited Oxygenation of Earth’s Proterozoic
Atmosphere», Trends Plant Sci., 11:1022-31.

- Allen,).R.M.; Huntley, B.; Watts, W.A.,1996,«The
vegetationand climate of northwest Iberia overthelast
14000yr.»,). Quat. Sci., 11:125-47.

+ Alvarez, L.;Alvarez, W.; Asaro, F.; Michel,H.,1980,
«Extraterrestrial cause for the cretaceous-tertiary
extinction», Science (80-.),208(4448):1095-1108.

+ AmborellaGenome P.2013,«The Amborellagenome
andthe evolution of flowering plants», Science,
342(6165):1241089,

+ Amenabar, C.; DiPasquo, M.; Carrizo,H.; Azcuy,
C.,2007, Palynology of the Chigua (Devonian) and
Maliman (Carboniferous) formationsinthe Volcan
Range,SanJuanProvince, Argentina. Part|l. Cavate,
pseudosaccate and cingulizonate spores. Ameghiniana.
44:547-64

+ Anagnostou, E.;John,E. H.; Edgar, K. M_; Foster,G. L.;
Ridgwell, A, etal.,2016,«Changingatmospheric CO?
concentration was the primary driver of early Cenozoic
climate», Nature, 533:380-384.

+ Anderson, ). T.; Nuttle, T.; Saldana Rojas, ). S.;
Pendergast, T.H.; Flecker,A.S.,2011, «Extremely long
distance seed dispersal by anoverfished Amazonian
frugivore», Proc Biol Sci.,, 278(1723):3329-35.

« Anderson,J.; Anderson,H.; Cleal,C.,2007, «Brief history
ofthe gymnosperms», Strelitzia, 20.

+ Anderson,J.; Warny, S.; Askin,R.; Wellner, |.; Bohaty,
S.,etal,, 2011, «Progressive Cenozoic coolingandthe
demise of Antarctica’s last refugium», Proc. Natl. Acad.
Sci.,108(28):11356—60.

+ Antonovics, ].; Bradshaw, A.,1970, «Evolutionin closely

adjacentplant populations VIII. Clinal patternsatamine
boundary», Heredity (Edinb.), 25:349-362.

+ Arendt, ].;Reznick,D.,2008, «Convergence and

parallelismreconsidered: whathave we learned about
the genetics of adaptation?» Trends Ecol. Evol., 23:26-32.

+ Armbruster, W.; Debevec, E.; Wilson,M.,2002,

«Evolution of syncarpyinangiosperms: Theoreticaland
phylogeneticanalyses of the effects of carpel fusion on
offspring quantity and quality», J. Evol. Biol., 15:657-72.

+ Armstrong, H.; Brasier, M., 2005, Microfossils, Malden,

Mass.: Blackwell Pub. 2nd ed.

- Armstrong, J.,2014, How the Earth Turned Green. A Brief

3.8-Billion-Year History of Plants, Chicago: The University
of Chicago Press.

+ Arrhenius,S.,1896,«Onthe Influence of carbonicacidin

theairuponthe temperature of the ground», Philos. Mag.,
41:237-76.

« Arvidson,R.;Mackenzie, F.;Berner,R.,2014, «The

sensitivity of the Phanerozoicinorganic carbon
systemtothe onset of pelagic sedimentation», Aquat.
Geochemistry, 20:343-62.

+ Axelrod,D.l.;Raven,P.H.,1978, «Late Cretaceous and

Tertiary vegetation history of Africa»,in Biogeography and
Ecology of Southern Africa, pp.73-130, Dordrecht: Springer.

+ Baack,E.;Melo,M.C ;Rieseberg,L.H.; Ortiz-Barrientos,

D.,2015,«The origins of reproductiveisolationin
plants», New Phytol.,207:968-984.

+ Bada, )., 2013,«New insightsinto prebiotic chemistry

from Stanley Miller’s spark discharge experiments»,
Chem. Soc. Rev.,42:2186-96.

+ Baer,C.,2014, «Mutation»,in The Princeton Guide to

Evolution,ed.L.J.,pp.315-20, Princeton: Princeton
University Press.

+ Bailey,|.;Hole,G.M.; Foster,G.L.; Wilson, P. A ; Storey,

C.D.,etal,, 2013, «Analternative suggestion for the
Pliocene onset of major northern hemisphere glaciation
basedonthe geochemical provenance of North Atlantic
Oceanice-rafted debris», Quat. Sci. Rev., (75):181-94.

+ Bar-On,Y.M.;Milo,R.,2019,«The globalmass and

average rate of rubisco», Proc. Natl. Acad. Sci. U.S. A.,
116:4738-43.

+ Bar-Yosef,0.,1998, «The Natufian culture inthe levant,

threshold to the origins of agriculture», Evol. Anthropol.,
6:159-77.

+ Bardeen, C.; Garcia,R.; Toon,O.; Conley,A.,2017,«On

transient climate change atthe Cretaceous-Paleogene
boundary due toatmospheric sootinjections», Proc. Natl.
Acad. Sci.

+ Barker,M.; Arrigo,N.; Baniaga, A ;Li,Z.; Levin,D., 2015,

«Ontherelative abundance of autopolyploidsand
allopolyploids», New Phytol.n/a-n/a.

+ Barraclough, T., 2014, «Speciation patterns»,in

The Princeton Guide to Evolution,ed. L.).,pp.496-503,
Princeton: Princeton University Press.

+ Barreda,V.;Palazzesi,L.; Telleria, M ; Olivero, E.; Raine,

J.;Forest,F.,2015, «Early evolution of the angiosperm
clade Asteraceaeinthe Cretaceous of Antarctica», Proc.
Natl. Acad. Sci.

+ Barrett,S.,2013,«Theevolution of plantreproductive

systems: how oftenare transitionsirreversible?» Proc. R.
Soc. B-Biological Sci., 280:1-9.

+ Baskin, C.;Baskin, ]., 2014, Seeds: Ecology, Biogeography,

and Evolution of Dormancy and Germination, San Diego:
Academic Press.

+ Baskin,J.; Baskin, C.; Xiaojie, L.,2000, «Taxonomy,

anatomyand evolution of physicaldormancyin seeds»,
Plant Species Biol.,15:139-52.

+ Bateman,R.; DiMichele, W.,1994, «Heterospory: The

mostiterative key innovationinthe evolutionary history
ofthe plant kingdom» Biol. Rev. Camb. Philos. Soc.,69:345-
417.

+ Bateman,R.M., 2020, «Huntingthe Snark: The flawed

searchfor mythical Jurassicangiosperms» J. Exp. Bot.,
71:22-35.

+ Bateman,R.M.; Hilton,].; Rudall,P.}., 2011, «Spatial

separationand developmental divergence of maleand
femalereproductive unitsin gymnosperms,andtheir
relevancetothe origin of the angiosperm flower»,in
Flowers onthe Tree of Life, eds. L. Wanntorp, L. P.R. de
Craene, pp.8-48, Cambridge: Cambridge University
Press.

+ Becker,B.,2013,«Snowball earthandthe split of

Streptophytaand Chlorophyta», Trends Plant Sci.,
18:180-83.

+ Beerling, D.,2005, «Leaf evolution: gases, genesand

geochemistry», Ann. Bot.,96(3):345-52.

+ Beerling, D.,2007, The Emerald Planet: How Plants Changed

Earth’s History, New York: Oxford University Press.

+ Beerling, D.; Fleming,A.,2007,«Zimmermann’s telome

theory of megaphyllleaf evolution:amolecularand
cellular critique», Curr. Opin. Plant Biol., 10(1):4-12.

+ Bell,C; Soltis, D; Soltis, P.,2010, «The age and

diversification of the angiosperms re-revisited», Am. J.
Bot.,97(8):1296-1303.

« Bell, T.; Darwin, C.; Owen, R.; Waterhouse, G.; Gould,

J.,etal., 1839, The Zoology of the Voyage of H.M.S. Beagle,
under the Command of Captain Fitzroy, R.N., during the Years
1832t01836, Published withthe Approval of the Lords
Commissioners of Her Majesty’s Treasury. London:
Published by Smith, Elderand Co.

- Bennici,A.,2008, «Originand early evolution of land

plants: Problemsand considerations» Commun Integr Biol.,
1(2):212—18.

+ Berendse, F.; Scheffer,M.,2009, «The angiosperm

radiation revisited,an ecological explanation for

Darwin’s
865-72.

abominable mystery”», Ecol. Lett., 12(9):

+ Berner,R.,1999,«A newlookatthelong-termcarbon

cycle», GSA Today, 9:1-6.

+ Berry,C.; Fairon-Demaret, M., 2001, «The Middle

Devonianflorarevisited»,in Plants Invade the Land:
Evolutionary and Environmental Perspectives, eds. P. Gensel
and D. Edwards, pp.120-39, New York: Columbia
University Press.

182



183

+ Blamey,N.;Brand, U.; Parnell,].; Spear,N.; Lécuyer,

C.,etal,, 2016, «Paradigm shiftin determining
Neoproterozoic atmospheric oxygen», Geology.
44:651-654.

+ Blondel,).; Aronson, )., 1999, Biology and Wildlife of the

Mediterranean Region, Oxford: Oxford University Press.

+ Blonder,B.;Royer, D.L.;Johnson, K.R.; Miller, |.; Enquist,

B.J.,2014, «Plant Ecological Strategies Shift Across
the Cretaceous-Paleogene Boundary», PLoS Biol.,
12(9):1001949

« Bonacorsi,N.K.;Gensel,P.G.; Hueber, F. M.; Wellman, C.

H.; Leslie, A.B.,2020, «A novel reproductive strategy in
an Early Devonian plant.» Curr Biol., 30(9):R388-R389.

+ Bond, W.|.; Midgley,).]., 1995, «Kill Thy Neighbor

-anIndividualistic Argument for the Evolution of
Flammability», Oikos, 73(1):79-85.

+ Bond,W.J.,2015,«Firesinthe Cenozoic: A late flowering

of flammable ecosystems», Front. Plant Sci., 5:749

+ Borges,L.;Bruneau, A ; Cardoso, D.; Crisp, M.; Delgado-

-Salinas, A, etal.,, 2013, «Towards anew classification
system forlegumes: Progressreport fromthe 6th
International Legume Conference», South African . Bot.,
89:3-9.

+ Bowe,L.M.; Coat, G.; DePamphilis,C.W.,2000,

«Phylogeny of seed plants based onallthree genomic
compartments: Extant gymnosperms are monophyletic
and Gnetales’ closestrelatives are conifers», Proc. Natl.
Acad. Sci.U.S.A.,97:4092-97.

+ Bower,F.,1908, The Origin of a Land Flora: A Theory Based on

the Facts of Alternation, London: Macmillan.

+ Bowes,G.;Ogren, W.; Hageman,R.,1971,

«Phosphoglycolate production catalyzed by ribulose
diphosphate carboxylase», Biochem. Biophys. Res. Commun,
45:716-22.

+ Bowler,P.).,1996, Charles Darwin: The Man and His Influence,

Cambridge, England; New York, USA: Cambridge
University Press.

+ Boyce, C.,2008,«How green was Cooksonia? The

importance of sizeinunderstanding the early evolution
of physiologyinthe vascular plantlineage», Paleobiology,
34:179-94.

+ Boyce,C.K.;Brodribb, T.).; Feild, T.S.; Zwieniecki,

M.A., 2009, «Angiosperm leaf vein evolution was
physiologicallyand environmentally transformative»,
Proc Biol Sci., 276(1663):1771-76.

+ Boyce,C.;Cody, G.; Fogel, M ; Hazen, R ; Alexander,

C.;Knoll,A.,2003,«Chemical evidence for cell wall
lignificationandthe evolution of tracheidsinearly
Devonian plants», Int. . Plant Sci., 164:691-702.

+ Boyce, C.; DiMichele, W.,2016, «Arborescent

lycopsid productivity and lifespan: Constraining the
possibilities», Rev. Palaeobot. Palynol., 227:97-110.

- Boyce,C.;Lee,).-E., 2017, «Plantevolution and climate

over geologicaltimescales», Annu. Rev. Earth Planet. Sci.,
45:61-87.

+ Brauchler,C.; Meimberg, H.; Heubl, G.,2004,

«Molecular phylogeny of the genera Digitalis L.
andlsoplexis (Lindley) Loudon (Veronicaceae) based
onITS-andtrnL-F sequences», Plant Syst. Evol.,
248(1-4):111-28.

+ Breckle,S.,2002, Walter’s Vegetation of the Earth: The

Ecological Systems of the Geo-Biosphere, Berlin; New York:
Springer,4th,compl. ed.

+ Brenner, G.); Bickoff,1.S.,1992, «Palynology and the age

ofthe Lower Cretaceous basal Kurnub Group fromthe
coastal plaintothe northern Negev of Israel», Palynology,
16:137-85.

- Brocks,J.J.;Jarrett,A.J. M ; Sirantoine, E.; Hallmann,

C.;Hoshino, Y.; Liyanage, T.,2017,«Therise of algaein
Cryogenian oceans andthe emergence of animals»,
Nature, 548:578-581.

+ Brown,A.H.,2010,«Variationunder domesticationin

plants: 1859 andtoday», Philos. Trans. R. Soc. L. B Biol. Sci.,
365(1552):2523-30.

+ Brown, C.;Burslem, D;lllian,}.; Bao, L.; Brockelman,

W.,etal.,, 2013, «Multispecies coexistence of trees
intropicalforests: spatial signals of topographic

niche differentiationincrease with environmental
heterogeneity», Proc. R. Soc. London B Biol. Sci., 280(1764):
20130502

+ Brown,J.,2014,«Whyare there somany speciesinthe

tropics?», ). Biogeogr.,41:8-22.

+ Brown,S.;Scott, A.; Glasspool, |.; Collinson,M., 2012,

«Cretaceous wildfires and theirimpactonthe Earth
system», Cretac. Res.,36:162-90.

- Bryan,S.;Ernst,R.;Ernest,R.,2008, «Revised definition

of Large Igneous Provinces (LIPs)», Earth-Science Rev.,
86:175-202.

- Bryant,).;Hughes,S.,2011, «Vicia»,in Wild Crop Relatives:

Genomic and Breeding Resources, ed. C. Kole, pp.273-89,
Berlin Heidelberg: Springer-Verlag.

*+ Buchmann,S.,1983, «Buzz pollinationinangiosperms»,

in Handbook of Experimental Pollination Biology, eds. C.E.
JonesandR.].Little,pp.73-113,New York: Scientificand
Academic Editions.

+ Burgess,S.;Bowring,S.,2015, «High-precision

geochronology confirms voluminous magmatism
before,during,and after Earth’s most severe extinction»,
Sci. Adv., 1:1-14.

+ Burgess,S.;Bowringa,S.; Shen,S.,2014, «High-precision

timeline for Earth’s most severe extinction», Proc. Natl.
Acad. Sci. USA,111:3316-3321.

- Butterfield,N.]., 2000, «<Bangiomorpha pubescens

n.gen.,n.sp.:implications for the evolution of

sex, multicellularity,and the Mesoproterozoic/
Neoproterozoic radiation of eukaryotes», Paleobiology,
26(3):386-404.

- Canfield,D.E.,2000,«The Archean Sulfur Cycle and the

Early History of Atmospheric Oxygen», Science (80-.),
288(5466):658-61.

-+ Cantino,P.; Doyle, J.; Graham,S.;Judd, W.; Olmstead,R.,

etal., 2007, «Towards aphylogenetic nomenclature of
Tracheophytax, Taxon, 56(3):822-46.

+ Cardinal,S.;Danforth,B.,2013, «Bees diversifiedinthe

age of eudicots», Proc. Biol. Sci., 280(1755):20122686.

+ Cardona-Correa, C.; Piotrowski, M.; Knack, J.; Kodner,

R.; Geary,D.;Graham,L.,2016, «Peat Moss-Like
Vegetative Remains from Ordovician Carbonates», Int. J.
Plant Sci., 177(6):523-38.

+ Cardona, T., 2016, «Origin of Bacteriochlorophylland

the Early Diversification of Photosynthesis», PLoS One,
11:e0151250.

+ Carlson,A., 2010, «What Caused the Younger Dryas

Cold Event?» Geology, 38(4):383-84.

+ Carmichael,).S.; Friedman, W.E.,1995,«Double

Fertilizationin Gnetum gnemon: The Relationship
betweenthe Cell Cycle and Sexual Reproduction», Plant
Cell, 7(12):1975-88.

- Carter, Jr.,C.W.; Wolfenden,R.,2015, «tRNA acceptor

stemandanticodon basesformindependent codes
relatedto proteinfolding», Proc. Natl. Acad. Sci. U.S. A.,
112(24):7489-94.

+ Caruso, ). A,; Tomescu,A.M.F., 2012, «Microconchid

encrusters colonizingland plants:the earliest North
Americanrecordfromthe Early Devonian of Wyoming,
USA», Lethaia, 45(4):490-94.

+ Cascales-Mifana, B., 2016, «Apparent changesin

the Ordovician—Mississippian plant diversity», Rev.
Palaeobot. Palynol., 227:19-27.

+ Caves,).;Moragne, D,; Ibarra, D.; Bayshashov,B.; Gao, Y.,

etal.,,2016,«The Neogene de-greening of Central Asia»,
Geology.44(11)887-890.

- Chakraborty,R.; Kimmel,M.,2001, «Bottleneck Effect»,

in Encyclopedia of Genetics, pp. 233-35.

+ Charles-Dominique, T.; Davies, T.J.; Hempson, G.P.;

Bezeng,B.S.;Daru,B.H. etal,2016,«Spiny plants,
mammal browsers,andthe origin of African savannas»,
Proc. Natl. Acad. Sci.U.S.A.,113:E5572-79.

