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APRESENTAÇÃO
A EVOLUÇÃO BIOLÓGICA COMO EIXO 

INTEGRADOR DO ENSINO DE BIOLOGIA

Leonardo Augusto Luvison Araújo 
Gilberto Cavalheiro Vieira

A evolução biológica é um eixo central da biologia. Esta ideia 
é compartilhada por muitos biólogos e professores de biolo-
gia. No entanto, está longe de ser óbvio porquê o ensino de 

biologia deveria ser organizado em uma perspectiva evolutiva. Afinal, 
por que a evolução deve ser central para o ensino de biologia ao invés 
de ser, por exemplo, a citologia? Por que não a genética ou a biologia 
molecular? 

Há ao menos duas boas razões para que a evolução seja central no 
ensino de biologia. As ideias evolutivas têm um papel central, orga-
nizador do pensamento biológico, uma vez que oferecem uma pers-
pectiva sobre os seres vivos que vai além da simples descrição das ca-
racterísticas dos organismos. A biologia sem evolução perde a sua 
dimensão histórica. É o entendimento das causas históricas da vida 
que confere à evolução um importante papel para o conhecimento 
biológico, estendendo-se a todas as disciplinas, como zoologia, botâ-
nica, ecologia, genética, etc. Outra razão para essa centralidade é que 
a teoria evolutiva promoveu a unificação da biologia - principalmente 
através do movimento chamado de síntese moderna da evolução. 

Apesar desta reconhecida importância da evolução para a biologia 
como um todo, quando olhamos para a prática de ensino de biologia 
encontramos uma realidade muito distinta. Pesquisas com livros didá-
ticos e nos currículos efetivamente adotados na educação básica e su-
perior verificaram que a utilização da evolução como um eixo integra-
dor ainda é incipiente. A evolução, muitas vezes, é tratada como apenas 
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mais um conteúdo que está usualmente colocado nos últimos capítulos 
dos livros didáticos destinados aos terceiros anos do ensino médio. 

Pesquisas com professores também apontam que a evolução bioló-
gica é tratada como um tema da lista de conteúdos e não como um eixo 
integrador que permeia a biologia. Essa mesma tendência é encontra-
da no ensino superior, onde, mesmo no curso de ciências biológicas, 
a evolução não é abordada como um eixo central. A centralidade da 
evolução no ensino de biologia parece mais um ideal a ser alcançado, 
com ainda poucas propostas concretas que efetivem a integração do 
pensamento evolutivo no contexto pedagógico. 

Isso nos leva à motivação central para a construção deste livro: a 
necessidade de desenvolver abordagens de ensino de biologia em que 
a evolução seja um eixo central. Para atingir esse objetivo, esta obra 
conta com especialistas das mais diversas áreas da biologia, que foram 
desafiados a apresentar uma visão evolutiva da sua disciplina/conteú-
do. Os autores também procuraram abordar de que forma o seu cam-
po contribui para a teoria evolutiva e para o pensamento evolutivo de 
maneira mais geral. 

Os autores, em sua grande maioria, estão vinculados a um projeto 
de extensão chamado de “Curso de Biologia Evolutiva na UFRGS”, que 
busca oferecer formação continuada para biólogos e professores. As 
discussões nestes anos do curso foram essenciais para a concepção do 
livro e construção dos capítulos. Esse mesmo projeto deu origem a ou-
tro livro produzido anteriormente, intitulado Evolução Biológica: da 
pesquisa ao ensino (Araújo, 2017).

O presente livro é voltado exclusivamente ao ensino de evolução, 
ampliando as discussões evolutivas para as diferentes disciplinas e 
conteúdos da biologia. A obra como um todo possui dois volumes. O 
primeiro deles tem como enfoque discussões interdisciplinares na 
evolução. Disciplinas como bioquímica, citologia, imunologia, biolo-
gia do desenvolvimento, ecologia e fisiologia humana estão de alguma 
forma contempladas no primeiro volume. Além disso, discussões mais 
amplas sobre evolução humana e aspectos históricos do pensamento 
evolutivo perpassam alguns capítulos. 
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Por outro lado, o presente volume conta com discussões sobre bio-
diversidade e evolução. O capítulo 1, intitulado Sistemática filogené-
tica na sala de aula: guia básico, pensamento filogenético e proble-
mas na interpretação de cladogramas, apresenta um panorama da 
sistemática filogenética e a sua importância no contexto de ensino de 
biologia. A sistemática filogenética é tão importante para os estudantes 
de biologia quanto a leitura de mapas é para os estudantes de geografia. 
Tal analogia, abordada no capítulo, não poderia ser mais pertinente, 
principalmente quando se trata de uma perspectiva evolutiva. Afinal, 
a sistemática filogenética permite uma classificação natural dos seres 
vivos, baseada em suas relações de parentesco. Por isso, esse capítulo 
de abertura é indispensável para a própria compreensão dos outros 
capítulos deste volume.

No capítulo seguinte, somos convidados a explorar o mundo micro-
biano. Com o título Bactérias e arqueias: os procariotos e suas impli-
cações no cenário evolutivo, o capítulo aborda dois dos grandes do-
mínios da vida. Apesar da massiva presença dos micro-organismos no 
planeta e a sua evidente importância na própria classificação dos seres 
vivos, boa parte das pessoas ainda desconhece esse grupo, ou associa 
a uma perspectiva pessimista vinculada a doenças. Em um esforço de 
apresentar uma abordagem ecológico-evolutiva, este capítulo resgata a 
história evolutiva e a importância ecológica dos procariotos. 

Entrando no domínio Eukarya, o capítulo intitulado O enigmático 
universo “protista”: aspectos evolutivos e considerações pedagógi-
cas discute o histórico de classificação deste grupo, o qual é muitas 
vezes de difícil compreensão por congregar uma série de organismos 
muito distintos. Na verdade, o termo “Protista” não designa um grupo 
natural, possuindo status parafilético. Os autores discutem as hipóte-
ses filogenéticas mais recentes, abordando as diversas sinapomorfias 
indicadas para os clados de protistas. Por fim, estratégias didáticas são 
apresentadas, com o intuito de facilitar o ensino de protista em uma 
perspectiva evolutiva.

O quarto capítulo - intitulado Panorama da evolução dos meta-
zoários – apresenta uma visão geral dos animais e as suas relações 
filogenéticas. Constitui uma preparação para os próximos dois capítu-
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los, que abordam a diversidade e a evolução das duas principais linha-
gens de metazoários: os deuterostômios e protostômios. No capítulo 
seguinte, a evolução e a diversidade de cordados, hemicordados e equi-
nodermos são aprofundadas, como o próprio título sugere - Deute-
rostomia: evolução, diversidade e ensino. Os autores ainda buscam 
criticar, sem deixar de apresentar alternativas, a abordagem de ensino 
preponderante dos deuterostômios: como uma suposta tendência ine-
vitável de um aumento da complexidade, culminando nos cordados 
e seres humanos. Na continuação, o capítulo Os protostomados no 
contexto da ciência e da docência mantém a mesma toada, buscando 
aprofundar a históra evolutiva e a sistemática dos metazoários, ago-
ra com o enfoque nos protostômios. A história evolutiva do grupo é 
complexa e o capítulo apresenta um esforço de sistematizar as caracte-
rísticas compartilhadas, revisando a filogenia de Protostomia, além de 
apresentar importantes sugestões de ensino.

O capítulo 7 parte, então, para O desconhecido reino dos fungos, 
problematizando a concepção pessimista do grupo e mostrando a di-
mensão ecológica e as características dos principais grupos. A história 
evolutiva dos principais grupos é abordada, em conjunto com aspectos 
ecológicos e mesmo culturais destes incríveis organismos. O capítulo 
8, intitulado As plantas são um sucesso (evolutivo) – e nós podemos 
provar!, tem como ponto de partida a problematização da chamada 

“cegueira botânica”, a qual muitas vezes contribuímos no próprio con-
texto de ensino. A falta de capacidade em notar a presença das plantas 
e a incompreensão da sua importância por muitos alunos não pode 
ser negligenciada. E isso tem implicações inclusive para as concepções 
evolutivas que construímos sobre as plantas, muitas vezes representa-
das como inferiores aos animais. O capítulo é recheado de sugestões de 
atividades e pode ser aproveitado em diferentes momentos no ensino 
de botânica.

Contrariando a tendência, muitas vezes inconsciente, de organizar 
a evolução da vida como uma tendência em direção a um suposto pro-
gresso, o penúltimo capítulo é dedicado aos vírus. Com o título Vírus: 
as partículas ubíquas da evolução, os autores buscam discutir aspec-
tos evolutivos e ecológicos dos vírus para além daquelas clássicas abor-
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dagens relacionadas com a saúde humana e doenças virais em orga-
nismos de interesse econômico. De toda a forma, dois estudos de caso 
com importância para a saúde humana global são apresentados em 
suas dimensões evolutivas: o HIV e a recente pandemia de coronavírus.  

Por fim, o capítulo Ecologia II: impactos antrópicos e efeitos eco-
-evolutivos sobre a biodiversidade complementa as discussões eco-
lógicas iniciadas no volume I, aprofundando as diversas atividades 
antrópicas que impactam evolutivamente a biodiversidade. O leitor 
encontrará inúmeros exemplos de atividades humanas com poten-
cial de gerar efeitos evolutivos sobre a biodiversidade, como perda e 
fragmentação de habitat, introdução de espécies exóticas, mudanças 
climáticas, entre outras. Este capítulo reforça a tendência dos últimos 
anos de uma maior aproximação entre os estudos ecológicos e evoluti-
vos, inclusive com a inauguração de novas áreas de pesquisa.

Espera-se que professores formados e em formação utilizem este 
livro como uma fonte de inspiração para inserir uma perspectiva evo-
lutiva nos diferentes conteúdos e disciplinas tradicionalmente traba-
lhados no Ensino Médio e Fundamental no Brasil. Obviamente, muito 
poderia ser discutido sobre evolução nas diferentes áreas da biologia. 
Os exemplos e enfoques adotados por cada capítulo não esgotam estes 
inúmeros debates, mas apresentam temáticas evolutivas relacionadas 
com a biodiversidade que podem inspirar o professor em sua prática 
diária.

Referências bibliográficas
ARAÚJO, L.A.L. Evolução biológica: da pesquisa ao ensino. Porto Alegre: 
Editora Fi, 2017.
OLEQUES, L.C. et al. Evolução Biológica: percepção de professores de biologia. 
Revista Electrónica de Enseñanza de las Ciencias, v. 10, n. 2, p. 243-263, 2011.
SMOCOVITIS, V. B. Unifying biology: the evolutionary synthesis and evo-
lutionary biology. Princeton, NJ: Princeton University Press, 1996.
ZAMBERLAN, E. S. J; SILVA, M. R. O evolucionismo como princípio orga-
nizador da biologia. Temas & Matizes, v. 15, p. 27-41, 2009.
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1
SISTEMÁTICA FILOGENÉTICA NA 

SALA DE AULA
GUIA BÁSICO, PENSAMENTO 

FILOGENÉTICO E PROBLEMAS NA 
INTERPRETAÇÃO DE CLADOGRAMAS

Ronaldo Antonio Paesi 
Maico Stochero Fiedler 

Voltaire Dutra Paes Neto 
Ilustração: Voltaire Dutra Paes Neto

Introdução

Este capítulo nasce de experiências em sala de aula e também no 
Curso de Extensão em Biologia Evolutiva da Universidade Fe-
deral do Rio Grande do Sul. Entre os assuntos tratados, tanto 

em sala de aula como no curso, está o das filogenias (árvores filoge-
néticas), fundamentais para a biologia moderna, pois apresentam as 
relações evolutivas entre os seres vivos.

As filogenias são construídas a partir da metodologia proposta, em 
1950, pelo entomólogo alemão Willi Hennig. Somente mais de uma 
década após, quando Hennig publica uma versão em língua inglesa de 
sua obra (Phylogenetic Systematics em 1966), que suas ideias começam 
a ter um impacto mais amplo na Biologia. Atualmente, em escolas e 
universidades o tema está presente, porém, geralmente não é abordado 
com a devida atenção.

Tanto em sala de aula como no curso ficou claro que os estudantes 
não consideram a interpretação das árvores filogenéticas uma tarefa 
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fácil. O problema merece destaque, uma vez que, além da importân-
cia das árvores evolutivas, a sistemática filogenética torna possível o 
ensino de Biologia sob uma ótica evolutiva, não antropocêntrica ou 
fragmentada.

Dessa forma, o objetivo aqui é ressaltar a importância da sistemática 
filogenética e apresentar seus conceitos básicos. Após isso, vamos de-
fender a importância do chamado pensamento filogenético, ou seja, a 
capacidade de interpretar e raciocinar a partir de árvores filogenéticas. 
A partir da reflexão sobre esse conceito, vamos apresentar as habilida-
des necessárias para o pensamento filogenético e debater algumas das 
dificuldades encontradas por professores e estudantes sobre o tema.

1. A importância da sistemática 
filogenética para a Biologia

A seleção natural e a descendência com modificação são duas das 
constatações de Charles Darwin que hoje entendemos como centrais 
para a biologia evolutiva. São essas duas ideias que permitem constatar 
que todos os seres vivos são parentes. Darwin ilustrou as relações de 
parentesco, nesta perspectiva, a partir da metáfora da árvore da vida, 
na qual as espécies atuais divergem de seus ancestrais, da mesma for-
ma que os galhos menores de uma árvore partem dos maiores. Desde 
a metade do século XX, as árvores evolutivas podem ser inferidas a 
partir da sistemática filogenética (ou cladística), que leva em conta ca-
racterísticas ancestrais compartilhadas entre as espécies. Atualmente, 
elas são essenciais para o entendimento da biologia, uma vez que reve-
lam as bases históricas para as semelhanças e diferenças entre os seres 
vivos, bem como organizam a diversidade da vida.

A sistemática filogenética mudou muito a forma de fazer a classi-
ficação biológica. Atualmente, praticamente toda classificação está 
baseada em refletir as relações de parentesco. Além disso, podemos 
ver a ampliação dos métodos filogenéticos para diferentes áreas, como 
biologia da conservação, área criminal, história evolutiva de doenças, 
e linguística. Pensando apenas nos estudos relacionados com o HIV/
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AIDS, as filogenias foram utilizadas para elucidar potenciais formas 
de transmissão, datar o início da epidemia, identificar a origem das 
variantes do vírus, detectar recombinação viral, entre outros. Assim, 
a partir da importância crescente das filogenias, Thanukos (2010) de-
fende que para compreender a Biologia moderna os estudantes devem 
compreender o básico sobre árvores filogenéticas.

As árvores filogenéticas, portanto, são importantes para a forma 
como os cientistas percebem o mundo natural, e ganham cada vez 
mais força na pesquisa e no ensino da biologia. Análises filogenéticas 
são utilizadas para abordar questões fundamentais relacionadas como 
a história da vida na Terra e sua diversidade, sendo ferramentas essen-
ciais para se testar hipóteses sobre a evolução da vida.

2. Conceitos Básicos em Sistemática 
Filogenética

Filogenias são hipóteses que representam as relações evolutivas en-
tre os seres vivos, sendo compostas basicamente por quatro compo-
nentes (figura 1): os terminais, que representam as espécies; os nós, 
que representam os ancestrais comuns e o evento de separação de uma 
linhagem em duas, ou seja, um evento de cladogênese; os ramos da 
filogenia, que traçam a história evolutiva do grupo em questão, ilus-
trando graficamente as relações evolutivas das espécies envolvidas, as-
sim como de seus ancestrais comuns; e, por fim, a raiz, que é a base de 
onde surgem os ramos da filogenia e representa a linhagem ancestral 
que deu origem a todo grupo em questão. Dois processos evolutivos 
estão representados nas filogenias. O primeiro, e central, é o da clado-
gênese, definida como o processo de especiação, em que uma espécie 
dá origem a duas ou mais espécies. Nas filogenias, a cladogênese, re-
presentada pelos nós, apresenta relação direta com o número de termi-
nais, ou seja, quanto maior o número de terminais, mais nós existirão 
no cladograma.

Um segundo processo é o da anagênese, que difere da cladogêne-
se por não estar relacionado ao aumento do número de espécies. Na 
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anagênese, a mudança do genótipo ou do fenótipo ocorre na linhagem 
da espécie ao longo do tempo, sem aumentar o número de espécies. 
Para facilitar didaticamente, a filogenia da figura 1 representa a histó-
ria completa do grupo, onde não houve nenhuma extinção de espécie. 
Portanto, todo o longo período sem cladogênese da linhagem que leva 
a “t7” e “t8” de fato representa uma anagênese.

Figura 1. Filogenia e seus principais componentes, representando as relações evolutivas 
entre 10 espécies hipotéticas.

Como recurso gráfico, as filogenias podem ser representadas de di-
ferentes maneiras igualmente válidas, como visto na figura 2. Embo-
ra os ramos estejam traçados de maneira distintas nas três filogenias 
abaixo, graficamente, as relações entre as espécies e a idade de suas 
respectivas divergências são as mesmas. Podemos atrelar estimativas 
de tempo aos nós, através de estudos de taxas evolutivas e utilizando 
fósseis dos grupos.

Figura 2. Três exemplos gráficos distintos de como representar uma mesma filogenia. Bar-
ra indica o tempo, de 0 até 2 milhões de anos no passado.
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3. Interpretando uma filogenia
Agora que conhecemos seus principais componentes, fica a pergun-

ta: como interpretar uma filogenia? As filogenias se baseiam na teoria 
da ancestralidade comum, ou seja, espécies novas são oriundas de 
uma espécie progenitora em comum. E é justamente esta relação de 

parentesco entre as espécies ou grupos 
de espécies que uma filogenia represen-
ta. Para entender melhor como a relação 
entre as espécies deve ser interpretada, 
considere a filogenia da figura 3. A filo-
genia apresenta três táxons, cada táxon 
podendo representar uma ou várias es-
pécies. Podemos interpretar a filogenia 
começando pelos táxons 1 e 2. Ambos os 
táxons possuem um ancestral comum 
que viveu no tempo “t1”. Nesse caso, os 
táxons 1 e 2 podem ser chamados de tá-
xons irmãos, pois descendem da mes-

ma espécie “mãe” cujo evento de cladogênse é hipotetizada pelo nó 
vermelho.

Ambos os táxons apresentam similaridades genotípicas e fenotípicas 
que evidenciam sua ancestralidade comum. Entretanto, os táxons não 
são idênticos, pois a partir do evento de especiação no tempo “t1” cada 
um acumulou mudanças genotípicas e fenotípicas ao longo do tempo 
de forma independente até o tempo atual (t0). Voltando na linha do 
tempo, o ancestral dos táxons 1 e 2 também possui seu ancestral, que 
viveu no tempo “t2”. O nó amarelo, por sua vez, representa o evento de 
cladogênese que deu origem tanto ao ancestral dos táxons 1 e 2 quanto 
ao ancestral direto do táxon 3. Podemos dizer então que o táxon 3 é 
igualmente irmão dos táxons 1 e 2. A partir deste momento, a linhagem 
que deu origem ao táxon 3 se tornou independente da linhagem que 
daria origem aos táxons 1 e 2. Cada linhagem passa a evoluir de manei-
ra distinta ao longo do tempo, adquirindo assim características únicas 

Figura 3. Filogenia de três táxons 
destacando as relações de parentes-
co em função do tempo.
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em cada táxon. No intervalo de tempo entre “t1” e “t2”, os táxons 1 e 2 
ainda não existiam de forma separada, até que seu ancestral comum 
surgiu em algum período entre “t2” e “t1” e sofreu cladogênese. Como 
os táxons 1 e 2 compartilham por um longo período a mesma história 
evolutiva (o mesmo ramo), desde a raiz da filogenia até o tempo “t1”, 
se espera que os táxons 1 e 2 compartilhem mais semelhanças entre si 
que em relação ao táxon 3. Uma vez que os táxons 1 e 2 compartilham 
a mesma história evolutiva com o terceiro táxon somente da raiz até o 
tempo “t2”. Assim, apenas novidades evolutivas que surgiram entre a 
raiz e o tempo “t2” são compartilhadas pelos três táxons, ao passo que 
as novidades emergentes entre a raiz e o tempo “t1” são compartilha-
das pelos grupos 1 e 2.

Voltando ainda mais no tempo, tem-se a raiz da filogenia. A raiz 
aqui representa o período de tempo em que o ramo (ou linhagem) 
que deu origem aos três táxons atuais ainda era o mesmo. Por esse 
motivo, assumimos que os três táxons compartilham em certo grau 
similaridades entre si. Isto equivale para todos os grupos de organis-
mos existentes, por isso, quanto mais antigo for o ancestral, menos 
similaridade encontraremos entre os grupos atuais, já que o período 
de tempo em que cada linhagem evoluiu de modo independente uma 
da outra é maior. É mais fácil ver as semelhanças entre duas espécies de 
formigas, com um ancestral mais recente, do que entre uma formiga e 
uma planária, com ancestral mais antigo.

4. Estabelecendo relações entre as espécies
Para construir uma filogenia, o primeiro passo é escolher as espé-

cies. No exemplo discutido a seguir escolhemos uma espécie de sala-
mandra, uma de bugio, uma de lagarto e uma de galinha. Estas espé-
cies possuem determinadas características fenotípicas ou moleculares 
que lhe são únicas ao mesmo tempo em que apresentam outras que são 
compartilhadas. O próximo passo é compilar o máximo de caracterís-
ticas que o pesquisador considere que possam ser homólogas entre as 
espécies, isto é, que apresente uma mesma origem evolutiva dada sua 
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posição ou embriologia. O mesmo pode ser feito com a estrutura de 
proteínas, sequência genética, sons, comportamentos e outros aspec-
tos dos seres vivos. Estas características devem então ser codificadas 
em uma matriz, indicando quais espécies possuem variações ou mes-
mo sua ausência. A análise cladística busca com base nestes caracteres 
a explicação mais parcimoniosa ou provável para a compreensão da 
evolução das características, dadas as espécies analisadas. Como con-
sequência, obtemos as relações de parentesco mais parcimoniosas ou 
prováveis. Quanto mais caracteres, menor a chance de que as conver-
gências evolutivas interferiram na construção da filogenia, já que es-
tas características não indicam ancestralidade comum, embora sejam 
partilhadas.

No nosso exemplo, a fim de simplificação, escolhemos apenas sete 
características morfológicas em dois estados (presente e ausente), lis-
tados na tabela 1. Entretanto, normalmente são usadas centenas a mi-
lhares delas, e muitas vezes mais de um estado por característica – por 
exemplo, as sequências de pares de base dos genes. Agora necessita-
mos de uma espécie que não seja objeto de estudo, o chamado grupo 
externo, ou seja, ao menos um táxon que sirva como um ponto de 
referência e comparação para assim entender as relações de parentesco 
entre as espécies analisadas. Utilizamos, em nosso exemplo, uma espé-
cie de lambari que permitirá que a filogenia seja então enraizada e que 
as características possam ter seus estados polarizados. Construída a 
matriz, o próximo passo é analisar quais espécies compartilham mais 
estados de características entre si do que com o lambari. Podemos 
começar analisando quais espécies compartilham mais similaridades 
com a galinha, por exemplo. Nesse caso, o lambari não compartilha 
nenhum estado de característica com ela. Já o lagarto compartilha 5 
estados das 7 características e isso o torna um parente mais próximo 
da galinha do que do lambari.
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Tabela 1. Lista de características com presença e ausência para cinco espécies de verte-
brados.

Lambari Salamandra Bugio Lagarto Galinha
Úmero 0 1 1 1 1
Pescoço 0 1 1 1 1
Dígitos 0 1 1 1 1
Âmnio 0 0 1 1 1
Escama queratinizada 0 0 0 1 1
Fúrcula 0 0 0 0 1
Linha lateral 1 1 0 0 0

Continuando a análise, vemos que o bugio compartilha com a gali-
nha 4 estados dentre as 7 características, que são os mesmos compar-
tilhados entre ele e o lagarto, o que o coloca como igualmente relacio-
nado a estas duas espécies. Vemos que algo semelhante ocorre com a 
salamandra ao compartilhar 3 estados de características com o bugio, 
o lagarto e a galinha, estabelecendo-a como igualmente relacionada a 
estas três espécies. Por fim, a salamandra também compartilha a pre-
sença da linha lateral com o lambari, mas é a ausência desta nos outros 
grupos o estado que denota parentesco entre eles, já que o lambari 
está sendo utilizado como grupo externo. A filogenia resultante pode 
ser vista na figura 4. Um ponto importante ao se observar a filogenia 
da figura 4 é que a presença da fúrcula se restringe apenas à espécie 
galinha, mas não podemos esquecer que a galinha também apresenta 
as outras características, como o úmero, o pescoço, os dígitos, o âmnio 
e as escamas. Isto se dá pela ancestralidade comum evidenciada pelos 
nós com os outros grupos. Ou seja, as escamas queratinizadas não es-
tão restritas ao lagarto, mas são compartilhadas com a galinha.



21

VOLUME II -  BIODIVERSIDADE & EVOLUÇÃO

◀	 Voltar ao Sumário

Figura 4. Filogenia construída com base nos dados da tabela 1.

Podemos diferenciar o estado de uma característica em uma filo-
genia como sendo plesiomórfico ou apomórfico. A plesiomorfia re-
presenta o estado considerado ancestral, ou seja, a presença da linha 
lateral é anterior a sua ausência no exemplo acima. Portanto, o fato 
de ela estar presente em lambaris e nas salamandras não significa que 
estas espécies são proximamente aparentadas, mas que apresentam 
este estado na forma como herdaram de seus ancestrais. Chamamos 
este tipo de plesiomorfia, quando compartilhada entre dois ou mais 
táxons, de simplesiomorfia – não denotando uma relação próxima 
de parentesco. Já a apomorfia é o estado considerado uma novidade, 
ou seja, por exemplo, a presença do úmero, do pescoço e dos dígitos 
entre a salamandra, bugio, lagarto e galinha. Quando um estado apo-
mórfico é compartilhado entre dois ou mais táxons, o chamamos de 
sinapomorfia. As análises cladísticas buscam encontrar exatamente as 
sinapomorfias, pois são elas que refinam as relações de parentesco. Por 
exemplo, a presença das escamas queratinizadas no lagarto e na gali-
nha é uma sinapomofia, denotando a relação próxima do lagarto com 
a galinha. Isto difere da fúrcula, uma apomorfia encontrada apenas na 
galinha, não indicando assim nenhuma relação de parentesco – sendo 
esta condição chamada de autapomorfia.

A definição destes estados em plesiomórficos ou apomórficos (e 
suas derivações) varia de análise filogenética para outra análise filoge-
nética e também depende da escala em que você observa a diversidade 
amostrada. Por exemplo, o âmnio é uma característica plesiomórfica 
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se você olhar apenas para o nó que une a galinha e o lagarto, mas é 
sinapomórfico se você olhar para todos os amniotas (lagarto, galinha 
e bugio). Em outra análise filogenética com diferentes espécies de ani-
mais, o âmnio pode ser considerado uma autapomorfia, se apenas um 
amniota estiver sendo analisado.

Por fim, lembramos que este é um resumo de como as análises filo-
genéticas funcionam. Em geral, as pesquisas científicas utilizam matri-
zes de dados amplas, com vários estados de cada característica. Além 
disso, pesquisas com dados moleculares tornaram-se cada vez mais 
comuns, sendo essenciais para o estudo das relações de parentesco ao 
permitirem muitas vezes que organismos diferentes fenotipicamente 
sejam comparados mais facilmente, pois a homologia está em seus ge-
nes ou proteínas. Entretanto, diversos autores indicam que tanto a in-
formação molecular quanto a morfológica devem ser analisadas con-
comitantemente, sendo esta visão conhecida como “evidência total”.

5. Agrupando as espécies
Costumamos classificar os seres vivos em diferentes categorias hie-

rarquizadas, propostas originalmente por Lineu: a espécie, depois o 
gênero, a família, a ordem, a classe, o filo, o reino e o domínio. Na 
perspectiva filogenética, essas categorias perdem seu contexto, já que 
a categoria utilizada é o clado. Clado é um grupo de espécies formado 
por todos os descendentes de um único ancestral comum. Podemos 
também dizer que o clado é monofilético, ou seja, forma um grupo 
natural como idealizado nos trabalhos de Charles Darwin e Alfred 
Wallace. Para entender melhor o que é um grupo monofilético, faça 
uma análise da primeira filogenia mostrada na figura 5, onde tanto as 
espécies englobadas pelo quadrado laranja, os besouros, quanto as en-
globadas pelo quadrado vermelho, os insetos (que também contém as 
espécies de besouros), são considerados grupos monofiléticos. Isto se 
deve ao fato de que ambos incluem todas as espécies descendentes de 
um mesmo ancestral comum (considere nó vermelho para os besouros 
e nó azul para os insetos).
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Figura 5. Representações de grupos monofiléticos, parafiléticos e polifiléticos.

Há outras duas classificações possíveis para grupos de espécies que 
estão indicadas na mesma figura, que são os grupos parafiléticos e os 
polifiléticos. Um grupo parafilético é aquele em que nem todos os 
descendentes de um ancestral estão englobados dentro do mesmo 
grupo (figura 5B). Ou seja, as espécies descendentes da espécie ancestral 
fazem parte de dois grupos diferentes. Exemplos de agrupamentos 
parafiléticos são relativamente comuns, principalmente considerando 
os animais, como os peixes, os artiodáctilos, os lagartos, os invertebra-
dos, os crustáceos, as vespas e as mariposas. Considerando outros gru-
pos, temos as pteridófitas, os protozoários, o domínio das arqueias e 
possivelmente as briófitas. Grupos polifiléticos são menos frequentes 
em relação aos mono- e parafiléticos, e são definidos como agrupa-
mentos que não incluem totalmente os ancestrais de todos os seus des-
cendentes, como se fosse retirado um agrupamento parafilético de seu 
interior. Um exemplo pode ser encontrado dentro dos “protistas” (ver 
capítulo 3), exemplificado na figura 5C.

Mas, por que existem tantos grupos parafiléticos, já que do ponto de 
vista evolutivo tais grupos não fazem muito sentido?

Para responder esta pergunta, é necessário entender que estes gru-
pos acima mencionados foram criados antes do advento da sistemá-
tica filogenética e, portanto, não buscavam necessariamente agrupar 
apenas os descendentes de um mesmo ancestral. Muitas vezes, estes 
grupos são reconhecidos por meio de simplesiomorfias (plesiomorfias 
compartilhadas) e não por sinapomorfias.
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Como vimos anteriormente, as filogenias mostram eventos de cla-
dogênese ao longo do tempo, permitindo descrever o aumento no nú-
mero de espécies. De acordo com a filogenia da figura 6a, aproxima-
damente 1.3 milhão de anos atrás, existiam apenas duas espécies, uma 
deu origem à “t8” e “t7” e a outra originou as demais. Se retrocedermos 
para 0.5 milhão de anos, teremos sete espécies. Assim, as filogenias nos 
permitem acompanhar a taxa de formação de novas espécies ao longo 
do tempo, a qual pode ser visualizada graficamente na figura 6b. O ras-
treamento da formação de novas espécies pode nos indicar em quais 
épocas do passado a taxa de especiação foi maior ou menor. A partir 
dessa informação, podemos analisar possíveis fatores que expliquem a 
variação da taxa. Por exemplo, se a taxa aumentou no mesmo período 
que a temperatura global também aumentou, ou se a taxa diminuiu 
durante um período glacial, temos indícios de que a temperatura, de 
alguma forma, influencia a especiação. Em suma, as filogenias nos per-
mitem até certo ponto interpretar a história da vida na Terra. 

Figura 6. Clado composto de 10 espécies atuais (a), e o número de espécies do clado em 
função do tempo. O tempo representa a idade do grupo, e inicia com a primeira cladogê-
nese (nó mais antigo), até os dias atuais, onde o grupo já tem mais de 2 milhões de anos (b).

A calibração do posicionamento temporal dos nós é realizada por 
técnicas moleculares ou mesmo utilizando informação morfológica, 

Quadro 1. Rastreando a especiação ao 
longo do tempo
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como aquela representada pelos fósseis ou organismos atuais. Vale 
lembrar que as filogenias são hipóteses de parentesco limitadas pelas 
evidências que incluímos na análise. Em geral, não sabemos quem é a 
espécie ancestral que está representada pelo nó. Ainda assim, existem 
diversos estudos utilizando espécies fósseis e atuais, mesmo que estes 
fósseis não sejam os ancestrais das espécies, pois eles aportam infor-
mações relevantes para o entendimento da evolução das características 
analisadas dentro das linhagens estudadas. Ou seja, em um exemplo 
utilizando genealogias, não precisamos encontrar sua avó para saber 
sobre sua ascendência, basta encontrarmos um parente seu, e ele pode 
ser seu primo ou sua tia.

Vale ressaltar que estas definições não têm qualquer relação com os 
níveis hierárquicos de Lineu e elas ajudam os cientistas a testar as hi-
póteses filogenéticas, já que muitas vezes novos dados ou uma maior 
diversidade de espécies analisadas altera a topologia dos cladogramas. 
Por exemplo, quando se descobre uma espécie nova e queremos saber 
se ela está incluída dentro de uma família já existente ou é espécie-ir-
mã dela. Particularmente em relação aos organismos extintos, foram 
propostas duas definições úteis: o grupo-coronal (crown-group), que 
inclui todas as espécies vivas de um táxon; e o grupo-estemático 
(stem-group), que inclui espécies ou clados proximamente aparentados 
a um grupo coronal. Isto é bastante útil para rastrear as origens da bio-
ta atual, bem como seus possíveis parentes próximos extintos. Um 
exemplo é quando delimitamos o grupo-coronal das Aves: observa-
mos que os táxons extintos Archaeopteryx e o dodô seriam tratados de 
modo distinto, o primeiro como um ramo-estemático (e, portanto, 
não seria considerado uma ave) e o outro incluído dentro do grupo-

-coronal (ou seja, seria considerado uma ave).

Vimos que muitos grupos taxonômicos foram propostos anterior-
mente ao advento da sistemática filogenética. Entretanto, novos gru-
pos também foram reconhecidos utilizando-se os métodos cladísticos 

Quadro 2. Phylocode e a nomenclatura 
filogenética
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e muito se discute sobre como delimitar ou comparar um grupo taxo-
nômico entre diferentes estudos filogenéticos. Alguns pesquisadores 
propuseram um conjunto de regras, o Phylocode, que delimitam os 
grupos taxonômicos para que sejam reconhecidos em filogenias com 
topologias distintas. Estas regras facilitam o reconhecimento dos tá-
xons supraespecíficos, já que são definidas com base na distribuição 
das espécies em um cladograma. Existem três formas de definir um 
clado, como exemplificado na figura 7: nodal (node-based), onde o cla-
do é definido como ‘o último ancestral comum de A e B, incluindo 
todos os seus descendentes’; estemática (stem-based ou branch-based), 
onde o clado é definido como ‘o clado que inclui o ancestral de A e B 
e todos os seus descendentes, mas não inclui C’; e apomórfica (apo-
morphy-based) onde o clado é definido como ‘o clado contendo o seu 
ancestral mais remoto de A que apresenta a característica X e todos 
seus descendentes’. As diferenças destas categorias de definição estão 
no limite onde o clado inicia: no nó, no ramo ou no surgimento de 
uma característica, respectivamente.

Figura 7. Exemplos de definições do Phylocode. Abreviações: P, Passeriformes; Do, Dodô; 
R, Ratitas; Ar, Archaeopteryx.
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6. Ensino do Pensamento Filogenético
Agora que passamos por um pequeno guia básico sobre a sistemática 

filogenética, vamos destacar a importância do pensamento filogené-
tico. Essa ideia pode ser resumida quando O’Hara (1997) escreve que 

“Assim como estudantes de geografia precisam ser ensinados como ler 
mapas, estudantes de biologia devem ser ensinados como ler árvores e 
entender o que elas comunicam”. O que fica evidenciado nessa frase é 
que os estudantes precisam desenvolver seu pensamento filogenético.

Algo que deve ficar claro, é que o pensamento filogenético não en-
volve necessariamente conhecimentos avançados sobre a forma como 
as filogenias são construídas por profissionais da área. Como colocado 
por Gregory (2009), qualquer pessoa que comece a estudar sistemática 
filogenética percebe que é uma área com metodologia complexa e com 
intensos debates filosóficos. Apesar disso, qualquer um pode interpre-
tar as filogenias de forma a organizar o conhecimento sobre biodiver-
sidade, sem ter conhecimento avançado do método.

Entretanto, muitos estudantes e profissionais da Biologia não consi-
deram a interpretação de cladogramas uma tarefa simples. O pensa-
mento filogenético não deve ser entendido como inerente aos estudan-
tes de biologia, sendo uma capacidade que necessita ser desenvolvida e 
praticada. Isso fica claro a partir de uma lista de habilidades necessá-
rias para o entendimento das árvores filogenéticas. Novick e Catley 
(2013) sintetizam cinco dessas habilidades:

1 -	 Identificar características que são herdadas de um ancestral co-
mum mais recente e, assim, compartilhadas por um ou mais tá-
xons; 

2 -	 Identificar um grupo de táxons que compartilham ou não uma 
característica específica; 

Habilidades necessárias para o 
entendimento das árvores filogenéticas
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3 -	 Entender o conceito de clado ou grupo monofilético (ou seja, 
um grupo que inclui o ancestral comum e todos os seus descen-
dentes); 

4 -	 Avaliar o parentesco relativo de um grupo de táxons;
5 -	 Utilizar evidências de ancestralidade comum recente para su-

portar inferências;

A partir dessa lista, podemos perceber que o pensamento filoge-
nético pode envolver raciocínios um tanto quanto complexos. Ainda 
assim, existem diversos trabalhos mostrando que o ensino do pensa-
mento filogenético para estudantes é fundamental na consolidação das 
ideias evolutivas e crucial para evitar equívocos relacionados com o 
entendimento da sistemática filogenética. Abaixo listamos algumas 
abordagens para o ensino e alguns dos equívocos mais comuns.

6.1 Métodos de ensino

Não são poucos os estudos sobre métodos de ensino relacionados à 
sistemática filogenética. Ainda assim, diversas são as lacunas em nosso 
conhecimento sobre quais são mais eficientes. Abaixo listamos algu-
mas abordagens que parecem aprimorar o conhecimento dos alunos:

1.	 Analogia com genealogias. Diversos autores têm destacado 
que, embora a hierarquia seja de ordem distinta, a analogia en-
tre a genealogia familiar dos próprios alunos e a filogenia das 
espécies pode ser um recurso essencial para o entendimento 
dos estudantes para as relações de parentesco. Alguns detalhes 
necessitam ser ajustados no contexto de ensino, como a escolha 
de apenas uma linhagem, materna ou paterna, e o cuidado com 
a analogia da ancestralidade direta, como o caso da mãe → avó 
e outros nós (ancestrais) da filogenia. Veja Araújo (2017) para 
mais detalhes.

2.	 Ensinar o processo de análise filogenética. Outro recurso que 
parece facilitar o entendimento dos alunos é justamente o exem-
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plo mostrado neste capítulo, da realização de uma filogenia, des-
de a construção dos caracteres analisados até a construção da 
filogenia.

3.	 Sempre ilustrar as características em um cladograma. Alguns 
estudos têm evidenciado que estudantes entendem melhor os 
cladogramas quando as sinapomorfias são utilizadas. Isto tam-
bém estimula os alunos a reconhecerem os padrões de distribui-
ção das novidades evolutivas, bem como evita-se que os alunos 
‘decorem’ as características.

4.	 Ensino de conjuntos matemáticos, antes de cladograma. Pa-
rece que esta abordagem é a melhor estratégia para introduzir a 
ideia das árvores filogenéticas, perante alunos que já tenham se 
familiarizado com conjuntos numéricos. Esta é uma temática 
que pode ser estudada em conjunto com as aulas de matemática 
e pode ser resgatada também quando alunos mais avançados 
iniciarem os estudos com filogenias ‘clássicas’.

5.	 Diagramas retangulares são melhores que em diagonal. Filo-
genias em forma de árvore ou retangulares (figura 1) parecem 
ser mais fáceis de serem compreendidas por alunos ou leitores 
pouco familiarizados com a cladística. A forma em diagonal ou 
‘escada’ (figura 4) pode ser apresentada posteriormente, em 
exercícios de transcrição entre uma forma e outra. Este processo 
pode ser feito incluindo utilizando os conjuntos numéricos.

Vimos neste capítulo que a mesma informação de um cladograma 
pode ser ilustrada de diversas maneiras (em forma diagonal, retangu-
lar ou circular), mas nem sempre o que encontramos em um livro di-
dático é um cladograma. Os cladograma é um tipo de árvore evolutiva, 
já que existem diversos diagramas anteriores ao pensamento cladístico 
que também inferem ou denotam relações de parentesco, mas obtidos 
por outros métodos (figura A).

Quadro 3. Tipos de diagramas evolutivos
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Os cladogramas ou árvores filogenéticas representam hipóteses de 
parentesco construídas por uma série de evidências e metodologias 
próprias, como vistas neste capítulo. O modo clássico (figura B) pode 
não ser comum em livros didáticos, mas adaptações dele sim. Uma 
forma muito comum é a de balões (figura C), onde em geral denota-

-se a diversidade dos grupos amostrados ao longo do tempo. Muitas 
vezes estes diagramas podem não ser baseados em cladogramas. Um 
tipo de diagrama muito comum em livros didáticos é o chamado evo-
grama, quando a filogenia está associada a informações que auxiliam 
na interpretação das mudanças evolutivas (figura D). Diagramas em 
forma de árvore (figura E) podem representar as informações de um 
cladograma, mas muitas vezes as relações se tornam difíceis de serem 
reconhecidas, e como na figura A muitas vezes estes diagramas não são 
representações de cladogramas.
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6.2 Equívocos comuns relacionados com árvores 
evolutivas

São muitos os equívocos relacionados à interpretação de árvores 
evolutivas observados em estudantes. Dado que os cladogramas são 
cada vez mais comuns em nosso cotidiano, especialmente no ensino 
de biologia, cabe ressaltarmos alguns destes equívocos:

	1) Interpretar relações de parentesco pela proximidade 
espacial nas “pontas”

Frequentemente os estudantes acham que espécies mais próximas, 
em termos espaciais nos cladogramas, possuem relações de parentesco 
mais íntimas do que com as mais distantes. Vamos analisar as rela-
ções apresentadas na figura 8. Entre orangotangos e chimpanzés, quem 
você diria que é o parente mais próximo dos gorilas?

Figura 8. A ordem das espécies na região terminal não serve para inferir relações de 
parentesco.
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Para essa pergunta, muitos estudantes responderiam equivocada-
mente que são os orangotangos. Isso porque eles estão mais próximos 
em termos espaciais dos gorilas do que estão os chimpanzés.

Na interpretação das relações de parentesco em um cladograma, 
essa proximidade “nas pontas” não importa. Devemos olhar para o pa-
drão de ramificação relacionado com a ancestralidade de cada grupo 
apresentado. Nesse caso, perceba que gorilas, humanos, chimpanzés e 
bonobos possuem um ancestral comum mais recente do que o com-
partilhado com os orangotangos. Nesse sentido, vale lembrar que gi-
rando esse cladograma em seus nós, a proximidade nas pontas seria 
alterada, sem mudar as relações de parentesco apresentadas. Veja na 
figura 9:

Figura 9. Os nós do cladograma podem ser rotacionados sem alterar as relações de paren-
tesco apresentadas.

Comparando as figuras 8 e 9 podemos dizer que elas mostram exa-
tamente as mesmas relações de parentesco. Usando o exemplo dos go-
rilas dado anteriormente, note que na figura 9 eles estão mais distantes 
de orangotangos, do que dos chimpanzés. Nesse sentido, o mesmo es-
tudante responderia agora, se interpretasse as relações pela proximi-
dade nas pontas, que gorilas são mais aparentados aos chimpanzés do 
que aos orangotangos. Apesar da afirmação correta, a base para ela 
estaria equivocada.
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Resumindo, as relações de parentesco devem ser interpretadas de 
acordo com o padrão de ramificação dos nós internos, que represen-
tam os ancestrais compartilhados por determinados grupos.

2) Considerar organismos fósseis ou mais à esquerda do 
cladograma como ancestrais

Em nossa cultura, lemos as frases da esquerda para direita. Talvez 
por isso, muitos estudantes acabam fazendo uma leitura das filogenias 
de forma parecida, acreditando que os grupos do lado esquerdo são o 
começo da história evolutiva. Vamos analisar a figura 10, a seguir:

Figura 10. Cladograma representando a história evolutiva das plantas. Aqui cabe uma 
observação. Nem todas as filogenias aqui apresentadas estão de acordo com as relações 
de parentesco mais aceitas atualmente. No caso, a história evolutiva mais aceita para as 
plantas não está representada na figura 10. Entretanto, esse cladograma aparece frequen-
temente em livros de biologia, e estamos utilizando aqui por motivos didáticos.

Quais informações, sobre as relações de parentesco, podemos in-
ferir a partir da figura 10? Podemos dizer que as algas, por exemplo, 
possuem um ancestral que compartilham com as briófitas, as pteridó-
fitas, as gimnospermas e as angiospermas. Podemos dizer que briófitas 
compartilham um ancestral com as pteridófitas, as gimnospermas e 
as angiospermas. Mas não podemos dizer que algas ou briófitas são 
ancestrais diretos dos demais grupos. Entretanto, essa interpretação 
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equivocada aparece com frequência, como se o cladograma presente 
na figura 10 mostrasse a história abaixo (figura 11):

Figura 11. Leitura equivocada que pode aparecer a partir da interpretação do cla-
dograma mostrando a história evolutiva das plantas.

Como visto anteriormente, os organismos ancestrais nos cladogra-
mas estão representados pelos nós, e não pelos grupos atuais. Inclusive, 
vale lembrar novamente que é possível girar os cladogramas nos nós 
sem alterar as relações apresentadas. Logo, o cladograma mostrado na 
figura 9 poderia ter as algas como o grupo representado mais à direita, 
e angiospermas como grupo representado mais à esquerda sem mu-
dar em nada as relações de parentesco apresentadas (veja o capítulo 8). 
Interpretações parecidas são comuns em cladogramas que mostram 
as relações evolutivas dos tetrápodes, quando é inferido equivocada-
mente que peixes originaram anfíbios, que originaram répteis que ori-
ginaram mamíferos (veja o capítulo 5). Também em cladogramas que 
mostram as relações de parentesco dos grandes primatas, onde os es-
tudantes interpretam que os chimpanzés originaram os humanos. Essa 
é uma interpretação muito comum, lendo as árvores evolutivas como 
um processo progressivo, no qual, muitas vezes, “a linha principal” 
leva em direção ao ser humano. Para uma discussão mais aprofundada 
sobre o tema veja capítulo 8 do volume I.

A discussão acima também pode ser estendida aos organismos fós-
seis. Apesar dos organismos fósseis poderem ser ancestrais de organis-
mos atuais, este nem sempre é o caso. Os fósseis podem ajudar muito a 
entender de que forma certas transições ocorreram, como no caso do 
Tiktaalik, que ajuda a entender como os vertebrados aquáticos ocupa-
ram os ambientes terrestres. Apesar disso, não podemos dizer apenas 
olhando para o cladograma da figura 12 que o Tiktaalik é um ancestral 
dos tetrápodes atuais, pelos mesmos motivos discutidos acima. Entre-
tanto, o Tiktaalik fornece informações sobre a ordem em que as carac-
terísticas presentes nos grupos atuais surgiram nestas linhagens, em 
relação a outras linhagens não aparentadas.
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Figura 12. O Tikttalik, uma espécie fóssil não é necessariamente ancestral direta dos tetrá-
podes atuais.

3) Considerar alguns grupos apresentados como 
“inferiores” ou “superiores”

Juízos de valor baseados em noções relacionadas com os conceitos 
de “progresso” e “superioridade” são comuns quando pensamos em 
biologia evolutiva (ver capítulo 8 do volume I). Não é de se admirar, 
portanto, que isso também apareça em interpretações equivocadas so-
bre as árvores evolutivas. Isso ocorre principalmente com visões de 
que os organismos que aparecem na parte superior, ou mais à direita, 
são mais avançados em algum sentido quando comparados com os 
mais próximos da base ou à esquerda. Já os mais abaixo ou à esquerda 
seriam mais primitivos, ou menos evoluídos.

Em termos filogenéticos, é complicado afirmar que um organismo é 
mais primitivo ou mais ‘avançado’ do que outro. Para clarificar, vamos 
ver o exemplo hipotético a seguir (figura 13):
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Figura 13. Exemplo de características plesiomórficas (em cinza) e apomórficas ou deriva-
das (coloridas).

Os organismos A e B possuem um ancestral comum que possui 
cauda e pelos marrons. Ao longo da história evolutiva de nosso grupo 
imaginário, essas duas características apresentaram um padrão inte-
ressante. Veja que no organismo A, a cauda permaneceu, mas a colora-
ção dos pelos mudou para cinza. Por outro lado, o organismo B perdeu 
a cauda, ao passo que seu pelo permaneceu marrom. Assim, podemos 
dizer que o organismo A é mais primitivo que o B se olharmos para a 
presença de cauda, porque era assim no ancestral. Mas também pode-
mos dizer que o B é mais primitivo do que A se focamos na coloração 
do pelo. As diferentes estruturas de um organismo evoluem de formas 
não necessariamente relacionadas, o que chamamos de evolução em 
mosaico. Nesse sentido, podemos inclusive imaginar um cenário no 
qual o ser humano possui uma característica mais primitiva do que 
uma espécie bacteriana, por exemplo. Como assim? Digamos que para 
uma determinada região do DNA, muito conservada por estar rela-
cionada com o metabolismo de glicose, o ser humano possua uma se-
quência de bases mais parecida com o que era no ancestral que temos 
em comum com as bactérias. Já uma espécie de bactéria que não utiliza 
glicose teve uma maior quantidade de mutações nessa mesma sequên-
cia. Nesse caso, para essa característica bioquímica, podemos dizer que 
humanos são mais primitivos (lembram mais como era no ancestral) 
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e bactérias são mais avançadas/derivadas (mudaram mais em relação 
ao ancestral).

Novamente, podemos discutir o apresentado acima também em re-
lação aos organismos fósseis. Veja novamente a figura 12 que apresenta 
o Tiktaalik. É comum cladogramas que apresentam organismos fósseis 
terem ramos mais curtos para esses grupos porque eles não sobrevive-
ram até os dias atuais. Mas isso não significa que eles sejam “inferio-
res” ou necessariamente mais primitivos em diversas de suas caracte-
rísticas. Organismos atuais, “modernos”, poderiam ter problemas para 
sobreviver em ambientes do passado remoto, bem como organismos 
hoje extintos poderiam se dar muito bem. Como no exemplo da bacté-
ria, algumas características de determinados organismos atuais podem 
ser consideradas mais primitivas do que aquelas de alguns organismos 
fósseis. Como visto anteriormente, algumas linhagens fósseis não ne-
cessariamente deixaram descendência atual, e sua evolução foi inde-
pendente, podendo ter surgido nela diversas novidades evolutivas não 
partilhadas com nenhum grupo atual.

4) Considerar que organismos representados à esquerda 
ou mais próximos da base surgiram antes ou 
apresentam menos mudanças evolutivas

Quando olhamos para um cladograma, certos tipos de informações 
podem ou não ser inferidas. Podemos saber quem é parente mais pró-
ximo de quem, quais grupos possuem ou não determinadas caracterís-
ticas, a ordem de divergência das linhagens e, dependendo dos dados 
apresentados, podemos ter uma ideia do tempo em que elas ocorre-
ram. Por outro lado, outras informações podem não ser possíveis de se 

“ler” a partir de um cladograma, sem análises mais profundas. Vamos 
analisar dois cladogramas para discutir um pouco melhor.
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Figura 14. Cladograma mostrando possíveis relações de parentesco entre os te-
trápodes.

Olhando para a figura 14, quem você considera que apareceu antes: 
os anfíbios ou os placentários (um grupo atual de mamíferos)? Muitos 
estudantes vão responder que foram os anfíbios, em parte, pela leitura 
da esquerda para a direita discutida anteriormente. Mas veja na figura 
15, como esses mesmos estudantes ficariam confusos.
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Figura 15. Outra versão de um cladograma mostrando possíveis relações de parentesco 
entre os tetrápodes.

A figura 15 mostra uma história basicamente igual àquela contada 
na figura 14. A diferença é que a diversidade de mamíferos está “con-
densada” e a diversidade de anfíbios está ‘expandida’ em seus sub-cla-
dos (gimnofionas, salamandras e anuros). Esta mudança na percepção 
do que está condensado ou expandido é pertinente na análise crítica 
de filogenias exibidas em livros didáticos, onde em geral as relações 
de interesse são aquelas dos grandes grupos. Vale ressaltar que, nos 
estudos filogenéticos, a informação obtida se dá com as espécies como 
terminais e não utilizando clados inteiros – mas a informação pode ser 
simplificada posteriormente, como nos exemplos acima. Assim, sem 
informações externas àquelas mostradas nas filogenias, não existe mo-
tivo para dizer que os anfíbios atuais surgiram antes dos mamíferos 
atuais. O padrão de divergência nos nós não ilustra quando os grupos 
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atuais surgiram, apenas os momentos nos quais divergiram das outras 
linhagens.

Muitos alunos responderiam que seriam os anfíbios, em resposta à 
pergunta acima, também por utilizarem ideias pré-concebidas do que 
seja um anfíbio ou um mamífero, e de como teria ocorrido sua evolu-
ção (veja o capítulo 5). Olhando para as figuras 14 e 15, o que podemos 
dizer é que o ancestral comum entre anfíbios, répteis e mamíferos, é 
mais antigo que o ancestral comum entre répteis e mamíferos. Ou seja, 
a divergência que acabou originando répteis e mamíferos é mais recen-
te. É por isso que podemos dizer que eles são parentes mais próximo 
quando comparados com os anfíbios.

Outra noção comum é de que as espécies mais à esquerda, ou pró-
ximas da base, apresentam menos mudanças evolutivas do que as es-
pécies da direita. Isso pode ser reforçado pela própria forma como os 
cladogramas são apresentados, mostrando as novidades evolutivas que 
foram importantes para esclarecer as relações de parentesco. Olhe com 
mais detalhe as figuras 14 e 15. Veja que na primeira existe uma carac-
terística (novidade 3) que só está presente em eutérios, enquanto para 
anfíbios não está mostrada nenhuma novidade. Mas isso não significa 
que não surgiu nenhuma novidade evolutiva na linhagem que origi-
nou os anfíbios, apenas que não estão sendo mostradas no referido 
cladograma. Se analisarmos a figura 15, vemos uma imagem que mos-
tra várias novidades evolutivas presentes em anfíbios (4, 5 e 6) que não 
estão presentes em répteis e mamíferos, e que não aparecem na figura 
14. De qualquer forma, se estivermos tratando de organismos viventes, 
uma espécie isolada em um ramo ‘mais a esquerda’ não significa que 
ela não mudou, ou que ela é mais antiga, já que não observamos seus 
parentes extintos (o que mostraria eventos de cladogênese), e ainda as-
sim novidades evolutivas podem surgir por anagênse (microevolução).

5) Linhagem com menor diversidade é mais primitiva ou 
ancestral

Não existe nenhuma regra que diga que a partir da separação entre 
duas linhagens, uma deva ficar mais parecida com o ancestral e menos 
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diversa, enquanto outra monopolize as novidades evolutivas. Inclusive, 
como vimos anteriormente, diferentes características podem evoluir 
de forma independente. Ou seja, se um grupo se encontra atrelado ao 
nó mais basal de um grande clado, ele não precisa necessariamente ser 
mais similar ao ancestral em todas suas características, nem ser neces-
sariamente menos diverso. Se tratando da diversidade atual, muitos 
grupos com numerosas espécies irradiaram nos últimos milhões de 
anos, como no caso do grupo dos passarinhos. Os pássaros superam 
em número todos os outros grupos de aves, mas isso não significa que 
um pato ou uma ema sejam, em seu aspecto geral, um retrato fidedig-
no do ancestral de todas as aves. Sabemos que algumas características 
dos passarinhos são novidades evolutivas perante as outras aves, mas 
também sabemos que emas e patos apresentam uma evolução inde-
pendente, que também conferiu a eles novidades evolutivas. O fato da 
diversidade de patos e emas, e seus parentes próximos, ser menor que 
a dos passarinhos, pode estar atrelada a diferentes taxas de extinção 
e irradiação evolutiva experimentada por estas linhagens, e não pelo 
fato deles supostamente apresentarem menos novidades evolutivas 
que passarinhos.

Se estivéssemos falando de espécies fósseis, essa mesma ressalva 
pode ser feita, já que, como visto anteriormente, não apenas de an-
cestrais ‘vive’ o registro fóssil. O registro fóssil oferece uma possibili-
dade de conhecermos parte da diversidade pretérita que não deixou 
descendência atual. E muitas vezes são integrantes destas linhagens 
que recuperamos no registro fóssil. Retomando o exemplo das aves, 
se no futuro apenas os passarinhos sobrevivessem, e encontrássemos 
fósseis de patos e emas, poderíamos reconstruir suas relações filogené-
ticas. É esperado que os resultados fossem similares ou os mesmos da 
topologia recuperada atualmente, mas ainda que sejam patos e emas 
fósseis eles não são ancestrais diretos dos passarinhos do futuro. Ou 
seja, é esperado que clados totalmente extintos, mas aparentados a li-
nhagens atuais, representem um componente importante do registro 
fóssil. Ainda que não sejam os ancestrais e apresentem uma evolução 
independente restrita a eles, com suas novidades evolutivas exclusivas, 
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eles podem auxiliar no entendimento das relações de parentesco e es-
pecialmente na evolução morfológica de um grupo.

Um exemplo interessante ocorre no que é conhecido como ‘a con-
quista do ambiente terrestre pelos vertebrados’. A evolução dos te-
trápodes de ancestrais similares a ‘peixes’ está bem documentada no 
registro fóssil. A espécie extinta Eusthenopteron, descoberta no final 
do século 19, foi essencial para este entendimento, tornando-se um 
dos mais emblemáticos fósseis. Como seu aspecto geral é similar ao 
de ‘peixes’, e diversas características dele eram compartilhadas exclu-
sivamente com os tetrápodes, ele foi considerado como um ‘elo’ entre 
os ‘peixes’ e os tetrápodes – uma forma ‘transicional’. Muitos autores 
inclusive consideravam que Eusthenopteron estaria adaptado a peram-
bular por áreas alagadas, sendo este seu modo de vida. Atualmente, 
entendemos que Eusthenopteron é um táxon extremamente adaptado 
à vida dentro d’água, e que faz parte de um clado relativamente diverso, 
que continuou a se diversificar mesmo depois que os tetrapodomorfos 
passaram a se especializar em ambientes terrestres.

Figura 16. Relações filogenéticas entre os tetrápodes e seus parentes próximos do Devo-
niano e Carbonífero (números indicam milhões de anos atrás) – baseado na filogenia e 
datações disponíveis em Maclver et al. (2017). *Indica que não apenas os tetrápodes esta-
riam representados pela flecha, mas também outros organismos mais aparentados a eles.
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Eusthenopteron não representa um ancestral direto de toda esta 
linhagem, e seu grupo apresenta uma série de especializações exclu-
sivas deles, mas ainda assim ele demonstra como as modificações 
morfológicas possibilitaram o surgimento dos tetrápodes e suas no-
vidades evolutivas vinculadas ao ambiente terrestre (figura 16). Outro 
indicativo da não ancestralidade de Eusthenopteron é o fato de ele ter 
coexistido (ou ser relativamente mais recente, segundo alguns autores) 
com outras espécies mais proximamente relacionadas aos tetrápodes 
(e potencialmente melhores candidatas a serem ancestrais), como o 
caso do Panderichthys e Tiktaalik. Ainda que para muitas pessoas isso 
possa ‘prejudicar’ a ideia da evolução dos tetrápodes, na realidade ela 
corrobora uma visão mais dinâmica da evolução destes grupos. Lem-
bre-se da analogia de uma família humana, mencionada anteriormen-
te, não precisamos encontrar necessariamente os avós, já que primos e 
irmãos também contêm informações genealógicas.

Vale ressaltar também que ao resumirmos a trajetória evolutiva de 
um grupo como a ‘transição da água para a terra’ estamos incorren-
do em um problema teleológico. A diversidade atual é um retrato de 
distintas taxas de diversificação e extinção e, portanto, quando utiliza-
mos o termo ‘transicional’ estamos reforçando a ideia de que existe um 
direcionamento na evolução dos tetrápodes ou de outros grupos em 
outras situações. Ao analisarmos uma filogenia nos deparamos com 
um mapa das relações de parentesco entre a biodiversidade amostrada. 
Diversos são os termos que auxiliam a nos localizar na árvore, mas 
estes termos podem muitas vezes confundir mais que ajudar. Tanto em 
ambiente acadêmico quanto no escolar alguns termos merecem aten-
ção ao serem utilizados. Como vimos neste capítulo, se a filogenia re-
presenta apenas organismos atuais, não podemos chamar de ancestrais 
nenhum deles. Os ancestrais estão representados pelos nós, e o mesmo 
vale para filogenias que demostrem organismos extintos. Nestes ca-
sos, podemos utilizar organismos atuais como ‘modelos’ para certos 
atributos similares ao dos ancestrais, ou munidos de outras evidências, 
podemos mostrar organismos fósseis que sejam similares ou mesmo 
os prováveis ancestrais.
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Considerações finais
O cenário que a literatura aponta sobre a compreensão da sistemá-

tica filogenética pelos estudantes sugere que o ensino atual de biologia 
não está sendo eficaz no desenvolvimento do pensamento filogenético. 
Todas essas dificuldades com o pensamento filogenético são barreiras 
para a compreensão da evolução enquanto processo. O presente capí-
tulo defendeu a importância da sistemática filogenética para a biologia, 
bem como ofereceu um guia introdutório sobre a área. Foram apresen-
tadas habilidades necessárias para o pensamento filogenético e equívo-
cos comuns apresentados por estudantes quando interpretam árvores 
evolutivas. Esperamos que esse material sirva de apoio para professo-
res no momento de trabalhar sistemática filogenética em sala de aula.
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2
BACTÉRIAS E ARQUEIAS

OS PROCARIOTOS E SUAS IMPLICAÇÕES 
NO CENÁRIO EVOLUTIVO

Fernando Bueno Ferreira Fonseca de Fraga

Introdução

Dificilmente alguma pessoa discordaria da afirmação de que a 
Terra é um planeta muito especial. Como seres humanos, você 
e eu reconhecemos este pequeno ponto no universo como a 

nossa casa. Aqui, nossa espécie tem observado, por milhares de anos, 
o desfile dos mais exuberantes seres vivos ao longo da história. Ainda 
assim, na maior parte do tempo nós conseguimos capturar somente 
uma ínfima fração do real espetáculo que está em curso ao nosso redor.

Por muitos séculos, naturalistas descobriram, catalogaram e enu-
meraram plantas e animais, em um empreendimento para entender 
como a vida funciona. O que eles não sabiam é que, ainda que fizes-
sem um esforço extraordinário, eles estariam fadados ao fracasso. Isso 
porque a vida na Terra sempre guardou um mistério que estava muito 
além da percepção humana: A existência de um “Mundo Microbia-
no”. Mesmo estando bem abaixo dos nossos pés, dentro dos nossos 
corpos e junto da nossa comida, nossa limitação de sentidos não per-
mitiu reconhecer a existência das formas microscópicas de vida até 
cerca de 400 anos atrás.

Hoje sabemos que a vida pode se desenvolver de forma microscó-
pica ou macroscópica, ou seja, podemos dizer que ela está dividida 
entre “Micróbios” e “Macróbios”. Outra importante constatação atual é 
a de que os micróbios superam em muito os macróbios neste planeta. 
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Para compreender melhor toda essa diversidade e suas relações evo-
lutivas, atualmente os cientistas agrupam os organismos celulares em 
uma árvore universal da vida composta por três grandes Domínios, 
denominados Bacteria, Archaea e Eukarya (figura 1).

Uma rápida análise dessa árvore nos permite perceber que os mi-
cróbios estão presentes nos três domínios da vida e que dois destes 
domínios são formados por organismos denominados procariotos. 
Embora a massiva presença dos micro-organismos seja um fato mui-
to relevante, boa parte das pessoas ainda desconhece sua importância 
crucial para o planeta. De um modo geral, uma grande parte da popu-
lação ainda enxerga os micróbios a partir de uma perspectiva pessi-
mista, pois ainda os associa majoritariamente a processos prejudiciais 
ou doenças. A manutenção desta percepção negativa se deve a fatores 
diversos, mas certamente está relacionada com as abordagens no ensi-
no de microbiologia.

Figura 1. Relações filogenéticas no mundo vivo com base na homologia de RNA ribossô-
mico. Todos os organismos celulares são classificados em um dos três domínios existentes, 
Bacteria e Archaea (procariotos) e Eukarya (eucariotos), cada um dividido em vários filos. 
Note que os micróbios possuem representantes no três domínios da vida, sendo dois des-
tes domínios compostos apenas por procariotos. Modificado de Swanson et al (2016).

Para mudar a visão das pessoas sobre as bactérias, por exemplo, é 
necessário apresentar diferentes perspectivas e usar novas abordagens, 
que possibilitem uma melhor compreensão sobre a natureza desses or-
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ganismos. É nesse sentido que uma aproximação entre a biologia evo-
lutiva e o ensino de microbiologia se torna urgente. Os micro-organis-
mos procarióticos, como bactérias e arqueias, podem ser considerados 
os principais atores da vida na Terra. Acredita-se que esses organis-
mos colonizaram o planeta muito cedo e desde então tem influenciado 
drasticamente o desenvolvimento das demais formas de vida.

Esse texto tem como principal objetivo demonstrar como a adoção 
de uma perspectiva evolutiva no ensino de microbiologia pode ampliar 
a compreensão sobre a diversidade e importância dos procariotos. Em 
um primeiro momento, será discutido o que caracteriza esses organis-
mos e como o estudo de suas relações evolutivas causou uma revolução 
em toda a biologia moderna. A seguir, será apresentado como os cien-
tistas investigam o passado, na busca por evidências das primeiras for-
mas de vida procarióticas. Em um terceiro momento, diversos aspec-
tos do Domínio Bacteria serão abordados, com um enfoque evolutivo 
sobre temas pouco explorados nos livros texto convencionais, tal como 
a diversidade morfológica das bactérias. Por fim, será feita uma apre-
sentação de aspectos fundamentais da biologia do Domínio Archaea, 
com a finalidade de fomentar seu ensino nas aulas de microbiologia, o 
qual ainda é escasso ou inexistente.

1. Quem são os procariotos?
No ensino de biologia um dos primeiros conceitos a ser trabalhado 

é como a vida se organiza em estruturas diminutas, chamadas células. 
Ao tratar deste tema, costumamos apresentar aos estudantes uma das 
mais fundamentais dicotomias que permeiam a biologia: a diferencia-
ção entre os organismos que possuem células procarióticas e aqueles 
que possuem células eucarióticas. Esses termos fazem referência à or-
ganização estrutural das células, sendo a característica mais marcantes 
das células eucarióticas (Eu = verdadeiro e Karyon = núcleo) a presença 
de uma membrana que envolve o material genético cromossômico, 
formando o núcleo celular. Já nos procariotos (Pro = anterior e Karyon 
= núcleo), o termo remete a ausência desta separação entre material 
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genético cromossômico e citoplasma. Ele carrega também outro signi-
ficado implícito: o de que a estrutura celular procariótica surgiu ante-
riormente (por isso Pro = anterior) à estrutura eucariótica na evolução 
das células.

O termo procarioto tem sido utilizado desde o início do século XX 
para se referir aos organismos nos quais o núcleo verdadeiro não está 
presente, como nas bactérias. Porém, se popularizou somente após a 
publicação do trabalho The Concept of a Bacterium de Roger Stanier e 
C. B. van Niel, em 1962. Estes dois pesquisadores estavam há décadas 
envolvidos no debate sobre a definição das bactérias como um grupo 
singular de organismos e estabelecer uma taxonomia que refletisse essa 
singularidade. Na busca por essa definição, os autores fizeram uma 
comparação entre as características das bactérias e dos demais orga-
nismos, utilizando os termos procariotos e eucariotos para se referir 
a eles, respectivamente. Entre as várias características que diferencia-
riam os procariotos estavam: a) ausência de uma membrana nuclear; 
b) ausência de membranas internas que formassem organelas, como a 
mitocôndria ou os cloroplastos; c) ausência de reprodução sexuada; d) 
a presença de parede celular formada por mucopeptídeos; entre outras. 
É importante notar que o trabalho de Stanier e van Niel, embora mui-
to significativo para a bacteriologia, acabou por definir os procariotos 
com base naquilo que lhes faltava em relação aos eucariotos, o que foi 
criticado por criar uma “definição negativa” do que seria uma bactéria.

De todo modo, essa dicotomia entre procariotos e eucariotos se es-
tabeleceu nas décadas seguintes e influenciou profundamente as novas 
propostas de classificação dos seres vivos da época, especialmente no 
antigo e bem difundido sistema dos 5 Reinos proposto por Robert 
Whittaker, em 1969. Nele, as bactérias passaram a ocupar exclusiva-
mente o Reino Monera (estabelecido com base na célula procariótica), 
enquanto os eucariotos estavam distribuídos nos Reinos Protista, Fun-
gi, Animalia e Plantae.

Uma revolução na biologia moderna: 
o estudo dos procariotos e a árvore 
filogenética universal
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Na segunda metade do século XX, muitos microbiologistas empre-
gavam seus esforços na busca de uma classificação que refletisse a his-
tória natural das bactérias. Todavia, a organização desses organismos 
em categorias taxonômicas como famílias e gêneros era uma tarefa 
complexa e confusa. As similaridades morfológicas e bioquímicas uti-
lizadas na época nem sempre refletiam o parentesco entre as espécies 
bacterianas. Além disso, a grande diversidade de organismos tornava a 
tarefa laboriosa e ainda mais difícil. De fato, nesta época alguns proe-
minentes microbiologistas declararam publicamente que seria impos-
sível relacionar todas as bactérias em uma classificação que refletisse 
corretamente sua história evolutiva. Todavia, esse cenário mudaria 
completamente com a insistência do cientista Carl Woese em aplicar 
técnicas de biologia molecular para compreender a evolução da vida. 
Após os anos 50, muitos cientistas investigavam a estrutura de ácidos 
nucleicos, as propriedades do código genético e sua relação com a pro-
dução de proteínas. Não demorou muito para que o dogma central da 
biologia molecular (DNA→ RNA→ Proteínas) fosse estabelecido. De-
vido a aparente universalidade desse processo, alguns cientistas perce-
beram que o mesmo tinha grandes implicações evolutivas e, entre eles, 
estava o microbiologista Carl Woese.

Nos anos 70, Woese desenvolvia pesquisas com o código genético 
e síntese de proteínas e percebeu que um tipo específico de RNA pre-
sente nos ribossomos (RNAr) seria um bom “marcador evolutivo”. As 
sequências nucleotídicas de RNAr estão presentes em todos os orga-
nismos e são bastante conservadas, mas pequenas mudanças em re-
giões específicas permitem estabelecer distâncias evolutivas entre os 
mesmos. Após estabelecer uma técnica pioneira de análise de sequên-
cias de RNAr, Carl Woese e seu aluno George Fox utilizaram a mesma 
para comparar o RNAr de diversos procariotos.
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ficado implícito: o de que a estrutura celular procariótica surgiu ante-
riormente (por isso Pro = anterior) à estrutura eucariótica na evolução 
das células.

O termo procarioto tem sido utilizado desde o início do século XX 
para se referir aos organismos nos quais o núcleo verdadeiro não está 
presente, como nas bactérias. Porém, se popularizou somente após a 
publicação do trabalho The Concept of a Bacterium de Roger Stanier e 
C. B. van Niel, em 1962. Estes dois pesquisadores estavam há décadas 
envolvidos no debate sobre a definição das bactérias como um grupo 
singular de organismos e estabelecer uma taxonomia que refletisse essa 
singularidade. Na busca por essa definição, os autores fizeram uma 
comparação entre as características das bactérias e dos demais orga-
nismos, utilizando os termos procariotos e eucariotos para se referir 
a eles, respectivamente. Entre as várias características que diferencia-
riam os procariotos estavam: a) ausência de uma membrana nuclear; 
b) ausência de membranas internas que formassem organelas, como a 
mitocôndria ou os cloroplastos; c) ausência de reprodução sexuada; d) 
a presença de parede celular formada por mucopeptídeos; entre outras. 
É importante notar que o trabalho de Stanier e van Niel, embora mui-
to significativo para a bacteriologia, acabou por definir os procariotos 
com base naquilo que lhes faltava em relação aos eucariotos, o que foi 
criticado por criar uma “definição negativa” do que seria uma bactéria.

De todo modo, essa dicotomia entre procariotos e eucariotos se es-
tabeleceu nas décadas seguintes e influenciou profundamente as novas 
propostas de classificação dos seres vivos da época, especialmente no 
antigo e bem difundido sistema dos 5 Reinos proposto por Robert 
Whittaker, em 1969. Nele, as bactérias passaram a ocupar exclusiva-
mente o Reino Monera (estabelecido com base na célula procariótica), 
enquanto os eucariotos estavam distribuídos nos Reinos Protista, Fun-
gi, Animalia e Plantae.

Uma revolução na biologia moderna: 
o estudo dos procariotos e a árvore 
filogenética universal



52

ENSINO DE BIOLOGIA: UMA PERSPECTIVA EVOLUTIVA

◀	 Voltar ao Sumário

Eles perceberam que o padrão obtido de procariotos produtores 
de metano diferia muito das demais bactérias e indicava uma relação 
evolutiva mais próxima com os eucariotos do que com qualquer ou-
tro procarioto analisado. Em 1977, Carl Woese e George Fox revelaram 
pela primeira vez ao mundo que existem dois grupos de organismos 
procarióticos muito diferentes do ponto de vista evolutivo: bactérias e 
arqueias. Como consequência desta descoberta, anos mais tarde Woe-
se propôs formalmente a ideia de que a vida na Terra evoluiu e se di-
versificou em 3 Domínios celulares, aos quais ele denominou Bacteria, 
Archaea e Eukarya. A descoberta do Domínio Archaea por si só já é 
uma das maiores revoluções da biologia moderna. Todavia, o traba-
lho de Woese tem ainda mais relevância quando percebemos que ele 
possibilitou a construção de uma árvore da vida universal, utilizando 
um método pioneiro de filogenia molecular. Os experimentos usavam 
sequências de RNAr, várias enzimas de restrição, além de técnicas ele-
troforéticas para gerar padrões de RNAr que levavam semanas para 
serem analisados. Atualmente, sequências de DNA que codificam para 
o RNAr de procariotos (16S rRNA) e eucariotos (18S rRNA) são rapi-
damente analisadas utilizando plataformas de bioinformática. Contu-
do, o princípio geral continua sendo o mesmo proposto por Woese há 
mais de 40 anos.

Visão geral da aplicação do sequenciamento de genes de rRNA para inferir relações filo-
genéticas.
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Os eventos descritos acima marcaram profundamente a biologia, 
sendo que os termos bactérias, procariotos e monera passaram a ter 
uma estreita ligação. Em muitos casos, passaram a ser usados como 

“equivalentes” na linguagem de alguns biólogos. Mesmo nos dias de 
hoje essa relação direta ainda é reforçada no ensino de biologia, pois 
não é raro ouvirmos uma explicação sobre a célula procariótica ser 
complementada pela expressão “a célula típica das bactérias”, o que, 
atualmente, pode colocar o professor em uma grande cilada.

O problema com essa associação é que nos últimos 40 anos o cam-
po da microbiologia passou por muitas mudanças. A chegada de novas 
tecnologias relacionadas à biologia molecular e à computação, bem 
como o aprimoramento da microscopia eletrônica e da química analí-
tica, possibilitaram aos cientistas um novo olhar sobre os procariotos. 
Esses organismos fantásticos estão finalmente tendo seus mistérios 
desvendados. Talvez a mais profunda das mudanças seja a constatação 
de que os procariotos não podem mais ser resumidos às bactérias. Isso 
porque essa arquitetura celular é encontrada em dois grupos de orga-
nismos que evoluíram de forma independente e hoje constituem dois 
domínios distintos da vida: Bactéria e Archaea (veja o quadro “Uma 
revolução na biologia moderna: o estudo dos procariotos e a árvore 
filogenética universal”).

Reúna os alunos e proponha discussões sobre as seguintes questões:
1 - Qual o propósito de representar os organismos em uma árvore 

universal da vida?
2 - Em quais domínios da árvore da vida encontramos vida micros-

cópica?
3 - Em quais domínios da árvore da vida encontramos vida proca-

riótica?
4 - Contextualize historicamente o momento em que Woese e Fox 

fizeram a descoberta do Domínio Archaea e como este fato in-
fluenciou toda a biologia moderna.

Questões de pesquisa para reflexão e 
debate
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2. Há quanto tempo os procariotos 
habitam o planeta?

Hoje está claro para os cientistas que a Terra foi o palco para um 
grande espetáculo da vida microbiana desde muito cedo e que suas 
características foram e são influenciadas profundamente por essas 
formas de vida. Mas estabelecer um ponto de partida para a jornada 
microbiana na Terra não é uma tarefa simples. Nesse sentido, uma per-
gunta relevante é a seguinte: como podemos saber o que ocorreu em 
um passado tão distante?

Investigar a existência de seres vivos no passado sempre é um gran-
de desafio para os cientistas. Para conseguir informações eles geral-
mente procuram por vestígios, tais como fósseis de animais e plantas, 
associados a rochas que possam ter a idade determinada experimen-
talmente. No caso da busca por vida ancestral microbiana a tarefa se 
torna ainda mais difícil, pois o processo de fossilização raramente pre-
serva exemplares de micro-organismos.

Todavia, o avanço das técnicas e equipamentos tem possibilitado 
a busca por traços de micro-organismos em formações rochosas de 
bilhões de anos. Esses vestígios podem ser microestruturas que se as-
semelham à morfologia microbiana, macroestruturas biossedimenta-
res formadas pela ação microbiana ou, até mesmo, caminhos e rastros 
em rochas que indiquem presença de vida. Outra forma de evidência 
são alterações químicas diretamente relacionadas à atividade biológica, 
como mudanças em isótopos de carbono, enxofre e nitrogênio, ou en-
tão a presença de moléculas de origem exclusivamente biológica. Além 
do registro fóssil, o conhecimento sobre o desenvolvimento geológico 
do planeta e análises utilizando genes e proteínas como relógios mo-
leculares têm sido empregados para elucidar os eventos biológicos na 
Terra primitiva (veja o quadro “Origens da vida: investigando o maior 
quebra cabeças da biologia”).

A formação da Terra é estimada há 4,5 bilhões de anos e é comu-
mente aceito que logo após sua formação o planeta passou por ciclos 
de completa esterilidade. Eventos como o impacto que levou à forma-
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ção da Lua, bombardeamento de asteroides e temperaturas muito ele-
vadas, impediram a emergência e sustentação da vida. Somente após 
o resfriamento do planeta, que possibilitou o acúmulo de água em sua 
superfície, um cenário mais favorável para a organização e surgimento 
da vida se estabeleceu. Essas mudanças possivelmente ocorreram nos 
primeiros 500 milhões de anos da história da Terra.

Embora haja evidências de que o planeta já apresentasse condições 
de sustentar vida há cerca de 4 bilhões de anos, as primeiras evidências 
inquestionáveis de vida procariótica datam de 3,4 bilhões de anos atrás, 
em formações microbianas fossilizadas denominadas estromatólitos. A 
análise de estromatólitos modernos evidenciou que essas estruturas 
biossedimentares contêm comunidades de micro-organismos dispos-
tas em várias camadas, as quais facilitam a deposição de carbonatos. 
Os estromatólitos modernos são raros e geralmente ocorrem em am-
bientes rasos de água salgada. Avaliações das comunidades microbia-
nas desses estromatólitos demonstraram o papel fundamental de bac-
térias fotossintetizantes, como as cianobactérias, no seu processo de 
formação.

A transição entre a química e a biologia após a formação do planeta 
Terra é aceita como um longo processo. Diferentes moléculas inorgâni-
cas e orgânicas primitivas possivelmente estavam envolvidas na orga-
nização de formas rudimentares de metabolismo, informação genética 
e encapsulamento. A descoberta de moléculas de RNA com capacida-
des catalíticas (ribozimas) e a demonstração que lipídeos formam es-
truturas similares a membranas em laboratório, pavimentaram o ca-
minho para novas hipóteses sobre a vida primitiva. Neste cenário, 
populações muito distintas de protocélulas (formadas por diferentes 
tipos de material genético encapsulado em membranas) podem ter to-
mado lugar e estar sujeitas a pressões seletivas e reprodução diferencial, 
em um cenário evolutivo darwiniano. Embora o resultado imediato 
dessas dinâmicas não sejam células modernas (mas sim diferentes ar-

Origens da vida: o maior quebra-cabeça 
da biologia
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ranjos de formas de vida, muitos das quais podem ter sofrido extin-
ções em massa), é comumente aceito que uma linhagem prosperou e 
deu origem aos 3 domínios da vida que conhecemos hoje. Essa hipóte-
se leva em consideração o que sabemos sobre as formas de vida celula-
res do presente. Nos domínios Bacteria, Archaea e Eucarya a maneira 
como a informação genética é armazenada e processada para produzir 
proteínas apresenta um “processo padrão”, baseado em DNA, RNA e 
um código genético universal. Essas, entre outras evidências, sugerem 
fortemente que toda a vida na Terra descende de uma linhagem de 
células primitivas e, portanto, possui ancestralidade comum.

Para investigar essa 
ancestralidade profunda, 
atualmente os cientistas 
criaram o conceito conheci-
do como LUCA (Last Uni-
versal Common Ancestor), 
que seria um ancestral hi-
potético dos três domínios 
de seres vivos, o qual teria 
lugar antes da divergência 
entre a linhagem que origi-
nou bactérias e a linhagem 
que originou arqueias/eu-
cariotos.

A análise de estromatólitos fossilizados da formação de Strelley 
Pool na Austrália evidenciou a presença de camadas compatíveis com 
aquelas formadas por cianobactérias. Além disso, os fósseis registram 
alterações em isótopos químicos compatíveis com diferentes metabo-
lismos microbianos. Estes estromatólitos indicam a existência de or-
ganismos fotossintetizantes do domínio Bacteria no planeta há pelo 
menos 3,4 bilhões de anos (figura 2).

De modo geral, essas evidências indicam que comunidades micro-
bianas já dominavam a Terra há cerca de 3,5 bilhões de anos. Devi-

A transição entre química e biologia pode ter 
ocorrido inúmeras vezes na Terra primitiva. Algu-
mas linhagens de protocélulas foram extintas (linhas 
tracejadas), mas ao menos uma linhagem prosperou 
e se diversificou por bilhões de anos dando origem 
aos domínios celulares atuais. As setas indicam o in-
tenso intercâmbio genético entre protocélulas.
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do à complexidade envolvida no processo, a fotossíntese anoxigênica 
realizada pelos ancestrais de cianobactérias deve ter evoluído poste-
riormente a outras formas de metabolismo microbiano, o que coloca a 
origem do Domínio Bacteria em um passado muito mais remoto que 
o registro fóssil de estromatólitos da Austrália indica.

Figura 2. a) Estromatólitos modernos na Austrália (Shark Bay); b) Segmento de estromatóli-
to da formação de Strelley Pool, Austrália (3.35-3.46 B.a). Fonte: Wikimedia Commons.

A data dos primeiros vestígios de vida microbiana na Terra é bas-
tante disputada e novas propostas são apresentadas com frequência no 
campo da paleomicrobiologia. As estimativas mais antigas de altera-
ções químicas de origem biogênica são de 4,1 bilhões de anos e envol-
vem alterações nas proporções de isótopos de carbono em rochas da 
Austrália. Para a presença de microfósseis (estruturas semelhantes a 
células), as estimativas vêm de rochas de 3,8 bilhões de anos da Groen-
lândia apresentadas em 1979. Todavia, enquanto as alterações dos isó-
topos na Austrália carecem de uma confirmação inquestionável com 
atividade microbiana, os vestígios da Groenlândia foram reavaliados e 
considerados como pseudofósseis. Esses exemplos demonstram a difi-
culdade de achar vestígios que suportem as muitas análises que devem 
ser feitas para confirmar sua origem biológica e eliminar a possibilida-
de de artefatos. Desse modo, a evidência inquestionável de vida micro-
biana mais antiga continua sendo atribuída aos estromatólitos fósseis 
de Strelley Pool na Austrália.

Para o domínio Archaea, a busca por vestígios do passado ganhou 
um elemento novo. Uma propriedade singular de alguns organismos 
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deste domínio é a produção de metano e evidências de atividade bioló-
gica envolvendo transformações deste elemento são usados como um 
marcador químico da presença de arqueias. Bioassinaturas no registro 
fóssil em diferentes formações rochosas do planeta indicam atividade 
metanogênica associada a arqueias de forma robusta há pelo menos 
2,6 bilhões de anos. Todavia, indícios menos conclusivos de metano 
de origem microbiana apontam os primeiros registros do domínio 
Archaea há pelo menos 3,4 bilhões, na formação de Dresser localizada 
na Austrália.