+ Chase,Mark W.,Douglas E. Soltis, Richard G. Olmstead,

David Morgan, Donald H. Les, Brent D. Mishler, Melvin
R.Duvall,etal.1993. “Phylogenetics of Seed Plants: An
Analysis of Nucleotide Sequences fromthe Plastid Gene
RbcL.” Annals of the Missouri Botanical Garden 80:528-80.

+ Chase,M.W.;Reveal,].L.,2009,«A phylogenetic

classification of the land plantstoaccompany APG I11»,
Bot.). Linn. Soc.,161(2):122-27.

+ Chase,M.W.,M. .M. Christenhusz, M. F.Fay,]. W.

Byng, W.S.Judd, D.E.Soltis, D.). Mabberley, etal.
2016.“An Update of the Angiosperm Phylogeny Group
Classificationforthe Orders and Families of Flowering
Plants: APG IV.” Botanical Journal of the Linnean Society
181:1-20.

+ Chater,C.C.C,; Caine,R.S.;Fleming, A.).; Gray,

J.E.,2017,«Origins and Evolution of Stomatal
Development», Plant Physiol.,174:624-38.

+ Chen,S.C.;Cannon,C.H.;Kua,C.S; Liy,).).; Galbraith,

D.W.,2014,«Genomesize variationinthe Fagaceae
anditsimplications for trees», Tree Genet. Genomes,
10(4):977-88.

+ Cheng,S.; Xian, W.; Fu,Y.; Marin, B.; Keller, )., etal.,2019,

«Genomes of Subaerial Zygnematophyceae Provide
Insights into Land Plant Evolution», Cell, 179(5):
1057-1067.e14.

+ Christenhusz, M. . M.; Reveal, ). L.; Farjon, A ;

Gardner, M. F.; Mill,R.R.;Chase, M. W.,2011,«A
new classificationandlinear sequence of extant
gymnosperms», Phytotaxa, 19:55-70.

+ Christenhusz,M.J.M.; Zhang, X. C_; Schneider,H.,2011,

«Alinearsequence of extant familiesand genera of
lycophytes andferns», Phytotaxa, 19:7-54.

+ Christenhusz, M, M Fay,and M W Chase. 2018. Plants of

the World: An lllustrated Encyclopedia of Vascular Plant Families.
Chicago: Richmond & Chicago University Press.

+ Chumakov,N.,2002, «One-way and quasi-periodic

climate changes: Geologic evidence», Russ. J. Earth Sci.,
4:277-99.

+ Ciais, P.;Soussana, |. F.; Vuichard, N.; Luyssaert, S.; Don,

A. etal,2010,«The greenhouse gas balance of European
grasslands», Biogeosciences Discuss, 7:5997-6050.

+ Citerne,H.;Jabbour, F.;Nadot,S.; Damerval,C.,2010,

«Theevolution of floral symmetry»,in Advances in
Botanical Research,vol.54,eds. K. Jean-Claudeand D.
Michel, pp.85-137, Academic Press.

+ Clark,G.,2007,A Farewell to Alms : A Brief Economic History

of the World, Princeton: Princeton University Press.

+ Clarke, ). T.; Warnock,R.C.;Donoghue,P.C.,2011,

«Establishingatime-scale for plantevolution», New
Phytol.,192(1):266-301.

+ Cleal,C.; Thomas,B.,2005, «Palaeozoic tropical

rainforestsandtheir effect on global climates:is the past
the key to the present?», Geobiology, 3(1):13-31.

+ Cleal,C.;Thomas,B.,2009, An Introduction to Plant Fossils,

Cambridge, UK; New York: Cambridge University Press.



+ Cleal,C.].; Cascales-Mifana, B.,2014,«Composition
and dynamics of the great Phanerozoic evolutionary
floras», Lethaia, 47:469-84.

+ Cohen,K.M.;Finney,S.C.; Gibbard,P.L.; Fan,}.-X.,2013,
«The|CS International chronostratigraphic Chart»,
Episodes, 3:199-204.

+ Coiro,M.;Doyle, ). A;Hilton,).,2019,«How deepis the
conflictbetween molecularandfossilevidence onthe
age ofangiosperms?», New Phytol.,223:83-99.

+ Cole, T.C.H.; Hilger,H.H.; Stevens,P., 2019,
«Angiosperm phylogeny poster (APP) - Flowering plant
systematics, 2019», Peer| Prepr.,2320v6.

+ Conte,G.L.;Arnegard, M. E; Peichel,C.L.;Schluter,
D.,2012,«The probability of genetic parallelismand
convergencein natural populations», Proc. R. Soc. B Biol.
Sci., 279:5039-47.

« Conway, S.,2013,«Beyond pine cones:anintroduction
togymnosperms», Arnoldia, 70:2-14.

- Cope, T.;Gray, A.; Ashton, P.; Tebbs, M., 2009, Grasses
of the British Isles (BSBI Handbooks), London: Botanical
Society of the British Isles.

+ Cornwell, W.; Cornelissen,).; Amatangelo, K.; Dorrepaal,
E.;Eviner,V. etal,2008,«Plantspecies traitsare the
predominant controlonlitter decompositionrates
within biomes worldwide, Ecol. Lett.,11(10):1065-71.
+ Cortona,AD.;Jackson, C.J.;Bucchini,F.; VanBel,M;
D’hondt,S.,etal., 2020, «Neoproterozoic originand
multiple transitions to macroscopic growthin green
seaweeds», Proc. Natl. Acad. Sci. U.S.A.,117:2551-59.

- Costa,J., 2013, «Hamiltonianinclusive fitness: afitter
fitness concept», Biol. Lett.,9(6): 20130335.

+ Costa,].T., 2009, «The Darwinian Revelation: Tracing
the Originand Evolution of an Idea», Bioscience,
59:886-94.

+ Courtillot, V.; Jaupart, C.; Manighetti, |.; Tapponnier, P.;
Besse, )., 1999,«On causallinks between flood basalts
and continental breakup», Earth Planet. Sci. Lett.,
166(3-4):177-95.

- Coyne,J., 2010, Why Evolution Is True, Oxford; New York:
Oxford University Press.

+ Crampton,].S.;Meyers,S.R.;Cooper,R. A.; Sadler, P.
M.; Foote, M.; Harte, D.,2018, «Pacing of paleozoic
macroevolutionary rates by milankovitch grand cycles»,
Proc. Natl. Acad. Sci. U.S. A.,115:5686-91.

- Crandall-Stotler, B.; Bartholomew-Began,S.,2007,
«Morphology of mosses (Phylum Bryophyta)»,in Flora of
North America North of Mexico, vol. 27, pp. 3-13, New York
& Oxford: Floraof North America Editorial Committee.
+ Crane,P.,1985,«Phylogenetic analysis of seed plants
andthe origin of angiosperms», Ann. Missouri Bot. Gard.,
72:716-93.

- Crepet,W.,1984, «Advanced (constant) insect
pollination mechanisms: pattern of evolutionand
implications vis-a-vis angiosperm diversity», Ann.
MissouriBot. Gard., 71:607-30.

+ Crepet, W.,2008, «The Fossil Record of Angiosperms:
Requiem or Renaissance?», Ann. MissouriBot. Gard.,
95(1):3-33.

+ Crepet, W.;Niklas,K.,2009, «Darwin’s second
“abominable mystery”: Why are there so many
angiosperm species?», Am. |. Bot.,96(1):366-81.

+ Crepet, W.; Stevenson, D.,2010, «The bennettitales
(cycadeoidales): A preliminary perspective on this
arguably enigmatic group», in Plants in Mesozoic Time:
Morphological Innovations, Phylogeny, Ecosystems,ed. C, Gee,
pp.215-44,Bloomington: Indiana University Press.

+ Crepet, W.L.; Friis,E. M., 1987,«The evolution of insect

pollinationinangiosperms»,in The Origins of Angiosperms
and Their Biological Consequences, eds. E. M. Friis, G. W.
ChalonerandP.R.Crane, pp.181-201, Cambridge:
Cambridge University Press.

+ Crifo,C.; Currano, E. D.; Baresch, A.; Jaramillo, C.,

2014, «Variations inangiosperm leaf vein density
haveimplications forinterpreting life formin the fossil
record», Geology.

+ Crisci,)., 1982, «Parsimonyin evolutionary theory: Law

ormethodological prescription?»,]. Theor. Biol.,97:35-41.

+ Crisp, M.; Arroyo, M.; Cook, L.; Gandolfo, M.; Jordan,

G.,etal,, 2009, «Phylogenetic biome conservatismona
globalscale», Nature,458(7239):754-56.

+ Culotta, E., 2009, «Origins. Onthe origin of religion»,

Science,326(5954):784-87.

+ Dagan, T.;Roettger,M.; Stucken, K.; Landan, G.;

Koch,R., etal.,, 2013, «Genomes of Stigonematalean
Cyanobacteria (subsection V) and the evolution of
oxygenic photosynthesis from prokaryotes to plastids»,
Genome Biol. Evol.,5:31-44.

+ Dambska, I.,1964, Charophyta - Ramienice,vol.13,

Warszawa: Polska Akademia Nauk, Instytut Botaniki.

- Dantas, M.; DaSilva,M., 2013, «O género Senna Mill.

(Leguminosae, Caesalpinioideae, Cassieae) no Parque
EstadualdaSerraDourada, GO, Brasil», Hoehnea,
40:99-113.

+ Darwin, C.,1859, Onthe Origin of Species by Means of Natural

Selection, London:J. Murray.

+ Darwin, C.,1868, The Variation of Animals and Plants under

Domestication, London:John Murray.

+ Davies,M.;Snaydon,R.,1976,«Rapid population

differentiationinamosaic environment Ill. Measures of
selection pressures», Heredity (Edinb.), 36:59-66.

« Dawkins,R.,1986, The Blind Watchmaker, New York: W. W.

Norton & Company.

+ Dawkins,R.,2009, The Greatest Show on Earth: The Evidence

for Evolution, New York: Free Press.

+ Dayrat,B., 2005, «Towards integrative taxonomy», Biol.

J. Linn. Soc.,85(3):407-15.

- De Queiroz,K.,2005,«Ernst Mayrand the modern

conceptof species», Proc. Natl. Acad. Sci., 102 (suppl
1):6600-6607.

+ De Queiroz,K.,2007,«Species conceptsand species

delimitation», Syst. Biol., 56(6):879-86.

- DeSchepper,S.; Gibbard, P.; Salzmann, U.; Ehlers, |,

2014, «A global synthesis of the marine and terrestrial
evidenceforglaciationduringthe Pliocene Epoch»,
Earth-Science Rev.,135:83-102.

+ DeSousa,F.;Foster,P.G.; Donoghue, P.C.).; Schneider,

H.; Cox,C.]., 2019, «Nuclear protein phylogenies
supportthe monophyly of the three bryophyte groups
(Bryophyta Schimp.)», New Phytol., 222:565-75.

+ DeVleeschouwer, D.;DaSilva,A.C;Sinnesael, M ;

Chen,D.;Day,).E. etal., 2017, «Timing and pacing of
the Late Devonian mass extinction eventregulated by
eccentricity and obliquity», Nat. Commun., 8:2268.

+ DeVos,].;Joppa,L.N.; Gittleman,).L.; Stephens,P.R;

Pimm,S.L.,2014, «Estimatingthe Normal Background
Rate of Species Extinction», Conserv. Biol., 29:452-462.

+ Debortoli,N.; Li, X.; Eyres, |.; Fontaneto, D.; Hespeels, B.,

etal., 2016, «Genetic exchange amongbdelloid rotifers
ismorelikely due to horizontal gene transfer thanto
meiotic sex», Curr. Biol., 26 (6):723-32.

+ Deconto,R.,2009,«Plate tectonics and climate

change»,in Encyclopedia of Paleoclimatology and Ancient
Environments,ed. V. Gornitz, pp.1-15, Netherlands:
Springer.

+ Delph.L.;Havens,K., 1998, «Pollen competitionin

flowering plants»,in Sperm Competition and Sexual Selection,
eds.T.R.Birkheadand A.P. Mgller,pp.150-73, London:
Academic Press.

+ Denison,R.,2012, Darwinian Agriculture: How

Understanding Evolution Can Improve Agriculture, Princeton,
N.J.: Princeton University Press.

« Dias,R.;Ribeiro,A.,2013.,«O Variscodo Sector Norte

de Portugal»,in Geologia de Portugal, vol.1,eds. R. Dias, A.
Aradjo, P. Terrinha, J. Kullberg, Lisboa: Escolar Editora.

+ Dias,R.,2019, Da Dindamica Global aos Processos Geoldgicos,

Estremoz: Centro CiénciaVivade Estremoz.

- Diaz Gonzélez, T.;Fernindez-Carvajal, Alvarez M ;

Fernandez Prieto,).,2004, Curso de Botdnica, Gijon:
Ediciones Treaa-Ciencia.

+ Donoghue, M., 2005, «Keyinnovations,convergence,

andsuccess:macroevolutionary lessons from plant
phylogeny», Paleobiology, 31:77-93.

- Donoghue, P; Antcliffe, ., 2010, «Early life: Origins of

multicellularity», Nature, 466(7302):41-42.

+ Doyle,].,2013, «Phylogenetic Analysesand

Morphological Innovationsin Land Plants»,in

The Evolution of Plant Form,eds. B. Ambrose and M.
Purugganan, pp.1-50, Chichester:John Wiley & Sons,
Ltd.

+ Doyle,].A.,2017,«Phylogenetic Analysesand

Morphological Innovationsin Land Plants», Annu. Plant
Rev.,online, 45:1-50.

+ Dressler,R.,2005,«How many orchid species?»,

Selbyana, 26:155-58.

+ Duckett,]. G ;Ligrone,R.;Renzaglia, K.S.; Pressel,S.,

2014, «Peggedand smoothrhizoidsin complexthalloid
liverworts (Marchantiopsida): Structure, functionand
evolution», Bot. J. Linn. Soc.,174:68-92.

+ Dupont-Nivet, G.; Krijgsman, W.; Langereis, C. G ;

Abels,H. A ;Dai,S.; Fang, X.,2007, «Tibetan plateau
aridification linkedto global coolingat the Eocene-
Oligocenetransition», Nature,445:635-638.

» Edwards, D.,2000, «Therole of Mid-Palaeozoic

mesofossilsinthe detection of early bryophytes», Philos.
Trans. R. Soc. L. B Biol. Sci., 355(1398):733-55.

« Edwards, D.; Davies,K.L.; Axe, L., 1992, «A Vascular

Conducting Strandinthe Early Land Plant Cooksonia»,
Nature,357(6380):683-85.

+ Edwards, D.; Kenrick, P.,2015. «The early evolution of

land plants, from fossils to genomics:acommentary
onlang(1937)"Onthe plant-remains fromthe
Downtonian of England and Wales"», Philos. Trans. R. Soc.
B Biol. Sci.370(1666):

+ Edwards, D.; Morris, . L.; Richardson, ). B.; Kenrick, P.,

2014, «Cryptosporesand cryptophytes reveal hidden
diversityin early landfloras», New Phytol.,202(1):50-78.

+ Edwards, D.; Cherns, L.;Raven,].A.,2015,«Could

land-based early photosynthesizingecosystems have
bioengineeredthe planetin mid-Palaeozoic times?»,
Palaeontology, 58(5):803-37.

+ Edwards, E.; Osborne, C.; Stromberg, C.; Smith,S.;

Bond, W.,etal., 2010, «The origins of C4 grasslands:
integrating evolutionary and ecosystem science»,
Science, 328(5978):587-91.

+ Edwards, E.; Smith,S.,2010, «<Phylogenetic analyses

revealthe shady history of C-4 grasses», Proc. Natl. Acad.
Sci.U.S.A,,107(6):2532-37.

+ Ehleringer,].;Cerling, T.,2002,«C3and C4

photosynthesis», in Encyclopedia of Global Environmental
Change,vol.2,ed.R.E.Munn, pp.186-90, Chichester;
New York: Wiley.

184



185

+ ElAlbani, A ;Bengtson,S.; Canfield, D.E.; Riboulleau, A ;

RollionBard, C.,etal., 2014, «The 2.1 gaold francevillian
biota: biogenicity,taphonomy and biodiversity», PLoS
One,9(6):€99438.

« Elbert, W.; Weber, B.; Burrows, S.; Steinkamp, J.; Budel,

B.,etal., 2012, «Contribution of cryptogamic covers to
the global cycles of carbon and nitrogen», Nat. Geosci.,
5(7):459-62.

« Eme,L.;Sharpe,S.C.;Brown, M. W.; Roger,A.]., 2014,

«Onthe Age of Eukaryotes: Evaluating Evidence from
Fossilsand Molecular Clocks», Cold Spring Harb. Perspect.
Biol.,6:a016139.

+ Endler)A.1986. Natural Selectionin the Wild. Princeton:

Princeton University Press.

+ Endress,P.K.; Doyle, ). A., 2009, «Reconstructing

theancestralangiosperm flowerandits initial
specializations», Am. J. Bot.,96(1):22-66.

+ Endress, P.K., 2011, «Evolutionary diversification of the

flowersinangiosperms», Am. J. Bot., 98(3):370-96.

+ Endress,P.K.,1982,«Syncarpy and alternative modes

of escaping disadvantages of apocarpyin primitive
angiosperms», Taxon, 31:48-52.

+ Engler,A., 1911, «Das Pflanzenreich», Regni Vegetabilis

Conspectus, vol.101, Leipzig: W. Engelmann.

+ Eriksson, O; Friis,E.M_; Pedersen,K.R.; Crane, P.

R.,2000, «Seed Size and Dispersal Systems of Early
Cretaceous Angiosperms from Famalicao, Portugal, Int.
J. Plant Sci., 161(2):319-29.