3. Domínio Bacteria: diversidade para 
além da bioquímica

As bactérias são conhecidas pelos cientistas há pelo menos 300 anos, 
quando o holandês Antoni Van Leewenhock (1632-1723) descreveu a 
presença de pequenas criaturas em amostras analisadas ao microscó-
pio no século XVII. Se pensarmos que as investigações sobre plantas e 
animais datam de milênios, veremos que nossa jornada científica para 
desvendar o mundo microbiano ainda está na sua infância. Ainda as-
sim, de Van Leewenhock até os dias atuais podemos considerar que as 
informações obtidas sobre esses micro-organismos revolucionaram a 
maneira como nós vemos o mundo.

As bactérias ganharam muito destaque na ciência do século XIX, 
especialmente na medicina. A descoberta que algumas delas eram res-
ponsáveis por doenças impulsionou a pesquisa e o desenvolvimento 
da microbiologia. Mais de um século nos separam da chamada “idade 
de ouro” da microbiologia e as investigações sobre os micro-organis-
mos levaram os cientistas a perceber que as bactérias são na verdade 
responsáveis, na sua imensa maioria, pela saúde de indivíduos e de 
ecossistemas. Embora esse fato seja sustentado pelas novas abordagens 
da microbiologia e pela geração massiva de dados sobre genômica am-
biental, o termo bactéria ainda é sinônimo de “prejuízo” e “doença” no 
imaginário de boa parte da população.
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Nesse contexto, o ensino e a popularização de conhecimentos sobre 
microbiologia se fazem fundamentais. Todavia, novas abordagens de-
vem ser exploradas para afastar a visão pessimista que apresenta esses 
micro-organismos como meros causadores de doenças. Uma aborda-
gem mais ampla no ensino de microbiologia, que busque relacionar 
temas fundamentais como ecologia e evolução, pode aproximar os es-
tudantes da real biodiversidade bacteriana e de sua importância para a 
manutenção da vida no planeta.

O Domínio Bacteria apresenta uma imensa diversidade biológica. 
Desde os primeiros estudos envolvendo microbiologia ambiental do 
início do XX, sabe-se que as bactérias são numerosas no ambiente e se 
apresentam de diversas formas. No século XXI, os avanços tecnológi-
cos e desenvolvimento das abordagens “ômicas” (como genômica, pro-
teômica e metabolômica) têm reafirmado a ubiquidade e a diversidade 
bacteriana. Apesar disso, a compreensão de que o processo evolutivo 
gerou uma miríade de características nas linhagens bacterianas pare-
ce restrito a pequenos círculos acadêmicos e, certamente, ainda não é 
destaque no ensino de microbiologia.

Uma visão mais ampla sobre a biodiversidade bacteriana pela po-
pulação em geral encontra diversas limitações. Ao longo do ensino bá-
sico, muitos estudantes não têm acesso aos equipamentos ou à estru-
tura necessária para observar diretamente as bactérias. Muitas vezes, 
a apresentação do grupo fica restrita a um desenho na lousa ou no 
livro-texto, que traz uma célula bacteriana isolada com uma série de 
caracteres que as mesmas podem apresentar (como flagelos ou cáp-
sula). As formas celulares que possivelmente estão no imaginário dos 
estudantes variam entre bactérias “arredondadas” (cocos) e “alongadas” 
(bacilos). Esse recorte limitado que é visto em muitos livros-texto pode, 
em partes, ser explicado por um problema mais geral que permeia as 
ciências da vida: o uso de organismos modelo (veja o quadro “Organis-
mos modelo e sua influência no ensino de (micro)biologia”).

Para uma melhor compreensão do Domínio Bacteria, é necessário 
recorrer tanto às informações passíveis de generalização, obtidas dos 
organismos modelo, como as particularidades de linhagens menos 
conhecidas. Nesse sentido, abordagens que proporcionem uma visão 
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mais ampla e diversificada sobre os micro-organismo são desejáveis. A 
adoção de uma perspectiva ecológico-evolutiva no ensino de micro-
biologia pode ser muito útil neste processo. Um caso que exemplifica 
bem essa questão é a compreensão sobre a diversidade morfológica 
das espécies bacterianas.

Uma das maneiras de perceber a biodiversidade do mundo vivo é a 
constatação da imensa variação de formas entre as espécies biológicas. 
A variação morfológica é um tema importante na biologia e processos 
como irradiações adaptativas e evolução por convergência podem ser 
usados para compreender os padrões observados na natureza. Certa-
mente a morfologia bacteriana não chama tanta atenção quanto a en-
contrada no mundo macroscópico, com espécies de folhas gigantes, 
pescoços compridos, números variados de membros e plumagens co-
loridas. As bactérias geralmente são mais reconhecidas por sua diver-
sidade metabólica do que por sua variação morfológica. Todavia, um 
olhar mais atento sobre o Domínio Bacteria nos revela que os proces-
sos evolutivos geraram muito mais que apenas células alongadas ou 
redondas, restritas ao tamanho de uma bactéria “padrão”.

A complexidade dos sistemas biológicos impõe uma série de difi-
culdades à investigação científica. Alguns organismos se apresentam 
mais adequados para serem estudados em laboratório, devido a carac-
terísticas como ciclo de vida curto ou necessidades nutricionais. Para 
entender os processos que ocorrem nos seres vivos é necessário de-
senvolver técnicas específicas que são trabalhosas e demoradas. Des-
se modo, os cientistas geralmente focam seus estudos em alguns pou-
cos organismos, chamados de organismos modelo, a partir dos quais 
tentam descobrir processos gerais que possam ser extrapolados para 
as demais espécies. Em toda a biologia algumas espécies de animais, 
plantas, protistas e fungos foram escolhidas como organismos mode-
lo e suas características têm sido amplamente investigadas. No estudo 

Organismos modelo e sua influência no 
ensino de (micro)biologia
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das bactérias não é diferente e muito do que se sabe sobre sua biologia 
vem de estudos com bactérias modelo.  

Algumas poucas espécies tais como Escherichia coli e Agrobacterium 
tumefaciens são muito estudadas em laboratórios ao redor do mun-
do todo. Essas duas espécies, por exemplo, forneceram informações 
importantes sobre a genética e a fisiologia não só de bactérias, mas 
também dos demais seres vivos. Além da maior ênfase em bactérias 
modelo, algumas outras espécies recebem mais atenção por sua impor-
tância médica ou industrial, tais como Staphylococcus aureus, Strepto-
coccus pneumoniae, Bacillus subtilis. Por serem mais bem estudados, 
esses organismos também acabam se tornando os exemplos didáticos 
que predominam nos livros-texto. Embora a compreensão dos aspec-
tos biológicos dessas espécies seja muito importante, é preciso ressaltar, 
especialmente em cursos básicos de microbiologia, que esses organis-
mos representam apenas uma pequena fração da imensa biodiversida-
de bacteriana encontrada na natureza.

A maioria das espécies de bactérias conhecidas possui um tamanho 
entre 0,5 e 5 micrômetros (μm). Uma célula típica de E. coli, a bactéria 
modelo mais bem estuda, mede cerca de 1 μm de largura por 2 μm de 
comprimento. Embora apresentar um tamanho pequeno seja, em ge-
ral, uma característica das células procarióticas, algumas espécies nos 
mostram a grande variabilidade de tamanhos no mundo microscópio. 
A bactéria Epulopiscium fichelsoni, que vive em simbiose com o peixe-
-cirurgião (Acanthurus nigrofuscus), pode atingir 600 μm de compri-
mento. Já as células arredondadas da bactéria marinha Thiomargarita 
namibiensis podem alcançar 750 μm de diâmetro. Essas bactérias pos-
suem volumes celulares milhões de vezes maiores que uma bactéria 
padrão (como a E. Coli) e podem, inclusive, ser visualizadas a olho-nú.

Em contrapartida, algumas espécies bacterianas podem ser muito 
pequenas. A espécie Mycoplasma pneumoniae é uma bactéria despro-
vida de parede celular, cujas células medem cerca de 0,2 μm e assumem 
vários formatos. A bactéria marinha “Candidatus Pelagibacter ubique” 
apresenta células em forma de bacilos, com cerca de 0,2 μm de largu-
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ra por 0,5 μm de comprimento. Essas bactérias possuem um volume 
celular milhares de vezes menor que a maioria das bactérias e estão 
próximas dos menores organismos conhecidos.

Como podemos perceber, as células bacterianas podem apresentar 
uma grande variação de tamanho. Todavia, células bacterianas muito 
grandes ou muito pequenas são, aparentemente, menos comuns. Se 
essa observação representar bem o mundo natural, algumas perguntas 
interessantes podem ser feitas, tais como: a) Embora muito variável, 
por que o tamanho bacteriano apresenta limitações ao longo do pro-
cesso evolutivo? b) Por que formas gigantes de bactérias são aparente-
mente muito raras?

Uma resposta inequívoca para essas questões certamente não é fácil. 
Em geral, o tamanho de uma célula pode afetar diretamente sua so-
brevivência e reprodução, o que torna possível que diferentes forças 
seletivas atuem sobre essa característica. Uma das possíveis razões pe-
las quais as células não crescem indefinidamente está na relação entre 
o volume celular e a área de superfície. Células pequenas apresentam 
maior área superficial, em relação ao volume celular. Uma área super-
ficial grande favorece a captação de nutrientes e as trocas com o am-
biente. Células com dimensões maiores tendem a apresentar um gran-
de volume e uma área superficial relativamente pequena, o que pode 
trazer dificuldades para obter todos nutrientes necessários para suprir 
as demandas energéticas do metabolismo. Desse modo, os limites de 
tamanho superiores das células são, em parte, definidos por princípios 
físicos, que regulam a obtenção e difusão dos nutrientes.

De acordo com esse raciocínio, parece que células pequenas apre-
sentam vantagens adaptativas em relação às células maiores. Todavia, 
células muito pequenas não seriam capazes de armazenar toda a ma-
quinaria molecular necessária para sua manutenção e sobrevivência, 
tais como um genoma funcional, moléculas de RNA, ribossomos e 
proteínas. Sendo assim, o limite inferior para o tamanho das células 
de vida livre parece estar relacionado ao volume necessário para uma 
maquinaria mínima de sobrevivência.

Embora a relação superfície/volume e uma maquinaria básica de 
funcionamento sejam importantes para determinar os tamanhos celu-
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lares em bactérias, eles estão longe de ser os únicos responsáveis nesse 
processo. É importante ressaltar que os organismos evoluem como um 
todo e que muitas pressões seletivas atuam ao mesmo tempo. Caracte-
rísticas que por um lado são desvantajosas, podem, por outro, possuir 
algum valor adaptativo. Não fosse assim, não teríamos essa grande va-
riedade de tamanhos entre as linhagens bacterianas que observamos 
na natureza.

Além da variação no tamanho, a diversidade bacteriana pode ser 
percebida pelos diferentes formatos celulares que evoluíram entre as 
diversas linhagens. Se ampliarmos nosso foco para além das espécies 
mais conhecidas ou utilizadas como modelo, vamos perceber que as 
morfologias encontradas podem ser muito diferentes daquilo que es-
tamos acostumados a imaginar como uma célula bacteriana. Além de 
cocos e bacilos, diversas outras formas celulares evoluíram, tais como 
vibriões, bactérias espiraladas, quadradas, cilíndricas, dendríticas, 
com formato de mola, de estrela, sem forma definida, entre outros. Há 
espécies que apresentam extensões celulares na forma de longos tubos 
ou pedúnculos, que podem ou não formar ramificações.

Há ainda espécies que mantém as células unidas após o processo de 
divisão e formam longos filamentos das mais variadas formas, os quais 
se assemelham a organismos multicelulares (veja o quadro “Bactérias 
e os muitos caminhos para a multicelularidade”). Algumas dessas di-
versas morfologias que remetem à expressiva variação morfológica do 
Domínio Bacteria são apresentadas na figura 3.
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Figura 3. Diversidade de mofologias que evoluiram no Domínio Bacteria. Os nomes das 
espécies estão coloridos de acordo com a legenda de morfologias no canto direto. Pontos 
pretos representam os nós dos seguintes taxa selecionados: DT, Deinococcus-Thermus; 
Ac, Actinobacteria; Cf, Chloroflexi; Cn, Cyanobacteria; Fi, Firmicutes (incluindo Mollicutes); 
Sp, Spirochetes; PVC, Planctomycetes, Verrucomicrobia, Chlamydiae; Cb, Chlorobi; Bd, Bac-
teroidetes; α, β, γ, δ, ε, subdivisões de Proteobacteria. Pontos coloridos indicam espécies 
com morfologias múltiplas. Apenas alguns grupos selecionados são apresentados. Para 
maiores informações sobre a construção da filogenia, consulte a publicação original (Ky-
sela et al., 2016).

É possível perceber que a morfologia bacteriana não é um bom cri-
tério para inferir parentesco, uma vez que formatos muito similares 
de células podem evoluir em linhagens pouco relacionadas evolutiva-
mente. De fato, muitas espécies bacterianas classificadas com base em 
critérios fenotípicos das abordagens taxonômicas clássicas acabaram 
sendo reposicionadas após o desenvolvimento das técnicas de filoge-
nia molecular.

Explicar porquê determinadas morfologias evoluíram nas bactérias 
é uma questão complexa, mas a ideia de que algumas formas possuam 
determinado valor adaptativo tem sido bastante discutida. Especula-
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ções sobre as vantagens de cada formato têm sido propostas, como o 
ganho na captação de nutrientes por células com apêndices e rami-
ficações ou maior eficiência de deslocamento de células helicoidais 
em ambientes viscosos. O formato bacteriano pode ser resultante do 
processo adaptativo a diferentes pressões seletivas, tais como limitação 
de nutrientes, capacidade de adesão e dispersão, evasão de predadores, 
entre outros. É preciso ressaltar também que, assim como o tamanho, 
a morfologia pode ser resultante da soma de pressões seletivas que 
atuam em conjunto, ou ainda apenas um subproduto de outro proces-
so adaptativo.

Explicações evolutivas do porquê determinadas formas bacteria-
nas se estabeleceram ainda envolvem muita especulação. Todavia, as 
explicações de “como” essas variações podem ter surgido estão cada 
vez mais claras para os cientistas. Para compreender melhor a evo-
lução das diferentes formas celulares bacterianas é necessário inves-
tigar quais mecanismos moleculares estão envolvidos neste processo. 
Atualmente, sabe-se que a formação da parede celular tem implicações 
diretas sobre a morfologia celular bacteriana e que este processo é or-
questrado por uma série de proteínas citoplasmáticas. Investigações 
desse processo têm demonstrado que o citoplasma bacteriano é muito 
mais complexo do que se pensava. Ele apresenta uma série de proteí-
nas que auxiliam na estruturação e divisão celular, de forma similar 
aos eucariotos, as quais formam o citoesqueleto bacteriano. A proteína 
FtsZ, por exemplo, apresenta homologia com as tubulinas de eucario-
tos e atua regulando o processo de divisão celular em bactérias. Essas 
proteínas formam um anel interno nas células durante o processo de 
divisão celular e indicam onde deve ser sintetizada a nova parede ce-
lular para que o material genético seja distribuído igualmente entre as 
células filhas.

Outra proteína do citoesqueleto, denominada MreB, parece ser fun-
damental para que as bactérias apresentem formatos alongados, como 
bacilos. Essa proteína possui homologia com as actinas do citoesquele-
to eucariótico, formando filamentos nas bactérias que se dispõem de 
forma helicoidal. Aparentemente a proteína MreB indica longitudinal-
mente os locais onde serão adicionadas as novas partes do peptideogli-



66

ENSINO DE BIOLOGIA: UMA PERSPECTIVA EVOLUTIVA

◀	 Voltar ao Sumário

cano que compõe a parede celular e, assim, induz seu alongamento. 
Além disso, sabe-se que bactérias em formatos arredondados, como 
cocos, geralmente não apresentam genes para a produção da desta pro-
teína. Os dois exemplos citados acima evidenciam a complexidade do 
citoplasma bacteriano. Todavia, sabe-se que além dessa complexidade 
molecular, os citoplasmas de várias linhagens bacterianas são também 
estruturalmente complexos.

O desenvolvimento da multicelularidade é considerado uma das 
grandes transições do processo evolutivo. As observações mais recen-
tes indicam sua ocorrência diversas vezes, de forma independente, em 
linhagens distintas. Geralmente a multicelularidade é associada a gru-
pos de organismos eucariotos, tais como plantas, animais e também al-
gumas linhagens de algas e de fungos. Todavia, o estudo da diversidade 
bacteriana nos mostra que a ideia básica do que é um organismo mul-
ticelular já está presente em algumas linhagens de procariotos. Definir 
com clareza o que torna um organismo verdadeiramente multicelular 
é uma tarefa difícil, mas pelo menos duas características são conside-
radas fundamentais: 1) União coesa entre células que possibilite formar 
uma nova unidade evolutiva; e 2) Comunicação entre essas células, que 
possibilite atividades coordenadas. Algumas linhagens atuais de bac-
térias possuem representantes com essas características, evidenciando 
que a multicelularidade não parece ser uma exclusividade dos euca-
riotos e que a mesma pode ter surgido na Terra muito antes do que se 
pensava. 

O filo Cyanobacteria é considerado um dos mais diversos morfo-
logicamente entre as bactérias. Além de espécies unicelulares e colo-
niais, há outras que formam filamentos multicelulares simples ou ra-
mificados, provenientes da não separação das células após o processo 
de divisão. Em algumas ordens de cianobactérias, além de uma união 
coesa entre as células, é possível observar a evolução de células com 
funções especializadas, o que possibilita uma divisão de tarefas carac-

Muitos caminhos para a 
multicelularidade
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terística de organismos multicelulares. Em espécies das ordens Nosto-
cales e Stigonematales, por exemplo, algumas células têm capacidade 
fotossintética e produzem oxigênio, enquanto outras (denominadas 
heterocistos) realizam somente a fixação de nitrogênio. Esses proces-
sos ocorrem em células separadas ao longo dos filamentos porque a ni-
trogenase, enzima usada no processo de fixação do nitrogênio, tem sua 
atividade inibida na presença de oxigênio. Recentemente, foi demons-
trado que há poros de comunicação citoplasmática que possibilitam a 
troca de compostos ricos em nitrogênio (produzidos no heterocisto) 
e de compostos ricos em carbono (produzidos pelas demais células), 
o que mostra uma cooperação metabólica e divisão do trabalho que 
favorece o organismo como um todo. O filo Actinobacteria também é 
reconhecido por apresentar espécies de bactérias que crescem forman-
do longos filamentos, sendo o gênero Streptomyces um dos mais bem 
estudados. A investigação do ciclo de vida dessas bactérias revelou o 
desenvolvimento de células especializadas em diferentes funções.

Bactérias e multicelularidade: a) cianobactérias filamentosas do gênero Anabaena com 
destaque para presença de heterocistos (setas brancas). b) Ciclo de vida de uma Actino-
bacteria do gênero Streptomyces evidenciando  a diferenciação de células para funções 
distintas.

No ensino de biologia, as células eucarióticas são bastante explora-
das e muita atenção é dedicada ao estudo das organelas citoplasmáti-
cas. Por outro lado, o interior das células procarióticas é, muitas vezes, 
apresentado como um “grande espaço vazio” que abriga apenas os nu-
trientes e o material genético, sem muita organização. Entretanto, essa 
abordagem não parece refletir bem a realidade e pode limitar a visão 
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dos estudantes sobre os procariotos. Diversos estudos demonstram 
que o citoplasma dos procariotos, especialmente linhagens de bacté-
rias, apresenta estruturas complexas com funcionalidades variadas e, 
muitas vezes, presença de compartimentalização. Aqui, mais uma vez 
uma abordagem ecológico-evolutiva no ensino pode auxiliar, pois es-
sas estruturas, em última análise, estão relacionadas às histórias evolu-
tivas e relações ecológicas das espécies em questão.

Desde os estudos pioneiros de microbiologia ambiental do início 
do século XX, sabe-se que as bactérias são capazes de dedicar regiões 
do seu citoplasma para o armazenamento de substâncias específicas, 
como enxofre, ferro ou alguns gases. Estas estruturas são facilmente 
visualizadas ao microscópio convencional e geralmente são denomi-
nadas de inclusões citoplasmáticas (figura 4).

Figura 4. A) Magnetossomos dispostos longitudinalmente nas células de Magnetospiril-
lum magnetotacticum; B) Depósitos de carbono nas células de Halothiobacillus neapoli-
tanus; C) Inclusões de enxofre nas células de Beggiatoa leptomitoformis.

Elas diferem entre as espécies bacterianas e a sua presença também 
pode variar conforme as condições ambientais. Em geral, o material 
acumulado tem relação com o metabolismo de cada espécie de bac-
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téria e pode conferir vantagens em situações adversas. Os casos mais 
clássicos envolvem o acúmulo de substâncias ricas em carbono, como 
o poli-b-hidroxialcanoato (PHA) ou glicogênio que podem servir de 
fonte de carbono e energia. Já em bactérias fotossintetizantes mari-
nhas, tais como cianobactérias flutuantes, foram identificados com-
partimentos específicos para armazenamento de gases. Essas grandes 
vesículas no citoplasma podem estar relacionadas com uma adaptação 
ao ambiente planctônico. Isso porque variações de posição na coluna 
d’água são determinantes na captura da luz necessária para realizar o 
processo de fotossíntese.

Um caso mais específico é apresentado por um grupo bactérias que 
acumula compostos magnéticos no interior das células, as quais são 
chamadas de bactérias magnetotáticas. No citoplasma dessas bacté-
rias são encontrados compostos de ferro, como a magnetita (Fe3O4), 
ou de enxofre, como o greigite (Fe3S4). Esses compostos estão arma-
zenados dentro de estruturas envoltas por membranas, que se deno-
minam magnetossomos. Aparentemente essas estruturas estão en-
volvidas com a percepção de localização das células, uma vez que os 
compostos magnéticos ficam alinhados longitudinalmente nas células 
e atuam como a agulha de uma bússola ao interagir com o campo mag-
nético da Terra. Experimentalmente foi demonstrado que as bactérias 
recebem essa informação e ativam seus sistemas de locomoção, como 
flagelos, para se deslocar ativamente. Uma característica de muitas das 
espécies magnetotáticas isoladas de ambientes marinhos é que elas 
crescem melhor em condições onde há pouco oxigênio. Nesse sentido, 
foi levantada a hipótese de que os magnetossomos sejam uma adap-
tação que possibilite a essas bactérias se guiarem para baixo (utilizan-
do os polos magnéticos da Terra como referência). Desse modo, elas 
poderiam se deslocar para as regiões mais profundas dos oceanos e 
encontrar ambientes com menos oxigênio.

Além das inclusões citoplasmáticas, também é possível discutir a 
complexidade do interior das células bacterianas a partir de outras es-
truturas. Vários grupos de bactérias fototróficas apresentam prolonga-
mentos da membrana plasmática que se dobram formando vesículas 
ou lamelas que ocupam boa parte do citoplasma. Nestas membranas 
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estão localizadas as proteínas que compõem os fotossistemas bacte-
rianos e seu prolongamento é geralmente associado a um aumento de 
superfície e de eficiência fotossintética. Ao serem visualizadas no mi-
croscópio, essas bactérias apresentam características bem distintas e 
exemplificam a diversidade e a complexidade do Domínio Bacteria.

Tendo em vista a discussão proposta nos parágrafos acima, é possí-
vel perceber que as espécies que compõem o Domínio Bacteria são ex-
tremamente diversas. Embora a característica comumente mais desta-
cada no ensino sobre as bactérias seja a sua diversidade metabólica, é 
interessante reforçar também as inúmeras morfologias celulares e es-
truturas citoplasmáticas que as bactérias podem apresentar. A utiliza-
ção de exemplos variados sobre morfologia e que fujam apenas da 
apresentação de uma bactéria “padrão”, podem contribuir para uma 
melhor compreensão de que, assim como os demais seres vivos, as bac-
térias evoluíram e se diversificaram ao longo de muitos anos no planeta.

Reúna os alunos e proponha discussões sobre as seguintes questões:
1 - Que fatores estão envolvidos na determinação do tamanho celular 
das bactérias?
2 - Que vantagens os organismos podem obter ao apresentar células de 
tamanho reduzido?
3 - Solicite que os alunos façam pesquisas e busquem por fotografias 
das espécies de bactérias mencionadas na figura 3.
4 - Discuta com os alunos porque o citoplasma bacteriano é muito mais 
que apenas um “espaço vazio”.

Questões de pesquisa para reflexão 
e debate
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4. Domínio Archaea: das profundezas do 
oceano à microbiota do seu intestino

Embora os micro-organismos pertencentes a este domínio sejam 
conhecidos há bastante tempo pelos cientistas, durante muitos anos 
eles foram classificados como bactérias, devido principalmente a sua 
morfologia e arquitetura celular. Somente em 1977 os cientistas Carl 
Woese e George Fox demonstraram que o grupo das bactérias era na 
verdade formado por duas linhagens distintas de organismos proca-
rióticos. Essas observações levaram ao estabelecimento da classifica-
ção da vida nos três grandes domínios que conhecemos hoje: Bacteria, 
Archaea e Eukarya. Desde então, muitos cientistas têm se dedicado a 
estudar esse grupo novo de procariotos e muitas novas descobertas 
sobre sua biologia foram feitas. Todavia, mais de 40 anos após a des-
coberta que as arqueias são um ramo da vida que evoluiu de forma to-
talmente independente, no ensino de microbiologia elas ainda são fre-
quentemente apresentadas como um “tipo estranho” de bactéria. Esse 
fato nos mostra a urgência da popularização das descobertas sobre 
a biologia das arqueias, juntamente com a necessidade da adoção de 
uma perspectiva evolutiva no ensino de microbiologia. Inicialmente 
muitas espécies de arqueias foram isoladas a partir de ambientes inós-
pitos, como lagos com elevada salinidade e fontes termais com altas 
temperaturas, o que rendeu a este grupo o título de micro-organismos 
extremófilos (organismos que vivem em condições extremas). Contu-
do, o avanço das técnicas de sequenciamento genômico de amostras 
ambientais revelou que as arqueias estão por toda a parte. Enquanto 
algumas espécies são extremófilas, outras tantas habitam ambientes 
mais familiares a nós, como o Methanobrevibacter smithii, que ocorre 
no intestino de seres humanos.

De fato, as arqueias parecem ocupar uma gama imensa de nichos 
ecológicos e estima-se que constituam cerca de 20% da biomassa pro-
cariótica nos oceanos e sejam encontradas em solos tão comuns quan-
to o de um jardim. A ampliação de estudos investigando a ocorrência 
e diversidade de espécies de arqueias nas últimas décadas trouxe novas 
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informações sobre sua biologia e levou também à descoberta de novos 
grupos (figura 5).

Figura 5. Árvore mostrando as relações filogenéticas dos 5 filos comumente aceitos para o 
Domínio Archaea. Baseado nos dados apresentados em Madigan et al. (2019).

As primeiras espécies reconhecidas de arqueias foram distribuídas 
em dois grandes grupos. O filo Euryarchaeota compreende um vasto 
número de linhagens arqueanas com capacidades metabólicas muito 
variadas. Entre seus representantes encontramos organismos com uma 
capacidade única: a produção de gás metano (CH₄). Esse processo, de-
nominado metanogênese, somente é observado em alguns poucos gê-
neros, tais como Methanococcales e Methanosarcinales, e exemplifica 
muito bem a singularidade deste domínio frente a todas outras formas 
de vida. O filo Euryarchaeota também abriga organismos que se desen-
volvem em ambientes altamente concentrados em sais (halófilos extre-
mos). Esses organismos são comumente chamados de “haloarchaea” 
e algumas espécies podem crescer em ambientes com concentrações 
superiores a 30% de sal (cerca de 10 vezes maior que a concentração 
nos oceanos). Além dos metanogênicos e das “haloarchaea”, nesse filo 
ainda encontramos vários organismos com adaptações a temperatu-
ras extremas (hipertermófilos), tais como nos gêneros Thermococcus 
e Pyrococcus, cuja temperatura ótima de crescimento chega a 100°C.

O segundo grande filo de arqueias denomina-se Crenarchaeota, o 
qual abriga organismos com adaptações para suportar temperaturas 
elevadas (termófilos e hipertermófilos). Grande parte dos representan-
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tes desse filo vive associada a solos próximos a fontes termais (gêiseres) 
e várias espécies habitam fendas hidrotermais submarinas (fumarolas). 
Esses ambientes são ricos em enxofre, que parece ser o principal ele-
mento do metabolismo das espécies deste filo. Indivíduos do gênero 
Sulfolobus crescem bem em ambientes de pH ácido (1-3) e tempera-
turas de cerca de 80ºC, encontradas em regiões vulcânicas terrestres. 
Já os indivíduos do gênero Desulfurococcales habitam fendas hidro-
termais oceânicas onde as temperaturas facilmente superam os 100ºC. 
A espécie Pyrolobus fumarii consegue crescer a temperatura de 113ºC, 
sendo encontrada em fumarolas negras no fundo dos oceanos.

Conforme visto acima, a grande diversidade de adaptações fisioló-
gicas das arqueias faz com que elas sejam encontradas em locais dis-
tintos, muitos dos quais de condições extremas. Em muitos casos, as 
características ambientais são tão específicas que é pouco provável que 
se consiga isolar e cultivar esses organismos em laboratório. Porém, 
técnicas de metagenômica tem permitido aos cientistas identificar no-
vas espécies de arqueias em diferentes ambientes, sem a necessidade de 
cultivar os microrganismos. Sendo assim, algumas espécies de arqueias 
somente são conhecidas por suas sequências genéticas. Foi a partir de 
análises com essa abordagem e percebendo a presença de sequências 
do gene 16S de rRNA com pouca similaridade aos filos Euryarchaeota 
e Crenarchaeota, que três novos filos de arqueias foram descobertos.

O filo Thaumarchaeota abriga arqueias isoladas de ambientes com 
temperaturas intermediárias ou mais baixas (15ºC). Esses organismos 
têm sido amplamente identificados em estudos metagenômicos de 
oceanos e de solos e contribuem significativamente para a ciclagem do 
nitrogênio. Estudos genômicos indicam que algumas espécies desse 
grupo são capazes de realizar a oxidação da amônia, uma etapa im-
portante no processo de nitrificação. O filo Thaumarchaeota tem de-
monstrado que as arqueias estão amplamente espalhadas pelo planeta 
e ocupam diversos habitats marinhos e terrestres de condições amenas.

Os dois últimos filos reconhecidos de arqueias contam com apenas 
uma espécie cada. O filo Nanoarchaeota é representado pela espécie 
Nanoarchaeum equitans, a qual mede apenas de 0,4µm de diâmetro 
e é a menor arqueia conhecida. Já o filo Korarchaeota é representado 
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pela espécie Candidatus Korarchaeum cryptofilum, um hipertermófilo 
para o qual ainda não se conseguiu uma cultura pura em laboratório. 
Apesar disso, sequências do gene 16S do RNAr relacionadas à Korar-
chaeota foram identificadas em análises metagenômicas de distintos 
ambientes em temperatura elevadas.

Desse modo, a diversidade do Domínio Archaea está distribuída 
hoje em 5 filos amplamente aceitos, mas novos filos propostos ainda 
estão em avaliação. A tabela 1 sumariza as principais características 
dos cinco filos do Domínio Archaea discutidos neste capítulo.

Tabela 1. Características e exemplos de organismos dos principais filos aceitos para o do-
mínio Archaea.

Filo Características Exemplo

Euryarchaeota

Esse filo compreende um vasto número 
de linhagens, onde são encontradas 
arqueias com diferentes metabolismos, 
tais como metanogênicas, halófilas 
extremas, hipertermófilas ou acidófilas.

Methanobrevibacter 
smithii Halobacterium 
salinarum Pyrococcus 
furiosus

Crenarchaeota

A maioria das arqueias neste filo 
cresce a temperaturas muito elevadas 
(hipertermófilos) e são isoladas de 
ambientes como fontes geotérmicas 
e formações vulcânicas. As espécies 
utilizam o enxofre como principal 
elemento do seu metabolismo.

Sulfolobus solfataricus 
Pyrolobus fumarii 
Ignicoccus hospitalis

 Thaumarchaeota

As arqueias deste filo são conhecidas 
por viverem em ambientes de condições 
amenas. Em temperaturas médias 
(mesófilas) ou baixas (psicrófilas) 
são o grupo dominante de arqueias 
em amostras de solos e em oceanos. 
Possuem importante participação no 
ciclo do nitrogênio.

Nitrosopumilus 
maritimus 
Nitrososphaera 
viennensis 
Nitrosotalea 
devanaterra
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Filo Características Exemplo

Korarchaeota

Este filo conta com apenas uma espécie 
chamada Candidatus Korarchaeum 
cryptofilum, a qual apresenta 
metabolismo anaeróbico e temperaturas 
ótimas de crescimento de 85ºC. Esta 
arqueia ainda não foi cultivada 
isoladamente em laboratório

Candidatus 
Korarchaeum 
cryptofilum

Nanoarchaeota

A única espécie representante deste filo 
é Nanoarchaeum equitans, que apresenta 
cerca de 0,4 μm de diâmetro e um 
genoma de apenas
500.000 pares de bases. Somente 
consegue ser cultivada na presença de 
seu hospedeiro, a arqueia Ignicoccus 
hospitalis.

Nanoarchaeum 
equitans

Toda essa diversidade do Domínio Archaea tem sido alvo de mui-
tos estudos que têm revelado características únicas da biologia desse 
grupo. À primeira vista, a morfologia das arqueias se assemelha a das 
bactérias, pois ambos os grupos são geralmente unicelulares e de ar-
quitetura procariótica. A variação na morfologia celular de arqueias 
também é enorme podendo exibir diferentes tamanhos e formatos ce-
lulares. Como exemplo, a espécie Nanoarchaeum equitans apresenta 
células de apenas 0,4 μm de diâmetro, enquanto a espécie Thermofilum 
pendens pode atingir 100 μm de comprimento. Muitas arqueias são 
esféricas ou bacilares, mas morfologias distintas podem ocorrer, como 
na espécie Haloquadratum walsbyi, onde as células possuem formato 
de quadrados.

Apesar dessa aparente similaridade com as bactérias, muitas carac-
terísticas únicas de arqueias já foram descritas. Sua membrana plas-
mática difere daquela encontrada nos demais domínios celulares, pois 
possui lipídios com estruturas singulares. Em geral, as membranas 
plasmáticas dos organismos celulares são formadas por lipídios com-
postos por um álcool (glicerol) ligado a uma longa cadeia de hidrocar-
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bonetos. A molécula de glicerol fosfatada encontrada na membrana de 
arqueias é um estereoisômero (forma uma imagem espelhada) daquela 
encontrada em bactérias e eucariotos. Além disso, o glicerol está liga-
do à cauda hidrocarbonada por uma ligação tipo éter em arqueias en-
quanto em outros organismos ocorre uma ligação tipo éster (figura 6).

Figura 6. Principais diferenças entre as membranas plasmáticas das células de 
Archaea e dos demais organismos celulares. Fonte: modificado de OpenStax Bio-
logy (2018).

Outra característica importante é a ocorrência de moléculas de fita-
nil e bifitanil na composição das cadeias hidrocarbonadas de arqueias. 
Além de apresentarem ramificações, esses compostos podem levar à 
formação de membranas celulares em monocamadas lipídicas em al-
guns grupos de arqueias. Membranas em monocamada apresentam 
uma maior estabilidade e resistência a altas temperaturas e podem es-
tar associadas a uma adaptação de organismos termofílicos.

A parede celular, que envolve externamente a membrana plasmática 
e provê estrutura e proteção contra a pressão osmótica em diversos 
organismos também é diferente no Domínio Archaea. Em eucariotos 
como plantas e fungos essas paredes são compostas, respectivamente, 
por celulose e quitina, sendo nas bactérias formada por um complexo 
de carboidratos e aminoácidos chamado peptideoglicano (mureína). 
Embora em algumas espécies de arqueias encontre-se um composto 
chamado de pseudomureína (porque é similar àquele das bactérias), 
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na maioria dos casos tem sido descritas composições singulares de pa-
rede celular, baseadas em diferentes tipos de moléculas.

Diferenças significativas também são encontradas entre estruturas 
externas das células de bactérias e arqueias, como no flagelo, estru-
tura usada para locomoção. Embora sejam morfologicamente simila-
res e apresentem a mesma função, o flagelo de bactérias é constituí-
do por uma proteína denominada flagelina, com várias cópias de um 
mesmo tipo de flagelina unidas para formar o flagelo. Já nas arqueias, 
são encontrados diferentes tipos de flagelinas e outras proteínas 
na composição do flagelo, o que o torna estruturalmente diferente. 
Estudos sobre a formação do flagelo também tem demonstrado que 
a montagem dessas estruturas é diferente em bactérias e arqueias, 
bem como o fornecimento de energia para propulsão. Baseado nessas 
informações a estrutura de locomoção das arqueias tem recebido o 
nome de “Archaellum” como forma de diferenciá-lo dos flagelos bac-
terianos.

Se morfologicamente a semelhança entre bactérias e arqueias é gran-
de, por outro lado, cientistas têm evidenciado características molecu-
lares que assemelham as arqueias aos eucariotos. Muitas similaridades 
genéticas têm sido descobertas entre esses dois grupos, o que reforça 
a visão de que os domínios Archaea e Eukarya são mais aparentados 
entre si, do que qualquer um deles com Bacteria. A organização da 
informação genética de arqueias geralmente se dá em cromossomos 
únicos e circulares, além de plasmídeos, como ocorrem bactérias. To-
davia, o modo de compactação do DNA cromossomal envolve histo-
nas, que são proteínas comumente encontradas em eucariotos. Além 
disso, proteínas do citoesqueleto e enzimas envolvidas na expressão 
gênica também apresentam mais similaridades com as eucarióticas do 
que com aquelas encontradas em bactérias.

Atualmente, todas essas informações mostram que em algumas ca-
racterísticas as arqueias se assemelham a bactérias, enquanto em ou-
tros aspectos elas lembram os eucariotos. Entretanto, muitas proprie-
dades são únicas destes organismos e refletem suas mais diversas 
adaptações, que lhes permitem sobreviver em quase todos os lugares 
do planeta. Desse modo, está claro para os cientistas que as arqueias 
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constituem um ramo evolutivo único da vida no planeta. Somente a 
divulgação dos aspectos particulares de sua biologia poderá fazer com 
que as arqueias recebam o reconhecimento que merecem.

Reúna os alunos e proponha discussões sobre as seguintes questões:
1 - Que fatores levaram os cientistas a descobrir a existência do Domí-
nio Archaea?
2 - Solicite que os alunos façam uma pesquisa sobre espécies de ar-
queias extremófilas e oriente-os para que façam relações entre o habi-
tat do organismo escolhido e possíveis adaptações apresentadas pelo 
mesmo.
3- Oriente os alunos a montar um quadro comparativo destacando as 
principais diferenças entre bactérias e arqueias.

Considerações finais
Bactérias e arqueias são as formas de vida predominantes no plane-

ta Terra e a diversidade procariótica observada hoje é o resultado de bi-
lhões de anos de evolução. Ao longo deste processo, muitas linhagens 
desenvolveram adaptações incríveis, que as permitem sobreviver em 
ambientes únicos, desde a borda de vulcões às regiões mais profundas 
dos oceanos. Embora os recentes avanços tecnológicos tenham nos 
permitido conhecer melhor os procariotos, ainda sabemos pouco so-
bre eles. A grande maioria das espécies de bactérias e arqueias existen-
tes (cerca de 99%) ainda é desconhecida da ciência, pois muitas delas 
não são cultiváveis em laboratório. Todavia, a partir daquelas espécies 
que conhecemos, já é possível perceber a importância dos procariotos 
para o planeta. Seja participando dos ciclos biogeoquímicos, seja vi-
vendo em simbiose com as demais espécies, bactérias e arqueias são 
fundamentais para a manutenção da vida na Terra. Esses são apenas al-

Questões de pesquisa para reflexão e 
debate
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guns dos motivos pelos quais uma “concepção pessimista” dos proca-
riotos, que destaca somente prejuízos e doenças, não reflete a realidade 
sobre esses organismos. Nesse sentido, a adoção de uma perspectiva 
ecológico-evolutiva, conforme discutido neste texto, pode trazer no-
vos elementos e contribuir para uma melhor compreensão do mundo 
microbiano.

Referências bibliográficas
BETTS, Holly C. et al. Integrated genomic and fossil evidence illuminates 
life’s early evolution and eukaryote origin. Nature ecology & evolution, v. 2, 
n. 10, p. 1556-1562, 2018.
CACCAMO, Paul D.; BRUN, Yves V. The molecular basis of noncanonical 
bacterial morphology. Trends in microbiology, v. 26, n. 3, p. 191-208, 2018.
CORRALES-GUERRERO, Laura; FLORES, Enrique; HERRERO, Antonia. 
Relationships between the ABC-exporter HetC and peptides that regulate 
the spatiotemporal pattern of heterocyst distribution in Anabaena. PloS one, 
v. 9, n. 8, p. e104571, 2014.
FALKOWSKI, Paul G.; GODFREY, Linda V. Electrons, life and the evolution 
of Earth’s oxygen cycle. Philosophical Transactions of the Royal Society B: 
Biological Sciences, v. 363, n. 1504, p. 2705-2716, 2008.
FRAGA, Fernando Bueno Ferreira Fonseca. A biologia evolutiva e a com-
preensão do mundo microbiano. In: ARÁUJO, Leonardo Augusto Luvison 
(Org.). Evolução Biológica da pesquisa ao ensino. Porto Alegre: Editora Fi, 
2017, p. 481-512.
FRAGA, Fernando Bueno Ferreira Fonseca. Towards an evolutionary pers-
pective in teaching and popularizing microbiology. Journal of Microbiology 
& Biology Education, v. 19, n. 1, 2018.
GOVINDARAJAN, Sutharsan; AMSTER-CHODER, Orna. Where are things 
inside a bacterial cell? Current opinion in microbiology, v. 33, p. 83-90, 2016.
GREENING, Chris; LITHGOW, Trevor. Formation and function of bacterial 
organelles. Nature Reviews Microbiology, p. 1-13, 2020.
GROSBERG, Richard K.; STRATHMANN, Richard R. The evolution of mul-
ticellularity: a minor major transition?. Annu. Rev. Ecol. Evol. Syst., v. 38, p. 
621-654, 2007.



80

ENSINO DE BIOLOGIA: UMA PERSPECTIVA EVOLUTIVA

◀	 Voltar ao Sumário

HAGEN, Joel B. Five kingdoms, more or less: Robert Whittaker and the 
broad classification of organisms. BioScience, v. 62, n. 1, p. 67-74, 2012.
IMACHI, Hiroyuki. et al. Isolation of an archaeon at the prokaryote–eu-
karyote interface. Nature, v. 577, n. 7791, p. 519-525, 2020.
JAVAUX, Emmanuelle J. Challenges in evidencing the earliest traces of life. 
Nature, v. 572, n. 7770, p. 451-460, 2019.
JONES, Stephanie E. et al. Streptomyces exploration is triggered by fungal 
interactions and volatile signals. Elife, v. 6, p. e21738, 2017.
KOCH, Arthur L. What size should a bacterium be? A question of scale. An-
nual review of microbiology, v. 50, n. 1, p. 317-348, 1996.
KYSELA, David T. et al. Diversity takes shape: understanding the mechanis-
tic and adaptive basis of bacterial morphology. PLoS Biology, v. 14, n. 10, p. 
e1002565, 2016.
LYONS, Nicholas A.; KOLTER, Roberto. On the evolution of bacterial multi-
cellularity. Current opinion in microbiology, v. 24, p. 21-28, 2015.
MACLEOD, Fraser. et al. Asgard archaea: diversity, function, and evolutio-
nary implications in a range of microbiomes. AIMS microbiology, v. 5, n. 1, 
p. 48, 2019.
MADIGAN, Michael T. et al. Brock Biology of Microorganisms. 15. ed. Lon-
dres: Pearson Education, 2019. 987 p.
O’MALLEY, Maureen A. Microbiology, philosophy and education. FEMS 
microbiology letters, v. 363, n. 17, 2016.
PACE, Norman R.; SAPP, Jan; GOLDENFELD, Nigel. Phylogeny and beyond: 
Scientific, historical, and conceptual significance of the first tree of life. Pro-
ceedings of the National Academy of Sciences, v. 109, n. 4, p. 1011-1018, 2012.
PREINER, Martina et al. The future of origin of life research: bridging deca-
des-old divisions. Life, v. 10, n. 3, 2020.
RIVERA‐PEREZ, Jessica I.; SANTIAGO‐RODRIGUEZ, Tasha M.; TO-
RANZOS, Gary A. Paleomicrobiology: a snapshot of ancient microbes and 
approaches to forensic microbiology. Environmental Microbial Forensics, 
p. 63-90, 2018.
ROSENBERG, Eugene; ZILBER-ROSENBERG, Ilana. Microbes drive evolu-
tion of animals and plants: the hologenome concept. MBio, v. 7, n. 2, 2016.



81

VOLUME II -  BIODIVERSIDADE & EVOLUÇÃO

◀	 Voltar ao Sumário

RUDENKO, Tatyana S. et al. Comparative Genomics of Beggiatoa leptomi-
toformis Strains D-401 and D-402T with Contrasting Physiology but Extre-
mely High Level of Genomic Identity. Microorganisms, v. 8, n. 6, 2020.
SAPP, Jan. The prokaryote-eukaryote dichotomy: meanings and mythology. 
Microbiology and molecular biology reviews, v. 69, n. 2, p. 292-305, 2005.
SAPP, Jan; FOX, George E. The singular quest for a universal tree of life. Mi-
crobiology and Molecular Biology Reviews, v. 77, n. 4, p. 541-550, 2013.
SCHIRRMEISTER, Bettina E.; ANTONELLI, Alexandre; BAGHERI, Homa-
youn C. The origin of multicellularity in cyanobacteria. BMC evolutionary 
biology, v. 11, n. 1, p. 45, 2011.
SHIMOSHIGE, Hirokazu et al. Effect of polyethylene glycol on the forma-
tion of magnetic nanoparticles synthesized by Magnetospirillum magneto-
tacticum MS-1. PloS one, v. 10, n. 5, p. e0127481, 2015.
STANIER, Roger Y.; VAN NIEL, C. B. The concept of a bacterium. Archiv für 
Mikrobiologie, v. 42, n. 1, p. 17-35, 1962.
SWANSON, Michele et al. Microbe. 2. ed. Washington: Asm Press, 2016. 558 p.
WHITMAN, William B. The modern concept of the procaryote. Journal of 
bacteriology, v. 191, n. 7, p. 2000-2005, 2009.
WHITMAN, William B.; COLEMAN, David C.; WIEBE, William J. Prokaryo-
tes: the unseen majority. Proceedings of the National Academy of Sciences, 
v. 95, n. 12, p. 6578-6583, 1998.
WILLEY, Joanne M. et al. Prescott’s Microbiology. 10. ed. Nova York: Mc-
Graw-Hill Education, 2017. 1104 p
WOESE, Carl R.; FOX, George E. Phylogenetic structure of the prokaryotic 
domain: the primary kingdoms. Proceedings of the National Academy of 
Sciences, v. 74, n. 11, p. 5088-5090, 1977.
WOESE, Carl R.; KANDLER, Otto; WHEELIS, Mark L. Towards a natural 
system of organisms: proposal for the domains Archaea, Bacteria, and Eucar-
ya. Proceedings of the National Academy of Sciences, v. 87, n. 12, p. 4576-
4579, 1990.
ZAREMBA-NIEDZWIEDZKA, Katarzyna et al. Asgard archaea illuminate 
the origin of eukaryotic cellular complexity. Nature, v. 541, n. 7637, p. 353-358, 
2017.



82

ENSINO DE BIOLOGIA: UMA PERSPECTIVA EVOLUTIVA

◀	 Voltar ao Sumário



83 ◀	 Voltar ao Sumário

3
O ENIGMÁTICO UNIVERSO 

“PROTISTA”
ASPECTOS EVOLUTIVOS E 

CONSIDERAÇÕES PEDAGÓGICAS

Marcos W. de Oliveira Pereira 
Piter Kehoma Boll

Introdução: histórico da classificação e 
biodiversidade em Eukarya

Desde a origem de reflexões acerca da vida em nosso planeta, a 
necessidade de compreender, estimar e classificar a diversi-
dade biológica existente passou a ser uma atividade humana 

eminente. O modo como abordamos a biodiversidade se remodela de 
acordo com o progresso intelectual e tecnológico resultante das revo-
luções da sociedade. Rotineiramente, classificações hierárquicas, com 
base em características peculiares compartilhadas (p. ex, celularidade, 
formas de nutrição e de locomoção), foram utilizadas para agrupar os 
diferentes organismos vivos de nosso planeta em entidades taxonô-
micas específicas. A compreensão de como os mecanismos evolutivos 
agem na biota terrestre e as suas consequências nas diversas popula-
ções, bem como as implicações da Biotecnologia nas pesquisas bioló-
gicas, nas últimas décadas, são pautas essenciais para o entendimento 
da classificação dos seres vivos até a atualidade.

Para o público leigo, do passado até a atualidade, existe a convicção 
de a diversidade biológica limitar-se a animais e plantas. Esta classi-



84

ENSINO DE BIOLOGIA: UMA PERSPECTIVA EVOLUTIVA

◀	 Voltar ao Sumário

ficação tradicional dos seres vivos, em apenas dois reinos, concebida 
desde a antiguidade, é consequente do fato de que as formas de vida 
mais perceptíveis constituem um grupo de organismos móveis (e que 
ingerem alimento) e outro de organismos sésseis (e que, geralmente, 
sintetizam alimento a partir de compostos inorgânicos e luz). Posterior 
à invenção do microscópio, culminando na descoberta de uma ampla 
diversidade de organismos unicelulares e multicelulares, até então não 
identificados a olho nu, a dicotomia animal versus planta passou a ser 
desafiada constantemente (figura 1). Por conseguinte, alguns agrupa-
mentos de seres vivos, como Euglenida (com representantes móveis e 
fotossintetizantes), por exemplo, eram classificados, simultaneamente, 
como plantas e animais. A seguir, segue uma linha temporal sintética, 
evidenciando os principais acontecimentos que estabeleceram a clas-
sificação dos organismos eucariontes ao longo da história taxonômica 
do grupo.
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Ao longo do tempo, a diversidade biológica de Eukarya existente foi 
cada vez melhor documentada e representada, sendo evidenciada nas 
classificações de forma mais complexa e minuciosa, desmistificando o 
paradoxo dicotômico planta versus animal (figura 2a). A utilização dos 
termos “Protozoário”, “Protista” e “Protoctista” apresentaram dife-
rentes significações ao longo do histórico das classificações dos seres 
vivos, representando um mosaico biológico do que se compreende por 
planta e animal.
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Figura 1. Exemplos da diversidade de seres vivos conhecidos e utilizados nas classificações 
biológicas historicamente (ênfase nos organismos eucariontes). Observação: os organis-
mos aqui designados serão utilizados em outras figuras, ao longo do capítulo, com a mes-
ma denominação. 1- Arqueias (Procarionte); 2-Bactérias (Procarionte); 3- Cianobactérias 
(Procarionte); 4- Glaucófitas; 5-Rodófitas; 6- Clorófitas; 7- Carófitas; 8- Embriófitas; 9- Crip-
tófitas; 10- Haptófitas; 11- Diatomáceas; 12- Crisofíceas; 13- Feofíceas; 14- Labirintulomicetos; 
15- Hifoquitridiomicetos; 16- Oomicetos; 17- Ciliados; 18- Dinoflagelados; 19- Apicomplexos; 
20- Acrasidas; 21- Mixomicetos; 22- Plasmodióforomicetos; 23- Radiolários; 24- Foraminífe-
ros; 25- Amebas; 26- Microsporídios; 27- Mixosporídios; 28- Diplomonadidos; 29- Cineto-
plastídeos; 30- Euglenídeos; 31- Quitrídios; 32-Fungos; 33- Coanoflagelados; 34- Poríferos; 
35- Ctenóforos; 36- Cnidários; 37- Bilateria.



87

VOLUME II -  BIODIVERSIDADE & EVOLUÇÃO

◀	 Voltar ao Sumário

Tabela 1. Nomenclatura popular e exemplos dos principais grupos de eucariontes.

Grupo de 
Eukarya*

Termo 
científico Nome popular Exemplos

Achaeplastida

Glaucophyta
Glaucófitas ou 

glaucocistófitas

Glaucocystis, Cyano-
phora, Gloeochaete e 

Cyanoptyche

Rhodophyta ou 
Rhodophyceae

Rodófitas, rodofí-
ceas ou “algas” 

vermelhas

Porphyra, Bangiopsis e 
Ceramium

Chlorophyta
Clorófitas, “algas” 

verdes
Volvox, Chlamydomonas 

e Ulva

Charophyta Algas carófitas
Spirogyra, Desmidium, 

Chara e Nitella.

Embryophyta Embriófitas
“Briófitas”, “Pteridófit-
as”, “Gimnospermas” e 

Angiospermas

Cryptista Cryptophyta Criptófitas
Cryptomonas e Chilo-

monas

Haptista
Haptophyta ou 

“Prymnesiophyta”
Haptófitas,

Cocolitóforos e Prym-
nesium.

Continua...

https://pt.wikipedia.org/wiki/Chlamydomonas
https://pt.wikipedia.org/wiki/Chlamydomonas
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Grupo de 
Eukarya*

Termo 
científico Nome popular Exemplos

Stramenopila

Bacillariophyta ou 
Bacillariophyceae

Diatomáceas
Diatoma, Synedra, Pin-

nularia e Navicula.

Chrysophyta ou 
Chrysophyceae

Crisófitas, crisofí-
ceas ou “algas” 

douradas
Synura e Ochromonas

Phaeophyta ou 
Phaeophyceae

“Algas” pardas, feóf-
itas ou feofíceas

Dictyota, Adenocystis, 
Fucus e Laminaria

Oomycota ou 
Oomycetes

Oomicetos
Aphanomyces e Lep-

tomitus

Hifoquitridiomicet-
es ou Hyphochytri-

ales

Hifoquitridiomi-
cetos

Anisolpidium, Hy-
phochytrium e Rhizidio-

mycopsis

Labyrinthulomy-
cetes

Labirintulomicetos 
ou bolores limosos 

de rede celular

Aplanochytrium e 
Labyrinthula

Alveolata

Apicomplexa ou 
“Sporozoa”

Apicomplexos ou 
“esporozoários”

Plasmodium, Toxoplas-
ma, Cryptosporidium e 

Babesia

Dinoflagellata ou 
Dinophyta

Dinoflagelados
Ceratium, Peridinium 
Gonyaulax e Keppeno-

dinium

Ciliophora ou 
Ciliata

Ciliados
Paramecium, Euplotes, 

Stentor e Vorticella
Continua...
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Grupo de 
Eukarya*

Termo 
científico Nome popular Exemplos

Rhizaria

Foraminifera ou 
Granuloreticulosa

Foraminíferos
Allogromia, Miliammina 

e Patellina

Plasmodiophorida 
ou Plasmodiopho-

romycota

Plasmodióforomi-
cetos

Plasmodiophora, Poly-
myxa e Spongospora

Radiolaria Radiolários
Stauracon, Acanthoc-
olla, Acanthometra e 

Actinomma

Amoebozoa
Myxomycota ou 

Myxogastria

Amebas Arcella e Entamoeba

Mixomicetos ou 
bolores limosos 

plasmodiais

Physarella, Symphyto-
carpus e Licea

Opisthokonta

Choanoflagellata Coanoflagelados Choanoeca e Acanthoeca

Porifera
Poríferos ou 

esponjas
Acarnus, Euplectella, 

Sycon e Oscarella

Cnidaria

Myxosporidea ou 
Myxozoa

Cnidários, 
águas-vivas ou 

corais

Mixosporídios

Physalia, Lychnorhiza e 
Acyonium

Myxidium, Myxobolos e 
Tetracapsuloides

Ctenophora Ctenóforos Mnemiopsis e Leucothea

Bilateria Bilatérios
Planárias, minhocas, 
répteis e mamíferos

Chytridiomycota 
ou Chytridiomy-

cetes
Quitrídios

Chytridium, Blyttiomyces 
e Chytriomyces

Microsporidia Microsporídios
Chytridiopsis e Mito-

sporidium
Continua...

https://pt.wikipedia.org/wiki/Mnemiopsis_leidyi
https://pt.wikipedia.org/w/index.php?title=Leucothea_multicornis&action=edit&redlink=1
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Grupo de 
Eukarya*

Termo 
científico Nome popular Exemplos

“Excavata”

Acrasiomyco-
ta, Acrasida ou 

Acrasidae

Acrasidas ou 
bolores limosos 

celulares

Acrasis, Allovahlkampfia 
e Pocheina

Diplomonadida Diplomonadidos Giardia, e Trepomonas

Parabasalia Parabasalídeos
Trichomonas e Hypo-

trichomonas

Euglenida ou 
Euglenophyta

Eugenídeos ou 
euglenas

Euglena e Phacus

Kinetoplastea ou 
Kinetoplastida

Cinetoplastídeos
Trypanosoma e Leish-

mania

“Heliozoa” Heliozoários

Fragmentado em 
diversos outros meno-

res: Actinophryidae 
(Stramenopila*); 

Centroplasthelida ou 
Centrohelida (Hap-
tista*. Maioria dos 
representantes de 

“Heliozoa”); Clathrulini-
dae e Gymnosphaerida 
(Rhizaria*). Exemplos: 
Acanthocystis e Raphid-

iophrys

* Esses grupos serão descritos posteriormente (figuras 5 e 6);
** As aspas presentes em alguns termos referem-se ao significado não biológico dos 
mesmos.

Com o advento de técnicas anatômicas e morfológicas mais robus-
tas e, também, de análises moleculares complexas, o incremento da di-
versidade de organismos existentes dentro dessas denominações (bem 
como das afinidades filogenéticas entre os clados existentes) foram 
ampliados (figura 2b, c, d; figura 3a, b).

https://pt.wikipedia.org/wiki/Gymnosphaerida
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Goldfuss, em 1820, alocou “Protozoa” (figura 2b) no Reino Ani-
mal, com os seguintes subgrupos: Infusoria1 (p. ex., ciliados), Lithozoa 
(corais), Phytozoa (esponjas e algumas formas de corais) e Medusinae 
(medusas). Owen, em 1858, incluiu organismos como poríferos e ou-
tras formas unicelulares eucariontes no “Reino Protozoa” (Figura 2c). 
Para Haeckel, em 1866, protistas contemplavam uma ampla diversi-
dade biológica: bactérias, diatomáceas, feofíceas, amebozoários, fora-
miníferos, mixomicetos, dinoflagelados e esponjas (figura 1: 2, 3, 11, 13, 
18, 21, 24, 25, 34; figura 2d; tabela 1). O naturalista Copeland, em 1938, 
incluiu, no então designado “Reino Protoctista”, formas uni e plurice-
lulares, tanto auto- quanto heterotróficas (figura 3a).

Com relação à classificação de cinco reinos estabelecida por Whit-
taker (figura 3b), o reino Protista, apresentava 10 filos: Euglenophyta 
(figura 1: 30; tabela 1), Chrysophyta (figura 1: 12; tabela 1), Pyrrophyta 
(dinoflagelados, figura 1: 18 e criptófitas, figura 1: 9; tabela 1), Hypho-
chytridiomycota (figura 1: 15; tabela 1), Plasmodiophoromycota (figura 
1: 22; tabela 1), Sporozoa (figura 1: 19; tabela 1), Cnidosporida (figura 
1: 26 e 27; tabela 1), Zoomastigina (p. ex., cinetoplastídeos, figura 1: 29; 
tabela 1), Sarcodina ou Rhizopoda (amebas, figura 1: 25) e Ciliophora 
(ciliados, figura 1: 17). Alguns filos classificados por Whittaker, como 
plantas ou fungos, eram incluídos em Protista por outros autores: 
Rhodophyta (figura 1: 5; tabela 1), Phaeophyta (figura 1: 13; tabela 1), 
Chlorophyta (figura 1: 6; tabela 1), Charophyta (figura 1: 7; tabela 1), 
Myxomycota (figura 1: 21; tabela 1), Acrasiomycota (figura 1: 20; tabela 
1), Labyrinthulomycota (figura 1: 14; tabela 1) e Oomycota (figura 1: 16; 
tabela 1).

1	 Com a evolução das classificações em “Protista”, Infusoria passou a compreender somente 
organismos ciliados.
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Figura 2. Classificações dos seres vivos ao longo da história: a- Reinos Plantae e Anima-
lia; b- Classificação de “Protozoa”, clado de Animalia, Goldfuss 1820; c- Reino Protozoa de 
Owen 1858; d- Árvore de Haeckel (1855) simplificada.

Apesar de prática, a classificação de Whittaker apresenta instabili-
dades. Ao incluir Rhodophyta (figura 1: 5; tabela 1) e Phaeophyta (fi-
gura 1: 13; tabela 1) no reino Plantae, Myxomycota (figura 1: 21; tabela 
1) e filos relacionados no reino Fungi, esses agrupamentos hierarqui-
camente superiores adquiriram caráter polifilético (i.e., clados com 
origem em diferentes ancestrais comuns). Além disso, a presença de 
organismos unicelulares (i.e., Chlorophyta, tabela 1) no Reino Plantae 
e de seres heterótrofos por ingestão (i.e., bolores limosos; tabela 1) no 
Reino Fungi, torna contestável a classificação proposta, resultado da 
definição estrita dos referidos taxa.



93

VOLUME II -  BIODIVERSIDADE & EVOLUÇÃO

◀	 Voltar ao Sumário

Figura 3. Classificação dos seres vivos ao longo da história: a- Árvore de Copeland 1938; 
b- Árvore de Whittaker, 1969.

Em 1981, Thomas Cavalier-Smith cunhou uma nova classificação 
para os organismos eucariontes (reinos Protozoa, Euglenozoa, Crypto-
phyta, Chromophyta, Billiphyta, Ciliogungi, Eufungi, Viridiplantae e 
Animalia). Essa proposição alternativa objetivava sanar as incongruên-
cias existentes nas classificações derivadas do trabalho de Whittaker 
em 1969. Em 1998, Cavalier-Smith atualizou sua classificação, desig-
nando 6 reinos dentro de Eukarya. Baseado em evidências molecula-
res, propôs mudanças classificatórias significativas: alocou, no Reino 
Protozoa, todos os taxa amitocondriados (i.e., organismos eucariontes 
com mitocôndrias ausentes; incluindo Archezoa: degeneração mito-
condrial secundária); o clado “Microsporida” (figura 1: 26; tabela 1) foi 
realocado de Archezoa para o sub-reino Eomycota (Reino Fungi); os 
mesozoários (p. ex., Dicyemida e Orthonectida) foram remanejados 
do Reino Protozoa para o Reino Animalia, por estarem fortemente re-
lacionados com os animais bilatérios; “Opalinata”, pertencente ao Rei-
no Protozoa na classificação antecessora, compunha um clado do novo 
Reino Chromista.

Após essa breve introdução, desenvolveremos tópicos sobre aspec-
tos relevantes na evolução dos organismos eucariontes, com ênfase nos 

“protistas” (nome sem significado biológico atualmente, como discor-
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reremos mais à frente)2. Dessa forma, um panorama científico-evoluti-
vo dos respectivos grupos, bem como discussões acerca da abordagem 
dos temas nos livros didáticos e na sala-de-aula serão a pauta central 
dos próximos tópicos desenvolvidos.

1. Sopa de letrinhas: aspectos evolutivos 
acerca das classificações filogenéticas 
dos “protistas”

Com o advento de estudos genômicos associados à taxonomia e às 
análises filogenéticas, a classificação biológica dos eucariontes sofreu 
modificações significativas em um curto espaço de tempo. Assim, as 
filogenias recentes propostas representam hipóteses complexas, não 
somente baseadas em caracteres morfológicos, norteando-se forte-
mente em dados de natureza molecular (i.e., sequências de DNA e 
rRNA, principalmente). A utilização de ferramentas genômicas pos-
sibilitaram evidenciar traços existentes em eucariontes que, anterior-
mente, eram crípticos morfologicamente. Esses fatos são consequência 
direta de dinâmicas evolutivas convergentes (características similares 
em grupos sem proximidade filogenética) e divergentes (característi-
cas de origem comum, submetidas a modificações, ao longo de diver-
sos grupos, no processo evolutivo).

O termo “protista” (ou “protoctista”) refere-se a organismos, em 
sua maioria, unicelulares que não apresentam formação tecidual com-
plexa, através de camadas germinativas. Esse grupo é composto pelos 

“protozoários” (heterotróficos, com diferenciação nas células vegetati-
vas somente no período de reprodução sexuada) e por algumas “algas” 
(autótrofas, sem presença de tecidos estéreis ao redor das estruturas 
reprodutivas). 

2	  Apesar de o termo “protista” (assim como “alga” e “protozoário”) não apresentar signifi-
cado biológico, esse continuará sendo amplamente utilizado na linguagem cotidiana, em 
função de seu status clássico.



95

VOLUME II -  BIODIVERSIDADE & EVOLUÇÃO

◀	 Voltar ao Sumário

O termo “Eucarionte basal” foi proposto como substituto para as 
terminologias “protista” e “protoctista”. Entretanto, o referido termo 
apresenta incongruências, uma vez que a palavra “basal” refere-se a 
grupos que estão próximos à raiz/base da filogenia, não contemplando 
todos os clados pretendidos nessa categoria. Assim, sugerimos a utili-
zação do termo “protista” para referenciar esses grupos de eucariontes.

À luz desses fatos, os grupos que compunham anteriormente “pro-
tista” mostraram-se distribuídos em diversos subgrupos que não pos-
suem necessariamente uma origem comum (figuras 5 e 6). Por esse 
motivo, o termo “Protista” não constitui um grupo natural, tendo sta-
tus parafilético (i.e., táxon com ancestralidade comum que não inclui 
todos os seus descendentes).

Uma vasta biodiversidade, provavelmente a maior dentre todos os 
grupos de organismos eucariontes, está representada pelos “protistas”. 
Dessa forma, a ideia primária de que a amplitude de seres vivos euca-
riontes era constituída de animais e plantas é desmistificada. À vista 
disso, embora os grupos multicelulares de eucariotos sejam mais bem 
conhecidos - denotando uma maior documentação da biodiversida-
de (figura 4) -, a maioria dos representantes de Eukarya seria, então, 
unicelular, estando distribuídos no espectro delimitado pelas “algas” e 
pelos “protozoários”.
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Figura 4. Diversidade específica dos principais grupos de Eukarya atualmente. Os grupos 
Amoebozoa, “Excavata”, Haptista e Cryptista não foram indicados por apresentarem per-
centual < 1%. FONTES: www.gbif.org (2020); Boisard & Florent 2020; Bowles, Bechtold & 
Paps 2019; Grattepanche et. al 2018.

Os principais grupos de Eukarya, estabelecidos molecularmente, na 
atualidade, são: Amoebozoa, “Excavata”, Haptista, Cryptista, Opis-
thokonta, Archaeplastida e SAR, e (figura 5). Os Amoebozoa incluem 
as formas ameboides de vida livre, os flagelados e os pseudofungos, 
com aproximadamente 385 espécies descritas (ou 2. 400 identificadas 
molecularmente). Os membros de “Excavata” (figura 5) apresentam 
um suco alimentar na região flagelar com citoesqueleto associado, 
possuindo cerca de 2.300 espécies descritas. Os grupos Haptista (al-
gas haptófitas e centroelídeos, com 985 espécies descritas) e Cryptista 
(criptomônadas, catabeflarídeos e palpitomonas, com 167 espécies des-
critas), representados na figura 5, apresentam forte suporte3 monofilé-
tico e, somando a diversidade dos Amoebozoa e dos “Excavata”, repre-
sentam menos de 1% da diversidade conhecida de eucariontes atuais.

3	 Suporte filogenético/monofilético é uma métrica para averiguar a robustez (i.e., veracida-
de) de um grupo como clado monofilético dentro de uma determinada hipótese filogené-
tica. Assim, quanto mais frequente o referido grupo for na diversidade de árvores simula-
das nos testes filogenéticos, maior será o seu suporte. O teste de confiança mais utilizado 
para testar o suporte filogenético molecular é o bootstrap, que baseia-se no alinhamento 
de sequências gênicas.

http://www.gbif.org
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Opisthokonta (figura 5) é o subgrupo que inclui os fungos (≈ 
217.700 espécies), os coanoflagelados (≈ 150 espécies) e os animais (≈ 
1.788.000 espécies), sendo o clado de Eukarya com maior representa-
tividade específica conhecida atualmente (figura 4). As plantas verdes 
(i.e., “briófitas”, “pteridófitas”, “gimnospermas” e angiospermas), soma-
das às algas glaucófitas, rodófitas, clorófitas e carófitas, compõe o gru-
po Archaeplastida (figura 5), o segundo maior em diversidade espe-
cífica de Eukaya atualmente, com aproximadamente 590.000 espécies 
válidas (figura 4). O grupo SAR (figura 5), sigla que engloba os clados 
Stramenopila, Alveolata e Rhizaria, apresenta cerca de 60.600 espécies 
válidas, contemplando o terceiro grupo em diversidade de eucarion-
tes conhecidos atualmente (figura 4) (Stramenopila: ≈ 30.000 espécies, 
Alveolata ≈ 18. 581 espécies e Rhizaria ≈ 12.000 espécies). Na figura 5, 
encontra-se um breve panorama de caracterização dos principais gru-
pos de Eukarya.

Como demonstrado na figura 4, os grupos mais conhecidos quan-
to a sua diversidade4 são os animais, fungos e plantas. Todavia, os 
trabalhos científicos sugerem que a maior parte da biodiversidade de 
organismos eucariontes encontra-se dispersa de modo críptico nos 
grupos correspondentes aos “protistas” (taxa que estão distribuídos 
aleatoriamente nos 8 grupos de Eukarya mencionados anteriormente). 
As análises filogenômicas de Eukarya, atualmente, possuem uma base 
de dados mais detalhada do que as posteriores, reunindo informações 
de sequências de DNA, de 18S rRNA e de transcriptomas (i.e., base de 
dados de mRNAs) de diversos ambientes do planeta.

As hipóteses filogenéticas mais recentes designam dois domínios 
em Eukarya: Amorphea e Diaphoretickes, este último com monofilia 
incerta. O clado Amorphea inclui os clados Amoebozoa (Tubulinea 
+ Discosea + Evosea) e Obazoa, este último compreendendo o grupo 
Opisthokonta (mencionado anteriormente) bem como grupos me-
nores, como o Breviates (gêneros Breviata, Lenisia, Pygsuia e Subula-
tomonas) e os Apusomonada (p. ex., Amastigomonas, Apusomonas e 

4	 Alguns ambientes da Terra são de difícil amostragem (p. ex., mar profundo), dificultando 
a coleta de material biológico, ocasionando um conhecimento limitado da diversidade 
biológica global.
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Chelonemonas). O táxon “CRuMs”, sigla que abrange coloctionídeos 
(p. ex., Collodictyon), os Rigifilida (p. ex., Rigifila) e o gênero Manta-
monas, apresenta forte suporte filogenético como grupo relacionado à 
Amorphea (figuras 6 e 7a).

Figura 5. Quadro esquemático dos principais grupos de Eukarya. *Mastigonemas são pro-
jeções fibrilares que ocorrem nos flagelos.
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O grupo Diaphoretickes inclui os Archaeplastida (i.e., Plantae, 
abordado anteriormente), os Cryptista, os Haptista e os TSAR (figu-
ras 6 e 7a). Análises recentes demonstram um robusto suporte filoge-
nético ao clado TSAR, que reúne os taxa Telonemia (gênero Telone-
ma) como grupo-irmão de SAR (figuras 6 e 7b). Cryptista é alocado 
próximo ou dentro de Archaeplastida em diversos trabalhos científicos.

Alguns subgrupos não pertencem a nenhum dos domínios de Eu-
karya acima relacionados (figuras 6 e 7a), como o clado Hemimas-
tigophora (Paramastix) e os taxa que compõe o grupo parafilético 

“Excavata” (Discoba - euglenas e tripanossomos-, Malawimonadida e 
Metamonada). Esse fato é resultante da ausência de acuidade filoge-
nética para afirmar o grau de afinidade dos referidos clados com os 
demais (i.e., um caso de politomia). Condições dessa natureza podem 
oscilar de acordo com a amostragem de dados que são utilizados para 
calibrar a filogenia, demonstrando potencial para novas pesquisas. Di-
versos casos de politomia não apresentam uma denominação singular, 
sendo designados como Incertae sedis ou “taxa órfãos” (p. ex., An-
cycromonadida, Picozoa e o genêro Ancoracysta na figura 7a). A seguir, 
mencionaremos detalhes relevantes de classificações anteriores rela-
cionadas ao panorama atual discorrido neste parágrafo.

Figura 6. Panorama atual da classificação de Eukarya. Modificado de Adl e colaboradores 
2018 e Burki e colaboradores 2020. A linha pontilhada em “Excavata” denota o suporte mo-
nofilético inconspícuo do grupo atualmente.
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Em classificações anteriores, o domínio Amorphea é designado 
como “Unikonta”, cujo ancestral hipotético era unicentriolar e unicilia-
do (figura 8a e b). Em contrapartida ao uso de Diaphoretickes, Cavalier-

-Smith, em 2003, utiliza a denominação “Bikonta” (Chromoalveolata5 

+ Plantae + Excavata + Rhizaria) para o domínio que possui ances-
tralidade comum com organismos eucariontes biciliados (figura 8a). 

“Bikonta”, por sua vez, poderia ser subdividido em dois taxa: Cabozoa 
(Rhizaria + Excavata), com ancestral comum fotofagotrófico derivado 
de endossimbiose única com uma alga verde; “Corticados” (Plantae 
+ Chromoalveolata), baseando-se nos alvéolos corticais de glaucófitos 
e de alveolados como caracteres homólogos derivados (figura 8a). Os 
agrupamentos Cryptista e Haptista formavam clados subdivididos 
em seus componentes, sendo que os taxa Haptophyta e Cryptophy-
ta teriam suporte à formação de um clado monofilético, denominado 
de “Hacrobia” (figura 8b), ou alocados em Incertae sedis (figura 7b). 
O grupo “Excavata” apresenta suporte filogenético fraco em grande 
parte das classificações moleculares (figuras 6; 7b; 8a, b), mostrando 
afinidade incerta com outros clados de Eukarya (p.ex., um caso de po-
litomia). Alguns pesquisadores denotam “Excavata” como um grupo 
subdividido em, pelo menos, dois clados distintos: Excavados Mito-
condriados (Euglenozoa6, Heterolobosea e “Jakobids”) e Excavados 
Amitocondriados ou “Excavados Núcleo” (p. ex., Diplomonadida e Pa-
rabasalia). Taxa como Telonemia e Apusomonadida mostravam forte 
politomia dentro das classificações nos últimos anos, tendo caráter In-
certae sedis (figura 7b). Os grupos Amoebozoa, Opisthokonta, Archae-
plastida e SAR vêm mostrando suporte monofilético robusto, devido 
à calibração das filogenias com dados moleculares (p. ex., sequências 
de DNA dos organismos e de rRNA, principalmente) cada vez mais 
diversificados (figuras 7a, b; 8b).

Atualmente, os clados “Bikonta” e “Chromoalveolata” não represen-
tam grupos naturais, pois falham em denotar corretamente a histó-

5	  Chromalveolata, grupo do reino Chromista, compreende os clados: Stramenopila, Hapto-
phyta, Crytophyta e Alveolata.

6	  Euglenozoa é um grupo de Discoba que compreende os clados Eugelenida, Diplonemea, 
Symbiontida e Kinetoplastea.
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ria evolutiva dos grupos de Eukarya (os representantes de “Unikon-
ta” constituem o domínio “Amorphea” nas classificações vigentes). As 
diversas sinapomorfias indicadas por Cavalier-Smith (2003) para os 
referidos clados estão dispostas, de forma simplificada, na figura 8a.

Figura 7. Filogenias simplificadas com as hipóteses correntes para classificação de Eukarya. 
A - Modificada de Burki e colaboradores, 2020; B - Modificada de Pawloski, 2014.

Com relação ao ancestral eucarionte hipotético nas classificações 
anteriores, o consenso sugeria que esse apresentaria mitocôndria com 
crista tubular e seria uniciliado (figura 8a). Esse ancestral dividiria Eu-
karya em “Unikonta” e “Bikonta”. Com a descoberta da ausência de 
determinados genes em Amoebozoa (figura 8a, sinapomorfia “h”) e, 
também, em função da frequente transferência lateral de genes entre 
eucariontes e desses com procariontes, a referida hipótese foi rejeitada. 
No período atual, com base em pesquisas moleculares robustas, o an-
cestral eucarionte comum de todos os grupos atuais apresentaria um 
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genoma no qual estariam presentes sequências de arqueias, bactérias e 
de eucariontes (figura 7), resultantes da transferência lateral de genes 
entre esses grupos ancestrais.

www 	

Filogenia (a) Sinapomorfias:

a- Fusão de genes na biossíntese da Pi-
rimidina; b- Duplicação interna da Foto-
frutocinase; c- Cílio posterior; d- Cristas 
mitocondriais achatadas; e- Receptor 
Tirosino-Cinase; f- Movimento ameboi-
de; g- Transformação ciliar, h- Fusão dos 
genes DHFR-TS*; i- Endossimbiose com 
algas verdes; j- Aleta ciliar; k- Presença de 
sulco flagelar; l- Inserção de Poliubiquiti-
na; m- Alvéolos corticais; n- Cloroplastos; 
o- Inserção dos plastídios no RER**.

*Dihidrofolato redutase- Trimidilato sin-
tase.

**Retículo Endoplasmático Rugoso.

Figura 8. Filogenia dos grupos de Eukarya. A - Modificada de Cavalier-Smith, 2003; B - Mo-
dificada de Burki e colaboradores, 2007.

2. Montando o quebra-cabeça primordial: 
organismos eucariontes são mosaicos 
genômicos

Apesar da existência estimada dos organismos eucariontes ser de 
mais de 2 bilhões de anos atrás, a origem da célula eucariótica é pauta 
de inúmeros estudos ao longo das décadas, sendo, atualmente, alvo de 
intensa discussão. Por ser uma questão controversa, existem inúmeras 
hipóteses que buscam elucidar esse marco da evolução biológica. Até 
o final do século XX, o endósporo de bactérias do filo Firmicutes, que 
apresenta uma constrição que individualiza o material genético, era 
uma das poucas estruturas que davam luz à origem da carioteca pre-
sente nas células eucarióticas. No início do século XXI, estudos envol-
vendo bactérias do filo Planctomycetes demonstraram a presença de 
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membranas internas que compartimentalizavam a célula, dividindo 
essa estrutura numa região periférica (perifoplasma) e numa interna 
(riboplasma), que continha o material genético e ribossomos. Com a 
robustez dos estudos moleculares, uma hipótese complexa foi elabo-
rada e discutida: a célula eucariótica teria surgido do englobamento 
de células de arqueias (originando o núcleo) por células bacterianas 
(originando seu citoplasma, figura 9).

Figura 9. Origem da célula eucariótica, das mitocôndrias e do cloroplasto através do pro-
cesso de endossimbiose. Quadro comparativo dos grupos de Eukarya quanto ao processo 
de endossimbiose e aspectos relativos à aquisição de plastídios. T: transporte horizontal 
de genomas entre simbionte/organela e hospedeiro e vice-versa.

Apesar da similaridade genética entre células de Eukarya e de Ar-
chaea, as primeiras possuem um número significativo de proteínas 
não-homólogas com proteínas de Archaea e/ou Bacteria. Entretanto, 
essas proteínas possuem homólogos em todas as linhagens de Eukarya, 
sendo denominadas de ESPs (sigla inglesa que significa proteínas de 
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assinatura eucariótica). Tais proteínas estão relacionadas ao citoes-
queleto e às organelas membranosas (p. ex., retículos endoplasmáticos 
e vacúolos). Por conseguinte, outra hipótese foi formulada: as células 
eucarióticas não descendem de nenhum dos domínios procarióticos, 
sendo o ancestral eucariótico hipotético denominado de cronócito. 
Outra hipótese, alternativa à mencionada anteriormente, advoga que o 
ancestral mais recente dos Eukarya possuía uma célula demasiada-
mente complexa, similar às atuais, tendo os procariontes surgido pela 
simplificação desse modelo. Todavia, análises moleculares de genes 
comuns aos três domínios continuavam sugerindo a relação próxima 
entre Eukarya e Archaea (clado Crenarchaeota de Archaea, i.e., 
eócitos; veja quadro 1).

No ano de 2015, o panorama da relação entre Eukarya e Archea foi 
reforçado devido à recuperação de sequências de Archaea em sedi-
mentos marinhos presentes em fontes hidrotermais entre a Noruega e 
a Groenlândia. As referidas sequências designaram um novo filo, de-
nominado de Lokiarchaeota, Lokiarchaeota apresentava um número 
significativamente maior de genes codificadores de ESPs quando com-
parado com os outros grupos de Archaea, sendo denotado nas análises 
filogenéticas como grupo-irmão de Eukarya. Com a recuperação de 
uma amplitude de sequências sedimentares de Archaea codificadoras 
de ESPs, provenientes de novos filos relacionados à Lokiarchaeota, um 
novo grupo abrangente foi proposto. Esse clado foi denominado de 
Asgard. No ano de 2020, o primeiro trabalho apontando células vivas 
pertencentes ao clado Asgard foi publicado. O referido organismo pro-
carionte foi denominado de Candidatus Prometheoarcheum syntro-
phicum. As células vivas eram bastante simplificadas, não possuindo 
sistema interno de membranas ou compartimentalização interna. O 
ciclo de vida dessas arqueias é lento (divisão celular a cada 60 dias), 
sendo que os organismos possuem formato esférico com vesículas e 

Quadro 1. A origem dos eucariotos está 
em asgard
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projeções alongadas na superfície. As populações desse procarionte vi-
vem em colônias associadas com outras bactérias (Halodesulfovibrio) 
e arqueias (Methanogenium), aparentemente numa relação mutualís-
tica. Dessa maneira, as descobertas atuais reforçam a hipótese de um 
ancestral em Archaea para os organismos eucariontes. Entretanto, es-
tudos focados na origem de organelas como mitocôndrias e plastídios 
evocam hipóteses ainda mais complexas para a origem e estabeleci-
mento da célula eucariótica.

No que tange a origem das mitocôndrias e dos plastídios, a hipóte-
se da origem dessas organelas pela endossimbiose (i.e., englobamento 
de outro organismo unicelular) de α-proteobactérias e cianobactérias 
(figura 9), respectivamente, por células eucariontes ancestrais é ampla-
mente aceita na comunidade acadêmica. Devido à acuidade das técni-
cas moleculares atuais, o panorama de origem das referidas organelas, 
bem como da célula eucariótica, torna-se melhor caracterizado e es-
tabelecido. Os eventos que culminaram no cenário atual do nível de 
organização eucariótico são complexos e demandam bastante cautela 
quanto à sua especulação e interpretação por parte dos pesquisadores.

As primeiras teorias acerca da origem mitocondrial indicavam que 
a célula eucariótica, já pré-estabelecida (tendo como ancestral comum 
um representante de “Archaeozoa”, protistas amitocondriados), ha-
via fagocitado procariontes e estabelecido uma relação de benefício 
energético, fato que culminou na origem mitocondrial. Apesar dessa 
hipótese apresentar base em dados de rRNA, atualmente, não é a teoria 
mais aceita para explicar esse panorama evolutivo. Os principais fatos 
que nortearam esse novo posicionamento são: dados filogenômicos 
mais acurados acerca das linhagens de procariontes e a descoberta de 
organelas aparentadas às mitocôndrias (i.e., hidrogenossomos e mi-
tossomos; quadro 2).

A teoria filogenética corrente para a origem mitocondrial está fir-
mada na “hipótese do hidrogênio” (i.e., sintrofia anaeróbica), que 
postula que α-proteobactérias heterotróficas, possivelmente com capa-
cidade de fosforilação oxidativa, seriam as células adquiridas por en-
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dossimbiose pelo ancestral eucarionte (figura 9, ver quadro 3). O pes-
quisador Cavalier-Smith propôs a origem mitocondrial através de um 
ancestral bacteriano fotossintético. A maioria dos trabalhos filogenô-
micos recentes excluem a hipótese da origem mitocondrial através da 
endossimbiose com α-proteobactérias fotossintetizantes (p. ex., Rho-
dobacter e Rhodospirillum), alocando esses organismos como grupo-

-externo dessas análises. O evento de origem mitocondrial parece ser 
único (monofilético) e estar ligado estritamente à eucariogênese (i.e., 
origem do núcleo, de membranas internas e do citoesqueleto das célu-
las eucarióticas atuais). A célula eucarionte ancestral era complexa e 
possuía sistema endomembranal e proteínas de transporte, as quais 
transferiram genes mitocondriais horizontalmente para o núcleo 
da célula eucariótica.