+ Erwin,D.,2008,«Macroevolution of ecosystem

engineering, niche constructionand diversity», Trends
Ecol. Evol.,23:304-10.

+ Estep, M.C.;McKain,M.R ;Diaz,D.V.;Zhong,|.S;

Hodge, ). G., etal., 2014, «Allopolyploidy, diversification,
andthe Miocene grassland expansion», Proc. Natl. Acad.
Sci. U. S‘A‘,lll(42)115149-54.

* Evans,K.; Warren, P.; Gaston, K., 2005, «Species—energy

relationships atthe macroecological scale:areview of
the mechanisms», Biol. Rev. Camb. Philos. Soc.,80:1-25.

+ Ezard, T.;Aze, T.;Pearson,P.;Purvis,A., 2011, «Interplay

Between Changing Climate and Species’ Ecology Drives
Macroevolutionary Dynamics», Science, 332(6027):349-
-51.

+ Faegri,K.; Vander Pijl, L., 1979, The Principles of Pollination

Ecology, Oxford; New York: Pergamon Press. 3.*edicao
revista.

- Fahn,A., 1988, «Secretorytissuesinvascular plants»,

New Phytol.,108:229-57.

+ Fairbanks,D.).; Abbott,S.,2016, «Darwin’sinfluence on

Mendel: Evidence fromanew translation of Mendel’s
paper», Genetics,204:401-5.

- Falcon-Lang,H.; Lucas,S.; Kerp,H.; Krainer, K;

Montanez, |.,etal., 2015, «Early Permian (Asselian)
vegetationfromaseasonally dry coastin western
equatorial Pangea: Paleoecology andevolutionary
significance», Palaeogeogr. Palaeoclimatol. Palaeoecol.,
433:158-73.

+ Falcon-Lang, H.; Mages, V.; Collinson, M., 2016,

«Theoldest Pinus andits preservation by fire», Geology,
44:303-306.

+ Faria,R.;Navarro,A.,2010,«Chromosomalspeciation

revisited: Rearranging theory with pieces of evidence»,
Trends Ecol. Evol., 25:660-69.

- Feild,T;;Arens,N.; Doyle, ].; Dawson, T.; Donoghue,

M.,2004, «Darkand disturbed:anewimage of early
angiosperm ecology», Paleobiology, 30(1):82-107.

+ Feild, T.;Brodribb, T.; Iglesias, A.; Chatelet, D.; Baresch,

A etal., 2011, «Fossilevidence for Cretaceous
escalationinangiosperm leaf vein evolution», Proc. Natl.
Acad. Sci., 108(20):8363-66‘

- Field,K.; Pressel,S.; Duckett, ].; Rimington, W.;

Bidartondo, M., 2015, «Symbiotic options for the
conquestofland», Trends Ecol. Evol,30:477-486.

+ Field,K.J.;Duckett,|.G.; Cameron,D.D.; Pressel,S.,

2015, «Stomatal density and aperture in non-vascular
land plants are non-responsive to above-ambient
atmospheric CO<inf>2</inf>concentrations», Ann. Bot.
115:915-22.

+ Finch-Savage, W.; Leubner-Metzger,G.,2006, «Seed

dormancy andthe control of germination», New Phytol.,
171(3):501-23.

+ Finet,C.; Timme,R.; Delwiche, C.; Marletaz,F., 2012,

«Erratum: Multigene phylogeny of the green lineage

revealsthe originand diversification of land plants», Curr.

Biol,, 22(15):1456-57.

-+ Finnegan,S.;Bergmann, K.; Eiler,].M.;Jones,D.S.;

Fike,D.A. etal.,2011,«The magnitude and duration
of Late Ordovician-Early Silurian glaciation», Science,
331(6019):903-6.

+ Fischer,W.;Hemp,.;Johnson,J., 2016, «Evolution of

Oxygenic Photosynthesis», Annu. Rev. Earth Planet. Sci.,
44:647-83.

- Fitzpatrick,).,2010, «Subspeciesare for convenience»,

Ornithol. Monogr., 67:54-61.

+ Fleming, J.,1998, Historical Perspectives on Climate Change,

New York: Oxford University Press.

- Flores-Palacios, A.; Garcia-Franco, ). G.,2006, «The

relationship betweentree size and epiphyte species
richness: Testing four different hypotheses», |. Biogeogr.,
33:323-30.

+ Florin,R.,1951, «Evolutionin cordaites and conifers»,

Acta Horti Bergiani, 15:285-388.

+ Floudas, D.;Binder, M.;Riley,R.; Barry,K.; Blanchette,

R.etal.,2012,«The Paleozoic Origin of Enzymatic
Lignin Decomposition Reconstructed from 31 Fungal
Genomes», Science, 336(6089):1715-19.

+ Francis,).; Marenssi,S.; Levy,R.;Hambrey,M.; Thorn,

V., etal., 2009, «From Greenhouseto Icehouse-the
Eocene/Oligocenein Antarcticax,in Antarctic Climate
Evolution, vol. 8, eds.F.Florindo, M. Siegert, pp. 309-68,
Amsterdam: Elsevier Science.

+ French,K.;Hallmann, C.;Hope,].; Schoon,P.; Zumberge,

J.,etal,, 2015, «Reappraisal of hydrocarbon biomarkers
in Archeanrocks», Proc. Natl. Acad. Sci., 112(19):5915-20.

+ Friedman, W.; Ryerson, K.,2009, «Reconstructing the

ancestral female gametophyte of angiosperms: Insights
from Amborellaand otherancientlineages of flowering
plants», Am. J. Bot.,96(1):129-43.

+ Friis,E.; Crane, P.; Pedersen, K.,2011, Early Flowers and

Angiosperm Evolution, Cambridge: Cambridge University
Press.

+ Friis, E.;; Crane, P.; Pedersen, K.; Bengtson,S.; Donoghue,

P.etal.,2007,«Phase-contrast X-ray microtomography
links Cretaceous seeds with Gnetalesand
Bennettitales», Nature,450(7169):549-52.

+ Friis,E.; Crane, P.; Pedersen, K.; Stampanoni, M.;

Marone, F., 2015, «<Exceptional preservation of
tiny embryos documents seed dormancy in early
angiosperms», Nature, 528(7583):551-54.

+ Friis,E.; Doyle, ].; Endress, P.; Leng, Q.,2003,

«Archaefructus-angiosperm precursor or specialized
earlyangiosperm?», Trends Plant Sci., 8(8):369—73.

« Friis, E.; Pedersen,K.; Crane, P.,2010, «Cretaceous

diversification of angiospermsinthe western part of the
Iberian Peninsulax, Rev. Palaeobot. Palynol.,162:341-61.

+ Friis, E.; Pedersen,K.; Crane, P.,2006, «Cretaceous

angiosperm flowers: Innovationandevolutioninplant
reproduction», Palaeogeogr. Palaeoclimatol. Palaeoecol.,
232(2-4):251-93.

+ Fu,Q.;Bienvenido Diez,).; Pole,M; GarcfaAvila,M;

Liu,Z.-).,etal., 2018, «An unexpected noncarpellate
epigynous flower from the Jurassic of Chinax, Elife,
7:238827.

+ Furukawa, Y.; Chikaraishi, Y.; Ohkouchi, N.; Ogawa, N.

O.;Glavin,D. P, etal., 2019, «Extraterrestrial ribose and
othersugarsin primitive meteorites», Proc. Natl. Acad. Sci.

+ Futuyma, D.,2005, Evolution. Sunderland, Mass.: Sinauer

Associates.

+ Futuyma, D.J.,2015,«Can Modern Evolutionary

Theory Explain Macroevolution?»,in Macroevolution.
Interdisciplinary Evolution Research, eds. E. E. Serreliand N.
Gontier,vol.2,pp.28-85, Cham: Springer.

+ Galtier,).; Meyer-Berthaud, B.,2006,«The

diversification of early arborescent seed ferns», ). Torrey
Bot. Soc.,133:7-19.

+ Garnett,S.; Christidis, L.,2017,«Taxonomy anarchy

hampers conservation», Nature, 546(7656):25—27.

« Gaudioso-Pedraza,R.;Benitez-Alfonso,Y.,2014, «A

phylogeneticapproachto studythe originand evolution
of plasmodesmata-localized glycosyl hydrolases family
17», Front. Plant Sci., 5:212.

+ Gayon,)., 1996, «Theindividuality of the species: A

Darwiniantheory?-From Buffonto Ghiselin,and back to
Darwin, Biol. Philos., 11:215-44.

+ Geeta,R.;Davalos,L.;Levy,A.;Bohs,L.;Lavin, M. etal.,

2012.«Keepingitsimple:flowering plants tend to retain,
andrevertto,simple leaves», New Phytol., 193(2):481-93.

+ Geib,S.;Filley, T.; Hatcher, P.; Hoover, K.; Carlson, J.,etal.,

2008, «Lignin degradationin wood-feedinginsects»,
Proc. Natl. Acad. Sci. U.S. A.,105(35):12932-37.

+ Gensel,P; Kotyk, M ; Basinger,].,2001, «Morphology of

above-andbelow-groundstructuresin early devonian
(Pragian-Emsian) plants»,in Plants Invade the Land:
Evolutionary and Environmental Perspectives, eds. P. Gensel
and D.Edwards, pp.83-102,New York: Columbia
University Press.

+ Gentry,A.;Dodson, C.,1987,«Contributiontonontrees

tospeciesrichness ofatropicalrainforests», Biotropica,
19:149-56.

« Geritz,S.A.H.;Kisdi, E.; Meszéna, G.; Metz,]. A.J., 1998,

«Evolutionarily singular strategies and the adaptive
growthandbranching of the evolutionary tree», Evol.
Ecol.,12:35-57.

+ Gerrienne, P,; Dilcher,D. L.; Bergamaschi,S.; Milagres, |.;

Pereira, E.;Rodrigues, M. A.C.,2006, «An exceptional
specimen of the early land plant Cooksonia paranensis,
andahypothesisonthelife cycle of the earliest
eutracheophytes», Rev. Palaeobot. Palynol.,142(3-4):
123-30.

+ Gerrienne,P.; Gensel,P.G.; Strullu-Derrien, C.; Lardeux,

H.;Steemans, P.; Prestianni, C., 2011, «Asimple
type of woodintwo Early Devonian plants», Science,
333(6044):837.

+ Gerrienne, P;; Gonez, P, 2011, «Early evolution of life

cyclesinembryophytes:afocus onthe fossilevidence
of gametophyte/esporophyte size and morfological
complexity», ). Sytematics Evol.,49:1-16.

+ Gerrienne, P.; Meyer-Berthaud, B.; Fairon-Demaret,

M.; Streel, M ; Steemans, P.,2004, «Runcaria,amiddle
devonianseed plantprecursor», Science, 306(5697):856-
58.

+ Gibling, M.; Davies,N.,2012,«Paleozoiclandscapes

shaped by plantevolution», Nat. Geosci., 5:99-105.

+ Gibson,D.,2009, Grasses and Grassland Ecology, New York:

Oxford Univ. Press.



+ Gibson, T.M.; Shih, P.M.; Cumming, V. M.; Fischer,
W.W.; Crockford, P.W.,etal., 2017, «Precise age of
Bangiomorphapubescens dates the origin of eukaryotic
photosynthesis», Geology.

+ Giesen,P;Berry,C.,2013,«Reconstructionand Growth
ofthe Early Tree Calamophyton (Pseudosporochnales,
Cladoxylopsida) Based on Exceptionally Complete
Specimens from Lindlar, Germany (Mid- Devonian):
Organic Connection of Calamophyton Branches and
Duisbergia Trunks», Int. . Plant Sci., 174:665-86.

« Glansdorff,N.; Xu,Y.; Labedan,B.,2008, «The Last
Universal Common Ancestor:emergence, constitution
andgeneticlegacy of anelusive forerunner», Biol. Direct,
3:29.

+ Glasspol,I.; Hilton,].; Collinson, M.; Shi-Jun, W.,2004,
«Definingthe gigantopterid concept:areinvestigation
of Gigantopteris (Megalopteris) nicotianaefolia
Schenck andits taxonomicimplications», Palaeontology,
47:1339-61.

+ Glasspool,I.).;Edwards, D.; Axe, L., 2004, «Charcoalin
the Silurian as evidence for the earliest wildfire», Geology,
32:381-83.

+ Glasspool,I.].;Scott,A.C., 2010, «Phanerozoic
concentrations of atmospheric oxygenreconstructed
from sedimentary charcoal», Nat. Geosci., 3:627-30.

+ Goffinet,B.; Buck, W.,2004, «Systematics of Bryophyta
(mosses): frommoleculestoarevised classification»,in
Molecular Systematics of Bryophytes, eds. B. Goffinet, V. C.
Hollowelland R. E. Magill, pp. 205-239, Saint Louis, Mo.:
MissouriBotanical Garden Press.

+ Goldblatt,C.; Lenton, T.M.; Watson, A.].,2006,
«Bistability of atmospheric oxygenandthe Great
Oxidation», Nature,443:683-686.

« Gomez, B.;Daviero-Gomez, V.; Coiffard, C.; Martin-
-Closas, C.; Dilcher,D.,2015, «Montsechia,an ancient
aquaticangiospermy, Proc. Natl. Acad. Sci.

+ Gough,D.,1981,«Solarinterior structure and luminosity
variations», Sol. Phys., 74(1):21-34.

+ Gould,S.)., 2002, The Structure of Evolutionary Theory,
Cambridge: Harvard University Press.

+ Gould,S.J.;Eldredge,N.,1977,«Punctuated Equilibria:
The Tempo and Mode of Evolution Reconsidered»,
Paleobiology, 3:115-51.

+ Gould,S.].;Vrba,E.S., 1982, «Exaptation-amissingterm
inthe science of form», Paleobiology, 8(1):4-15.

+ Gould,S.).; Eldredge,N.,1993, «Punctuated equilibrium
comes of age», Nature, 366:223-27.

- Govaerts,R.,2001, «How many species of seed plants
arethere?», Taxon, 50(4):1085-90.

+ Grafen A.2004. Bill Hamilton. Biogr. Mems Fell. R. Soc.
Lond.50:109-32

+ Graham, L.; Arancibia-Avila, P.; Taylor, W.; Strother,
P.;Cook,M.,2012,«Aeroterrestrial Coleochaete
(Streptophyta, Coleochaetales) models early plant
adaptationtoland», Am. . Bot.,99(1):130-44.

+ Graham,L.;Cook,M.;Busse,].,2000, «The origin of
plants:Body plan changes contributingtoamajor
evolutionary radiation», Proc. Natl. Acad. Sci., 97(9):
4535-40.

+ Grauvogel-Stamm, L.; Ash,S.R., 2005, «Recovery of
the Triassicland florafromthe end-Permian life crisis»,
Comptes Rendus Palevol, 4(6-7):593-608.

- Greber,N.; Dauphas,N.; Bekker, A.; Ptacek, M.;
Bindeman, I.; Hofmann, A., 2017, «Titaniumisotopic
evidence for felsic crustand plate tectonics 3.5 billion
yearsago, Science, 357(6357):1271-74.

+ Groff,P.A.;Kaplan,D.R.,1988,«Therelation of root
systemsto shoot systemsinvascular plants», Bot. Rev.,
54:387-422.

+ Gu,G,; Dickens,G.;Bhatnagar, G.; Colwell, F.; Hirasaki,

G.;Chapman, W.,2011, «Abundant Early Palaeogene
marine gas hydrates despite warm deep-ocean
temperatures», Nat. Geosci., 4(12):848-51.

+ Guiry,M.,2012,«How Many Species of Algae Are

There?», ). Phycol.,48(5):1057-63.

+ Guo,C.-Q.;Edwards,D.; Wu, P.-C.; Duckett, |.; Hueber,

F.;Li,C.-S.,2012, «Riccardiothallus devonicus gen.
etsp.nov. theearliestsimple thalloidliverwortfrom
the Lower Devonian of Yunnan, China», Rev. Palaeobot.
Palynol.,176-177:35-40.

- Gutiérrez-Alonso, G.; Fernandez-Suarez, ).; Weil, A ;

Murphy, B.;Nance,R.,etal., 2008, «Self-subduction of
the Pangeanglobal plate», Nat. Geosci., 1:549-53.

+ Haberl,H.;Erb,K.-H.; Krausmann, F.; Gaube, V.;

Bondeau, A, etal., 2007, «Quantifyingand mappingthe
globalhuman appropriation of net primary production
inEarth’s terrestrial ecosystem», Proc. Natl. Acad. Sci.,
104:12942-47.

+ Haig,D.,2008, «Homologous versus antithetic

alternation of generations and the origin of
sporophytes», Bot. Rev., 74(3):395-418.

+ Haig, D.; Westoby, M.,1988, «A model for the origin of

heterospory», J. Theor. Biol.,134:257-72.

*+ Han, T.;Runnegar,B., 1992, «Megascopic eukaryotic

algae fromthe 2.1-billion-year-old negauneeiron-
formation, Michigan», Science,257(5067):232-35.

+ Hanschen, E.; Marriage, T.; Ferris, P.; Hamaji, T.; Toyoda,

A, etal,2016,«The Gonium pectorale genome
demonstrates co-option of cell cycle regulation during
the evolution of multicellularity», Nat. Commun., 7:11370.

* Harari, Y., 2017, Homo Deus. A Brief History of Tomorrow,

London: Vintage.

+ Harholt,].; Moestrup, @.; Ulvskov, P.,2016, «Why Plants

Were Terrestrial from the Beginning», Trends Plant Sci.,
21(2):96-101.

+ Harlan,).R., 1995, The Living Fields: Our Agricultural

Heritage, Cambridge: Cambridge University Press.