A descoberta das MROs (sigla inglesa para “organelas relacionadas 
às mitocôndrias”) trouxe um novo panorama de entendimento à ori-
gem mitocondrial, reforçando a hipótese de origem precoce dessas or-
ganelas por endossimbiose de α-proteobactérias metanogênicas pela 
célula eucarionte ancestral (figura 9). Essas organelas são os hidroge-
nossomos e os mitossomos. Similarmente às mitocôndrias, ambas as 
MROs apresentam membrana dupla, geram ATP (hidrogenossomos 
utilizam as enzimas succinil-COA sintetase e NADH desidrogenase), 
armazenam cálcio, possuem mecanismos de replicação, montam agru-
pamentos FeS e metabolizam o enxofre (no caso dos mitossomos), ma-
turam e transportam proteínas. Entretanto, diferentemente das mito-
côndrias, as MROs não apresentam genoma (exceto hidrogenossomos 
de alguns ciliados), nem fosforilação oxidativa /cadeia transportadora 
de elétrons, ciclo de Krebs, β-oxidação de ácidos graxos e sintetizam 
hidrogênio em condições anaeróbicas (hidrogenossomos possuem 
as enzimas hidrogenase e uma variante da piruvato/ferrodoxina oxi-
dorredutase não análoga à mitocondrial). Os Hidrogenossomos são 

Quadro 2. Mros, mitocôndrias 
emblemáticas



107

VOLUME II -  BIODIVERSIDADE & EVOLUÇÃO

◀	 Voltar ao Sumário

encontrados em ciliados simbiontes de rúmen e de vida-livre, (p. ex.,., 
Trichomonas) quitrídios e ameboflagelados (amebas com flagelo em 
alguma fase do ciclo de vida, p. ex., Naegleria). Essas organelas fer-
mentam o piruvato, produzindo acetato, CO2 e hidrogênio molecu-
lar. Os mitossomos são resquícios mitocondriais. Não sintetizam ATP 
nem hidrogênio molecular, estando presentes em amebozoários (des-
critos pela primeira vez em Entamoeba histolytica), diplomonadidos 
(Giardia), microsporídeos (Encephalitozoon cuniculi) e apicomplexos 
(Cryptosporidium parva). Devido à presença em diversos grupos sem 
relacionamento filogenético, as MROs sugerem uma origem polifiléti-
ca a partir do ancestral eucarionte.

A ausência de formas intermediárias no processo de origem da cé-
lula eucariótica e das organelas de síntese energética gera conflitos de 
entendimento, tanto na teoria de origem precoce (hipótese sintrófica 
de α-proteobactérias) como na de origem tardia (i.e., com base em ar-
queozoários fagotróficos) das mitocôndrias. Atualmente, fomentando 
a premissa da origem mitocondrial a partir de α-proteobactérias, com 
base em dados filogenéticos e metagenômicos, averiguou-se que o cla-
do Rickettsiales (grupo de α-proteobactérias) e as mitocôndrias atuais 
compartilhando um ancestral comum com outras α-proteobactérias 
planctônicas marinhas viventes. No quadro 3, são apresentadas, de for-
ma sintética, as principais hipóteses para origem mitocondrial existen-
tes na literatura.

ORIGEM PARASITOLÓGICA: a origem mitocondrial por infec-
ção assume que o citoplasma da célula ancestral foi atacado por bac-
térias patogênicas, semelhantes a Rickettsia, que não ocasionaram a 
morte do hospedeiro. Ao longo do cenário evolutivo, essas bactérias 

Quadro 3. Hipóteses para a origem 
mitocondrial
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foram mantidas numa espécie de relação mutualística, culminando na 
origem das mitocôndrias.

ORIGEM ENDOSSIMBIÓTICA: de acordo com essa hipótese, as 
mitocondriais teriam sido originadas pela relação mutualística entre 
o ancestral eucarionte e bactérias que, provavelmente, auxiliaria o hos-
pedeiro fermentador a lidar com sua intolerância ao oxigênio tóxico. 
Essa teoria é conhecida como sintrofia anaeróbica e apresenta as se-
guintes possibilidades, de acordo com o panorama ambiental ancestral:

a)	Sintrofia ácido-orgânica: com o objetivo de descartar resíduos 
ácidos (p. ex piruvato e lactato) do hospedeiro fermentador, es-
sas substâncias eram transferidas para α-proteobactérias (i.e., 
protomitocôndrias) onde eram oxidadas a CO2.  

b)	Sintrofia sulfúrica: de acordo com esse modelo, as α-proteobac-
térias simbiontes oxidavam H2S a enxofre, com o objetivo de o 
hospedeiro ancestral conseguir lidar com as altas concentrações 
desse gás provenientes do ambiente. No hospedeiro, o enxo-
fre era oxidado à H2S novamente. Assim, o enxofre funcionava 
como um transportador de elétrons entre os dois organismos.  
Essas α-proteobactérias oxidantes são entendidas como ances-
trais às mitocôndrias modernas.

c)	 Sintrofia metanogênica (“Hipótese do hidrogênio”): Hospe-
deiros ancestrais convertiam H2 e CO2, provenientes da meta-
bolização das α-proteobactérias endossimbiontes (ancestrais às 
mitocôndrias modernas), em metano (CH4).

É importante salientar que não existe um consenso estrito acerca da 
melhor teoria para origem mitocondrial, principalmente no que se re-
fere à natureza do grupo de bactérias ancestrais a essa organela. Dessa 
forma, em função do panorama de dados atuais, infere-se que o grupo 
de α-proteobactérias que originou a mitocôndria era parasito, sendo 
submetido à seleção natural, que culminou numa co-evolução entre 
hospedeiro e simbionte (i.e., uma relação mutualista); ou já estava em 
um estágio adaptativo maior com seu hospedeiro ancestral eucariótico, 
denotando uma relação mutualística entre ambos. 
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Cloroplastos são plastídios que contém o pigmento esverdeado, 
denominado de clorofila e estão presentes em todas as plantas. A teo-
ria corrente para a origem dessa organela sugere que o ancestral euca-
rionte, que já apresentava mitocôndrias, possuía uma relação endos-
simbiótica com algumas cianobactérias, o que acarretou na origem 
dessa organela (figura 9). Essa hipótese foi cunhada por Mereschko-
wsky em 1905, sendo bastante questionada até meados do século XX. 
Todavia, as presenças das clorofilas, de membranas internas (i.e., tila-
cóides), de peptidioglicano em cianelas (variante de cloroplastos em 
glaucófitas), de material genético no interior das organelas, bem como 
resultados de análises filogenéticas com base em rRNA, proteínas ri-
bossômicas e de origem do plastídio, genes relacionados à síntese de 
ATPases e RNA-polimerases, fomentam fortemente a relação filogené-
tica entre plastídios e cianobactérias. Trabalhos filogenéticos atuais 
sugerem que os cloroplastos compartilham um ancestral comum com 
β-cianobactérias aparentadas à Gloeomargarita lithophora.

Como discutido anteriormente para a origem mitocondrial, dados 
moleculares demonstram que houve transferência horizontal de ge-
nes entre os protoplastídios (i.e., plastídios intermediários de células 
eucarióticas ancestrais) e o núcleo da célula eucariótica hospedeira via 
transporte proteico. A origem 
primária do cloroplasto, com 
apoio em dados moleculares e 
da arquitetura da organela, 
também é considerada um 
evento monofilético.

Assim, o cloroplasto resul-
tante do evento endossimbió-
tico primário é encontrado nos 
três grupos de plantas atuais, 
alocados no clado Archaeplas-
tida (possuem o “cloroplasto 
ancestral”), tendo ocorrido en-
tre 1 e 2 bilhões de anos atrás. 
O cloroplasto presente em Ar-

A ameba tecada Paulinella chromato-
phora trouxe à tona o questionamento 
acerca da origem monofilética dos clo-
roplastos primários. P. chromatophora 
apresenta cromatóforos verdes citoplas-
máticos (i.e., tipo de plastídio) que pare-
cem estar relacionados filogeneticamen-
te às α-cianobactérias. A evolução desse 
cromatóforo deu-se a apenas 90-140 mi-
lhões de anos atrás. Assim, estudos foca-
dos no genoma, na filogenia e com uti-
lização de relógio-molecular devem ser 
conduzidos, objetivando compreender 
os possíveis mecanismos filogenéticos 
que regem a origem primária dos plas-
tídios.
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chaeplastida apresenta duas membranas: a membrana interna é de 
origem cianobacteriana e a membrana externa apresenta componentes 
tanto procarióticos, quanto eucarióticos (a membrana vacuolar exter-
na, resultante da endossimbiose, provavelmente, foi a estrutura perdi-
da evolutivamente).

Presume-se que a maioria dos cloroplastos existentes no mundo 
vivo sejam, no entanto, resultantes de endossimbiose secundária (or-
ganismo eucarionte sem cloroplastos de origem primária engolfam 
algas verdes e/ou vermelhas, figura 9), sendo denominados de cloro-
plastos complexos. Através de dados morfológicos e moleculares, su-
gere-se que haptófitas, estramenópilos (p. ex., heterocontes), criptó-
fitas e alveolados possuem seus cloroplastos originados da interação 
secundária com rodófitas endossimbiontes; cloraracniófitas e eugle-
nídeos possuem cloroplastos originados de endossimbiose secundária 
com algas verdes (figura 9). Os cloroplastos originados do processo 
secundário possuem, em geral, quatro membranas. As duas membra-
nas externas, possivelmente, são resquícios do vacúolo fagocitário e da 
membrana plasmática do endossimbionte respectivamente; e as duas 
membranas internas seriam as circundantes do plastídio primário. Um 
detalhe interessante consiste na ultraestrutura das membranas mais 
externas desses cloroplastos: essas formam um envelope contínuo com 
a carioteca do hospedeiro, contendo, inclusive, ribossomos, asseme-
lhando-se a um retículo endoplasmático rugoso (i.e., retículo endo-
plasmático de cloroplasto – CER, sigla derivada da língua inglesa). 
Essa situação não é verificada em plastídios de organismos alveolados.

Em criptófitas e cloraracniófitas averiguou-se a retenção do cito-
plasma e do núcleo reduzido do endossimbionte (região do periplasto 
e do nucleomorfo, respectivamente) nos plastídios originados. O nu-
cleomorfo se localiza no espaço periplastidial, entre o par de membra-
nas externas e internas, desses dois grupos de algas. Análises de pro-
teínas do complexo de captação de luz (p. ex., LHC) nos fotossistemas 
dos cloroplastos demonstraram a existência de transferência gênica do 
nucleomorfo dos plastídios para o núcleo celular dos organismos hos-
pedeiros. Dessa forma, especula-se que, após a transferência total dos 
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genes do cloroplasto para o núcleo da célula eucariótica, o nucleomor-
fo poderá ser eliminado do periplasto do plastídio.

Diferente dos outros grupos, os euglenídeos e os dinoflagelados 
que contém peridinina (substância carotenoide para captação de luz) 
apresentam cloroplastos com três membranas (figura 9). Estudos in-
dicam que a membrana perdida foi, provavelmente, a correspondente 
ao envelope externo desses organismos. Análises do genoma do cloro-
plasto (principalmente com base nos complexos de transferência gê-
nica horizontal) e de características estruturais da organela revelam 
a possibilidade de existência de cloroplastos com origem endossim-
biótica de ordem maior à terciária (figura 9). Alguns pesquisadores 
sugerem que plastídios de criptófitas foram endossimbioticamente 
adquiridos por estramenópilos (p. ex., diatomáceas) através de endos-
simbiose terciária e, foram posteriormente, engolfados em haptófitas 
devido a um evento de endossimbiose quaternária. Outros autores 
propuseram que alveolados, que apresentam plastídeos, adquiriram a 
organela através de um evento de endossimbiose terciária ou qua-
ternária com algas unicelulares pardas. Características como presença 
de genes de algas verdes no núcleo celular de diatomáceas e a presen-
ça de membrana tripla no estigma (região fotossensível) dos dinofla-
gelados Peridinium balticum e Glenodinium foliaceum também dire-
cionam a interpretação da existência de endossimbioses terciárias e 
quaternárias na origem de cloroplastos nesses organismos. Entretanto, 
nem sempre a existência de mosaicos genômicos de algas verdes e ver-
melhas no núcleo de organismos eucariontes denota a existência de 
endossimbiose de ordem maior à secundária. Há trabalhos científicos 
que reportam a existência de genes de algas vermelhas no núcleo de 
euglenídeos e cloraracniófitas denotaria uma facilitação à aquisição de 
endossimbiose secundária desses eucariontes com algas verdes.

Dentro da dinâmica ecossistêmica, a perda do processo fotossintéti-
co por determinados organismos não é incomum. Entretanto, a perda 
completa de cloroplastos parece ser um evento raro (figura 9). A perda 
total de plastídios requereria vias alternativas à biossíntese de compos-
tos orgânicos e de funções específicas realizadas por essas organelas. 
Atualmente, conhece-se alguns casos de perda total de plastídios em 
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organismos parasitos: nos apicomplexos (Cryptosporidium e algumas 
gregarinas) e no dinoflagelado Hematodinium (figura 9). Alguns api-
complexos apresentam um plastídio vestigial, denominado de apico-
plasto. O apicoplasto não é uma organela fotossintética; essa estrutura, 
no entanto, contém inúmeros genes com funções metabólicas essen-
ciais: síntese do grupo heme, de enxofre, de isoprenóides e de ácidos 
graxos. Pesquisas correntes relacionadas à Rhodelphis não encontra-
ram cloroplastos funcionais morfologicamente no gênero, mas averi-
guaram a existência de inúmeros genes característicos de plastídios de 
algas vermelhas (inclusive envolvidos no transporte horizontal de ge-
nes entre plastídio e núcleo). Em função da caracterização molecular e 
de análises filogenômicas, os autores propuserem o clado “Rhodelphi-
dia”, atualmente entendido como grupo-irmão de Rhodophyta, para 
alocar os representantes do referido gênero.

Um evento peculiar envolvido na aquisição de cloroplastos por 
organismos não fotossintetizantes é conhecido como cleptoplastia. 
A cleptoplastia consiste no “sequestro/retenção” de cloroplastos, de 
fontes variadas biologicamente, por determinados organismos euca-
riontes. Esses plastídios adquiridos simbioticamente (denominados 
de cleptoplastos) possuem um tempo variável de retenção e são fo-
tossinteticamente funcionais. Dinoflagelados, foraminíferos, ciliados e 
alguns gastrópodes (nudibrânquios) são os organismos que captam e 
assimilam os cloroplastos de suas presas (figura 9). Em alguns dino-
flagelados existe a substituição completa do cloroplasto original pelos 
cleptoplastos adquiridos (figura 9).

A origem da célula eucariótica é pautada nas interações simbióticas 
com células procariontes e, posteriormente, com protocélulas eucarió-
ticas. A origem endossimbiótica mitocondrial (que levou aos eventos 
de eucariogênese) e, posteriormente, dos plastídios, envolveu inúme-
ros processos de trocas horizontais de genes entre as protocélulas 
envolvidas, e dessas com essas organelas (e, também, protoorganelas) 
de metabolismo energético. Esses eventos de câmbio gênico levaram 
a uma diminuição drástica dos genomas de mitocôndrias e plastídios. 
Em detrimento dessa complexa rede de fluxo de material genético, to-
dos os organismos eucariontes atuais se caracterizam como quimeras 
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ou mosaicos gênicos resultantes desses eventos complexos. Há vários 
indicadores que denotam essa visão corrente: a) origem única dos or-
ganismos eucariontes e das mitocôndrias; b) natureza quimérica das 
células eucariontes; c) ausência de complexo bioenergético/ fotossin-
tético na membrana da célula hospedeira; d) origem e distribuição de 
MROs; e) metabolismo de arqueias do clado Asgard/Lokiarchaea ser 
dependente de hidrogênio; f) transferência de genes endossimbióticos; 
g) mecanismo de divisão das organelas coordenado com o ciclo celular 
da célula eucarionte.

3. Os eucariontes no contexto didático: 
um desafio pedagógico

Ao longo deste capítulo, apresentamos inúmeros dados acerca da 
evolução, filogenia e classificação dos organismos eucariontes, temas 
usualmente ausentes em livros didáticos. Optamos, até a presente se-
ção, em expor informações científicas consistentes, com o aprofunda-
mento necessário à compreensão dimensional e relevância desse tema. 
Em função da complexidade temática exposta e das limitações que 
essa impõe ao ensino desse tópico, discutiremos, a seguir, estratégias e 
ações que servirão como apoio pedagógico, facilitando a disseminação 
das informações necessárias acerca de Eukarya. Baseado nessas pre-
missas, propusemos uma espécie de tutorial, que objetiva direcionar os 
docentes7 no planejamento e desenvolvimento de uma aula de qualida-
de, interativa e com enfoque vivencial, ao público-alvo.

A linguagem utilizada é um limitador de entendimento entre as 
partes envolvidas no processo de aprendizagem, principalmente quan-
do tratamos da complexidade dos organismos eucariontes. Assim, é 
função do ministrante adequar os termos a serem utilizados na expla-
nação do assunto. Os aspectos a serem abordados acerca da temáti-
ca também devem ser previamente ponderados. Como observado ao 
longo do presente capítulo, o assunto em voga emana um vocabulário 

7	  Nessa seção, trataremos pelo termo “docente” qualquer indivíduo que estiver na posição 
de ministrante acerca do assunto “organismos eucariontes”.
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bastante complexo e inúmeras relações para compreensão dos proces-
sos biológicos discutidos. Em função disso, sugerimos, no parágrafo a 
seguir, aspectos relevantes a serem abordados, no que diz respeito aos 
organismos eucariontes.

Com relação ao trabalho da nomenclatura, da taxonomia e dos as-
pectos filogenéticos de organismos eucariontes, o indivíduo em função 
docente deve dedicar muita atenção ao planejamento e confecção das 
atividades de ensino. A palavra-chave a ser considerada para o desen-
volvimento desses assuntos é a “simplificação” (tanto de conceitos 
como de nomes científicos; veja a figura 10). Assim, no momento da 
apresentação dos seres vivos eucariontes, o mais relevante é salientar a 
existências dos principais grupos, focando no precário conhecimento 
da diversidade de “protistas” dentro do panorama de conhecimento 
cotidiano. A discussão do conceito de “protozoário” e de “alga” deve 
ser realizado com cautela, em função desses termos não representa-
rem grupos naturais (discutido anteriormente); entretanto, serão utili-
zados em larga escala no contexto de divulgação, pois constituem ter-
mos clássicos e populares cotidianamente. Sugerimos a apresentação 
dos grupos de organismos eucariontes de forma simplificada e sem 
exigir a memorização dos mesmos: amebozoários, coanoflagelados, 
ciliados, apicomplexos, dinoflagelados, diatomáceas, euglenozoários, 
glaucófitas, feófitas, rodófitas, clorófitas, carófitas, fungos (e organis-
mos similares), plantas e animais. Através da utilização de diferentes 
técnicas e metodologias (de acordo com cada ambiente pedagógico8 

), o docente irá desmistificar tabus envolvendo a diversidade dos orga-
nismos eucariontes, evidenciando a amplitude de organismos unicelu-
lares em Eukarya.

No que diz respeito à nomenclatura complexa, cada nome sugerido 
pode ser decodificado e relacionado aos organismos, quando possível. 
Por exemplo: ciliados possuem esse nome por apresentarem cílios uti-
lizados para locomoção e alimentação. Ressaltamos que o mais impor-
tante nessa atividade é o conhecimento da biodiversidade de eucarion-

8	  “Ambiente pedagógico” é entendido como qualquer local onde a atividade didática ocor-
rerá. Entretanto, nessa seção, focaremos nos ambientes fora do âmbito acadêmico (i.e., 
universitário).
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tes por parte do público-alvo, e não a assimilação das entidades 
taxonômicas. Torna-se interessante, nesse contexto, relacionar alguns 
grupos de organismos eucariontes com relação a sua proximidade filo-
genética, de forma sintética (figura 10). É importante salientar o papel 
da Biologia Molecular na classificação atual e no entendimento das 
relações de parentesco entre os organismos eucariontes. Demonstrar 
que as amebas são fortemente relacionadas com os animais e não com 
outros grupos de organismos unicelulares, denota uma discussão mui-
to interessante acerca de processos evolutivos diversos (p. ex., meca-
nismos de divergência e de convergência; figura 10). Além disso, o es-
quema presente na figura 10a pode ser utilizado como modelo 
simplificador para trabalhar a origem monofilética dos diversos gru-
pos de Eukarya dentro das copas das árvores.

TÓPICOS SUGERIDOS: 

a)	 Diversidade classificação básica e relações de parentesco de or-
ganismos eucariontes; 

b)	Surgimento da célula eucarionte e das organelas envolvidas no 
metabolismo energético, focando, de modo simplificado, nos 
processos de endossimbiose;

c)	 Aspectos ecológicos envolvendo organismos eucariontes: pro-
dução de oxigênio pelas “algas”; efeitos ecossistêmicos da repro-
dução demasiada de “algas” (i.e, bloom ou floração); papel dos 

“protistas” nas dinâmicas alimentares dos ecossistemas aquáticos, 
bem como na transferência de energia entre os níveis tróficos 
(i.e., alça microbiana); papel dos “protistas” como bioindicado-
res ambientais; relações ecológicas entre “protistas” e outros or-
ganismos vivos;

d)	Interação entre “protistas” e sociedade: efeitos negativos da eu-
trofização causada pela floração de “algas” sobre o tratamento 

Quadro 4. Atividade didática com 
organismos eucariontes
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da água; interferência de organismos eucariontes na consultoria 
ambiental; “protistas” como modelo alternativo à utilização de 
animais na pesquisa, “protistas” utilizados na alimentação, “pro-
tistas” envolvidos em patologias humanas.

A contextualização do tema é uma abordagem fundamental a ser 
conduzida pelo docente e é dependente do ambiente pedagógico. Con-
ceituar “organismos eucariontes” e explicitar, de forma objetiva, aspec-
tos relativos ao conhecimento incipiente dos organismos eucariontes 
unicelulares (i.e., “protozoários” e “algas”), em detrimento dos plurice-
lulares (principalmente, plantas, animais e fungos) representam fato-
res instigantes à adesão dos alunos. Enfatizar que muitos organismos 
eucariontes não apresentam uma caracterização rígida de seus proces-
sos ecológicos e fisiológicos (p. ex., muito grupos considerados como 

“algas” também possuem representantes heterotróficos) também é um 
tópico importante a ser trabalhado. Correlatado a essa explanação 
inicial acerca do tema, questionamentos podem ser lançados. Deba-
tes relacionados ao conhecimento prévio dos organismos eucariontes, 
da existência dos mesmos nos diversos ecossistemas do planeta, das 
funções ecológicas e das interações desses organismos com o homem 
são formas de conectar esse assunto à vivência dos participantes da 
atividade de ensino. No quadro IV, estão sugeridos alguns tópicos para 
assuntos envolvendo organismos eucariontes (com enfoque nos “pro-
tistas”).
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Figura 10. Sugestões de esquemas didáticos para ensino acerca de organismos eucarion-
tes. a) esquema de diversidade e relações de parentesco em Eukarya, para ensino nos 
níveis superior (esquema menor, ver figura 6 ampliada) e no básico (árvore simplificada 
maior na figura 10); b) Esquema simplificado para trabalhos de conceitos evolutivos funda-
mentais ao entendimento das relações de parentesco em Eukarya.
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Introdução

O grupo dos animais é um dos mais emblemáticos dentre os seres vi-
vos, apresentando uma diversidade incrível de formas, que inclui 
desde organismos microscópicos filtradores e sésseis até seres gi-

gantescos como as baleias, os dinossauros e, também, seres humanos. Ainda 
que os mais antigos fósseis ocorram por volta dos 650 milhões de anos atrás, 
as estimativas sugerem que o grupo se originou entre 1 bilhão e 800 milhões 
de anos, divergindo do grupo dos coanoflagelados – eucariotos unicelulares 
uniflagelados. O ensino de seu contexto evolutivo é, muitas vezes, relacio-
nado com o surgimento dos vertebrados e, com raras exceções, evidencia 
um entendimento mais amplo de sua diversidade e evolução. Neste capítulo, 
vamos discutir o contexto da evolução dos Metazoa (i.e, Animalia), seus 
principais grupos atuais e abordagens mais recentes para seu ensino.

1. Os metazoários atuais
Dentre os inúmeros clados existentes de animais estão Placozoa, Po-

rifera, Cnidaria, Ctenophora e Bilateria. A maior parte da diversidade 
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atual dos metazoários pertence ao grupo dos bilatérios, caracterizados 
por uma simetria bilateral, cefalização e embrião constituído por três ca-
madas embrionárias. Esse grande grupo pode ser diferenciado em duas 
linhagens principais: os deuterostômios (capítulo 5), que inclui os corda-
dos, os hemicordados e os equinodermos; e os protostômios (capítulo 6), 
que inclui platelmintos, anelídeos, moluscos, nematódeos, artrópodes e 
muitos outros filos menores. Entretanto, os metazoários não-bilatérios 
apresentam uma importante parte da diversidade aquática. Eles são nor-
malmente relegados a uma posição ‘basal’ ou ‘primitiva’, nomenclatura 
intimamente relacionada à posição filogenética basal instável desses gru-
pos de metazoários e ao estigma determinado por ela. Equivocadamente, 
o termo “basal” é associado a caracteres primitivos (i.e., plesiomorfias), 
presentes em representantes ancestrais e em certos grupos atuais.
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Entretanto, essa palavra não apresenta conotação acerca de um es-
tado de caráter do grupo como um todo, mas dimensiona a posição 
filogenética de um grupo em relação ao nó ancestral do cladograma 
e com a posição filogenética de outros grupos. Além disso, caracteres 
presentes em metazoários basais, tais como simetria radial e diploblas-
tia, eram compreendidos como ancestrais, quando, em realidade, são 
apomorfias (i.e., estado derivado de um caractere) diversificadas da 
simetria bilateral e da triploblastia, respectivamente. No esquema aci-
ma, uma síntese das principais características de metazoários não-bi-
latérios é apresentada.

2. Os grupos de metazoários não-bilatérios 
e suas relações filogenéticas

Placozoa é um pequeno filo de animais de vida livre (representado 
por poucos gêneros, incluindo Trichoplax) com características somá-
ticas simples: não apresentam, por exemplo, morfologia regular ou te-
cidos verdadeiros. As hipóteses filogenéticas, baseadas em caracteres 
morfológicos e moleculares, para relacionamento desse grupo com os 
outros clados de Metazoa, são bastante instáveis. Atualmente, dados 
relativos à região ribossômica 18S e ao genoma mitocondrial sugerem 
que placozoários são uma simplificação de Cnidaria (neste caso, a 
ausência de tecidos verdadeiros seria uma perda secundária – figura 
1a) ou representam o grupo-irmão de todos os Metazoários (figura 1b). 
Pesquisas apoiadas em genes de desenvolvimento animal (p. ex., genes 
HOX) incitam a formação do clado “Paraxozoa”, o qual inclui Placozoa, 
cnidários e metazoários bilatérios (figura 1e).
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Figura 1. Filogenias recentes de metazoários. a - Hipótese filogenética atual para classifica-
ção de Metazoa (modificado de Fernández e Gabaldón, 2020); b - Filogenia representando 
a parafilia de Porifera (modificado de Sperling, Pteterson e Pisani, 2009; Wörheide et al., 
2012); c - Filogenia representando a monofilia de Porifera (Wörheide et al., 2012); d - Filoge-
nias simplificadas de Cnidaria com destaque para a posição dos clados Myxozoa e Placo-
zoa (Modificado de Brusca, Moore e Shuster, 2016; Foox e Sidall, 2015); e - Três hipóteses fi-
logenéticas para o posicionamento de Ctenophora (modificado de Pandey e Braun, 2020). 

Linhas pontilhadas representam afinidade incerta do respectivo grupo terminal.

Ao contrário dos placozoários, 
os poríferos possuem um alto ní-
vel de diferenciação celular, cul-
minando na formação de tecidos 
rudimentares em alguns grupos. 
Entretanto, as esponjas são con-
sideradas, em muitos trabalhos, 

Embora a maioria dos poríferos seja 
marinha, no Brasil existem 50 espé-
cies de esponjas dulcícolas, que ha-
bitam uma série de ambientes conti-
nentais, incluindo troncos de árvores 
na Amazônia ou rochas na Mata de 
Araucária. 
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como os representantes mais basais de Metazoa. No momento, Porife-
ra encontra-se dividido em 4 grupos (Hexactinellida, Demospongiae, 
Calcarea e Homoscleromorpha), podendo ser considerado um filo 
monofilético (figura 1b) ou mesmo parafilético (figura 1c), onde Cal-
carea e Homoscleromorpha são alocadas no ramo troncal de Metazoa. 
Esse último cenário tem ganhado maior suporte, devido aos amplos 
estudos moleculares envolvendo representantes do grupo.

Cnidaria é um clado monofilético, apresentando atualmente três 
grupos bem suportados filogeneticamente: Anthozoa, o grupo mais 
diverso, contendo os corais e as anêmonas; Medusozoa (Hydrozoa + 
Scyphozoa + Cubozoa + Staurozoa), que inclui as mães-d’água, outras 
medusas e alguns representantes polipoides em Hydrozoa; e Myxozoa, 
que incluí endoparasitas de anelídeos e outros organismos (figura 1d). 
Em classificações obsoletas, alguns pesquisadores propuseram a cria-
ção do clado “Coelenterata” (i.e., ‘celenterados’), que agrupava Cnidaria 
e Ctenophora como grupos-irmãos. Todavia, essa hipótese foi comple-
tamente abandonada atualmente e, em função das análises molecula-
res, os cnidários têm sido reportados como grupo-irmão dos meta-
zoários bilatérios (figura 1a e 1e). A presença dos mixozoários entre os 
representantes de Cnidaria é fortemente suportada por características 
estruturais e, principalmente, moleculares (figura 1d). Anteriormente, 
Myxozoa já havia sido alocado em grupos de eucariotos não-metazoá-
rios: Amoebozoa e Apicomplexa. Anthozoa, em inúmeros trabalhos 
realizados, parece ser o clado mais basal dentro de Cnidaria.

Ctenóforos são organismos muito similares aos cnidários (p. ex., 
simetria radial, cavidade gastrovascular e presença de mesênquima); 
entretanto, atualmente, dados moleculares sugerem a ausência de rela-
ção filogenética entre os dois grupos. Dentre os grupos de metazoários 
não bilatérios, Ctenophora é o filo com maior inconstância filogené-
tica. Algumas filogenias genômicas sugerem que os ctenóforos são o 
grupo mais basal de animais, sendo grupo-irmão de Eumetazoa ou de 
Porifera (figura 1e). Apesar das inúmeras semelhanças, em âmbito mo-
lecular, de ctenóforos com metazoários, genes típicos de desenvolvi-
mento (como os genes Hox) não foram encontrados em representantes 
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do grupo. Por isso, algumas hipóteses filogenéticas alocam Ctenopho-
ra como grupo-irmão de Parahoxozoa.

3. As origens de Metazoa
As múltiplas filogenias conflitantes de Metazoa possuem algo em 

comum: ramos terminais grandes e nós internos curtos. Tal topolo-
gia é um sinal de radiações muito antigas e relativamente rápidas, que 
aconteceram em um curto período no passado. O maior desafio de tais 
reconstruções filogenéticas associadas às antigas e às rápidas radiações 
é acessar o sinal filogenético. Além disso, decisões metodológicas e o 
desenho amostral também interferem na análise, podendo ser uma 
fonte adicional de erro, contribuindo para a instabilidade nas relações 
filogenéticas na base dos Metazoa. Dados moleculares sugerem a ori-
gem e a diversificação inicial dos animais durante o período Crioge-
niano (800 – 640 Ma), no final do Éon Proterozóico. Algumas esti-
mativas moleculares sugerem que o último ancestral comum a todos 
os animais viventes surgiu há cerca de 800 Ma, e que as linhagens que 
originaram os filos atuais (linhagens estemáticas) se desenvolveram 
durante o final do período de Ediacara (541 Ma). Entretanto, somente 
durante o período Cambriano (~520 Ma), os fósseis destes grupos são 
registrados, sendo observadas as sinapomorfias de indivíduos adultos. 
Nesse sentido, existe um debate intenso sobre as estimativas obtidas 
pelos relógios moleculares e aquelas obtidas através do registro fóssil.

Alguns autores defendem que a diferença entre a provável origem 
dos animais e sua diversificação (e eventual fossilização) ocorre devido 
a um tendenciamento do registro fóssil e, também, da própria evolu-
ção dos animais. Há aproximadamente 545 Ma, ocorreram mudanças 
graduais na concentração de íons na coluna da água, particularmente 
o aumento da concentração de cálcio, sendo possível somente a partir 
deste momento o processo de biocalcificação, com formação de exo- e 
endoesqueletos. Consequentemente, estes eventos favoreceram a fos-
silização, tornando-a um processo constante. Outros autores também 
apontam a importância do aumento global de oxigenação dos oceanos 
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antes do Cambriano e a necessidade de utilização metabólica dessa 
molécula por parte dos animais para explicar a diferença entre a ori-
gem dos animais e a sua posterior diversificação.

Figura 2. Os metazoários ao longo do tempo geológico. Modificado de Briggs e Fortey 
(2005).

Uma vez que os animais têm sua origem nos oceanos, os baixos ní-
veis de oxigênio e seu transporte por difusão restringiram os primeiros 
animais a tamanhos menores. Apenas com o aumento dos níveis de 
oxigenação oceânico os organismos puderam aumentar suas dimen-
sões, culminando em corpos verdadeiramente tridimensionais, o que 
também facilitou na detecção de informações biológicas pelos paleon-
tólogos. O afundamento de partículas orgânicas suspensas na água é 
considerado um dos principais fatores para a oxigenação dos oceanos. 
Apesar de organismos filtradores, como as esponjas, terem contribuído 
para este processo, já foi sugerido que o surgimento dos bilatérios foi o 
evento que levou ao súbito aumento nos níveis de oxigênio. Durante a 
alimentação, animais bilatérios eliminam os restos não consumidos na 
forma fezes, que costumam ser mais compactas que as partículas in-
geridas, afundando, portanto, mais rapidamente. Assim, o surgimento 
e a diversificação de representantes bilatérios planctônicos que com-



130

ENSINO DE BIOLOGIA: UMA PERSPECTIVA EVOLUTIVA

◀	 Voltar ao Sumário

pactam a matéria orgânica na forma de partículas fecais teriam levado 
a uma limpeza mais rápida da coluna d’água, reduzindo as taxas de 
decomposição e permitindo maior retenção de oxigênio.

O entendimento da história inicial dos animais requer o entendi-
mento dos processos geradores de biodiversidade e a expansão das re-
des ecológicas através do tempo geológico. A explosão de diversidade 
animal no Cambriano envolveu a construção de uma história única e 
complexa, sem par até então, com uma interação positiva entre poten-
cial biológico e o contexto ecológico e ambiental, incluindo, como vis-
to anteriormente, mudanças na composição química dos oceanos. A 
transição do período de Ediacara para o Cambriano envolveu mudan-
ças drásticas nos ecossistemas bentônicos e neríticos e a construção de 
uma rede ecológica complexa entre os animais.

As esponjas foram consideradas os engenheiros biológicos do pe-
ríodo inicial da evolução dos animais, pois foram capazes de trans-
formar a geoquímica da coluna da água, removendo matéria orgânica 
e bactérias da água, transferindo grandes volumes de carbono para o 
sedimento, quando este elemento estava em abundância. Já durante 
o início do período Cambriano, os primeiros animais bilatérios eram 
capazes de fazer escavações verticais, levando a um aumento da oxige-
nação do sedimento e da produtividade primária microbiana, propor-
cionando alimento para os metazoários bentônicos. A predação foi um 
importante componente para o crescimento dessa nova rede ecológica, 
e os primeiros fósseis indicativos de animais predadores aparecem na 
transição entre o Ediacarano – Cambriano. Dessa forma, os animais 
evoluíram em resposta às pressões de predação, desenvolvendo, por 
exemplo, conchas biomineralizadas ou estruturas e capacidades que 
favoreciam o movimento em novos habitats.

Nova Rede Ecológica
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Figura 3. Mudanças ecológicas no começo do período Cambriano. Ao final do Ediacara-
no, os animais eram, em sua maioria, organismos filtradores e pastejadores, ao passo que 
durante o Cambriano os animais desenvolveram novos papéis ecológicos, tornando-se co-
muns predadores e escavadores. Estas novas dinâmicas modificaram o curso da evolução.

Considerando o tipo celular presente nas esponjas (i.e., coanócitos) 
e o grupo irmão dos Metazoa, os coanoflagelados, é provável que o úl-
timo ancestral comum a todos Metazoa fosse semelhante a um filtrador 
de microrganismos em suspensão. Os cnidários foram, provavelmente, 
os primeiros predadores de Metazoa, ao final do período Criogeniano, 
já que a idade estimada para a evolução do cnidócito, tipo de célula 
que habilita os cnidários à predação de outros animais, é aproximada-
mente de 687 Ma. 

Embora a predação seja essencial para explicar a evolução dos animais, 
provavelmente este não era o modo de alimentação de muitas linhagens. Por 
exemplo, dentre os deuterostômios, o último ancestral comum desse grupo, 
provavelmente, era filtrador com fendas branquiais, já que todos os grandes 
grupos de deuterostômios (Chordata, Echinodermata, Hemichordata) pos-
suem representantes filtradores em seus ramos basais. Dentro de Ecdysoza, o 
modo de alimentação deve ter sido detritívoro. Entre os Lophotrochozoa, é 
mais difícil determinar o modo de alimentação, com muitos estudos sugerin-
do que seus representantes não eram carnívoros. 

Diversos processos facilitaram a construção desta “nova” biodiver-
sidade, sendo as esponjas os primeiros engenheiros ambientais duran-
te esta transição, seguidos pelos bilatérios escavadores que, por sua 
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vez, formaram novas interações ecológicas, incluindo a evolução do 
zooplâncton, assim conectando os sistemas pelágico e bentônico e o 
advento da predação animal.  Uma vez que a ecologia e o ambiente 
físico estão intimamente relacionados, a carnivoria, uma estratégia ali-
mentar metabolicamente custosa, provavelmente resultou do aumento 
da oxigenação no ambiente.

A interação entre genes e o ambiente também teve um papel impor-
tante na diversificação dos animais e na construção dos ecossistemas. 
Dois fatores evidenciados pela genômica comparativa e estudos de pa-
drões de desenvolvimento mudaram completamente a compreensão 
da evolução dos primeiros animais. O sequenciamento completo de 
vários metazoários demonstrou que qualquer animal requer cerca de 
20 mil genes codificadores de proteínas para a produção da sua ar-
quitetura morfológica essencial. Tal repertório de genes codificadores 
de proteínas inclui um “kit de ferramentas de desenvolvimento”, que é 
conservado entre todos os metazoários. A simplicidade morfológica 
de animais considerados basais e as grandes diferenças morfológicas 
entre esponjas, artrópodes e vertebrados, por exemplo, possivelmente 
estão relacionadas com diferenças nos padrões de expressão temporal 
e espacial desses genes e com a sua regulação. O aumento das famílias 
de genes regulatórios está associado a uma maior complexidade mor-
fológica dos animais, como nos deuterostômios (particularmente, nos 
animais vertebrados).

Por outro lado, estudos sugerem que animais considerados morfo-
logicamente muito simples, na realidade, podem ter perdido secunda-
riamente alguns genes regulatórios. Esse fato é verificado no gênero 
Xenoturbella, grupo de bilatérios com posicionamento incerto; e em 
placozoários, que possuem representantes de todos os principais ge-
nes envolvidos na neurogênese em outros animais, não manifestan-
do, entretanto, indícios morfológicos de células nervosas ou sensoriais. 
A hipótese dos Cnidaria como grupo-irmão de Bilateria, ou seja, de 
que esse grupo evoluiu em paralelo a partir de um ancestral comum 
muito simples, é bastante interessante, dentro deste contexto. As si-
milaridades entre características complexas, como, por exemplo, os 
olhos e outros órgãos fotossensíveis, resultam do uso do mesmo “kit 



133

VOLUME II -  BIODIVERSIDADE & EVOLUÇÃO

◀	 Voltar ao Sumário

de ferramentas de desenvolvimento” que já estava presente no ances-
tral comum das duas linhagens. O genoma dos animais indica que não 
apenas esse “kit de ferramentas” genéticas complexas surgiu antes da 
complexidade morfológica, mas também que tal “kit” pode culminar 
em estruturas morfológicas semelhantes em paralelo. Sendo assim, a 
baixa diferenciação entre os genes do kit de ferramentas de desenvol-
vimento entre uma anêmona-do-mar e um ser humano, por exemplo, 
é confrontada a uma dramática divergência nos genes de caráter regu-
latório de diversas vias.

Figura 4. Uma das filogenias dos Metazoa demonstrando eventos de simplifica-
ção de complexidade.

4. Ensino dos grupos de animais
Para o ensino dos grupos de animais não-bilatérios, em especial, 

cabe ressaltar alguns pontos importantes que podem auxiliar na mon-
tagem de aulas e de materiais pedagógicos. A elaboração simplificada 
de filogenias é um recurso visual interessante para a construção do co-
nhecimento acerca de caracteres morfológicos e relações de parentes-
co (figura 5). Em função da complexidade, eminente de características 
e processos diversos, tanto no âmbito morfológico/anatômico como 
no molecular, a simplificação dos dados utilizados na discriminação 
dos grupos de metazoários não-bilatérios é essencial. Assim, como de-
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monstrado na figura 5a e, também, discutido ao longo do capítulo, os 
principais eventos para a discussão de relações filogenéticas entre to-
dos os grupos de animais emana de características complexas do mate-
rial genético (vários genes envolvidos no desenvolvimento que foram 
adquiridos e perdidos) e de características anatômicas, principalmente 
no que tange a complexidade do sistema nervoso. Em função disso, su-
gerimos apenas denotar esses eventos como norteadores da compreen-
são das relações entre os diferentes grupos de animais atualmente. No 
que se refere à caracterização dos diferentes grupos de animais não-bi-
latérios, a construção de filogenias com caracteres, que são trabalhados 
pelo docente em sala de aula, e que vão denotando singularidade aos 
diferentes subgrupos de cada filo (ou mesmo entre os diferentes filos), 
é uma ferramenta poderosa na interpretação das relações filogenéticas. 
Na figura 5b segue uma proposição de cladograma simplificado com 
caracteres básicos para o filo dos cnidários, discriminando os princi-
pais grupos.