+ Harper,D.,2010, «The Ordovician brachiopodradiation:

roles of alpha, beta,and gammadiversity»,in The
Ordovician Earth System: Geologycal Society of America Special
Paper,eds.S.Finneyand W. Berry,vol.466, pp.69-83.

+ Harris, T.,1944, «A revision of Williamsoniella», Philos.

Trans. R. Soc. L. B Biol. Sci.,231:313-28.

+ Harrison, C.,2017, «Developmentand geneticsinthe

evolution ofland plant body plans», Philos. Trans. R. Soc. B
Biol. Sci., 372(1713):

+ Harrison, R.,2014, «Species and speciation»,in The

Princeton Guide to Evolution, ed. ). Losos, pp. 389-495,
Princeton: Princeton University Press.

« Hartmann,R.; Oesterhelt,D.,1977,

«Bacteriorhodopsin-mediated photophosphorylationin
Halobacterium halobiumy, Eur. J. Biochem., 77(2):325-35.

+ Hebert, P;;Ratnasingham, S.; DeWaard, |., 2003,

«Barcodinganimal life: cytochrome c oxidase subunit 1
divergencesamongclosely related species», Proc Biol Sci.,
270Suppl:S96-9.

+ Heimhofer,U.; Hochuli,P. A.; Burla,S.; Dinis, ). M.

L.; Weissert,H.,2005, «Timing of Early Cretaceous
angiospermdiversificationand possible links to major
paleoenvironmental change», Geology, 33(2):141-44.

+ Hennig, W.,1966, Phylogenetic Systematics, Urbana:

University of Illinois Press.

+ Herendeen,P.S; Friis,E.M.; Pedersen,K.R.;Crane,P.R.,

2017,«Palaeobotanical redux: Revisitingthe age of the
angiosperms», Nat. Plants, 3:17015.

+ Herold,N.;Seton, M.; Miiller,R.D.; You,Y.; Huber,M.,

2008, «Middle Miocene tectonic boundary conditions
forusein climate models», Geochemistry, Geophys.
Geosystems, 9:10.

« Herrera, F.; Shi,G.;Ichinnorov, N.; Takahashi,M ;

Bugdaeva, E.,etal., 2017, «The presumed ginkgophyte
Umaltolepis has seed-bearing structures resembling
those of Peltaspermales and Umkomasiales», Proc. Natl.
Acad. Sci.

+ Herschy,B.; Whicher, A;; Camprubi, E.; Watson, C.;

Dartnell, L., etal., 2014, «An Origin-of-Life Reactor to
Simulate Alkaline Hydrothermal Vents», |. Mol. Evol.,
79:213-227.

« Hill,J.; Hill,R., 2001, «Why are tropical rain forests so

speciesrich? Classifying, reviewingand evaluating
theories», Prog. Phys. Geogr., 25:326-54.

+ Hirano, T.; Tanidokoro, K.; Shimizu, Y.; Kawarabayasi,

Y.; Ohshima, T.,etal.,2016,«Moss Chloroplastsare
Surrounded by a Peptidoglycan Wall Containing
D-Amino Acids», Plant Cell, 28:1521-1532.

+ Hochuli,P. A ; Feist-Burkhardt, S., 2013, «Angiosperm-

like pollenand Afropollis from the middle triassic
(Anisian) of the Germanic basin (Northern
Switzerland)», Frontiersin Plant Science, 4:344.

+ Hochuli, P; Vigran,|., 2010, «Climate variationsin the

Boreal Triassic — Inferred from palynological records
fromthe Barents Sea», Palaeogeogr. Palaeoclimatol.
Palaeoecol., 290(1-4):20-42.

+ Hoffman,P.,2013,«The Great Oxidationanda

Siderian snowball Earth: MIF-S based correlation of
Paleoproterozoic glacial epochs», Chem. Geol.,362:
143-56.

+ Hoffman, P.F.; Abbot,D.S.; Ashkenazy, Y.; Benn, D.

I.;Brocks,).J.,etal., 2017, «Snowball Earth climate
dynamicsand Cryogenian geology-geobiology», Sci.
Adv.,3:e1600983.

« Holbourn, A.; Kuhnt, W.; Kochhann,K.G.D.; Andersen,

N.;Sebastian Meier,K.].,2015,«Global perturbation of
the carbon cycleatthe onset of the Miocene Climatic
Optimumy, Geology, 43(2):123-26.

+ Hollingsworth, P.; Forrest, L.; Spouge, ].; Hajibabaei,

M.; Ratnasingham,S.; vanderBank, M.; Chase, M., etal.,
2011, «Refiningthe DNA barcode for land plants», Proc.
Natl. Acad. Sci. U.S.A.,108(49):19451-52.

+ Holsinger,K.,2014, «Theory of selectionin populations»,

in The Princeton Guide to Evolution, ed. ). Losos, pp.206-14,
Princeton: Princeton University Press.

+ Hood, G.;Forbes, A.; Powell, T; Egan,S.; Hamerlinck,

G.,etal,, 2015, «Sequential divergenceandthe
multiplicative origin of community diversity», Proc. Natl.
Acad. Sci.

+ Hori, K.; Maruyama, F.; Fujisawa, T.; Togashi, T.;

Yamamoto, N, etal., 2014, «Klebsormidium flaccidum
genomereveals primary factors for plant terrestrial
adaptation», Nat. Commun., 5:3978.

+ Horjales,M.; Laso,G.;Redondo, N.,2008, «Dactylis

glomerataL. (Poaceae) enlaPeninsulalbéricax, Nov. Acta
Cientifica Compostel., 17:65-85.

+ Horst,N.;Reski,R., 2016, «Altyernation of generations

-unravellingthe underlying molecular mechanism ofa
165-year-old botanical observation», Plant Biol., 18:
549-51.

+ Howard, D.; Preszler,R.; Williams, J.; Fenchel,S.;

Boecklen,W.,1997, «How discrete are oak species?
Insights fromahybrid zone between Quercus griseaand
Quercus gambelii», Evolution (N.Y.), 51(3):747-55.

+ Hsiao, A.; MclIntyre, G.; Hanes,).,1983,«Seed

Dormancyin Avenafatua.l.Induction of Germination by
Mechanical Injury», Bot. Gaz.,144:217-22.

186



187

+ Hubbell,S.,2001, The Unified Neutral Theory of Biodiversity

and Biogeography, Princeton: Princeton University Press.

+ Hull,P.M.,2017,«Emergence of modern marine

ecosystems», Curr. Biol.,27:R466-69.

+ Hunt, G.,2010, «Evolutioninfossillineages:

Paleontology andthe Origin of Species», Am. Nat.,
176:61-76.

+ International Commission on Stratigraphy, 2013, Tabela

Cronoestratigrafica Internacional.

+ Jacob,P.,1977,«Evolutionandtinkering», Science,

196:1161-66.

« Johri, B., 1992, «Haustorial role of pollen tubes», Ann. Bot.,

70:471-75.

« Jones,S.;Burke,S.; Duvall, M., 2014, «Phylogenomics,

molecularevolution,and estimated ages of lineages
fromthe deep phylogeny of Poaceae», Plant Syst. Evol.,
300:1421-36.

+ Jones,V.A;Dolan,L.,2012,«The evolution of root hairs

andrhizoids», Ann. Bot.,110(2):205-12.

+ Joyce,G.F., 1994, «Origins of Life: the central concepts»,

in Origins of Life: The Central Concepts,eds. D. W. Deamer
and G.R.Fleischaker,Boston:Jones & Bartlett.

+ Kaiho, K., Aftabuzzaman, M;Jones, D.S.; Tian, L., 2020,

«Pulsedvolcanic combustion events coincident with the
end-Permianterrestrial disturbance and the following
global crisis», Geology, 20.

+ Keeler,K.,1998, «Population biology of intraspecific

polyploidyin grasses»,in Population Biology of Grasses,
ed.G. Cheplick,pp.183-206,New York: Cambridge
University Press.

+ Keeley,]., 2012, «Ecology and evolution of pine life

histories», Ann. For. Sci., 69(4):445-53.

+ Keeley,].;Rundel,P., 2005, «Fire and the Miocene

expansion of C-4 grasslands», Ecol. Lett., 8(7):683-90.

+ Keeling, P.J.,2010, «The endosymbiotic origin,

diversification and fate of plastids», Philos. Trans. R. Soc L.
B Biol. Sci., 365(1541):729-48.

+ Kelber,K.-P.,2009, «Lebensbilder der Unterkeuperzeit

im Spiegel der paldontologischen Forschung»,
Vero ffentlichungen Naturhist. Museum Schleusingen, 24:41-66.

+ Kellogg, E., 2015, «Poaceae»,in The Families and Genera of

Vascular Plants,vol.13, ed. K. Kubitzki, Cham: Springer
International Publishing.

+ Kenrick, P.; Davis, P., 2004, Fossil Plants, Washington

D.C.:Smithsonian Books,em parceriacom o Museu de
Histéria Natural, Londres.

+ Kenrick.P.; Strullu-Derrien, C., 2014, «The originand

early evolution of roots», Plant Physiol., 166(2):570-80.

+ Kerkhoff, A.; Moriarty, P.; Weiser,M.,2014.,«The

latitudinal speciesrichness gradientin New World
woody angiospermsis consistent with the tropical
conservatism hypothesis», Proc. Natl. Acad. Sci. U.S. A,
111(22):8125-30.

- Kessler,D.;Kallenbach, M.; Diezel,C.;Rothe, E.;

Murdock, M ; Baldwin, I.,2015,«How scentand nectar
influence floralantagonists and mutualists», Elife,
4:e07641.

- Kidder, D.; Gierlowski-Kordesch, E.,2005, «Impact of

grasslandradiation onthe nonmarinesilicacycleand
Miocene diatomite», Palaios, 20(2):198-206.

+ Kingsolver,].; Pfennig,D., 2014, «Responses to

selection: natural populations»,in The Princeton Guide to
Evolution,ed. ). Losos, pp.238-46, Princeton: Princeton
University Press.

+ Knoll,A., 2015, «Paleobiological perspectives on early

microbial evolution», Cold Spring Harb Perspect Biol., 7(7):
2018093

+ Koch,L.;Lunau, K.; Wester,P.,2017,«To be onthe safe

site—Ungroomed spotsonthe bee’sbodyandtheir
importance for pollination», PLoS One,12:e0182522.

- Kohn, D.; Murrell, G.; Parker, ].; Whitehorn, M.,

2005, «What Henslow taught Darwin», Nature,
436(7051):643-45.

+ Kondrashov,A.S.,1993,«Classification of Hypotheses

onthe Advantage of Amphimixis», |. Hered., 84(5):
372-87.

+ Kopp, R.; Kirschvink, J.; Hilburn, 1.; Nash,C.,2005, «The

Paleoproterozoic snowball Earth:aclimate disaster
triggered by the evolution of oxygenic photosynthesis»,
Proc. Natl. Acad. Sci. U.S. A, 102(32):11131-36.

+ Kérner, C.; Spehn, E.,2002, Mountain Biodiversity: A Global

Assessment, Parthenon Publishing.

+ Korte, C.;Hesselbo,S.P.; Ullmann, C.V.; Dietl, G.; Ruhl,

M., etal., 2015, «Jurassic climate mode governed by
ocean gateway», Nat. Commun.,6:10015.

+ Kraft, P,; Kvacek,Z.,2017,«Where the lycophytes come

from? - A piece of the story from the Silurian of peri-
Gondwana», Gondwana Res.,45:180-90.

+ Krause, A.J.; Mills,B.J. W.; Zhang, S.; Planavsky, N.

J.;Lenton, T.M.; Poulton,S. W., 2018, «Stepwise
oxygenation of the Paleozoicatmosphere», Nat.
Commun.,9:4081.

- Krause, W.,1997,«Charales (Charophyceae)»,in

Siisswasserflora von Mittleuropa, vol.18,eds. H. Ettl, G.
Gartner, H. Heynig, D. Mollenhauer, pp.1-202, Jena:
Gustav Fischer Verlag.

+ Kremer,C.T;Klausmeier,C. A, 2017, «Species packing

ineco-evolutionary models of seasonally fluctuating
environments», Ecol. Lett.,20:1158-68.

+ Kruckeberg, A.R., 1986, «An Essay: The Stimulus of

Unusual Geologies for Plant Speciation», Syst. Bot.,
11:455-63.

+ Kump, L.; Arthur, M.; Patzkowsky, M.; Gibbs, M.; Pinkus,

D.; Sheehan, P.,1999, «A weathering hypothesis for
glaciationathighatmospheric pCO2 duringthe Late
Ordovician», Palaeogeogr. Palaeoclimatol. Palaeoecol.,
152:173-87.

+ Kutschera, U.; Niklas,K.,2004, «<The moderntheory

of biologicalevolution:an expanded synthesis»,
Naturwissenschaften, 91(6):255-76.

+ Labandeira, C.,2007,«The origin of herbivory on

land: Initial patterns of planttissue consumption by
arthropods», Insect Sci., 14(4):259-75.

+ Labandeira, C.,2010, «Pollination of Mid Mesozoic Seed

Plants», Ann. MissouriBot. Gard.,97:469-513.

+ Labandeira, C.,1998,«Howoldis the flowerandthe

fly?», Science, 280(5360):57-59.

+ Lanca,A., 2014, «O sincomas (Pachyrhizus erosus): uma

interessante raiz comestivel de Timor-Leste»,blogue
Timor Agricola. http://timor-agricola.blogspot.com.

+ Lane,N., 2015, The Vital Question: Why Is Life the Way It Is?,

London: Profile Books.

+ Large,R.;Halpin,).; Lounejeva, E.; Danyushevsky, L.;

Maslennikov, V., etal.,2015,«Cycles of nutrient trace
elementsinthe Phanerozoic ocean», Gondwana Res.,
28(4):1282-93.

- Laubichler,M.D.;Rheinberger,H.-J., 2006, «August

Weismannand Theoretical Biology», Biol. Theory,
1(2):195-98.

+ Lawton,].H.;Heads, P.A., 1984, «Bracken, Ants

and Extrafloral Nectaries.|.the Components of the
System, J. Anim. Ecol., 53:995-1014.

« Leliaert, F.; Smith, D.; Moreau,H.; Herron, M ;

Verbruggen, H.,etal., 2012, «Phylogeny and molecular
evolution of the greenalgae», CRC. Crit. Rev. Plant Sci.,
31:1-46.

- Lenton, T.;Boyle,R.; Poulton,S.; Shields-Zhou, G.;

Butterfield,N.,2014, «Co-evolution of eukaryotes and
oceanoxygenationinthe Neoproterozoic era», Nat.
Geosci., 7:257-65.

+ Lenton, T.; Crouch, M.;Johnson, M.; Pires, N.; Dolan, L.,

2012, «Firstplants cooled the Ordovician», Nat. Geosci.,
5(2):86-89.

+ Lenton, T.;Dahl, T.; Daines,S.; Mills, B.; Ozaki, K.,

etal., 2016, «Earliestland plants created modern
levels of atmospheric oxygen», Proc. Natl. Acad. Sci.,
113(35):9704-9.

+ Levin,D., 1993, «Local Speciationin Plants —the Rule

Notthe Exception», Syst. Bot.,18(2):197-208.

+ Levin,D.,2000, The Origin, Expansion, and Demise of Plant

Species, New York: Oxford University Press.

+ Levin,D.,1971,«The Origin of Reproductive Isolating

Mechanismsin Flowering Plants», Taxon, 20:91-113.

+ Levy,R;Harwood,D.M,; Florindo, F.; Sangiorgi, F;

Tripati,R.,etal., 2016, «Antarcticice sheet sensitivity to
atmospheric CO2 variationsinthe early to mid-
-Miocene», Proc. Natl. Acad. Sci. U.S.A.,113:3453-58.

+ Lewis,L.A.,2017,«Hold the salt: Freshwater origin of

primary plastids», Proc. Natl. Acad. Sci. U.S. A.,12:9759-
-60.

+ Li,S.; Xing,Y.;Valdes,P.).;Huang,Y.;Su, T, etal., 2018,

«QOligocene climate signals and forcings in Eurasia
revealed by plant macrofossiland modelling results»,
Gondwana Res.,61:115-27.

« Li,Z.-X.;Evans,D.; Halverson,G., 2013,

«Neoproterozoicglaciationsinarevised global
palaeogeography fromthe breakup of Rodiniatothe
assembly of Gondwanaland», Sediment. Geol., 294:
219-32.

+ Libertin,M.; Kvacek, ].; Bek,].; 2érs|<)'/, V.; Storch, P., 2018,

«Sporophytes of polysporangiate land plants from the
early Silurian period may have been photosynthetically
autonomous», Nat. Plants, 4(5):269-71.

» Liebrand, D.;De Bakker,A.T.M.; Beddow, H. M.; Wilson,

P.A.;Bohaty,S.M.,etal., 2017, «Evolution of the early
Antarcticiceages», Proc. Natl. Acad. Sci. U.S. A.,114:3867-
-3872.

- Ligrone,R.; Duckett,]. G.;Renzaglia, K.S.,2012,«Major

transitionsinthe evolutionof earlyland plants:a
bryological perspective», Ann. Bot.,109:851-71.

+ Limpens,).;Berendse, F.; Blodau, C.; Canadell,).G;

Freeman,C., etal., 2008, «Peatlands andthe carbon
cycle:fromlocal processesto globalimplications-a
synthesis», Biogeosciences, 5(5):1475-91.

+ Linkies, A; Graeber, K.; Knight,C.; Leubner-Metzger, G.,

2010, «The evolution of seeds», New Phytol., 186 (4):
817-31.

« Lisiecki,L.E.,2010,«Links between eccentricity forcing

andthe 100,000-year glacial cycle», Nat. Geosci.,
3:349-52.

+ Liu,Y,; Cox, C.; Wang, W.; Goffinet, B.,2014,

«Mitochondrial phylogenomics of early land plants:
mitigating the effects of saturation,compositional
heterogeneity,and codon-usage bias», Syst. Biol.,
63:678-862.

+ Lloyd,D.;Shoen,D.,1992,«Self-and cross-fertilization

inplants.|. Functional dimensions», Int. ). Plant Sci.,
153:358-69.

+ Lobova, T.;Mori,S.,2005,«Checklist of Species

Dispersed by Batsin Central French Guiana.
http://www.nybg.org/botany/tlobova/mori/
batsplants/batdispersal/batdispersal_frameset.htm.



+ Looy, C.;Brugman, W.; Dilcher, D.; Visscher,H.,1999,
«Thedelayedresurgence of equatorial forests afterthe
Permian-Triassic ecologic crisis», Proc. Natl. Acad. Sci.,
96:13857-62.

+ Lord,E., 2000, «Adhesionand cellmovementduring
pollination: Cherchez lafemme, Trends Plant Sci.,
5:368-73.

+ Lorts,C.;Briggeman, T.; Sang, T.,2008, «Evolution

of fruittypesandseeddispersal:aphylogeneticand
ecological snapshot», |. Sytematics Evol.,46:396-404.

+ Lowe,].).; Walker, M. J., 2014, Reconstructing Quaternary
Environments, London: Routledge.

+ Lowry, D.;Hopkins,R.,2014, «Speciation and natural
selection»,in The Princeton Guide to Evolution, ed. ). Losos,
pp.512-19, Princeton: Princeton University Press.

+ Lucas, William].;Jung Youn Lee, 2004, «Plasmodesmata
asaSupracellular Control Network in Plants», Nature
Reviews Molecular Cell Biology, 5: 712-26.

+ Lunay,K.,2002, «The evolution of flowering plants,
flower visitorsandinteractions betweenthem-al

look atflower biology with G.von Wahlert», Bonn. Zool.
Monogr., 50:109-36.

« Lyons, T,;Reinhard, C.; Planavsky, N., 2014, «Therise of
oxygenin Earth’s early oceanandatmosphere», Nature,
506(7488):307-15.

+ Mack,A.,2000,«Didfleshy fruit pulpevolve asadefence
againstseedlossratherthanasadispersalmechanism?»,
). Biosci., 25:93-97.

+ Magallon,S.; Gomez-Acevedo,S.; Sdnchez-Reyes, L.;
Hernandez-Hernandez, T.,2015, «A metacalibrated
time-tree documents the early rise of flowering plant
phylogenetic diversity», New Phytol., 207(2):437-53.

+ Magallén,S;; Hilu,K.; Quandt, D., 2013, «Land plant
evolutionary timeline: gene effectsare secondary to
fossil constraintsinrelaxed clock estimation of age and
substitutionrates», Am. J. Bot., 100(3):556-73.

+ Magallon,S.;Sanderson, M.|.,2001, «Absolute
diversificationrates in angiosperm clades, Evolution (N.
Y.),55(9):1762-80.

+ Magill,R.,2010, «Moss diversity: New look at old
numbers», Phytotaxa, 9:167-74.

+ Mallet).2008. Hybridization, ecologicalracesandthe
nature of species: Empirical evidence for the ease of
speciation. Philos. Trans. R. Soc. B Biol. Sci. 363:2971-86

+ Mallet,].,2010,«Why was Darwin’s view of species
rejected by twentieth century biologists?», Biol. Philos.,
10:497-527.

+ Martin, W.;Sousa, F.; Lane,N.,2014, «Evolution Energy
at Life’s Origin», Science, 344 (6188):1092-93.

+ Martinez-Millan, M., 2010, «Fossilrecordand age of the
Asteridae», Bot. Rev., 76:83-135.

* Massoni,].; Couvreur, T.; Sauquet, H., 2015, «Five major
shifts of diversification through the longevolutionary
history of Magnoliidae (angiosperms)», BMC Evol. Biol.,
15:49.

+ Mathews, S.,2009, «Phylogenetic Relationships among
Seed Plants: Persistent Questions and the Limits of
Molecular Data», Am. J. Bot., 96(1):228-36.

» Mathews,S.; Kramer, E. M., 2012, «The evolution of
reproductive structuresinseed plants:are-examination
basedoninsights from developmental genetics», New
Phytol.,194(4):910-23.

+ Matsunaga, K.; Tomescu,A., 2016, «Rootevolutionat
thebase of the lycophyte clade:insights froman Early
Devonian lycophyte», Ann. Bot.,117:585-98.

+ Mayr, E., 1982, The Growth of Biological Thought: Diversity,
Evolution, and Inheritance, Cambridge: Belknap Press of
Harvard University Press.

+ McAdam,S.;Brodribb, T.,2013, «Ancestral stomatal

controlresultsinacanalization of fernand lycophyte
adaptationto drought», New Phytol.,198:429-41.

+ McElwain,).C.;Beerling, D.J.; Woodward, F.1.,1999,

«Fossilplants and global warmingat the Triassic-Jurassic
boundary», Science, 285:386-1390.

+ McGee, M .;Borstein,S.; Neches,R.;Buescher,H.;

Seehausen, O.; Wainwright, P., 2015, «A pharyngeal jaw
evolutionaryinnovation facilitated extinctionin Lake
Victoriacichlids», Science, 350:1077-79.

+ Mendes, M.; Dinis, | ; Pais, .; Friis, E. M., 2014,

«Vegetational composition of the Early Cretaceous
Chicalhdoflora (Lusitanian Basin, western Portugal)
basedon palynologicaland mesofossilassemblages»,
Rev. Palaeobot. Palynol.,200:65-81.

+ Mendes, M.; Dinis, |.; Pais, J.; Friis, E. M., 2011, «Early

cretaceous florafrom Vale Painho (Lusitanian basin,
western Portugal): Anintegrated palynological and
mesofossil study», Rev. Palaeobot. Palynol., 166:152-62.

+ Mendes, M.; Grimm, G.; Pais, |.; Friis, E. M., 2014, «Fossil

Kajanthus lusitanicus gen. et sp.nov.from Portugal:
floralevidence for Early Cretaceous Lardizabalaceae
(Ranunculales, basal eudicot)», Grana,4:283-301.

+ Merced, A, 2015,«Novelinsights onthe structure and

composition of pseudostomata of Sphagnum», Am. J.
Bot.,102:1-7.

+ Mikkelsen, M.; Harholt, J.; Ulvskov, P.; Johansen, | ;

Fangel,].,etal., 2014, «Evidence forland plant cell wall
biosynthetic mechanismsin charophyte greenalgae»,
Ann. Bot., 114(6):1217-36.

+ Mills,B.; Watson, A.; Goldblatt, C.; Boyle,R.; Lenton,

T.,2011,«Timing of Neoproterozoic glaciations linked
totransport-limited global weathering», Nat. Geosci.,
4:861-64.

- Mills,B.). W.; Krause, A.].; Scotese, C.R; Hill,D.].;

Shields, G.A.; Lenton, T.M., 2019, «Modelling the long-
-term carbon cycle,atmospheric CO2,and Earth surface
temperature from late Neoproterozoic to present day»,
Gondwana Res.,67:172-86.

« Misof,B.; Liu,S.; Meusemann, K.; Peters,R.S.; Donath,

A, etal,2014,«Phylogenomicsresolvesthe timingand
pattern ofinsectevolution», Science, 346(6210):763-67.

+ Mojzsis,S.|.;Harrison, T. M.; Pidgeon,R.T., 2001,

«Oxygen-isotope evidence from ancient zircons for
liquid wateratthe Earth’s surface 4,300 Myrago»,
Nature»,409:178-81.

+ Montanez,|.;Poulsen, C.,2013, «The Late Paleozoiclce

Age:anevolving paradigm», Annu. Rev. Earth Planet. Sci.,
41:629-56.

+ Montanez,l.; Tabor,N.;Niemeier,D.; DiMichele,

W.; Frank, T, etal., 2007, «CO2 — forcing climate
andvegetationinstability during the late Paleozoic
degalaciation», Science, 315:87-91.

+ Moore,K.R.; Magnabosco, C.; Momper,L.;Gold,D.A.;

Bosak, T.; Fournier,G.P., 2019, «An Expanded Ribosomal
Phylogeny of Cyanobacteria SupportsaDeep
Placement of Plastids», Front. Microbiol.,10:1612.

+ Morris, J. L.; Puttick, M.N_; Clark, J. W.; Edwards, D.;

Kenrick, P.,etal.,2018,«The timescale of early land plant
evolution», Proc. Natl. Acad. Sci. U.S. A.,115:E2274-83.

+ Morton, O.,2008, Eating the Sun: How Plants Power the

Planet,New York, NY:HarperCollins.

+ Moulton,K.L.; West,A.J.;Berner,R.A., 2000, «Solute

fluxand mineral mass balance approachestothe
quantification of planteffects onsilicate weathering»,
Am.]. Sci.,300(7):539-70.

+ Mukherjee, |.;Large,R.; Corkrey, R.; Danyushevsky, L.,

2018, «The BoringBillion,aslingshotfor Complex Life on
Earth»,Sci. Rep., 8:1-7.

+ Mulcahy,D.L.,1979,«Therise of theangiosperms:

Agenecologicalfactors, Science, 206(4414):20-23.

+ Mulcahy,D.L.; Mulcahy, G.B.,1987,«The effects of

pollen competition», Am. Sci., 75:44-50.

+ Mutke,).; Barthlott, W., 2005, «Patterns of vascular

plantdiversity at continental to global scales», Biol. Skr.,
55:521-31.

+ Nagalingum, N.; Marshall, C.; Quental, T.; Rai, H.; Little,

D.; Mathews,S.,2011,«Recentsynchronus radiation of
aliving fossil», Science, 334:796-99.

» Nauheimer, L.; Metzler,D.;Renner,S.S.,2012,«Global

history of the ancientmonocotfamily Araceaeinferred
with models accounting for past continental positions
and previous ranges based on fossils», New Phytol.,
195(4):938-50.

+ Nelsen, M.; DiMichele, W.; Peters, S.; Boyce, C., 2016,

«Delayed fungal evolution did not cause the Paleozoic
peakin coal production», Proc. Natl. Acad. Sci.

+ Nicholls,E.;Hempeldelbarra,N.,2014, «Bees associate

colour cues with differencesin pollenrewards», J. Exp.
Biol.

+ Nicolson, T.,1967,«Vesicular-arbuscular mycorrhiza-a

universal plant symbiosis», Sci. Prog., 55:561-81.

+ Niklas, K.,1997, The Evolutionary Biology of Plants, Chicago:

University of Chicago Press.

« Niklas, K.,2016, Plant Evolution: An Introduction to the

History of Life, Chicago, London: University of Chicago
Press.

+ Niklas,K.; Kutschera, U.,2010, «The evolution of the

land plantlife cycle», New Phytol., 185(1):27-41.

+ Niklas, K.; Newman,S.,2013, «The origins of

multicellular organisms», Evol. Dev., 15(1):41-52.

+ Niklas, K.; Tiffney, B.; Knoll, A.,1983, «Patterns

inVascular Land Plant Diversification», Nature,
303(5918):614-16.

+ Niklas, K.J.,2004,«Computer models of early land plant

evolution», Annu. Rev. Earth Planet. Sci., 32:47-66.

+ Niklas,K.J.,2006,«Therole of phyllotactic patternasa

“developmental constraint” onthe interception of light
by leaf surfaces», Evolution (N.Y.),42:1-16.

+ Nosil,P.;Harmon, L.}.; Seehausen, O.,2009, «Ecological

explanations for (incomplete) speciation», Trends Ecol.
Evol., 24(3):145-56.

» Nowak, H.; Schneebeli-Hermann, E.; Kustatscher,

E.,2019,«Nomassextinctionforland plantsatthe
Permian-Triassic transition», Nat. Commun., 10:384.

« Nutman, A; Bennett,V.; Friend, C.; Van Kranendonk,

M.; Chivas, A., 2016, «Rapid emergence of life shown
by discovery of 3,700-million-year-old microbial
structures», Nature.

- @degaard, F.,2000, «<How many species of arthropods?

Erwin’s estimate revised», Biol. ). Linn. Soc., 71:583-97.

+ Olson,J.M.,2006,«Photosynthesisinthe Archean Era»,

Photosynth. Res., 88(2):109-17.

+ Ontl, T,;Schulte, L., 2012, «Soil carbon storage», Nat.

Educ. Knowl., 3:35.

+ Orr,H.,20009, «Fitnessanditsroleinevolutionary

genetics», Nat. Rev. Genet., 10(8):531-39.

+ Osborne,B.;Bergman,B., 2009, «Why does Gunnera

doitandotherangiosperms don’t? Anevolutionary
perspective onthe Gunnera-Nostoc symbiosis»,
in Prokaryotic Symbiontsin Plants, ed. K. Pawlowski, pp.
207-24,Dordrecht,New York: Springer.

+ Osborne, C.P;Beerling,D.J.,2006, «Nature’s

greenrevolution:the remarkable evolutionaryrise
of C-4 plants», Philos. Trans. R. Soc. B Biological Sci.,
361(1465):173-94.

188



189

+ Ostevik, L.; Moyers,B.; Owens, G.;Rieseberg,L.,2012,

«Parallel Ecological Speciationin Plants?, Int. J. Ecol.,
1-17.

+ Otto,S.; Gerstein,A., 2008, «The evolution of haploidy

and diploidy», Curr. Biol., 18(24):1121—244

+ Owen, Denis F.,and Richard G. Wiegert.1981.

“Mutualism between Grasses and Grazers: An
Evolutionary Hypothesis.” Oikos 36:376-78.

+ Pagani,M.;Huber,M.; Liu,Z.H.; Bohaty,S.M.;

Henderiks, |.,etal., 2011, «The Role of Carbon Dioxide
Duringthe Onset of Antarctic Glaciation», Science,
334(6060):1261-64.

+ Pagani,M; LaRiviere,].;Ravelo,A.,2010, «High Earth-

-system climate sensivity determined from Pliocene
carbon dioxide concentrations», Nat. Geosci., 3:27-30.

+ Pais,).;Rocha, R.,2010, Quadro de Divises Estratigrdficas,

Lisboa: Faculdade de Ciéncias e Tecnologia,
Universidade Novade Lisboa.

« Pilike,H.; Norris,R.D.; Herrle, ). O.; Wilson, P. A.; Coxall,

H.K. etal,2006,«The heartbeat of the Oligocene
climate system, Science, 314:1894-98.

+ Parfrey,L.W.;Barbero, E.; Lasser, E.; Dunthorn,M;

Bhattacharya, D.,etal., 2006, «Evaluating supportfor
the current classification of eukaryotic diversity», PLoS
Genet.,2(12):2062-73.

« Parfrey, L.; Lahr,D.;Knoll,A.;Katz,L., 2011, «Estimating

thetiming of early eukaryotic diversification with
multigene molecular clocks», Proc. Natl. Acad. Sci. U.S. A.,
108(33):13624-29.

+ Pearse,lanS., Walter D. Koenig,and Dave Kelly. 2016.

“Mechanisms of Mast Seeding: Resources, Weather,
Cues,and Selection.” New Phytologist 212: 546-62.

+ Pekar,S.F.; Christie-Blick,N.,2008, «Resolving

apparent conflicts between oceanographic and
Antarctic climaterecords and evidence foradecreasein
pCO2 duringthe Oligocene through early Miocene (34-
-16 Ma)», Palaeogeogr. Palaeoclimatol. Palaeoecol., 260:
41-49.

+ Pellmyr, O.,2003, «Yuccas, Yuccamoths,and

coevolution», Ann. MissouriBot. Gard., 90:35-55.

« Pefalver, E.;Labandeira,C.C.;Barrdn, E.; Delclos, X.;

Nel,P. etal., 2012, «Thrips pollination of Mesozoic

gymnosperms», Proc. Natl. Acad. Sci. U.S. A.,,109:8623-28.
+ Perez-Jones, A ; Park, K. W.; Polge, N.; Colquhoun,

J.; Mallory-Smith, C. A., 2007, «Investigating the
mechanisms of glyphosate resistancein Lolium
multiflorumy», Planta, 226(2):395-404.

+ Petersen,K.B.;Burd,M.,2017,«Why did heterospory

evolve?», Biol. Rev., 92:1739-54.

« Petit,R.).;Hampe, A.,2006,«Some Evolutionary

Consequences of Beinga Tree», Annu. Rev. Ecol. Evol. Syst.,
37:187-214.

+ Peyser,C.;Poulsen,C.,2008,«Controls on Permo-

-Carboniferous precipitation over tropical Pangea:
aGCM sensitivity study», Palaeogeogr. Palaeoclimatol.
Palaeoecol.,268:181-92.

+ Phillimore, A.,2014, «Geography, range evolution,and

speciation»,in The Princeton Guide to Evolution, ed. ). Losos,
504-11, Princeton: Princeton University Press.

« Phillips, T.; DiMichele, W.,1992, «Comparative ecology

andlife-history biology of arborescentlycopsidsin Late

Carboniferous swamps of Euramerica», Ann. Missouri Bot.

Gard.,79:560-88.

+ Phipps, C.; Taylor, T.; Taylor, E.; Clneo, R.; Boucher,

L.;Yao,X.,1998,«Osmunda (Osmundaceae) from
the Triassic of Antarctica:an example of evolutionary
stasis», Am.J. Bot.,85(6):888.

+ Pigliucci,M., 2003, «Species as family resemblance

concepts: The (dis-)solution of the species problem?»,
Bioessays, 25:596-602.