Figura 5. Proposições de cladogramas simplificados para trabalho em sala de aula. a: 
Relação de metazoários não-bilatérios entre si e com os grupos de animais bilatérios; b: 
Exemplo de filogenia com caracteres-chave para trabalho de grupos de metazoários (no 
referido exemplo, utilizamos o Filo Cnidaria, onde os terminais filogenéticos representam, 
da esquerda para direita: Coanoflagelados – grupo externo-, antozoários, hidrozoários e 
cifozoários).
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Essa abordagem filogenética deve estar desvinculada do ensino 
destes grupos como “etapas evolutivas” (por vezes presente em livros 
didáticos), se relacionando com as discussões presentes nesse capítu-
lo: enfatizar, por exemplo, como e quando ocorreu o surgimento dos 
diversos grupos animais no tempo geológico, o fato de o kit de ferra-
mentas estar presente em grupos considerados “simples” e a própria 
perda de complexidade em certos grupos. Os referidos temas, ainda 
que aportem uma alta complexidade, são indispensáveis ao entendi-
mento do panorama evolutivo animal, uma vez que demonstram o 
quão fascinante é a evolução de Metazoa, removendo o componente 
teleológico usualmente atrelado ao ensino – onde o simples leva ao 
mais complexo. A interferência dos diferentes grupos animais no 
contexto social também é um tópico importante de ser desenvolvido: 
relações dos grupos animais com o turismo e a alimentação humana, 
sensibilidade à poluição, conservação de ecossistemas, entre outros. 
Desta forma, a aula de animais deve ser pautada no contexto histórico 
e ecológico e na diversidade e disparidade atual dos principais grupos: 
poríferos, cnidários, ctenóforos e metazoários bilatérios– como enti-
dades igualmente importantes. Outras abordagens de ensino também 
são discutidas nos capítulos 5 e 6.
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Introdução

Conhecer as características dos diferentes grupos de seres vivos 
é uma tarefa complicada. Decorar características nem sempre 
contribui para uma melhor compreensão dos processos e pa-

drões evolutivos uma vez que, frequentemente, distancia-nos do com-
ponente evolutivo da sistemática biológica, cujo objetivo é reconstruir 
a história evolutiva dos seres vivos. Com efeito, muitos caracteres apre-
sentados em sala de aula parecem distantes do nosso cotidiano como, 
por exemplo, a notocorda ou a bexiga natatória, ficando desacoplados 
da ideia de evolução quando estudados somente a partir de um ponto 
de vista individual.

O Brasil é detentor da maior biodiversidade do planeta Terra e mi-
lhões de brasileiros estão em contato diariamente com diversas espé-
cies em que estas características são relevantes. Parte do que torna o 
ensino destes grupos distante das pessoas parece estar ligado à falta 
de contextualização dos diferentes seres vivos. A própria compreensão 
da evolução destas linhagens e a remoção da dimensão temporal ou 
filogenética impede o entendimento do poder preditivo da sistemática 
filogenética, que não está presente na classificação tradicional. Além 
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disso, o chamado pensamento gradista surgiu dentro do próprio pen-
samento evolutivo da Síntese Evolutiva e está presente mesmo quando 
se adota o ensino da sistemática dos animais. Ele se revela quando al-
guns grupos atuais são vistos como etapas para um propósito especí-
fico (por exemplo, o surgimento da coluna vertebral, a conquista do 
ambiente terrestre, o surgimento da homeotermia, o surgimento da 
placenta ou a aquisição do intelecto humano). Neste capítulo, desta-
caremos sob um contexto evolutivo a diversidade de deuterostômios, 
possivelmente o grupo de animais que todos estão mais familiarizados, 
inclusive por fazermos parte dele.

Os deuterostômios incluem uma gama de animais muito diver-
sificada (figura 1), com diferentes papéis ecológicos, formas, tama-
nhos e histórias de vida. Neste grupo incluim-se vários animais 
comumente conhecidos como invertebrados, que podem ter apenas 
alguns milímetros de comprimento, com um estilo de vida séssil e 
alimentando-se por filtração nos mares e oceanos, mas também inclui 
todos os animais que conhecemos como vertebrados, que apresentam 
uma grande capacidade de locomoção, predadores de topo de cadeia, 
ocupando ambientes aquáticos e terrestres e atingindo impressionan-
tes 30 metros de comprimento, como no caso da baleia-azul, provavel-
mente o maior animal que já habitou a Terra. Os clados incluídos nesse 
grupo apresentam simetria bilateral, ou seja, diferenciação ao longo de 
um eixo ventral-dorsal ou ântero-posterior, embora na fase adulta os 
equinodermos apresentem simetria pentarradial. Entender a origem e 
as relações de parentesco de Deuterostomia, tanto relativamente aos 
demais grupos de Metazoa, quanto dentro do próprio grupo, é funda-
mental, pois assim podemos entender a origem da nossa própria espé-
cie, entre outros aspectos.
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Figura 1. Diversidade atual de deuterostômios. Os números de espécies são estimativas 
baseadas em diversas fontes.

1. Afinal, quem são os deuterostômios?
Atualmente são reconhecidas mais de 77 mil espécies de deuteros-

tômios (figura 1). Pertencentes ao ramo Bilateria, do sub-reino Eume-
tazoa, os deuterostômios são caracterizados em oposição aos protos-
tômios, com base no padrão de desenvolvimento embrionário. Assim, 
apesar da diversidade de morfologias, incluindo animais sésseis soli-
tários ou coloniais, ou ainda animais de vida livre, os deuterostômios 
são caracterizados em oposição aos protostômios com base no destino 
do blastóporo, o caminho de formação do celoma, a posição dos cor-
dões nervosos (ainda que debatido atualmente) e o tipo de clivagem 
embrionária (figura 2).
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Figura 2. Comparação de aspectos do desenvolvimento embrionário entre deuterostô-
mios e protostômios.

Nos deuterostômios, a primeira abertura virá a formar o ânus, en-
quanto nos protostômios formará a boca. O próximo capítulo, sobre 
Protostomia, também aborda essas características diferenciais. Os 
deuterostômios são conhecidos como enterocelomados porque o seu 
celoma se origina a partir dos espaços que surgem nas evaginações do 
teto do intestino primitivo, o arquêntero, durante a formação do meso-
derma. Assim, o celoma em Deuterostomia é classificado como ente-
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rocélico. Podemos diferenciar os deuterostômios em três grupos prin-
cipais: os equinodermos (que incluem as estrelas e ouriços-do-mar), 
os cordados (que incluem os vertebrados, as ascídias e os anfioxos) e os 
hemicordados (um grupo marinho vermiforme). Ainda que a estima-
tiva de origem seja debatida, todos os grupos já apresentam fósseis no 
Cambriano, como, por exemplo, na China (Shankouclava anningen-
se, um tunicado; e Myllokunmingia fengjiaoa um vertebrado), Estados 
Unidos (Gogia spiralis, um equinodermo) e no Canadá (Spartobran-
chus tenuis, um hemicordado; e Pikaia graciliens, um cefalocordado).

Embora inclua o grupo dos vertebrados, amplamente estudado e 
com quem estamos mais familiarizados, pois inclui a própria espécie 
humana, a filogenia de Deuterostomia não se encontra completamente 
resolvida; ou seja, as propostas de relações de parentesco dentro do 
grupo tendem a variar entre os diversos estudos filogenéticos, ainda 
que sutilmente. Nas últimas três décadas, novas técnicas, descobertas 
e novas ideias, impactaram profundamente a compreensão das inter-

-relações e da evolução de Deuterostomia. Tais avanços científicos fize-
ram-nos passar de cenários em que se considerava o grupo Hemichor-
data e o grupo Chordata como taxa derivados de animais sésseis (como 
dos Echinodermata ou de alguns hemicordados pterobrânquios) para 
perspectivas completamente novas das relações filogenéticas e de ori-
gem deste grupo. Além disso, como veremos em seguida, boa parte das 
relações intra-grupo são ainda pouco resolvidas, o que nos leva a pen-
sar que as próximas décadas serão tão profícuas em novas hipóteses e 
descobertas quanto as anteriores.

Com base principalmente em caracteres morfológicos, a filogenia é 
considerada estável por muitos autores, sendo Deuterostomia conside-
rado um dos maiores grupos monofiléticos do reino animal (figura 4). 
O próprio nome do grupo advém de uma sinapomorfia amplamente 
reconhecida – o destino do blastóporo, que forma o ânus nos embriões 
deuterostômios. Deuterostomia é um táxon frequentemente recupera-
do como monofilético, mesmo com base em dados moleculares.
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O período do surgimento dos primeiros animais e a diversificação 
em linhagens que deram origem aos grupos atuais ainda é amplamente 
debatida entre os zoólogos. Para entender como diversas formas com-
plexas dos animais atuais tiveram origem em, provavelmente, seres 
morfologicamente muito simples, é necessário uma noção do tempo 
geológico. Para tanto, vamos assumir as estimativas de Blair e Hedges 
(2005), a partir de relógios moleculares, ou seja, os autores utilizaram 
taxas de mutação de moléculas de DNA, RNA ou aminoácidos para 
deduzir o tempo de divergência entre as linhagens. 

Segundo estes autores, os deuterostômios originaram-se há cerca 
de 900 Ma. A primeira divergência teria ocorrido há 896 Ma entre 
Ambulacraria e Chordata. Dessa forma, tais grupos começam a seguir 
suas trajetórias evolutivas em paralelo, independentemente. Dentro de 
Ambulacraria, a divergência entre os equinodermos e os hemicordados 
foi estimada para ter ocorrido há 876 Ma. Dentro dos equinodermos, 
a divergência entre estrelas-do-mar e ouriços-do-mar foi estimada em 
581 Ma. Entre os cordados, estima-se que cefalocordados tenham se 
separado dos demais cordados há cerca de 891 Ma, e a divergência en-
tre vertebrados e tunicados foi estimada em 794 Ma. Dentro dos ver-
tebrados, a divergência entre Gnathostomata e Agnatha foi estimada 
em 652 Ma. A divergência entre lampreias e enguias foi estimada em 
520 Ma. Os peixes cartilaginosos se separam dos peixes ósseos há 525 
Ma. A linhagem que deu origem aos tetrápodes se separou dos peixes 
com nadadeiras lobulares há 430 Ma, enquanto os celacantos e pei-
xes pulmonados divergiram há 389 Ma. A divergência entre anfíbios e 
amniotas foi estimada entre 392 - 370 Ma. A divergência entre aves e 
mamíferos foi estimada em 326 Ma. 

Tempo geológico e a diversificação de 
linhagens
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Figura 3. Divergências das principais linhagens de deuterostômios no tempo. A imagem 
também coloca em escala com as medidas indicadas na atividade.

Atividade

Estimule seus alunos a entender o tempo geológico transformando 
cada 1 milhão de anos em 1 milímetro (veja a figura 3). Dessa forma, 
peça que, em grupo, transformem tempos de divergência entre taxa 
em pedaços de barbantes até chegar, por exemplo, a linhagem dos ma-
míferos. Um cartaz com a linha do tempo e desenhos que representem 
cada grupo pode ser criado. Esta é uma atividade que pode ser feita de 
forma interdisciplinar com as disciplinas de Matemática e Artes. Para 
que os alunos possam fazer os cálculos, é importante a noção da “Re-
gra de Três”, e o cartaz com desenhos de representantes de cada grupo 
pode ser criado nas aulas de Artes.

De fato, quer a monofilia, quer as relações de parentesco entre 
taxa superiores, são amplamente aceitas, sendo que, na maioria das 
hipóteses filogenéticas, se reconhece três filos monofiléticos: 1) Echi-
nodermata: Asteroidea + Ophiuroidea + Echinoidea + Holothuroidea 
+ Crinoidea; 2) Hemichordata: Pterobranchia + Enteropneusta; e 3) 
Chordata: Tunicata (= Urochordata) + Cephalochordata (Acrania) + 
Vertebrata (= Craniata).
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Efetivamente, até meados da década de 1990, com base na morfolo-
gia comparativa dos adultos, aceitava-se que os cordados e os hemicor-
dados eram mais proximamente relacionados, sendo os equinodermos 
o seu grupo-irmão; e, dentro de Chordata, os cefalocordados seriam 
mais próximos dos Craniata do que dos Tunicata (urocordados) (figu-
ra 4A).

Contudo, estas relações de parentesco aparentemente estáveis, de 
acordo com a morfologia, têm sido contestadas nos últimos anos, sen-
do sugerido que a deuterostomia é, na realidade, um carácter plesio-
mórfico, adicionando-se ainda a inserção de novos taxa neste grupo 
(como Xenoturbelaria). A utilização de dados moleculares muito tem 
vindo a contribuir para esta polêmica, desafiando as hipóteses filoge-
néticas mais tradicionais baseadas na morfologia.

Figura 4. Hipóteses filogenéticas de Deuterostomia: A) baseada em caracteres morfológi-
cos e B) baseada em dados moleculares e morfológicos. As cores cinza dos nós indicam 
correspondências entre as análises, enquanto as cores brancas indicam as divergências; já 
as letras indicam os grandes clados: A – Ambulacraria; B – Bilateria; C – Chordata; D – Deu-
terostomia; O – Olfactores.

Animais marinhos de corpo vermiforme 
do gênero Xenoturbella e do clado Acoe-
lomorpha, inicialmente associados aos 
Platyhelminthes, foram em conjunto ou 
separadamente relacionados com os deu-
terostômios em alguns estudos. Nos anos 
2000, o gênero Xenoturbella foi conside-
rado como grupo-irmão de Ambulacraria, 
porém formando um filo independente no-
meado de Xenoturbellida. Alguns autores 
vêm sugerindo que os acoelomorfos e o gê-
nero Xenoturbella seriam grupos-irmãos 
dentro dos deuterostômios, porém pro-
puseram um novo filo, Xenacoelomorpha. 
Este filo constituiria um filo independente 
dentro de deuterostômios que também se-
ria suportado por características morfoló-
gicas. Porém, a posição de Xenoturbella e 
de Acoelomorpha oscila entre um posicio-
namento mais basal dentro de Bilateria ou 
de Deuterostomia .



147

VOLUME II -  BIODIVERSIDADE & EVOLUÇÃO

◀	 Voltar ao Sumário

Efetivamente, até meados da década de 1990, com base na morfolo-
gia comparativa dos adultos, aceitava-se que os cordados e os hemicor-
dados eram mais proximamente relacionados, sendo os equinodermos 
o seu grupo-irmão; e, dentro de Chordata, os cefalocordados seriam 
mais próximos dos Craniata do que dos Tunicata (urocordados) (figu-
ra 4A).

Contudo, estas relações de parentesco aparentemente estáveis, de 
acordo com a morfologia, têm sido contestadas nos últimos anos, sen-
do sugerido que a deuterostomia é, na realidade, um carácter plesio-
mórfico, adicionando-se ainda a inserção de novos taxa neste grupo 
(como Xenoturbelaria). A utilização de dados moleculares muito tem 
vindo a contribuir para esta polêmica, desafiando as hipóteses filoge-
néticas mais tradicionais baseadas na morfologia.

Figura 4. Hipóteses filogenéticas de Deuterostomia: A) baseada em caracteres morfológi-
cos e B) baseada em dados moleculares e morfológicos. As cores cinza dos nós indicam 
correspondências entre as análises, enquanto as cores brancas indicam as divergências; já 
as letras indicam os grandes clados: A – Ambulacraria; B – Bilateria; C – Chordata; D – Deu-
terostomia; O – Olfactores.

Animais marinhos de corpo vermiforme 
do gênero Xenoturbella e do clado Acoe-
lomorpha, inicialmente associados aos 
Platyhelminthes, foram em conjunto ou 
separadamente relacionados com os deu-
terostômios em alguns estudos. Nos anos 
2000, o gênero Xenoturbella foi conside-
rado como grupo-irmão de Ambulacraria, 
porém formando um filo independente no-
meado de Xenoturbellida. Alguns autores 
vêm sugerindo que os acoelomorfos e o gê-
nero Xenoturbella seriam grupos-irmãos 
dentro dos deuterostômios, porém pro-
puseram um novo filo, Xenacoelomorpha. 
Este filo constituiria um filo independente 
dentro de deuterostômios que também se-
ria suportado por características morfoló-
gicas. Porém, a posição de Xenoturbella e 
de Acoelomorpha oscila entre um posicio-
namento mais basal dentro de Bilateria ou 
de Deuterostomia .

Novos estudos sobre larvas 
e dados moleculares também 
vêm modificando este cenário. 
O exame de características 
morfológicas indica que os 
tunicados e os hemicordados 
podem tanto ser solitários 
e reproduzirem-se sexuada-
mente, quanto possuírem um 
modo de vida colonial que 
permite tanto a reprodução 
sexuada quanto a assexuada. 
Tais características têm efeitos 
profundos no plano corporal 
desses animais, confundindo 
análises morfológicas prévias. 

Na sequência, diversos 
trabalhos baseados em dados 
moleculares e a reanálise de 
alguns dados morfológicos 
revelaram uma relação mais próxima entre equinodermos e hemicor-
dados num clado monofilético designado Ambulacraria. Inicialmen-
te, a relação entre hemicordados e equinodermos foi recebida com 
surpresa já que algumas características pensadas como específicas da 
linhagem dos cordados passaram a ser entendidas como característi-
cas comuns ao ancestral de todos os deuterostômios, como, por exem-
plo, a homologia das fendas branquiais e do endóstilo. Diferenças na 
morfologia da larva e no adulto contribuíram para o posicionamento 
conflitante dos hemicordados, uma vez que as características da larva 
agrupavam hemicordados com equinodermos, enquanto a morfologia 
das fendas branquiais e do cordão nervoso dorsal no adulto colocava 
hemicordados junto aos cordados. O posicionamento de Tunicata é 
alvo de debate entre os pesquisadores, sendo a monofilia do clado Ol-
factores (pela morfologia, análises de RNA e pela estrutura dos genes 
caderina), no qual os tunicados são o grupo-irmão dos cordados, ao 



148

ENSINO DE BIOLOGIA: UMA PERSPECTIVA EVOLUTIVA

◀	 Voltar ao Sumário

invés dos cefalocordados. O nome Olfactores tem como base o aparato 
olfatório homólogo presente nos fósseis possivelmente reconhecidos 
como precursores dos tunicados e vertebrados, embora o real posicio-
namento destes fósseis seja um pouco controverso.

2. Echinodermata
Echinodermata (echinus = ouriço, derma = pele) são considerados 

deuterostômios por apresentarem clivagem embrionária radial e inde-
terminada, assim como celoma enterocélico amplo, tripartido e parea-
do. Os equinodermos incluem animais exclusivamente marinhos, em 
que o adulto apresenta modo de vida bentônico e a larva é planctôni-
ca, sendo muito utilizados para estudos da qualidade dos ambientes 
marinhos (figura 5). No Brasil, ocorrem aproximadamente 350 espé-
cies, porém, sua diversidade ainda é pouco estudada e 19 espécies são 
consideradas como ameaçadas de extinção. Para o grupo não apenas 
a degradação do ambiente é uma ameaça, mas também a utilização de 
seus endoesqueletos desidratados como artefatos decorativos ou reli-
giosos, o uso na aquariofilia (principalmente estrelas-do-mar) e o uso 
desregulado de gônadas de ouriços-do-mar na gastronomia.

Figura 5. Representantes de equinodermos. A) Estrela-do-mar fóssil Crateraster mccarteri 
do Cretáceo dos Estados Unidos (fotografia de Voltaire Paes Neto). B) Estrela-do-mar atual 
Patiriella calcar da Austrália (fotografia de Alan Bolzan).
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Embora as larvas apresentem simetria bilateral, motivo de o grupo 
fazer parte de Bilateria, os adultos apresentam geralmente simetria ra-
dial pentâmera. As suas características mais distintivas são a ausência 
de cefalização, a estruturação ao longo de um eixo oral-aboral, e a pre-
sença de endoesqueleto sub-epidérmico com placas ou ossículos calcá-
rios, com espinhos ou tubérculos, articulados, associado a um versátil 
tecido conjuntivo. Ainda que os genes que regulam a formação dos es-
queletos possam ser comuns a todos os deuterostômios, a construção 
do esqueleto nos equinodermos é distinta por uma série de caracterís-
ticas consideradas uma sinapomorfia do filo. Outra característica úni-
ca deste grupo de animais é a presença de um sistema vascular aquífe-
ro, também chamado de hidrovascular ou ambulacral. Este sistema é 
constituído por uma rede de canais internos, comunicantes e contendo 
água. Os seus componentes são o madreporito, o canal pétreo, o canal 
anelar ou circular, cinco canais radiais para os braços, os canais laterais, 
e os pódia (pés) contráteis externos. Este sistema cumpre as funções de 
alimentação, trocas gasosas, circulação, sensorial, excreção, sustenta-
ção, locomoção e pressão hidrostática.

A origem de Echinodermata parece ter ocorrido no início do Cam-
briano (542 a 488 milhões de anos atrás), sendo que o grupo apresenta 
um registo fóssil rico, com vários grupos já extintos. Os representantes 
vivos formam um grupo monofilético com alto suporte, divididos nas 
classes Crinoidea (lírios-do-mar e estrelas-de-plumas), Echinoidea 
(ouriços-do-mar e as bolachas-do-mar), Holothuroidea (pepinos-do-
-mar), Asteroidea (estrelas-do-mar), Ophiuroidea (serpentes-do-mar) 
e a recentemente descrita Concentricycloidea (margaridas-do-mar). 
Os crinoides são suspensívoros, capturando o alimento na água do 
mar com muitos braços ramificados, conectados a um corpo com 
forma de taça e são sésseis ao menos durante os estágios jovens. Os 
asteroides possuem cinco ou mais braços grossos, que se estendem a 
partir de um disco central e são predadores ativos. Os ofiuroides con-
têm cinco braços finos para movimentos altamente flexíveis. Alguns 
ofiuroides capturam o alimento diretamente no substrato e outros são 
suspensívoros, capturando o alimento na coluna d’agua por meio dos 
pódia e espinhos branquiais. Os equinoides são esféricos, com um 
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forte aparato calcáreo (a lanterna de Aristóteles); incluem animais 
herbívoros, suspensívoros, detritívoros e predadores. Os holoturoides 
são bilateralmente simétricos externamente, mas exibem pentameria 
internamente. Alimentam-se de matéria orgânica do fundo do mar 
ou de plâncton aprisionado no muco dos tentáculos que circundam 
a boca.

As relações filogenéticas entre as classes ainda não estão totalmente 
esclarecidas. Algumas análises mais recentes com DNA mitocondrial 
recuperaram com alto suporte Ophiuroidea como grupo-irmão de to-
dos os demais equinodermos. E dentro do clado remanescente com os 
demais taxa, muitas análises recuperam Crinoidea como grupo-irmão 
de um clado com Asteroidea, Echinoidea e Holothuroidea. Porém, a 
resolução dentro deste último clado não é bem clara, na qual diferentes 
conjuntos de dados apresentam relações diferentes. Algumas análises 
suportadas por caracteres morfológicos e RNA ribossomal sugerem 
que Crinoidea seria o grupo-irmão de todos os demais equinodermos 
(hipótese de Eleutherozoa). Contudo, tanto o posicionamento basal de 
Ophiuroidea com base em DNA mitocondrial, quanto o posiciona-
mento de Crinoidea, devem ser considerados com cautela devido às 
características peculiares do genoma mitocondrial nestes dois grupos, 
que podem gerar relações que na verdade são artefatos metodológicos. 
Já a relação entre Echinoidea, Asteroidea e Holothuroidea varia con-
forme o banco de dados analisados. Por sua vez, a relação de grupo-ir-
mão entre Echinoidea e Holothuroidea é suportada por dados de DNA 
mitocondrial, caracteres morfológicos e RNA ribossomal, formando o 
táxon Echinozoa.

O potencial de regeneração em Echinodermata é inigualável! Indi-
víduos adultos e larvais de cada uma das cinco classes mais conhecidas 
apresentam capacidade de regeneração natural e rápida de partes do 
corpo integralmente perdidas após predação ou outros eventos trau-
máticos. Na fase adulta, os equinodermos podem regenerar muitos 
órgãos, incluindo membros, disco, intestino, espinhos e pódia. Adi-

Elixir da eterna juventude
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cionalmente, em algumas espécies, a regeneração é usada para re-
produção assexuada. Além disso, algumas espécies, em particular de 
ouriços-do-mar, crescem indeterminadamente e reproduzem-se ao 
longo de toda a sua vida. Mais interessante é que algumas espécies de 
ouriços-do-mar parecem ter encontrado o elixir da eterna juventude. 
Efetivamente, várias espécies não demonstram aumento da taxa de 
mortalidade em idades avançadas. Estudos realizados até o momen-
to demonstraram que várias espécies de ouriços-do-mar mantêm a 
dimensão dos telômeros, a atividade de enzimas antioxidantes e pro-
teossomas, além de pouco acúmulo de danos celulares oxidativos ao 
longo da vida, revelando senescência (envelhecimento) praticamente 
negligenciável. Estudos de expressão gênica indicam que as principais 
vias celulares envolvidas no metabolismo energético, na homeostase 
proteica e na regeneração tecidual são mantidas com a idade.

3. Hemichordata
Hemichordata é um filo de 

animais deuterostômios exclu-
sivamente marinhos, incluindo 
três classes de animais com esti-
los de vida diferentes, a saber: a 
classe Enteropneusta, na qual os 
animais possuem estilo de vida 
solitário e se parecem com ver-
mes; a classe Pterobranchia, na 
qual os animais vivem em colô-
nias sésseis de formato tubular; 
e, por fim, a classe Planctosphaeroidea, pouco conhecida, de estilo 
planctônico e representada por uma única espécie. A monofilia do 
grupo é bem suportada pela estrutura corporal comum, que é formada 
por uma probóscide, um colar e um tronco posterior, sendo posterior-
mente confirmada por análises de DNA. Uma das características mar-
cantes dos hemicordados é seu potencial para estudos de regeneração, 

Um dos maiores hemicordados é jus-
tamente um enteropneusta encontrado 
no Brasil, a espécie Balanoglossus gigas 
que chega até 1,80m de comprimento. 
Os primeiros exemplares foram encon-
trados pelo famoso naturalista Fritz 
Müller, nas praias do Estado de Santa 
Catarina no ano de 1884. Ainda que 
seja encontrada em outros estados bra-
sileiros, a espécie é considerada como 
ameaçada de extinção.
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sendo esta habilidade amplamente distribuída dentre os animais do 
filo. O Brasil é detentor de uma modesta diversidade, menos de sete 
espécies são conhecidas, mas o grupo ainda é pouco estudado e extin-
ções locais já foram observadas.

Inicialmente, cunhou-se o termo Hemichordata para sugerir uma 
relação próxima de parentesco entre os hemicordados e os cordados. 
Entre outras características, a proximidade entre os dois seria indicada 
pela presença da notocorda, estrutura embrionária localizada no dor-
so do animal em desenvolvimento que é essencial para a diferenciação 
do sistema nervoso do adulto. Porém, a comparação entre a “notocor-
da” dos Enteropneusta com a notocorda dos cordados, revelou origens 
embrionárias distintas, indicando, portanto, que a relação entre hemi-
cordados e cordados não era tão próxima. Sendo assim, o termo “es-
tomocorda” é utilizado para representar uma projeção da endoderme 
nos hemicordados, indicando sua origem diferenciada em relação à 
notocorda dos cordados. Os hemicordados se parecem com os equino-
dermos quanto à anatomia do sistema nervoso, a morfologia das larvas, 
o plano corporal tricelomado e o hidroporo excretor celômico. Porém, 
algumas características presentes nos Enteropneustas são semelhantes 
aos cordados, como os poros branquiais na faringe e o cordão dor-
sal parcialmente neurolado (figura 6). Os hemicordados diferem dos 
cordados por não apresentarem uma cauda dorsal pós-anal e a típica 
segmentação dos sistemas musculares e nervosos.

Figura 6. Diversidade de Hemicordados, representando o grupo Enteropneusta (A) e o 
grupo Pterobranchia (B).
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Os Enteropneusta são representados por diversas espécies de 
animais escavadores, fazendo parte da infauna ou epifauna de todas 
as regiões marinhas. Além disso, são animais de vida livre e solitá-
rios com forma de vermes que podem ter desde alguns milímetros até 
alguns metros. À medida que o interesse na biodiversidade marinha 
aumentou, o número de espécie reconhecidas no grupo também au-
mentou, somando hoje mais de 100 espécies conhecidas, as quais mos-
tram adaptações ecológicas surpreendentes. Estudos recentes apontam 
para uma ampla distribuição ecológica e geográfica no ambiente mari-
nho, habitando desde as zonas costeiras até grandes profundidades do 
mundo todo.

Os pterobrânquios são pequenos (variam de alguns milímetros a 
alguns centímetros de comprimento), vivendo sobre a superfície de ro-
chas ou conchas nos oceanos, onde podem ser encontrados formando 
densas agregações. São animais coloniais ou pseudocoloniais que vi-
vem em tubos endurecidos e colagenosos secretados por eles mesmos: 
o tubarium. Os pterobrânquios possuem um ótimo registro fóssil des-
de o Cambriano, porque seus tubos são bem preservados e evidenciam 
excelentes sinapomorfias do grupo. Ainda que pouco seja conhecido 
sobre sua distribuição, são provavelmente encontrados em todos os 
oceanos.

4. Chordata
Chordata é considerado um grupo monofilético que inclui os tuni-

cados, os cefalocordados e os vertebrados. Os cordados apresentam 
um conjunto de sinapomorfias, sendo as mais distintivas observadas 
durante a fase embrionária: presença de notocorda e de um cordão 
nervoso tubular dorsal; fendas faringianas; e cauda pós-anal. Algumas 
destas características foram perdidas ou amplamente modificadas em 
muitas espécies recentes, bem como podem ser ausentes nas formas 
adultas. Todos os cordados apresentam ainda a simetria lateral e siste-
ma digestório completo. A faringe (extremidade anterior do intestino) 
é modificada de forma muito característica, incluindo fendas faríngeas 
e o endóstilo, um sulco ciliado, longitudinal, situado na parede ventral 
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da faringe, com glândulas que produzem muco, que serve para agregar 
partículas alimentares. Tal estruturação, claramente observável em tu-
nicados e em cefalocordados, encontra-se profundamente modificada 
nos vertebrados.

Os cefalocordados foram por muitos anos considerados os parentes 
mais próximos dos vertebrados, ocupando uma posição chave nas dis-
cussões sobre a origem dos vertebrados, já que os tunicados pareciam 
morfologicamente mais simples que os anfioxos. Por isso, muitos es-
quemas filogenéticos do século XX posicionavam tunicados como um 
grupo basal dentro de Chordata. Já os cefalocordados eram conside-
rados o grupo irmão dos vertebrados, contribuindo assim com a ideia 
de que o ancestral dos vertebrados seria morfologicamente semelhante 
a um anfioxo atual. Um exemplo é o destaque dado ao fóssil Pikaia 
do folhelho de Burgess Shale, Cambriano Médio do Canadá. Durante 
muito tempo ele era o único fóssil proximamente aparentado aos ver-
tebrados conhecido desta idade. Além de ser na realidade um membro 
dos cefalocordados (e não um precursor ou ancestral dos vertebrados), 
novos achados na China de idade mais antiga (Cambriano Inicial), 
demonstram que os vertebrados já eram um componente comum da 
fauna cambriana.  

Figura 7. Reconstrução em vida do cefalocordado Pikaia do Cambriano Médio, em exibi-
ção no Museu de História Natural de Stuttgart. 

Cefalocordados e a evolução dos 
vertebrados



155

VOLUME II -  BIODIVERSIDADE & EVOLUÇÃO

◀	 Voltar ao Sumário

Juntamente com tunicados e algumas vezes com hemicordados, os 
cefalocordados eram chamados de “Acraniata” (alguns livros e textos 
ainda utilizam esse termo), por parecer não possuírem cérebro. Porém, 
este termo não deve ser mais utilizado, já que estudos de genes e de 
desenvolvimento embrionário indicam que tanto anfioxos quanto tu-
nicados possuem estruturas homólogas ao cérebro presente nos verte-
brados; e, além disso, devemos recordar que os hemicordados não tem 
relação próxima com Tunicata e Cephalochoradata, já que está bem 
reconhecido que estes são os grupos irmãos dos equinodermos. Ini-
cialmente, análises filogenéticas baseadas em RNA confirmaram esse 
pensamento de que os tunicados seriam basais dentro dos cordados. 
Porém, reconstruções filogenéticas a partir de diferentes dados mo-
leculares colocaram os Tunicata como grupo-irmão dos vertebrados 
e, portanto, os cefalocordados passaram a ocupar uma posição basal 
dentro de Chordata. À medida que mais ferramentas de microscopia 
se tornaram disponíveis e com os avanços na área da genética, o enten-
dimento das relações dentro de Chordata foi sendo esclarecido.

Importantes descobertas foram feitas por meio da utilização da 
expressão dos genes HOX ao longo do desenvolvimento dos anfio-
xos para investigar questões sobre como os vertebrados evoluíram a 
partir de ancestrais invertebrados. Através dessas pesquisas, pôde-se 
descobrir que de fato muitas características dos anfioxos são homó-
logas aos dos vertebrados, inclusive diferentes partes cerebrais (que 
anteriormente se pensava serem ausentes nos anfioxo), como prosen-
céfalo, rombencéfalo e a medula espinhal e, possivelmente, homologia 
do mesencéfalo, bem como do rim, tireóide e adenohipófise. Os cefa-
locordados e os vertebrados compartilham uma série de característi-
cas, como o cordão nervoso dorsal, a notocorda, somitos segmentados 
e fendas faríngeas. Porém, os vertebrados possuem cerca de 25% mais 
genes, além de características morfológicas ausentes nos cefalocorda-
dos, como uma cabeça mais elaborada, um cérebro anterior, uma crista 
neural migratória e placódios neurogênicos.
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4.1 Cefalocordados

Representam um grupo pouco diverso de animais marinhos ben-
tônicos, conhecidos popularmente como anfioxos, que se alimentam 
através de filtração. As principais características que facilitam a identi-
ficação em adultos são (muitas compartilhadas com cordados): ausên-
cia de mandíbula e coluna vertebral, nadadeira dorsal contínua, mió-
tomos, cauda pós-anal, fendas branquiais e a notocorda, que se projeta 
para frente a partir de sua extremidade anterior (“cabeça”). Ainda que 
pouco se saiba sobre fósseis de cefalocordados e suas relações com ani-
mais viventes, o fóssil Pikaia do Cambriano Médio do Canadá e Ca-
thaymyrus do Cambriano Inferior da China são os representantes mais 
antigos conhecidos do grupo, indicando que pouco mudaram mor-
fologicamente desde a sua origem. Além disso, possuem um genoma 
com menor número de genes quando comparado aos vertebrados. São 
conhecidas cerca de 35 espécies de cefalocordados, em gêneros muito 
similares, como: Branchiostoma (mais diverso), Epigonichthys e Asym-
metron. No Brasil, existe o registro de pelo menos três espécies, mas o 
grupo é ainda escassamente estudado no nosso país.

Embora muito se conheça sobre a anatomia e embriologia dos anfio-
xos, pouco ainda se sabe sobre sua ecologia, existindo poucas espécies 
relativamente bem estudadas. Destas, a mais conhecida é Branchiosto-
ma floridae, uma espécie encontrada na Flórida, Estados Unidos. De 
forma geral, os anfioxos são bentônicos e vivem no fundo dos mares 
rasos entre a areia, lodo e conchas, enquanto suas larvas são encon-
tradas no plâncton, podendo tanto ser encontradas em águas rasas 
quanto profundas. Os anfioxos estão presentes nos oceanos Atlântico, 
Pacífico e Índico, em latitudes tropicais a temperadas. Uma exceção é 
a espécie Asymmetron inferum que foi encontrada na costa do Japão 
a 229 m de profundidade num ambiente anaeróbico, associado a uma 
carcaça de cachalote.

O entendimento da ecologia dos cefalocordados é importante por-
que em alguns lugares estes animais podem ser encontrados em altas 
densidades sendo, portanto, troficamente importantes. Durante o pe-
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ríodo reprodutivo suas larvas são parte muito representativa do plânc-
ton, atingindo milhares de toneladas. Quando adultos consomem boa 
parte do fitoplâncton, sendo também presas importantes de vertebra-
dos marinhos, principalmente das raias.

4.2 Tunicados

O termo “tunicata” foi cunhado por Lamarck em 1816 para designar 
as ascídias, pirossomos e as salpas, e refere-se à túnica polissacarídi-
ca que reveste estes animais, formando um esqueleto flexível. O po-
sicionamento filogenético e as relações de parentesco sempre foram 
alvo de debate devido às peculiaridades do grupo, sendo os estudos 
sobre fases larvais responsáveis por estabelecer que os tunicados são 
um grupo de cordados. O termo Urochordata (equivalente taxonomi-
camente a Tunicata) foi sugerido para enfatizar, portanto, esta relação. 
As características cordadas de larvas ascídias se desenvolvem durante 
a embriogênese a partir de vias morfológicas e genéticas semelhan-
tes às cordadas, porém, os adultos são morfologicamente distintos dos 
vertebrados e cefalocordados. Há também uma diferença fundamental 
nos traços da história de vida entre tunicados e outros cordados. Tanto 
os vertebrados quanto os cefalocordados são organismos solitários e 
sexuais, ao passo que os tunicados desenvolveram um estilo de vida 
colonial várias vezes de forma independente (figura 8). Estes grupos 
podem se reproduzir sexualmente ou assexuadamente por brotamento, 
uma capacidade virtualmente ausente em todos os outros cordados.

Figura 8. Diversidade de Tunicados. A) Larva e adulto esquemático da ascídia 
Ciona savignyi. B) Adulto e agregados assexuados da salpa Cyclosalpa affinis.
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A relação próxima entre tunicados e vertebrados sugere que a pre-
sença de segmentação metamérica classicamente utilizada para uni-
ficar cefalocordados e vertebrados pode ser, na verdade, uma carac-
terística ancestral que experimentou uma redução secundária nos 
tunicados. De fato, parece que os cefalocordados mantiveram uma 
série de características secundariamente perdidas nos tunicados, os 
quais atualmente são considerados morfologicamente mais derivados. 
Os tunicados são bilateralmente simétricos, pelo menos durante os es-
tágios iniciais de desenvolvimento. A maioria utiliza fendas branquiais 
faríngeas cobertas por muco para filtrar partículas de alimentação em 
suspensão. De forma geral, a água flui para a boca e a faringe por meio 
de um sifão oral (branquial), passa pelas fendas das brânquias da fa-
ringe em um átrio espaçoso cheio de água (cloaca) e sai por um sifão 
atrial excurrente. O intestino é simples e em forma de U, com o ânus se 
esvaziando no fluxo de água que sai do corpo.

Por causa da grande diferença na forma do corpo em relação aos 
cordados, a orientação geral dos corpos dos tunicados não é imedia-
tamente aparente e só pode ser totalmente compreendida examinando 
os eventos de metamorfose. O sifão oral é geralmente anterior e o si-
fão atrial é anterodorsal (nas ascídias) ou posterior (nos taliáceos). A 
orientação dorso-ventral do corpo pode ser determinada internamen-
te pelas localizações do gânglio dorsal e um sulco ciliar espessado, de-
nominado endóstilo, que corre ao longo do lado ventral da faringe ou 
câmara branquial. Os sifões orais e atriais são geralmente direcionados 
para longe do substrato e posicionados de forma a reduzir o potencial 
de reciclagem de águas residuais.

Quatro grupos são reconhecidos atualmente: Aplousobrancia, 
Appendicularia, Phlebobranchia, Thaliacea e Stolidobranchia. Entre-
tanto, as relações entre estes grupos são pouco compreendidas, sen-
do o clássico táxon ‘Ascidiacea’ (reconhecido por incluir as ordens 
Aplousobranchia, Phlebobranchia e Stolidobranchia – diferenciadas 
pelo saco branquial dos adultos), um aparente agrupamento parafilé-
tico. Isto porque hipóteses filogenéticas baseadas em transcriptomas 
recuperaram os apendiculários como grupo-irmão dos demais taxa de 
Tunicata e Stolidobranchia das demais classes. Alguns destes grupos 
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parecem ter divergido há mais de 450 milhões de anos, demonstrando 
a longa história evolutiva dos grupos coronais. No Brasil, foram docu-
mentadas menos de 200 espécies, mas compõem um grupo comum 
no ambiente costeiro, geralmente presentes nas praias do sul e sudeste 
como diminutos organismos transparentes (doliolídeos) ou pequenos 
e de forma discoidal (salpas).

Embora atualmente se reconheça que ‘Ascidiacea’ não é um 
agrupamento monofilético, a literatura ainda precisa ser atualizada e, 
por isso, o termo ainda é amplamente utilizado, pelo que optamos por 
mantê-lo. Cerca de 3.000 espécies, encontradas em todos ambientes 
marinhos desde águas rasas a profundas estão descritas como perten-
centes às ascídias. Os animais adultos são sésseis (figura 8A2), ocupan-
do uma variedade de habitats, como sedimentos moles, corais, ou 
substratos rochosos. Além disso, estes animais também podem se fixar 
em substratos artificiais como molhes, cascos de navios, docas flutuan-
tes e outras estruturas de origem humana em todo o mundo. Uma vez 
que permanecem sésseis quando 
adultos, após o assentamento lar-
val (figura 8A1), o comportamen-
to das larvas é crítico para o esta-
belecimento destes animais, já 
que quando adultos não podem 
evitar mudanças de salinidade e 
temperatura no ambiente, duas 
das mais importantes variáveis 
ambientais que afetam a sua re-
produção.