+ Pigliucci,M.,2007,«Do we need an extended

evolutionary synthesis?», Evolution (N. Y.),61(12):
2743-49.

- Pigot, A.; Tobias, |.;Jetz, W., 2016, «Energetic

Constraints on Species Coexistencein Birds», PLoS Biol.,
14(3):€1002407.

+ Piombino, A.,2016,«The heavy links between geological

eventsandvascular plants evolution: a brief outline», Int.
J. Evol. Biol.,2016:1-9.

+ Pirani,}.; Prado,].,2012, «Embryopsida,anew name for

the class of land plants», Taxon, 61:1096-98.

+ Pocas, E.; Pereira, D.; Pais, ]., 2003, «Analise Palinolégica

Preliminar da Formagao de Vale Alvaro (Braganca, NE
Portugal)», Ciéncias da Terra,n.°esp.,V:A130-33.

-+ Ponce-Toledo,R.I.; Deschamps, P.; L6pez-Garcia, P.;

Zivanovic,Y.;Benzerara, K.; Moreira,D.,2017,«An
Early-Branching Freshwater Cyanobacteriumatthe
Origin of Plastids», Curr. Biol., 27:p386-391.

+ Popper,K.R.,1959, The Logic of Scientific Discovery, New

York: Basic Books.

+ Pott,R., 1996, «Plant communities as subject of

research of phytosociology in Germany»,in Advances
in Phytosociology, pp. 115-24, Bilbao: Euskal Herriko
Unibertsitatea.

+ Poulton,S.W.,; Fralick,P.W.; Canfield,D.E.,2004,«The

transitiontoasulphidic ocean~1.84 billionyears ago»,
Nature,431:173-77.

+ Pound,M.J.;Haywood, A. M_; Salzmann, U.; Riding, J.

B.,2012,«Global vegetation dynamics and latitudinal
temperature gradients duringthe Midto Late Miocene
(15.97—5.33Ma)», Earth-Science Rev.,112:1-22.

+ PPG1,2016,«A community-derived classification for

extantlycophytesandferns», Journal of Systematics and
Evolution, 54:563-603.

+ Prasad, V.;Stromberg, C. A.E.; Alimohammadian, H.;

Sahni, A.,2005, «Paleontology: Dinosaur coprolites
andthe early evolution of grasses and grazers», Science,
310:1177-80.

+ Presstianni, C.; Gerrienne, P.,2010, «Early seed plant

radiation:an ecological hypothesis», Geol. Soc. Spec. Publ.,
339:71-80.

+ Price,G.; Twitchett,R.; Wheeley, |.;Buono,G.,2013,

«lsotopicevidence forlongterm warmthinthe
Mesozoic», SciRep.,3:1438.

+ Prothero,D.R.;Foss,S.E., 2007, «Summary»,in The

Evolution Od Artiodactyls, pp. 303-16, Baltimore: The Johns
Hopkins University Press.

+ Pryer,K.M.; Smith, A.R.;Skog,].E., 1995, «Phylogenetic

relationships of extant ferns based on evidence from
morphologyandrbcl sequences», Am. Fern).,85(4):
205-82.

+ Qiu,Y,; Taylor,A;; McManus, H.,2012, «<Evolution of the

life cycleinland plants», J. Syst. Evol., 50:171-194.

+ Qiy,Y.-L,;Li,L.; Wang,B.; Chen, Z.;Knoop, V., etal.,

2006, «The deepestdivergencesinlandplantsinferred
from phylogenomic evidence», Proc. Natl. Acad. Sci.,
103(42):15511-16.

+ R.B.G.Kew, 2016, The State of the World’s Plants Report—

2016, Kew: Royal Botanic Gardens.

+ Radulovici, A.; Archambault, P.; Dufresne, F., 2010,

«DNA Barcodes for Marine Biodiversity: Moving Fast
Forward?», Diversity, 2:450-72.

+ Ramstein, G.; Fluteau, F.; Besse, |.; Joussaume, S.,

1997, «Effect of orogeny, plate motionandland-sea
distribution on Eurasian climate change over the past 30
millionyears», Nature, 386:788-795.

+ Rasmussen,B.;Bekker, A; Fletcher,1.,2013,

«Correlation of Paleoproterozoic glaciations based
on U-Pbzirconagesfortuffbedsinthe Transvaaland
Huronian Supergroups», Earth Planet. Sci. Lett., 382:
173-80.

+ Raup,D.; Sepkoski,].,1982, «Mass Extinctionsinthe

Marine Fossil Record», Science, 215(4539):1501—3

+ Raymo, M.; Ruddiman, W.,1992, «Tectonic forc-ing of

late Cenozoic climate», Nature,359:117-22.

- Redecker,D.;Kodner,R.;Graham,L.,2000,«Glomalean

fungifromthe Ordovician», Science,289:1920-21.

+ Rees,P.M., 2002, «Land-plantdiversityandthe end-

-Permian mass extinction», Geology, 30(9):827-30.

+ Refulio-Rodriguez, N.; Olmstead, R.,2014, «Phylogeny

of Lamiidae», Am. ). Bot.,101(2):287-99.

+ Remy, W.; Taylor, T.N.; Hass, H.; Kerp,H., 1994,

«4-hundred-million-year-old vesicular-arbuscular
mycorrhizae», Proc. Natl. Acad. Sci. U.S. A, 91(25):
11841-43.

+ Renzaglia, K.; Crandall-Stotler, B.; Pressel,S.; Duckett, ] ;

Schuette,S; Strother, P., 2015, «Permanent spore dyads
arenot “athingof the past”: ontheiroccurrenceinthe
liverwort Haplomitrium (Haplomitriopsida)», Bot. J. Linn.
Soc.,1-12.

« Retallack, G.,2015, «Late Ordovician Glaciation

Initiated by Early Land Plant Evolutionand Punctuated
by Greenhouse Mass Extinctions», . Geol.,123:509-38.

+ Ricci,).; Quidelleur, X.; Pavlov, V.; Orlov, S.; Shatsillo, A.;

Courtillot,V.,2013,«New 40Ar/39Arand K-Arages
ofthe Viluy traps (Eastern Siberia): Further evidence
forarelationship withthe Frasnian-Famennian mass
extinction», Palaeogeogr. Palaeoclimatol. Palaeoecol.,
386:531-40.

+ Rice, W.;Hostert,E., 1993, «Laboratory experiments on

speciation: what have we learnedin 40 years», Evolution
(N.Y.),47:1637-53.

+ Richards,R.,2012,«Darwin’s principles of divergence

and natural selection: Why Fodor was almost right»,
Stud. Hist. Philos. Biol. Biomed. Sci.,43:256-68.

+ Ridgwell,A.;Zeebe,R.,2005,«Therole of the global

carbonate cycleintheregulationandevolution of the
Earth system», Earth Planet. Sci. Lett., 234(3):299-315.

+ Riding,R.,1999, «The term stromatolite:towardsan

essential definition», Lethaia, 32(4):321-30.

+ Rieseberg,L.H.; Willis,]. H.,2007, «Plant speciation»,

Science,317(5840):910-14.

+ Rieseberg,L.H.;Wood, T.E.;Baack, E.}.,2006, «The

nature of plant species», Nature, 440(7083):524-27.

« Rivero,L.;Scholl,R.; Holomuzki,N.; Crist, D.;

Grotewold, E.; Brkljacic, ]., 2014, «Handling Arabidopsis
plants:growth, preservation of seeds, transformation,
and genetic crosses», Methods Mol. Biol., 1062:3-25.

« Robinson, M.; Dowsett, H.; Chandler,M.,2008,

«Plioceneroleinassessing future climateimpacts», Eos
(Washington. DC),89:501-2.

+ Rohde,K.,1992, «Latitudinal gradientsin species

diversity:the searchforthe primary cause», Oikos,
65:514-527.

+ Roscher, M.; Schneider,].,2006, «Permo-Carboniferous

climate: Early Pennsylvanianto Late Permian climate
developmentof central Europeinaregionalandglobal
context», Geol. Soc. London, Spec. Publ. 265(1):95-136.

+ Rosenzweig, M.,1995, Species Diversity in Space and Time,

Cambridge: Cambridge University Press.

+ Roskov,Y.;Ower, G.; Orrell, T.; Nicolson, D.; Bailly,

N.,etal., 2019, Species 2000 & ITIS Catalogue of Life, 2019
Annual Checklist, www.catalogueoflife.org/annual-
checklist/2019. Species 2000: Naturalis, Leiden, the
Netherlands.



+ Rothfels, C; Li,F.-W.; Sigel,E.; Huiet, L.; Larsson, A, etal.,
2015, «Theevolutionary history of fernsinferred from
25low-copy nuclear genes»,Am. . Bot.,102:1089-1107.
« Rothwell, G.W.; Nixon,K.C.,2006,«How does the
inclusion of fossil data change our conclusionsabout the
phylogenetic history of euphyllophytes?», Int. . Plant Sci.,
167(3):737-49.

+ Rothwell,G.; Crepet, W.; Stockey, R.,2009,«Is the
Anthophyte Hypothesis Alive and Well? New Evidence
fromthe Reproductive Structures of Bennettitales», Am.
J. Bot., 96(1):296-322.

+ Rothwell,G.; Mapes, G.; Stockey, R ; Hilton,.,2012,
«The seed cone Eathiestrobus gen.nov.: Fossil evidence
forajurassic origin of Pinaceae», Am. ). Bot., 99:708-20.

+ Rothwell,G.; Wyatt,S.; Tomescu, A., 2014, «Plant
evolutionattheinterface of paleontology and
developmental biology: An organism-centered
paradigm», Am. ). Bot.,101(6):899-913.

+ Royer,D.,2006,«CO2-forced climate thresholds
duringthe Phanerozoic», Geochim. Cosmochim. Acta,
70:56655675.

+ Royer,D.L.;Donnadieu, Y.; Park,].; Kowalczyk, |.;
Godderis, Y.,2014, «Error Analysis of Co2 and O-2
Estimates fromthe Long-Term Geochemical Model
Geocarbsulf», Am. . Sci., 314(9):1259-83.

+ Royer,D.;Berner,R.; Montanez,|.; Tabor,N.; Beerling,
D.,2004,«CO2asthe primary driver of Phanerozoic
climate», GSA Today, 14:4-10.

+ Rubinstein,C.V.;Gerrienne, P.; DelaPuente,G.S ;
Astini,R.A.; Steemans, P., 2010, «Early Middle
Ordovician evidence forland plantsin Argentina
(eastern Gondwana)», New Phytol.,188(2):365-69.

+ Rudall,P.;Bateman,R.,2011, «Definingthe limits of
flowers:the challenge of distinguishing between the
evolutionary products of simple versus compound
strobili», Philos. Trans. R. Soc. L. B Biol. Sci., 365:397-409.

+ Ruddiman, W.F.,2010, «Climate. A paleoclimatic
enigma?», Science, 328(5980):838-39.

+ Ruhfel,B.; Gitzendanner, M_; Soltis, P.; Soltis, D.;
Burleigh, ., 2014, «From algae to angiosperms-inferring
the phylogeny of green plants (Viridiplantae) from 360
plastid genomes», BMC Evol. Biol., 14(1):23.

+ Rundle,H.; Nosil, P.,2005, «Ecological speciation», Ecol.
Lett., 8(8):336-52.

- Ruthenberg, H.,1980, Farming Systems in the Tropics,
Oxford,New York: Clarendon Press; Oxford University
Press,3.2ed.

+ RoveriM.; Flecker,R.; Krijgsman, W.; Lof, ].; Lugli,S.,
etal., 2014, «The Messinian Salinity Crisis: Pastand
future of agreat challenge for marine sciences», Mar.
Geol.352:25-58.

+ Saal,A.E.;Hauri,E.H.; Van Orman, ). A.; Rutherford, M.
J.,2013,«Hydrogen Isotopesin Lunar Volcanic Glasses
and MeltInclusions Reveala Carbonaceous Chondrite
Heritage», Science, 340(6138):1317-20.

- Sack, L.;Holbrook,N.,2006, «Leaf hydraulics», Annu. Rev.

Plant Biol.,57:361-81.

- Sage,R;Sage, T.;Kocacinar, F., 2012, «Photorespiration
andthe Evolution of C-4 Photosynthesis», Annu. Rev.
Plant Biol.,63:19-47.

+ Salamon, M. A.; Gerrienne, P.; Steemans, P.; Gorzelak,
P.; Filipiak, P.,etal., 2018, «Putative Late Ordovicianland
plants», New Phytol.,218:1305-9.

+ Sankaran,M.;Hanan,N.P,;Scholes,R.J.;Ratnam, | ;
Augustine,D.].,etal., 2005, «Determinants of woody
coverin African savannas», Nature,438:846-49.

- SantillanZerén,M.,2009,«De Darwiny Mendelala
biologida de sistemas», Misceldnea Matematica, 49:15-32.

+ Santos, B.,2010, Um Discurso sobre as Ciéncias, Porto:

EdicGes Afrontamento, 16.%ed.

- Sargent,R.D.,2004, «Floral symmetry affects

speciationratesinangiosperms», Proc. R. Soc. London, Ser.
B Biol. Sci.,271(1539):603 LP-608.

+ Schaller,M.; Fung, M.; Wright, |.; Katz, M.; Kent, D., 2016,

«Impactejectaatthe Paleocene-Eocene boundary»,
Science,354(6309):225-29.

+ Scher,H.D.; Whittaker, ). M.; Williams, S. E.; Latimer, J.

C.;Kordesch,W.E.C.;Delaney,M.L.,2015,«Onset of
Antarctic Circumpolar Current 30 millionyearsagoas
Tasmanian Gateway aligned with westerlies», Nature,
523:580-583.

+ Schluter,D.,2009, «Evidence forecological speciation

anditsalternative», Science, 323(5915):737-41.

+ Schluter, D.,2014, «Speciationand macroevolution»,

in The Princeton Guide to Evolution,ed. ). Losos, pp.483-87,
Princeton: Princeton University Press.

+ Schmid-Siegert, E.; Sarkar, N ;Iseli,C.; Calderon,S.;

Gouhier-Darimont, C.,etal., 2017, «Low number of fixed
somatic mutationsinalong-lived oak tree», Nat. Plants,
3(12):926-29.

+ Schoene, B.;Samperton, K. M.; Eddy, M. P.; Keller,G.;

Adatte, T.,etal., 2014, «U-Pb geochronology of the
Deccan Trapsandrelationtothe end-Cretaceous mass
extinction», Science,347:182-184.

+ Schonenberger,].; Anderberg, A.A.; Sytsma,K.].,

2005, «Molecular phylogenetics and patterns of floral
evolutioninthe Ericales, Int. ). Plant Sci., 166(2):265-88.

+ Schopf,).; Kitajima, K.; Spicuzza, M.; Kudryavtsev, A;

Valley,|.,2017,«SIMS analyses of the oldest known
assemblage of microfossils document their taxon-
correlated carbonisotope compositions», Proc. Natl.
Acad. Sci.

- Schopf,).; Kudryavtsev, A.; Walter, M.; Van Kranendonk,

M.; Williford, K., etal., 2015, «Sulfur-cycling fossil
bacteriafromthe1.8-GaDuck Creek Formation provide
promising evidence of evolution’s null hypothesis», Proc.
Natl. Acad. Sci. U.S. A.

+ Schulte, P; Alegret, L.; Arenillas, |.; Arz,). A ; Barton,P.].,

etal., 2010, «The Chicxulub Asteroid Impactand Mass
Extinctionatthe Cretaceous-Paleogene Boundary»,
Science,327(5970):1214-18.

- Sequeira, M.; Espirito-Santo, D.; Aguiar, C.; Capelo,

J.;Honrado, J.. 2011, Checklist da Flora de Portugal
(Continental, Acorese Madeira), Alfa-Associacdo Lusitana
de Fitossociologia. ALFA-Associagdo Lusitana de
Fitossociologia, Lisboa.

+ Servedio, M.R.;Hermisson,J.; Van Doorn, G.S.,2013,

«Hybridization may rarely promote speciation», J. Evol.
Biol., 26:282-85.

+ Shah, P.; McCandlish,D.M; Plotkin,J.B.,2015,

«Contingency and entrenchmentin protein evolution
under purifying selection», Proc. Natl. Acad. Sci.

+ Sheehan,H.;Hermann, K.; Kuhlemeier,C.,2013, «Color

andscent: How single genes influence pollinator
attraction», Cold Spring Harb. Symp. Quant. Biol., 77:117-33.

+ Shi,G.; Waterhouse, )., 2010, «Late Palaeozoic global

changes affecting high-latitude environments and
biotas:anintroduction», Palaeogeogr. Palaeoclimatol.
Palaeoecol.,298:1-16.

« Silvestro,D.; Cascales-Mifiana, B.;Bacon,C.

D.; Antonelli,A.,2015, «Revisiting the origin
anddiversification of vascular plants througha
comprehensive Bayesian analysis of the fossil record»,
New Phytol., 207(2):425-36.

+ Simpson, M., 2019, Plant Systematics.,Burlington, MA:

Academic Press, 3.2

« Sites, ].; Marshall,]., 2003, «Delimiting species: a

Renaissanceissuein systematic biology», Trends Ecol.
Evol.,18(9):462-70.

- Sitte, P.; Weiller, E.; Bresinsky, A.; Kadereit, ].; Kadereit,

C.,2003, Strasburger: Tratado de Botdnica, Barcelona: Ed.
Omega.

+ Sleep,N.;Bird, D.; Pope, E., 2011, «Serpentinite

and the dawn of lifex, Philos. Trans. R. Soc. B Biol. Sci.,
366(1580):2857—69,

+ Smil,V.,2001, Enriching the Earth: Fritz Haber, Carl Bosch,

and the Transformation of World Food Production, Cambridge,
Mass.: MIT Press.