As ascídias possuem um papel 
ecológico muito importante devi-
do ao seu potencial invasivo e sua 
habilidade em prosperar em am-
bientes ricos em nutrientes. Hoje 
em dia, a presença de ascídias exóticas tanto em ambientes tropicais 
quanto temperados é comum. De fato, cerca de 60 espécies são consi-
deradas invasoras, causando uma série de problemas à fauna endêmica 

Algumas espécies de ascídias são 
cultivadas para alimentação, princi-
palmente no Japão, Coréia e França. 
Um exemplo é a espécie Halocynthia 
roretzi, um item alimentar muito po-
pular no Japão e Coréia. Além disso, 
diversas espécies têm potencial far-
macológico, pois de forma similar às 
esponjas e briozoários, muitas ascí-
dias produzem toxinas para evitar a 
predação ou a incrustação por outras 
espécies. Devido às propriedades dos 
seus metabólitos, muitas espécies são 
utilizadas como fontes de compostos 
antitumorais, antivirais e anti-bacte-
rianos pela indústria farmacêutica..
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das diferentes regiões. Além disso, estes animais também podem ter 
impactos negativos sobre espécies cultivadas em aquacultura, resul-
tando em sérios prejuízos econômicos. De forma geral, em ambien-
tes tropicais, as espécies coloniais dominam o substrato, devido à sua 
reprodução assexuada e crescimento indeterminado. Sendo assim, as 
ascídias coloniais possuem uma vantagem para exploração de am-
bientes tropicais em relação às ascídias solitárias. Cerca de 80% das 
espécies presentes nos trópicos são, efetivamente, coloniais. Embora 
as ascídias coloniais sejam consideradas um componente bentônico 
menos representativo em superfícies expostas dos recifes de corais 
naturais, elas podem crescer rapidamente e competir com os corais 
por espaço durante períodos de elevada disponibilidade e nutrientes, 
já que as ascídias são capazes de filtrar partículas mínimas, e qualquer 
aumento nos níveis de nutrientes e material orgânico em águas cos-
teiras terá influência direta sobre a sua abundância. Além disso, nas 
ascídias solitárias a fertilização e o desenvolvimento larval ocorrem na 
coluna da água, pelo qual podem exibir grande potencial de dispersão, 
diferentemente das ascídias coloniais que se reproduzem assexuada-
mente. Tal capacidade de dispersão das ascídias solitárias apresenta 
um papel fundamental na determinação da biodiversidade em altas 
latitudes, enfatizando a importância dos processos de dispersão larval 
destes deuterostômios.

Duas classes de tunicados são consideradas pelágicas: Appendicu-
laria e Thaliacea, que inclui as salpas, doliolídeos e pirossomos. Es-
tes tunicados pelágicos compartilham muitas características físicas e 
anatômicas entre si: são primariamente compostos de ácidos mucopo-
lissacarídeos (e, por isso, transparentes) e possuem um alto conteúdo 
de água (cerca de 95% do seu peso). São animais que passam todo o 
seu ciclo de vida como livre-natantes no plâncton e, assim como as 
ascídias, são também filtradores, removendo partículas de diversos ta-
manhos da água através de filtros com muco e poros muito finos. Boa 
parte das espécies vive em oceano aberto, mas algumas podem viver na 
plataforma continental ou em águas costeiras. Os tunicados pelágicos 
ocorrem em menor diversidade do que as ascídias, sendo cerca de 70 
espécies conhecidas em Appendicularia (grupo de amimais solitários e 
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hermafroditos) e cerca de 75 em Thaliacea. Embora sejam geralmente 
pequenos, algumas espécies como Pyrostremma spinosum (um Thalia-
cea) podem atingir mais de 15 metros. Os Thaliacea incluem os grupos 
mais comuns das salpas (figura 8B), que apresentam um ciclo de vida 
bastante complexo, incluindo alternância de gerações sexuadas e asse-
xuadas e uma fase colonial. Muitos grupos também não apresentam 
a fase larval, o que os torna um grupo bastante díspar em relação aos 
outros deuterostômios.

4.3 Vertebrados

Os vertebrados constituem um grupo monofilético que difere dos 
outros cordados e deuterostômios, principalmente pela presença de 
uma cabeça distinta e de uma população única de células, as células 
da crista neural. Essas células migram de uma posição próxima à parte 
mais dorsal do tubo neural à medida que este se fecha, migrando para 
todas as partes do corpo, onde auxiliam na formação de estruturas úni-
cas nos vertebrados. Essas estruturas incluem os órgãos sensoriais, os 
dentes e os membros. A forma da cabeça e do rosto, estruturas distin-
tivas em vertebrados, dependem dessa migração das células da crista 
neural e da sua interação com outras células. Porém, a possível exis-
tência de células da crista neural em cordados não-vertebrados é ainda 
alvo de debate. Com exceção das larvas ammocoetes das lampreias, os 
vertebrados também abandonaram a alimentação filtradora de outros 
cordados.

Dados genéticos sugerem que a origem dos vertebrados foi acompa-
nhada por uma duplicação em grande escala e diversificação de genes, 
especialmente os relacionados ao desenvolvimento. Os vertebrados 
também apresentam um alto grau de segmentação metamérica, embo-
ra este seja modificado pela presença do grande cérebro regionalizado 
e das estruturas derivadas da crista neural. Tal segmentação é mais 
marcada em cefalocordados e parece ser ausente ou menos marcada 
em tunicados. Os vertebrados compreendem o grupo de maior suces-
so evolutivo perante os deuterostômios, já que apresentam um número 
muito maior de espécies atuais e uma disparidade morfológica acen-



162

ENSINO DE BIOLOGIA: UMA PERSPECTIVA EVOLUTIVA

◀	 Voltar ao Sumário

tuada. Ainda que os vertebrados sejam os únicos deuterostômios que 
habitam os ambientes terrestres, praticamente toda a diversidade do 
grupo ainda se encontra em ambiente aquático.

5. Os vertebrados no contexto da ciência e 
do ensino

Por uma série de motivos o ensino e a pesquisa dos vertebrados são 
mais vastos que a dos outros grupos de deuterostômios e, por esta ra-
zão, vamos nos dedicar a partir de agora a contextualizar o grupo mais 
detalhadamente. Historicamente, os vertebrados foram separados en-
tre o grupo dos peixes e o dos tetrápodes, agrupamentos muito intuiti-
vos. Entretanto, diversas análises filogenéticas têm demonstrado que os 
grupos atuais de peixes não formam um grupo monofilético, por não 
incluírem todos os descendentes de um mesmo ancestral (figura 9). 
Isto ocorre porque os peixes pulmonados e os celacantos apresentam 
uma relação de parentesco mais íntima com os tetrápodes (anfíbios, 
répteis, aves e mamíferos) do que com quaisquer outros peixes. Isto 
significa que o conceito do que é ser um peixe não diz respeito apenas 
à ancestralidade, mas sim às adaptações para a vida em ambiente aquá-
tico. Portanto, dentro da perspectiva da sistemática filogenética, é mais 
intuitivo apresentar os diversos grupos de ‘peixes’ como a diversidade 
atual do grupo dos Vertebrados, incluindo os tetrápodes como parte, 
e não como destino desta diversidade. Como observado no capítulo 1, 
é importante destacar que os grupos atuais não podem ser entendidos 
como passos evolutivos numa escada nem como ancestrais de outros 
grupos – já que todos os grupos atuais descendem de um ancestral 
comum em algum momento.
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Figura 9. Diversidade e relações filogenéticas dos vertebrados atuais.

Os vertebrados atuais podem então ser entendidos como pertencen-
tes a três linhagens principais muito antigas: os Cyclostomata (‘peixes’ 
sem mandíbula, como as lampreias e as feiticeiras); os Chondrichthyes 
(‘peixes’ cartilaginosos, como os tubarões, raias e quimeras); e os Os-
teichthyes (ou Euteleostomi, os ‘peixes’ ósseos, como as sardinhas, os 
muçuns, os lambaris, cavalos marinhos, além de todos os tetrápodes) 
(figura 10).

Como visto anteriormente, os mais antigos vertebrados são en-
contrados em rochas do início do Cambriano, como o gênero Myl-
lokunmingia, além do grupo extinto dos conodontes. Estes grupos 
primitivos de vertebrados não apresentam mandíbulas ou nadadeiras 
pares, características hoje encontradas nos especializados ciclostoma-
dos. Portanto, no começo da evolução dos vertebrados a maioria das 
linhagens era agnata (sem mandíbula), sendo a mandíbula uma sina-
pomorfia do grupo Gnathostomata, o clado que inclui os condrictes e 
os osteíctes. O surgimento da mandíbula está ligado à modificação dos 
arcos branquiais, ainda que detalhes da biologia do desenvolvimen-
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to desta estrutura indiquem sua origem independente em ambos os 
grupos (nem todas as estruturas que formam a mandíbula são homó-
logas). Atualmente, os gnatostomados representam a grande maioria 
dos vertebrados viventes e o surgimento desta característica parece ter 
possibilitado a irradiação evolutiva do grupo ainda durante o Siluria-
no. Os ciclostomados atuais, embora agnatos, apresentam estilos de 
vida bastante especializados, sendo detritívoros (feiticeiras) e parasitas 
(lampreias), diferindo dos primeiros vertebrados, em sua maioria fil-
tradores.

Figura 10. Principais linhagens de vertebrados, os agnatos (Cyclostomata) e os gnatosto-
mados (com mandíbula) do grupo dos Osteichthyes (‘peixes’ ósseos, incluindo os tetrápo-
des) e os Chondrichthyes (‘peixes’ cartilaginosos).

5.1 Cyclostomata

O táxon em grego (cyclos + stoma) significa ‘boca circular’ e inclui 
duas linhagens agnatas relacionadas de forma ainda incerta entre si ou 
com os Gnathostomata. Estas linhagens incluem o grupo Myxinoidea, 
das feiticeiras ou peixes-bruxa, e o grupo Petromyzontoidea, das lam-
preias. Em contraste com os dados moleculares que sugerem a mono-
filia de Cyclostomata, a ausência de vários caracteres morfológicos tí-
picos de outros vertebrados (incluindo as lampreias) aponta que 
Myxinoidea poderia ser o grupo-irmão de todos os outros vertebrados. 
Por exemplo, os peixes-bruxa não possuem olhos, vértebras ou sistema 
látero-sensorial, aproximando-os de cordados não-vertebrados, como 
os anfioxos – fato este que confundiu os taxonomistas desde os tempos 
de Lineu. Ou seja, novos estudos filogenéticos são necessários utilizan-
do a conjugação de diferentes tipos de dados - moleculares, embrioló-
gicos, histológicos, entre outros, para elucidar se as feiticeiras perde-
ram estas estruturas ou nunca as tiveram.

Fósseis da Bacia do Araripe do nordeste 
Brasil
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O Brasil é detentor de uma diversidade incrível de fósseis, apresen-
tando um extenso registro temporal para os grupos de deuterôstomios. 
Particularmente importantes são os registros excepcionais da Bacia do 
Araripe (Formação Crato e Romualdo) do nordeste brasileiro, onde 
os fósseis além de comuns são ricos em detalhes morfológicos, com a 
preservação de órgãos e tecidos moles e parte da pigmentação. Estes 
fósseis datam do Cretáceo Inferior, muito antes da queda do asteróide 
que dizimou os dinossauros não-avianos e antes mesmo da total sepa-
ração entre a África e a América do Sul. São típicos desta ictiofauna 
fósseis de celacantos (Mawsonia, que chegava a 5 metros), elasmobrân-
quios (incluindo algumas raias como a Iansan) e actinopterígios de 
grupos extintos e atuais, como os teleósteos (Calamopleurus, Dastilbe e 
Cladocyclus). Esta fauna estava associada a diversos outros organismos, 
como escamados (Tijubina e Tetrapodophis), dinossauros (Cratoavis, 
Santanaraptor e Irritator), pterossauros (Anhanguera, Tapejara e Tu-
puxuara - grupo aparentado aos dinossauros), anfíbios (como Kururu-
batrachus), equinodermos (como Pygurus), insetos (como a mariposa 
Psamateia), plantas terrestres (incluindo as Welwitschiales) e fungos 
(veja o capítulo 7).

Figura 11. Fauna do Cretáceo Inferior do nordeste brasileiro.
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Recentemente, análises histológicas e da expressão dos genes asso-
ciados ao desenvolvimento da crista neural, levaram à conclusão que 
esta estrutura se forma através do mesmo padrão de células migrató-
rias encontradas nos outros vertebrados, apontando que este padrão 
de formação parece ser uma sinapomorfia dos Vertebrata (hipótese 
Cyclostomata).

Feiticeiras ou peixes-bruxa (Myxinoidea), incluem cerca de 80 es-
pécies atuais e pelo menos duas espécies fósseis, sendo exclusivamente 
marinhas, de águas costeiras e profundas até 5000 m. São animais ci-
líndricos sem vértebras e cuja cabeça é envolvida por um crânio primi-
tivo. Podem atingir 130 cm (Eptatretus goliath) e apresentam entre um 
e 12 pares de fendas branquiais. A sua boca apresenta tentáculos e filei-
ras de dentes, assim como duas placas ósseas multicúspides bordean-
do uma língua protusível, agindo como pinça quando ela é retraída. 
Os peixes-bruxa apresentam corações acessórios aneurais próximos 
da cauda, além do coração próximo das brânquias. As lampreias (Pe-
tromyzontoidea) são representadas atualmente por 45 espécies, ocor-
rendo em ambientes marinhos e de água doce (anádromos). De corpo 
alongado e esqueleto cartilaginoso, os adultos podem atingir 1 m de 
comprimento. Não possuem escamas, placas dérmicas ou nadadeiras 
pares. Possuem uma narina no topo da cabeça e sete fendas branquiais 
em cada lado da cabeça. Nestes animais a boca está transformada 
numa ventosa circular com o diâmetro do corpo, reforçada por um 
anel cartilaginoso e “dentes” córneos. A coluna vertebral é formada 
pela notocorda, tal como em Myxinoidea, mas nas lampreias existem 
pequenos reforços cartilagíneos, as arcualia dorsais. O desenvolvimen-
to larval das lampreias pode durar até sete anos; essa larva, designada 
por ammocoetes, não possui ventosa e alimenta-se capturando partí-
culas orgânicas com uma fita de muco produzida na faringe. A maioria 
das espécies de lampreia é parasita de peixes na fase adulta, usando 
a ventosa bucal para se fixarem na pele dos hospedeiros e os dentes 
córneos para abrirem um orifício por onde flui o sangue. Algumas es-
pécies, porém, não se alimentam na fase adulta, quando dentes e trato 
digestivo degeneram. Em adultos, a sua única função é a reprodução.
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5.2 Chondrychtyes

O esqueleto dos condríctes é composto por cartilagem, sendo cal-
cificados apenas os seus dentes e, por vezes, as suas vértebras. A no-
tocorda é gradualmente substituída pela coluna vertebral durante o 
desenvolvimento, exceto nos Holocephali, onde a notocorda se man-
tém inalterada. De acordo com as hipóteses filogenéticas mais recentes, 
são divididos em Elasmobranchii (tubarões, raias e os peixes-serra) e 
Holocephali (quimeras). Nos elasmobrânquios a mandíbula superior 
não se encontra fundida com a caixa craniana e a mandíbula inferior é 
articulada com a superior, sendo os dentes dispostos em várias séries; 
possuem cinco a sete pares de fendas branquiais que se abrem indivi-
dualmente para o exterior, nadadeiras dorsais rígidas e pequenas esca-
mas placóides no tegumento. As espécies de quimeras são demersais, 
ou seja, vivem perto do fundo do mar e alimentam-se principalmente 
de moluscos e outros invertebrados. A sua cauda é longa e fina e a pro-
gressão na água é conseguida através de movimentos de varredura das 
grandes barbatanas peitorais.

Holocephali e Elasmobranchii parecem ter divergido no Siluriano, 
há cerca de 421 milhões de anos, apresentando um registro bastante 
rico. O registro fóssil Holocephali começa no Devoniano e, embora 
extenso, a maioria dos fósseis são dentes, sendo as formas corporais 
dessas inúmeras espécies não muito conhecidas. Vários representantes 
holocéfalos, com mandíbula superior fundida à caixa craniana, surgi-
ram na mesma época que os primeiros tubarões, no Devoniano. No 
Cretáceo, surgiram várias espécies de tubarões, raias e quimeras de fe-
nótipo mais próximo das espécies atuais. Dentes de tubarão e de raias, 
e por vezes vértebras calcificadas, são fósseis comuns em muitos de-
pósitos do Cretáceo e do Cenozóico. Um dos fósseis mais famosos de 
Chondrichthyes é Carcharodon megalodon do Mioceno. Este tubarão 
atingiu pelo menos 12 metros de comprimento, o dobro dos maiores 
tubarões atuais, e seus dentes, serrilhados e triangulares, podiam al-
cançar 17,5 cm.

https://pt.qwe.wiki/wiki/Gill
https://pt.qwe.wiki/wiki/Placoid_scale
https://pt.qwe.wiki/wiki/Placoid_scale
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5.3 Actinopterygii

Os actinopterígios incluem a maioria dos animais comumente cha-
mados de ‘peixes’, apresentando uma diversidade incrível em ambien-
tes de água doce e marinhos, especialmente na faixa tropical (figura 
12). Estima-se mais de 2500 espécies de actinopterígios marinhos e 
de água doce no Brasil, apresentando grande importância ambiental, 
sociocultural e econômica. São caracterizados por apresentarem dois 
pares de nadadeiras raiadas peitorais e pélvicas, olhos grandes, sem 
narinas internas, e uma bexiga-natatória (homologa ao pulmão nos 
sarcopterígios).

O grupo dos teleósteos é atualmente o mais diverso, compreenden-
do quase todas as espécies atuais, representando uma irradiação ocor-
rida ao final da Era Mesozóica. Dentro dos teleósteos, são dignos de 
nota o grupo dos Osteoglossomorpha, que inclui o pirarucu (Arapaima 
gigas) – espécie que atinge mais de dois metros de comprimento e que 
necessita engolfar ar atmosférico para respirar. Divergiram durante o 
Jurássico e atualmente apresentam uma distribuição restrita à Améri-
ca do Sul, África e Austrália. Este padrão de distribuição tem relação 
com a história evolutiva desta linhagem, que surgiu quando estes con-
tinentes ainda estavam ligados no supercontinente do hemisfério sul, o 
Gondwana. Na América do Sul, destacam-se também, em ambientes 
dulcícolas, os grupos dos siluriformes (cascudos, muçum, peixe-gato, 
surubim, pintado), caraciformes (piranhas, dourados, lambaris e etc) 
e dos gimnotiformes (peixes-elétricos). Nos ambientes marinhos, des-
taca-se o grupo dos Eupercaria, que inclui boa parte da diversidade 
dos teleósteos, e incluem diversas espécies comuns na costa brasileira, 
como a garoupa.
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Figura 12. Actinopterígios e sua apresentação em livros didáticos. Quadro acima à esquer-
da, visão de grados de complexidade onde o plano corporal peixe é o mais ‘primitivo’. Fi-
logenia usual, abaixo à esquerda, denota a relação dos vertebrados, mas não ressalta sua 
diversidade ou a disparidade dos grupos de ‘peixes’. Filogenia ‘focada’ nos actinopterígios 
(ainda que muitos grupos estejam omitidos); note que a diversidade e disparidade suplan-
ta a dos tetrápodes. As relações entre os vertebrados não mudam entre as filogenias e, 
quando os actinopterígios estão ‘condensados’ e os tetrápodes não, podemos dar a im-
pressão que são menos importantes ou menos diversos. Abreviações: A: Actinopterygii; G: 
Gnathostomata; O: Osteichthyes; S: Sarcopterygii; V: Vertebrata.

5.4 Sarcopterygii

O clado dos sarcopterígios inclui o grupo dos celacantos (Acti-
nistia), dos peixes-pulmonados (Dipnoi) e de todos os tetrápodes 
(Tetrapoda). A inclusão dos tetrápodes dentro deste grupo é extrema-
mente importante em um contexto filogenético dos osteíctes, já que 
demonstra que certas linhagens de ‘peixes’ são mais aparentadas aos 
tetrápodes que a outros ‘peixes’ (figuras 9 e 12). A diversidade contida 
neste grupo é bastante similar a do seu grupo-irmão, os actinopterí-
gios – indicando o sucesso evolutivo dos dois grupos (figura 9). Os 
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sarcopterígios compartilham uma série de características, como nada-
deiras em forma de lobos, contendo músculos e ossos como o úmero, 
a ulna e o rádio. Estima-se que a linhagem tenha divergido dos acti-
nopterígios durante o Siluriano, aproximadamente há 440 milhões de 
anos atrás (figura 13).

Figura 13. Tempo de divergência entre as linhagens de gnatostomados (modificado de 
Benton, 2015). Linhas grossas identificam os grupos coronais destas linhagens. Destaca-se 
a idade dos fósseis Acanthostega e Dimetrodon, por vezes considerados como ‘anfíbios’ e 

‘répteis-mamífero’, respectivamente. Nesta filogenia, os Dipnoi e os Actinistia são conside-
rados grupos irmãos.

Atualmente, os celacantos constituem duas espécies de um único 
gênero (Latimeria), restrito ao Oceano Índico. Os peixes pulmonados 
atualmente são restritos aos ambientes de água doce da África, Aus-
trália e América do Sul (incluindo o Brasil, com a espécie Lepidosiren 
paradoxa). Entretanto, estes grupos apresentam uma complexa histó-
ria evolutiva, onde no passado remoto habitavam tanto os ambientes 
marinhos como os dulcícolas. Já os tetrápodes atualmente habitam 
todos os continentes (incluindo ambientes de água doce) e também os 
oceanos – tornando-se o grupo mais bem sucedido de sarcopterígios. 
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Veremos em detalhes na próxima sessão a evolução e a diversidade 
deste grupo.

6. Contexto evolutivo dos tetrapoda
Tetrapoda é o clado que inclui o ancestral comum dos anfíbios 

atuais (Lissamphibia) e dos amniotas (Amniota – que incluí os ma-
míferos, as aves e os ‘répteis’) e todos seus descendentes (figura 9, 12 e 
13). O grupo apresenta várias sinapomorfias ósseas, incluindo a perda 
de vários ossos cranianos, a perda dos ossos operculares, a redução da 
notocorda e a formação de uma coluna mais rígida (notocorda curta 
que não se estende pela caixa craniana), quatro membros musculares 
com dígitos, presença de vértebra sacral conectada à cintura pélvica e 
a perda dos raios das nadadeiras. O surgimento dos tetrápodes repre-
senta um dos mais emblemáticos episódios na história macroevolutiva 
dos animais, pois tem relação direta com a formação dos ecossistemas 
terrestres. O registro fóssil é bastante rico e ilustra que, por volta de 385 
e 360 milhões de anos atrás (durante o Devoniano), os ancestrais dos 
tetrápodes divergiram de formas tipicamente aquáticas (similar a ou-
tros ‘peixes’) para animais cada vez mais adaptados aos ambientes de 
água doce, alagados ou mesmo o terrestre (figura 13). Entretanto, por 
mais que este episódio seja conhecido como ‘transição de peixes-para-

-anfíbios’, diversos pormenores devem ser levados em conta para bem 
compreender como essa transição ocorreu.

A hipótese tradicional indica que os tetrapodomorfos - grupo que 
inclui os tetrápodes, mas também os organismos fósseis mais relacio-
nados a eles que aos outros sarcopterígios - passaram a evoluir em am-
bientes dulcícolas, especialmente explorando suas margens vegetadas 
ou florestas alagadas sazonalmente. Esta hipótese é bastante debatida 
atualmente, já que muitos dos tetrapodomorfos parecem ter sido ani-
mais estritamente relacionados a ambientes marinhos e estuarinos – 
tornando ainda mais complexa a ‘conquista’ do ambiente terrestre. A 
capacidade de respirar ar atmosférico pelos tetrápodes é, muitas vezes, 
considerada uma novidade evolutiva essencial para esta transição. En-
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tretanto, sabe-se que esta capacidade provavelmente já estava presen-
te em osteíctes ainda durante o Siluriano (438 a 408 milhões de anos 
atrás), da mesma forma que ocorre em mais de 40 famílias de acti-
nopterígios atuais que respiram ar atmosférico em algum momento 
de suas vidas, além dos próprios peixes pulmonados quando estivam. 
Desta forma, observamos que o aparente progresso que levou os tetrá-
podes a ‘abandonarem’ os ambientes aquáticos não foi tão linear, direto 
ou único como geralmente se argumenta (figura 12 e 14).

Figura 14. Filogenia e árvore evolutiva dos Tetrapoda. Filogenia simplificada dos tetrápo-
des atuais (esquerda), demonstrando seus nós principais e as suas principais característi-
cas. Árvore evolutiva (direita) contendo representações dos ancestrais hipotéticos destes 
grupos. *Incluiu a representação do grupo Amphibia (cuja definição apresenta formas ex-
tintas mais relacionadas aos lissanfíbios), para tornar mais intuitivo a descendência destes 
grupos perante os tetrápodes ancestrais.

Os mais antigos tetrapodomorfos demonstram uma série de adap-
tações à vida em ambientes aquáticos, mais do que a própria vida 
terrestre. Organismos como o Tiktaalik, Ichthyostega e Acanthostega 
apresentavam nadadeiras lobadas, com mais de cinco dígitos, bastan-
te eficientes para natação nestes ambientes (e não para a locomoção 
em terra firme), bem como mudanças na movimentação da cabeça, 
além das brânquias internas e pulmões já presentes em sarcopterígios 
mais basais. Neste sentido, demonstra-se a complexa jornada que estes 
grupos enfrentaram ao explorar estes novos ambientes – não sendo o 
ambiente terrestre um ‘destino esperado’ ou uma ‘meta’ a ser explorada 
pelo grupo.
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Algumas linhagens de tetrapodomorfos especializaram-se então 
nesta interface, entre o ambiente aquático e terrestre. Durante o co-
meço do Carbonífero (~340 Ma), milhões de anos após os primeiros 
tetrapodomorfos ‘invadirem’ os ambientes terrestres, tanto os an-
cestrais dos anfíbios atuais quanto o dos próprios amniotas conti-
nuaram a explorar estas áreas. É interessante destacar que os amnio-
tas apresentam uma novidade evolutiva vinculada à reprodução em 
terra: o desenvolvimento do ovo amniótico. Encapsulando o embrião 
num ovo cuja casca permite a sua proteção, além de fornecer reserva 
energética necessária ao desenvolvimento através das membranas em-
brionárias, supriu a dependência da água para a reprodução. Portanto, 
são os amniotas os primeiros vertebrados com reprodução totalmente 
independentes da água. Esta característica provavelmente foi funda-
mental para a irradiação do grupo ao final do Carbonífero. Nesta épo-
ca, os amniotas já haviam divergido em duas linhagens principais: os 
sinápsidos (Synapsida) e os saurópsidos (Sauropsida), que se distin-
guem pelo número, tamanho e posição das fenestras no crânio destes 
animais (figura 13). Agora vamos ver em mais detalhe cada um destes 
grupos, bem como o dos lissanfíbios.

6.1 Synapsida

Os mamíferos atuais são apenas um dos ramos sobreviventes da li-
nhagem Synapsida, que representa o grupo irmão dos saurópsidas. Os 
sinápsidos distinguem-se dos restantes amniotas por possuírem uma 
fenestra temporal no crânio, criando uma arcada óssea abaixo da aber-
tura ocular. Representam um grande grupo de vertebrados com cerca 
de 320 milhões de anos de história evolutiva. De fato, os sinápsidos 
foram o primeiro grupo de amniotas a irradiar amplamente nos habi-
tats terrestres. Os sinápsidos (pré-mamalianos) dominaram a fauna de 
vertebrados terrestres do Permiano e do início do Triássico, por 70 mi-
lhões de anos, antes de perderem terreno para a enorme fauna de ar-
cossauros que surgiram e se diversificaram paralelamente, incluindo 
os dinossauros não-avianos. Vários livros didáticos referem a esses Sy-
napsida não-mamalianos como “répteis semelhantes a mamíferos”. 
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Contudo, a utilização dessa designação é francamente desencorajada, 
uma vez que a ancestralidade dos répteis atuais é distinta daquela dos 
sinápsidos, sendo ambos descendentes dos primeiros amniotas (veja o 
quadro “Evolução dos Sinápsidos”).

Evolução utilizando o registro fóssil 

Os mamíferos atuais são bastante distintos dos demais amniotas, 
com características que associamos unicamente a esse grupo. No en-
tanto, a evolução desses caracteres ‘mamalianos’ pode ser traçada atra-
vés da linhagem dos sinápsidos, graças a um rico registro fóssil que 
tem importantes contribuições da paleontologia brasileira (figura 15). 

Os primeiros sinápsidos estavam entre os pioneiros (como os pri-
meiros saurópsidos) que começaram a estabelecer uma existência me-
nos dependente de corpos d’água, nas florestas dominadas por pteri-
dófitas Lepidodendron de até 50 metros e insetos gigantes do período 
Carbonífero da América do Norte e Europa. A partir dessas pequenas 
formas insetívoras e pouco especializadas, irradiaram ainda no Car-
bonífero as diversas linhagens de sinápsidos basais comumente agre-
gadas no grupamento parafilético dos ‘pelicossauros’. Os pelicossauros 
foram abundantes na segunda metade do Carbonífero e no início do 
Permiano, com formas carnívoras e herbívoras especializadas e de ta-
manhos variados. Como exemplo, podemos mencionar: Ophiacodon-
tidae, clado mais basal de Synapsida, que incluía predadores de 2 m de 
comprimento, possivelmente piscívoros; os Caseasauria, grandes her-
bívoros com corpo em formato de barril e uma cabeça desproporcio-
nalmente pequena; Edaphosauria, herbívoros com baterias de dentes 
no palato e ‘velas’ nas costas; Sphenacodontia, conhecido pelo preda-
dor de topo com costas veladas Dimetrodon (muitas vezes confundi-
do com um réptil ou com um dinossauro), mas também compreendia 
carnívoros menores e sem ‘velas’.

O clado de sinápsidos derivados Therapsida, provavelmente mais 
aparentados aos esfenacodontes, surge no Permiano Inferior e logo se 

Evolução dos sinápsidos
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torna cosmopolita, em meio a mudanças climáticas e à formação do 
supercontinente Pangeia. Os terápsidos possuíam metabolismo mais 
acelerado que os pelicossauros, além de membros posicionados mais 
abaixo do corpo e dentições especializadas (heterodontia), indicando 
estilos de vida mais ativos e novas relações ecológicas. Na realidade, 
os terápsidos são muitas vezes os vertebrados fósseis mais abundantes 
nas rochas do Permiano e do Triássico (como na Bacia do Paraná, no 
Brasil, e na Bacia do Karoo, na África do Sul), evidenciando o grande 
sucesso evolutivo do grupo. 

Destacam-se os seguintes sub-clados: Dinocephalia, grandes carní-
voros e herbívoros, alguns tinham projeções ósseas ou crânios espessa-
dos utilizados em disputas territoriais ou reprodutivas; Anomodontia, 
principalmente os dicinodontes, eram herbívoros especializados, com 
bicos córneos para macerar vegetação e longas presas caniniformes. 
Muitas espécies menores eram escavadoras e algumas das maiores for-
mavam grandes manadas; Gorgonopsia, ágeis predadores de médio 
a grande porte, com dentes caninos semelhantes aos dos chamados 
tigres-dente-de-sabre; Therocephalia, predominantemente pequenos 
e médios, incluía predadores com crânios alongados e uma linhagem 
bem-sucedida de herbívoros com mastigação complexa. Esses grupos 
foram importantíssimos na estruturação dos ecossistemas continen-
tais durante o Permiano, que passaram a ser semelhantes aos atuais, 
com grandes vertebrados herbívoros (por vezes em bandos) sendo pre-
dados por outros grandes vertebrados.

De todas essas linhagens, sobreviveram à grande extinção em massa 
do limite Permiano-Triássico apenas os anomodontes e terocefálios, 
além do último grupo de terápsidos a surgir no Permiano, os Cyno-
dontia. Possivelmente, essas três linhagens tiveram uma vantagem 
evolutiva frente às condições adversas durante a extinção, já que as es-
pécies sobreviventes parecem ter sido escavadoras e passaram por pe-
ríodos de torpor dentro de tocas, na estação menos favorável. Apesar 
dos terocefálios serem extintos no início do Triássico, os dicinodontes 
tornaram-se os tetrápodes mais abundantes nas faunas de recuperação 
logo após a grande extinção (gênero Lystrosaurus), e se mantiveram 
componentes importantes das biotas até a extinção de sua última li-
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nhagem, no final do Triássico. Os cinodontes ainda não foram extintos 
até hoje, visto que o grupo inclui todos os mamíferos, mas os cinodon-
tes não-mamalianos sofreram diversos eventos de extinção e irradia-
ções evolutivas no Triássico e Jurássico, sobrevivendo até o Cretáceo.

Os cinodontes não-mamalianos triássicos apresentavam caracterís-
ticas mais derivadas, partilhadas com os mamíferos atuais, como pala-
to secundário ósseo, heterodontia (incluindo dentes incisivos, caninos 
e pós-caninos) e côndilos occipitais duplos no crânio. Além das várias 
linhagens mais basais, algumas altamente especializadas e bem-suce-
didas (p. ex., os herbívoros gonfodontes), extintas ainda no Triássico, o 
grupo dos Probainognathia se destacou pelas formas diminutas, pro-
vavelmente insetívoras, que se assemelhavam bastante aos primeiros 
mamíferos. O registro fóssil brasileiro (Supersequência Santa Maria, 
no Rio Grande do Sul) dispõe de alguns dos mais importantes fósseis 
dessa transição triássica. Podemos citar como exemplos nacionais os 
diversos gonfodontes traversodontídeos, como Exaeretodon riogran-
densis, distantes da linhagem dos mamíferos (Probainognathia), mas 
com alto grau de convergência graças às pressões evolutivas de uma 
dieta herbívora; os probainognátios chiniquodontídeos Chiniquodon 
e Aleodon, grandes carnívoros e onívoros, talvez análogos aos ursos 
atuais; os probainognátios triteledontídeos Riograndia e Irajatherium, 
pequenos insetívoros com adaptações fossoriais; e os probainognátios 
brasilodontídeos Brasilodon e Brasilitherium, também pequenos 
insetívoros, que atualmente são considerados grupo-irmão do clado 
Mammaliaformes. 

Antes do grupo coronal Mammalia surgir, os Mammaliaformes (p. 
ex., Morganucodon) já exibiam a maioria das características ‘mama-
lianas’ típicas, como pêlos no corpo, substituição dentária difiodonte 
(dentição de leite e permanente), dentes pós-caninos diferenciados em 
molares e pré-molares, e crescimento corporal determinado. Duran-
te o final do Triássico, e todo Jurássico e Cretáceo, acredita-se que os 
mamaliaformes e os mamíferos tenham sofrido com a competição e 
predação dos dinossauros não-avianos e outros arcossauros, sendo im-
pedidos de ocuparem alguns nichos ecológicos e relegados a tamanhos 
pequenos e hábitos noturnos. Em parte, isso é verdade, já que após a 
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extinção em massa do limite Cretáceo-Paleógeno, os mamíferos her-
daram muitos dos nichos antes ocupados pelos grandes dinossauros. 
Por outro lado, sabe-se que os mamaliaformes já haviam irradiado em 
uma variedade de formas corporais no Jurássico (p.ex., escavadoras, 
semiaquáticas, arbóreas, planadoras), sendo substituídos pelos mamí-
feros basais na segunda metade do Cretáceo, em uma radiação evo-
lutiva provavelmente em coevolução com as primeiras angiospermas. 
Deve-se notar também que o plano corporal do tipo “pequeno insetí-
voro” tem se mantido comum, e talvez até predominante, na linhagem 
Cynodontia desde o Triássico até os dias atuais.

Figura 15. Filogenia simplificada dos sinápsidos ao longo do tempo geológico (em mi-
lhões de anos). As linhas grossas indicam as amplitudes temporais conhecidas dos grupos 
extintos e os grupos coronais dos recentes.

Existem hoje apenas três grandes linhagens de mamíferos: Monotre-
mata, Marsupialia (=Metatheria) e Placentalia (=Eutheria), compondo 
o clado coronal Mammalia. Os monotremados, hoje limitados a cinco 
espécies na Austrália e Nova Guiné, o ornitorrinco (Ornithorhynchus 
anatinus) e as equidnas, mantêm caracteres basais, perdidos nas ou-
tras linhagens de Mammalia, como ausência de mamilos, oviparidade 
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e presença de interclavícula e coracoide na cintura escapular. Os mar-
supiais, presentes na Austrália, Nova Guiné e Américas, incluem mais 
de 300 espécies, como os gambás, cuícas, cangurus, coalas, vombates 
e diabos-da-tasmânia, tendo como característica mais marcante a pre-
sença do marsúpio, uma bolsa ou prega de pele no ventre das fêmeas, 
onde os filhotes, muito imaturos, são abrigados e nutridos após o parto. 
Os placentários, grupo irmão de Marsupialia, são os mais diversos 
dos mamíferos atuais, com mais de cinco mil espécies descritas em 
todos os continentes e oceanos. Em geral, possuem tempos gestacio-
nais maiores que os marsupiais (dando à luz neonatos maiores), não 
apresentam os ossos epipúbicos relatados nos outros mamíferos (e na 
maioria dos Mammaliaformes extintos).

Os placentários são representados pelos primatas, incluindo nós 
humanos, felídeos, morcegos e baleias, entre tantos outros grupos bem 
conhecidos. Apesar do nome, tanto os placentários quanto os marsu-
piais formam a placenta durante a gestação, sendo a placenta menos 
duradoura e menos complexa dos marsupiais provavelmente uma es-
pecialização, possibilitando o desenvolvimento rápido e simultâneo 
de mais de uma geração de filhotes (no útero, no marsúpio e fora do 
marsúpio).

Em setembro de 2020, foram reconhecidas 755 espécies de mamífe-
ros com ocorrência confirmada no Brasil. Muitas destas são endêmicas, 
como o ouriço-preto (Chaetomys subspinosus), o morceguinho-do-

-Cerrado (Lonchophylla dekeyseri), a preguiça-de-coleira (Bradypus 
torquatus), a raposinha-do-campo (Lycalopex vetulus), o emblemáti-
co peixe-boi-da-Amazônia (Trichechus inunguis), o boto-araguaiano 
(Inia araguaiaensis), restrito à bacia do rio Araguaia, ou ainda o mu-
riqui-do-sul (Brachyteles arachnoides), o maior primata das Américas 
em tamanho corporal, endêmico da Mata Atlântica brasileira. Aliás, 
cerca de metade das espécies de primatas com ocorrência no Brasil são 
endêmicas.
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Figura 16. Exemplo de mamífero. Baleia-jubarte (Megaptera novaeangliae). Fotografia de 
Alan Bolzan.

Como um dos mais icônicos grupos de mamíferos nos conta de que forma 
a evolução pode ser estudada

Os cetáceos são o grupo de mamíferos marinhos mais adaptados 
à vida aquática e são popularmente conhecidos como baleias, botos 
e golfinhos. Apesar de serem bastante diversos, existindo atualmente 
cerca de 89 espécies, e estarem amplamente distribuídos no ambiente 
marinho, ocupando águas que variam de rasas a profundas e de tro-
picais a polares, os cetáceos são um grupo monofilético cuja origem 
remonta ao Eoceno (50 Ma) nas águas rasas e tropicais do extinto mar 
de Tethys (veja imagem abaixo - adaptado de Zimmer, 2010).

A história evolutiva dos cetáceos é marcada por um longo e infor-
mativo registro fóssil obtido de muitas localidades. A partir do registro 
fóssil, observou-se que a evolução dos cetáceos foi marcada por três 

Evolução dos cetáceos 
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grandes radiações e, além disso, através dos fósseis é possível estimar a 
idade mínima das formas atuais e as origens das estratégias ecológicas 
que caracterizam os diferentes grupos viventes. 

A primeira radiação dos cetáceos ocorreu no início do Eoceno e 
foi realizada por cetáceos basais conhecidos como Archaeoceti. Os ar-
queocetos estão todos extintos, mas são divididos em cinco famílias 
que variam desde taxa pequenos, possivelmente anfíbios, com mem-
bros posteriores funcionais e apenas encontrados no mar de Tethys 
(p. ex., Pakicetidae), até taxa de grande porte, amplamente dispersos, 
obrigatoriamente marinhos com formas mais semelhantes aos grupos 
modernos, pertencentes à família Basilosauridae. A radiação dos cetá-
ceos basais foi marcada por um rápido aumento na variação do design 
básico (disparidade), indicando assim particionamento ecológico e in-
vasão do litoral ao “ecoespaço” nerítico, que nunca havia sido utilizado 
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por mamíferos carnívoros. Já no Eoceno tardio a disparidade e a diver-
sidade dos arqueocetos diminuíram e os basilosaurídeos passaram a 
ocupar latitudes temperadas.

A segunda maior radiação dos cetáceos marca o surgimento do gru-
po Neoceti na transição entre o Eoceno e Oligoceno há cerca de 33 Ma. 
Neoceti é um grupo monofilético formado pelas duas superfamílias de 
cetáceos atuais: Odontoceti e Mysticeti, que provavelmente evoluíram 
dos arqueocetos basilosaurídeos. A evolução dos odontocetos e mis-
ticetos foi influenciada grandemente por eventos do Eoceno tardio e 
Oligoceno, como a reestruturação oceânica associada com a quebra da 
Gondwana, a abertura do Oceano Glacial Antártico, o desenvolvimen-
to do gelo antártico e mudanças climáticas globais. A consequência 
desses fatores ambientais para a evolução destes animais foi uma ra-
diação precoce e dramática, levando a uma alta diversidade de formas, 
relacionadas principalmente com o desenvolvimento de estruturas es-
pecializadas para a alimentação. 

Os odontocetos mantiveram o tipo basal de alimentação, seme-
lhante ao dos arqueocetos, que consiste na seleção e captura de presas 
individuais, evoluindo a ecolocalização. Em contraste, os misticetos 
evoluíram um método de filtração de um grande volume de água. Por-
tanto, este segundo evento de radiação marca a invasão total dos cetá-
ceos modernos ao oceano aberto, uma vez que estas formas inovado-
ras de alimentação proporcionaram a colonização de novos ambientes, 
como a alimentação por filtração dos misticetos, que tornou possível a 
ocupação das regiões polares, sendo os odontocetos capazes de captu-
rar presas abaixo da zona fótica com auxílio da ecolocalização. 

A terceira radiação dos cetáceos ocorreu no Mioceno tardio há cer-
ca de 10-12 Ma, onde o grupo Delphinoidea (golfinhos e seus relativos) 
se diversificou e passou a compor o grupo com o maior número de 
espécies nos mares modernos. Esta última radiação revela uma rápida 
diversificação dos grupos modernos e concomitante declínio das for-
mas basais. Porém, o registro fóssil sugere que há cerca de 30 Ma qua-
tro grandes clados já estavam bem estabelecidos dentro de Odontoce-
ti: Physeteroidea, Platanistidae, Ziphiidae e Delphinida. Delphinida é 
uma superfamília que apresentava pouca diversificação, mas a partir 
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de 11 Ma de anos (durante este terceiro evento de radiação) sofreu um 
rápido processo de especiação e, atualmente, encontra-se composto 
por três famílias Delphinidae, Phocoenidae e Monodontidae.