+ Smith, M., 2016, «Cord-forming Palaeozoic fungiin

terrestrialassemblages», Bot. J. Linn. Soc.n/a-n/a.

+ Sneed, M., 1983, «Hyphaene petersianaamongst

animalsinthe Heartland of Africa», Principes, 27:141-51.

+ Soboley,S.;Sobolev, A.; Kuzmin, D.; Krivolutskaya, N.;

Petrunin, A etal., 2011, «Linking mantle plumes, large
igneous provinces andenvironmental catastrophes»,
Nature,477:312-16.

« Soltis,D.; Smith,S.; Cellinese, N.; Wurdack, K_; Tank,

D.,etal., 2011, «Angiosperm phylogeny:17 genes, 640
taxa», Am. . Bot.,98(4):704-30.

- Sperry,).,2003, «Evolution of water transportand xylem

structure», Int. J. Plant Sci., 164(3):5115-27.

+ Spichiger,R.-E.; Savoilainen, V.; Figeat, M.; Jeanmonod,

D.,2009, Botanique Systématique des Plants a Fleurs.

Une Approche Phylogénétique Nouvelle Des Angiospermes
Des Région Tempérés et Tropicales, Lausanne: Presses
Polytechiniques et Universitaires Romandes, 3. ed.

+ Spooner, D.; Hetterscheid, W.; Vanden Berg, R ;

Brandenburg, W.,2002, «Plantnomenclature
andtaxonomy. Anhorticulturaland agronomic
perspectives, Hortic. Rev. (Am. Soc. Hortic. Sci.), 28:1-60.

+ Spooner,D.M.,2009, «DNA barcoding will frequently

failin complicated groups: An examplein wild potatoes»,
Am.].Bot.,96(6):1177-89.

+ Stace, C.,1991, Plant Taxonomy and Biosystematics,

Cambridge: Cambridge University Press, 2% ed.

+ Stanley,S.,2016, «Estimates of the magnitudes of major

marine mass extinctionsin earth history», Proc. Natl.
Acad. Sci., 113:E6325-E6334.

« Starr, T.; Picton, L.; Thornton, J., 2017, «Alternative

evolutionary historiesinthe sequence space ofan
ancientprotein», Nature, 549:409-413.

+ Stearns,S.,2014,«Natural selection,adaptation,and

fitness: overviews,in The Princeton Guide to Evolution, ed. ).
Losos,pp.193-99, Princeton: Princeton University Press.

+ Stebbins, G.,1970, «Adaptive radiation of reproductive

characteristicsinangiosperms.|. Pollination
mechanisms», Annu. Rev. Ecol. Evol. Syst., 1:307-26.

+ Stebbins, G.,1993, «Concepts of speciesand genera»,

in Flora of North America,vol.1,ed. OU Press., pp. 229-46,
New York and Oxford: Floraof North America Editorial
Committee.

+ Stebbins, G.;Dremann, C.,1998, «Jepson Manual

chromosome numbers mayindicate new “cryptic”
native grass species», Grasslands, 8:4-5.

« Stebbins,G.L.,1950, Variation and Evolution in Plants, New

York: Columbia University Press.

+ Steemans, P.; Herisse, A.L.; Melvin,J.; Miller, M. A,;

Paris, F.,etal., 2009, «Origin and radiation of the earliest
vascularland plants», Science, 324(5925):353.

+ Stein, W.;Berry, C.; Hernick, L.; Mannolini, F., 2012,

«Surprisingly complex community discoveredin
the mid-Devonian fossil forest at Gilboa», Nature,
483(7387):78-81.

+ Stern,D.,2013, «The genetic causes of convergent

evolution», Nat. Rev. Genet., 14(11):751-64.

190



191

+ Stevens, P., «Angiosperm Phylogeny Website», versao

de14dejulho 2017 [e atualizada desde entao].
http://www.mobot.org/MOBOT/research/APweb/

« Stolper,D.A.;Keller,C.B.,2018,«Arecord of deep-

oceandissolved O2 from the oxidation state ofironin
submarine basalts», Nature, 553:323-27.

+ Stromberg, C.A.E., 2011, «Evolution of Grassesand

Grassland Ecosystems», Annu. Rev. Earth Planet. Sci.,
39:517-44.

« Stleken, E.; Buick,R.; Guy, B.; Koehler,M., 2015,

«lsotopicevidence for biological nitrogen fixation by
molybdenum-nitrogenase from 3.2 Gyr», Nature, 520:
666-669.

+ Stuessy, T.,2004, «A transitional-combinational theory

forthe origin of angiosperms», Taxon, 53(1):3-16.

+ Sugc,).,1984,«Originand Evolution of the

Mediterranean Vegetationand Climatein Europe»,
Nature, 307(5950):429-32.

+ Suchan, T.; Alvarez,N., 2015, «Fifty years after Ehrlich

and Raven,isthere supportforplant-insect coevolution
asamajordriver of speciesdiversification?», Entomol. Exp.
Appl.,(157):98-112.

+ Sues,H.;Reisz,R., 1998, «Origins and early evolution of

herbivoryintetrapods», Trends Ecol. Evol., 13(4):141-45.

+ Sun,G.; Dilcher,D.;Wang,H.; Chen,Z.,2011, «A

eudicotfromthe Early Cretaceous of China», Nature,
471(7340):625-28.

+ Sun, Jimin, Xijun Ni, Shundong Bi, Wenyu Wy, Jie Ye,

Jin Meng,and Brian F. Windley. 2014. “Synchronous
Turnover of Flora, Fauna,and Climate at the Eocene-
Oligocene Boundaryin Asia.” Scientific Reports 4: 7463.

+ Sundaresan,V.,2005,«Control of seed sizein plants»,

Proc. Natl. Acad. Sci. U.S. A.,102(50):17887-88.

+ Svensson, E.l.,2012, «Non-ecological speciation, niche

conservatismand thermaladaptation: How are they
connected?», Org. Divers. Evol.,12:229-240.

+ Sweet,A.R.;Braman,D.R; Lerbekmo,].F.,1999,

«Sequential palynological changes acrossthe composite
Cretaceous-Tertiary (K-T) boundary claystone and
contiguous strata, western Canadaand Montana, USA»,
Can.).EarthSci., 36(5):743-68.

+ Taggart,R.E.; Cross,A.T., 2009, «Global greenhouse

toicehouseandbackagain: The originand future of the
Boreal Forestbiome», Glob. Planet. Change, 65(3):115-21.

+ Takhtajan, A.,1986, Floristic Regions of the World, Berkeley:

University of California Press.

+ Takhtajan,A., 1996, «Inmemory of Arthur Cronquist

(1919-1992)», Brittonia, 48:376-87.

+ Tang,C.;Orme, C.;Bunnefeld,L.;Jones, F.; Powell,S.,

etal., 2016, «Global monocotdiversification: geography
explains variationin speciesrichness betterthan
environmentor biology», Bot. J. Linn. Soc.n/a-n/a.

+ Tang,Q.;Pang,K.; Yuan, X; Xiao,S.,2020, «A one-

billion-year-old multicellular chlorophyte», Nat. Ecol.
Evol.,4:543-49.

+ Tashiro, T; Ishida, A.; Hori, M; Igisu, M.; Koike, M., et al.,

2017, «Earlytrace of life from 3.95 Ga sedimentary rocks
inLabrador, Canada», Nature,549:516-518.

+ Taylor,D.; Li,H.; Dahl,).; Fago, F.; Zinniker, D.; Moldowan,

J.,2006, «Biogeochemical evidence for the presence of
theangiosperm molecularfossil oleananein Paleozoic
and Mesozoic non-angiospermous fossils», Paleobiology,
32(2):179-90.

+ Taylor, L.; Leake,).; Quirk,].; Hardy, K.;Banwart,S.;

Beerling, D.,2009, «Biological weatheringandthe long-
-termcarbon cycle:integratingmycorrhizal evolution
andfunctionintothe current paradigm», Geobiology,
7(2):171-91.

+ Taylor, T.;Kerp, H.; Hass, H.,2005, «Life history biology

of earlyland plants: Deciphering the gametophyte
phase», Proc. Natl. Acad. Sci. U.S. A.,102(16):5892-97.

+ Taylor, T.; Taylor, E.; Krings, M., 2009, Paleobotany. The

Biology and Evolution of Fossil Plants, Amsterdam: Academic
Press.

+ Teixeira, A.;Ricardo, C.,1993, Fotossintese, Lisboa:

Didactica Editora, 2.2 ed.

+ Theunissen,B.,2012,«Darwinand his pigeons. The

analogy betweenartificialand natural selection
revisited», |. Hist. Biol.,45:179-212.

« Thien,L.; Azuma, H.; Kawano,S.,2000, «New

perspectives onthe pollination biology of basal
angiosperms», Int.J. Plant Sci.,, 161(6):5225-35.

» Thien,L.;Bernhardt,P.; Devall,M.;Chen,Z.; Luo,Y.,etal.,

2009, «Pollination Biology of Basal Angiosperms (Anita
Grade)», Am. ). Bot., 96(1):166-82.

+ Thomas, P.,2000, Trees: Their Natural History, Cambridge:

Cambridge University Press.

+ Thomas, R ;Stanton, D.; Longendorfer,D.; Farr, M.,

1978, «Physiological evaluation of the nutritional
autonomy of ahornwort sporophyte», Bot. Gaz.,
139(3):306-11.

+ Tomescu,A.M.F., 2009, «Megaphylls,microphylls and

the evolution of leaf development», Trends Plant Sci.,
14(1):5-12.

+ Tomescu,A.; Wyatt,S.; Hasebe, M.; Rothwell, G.,2014,

«Early evolution of the vascular plantbody plan-the
missing mechanisms», Curr. Opin. Plant Biol., 17:126-36.

+ Tomlinson, P.,,2012, «Rescuing Robert Brown-The

Origins of Angio-Ovulyin Seed Cones of Conifers», Bot.
Rev.,78:310-34.

+ Tribsch A.2004. Areas of endemism of vascular plants

inthe Eastern Alpsinrelationto Pleistocene glaciation.
J. Biogeogr. 31:747-60.

+ Tripati,A.; Darby, D.,2018, «Evidence forephemeral

middle Eocenetoearly Oligocene Greenland glacialice
and pan-Arctic seaice», Nat. Commun.,9:1038.

+ Troscianko, ].; Wilson-Aggarwal, |.; Stevens, M ;

Spottiswoode, C.,2016,«Camouflage predicts survival
inground-nesting birds», Sci Rep.,6:19966.

+ Turner,S.;Rushmer, T.;Reagan, M.; Moyen,|.F., 2014,

«Headingdown early on? Start of subduction on Earth»,
Geology,42(2):139-42.

+ Urrutia-Fucugauchi,].; Camargo-Zanoguera, A.; Pérez-

-Cruz,L.;Pérez-Cruz,G.,2011, «The Chicxulub multi-
ringimpact crater, Yucatan carbonate platform, Gulf of
Mexico», Geofis. Int.,50-51:99-127.

+ Vande Peer,Y.; Mizrachi, E.; Marchal,K.,2017,«The

evolutionary significance of polyploidy», Nat. Rev. Genet.,
18(7):411-24.

- Van Dijk, P., 2009, «Apomixis: Basics for non-botanists»,

in Lost Sex: The Evolutionary Biology of Parthenogenesis, eds.
I.1sa, K. Martens and P,van Dijk, pp.47-62, Dordrecht:
Springer.

+ Vasco,A.;Moran,R.; Ambrose,B.,2013, «The evolution,

morphology,and developmentof fernleaves», Front
Plant Sci., 4:345.

+ Vats,S.; Kumar,S.; Ahuja, P., 2011, «CO2 sequestration

inplants:lesson from divergent strategies»,
Photosynthetica, 49:481-96.

- Vermeij, G.,2005,«From phenomenology tofirst
principles:towards atheory of diversity», Proc. Calif. Acad.

Sci.,, 56:12-23.

+ Villarreal,).; Cargill, D.; Hagborg, A.; Soderstrom, L.;

Renzaglia, K.,2010, «A synthesis of hornwortdiversity:
Patterns, causesand future work», Phytotaxa, 9:150-66.

+ Visscher,P.M.; Goddard,M.E.,2019,«FromR.A.

Fisher’s1918 Paperto GWAS acentury later», Genetics.,
211:1125-30.

+ Vogt, L.;Bartolomaeus, T.; Giribet,G.,2010,«The

linguistic problem of morphology:structure versus
homology andthe standardization of morphological
data, Cladistics, 26(3):301-25.

« VonKonrat, M.; Soderstrom,L.;Renner, M.A.M;

Hagborg, A.;Briscoe, L.; Engel,]. )., 2010, «Early Land
Plants Today (ELPT): How many liverwort species are
there?», Phytotaxa, 9:22-40.

+ Vozzo,).A.,2002, Tropical Tree Seed Manual, Washington,

D.C.:U.S.Dept.of Agriculture, Forest Service.

+ Wacey, D,;Kilburn, M. R ; Saunders, M.; Cliff, |.; Brasier,

M.D., 2011, «Microfossils of sulphur-metabolizing cells
in 3.4-billion-year-old rocks of Western Australia», Nat.
Geosci., 4(10):698-702.

+ Wagner, G.P,; Altenberg, L.,1996, «Perspective:

complexadaptationsandthe evolution of evolvability»,
Evolution, 50(3):967—976.

+ Walker, T., 2012, Plants: A Very Short Introduction, Oxford;

New York: Oxford University Press.

+ Wallace, M.W.;Hood, A ; Shuster, A_; Greig, A.;

Planavsky,N.].;Reed,C.P., 2017, «Oxygenation history
ofthe Neoproterozoic to early Phanerozoicandtherise
ofland plants», Earth Planet. Sci. Lett.,466:12-19.

+ Wang,S.; Li,L,; Li,H.;Sahu,S.K.; Wang,H., etal., 2020,

«Genomes of early-diverging streptophyte algae shed
lighton plantterrestrialization», Nat. Plants, 6:95-106.

+ Wang, X.,2010, «Suggested angiospermancestors»,in

The Dawn Angiosperms,vol.121,pp. 5-16,Springer Berlin
Heidelberg.

+ Wang, X.;Duan,S.;Geng,B.; Cui,}.; Yang, Y., 2007,

«Schmeissneria:amissinglink toangiosperms?», BMC
Evol. Biol., 7:14.

+ Wang, X.Q;Ran, ). H.,2014, «Evolutionand

biogeography of gymnosperms», Mol. Phylogenet. Evol.,
75(1):24-40.

- Wang,Z.Q.,2004, «A new Permian gnetalean cone

asfossilevidence for supporting current molecular
phylogeny», Ann. Bot.,94:281-88.

+ Ward, L.; Kirschvink, J.; Fischer, W.,2016, «Timescales

of Oxygenation Following the Evolution of Oxygenic
Photosynthesis», Orig. Life Evol. Biosph.,46:51-65.

+ Waser,N.,1986, «Flower constancy: definition, cause

and measurement», Am. Nat.,127:593-603.

+ Weir, ). T.; Schluter, D.,2007, «The latitudinal gradient

inrecent speciationandextinction rates of birds and
mammals», Science, 315(5818):1574-76.

» Wellman, C.,2014,«The nature and

evolutionaryrelationships of the earliestlandplants»,
New Phytol.,202:1-3.

« Wellman, C.; Osterloff, P.; Mohiuddin, U.,2003,

«Fragments of the earliestland plants», Nature,
425(6955):282-85.

» Wellman, C.; Strother,C.,2015, «Theterrestrial biota

priortothe origin of land plants (embryophytes):a
review of the evidence», Palaeontology, 58(4):601-27.

+ Weng,|.-K.; Chapple, C.,2010, «The originand evolution

of lignin biosynthesis», New Phytol, 187(2):273-85.

+ Werner,G.D.; Cornwell, W.K ; Sprent, . |.; Kattge, |.;

Kiers,E.T.,2014, «A single evolutionary innovation
drivesthe deep evolution of symbiotic N2-fixationin

angiosperms», Nat. Commun., 5:4087.

+ Wheat, C.; Vogel,H.; Wittstock, U.; Braby,M.;

Underwood, D.; Mitchell-Olds, T.,2007,«The genetic
basisof aplant-insect coevolutionary key innovation»,
Proc. Natl. Acad. Sci., 104(51):20427-31.



+ White, F., 1983, The Vegetation of Africa, Paris: UNESCO
Press.

+ Wu,Y,;You,H.L.; Li,X.Q.,2018, «Dinosaur-associated
Poaceae epidermisand phytoliths fromthe Early
Cretaceous of China», Natl. Sci. Rev., 5:721-727.

+ Wickett,N.; Mirarab, S.; Nguyen,N.; Warnow, T.;
Carpenter,E.,etal., 2014, «Phylotranscriptomic analysis
ofthe originandearly diversification of land plants»,
Proc. Natl. Acad. Sci. U.S. A, 111(45):E4859-68.

- Widmer, A.; Lexer,C.; Cozzolino,S.,2009, «Evolution
ofreproductiveisolationin plants», Heredity (Edinb.),
102(1):31-38.

+ Wiens, J.J.,2004, «Speciationand ecology revisited:
Phylogenetic niche conservatismand the origin of
species», Evolution (N.Y.),58:193-97.

« Wikipédia, 2015, «Survival of the fittest», Gltima
modificacioa 7 dejulhode 2020, https://en.wikipedia.
org/wiki/Survival_of_the_fittest.

« WIlf,P.;Johnson, K.,2004, «Land plant extinction at

the end of the Cretaceous:a quantitative analysis of
the North Dakotamegafloral record», Paleobiology,
30(3):347-68.

+ Wilkins,].,2008, «Species conceptsin modern literature:
summary of 26 species concepts», Reports NCSE, 26 (4).
+ Willeit, M.; Ganopolski, A.; Calov,R.; Robinson, A.;
Maslin,M.,2015,«Therole of CO2 decline for the onset
of Northern Hemisphere glaciation», Quat. Sci. Rev.,
119:22-34.

+ William Birky, C.; Barraclough, T.G.,2009, «Asexual
speciation»,in Lost Sex: The Evolutionary Biology of
Parthenogenesis, eds. 1. Schon, P. van Dijk, K. Martens, pp.
201-216,Dordrecht: Springer Netherlands.

+ Williams, C.J.; Mendell, E.K.; Murphy, ].; Court, W.M.;
Johnson, A.H.;Richter,S.L.,2008, «Paleo environmental
reconstruction of a Middle Miocene forestfromthe
western Canadian Arctic», Palaeogeogr. Palaeoclimatol.
Palaeoecol., 261(1-2):160-76.

+ Williams, J.; Kendall, B.; Levine, ].,2016,«Rapid evolution
accelerates plantpopulation spreadin fragmented
experimental landscapes», Science, 353(6298):482-85.
+ Williams, ). H.,2008, «Novelties of the flowering plant
pollentube underlie diversification of a key life history
stage», Proc. Natl. Acad. Sci., 105:11259-11263.

+ Williams, J.).; Mills, B.J. W.; Lenton, T.M., 2019, «A
tectonically driven Ediacaran oxygenation event», Nat.
Commun.,10:2690.

« Willis,K.J.; McElwain, . C., 2013, The Evolution of Plants,
New York: Oxford University Press.

+ Wing,S.; Stromberg, C.; Hickey, L.; Tiver, F.; Willis, B.,
etal, 2012, «Floraland environmental gradientsona
Late Cretaceous landscape», Ecol. Monogr., 82(1):23-47.
+ Winn, A., 1985, «Effects of seed size and microsite
onseedlingemergence of Prunellavulgarisin four
habitats»,]. Ecol., 73:831-40.

« Wodniok,S.;Brinkmann,H.; Glockner, G.; Heidel, A.

J.; Philippe, H.,etal., 2011, «Origin of land plants: Do
conjugatinggreenalgae holdthe key?», BMC Evol. Biol.,
11:104.

+ Wojciechowski,M., 2013, «Towards a new classification
of Leguminosae: Naming clades usingnon-Linnaean
phylogenetic nomenclature», South African J. Bot.,
89:85-93.

+ Wood, D.;Besnard, G.; Beerling,D.].; Osborne, C.P,;
Christin, P.-A.,2020, «Phylogenomicsindicates the
“living fossil” Isoetes diversified in the Cenozoic», PLoS
One,15(6):¢0227525.

+ Wood, T.E.; Takebayashi, N.; Barker, M.S.; Mayrose,

|;Greenspoon, P.B.; Rieseberg, L.H.,2009, «The
frequency of polyploid speciationin vascular plants»,
Proc. Natl. Acad. Sci. U. S. A, 106(33):13875-79.

+ Wright,S.1.;Barrett,S. C.H.,2010, «The long-term

benefits of self-rejection, Science, 330(6003):459-60.

+ Wy, C.-S;;Chaw, S.-M.; Huang, Y.-Y., 2013, «Chloroplast

Phylogenomics Indicates that Ginkgo biloba Is Sister to
Cycads», Genome Biol Evol., 5(1):243-54.

+ Wyatt,R.; Anderson, L., 1984, «Breeding systemsin

bryophytes»,in The Experimental Biology of Bryophytes, eds.
A.F.Dyerand].G.Duckett, New York: Academic Press.

- Xiao,S.; Tang, Q.,2018, «Afterthe boring billion and

beforethe freezing millions: evolutionary patternsand
innovationsinthe Tonian Period», Emerg. Top. Life Sci.,
2(2):161-71.

* Yoder,).; Clancey, E.; DesRoches,S.; Eastman,).; Gentry,

L.,etal., 2010, «Ecological opportunity and the origin of
adaptive radiations», ). Evol. Biol., 23(8):1581-96.

* You,Y.;Huber,M.; Miiller,R.D.; Poulsen, |.; Ribbe,

J.,2009, «Simulation of the middle miocene climate
optimum», Geophys. Res. Lett., 36:1-5.

» Yuan, X.;Chen,Z.; Xiao,S.;Zhou, C.; Hua,H.,2011,

«Anearly Ediacaranassemblage of macroscopicand
morphologically differentiated eukaryotes», Nature,
470(7334):390-93.

+ Zachar,|.;Szathmary, E.,2017,«Breath-giving

cooperation:critical review of origin of mitochondria
hypotheses», Biol. Direct.,12:19.

+ Zachos,|.; Dickens, G.; Zeebe,R.,2008, «An early

Cenozoic perspective on greenhouse warmingand
carbon-cycle dynamics», Nature,451(7176):279-83.

+ Zahnle, K ;Schaefer, L.; Fegley,B.,2010, «Earth’s

earliestatmospheres», Cold Spring Harb Perspect Biol.,
2(10):a004895.

+ Zahnle,K.; Arndt,N.; Cockell, C.; Halliday, A.; Nisbet, E.,

etal., 2007, <Emergence of a habitable planet», Space Sci.
Rev.,129:35-78.

+ Zavada,M.S,; Taylor,T.N.,1986,«The Role of Self-

-Incompatibility and Sexual Selectioninthe
Gymnosperm-

-Angiosperm Transition: A Hypothesis», Am. Nat.,
128(4):538-50.

+ Zhang,L.;Zhao,L.;Chen,Z;Algeo, T,;Li,Y.;Cao, L.,

2015, «Amelioration of marine environments atthe
Smithian-

-Spathianboundary, Early Triassic», Biogeosciences, 12(5):
1597-1613.

+ Zhang, X.; Wenzhe, L.; Wang, X.,2017, «How the ocules

getenclosedinthe magnoliaceous carpels», PLoS One,
12:e0174955.

+ Zhang,Y.,G.; Pagani,M;Liu,Z;Bohaty,S.M.;

Deconto,R.,2013, «A 40-million-year history of
atmospheric CO(2)», Philos. Trans. A Math, Phys, Eng. Sci.,
371(2001):20130096.

+ Zhang,Z.;Ramstein, G.; Schuster,M.; Li,C.; Contoux, C.;

Yan,Q.,2014., «Aridification of the Sahara desert caused
by Tethys Seashrinkage duringthe Late Miocene»,
Nature, 513:401-404.

+ Zhang,Y.; Xiao, G.; Wang, X.; Zhang, X.; Friml,J., 2019,

«Evolution of fastrootgravitropisminseed plants», Nat.
Commun.,10(1):3480.

+ Zhiyan,Z.; Xiangwu, W.,2006, «Therise of ginkgoalean

plantsinthe early Mesozoic:a dataanalysis», Geol. |.,
41(3-4):363-75.

+ Zhong,B.;Sun, L.;Penny, D.,2015, «The origin of land

plants:aphylogenomic perspective, Evol. Bioinform.
Online,11:137-41.

» Zhu,S.;Zhu,M_;Knoll,A.;Yin,Z.; Zhao,F.,etal., 2016,

«Decimetre-scale multicellulareukaryotesfromthe
1.56-billion-year-old Gaoyuzhuang Formationin North
China», Nat. Commun., 7:11500.

+ Zi,).;Fan,W.; Wang,Y.; Cawood,P.; Peng, T, etal.,

2010, «U-Pb geochronology and geochemistry of
the Dashibao Basaltsinthe Songpan-GanziTerrane,
SW China, withimplications for the age of Emeishan
volcanism», Am. . Sci., 310(9):1054-80.

+ Ziegler,A;Eshel, G ;Rees, P;Rothfus, T.;Rowley, D ;

Sunderlin,D.,2003, «Tracing the tropics across land and
sea: Permianto present», Lethaia, 36:227-254.

« Zimmermann, W.,1952, «Mainresults of “Telome

theory”», Paleobotanist, 1:456-70.

192



193

INDICE
REMISSIVO

A
Acanthaceae 169
acasalamento preferencial 56
aclimatacdo 14,21
adaptacdo 14,17,21
coadaptacdo 20,143
pré-adaptacao 56
Aglaophyton 101
albedo 69
alegoriadacaverna 8
alelo 14
algas 76
archaeplastidas 76
azul-esverdeadas 75
castanhas 77
vermelhas 77
ambiente seletivo 21
Amborellaceae 151
anagénese 37
Angiosperm Phylogeny Group. Ver sistema
de classificacao
Annalepis 138
Anomochlooideae 160
Antoéceros 88
apomorfia 19
Archaefructus liaoningensis 153
Archaeopteris 130
Archaeopteryx 47
Archaeplastida 76
arvore filogenética. Ver cladistica; Ver também cladograma
Asclepiadaceae. Ver Apocynaceae

B

Bacia Lusitanica 155

Bangiomorpha pubescens 74
Bennettitales 136,141,155

bioma 122

Bottlenecks populacionais 17,43
Buddlejaceae. Ver Scrophulariaceae

©
Callitrichaceae. Ver Plantaginaceae
camaraarquegonial 180
camarapolinica 180
cambio 115
cambio bifacial 114
cambio unifacial 114
capacidade de carga de espécies 50
capacidade de trocacatiénica 107,156
caracter 14,22
caracteres homoplasticos 19
caracter qualitativo 14
caracter quantitativo 14
reducdodecaracteres 23
reversao de caracteres 23
carpelo
evolucdodocarpelo 142,145
pré-carpelo 146
origemfilospérica 146

catastrofes 49
cauloides 88
célula
células condutoras 101
divisdoassimétrica 80
membrana celular 61
célula-mae dos esporos 85,87
Ceratophyllaceae 153
Charophyceae 80
Chenopodiaceae. Ver Amaranthaceae
Chloranthaceae 108,153
cianobactérias 65
cicadéfitos 135
ciclodevidahaplodiplonte 83
ciclosde Wilson 61
Cistaceae 20
cladistical9,94
cladograma 89
clado 22
cladogénese 37
cladoxil6psidos 119
climax 157
coberturas criptogamicas 92
comunidades evolutivamente estaveis 41,46,50
conceito de espécie. Ver espécie
condi¢bes ambientais 56
confferas 132. Ver pinéfitos
conjugacdobacteriana 16
conservacao donichoecolégico 40
constanciafloral 154
convergénciaevolutiva. Verevolucdo convergente
Cooksonia 103
Cordaitales 123,132,135
corméfitos 113
corridaasarmas evolutiva 180
criacionismo 32
criptéfitos 92
criptogamia 108
critério darefutabilidade 31
cromossomas homélogos 44
crossing-over 16
cruzamento preferencial 14,42
custos de sexualidade 23
cuticula 89

D
derivagenética 14,17
destruicdo criativa 56
diatoméceas 77
diversidade
diversidade especifica 52
diversidade taxonémica 50
gradiente latitudinal da diversidade especifica 52
dorménciamorfolégica 149

E

ecofeno 22,37

ecossistema
agroecossistemas 24

engenheiro de ecossistema 57
engenheiros de ecossistemas 109,156
ecétipo 37
diferenciacado ecotipica 42
efeitofundador 17,43
Elkinsia polymorpha 130
embrido 83
Empetraceae. Ver Ericaceae
enacdes 113
endomegasporia 128
endoprotalia 126
endosperma 141
enxame de hibridos 14,34,45
Eocénico
Otimo Climatico Eocénico Inferior 157
epifitia 140
epigenética 22
Ericaceae 23,155,172,178
especiacdo 14,37,43
especiacdoalopatrica 41
especiacaoecoldgica 14,43,50
especiacdo parapatrica 42
especiagao por poliploidia 44
especiacdo simpatrica 42
areasde simpatria 34
modo de especiacdo 41
reforcodaespeciacdo 45
taxadeespeciacao 56,97
espécie 14
circunscricdo daespécie 35
complexos de espécies 37
conceitobiolégico de espécie 33
conceitoevolucionario de espécie 35
conceitomorfolégico de espécie 35
espécie biologica 35,36
espécies-irmas 36
morfoespécie 35
esporangio
capsula 88
seda 88
esporo
o6sporo 81
esporofito
amplificacdo do espordéfito 84
esporopolenina 82
esporos 83
criptésporos 87
eixo esporangial 88
endomegasporia 128
esporostriletes 99
heterosporia 126
homosporia 127
esporulacdolivre 124
essencialismo 8
estomatoéfitos 91
estrobilo 110,136
estrébilocomposto 136
estrébilosimples 136
estromatélitos 63



eucariotas
evolucdo dos eucariotas 74
eufiléfitos 111,113
eutraquedfitos 101
Eventode Oxidacao Neoproterozoica 68
eventos hipertérmicos paleogénicos 157
eventos hipertérmicos paleogénicosinferiores 157
evolucdo 11,14
becosemsaidaevolutivo 23,29,45
coevolugdo 21
constrangimentos evolutivos 28
corridaasarmasevolutiva 75,165
estaseevolutiva 41,46,48
evolucdo como processoindividualistico 18
evolucdo convergente 14,19
evolucaodivergente 39
evolucdoparalela 14,19,39
evolucdo poradaptacdo 23
evolutionary lag hypothesis 122
gradualismoevolutivo 46
imprevisibilidade eirrepetibilidade daevolucao 30
macroevolucdo 19
mecanismos de mudancaevolutiva 17,19
microevolucdo 19
necessidade evolutiva 27
sequénciaevolutiva 27,32,128
sucesso evolutivo 19
taxade mudancaevolutiva 46
unidade de evolucao 18
exaptagao 29,130
explosdocambrica 78
explosdodevénica 78
extincoes
extincdo ordovicico-sildrica 92
extincbes emmassa 49
taxadeextincdo 48,97
teoriadas cinco grandes extincdes 49

F
Fatorambiental 22
FECA (first eukaryote common ancestor) 73
fendtipo 14
fetos 116
fetosleptosporangiados 116
fetos comsemente. Ver pteridospérmicas
filidios 88
fitness 14,19
trade-off de fitness 26
fixismo 32
floraeofitica 95
floramesofitica 95
floraneofitica 95
flora paleofitica 95
florareofitica 95
florestas de carvao 120
florestatropicalhdmida 53
forma 37
féssil
féssildetransicao 47
fossilvivo 46,118
macrofdssil 94
mesoféssil 94
microféssil 94
fotorrespiracdo 162
fotossintese
evolucao 64

G
gene

fluxo génico 16
gene 14,15
Gendtipo 14
geobiosfera. Verterraemersa
Gigantopteridales 132
gimnospérmicas

acrogimnospérmicas 134
gimnospérmicas atuais. Ver acrogimnospérmicas
gineceuapocarpico 145
ginkgofitos 135
glaciacées

glaciacaoboladeneve 66

glaciacao de Gaskiers 68,77

glaciagdo Wiirm 51,166

glaciacdo Hirnantiana 92

glaciacao Marinoana 68

glaciacao Sturtiana 68,77

glaciacbes huronianas 66
glaucofitos 77
gnetofitos 135
gradualismo filético. Ver teorias daevolucdo
Grande Oxidacdo 65
Grandes Provincias igneas 71
grupocoroa 74,96,111,119

grupo coroadasangiospérmicas 151
grupo monofilético. Ver clado
grupotronco 180

H
habitat 57
hepaticas 88
hepaticasfolhosas 88
hepaticastalosas 88
heritabilidade 14,35
hibridos
desvantagem dos hibridos 45
enxames hibridos 35
inviabilidade dos hibridos 35
zonasde hibridos 45
hidrofitia 140
hidroides 88
hipotese cientifica 31
hipétese daareageografica 52
hipétese dadark and disturbed ecology 148
hipétese daeucariofagia 75
hipétese dapoupancade nutrientes 84
hipotese das espécies-energia 52,55,57
hipétese dasgnepinae 138
hipétese das gnetifer 138
hipotese dataxade diversificacdo 54
hipétese davantagemimediata 24
hipétese davariacaoeselecdo 23
hipétese de conservacdotropical 54
hipétese doantéfito 137
hip6tese do crescimento apical 100
hip6tese do pseudanto 148
Holocénico 173
Homeo-hidria 98,103
hydrogen hypothesis 73

|

Idade do Gelo Paleozoica Superior 121
incompatibilidade gamética 45
inddsio 116

introgressao 14,34

isolamento reprodutivo
isolamento espacial 45
isolamentofloral 45
isolamento pés-zigotico 45
isolamento pré-zigotico 45
isolamentotemporal 45

L

leidominimo 70

lenhina 101

lenhofitos 114
Lepidodendrales 125
Lepidodendron 111
leptoides 89
licopodioéfitos 109
liquenes 77

locus 15

LUCA —last universal common ancestor 63,74
Lycopodiidae 109
Lyginopteridales 132,138

M
Magnoliaceae 149
mamiferos hipsodontes 165
mecanismo 13
mecanismos deisolamento reprodutivo 45
Medullosales 132
megaextincoes 49
megafilo 111
megagametéfito 127
megasporangio 127
meiose 23,44,85
meristemas

meristemabasal 88
mesangiospérmicas 153
micorrizas 91
microfilo 112
microgametofito 129
micrépilo 131
migracao 16
mitocdndria 73
monilofitos. Ver fetos
monomegasporia 128
Montsechia vidalii 153
multicelularidade

evolucaodamulticelularidade 75
musgos

musgos acrocarpicos 88
musgos

musgos pleurocarpicos 88
mutacao 14,15
Myoporaceae. Ver Scrophulariaceae

N
naturalismo filos6fico 32
nectarivoria 144
neolamarckismo 12
nervuras
densidadedenervuras 141
nicho ecolégico 25,56
construcaodenicho 57
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