Nenhum outro grupo atual apresenta uma amplitude de tamanho 
tão incrível quanto o dos mamíferos. Frequentemente corre o mito 
de que os mamíferos incluem principalmente animais de médio ou 
grande porte; porém, perguntamos: quanto pesa o menor mamífero 
do mundo? É mais pesado que o menor anfíbio ou a menor ave? Es-
pantosamente os menores mamíferos e as menores aves apresentam 
sensivelmente a mesma massa corporal (cerca de duas gramas). In-
clusive a grande maioria das espécies que fazem parte das duas ordens 
mais diversas de mamíferos – Rodentia (roedores) e Chiroptera (mor-
cegos) – pesa menos de um quilograma. Obviamente, o imaginário da 
maioria das pessoas está preenchido pela megafauna de mamíferos da 
savana africana, mas é importante deixar claro que, no que se refere 
à dimensão, a característica mais interessante dos mamíferos é a sua 
ampla variação: mamíferos incluem muitos animais extremamente pe-
quenos até o maior animal que já habitou o nosso planeta, a baleia-azul, 
que pode atingir 30 metros de comprimento e 150 toneladas de peso!

6.2 Sauropsida

Os Sauropsida são sem dúvida o grupo mais diverso de vertebrados 
terrestres, incluindo três linhagens principais: Testudines (tartarugas), 
Lepidosauria (lagartos e serpentes) e Archosauria (aves e crocodilia-
nos). O termo saurópsida é preferido aqui neste capítulo, pois além de 
incluir estas formas atuais, inclui também uma série de formas fósseis 
mais proximamente relacionadas a elas do que aos mamíferos. Além 
disso, dissocia-se o uso do termo Reptilia. O termo répteis (de modo 
similar ao termo Amphibia) foi cunhado antes do advento do pen-
samento evolutivo, sendo posteriormente cooptado para representar 
um grado de diversidade de formas “primitivas” de amniotas. O re-
conhecimento das aves, não apenas como dinossauros sobreviventes, 
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mas também como intimamente relacionadas com os crocodilianos, 
faz com que o conceito original de Reptilia necessite ser revisado. Ain-
da assim, muitos cientistas e livros didáticos consideram que aves e 
mamíferos descendem de ancestrais reptilianos. Embora os primeiros 
amniotas pudessem ser parecidos com alguns répteis atuais, os grupos 
atuais de répteis não podem ser entendidos como ancestrais. Esta dis-
tinção é importante, especialmente quando utilizamos uma perspecti-
va filogenética.

Os saurópsidos divergiram de ancestrais amniotas há mais de 300 
milhões de anos e apresentam um extenso registro fóssil. Um grupo 
extinto muito interessante é o dos pararrépteis que apresenta uma 
restrita história evolutiva (entre o Permiano e o Triássico), e inclui os 
primeiros amniotas (do grupo-coronal) a retornar para o ambiente 
aquático, o grupo dos mesossauros, que são encontrados no Brasil. 
Embora a relação das tartarugas seja ainda debatida, é reconhecido 
que os arcossauros e os lepidossauros formam um clado (Sauria).

Testudines. O clado formado pelas tartarugas é designado também 
pelos táxons Testudinata, Chelonia, ou Chelonii. As principais sina-
pomorfias incluem a presença de uma carapaça formada por ossos 
costais com costelas fundidas, ossos neurais com vértebras torácicas 
fundidas e ossos periféricos, um plastrão (estrutura óssea ventral) for-
mado a partir da interclavícula, clavícula e três a cinco pares adicionais 
de ossos dérmicos suturados. A carapaça e o plastrão articulam-se na 
margem lateral, envolvendo a cintura escapular e a cintura pélvica – 
um padrão apenas encontrado neste grupo. A maxila, a pré-maxila e 
o dentário não possuem dentes, mas encontram-se cobertos por uma 
superfície óssea trituradora. O pós-frontal está ausente, resultando em 
amplo contato entre o pré-frontal e pós-orbital e entre o frontal e o 
pós-orbital. Os principais grupos de tartarugas já existiam no final do 
Triássico, há cerca de 210 milhões de anos. Assim, a origem das tarta-
rugas deve ter ocorrido antes desse período, embora sua relação com 
os outros saurópsidos seja ainda muito debatida.

Lepidossauria. Os lepidossauros incluem todos os escamados (la-
gartos, serpentes e anfisbenas) e os esfenodontes (atualmente repre-
sentados unicamente pelo tuatara, encontrado na Nova Zelândia – 
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ainda que fósseis sejam conhecidos no Brasil). Os escamados 
(Squamata) representam a maior diversidade atual do grupo, sendo 
particularmente diversos no Brasil (mais de 600 espécies). As serpen-
tes representam um grupo monofilético, entretanto, os lagartos pare-
cem formar um agrupamento parafiléticos. Neste sentido, o grupo das 
serpentes é mais aparentado a alguns lagartos do que estes são com 
outros lagartos. As anfisbenas recentemente foram também recupera-
das como parafiléticas, utilizando dados moleculares e morfológicos. A 
perda dos membros neste grupo parece ter ocorrido de modo conver-
gente em diversas linhagens, incluindo nas serpentes e nas ‘anfisbenas’.

Muitos animais vocalizam, ou seja, emitem 
sons. Esses sons podem servir para comunica-
ção entre indivíduos da mesma espécie ou entre 
espécies diferentes, para orientação no ambien-
te (‘ver’ através do som) e para detectar obstá-
culos e potenciais presas. A bioacústica, ciência 
multidisciplinar que combina biologia e acústi-
ca, investiga a produção, a dispersão e a re-
cepção de sons pelos animais. Uma grande 
parte dos deuterostômios emite e detecta 
sons, incluindo vários actinopterígios, muitos anfíbios, crocodilianos 
e alguns lepidossauros, além da maioria das aves e dos mamíferos. 

Nós, humanos, somos primatas, animais majoritariamente visuais, 
mas usamos a comunicação acústica no nosso dia-a-dia, afinal, con-
versamos o tempo todo, não é?

Várias atividades podem ser propostas em sala de aula para enten-
der um pouco melhor como outros animais usam o som, dependendo 
da faixa etária dos estudantes envolvidos. Um jogo muito divertido 
para todas as faixas etárias é o jogo da ecolocalização! A ecolocalização, 
como a palavra já indica, é a localização através do eco. Vários animais, 

Bioacústica: o fenômeno 
da vocalização

Figura 17. Surucuá-variado 
(Trogon surrucura) fêmea, 
prestes a vocalizar. Foto de 
Giuliano M. Brusco.
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incluindo aves, morcegos, golfinhos, entre outros, emitem chamados 
para o ambiente e ouvem os ecos desses chamados que retornam dos 
objetos/obstáculos/alvos ao redor. No cérebro desses animais são cria-
das imagens e, assim, esses animais usam esses ecos para se orientarem, 
se localizarem e até identificarem esses objetos no espaço envolvente. 

O jogo consiste em escolher um estudante para representar um 
morcego, pedindo-lhe que coloque uma venda e escute atentamente 
o ambiente ao seu redor. Sem espiar! Em seguida, um dos restantes 
colegas movimenta-se silenciosamente pela sala e bate palmas em di-
ferentes locais. O ‘aluno-morcego’ consegue localizar corretamente de 
onde vem o som? Jogue no interior e no exterior e discuta as diferenças 
entre os locais. O que foi mais fácil? E por quê?

Para as faixas etárias mais elevadas, pode-se aproveitar sons de bi-
bliotecas online (por exemplo, o site da Macaulay Library e da Fonote-
ca Neotropical Jacques Vielliard do Museu de Zoologia da Unicamp), 
ou gravar sons no pátio e arredores da escola (qualquer microfone de 
celular hoje em dia é mais do que suficiente) e analisar o sonograma 
posteriormente em sala de aula, com o auxílio de programas gratui-
tos como Audacity ou Raven. Peça aos alunos que primeiro informem 
quantas espécies diferentes conseguem identificar nessa gravação só 
escutando e, depois, quantas conseguem identificar através das aná-
lises dos sonogramas. Será que algumas espécies são bem conhecidas 
dos alunos? Sabiás, pardais e alguns anuros em geral são reconhecidos 
pela maioria das pessoas.

A perda dos membros parece estar associada a mudanças no estilo 
de vida destes animais, em geral associados às adaptações à vida fos-
sorial. Entretanto, existe certa discussão sobre a origem das serpentes, 
onde uma hipótese alternativa aponta que a perda dos membros pare-
ce estar vinculada a uma vida ancestralmente aquática. Por exemplo, 
fósseis indicam que esta linhagem é aparentada àquela dos mosassau-
ros, um grupo marinho extinto muito diverso (e, por vezes, de grande 
porte) durante o final da Era Mesozoica. Atualmente, existem várias 
espécies marinhas, e se esta hipótese estiver correta, indicaria que al-
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guns grupos atuais de serpentes terrestres descendem de formas an-
teriormente aquáticas. De qualquer forma, as serpentes representam 
o grupo de saurópsidos atuais mais modificados desde a origem do 
grupo, muito em parte a uma série de novidades evolutivas observadas 
no crânio.

Archosauria. Por mais incrível que possa parecer, as aves apresen-
tam maior relação filogenética com os crocodilianos, formando o clado 
Archosauria. Além das características usuais, como as escamas, as aves 
apresentam como os crocodilos um coração tetracavitário e a presença 
de fenestras no crânio, porém bastante modificadas. Ambos os grupos 
se separaram há mais de 230 milhões de anos atrás, apresentando um 
crescente aumento de diversidade após a Extinção do Permo-Triássico. 
O registro fóssil bastante rico evidencia que o grupo foi muito diverso 
ao longo da Era Mesozoica e Cenozoica. As aves representam o único 
grupo sobrevivente de dinossauros, após a Extinção do Cretáceo-Pa-
leógeno (K-Pg). É por isso que em geral falamos em ‘dinossauros não-

-avianos’ quando nos referimos a todos os dinossauros que foram ex-
tintos. A rica diversidade de dinossauros nos revela como, aos poucos, 
as características que reconhecemos nas aves foram surgindo, e como 
sua ascendência reptiliana é facilmente reconhecida. Os crocodilianos 
atuais apresentam uma série de adaptações à vida aquática, e também 
representam os últimos sobreviventes de uma linhagem bem mais di-
versa originalmente. Durante o Cretáceo, o Brasil foi detentor de uma 
diversidade incrível de formas aparentadas aos crocodilos, que apre-
sentavam ecologias distintas, incluindo marinhos ou completamente 
terrestres (contendo também formas herbívoras). Após a extinção do 
K-Pg, algumas destas linhagens sobreviveram, incluindo formas mari-
nhas e na América do Sul, formas terrestres carnívoras até meados do 
Mioceno (aproximadamente 5 milhões de anos atrás).

6.3 Lissamphibia

Os lissanfíbios compreendem o grupo dos sapos, pererecas, rãs, 
salamandras e o das cecílias (ou cobra-cegas). Atualmente, no Brasil 
ocorrem mais de 800 espécies de lissanfíbios, sendo o grupo Anura 



187

VOLUME II -  BIODIVERSIDADE & EVOLUÇÃO

◀	 Voltar ao Sumário

(sapos, pererecas e rãs) o mais diverso. Entretanto, o Brasil apresenta 
uma grande diversidade de Gymnophiona (cecílias) e o grupo Cauda-
ta (salamandras) é representado apenas por uma espécie amazônica 
(Bolitoglossa paraensis). Preferimos o termo Lissamphibia ao invés do 
termo ‘Amphibia’ já que este último foi durante muito tempo utilizado 
para representar um grado, ou seja, um grupo delimitado por um ‘grau 
evolutivo de complexidade’ que incluía os grupos atuais e também os 
primeiros tetrápodes. Entretanto, como vimos anteriormente, os lis-
sanfíbios são descendentes dos primeiros tetrápodes e não os primei-
ros tetrápodes. Como indicado por Werth (2012), os lissanfíbios atuais 
estão ‘perfeitamente felizes’ sendo lissanfíbios e não anseiam tornar-se 
mamíferos ou mesmo seres humanos. Eles, assim como os amniotas 
atuais, descendem dos primeiros tetrápodes e representam uma linha-
gem igualmente bem sucedida. Vale lembrar que em número de espé-
cies os lissanfíbios atuais são mais diversos que os mamíferos atuais. 
Além disso, os tetrapodomorfos apresentavam nadadeiras anteriores 
com mais de cinco dígitos, enquanto todos os lissanfíbios com mem-
bros apresentam quatro dígitos nos membros anteriores – algo tam-
bém observado no seu registro fóssil.

Embora não apresentem o ovo amniótico, isto não impediu que 
muitos dos lissamfíbios atuais apresentem novidades evolutivas que 
também auxiliam em uma reprodução mais independente da água. Por 
exemplo, a fecundação interna surgiu em vários grupos, tendo sido 
independentemente adquirido em cecílias, salamandras e no sapo-de-

-cauda (Ascaphus). Nas cecílias, diversas espécies são também vivípa-
ras (muitas sem apresentar estágio larval), e em diversas espécies de 
anuros tropicais a deposição dos ovos não ocorre em corpos d’água e 
muitos carecem da fase larval. Além destes exemplos, características 
como o coração com circulação incompleta ou o desenvolvimento in-
direto podem ser entendidas como adaptações vantajosas e não como 
limitantes destes organismos. Isto não significa que não possamos uti-
lizar alguns lissanfíbios atuais como modelos para entender como era 
a ecologia ou a morfologia dos primeiros tetrápodes, mas isto prova-
velmente não é representativo de todo o grupo. Por exemplo, por mais 
que salamandras atuais sejam fenotipicamente e ecologicamente simi-
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lares aos primeiros tetrápodes, a salamandra brasileira é tão pequena 
que não apresenta pulmão e sua respiração ocorre apenas através da 
pele – outra adaptação encontrada no grupo. Além dela, as cecílias não 
apresentam membros locomotores e os anuros apresentam diversas 
novidades evolutivas próprias que possibilita a locomoção por saltos 
de forma única entre os vertebrados. Quando tomamos a diversidade 
atual dos anfíbios como uma etapa evolutiva, ou seja, quando redu-
zimos o grupo a um conjunto de características compartilhadas com 
todos os tetrápodes, fazemos com que o grupo perca sua identidade 
como um clado, bem como toda sua trajetória evolutiva.

7. O ensino da diversidade e da evolução 
dos deuterostômios

Como demonstrado neste capítulo, as relações de parentesco dos 
grupos de deuterostômios (e, especificamente, dos vertebrados) cons-
tituem informações importantes para a apropriada contextualização 
da evolução destes grupos, bem como para o entendimento de sua di-
versidade atual. Em geral, no ensino médio, a diversidade dos deute-
rostômios está restrita a dois grupos: os equinodermos e os cordados – 
ou seja, são considerados como grupo-irmãos nas filogenias utilizadas. 
Além disso, os livros didáticos e os professores abordam a diversidade 
dos equinodermos em um primeiro momento, seguida dos cordados. 
Porém, quais seriam as justificativas para este ordenamento? Em geral, 
muitos biólogos dariam os seguintes argumentos: (1) antiguidade; (2) 
ordem ou grau evolutivo; (3) simplicidade e complexidade; (4) sucesso 
evolutivo, como número de espécies e disparidade morfológica.

Como vimos ao longo deste capítulo, todos os grandes grupos de 
deuterostômios (tunicados, vertebrados, cefalocordados, equinoder-
mos e hemicordados) apresentam um registro fóssil igualmente antigo 
e suas origens parecem ser igualmente antigas. A comparação entre o 
tempo de origem de um grupo é bastante complexa, já que em geral 
as categorias taxonômicas (por exemplo, classe ou filo) são pouco rele-
vantes na perspectiva filogenética, sendo apenas os grupos-irmãos en-
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tidades úteis para a comparação. Nesta perspectiva, equinodermados 
e cordados divergiram em um mesmo ponto no tempo, tendo ambos a 
mesma amplitude temporal. Desta forma, o argumento da antiguidade 
dos dois grupos parece não ser útil para justificar os equinodermados 
serem apresentados antes dos cordados.

A ideia de que grupos não-vertebrados representem um estágio ‘pri-
mitivo’ ou uma etapa ‘anterior’ em relação aos vertebrados é bastante 
antiga, anterior ao próprio pensamento evolutivo. Da perspectiva dos 
seres humanos, por vários motivos, é fácil cair na armadilha de que o 
‘diferente’ é ‘inferior’. Durante a Síntese Evolutiva, assumiu-se que as 
classificações taxonômicas representavam não apenas as relações de 
parentesco, mas também os graus distintos de divergência evolutiva. 
Ou seja, para muitos autores, alguns grupos apresentavam novidades 
evolutivas que os destacavam em grau de outros grupos, como, por 
exemplo, os vertebrados dos outros animais – ou os mamíferos e as 
aves de outros vertebrados. Embora o surgimento de novos planos cor-
porais seja um dos campos de pesquisas mais importantes da biologia 
evolutiva atual, reconhecemos hoje que este fenômeno não é exclusivo 
destes grupos.

Muitos livros didáticos, por exem-
plo, ainda apresentam resquícios des-
tas representações “gradistas”: como 
a tendência de um aumento cons-
tante da complexidade nos cordados, 
culminando no cérebro altamente 
especializado dos humanos, onde os 
cefalocordados seriam precursores 
dos vertebrados e os tunicados con-
siderados como mais “primitivos”, 
por serem organismos mais simples. 
Entretanto, a própria monofilia do 
clado Olfactores (que une os tuni-
cados aos vertebrados) invalida esta 
ideia, indicando que a simplicidade 
dos tunicados é um evento secundá-

Considerada uma das maiores 
novidades evolutivas dos verte-
brados, a crista neural, pode ser 
traçada até a origem da linhagem 
dos cordados, uma vez que células 
homólogas da crista neural podem 
ser identificadas tanto em cefalo-
cordados quanto em tunicados. 
Porém, a evidência de migração 
das células da crista neural só foi 
identificada em tunicados. À luz da 
teoria dos Olfactores, estas células 
migratórias podem ter apenas evo-
luído no último ancestral comum 
dos tunicados e vertebrados, após 
a divergência dos cefalocordados, 
com essas células precursoras dan-
do origem à crista neural da linha-
gem dos vertebrados.
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rio na história dos deuterostômios. O aumento da complexidade não é 
uma regra dentro da divergência das formas animais, visto que existem 
diversos exemplos em que a simplificação parece ser bastante recor-
rente, como a perda dos membros locomotores em serpentes, cecílias, 
anfisbenas e cetáceos, a redução no número de ossos no crânio em 
todos os grupos de Tetrapoda e a perda dos ossos da mandíbula nos 
sinápsidos (mamíferos). Neste sentido, nem o argumento da “ordem 
evolutiva” nem o argumento do “aumento de complexidade” parecem 
justificar o ensino dos cordados depois dos equinodermos.

O termo sucesso evolutivo é bastante amplo e, muitas vezes, utili-
zado para denotar a longevidade de um grupo, número de espécies e 
disparidade morfológica (quão diversificados são os fenótipos dentro 
de um grupo). É fato que os cordados são mais diversos que os equi-
nodermados e, desta forma, poderíamos justificar o seu ensino como 
prioritário. Entretanto, vale relembrar que o número de espécies atuais 
é decorrente não apenas das taxas de especiação (moduladas pelo sur-
gimento de novidades e irradiações evolutivas), mas também pela di-
nâmica das taxas de extinção. Ou seja, não há nada de determinístico 
no fato de os vertebrados serem o grupo mais diverso de deuterostô-
mios atuais. Vale lembrar que se esse fosse o motivo pelo qual a “ordem 
evolutiva” é adotada, em livros didáticos o ensino dos deuterostômios 
deveria culminar com o grupo dos actinopterígios, que são mais diver-
sos (figura 12). Se aceitarmos a disparidade morfológica como sucesso 
evolutivo, também se torna difícil justificar os tunicados e os equino-
dermos não serem considerados como igualmente díspares, uma vez 
que apresentam uma diversidade morfológica bastante acentuada.

Como vimos anteriormente, esta mesma discussão se aplica tam-
bém ao ensino dos grupos atuais de vertebrados – especialmente em 
relação ao grupo dos ‘peixes’, ‘anfíbios’ e ‘répteis’ (ver figura 12). Alunos 
e o público em geral já possuem uma compreensão sobre a evolução 
destes grupos, em geral uma visão progressista. Contestar, confrontar 
e contextualizar estas ideias prévias é uma das melhores ferramentas 
para o melhor rendimento do pensamento crítico e científico dos alu-
nos quanto ao ensino evolutivo da biodiversidade. Ressaltar que os 
grupos atuais não representam etapas evolutivas, mas sim jornadas 
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evolutivas independentes, minimiza o efeito teleológico e progressista 
usualmente atrelado ao ensino da biologia. Como já demonstrado, é 
possível utilizar certas espécies atuais como modelos para se entender 
o passado, como, por exemplo, certos peixes-pulmonados ou salaman-
dras, na compreensão do surgimento dos tetrápodes; mas quando isto 
for feito, devemos ressaltar que, como todo modelo, existem certos li-
mites. Embora a estratégia do organismo-modelo seja útil nos casos 
mencionados, ela não faz sentido em muitos outros casos, como nos 
equinodermos (que de nada se parecem com o ancestral dos cordados). 
Desaconselhamos também reduzir certos grupos a determinadas ca-
racterísticas plesiomórficas, como, por exemplo, o ensino do ovo am-
niótico atrelado apenas à aula sobre os répteis (quando na realidade, o 
ovo amniótico é uma sinapomorfia de todos os amniotas), ou o ensino 
dos actinopterígios como uma etapa ao surgimento dos sarcopterígios.

Neste sentido, não existe nenhum respaldo evolutivo intuitivo para 
que equinodermos sejam sempre ensinados antes dos cordados em sala 
de aula, quando iniciamos o estudo dos deuterostômios. Grupos atuais 
não-vertebrados de deuterostômios (ou de qualquer outro grupo) não 
devem ser considerados como “primitivos” ou “inferiores”, mas sim 
como derivados tanto morfologicamente quanto geneticamente, com 
estilos de vida e modos de desenvolvimento altamente especializados. 
Explorar as distintas adaptações e ecologias destes grupos torna mais 
interessante suas jornadas evolutivas independentes, desmistificando 
a concepção de que a diversidade atual é o resultado final da evolução. 
Vale destacar que não está incorreto que os cordados sejam ensinados 
por último, mas está claro que a ‘ordem’ dos grupos animais como ge-
ralmente ensinada pode acabar difundindo uma visão progressista da 
evolução animal, onde os grupos são entendidos como etapas, muitas 
vezes ‘culminando’ no surgimento dos seres humanos.

Soluções para evitar este tipo de tendenciamento são bastante dis-
cutidas, uma delas é contextualizar as relações filogenéticas dos grupos 
antes destes serem abordados isoladamente. Os nós das filogenias e as 
características que fundamentam as relações de parentesco (as sinapo-
morfias) devem ser destacados antes dos grupos terminais. Como su-
gestão, a aula de deuterostômios pode começar com a origem do gru-
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po, destacando as divisões das linhagens no tempo, cabendo aos alunos 
escolher qual ramo evolutivo seguir e entender quais, dentre os grupos 
atuais, são seus descendentes. Frente ao desconhecimento de diversos 
grupos em território brasileiro, indicamos esta utilização em sala de 
aula (veja quadro “Jogo da Diversidade”), ampliando o conhecimento 
dos alunos acerca da diversidade presente no seu cotidiano e melhor 
posicionando os vertebrados, bem como a si mesmos, na árvore da 
vida.

Uma forma de estimular o interesse dos alunos pela diversidade dos 
diferentes grupos de Deuterostomia é desafiá-los a estimarem o núme-
ro de espécies viventes descritas em diferentes grupos do superfilo. A 
atividade pode ser realizada individualmente ou em grupo, permitin-
do aos discentes um período para debate e procura de consenso para a 
estimativa a apresentar. A abordagem também pode ser biogeográfica. 
Pode-se solicitar estimativas para diferentes regiões: América do Sul, 
Brasil e estado brasileiro em particular onde os alunos se encontram. 
Ao final do período de debate dentro de cada um dos grupos de traba-
lho, um porta-voz apresenta a estimativa a que seu grupo chegou. Em 
geral, mesmo para grupos animais amplamente conhecidos, tais como 
aves e mamíferos, a variação entre estimativas é grande, causando es-
panto, expectativa pelo valor ‘real’ e muita diversão. O docente deve ir 
redigindo os valores apresentados pelos diferentes grupos no quadro 
e só no final apresentar as estimativas oficiais de diversidade do grupo 
ou dos grupos de animais em jogo.

A atividade propicia a reflexão acerca do nosso conhecimento ou 
desconhecimento sobre um grupo particular de animais e pode ser 
base para outras atividades dos discentes sobre os grupos ou regiões 
menos conhecidas ao longo do semestre.

Jogo da diversidade
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6
OS PROTOSTOMADOS NO 

CONTEXTO DA CIÊNCIA E DA 
DOCÊNCIA

Erikcsen Augusto Raimundi 
Kim Ribeiro Barão 
Piter Kehoma Boll

Introdução

A compreensão que hoje temos sobre a diversidade biológica 
animal – a história evolutiva e as relações estabelecidas en-
tre as espécies e com o ambiente – está atrelada a séculos de 

estudos nas mais variadas áreas, principalmente biológicas, mas não 
estritamente a elas. Estes estudos têm permitido, mais detalhadamente, 
conhecer novos táxons, propor hipóteses de relacionamentos filogené-
ticos, compreender a origem e a evolução destes grupos, reconhecer 
elementos genéticos e ecológicos que definem determinados compor-
tamentos e características morfológicas, dentre outras tantas contri-
buições.

Uma das abordagens utilizadas para melhor compreender a evolu-
ção e a biodiversidade do grupo Metazoa surge a partir da sistemáti-
ca, na qual é possível discutir tecnicamente o método de análise filo-
genética, assim como o seu produto, os cladogramas, que indicam as 
relações e as histórias evolutivas entre grupos de animais e espécies, 
além de permitir a extrapolação destas informações para compreender 
elementos da geografia, ecologia, etc., destes mesmos agrupamentos.
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Metazoa (também chamado de Animalia) está organizado princi-
palmente em dois grandes subgrupos: Protostomia e Deuterostomia, 
este último discutido no capítulo anterior. No entanto, os Filos Porife-
ra, Ctenophora, Cnidaria e Placozoa, que fazem parte de Metazoa, não 
pertencem a Protostomia, tampouco a Deuterostomia. Eles comparti-
lham entre si, por exemplo, assimetria ou simetria radial, nenhum ou 
dois folhetos embrionários (com a possibilidade de Ctenophora apre-
sentar três), diferindo, assim, da simetria bilateral e dos três folhetos 
embrionários compartilhados por Protostomia e Deuterostomia.

Os Protostomados, objeto de estudo deste capítulo, correspondem a 
um agrupamento monofilético cujos primeiros representantes teriam 
surgido há aproximadamente 540 milhões de anos, durante o Cam-
briano. A história evolutiva de Protostomia é complexa e o grupo tem 
sido, ao longo de séculos, tanto parte elementar para a compreensão 
da origem dos metazoários, quanto base explicativa da diversidade dos 
filos extintos e existentes.

A partir do Global Biodiversity Information Facility, site criado em 
cooperação entre pesquisadores e órgãos governamentais ao redor do 
mundo, cujo principal objetivo é o de concentrar e divulgar o maior 
número de informações sobre a biodiversidade mundial, é possível re-
conhecer cerca de 1.600.000 espécies atuais de protostomados, agru-
padas em 24 filos (GBIF, 2020; tabela 1). Do total de espécies atuais, 
83% (cerca de 1,3 mi.) correspondem ao Filo Arthropoda enquanto 
os outros 17% (pouco menos de 270 mil espécies) estão distribuídos 
nos demais filos (figura 1). O filo menos especioso é o microparasita de 
cerca de 240 µm e extremófilo Micrognathozoa, representado apenas 
por Limnognathia maerski.

Tabela 1. Número aproximado de espécies atuais e fósseis e os 24 Filos não extintos de 
Protostomia. Nota-se que os números são aproximados porque, para as espécies atuais, a 
inclusão de dados no site www.gbif.org (2020) é constante e, para as fósseis, a informação 
compilada mais recente é de Zhang (2013).

Filo
Número de espécies

Filo
Número de espécies

Viventes Fósseis Viventes Fósseis
Arthropoda 1.325,303 45.769 Kinorhyncha 308 0

Continua...

http://www.gbif.org


201

VOLUME II -  BIODIVERSIDADE & EVOLUÇÃO

◀	 Voltar ao Sumário

Filo
Número de espécies

Filo
Número de espécies

Viventes Fósseis Viventes Fósseis
Mollusca 166.546 33.084 Chaetognatha 235 16
Platyhelmin-
thes

26.989 1 Onycophora 222 4

Annelida 24.644 38 Entoprocta 212 1
Nematoda 18.971 10 Dicyemida 146 0
Brachiopoda 16.244 6.998 Gnathostomulida 103 0
Bryozoa 13.903 5.466 Loricifera 32 0
Rotifera 2.235 0 Priapulida 26 1
Nemertea 1.506 0 Orthonectida 26 0
Tardigrada 1.336 168 Phoronida 26 0
Gastrotricha 905 0 Cycliophora 2 0
Nematomor-
pha

421 15 Micrognatozoa 1 0

Quanto aos protostomados fósseis, cerca de 100 mil espécies são 
descritas, e Arthropoda e Mollusca são os filos mais representativos 
(45.769 e 33.084 espécies, respectivamente), compondo, juntos, 86% 
desse total (figura 1). Ainda, pelo menos três filos protostomados são 
extintos: Petalonamae, Proarticulata e Lobopodia, além da existência 
de dezenas de outros grupos fósseis de posição incerta, que não estão 
classificados em nenhuma categoria taxonômica.
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Considerando a classificação mais recente, são 24 os filos atuais e ao 
menos três fósseis. Ilustrações de Giribert e Edgecombe (2020).

Como observado na figura 1, a diversidade biológica de Protos-
tomia é elevada quando comparada à de Deuterostomia (17% contra 
os 83% de protostomados relativos ao total estimado de espécies de 
metazoários atuais). Assim, neste capítulo não será possível nos apro-
fundarmos no conhecimento de cada Filo, mas apresentaremos infor-
mações que possam facilitar o entendimento da constituição histórica 
de Protostomia, tanto do ponto de vista do conhecimento científico 
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sobre o grupo, quanto dos elementos intrínsecos à sua evolução, desde 
a origem até a atualidade. Além disso, buscamos refletir sobre o papel 
do docente enquanto mediador e facilitador na transposição didática 
deste assunto para alunos da educação básica; reconhecer a implicação 
da alfabetização científica acerca do conhecimento da biodiversidade 
dos protostomados como elemento fundamental da formação de es-
tudantes críticos e estimular a busca por meios criativos e alcançar e 
permear este processo.

Figura 1. Representação do número de espécies atuais para cada Filo de Protostomia em 
relação ao total de espécies do grupo. Na categoria “Outros Filos” estão agrupados os que 
representam, em conjunto, menos de 0,1% do total de espécies contabilizadas.

1. A evolução do conceito de Protostomia
Das dezenas de filos animais atualmente reconhecidas, a grande 

maioria compreende organismos caracterizados pela presença de três 
folhetos embrionários (triploblásticos) e simetria bilateral, apresentan-
do um eixo ântero-posterior, um dorso-ventral e um lateral. A presen-
ça do eixo ântero-posterior é determinada pelos chamados genes Hox, 
os quais são consideravelmente conservados em todos os animais bi-
laterais. Os mecanismos de determinação dos eixos do corpo durante 
o desenvolvimento embrionário, no entanto, variam muito entre ou 
mesmo dentre os filos.
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Genes HOX são um subgrupo de genes pertencentes aos genes Ho-
mebox, responsáveis por controlar e regular a embriogênese, morfo-
gênese e diferenciação celular. Os genes HOX são responsáveis pela 
regulação do desenvolvimento embrionário em determinadas estru-
turas ou segmentos do corpo, especialmente pela formação do eixo 
corporal, mantendo-se ativo, inclusive, após o nascimento do organis-
mo. Estão presentes no genoma de todos os animais até o momento 
mapeados, até mesmo no de alguns vegetais e fungos, logo, homólo-
gos, indicando que sua origem pode ter se dado antes da divergência 
destes reinos. A maior complexidade morfológica de um organismo 
pode estar diretamente relacionada ao aumento no número de genes 
HOX (ou de duplicatas). Por estarem envolvidos na diferenciação de 
algumas células, como as hematopoiéticas, mutações ou perturbações 
no processo de diferenciação podem provocar o desenvolvimento de 
leucemia (Lappin et al., 2006).

Desde a proposta de Grobben (1908), os animais bilaterais vêm sen-
do classificados em dois grandes grupos: Protostomia e Deuterostomia. 
Esta divisão foi baseada em diferenças do desenvolvimento embrio-
nário de ambos os grupos. Durante o processo de gastrulação, a for-
mação do endoderma por invaginação dará origem a uma cavidade, 
que formará o tubo digestivo e sua abertura original é chamada de 
blastóporo. Ao longo do desenvolvimento embriológico, o blastóporo 
pode se manter como a boca do organismo adulto ou a boca pode 
surgir por uma abertura secundária no tubo digestivo (figura 2). Com 
base nessa diferença, animais cujo blastóporo dá origem à boca foram 
classificados como Protostomia (do grego protos, primeiro + stoma, 
boca) e aqueles cuja boca surge como uma abertura secundária foram 
classificados como Deuterostomia (do grego deuteros, segundo). O 
ânus, caso esteja presente, surge sempre de uma abertura secundária 
em animais com desenvolvimento protostômio, mas em animais de 

O que são genes hox?
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desenvolvimento deuterostômio pode surgir a partir do blastóporo ou 
também de uma abertura secundária, situação na qual o blastóporo se 
fecha. Anfistomia é uma terceira condição embriológica, diferente de 
protostomia e deuterostomia, na qual o blastóporo alongado se fecha 
na região mediana e dá origem, simultaneamente, à boca e ao ânus em 
extremidades opostas. Tal condição é encontrada em várias espécies 
de Polychaeta (Annelida) e de Onychophora.

Assim, até hoje, livros didáticos costumam caracterizar Protosto-
mia e Deuterostomia com base no destino embriológico do blastóporo, 
além de outras supostas sinapomorfias, como a formação do celoma, a 
posição dos cordões nervosos e o tipo de clivagem embrionária.

Figura 2. Desenvolvimento por protostomia, deuterostomia ou anfistomia de acordo com 
o destino do blastóporo. Blastóporo representado em roxo, boca em vermelho e ânus em 
azul. Linha pontilhada representa o tubo digestivo.

Com o avanço de estudos sobre a embriologia de animais bilaterais, 
logo se descobriu que diversas espécies dentro do que se considera-
va Protostomia apresentam desenvolvimento deuterostômio, muitas 
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vezes sendo proximamente relacionadas a espécies com desenvolvi-
mento protostômio. Isso, somado a outras características, levou ao 
questionamento da posição de alguns filos na dicotomia Protostomia 
e Deuterostomia. Estudos de filogenia molecular, no entanto, con-
firmaram a separação de animais bilaterais em dois grandes grupos 
correspondendo consideravelmente bem às classificações tradicio-
nais de Protostomia e Deuterostomia, mas a origem embrionária da 
boca não sustenta mais esta divisão. Deuterostomia é a regra para os 
deuterostomados; no entanto, muitos filos (e categorias taxonômicas 
inferiores) molecularmente agrupados em Protostomia apresentam 
desenvolvimento deuterostômio (p. ex. o filo Chaetognatha, e alguns 
gêneros de Annelida e Crustacea), enquanto alguns outros grupos 
apresentam desenvolvimento anfistômio.

Considerando a origem e o destino do blastóporo, bem como atra-
vés da análise de outras características, acredita-se que o modo de de-
senvolvimento por anfistomia seria o mais ancestral e, a partir de mo-
dificações deste, um desenvolvimento protostômio propriamente dito 
ou deuterostômio pode ter surgido diversas vezes durante a evolução 
das linhagens, o que parece ser de fato o caso. Esta diversidade de com-
portamentos do blastóporo indica que a origem embrionária da boca 
é um processo em frequente transformação durante a evolução e não 
se mostra uma boa característica para a classificação de Protostomia e 
de Deuterostomia.

A sustentação da monofilia de Protostomia, que agora não mais 
pode ser feita relacionando a origem e a destinação do blastóporo, re-
quer análises de outras características, como a disposição do sistema 
nervoso, a formação da cavidade celomática, a clivagem, a presença e a 
forma dos nefrídios, todos em comparação com Deuterostomia.

Uma sugestão já apresentada foi a posição do cordão nervoso, que 
é sempre ventral em Protostomia e, em Deuterostomia, aparece dor-
salmente em Chordata, filo mais representativo deste clado. Em Deu-
terostomia, no entanto, o filo Hemichordata possui tanto um cordão 
nervoso dorsal quanto um ventral e estudos de expressão gênica reve-
laram que o cordão ventral de Hemichordata é o que corresponde ao 
cordão dorsal de Chordata e ao ventral de Protostomia. Como conse-
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quência, a posição do cordão nervoso também não é uma sinapomor-
fia para qualquer um dos dois grupos (figura 3).

Figura 3. Hipótese de origem e desenvolvimento embrionário do sistema nervoso em Pro-
tostomia e Deuterostomia. Nota-se a dupla organização do cordão nervoso em Hemichor-
data, em oposição à posição singular e dorsal em Chordata e ventral nos protostomados. 
Adaptado de Holland et al. (2013, p. 3).

Na maior parte dos filos de animais bilaterais, o folículo embrioná-
rio intermediário (mesoderma) desenvolve uma cavidade denomina-
da celoma. A formação do mesoderma e do celoma em Deuterostomia 
é classicamente considerada do tipo enterocélico. Na enterocelia, o 
mesoderma se forma a partir de bolsões laterais do endoderma e estes 
eventualmente se separam e ocupam o local entre o endoderma e o 
ectoderma. O mesoderma assim formado já apresenta desde o início 
uma cavidade central, o celoma, de forma que este surge, portanto, de 
uma divisão do arquêntero (o tubo digestivo do embrião). Por outro 
lado, o desenvolvimento em Protostomia é visto como sendo esquizo-
célico, um tipo mais vagamente definido. Na esquizocelia, o mesoder-
ma aparece inicialmente como uma massa compacta de células entre o 
endoderma e o ectoderma. Tal massa celular se origina da divisão de 
células do endoderma, do ectoderma, da região de transição entre as 
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duas na borda do blastóporo, ou de mais de um local. O que caracte-
riza a esquizocelia é o fato de o celoma aparecer posteriormente pelo 
rearranjo destas células de forma periférica, originando uma cavida-
de central (figura 4). Novamente, no entanto, alguns filos atualmente 
considerados como integrantes de Protostomia apresentam desenvol-
vimento enterocélico.

Figura 4. Formação do mesoderma e do celoma por enterocelia e por esquizocelia. Ecto-
derma em azul, endoderma em vermelho e mesoderma em verde.

Em relação à clivagem, deuterostômios são descritos como pos-
suindo clivagem radial, enquanto protostômios possuem clivagens de 
outro tipo. No entanto, novamente, este padrão não se sustenta. Tanto 
Protostomia quanto Deuterostomia possuem diversos grupos com pa-
drões de clivagem complexos e próprios do grupo e alguns integrantes 
de Protostomia apresentam clivagem radial também. Ou seja, nenhu-
ma das características classicamente usadas para definir Protostomia e 
Deuterostomia está, de fato, presente em todo o grupo.
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Figura 5. Exemplo de protonefrído. O fluido celular é direcionado para a célula flama (cé-
lula de fundo cego) que, em suma, realiza a sua filtragem e reabsorção para o corpo. O 
material não mais aproveitado segue caminho para a excreção via ducto excretor.

Por fim, um elemento anatômico que realmente parece ser exclusivo 
de Protostomia são os protonefrídios (figura 5). Esta estrutura respon-
sável pela excreção é encontrada na maioria dos filos de Protostomia, 
ao menos no estágio embrionário, e não apresenta estruturas análogas 
em nenhum filo de Deuterostomia, onde um sistema excretor parece 
ter evoluído independentemente.

Grande parte da dificuldade de se determinar sinapomorfias para 
Protostomia está na grande diversidade morfológica do clado, a qual 
reflete a diversidade de modos de vida das espécies. Grupos como 
moluscos, anelídeos e insetos têm expandido significativamente suas 
características fenotípicas de maneira progressiva desde o período 
pós-Cambriano, especialmente após ocuparem o ambiente até então 
inexplorado como o terrestre no caso dos artrópodes.

Muito dessa diversidade morfológica pode ser explicada não por 
uma taxa e escala uniformes de mudança ao longo do tempo, como se 
pensava, mas sim por uma elevada frequência de pequenas mudanças 
e baixa frequência de mudanças de grande magnitude, seja no contex-
to da genética (p.ex. variações nas recombinações nucleotídicas) e do 
desenvolvimento, seja nas mudanças ambientais, abrindo espaço para 
uma constante ação de processos evolutivos.
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Os protostômios incluem espécies aquáticas e terrestres, de vida li-
vre e parasitas, sésseis e móveis. Dos cinco filos com o maior número 
de espécies descritas, quatro são protostômios, incluindo Arthropoda, 
que compreende mais de 80% de todas as espécies de animais conhe-
cidos do planeta.

2. Breve revisão da filogenia de 
Protostomia

Na décima edição do Systema Naturae de Linnaeus, em 1758, os 
animais foram classificados em 6 classes: Mammalia, Aves, Amphibia, 
Pisces, Insecta e Vermes. Insecta, neste contexto, incluía todos os ar-
trópodes, enquanto todos os demais invertebrados foram agrupados 
na classe Vermes. Com o passar dos séculos, nosso entendimento so-
bre anatomia e desenvolvimento foram sendo aprimorados e, pelo co-
meço do século XX, quando a divisão Protostomia vs Deuterostomia 
foi proposta, a maior parte dos cerca de 30 filos de animais bilaterais 
atualmente considerados válidos já havia sido estabelecida. De todos 
estes filos, apenas três são atualmente considerados parte de Deuteros-
tomia, enquanto os restantes são classificados como Protostomia. As 
relações entre os protostômios, no entanto, se mantiveram instáveis 
ao longo do século passado e ainda não se encontram completamente 
estabelecidas hoje, apesar de consideráveis avanços terem ocorrido.

A primeira hipótese de ancestralidade e relacionamentos para Ani-
malia foi proposta por Haeckel (1866; figura 6a), cujos organismos 
eram então classificados em apenas três Reinos: Plantae, Protista e 
Animalia. Os principais agrupamentos em Animalia, eram Coelen-
terata (hoje Cnidaria), Echinodermata, Articulata (representado por 
Arthropoda; Vermes, ou seja, Annelida; e Rotatoria, que incluía Roti-
fera e outros grupos menos diversos), Mollusca como grupo-irmão e 
Vertebrata. Nota-se que Porifera pertencia ao Reino Protista.

Uma hipótese de relacionamento mais moderna foi proposta pela 
zoóloga Libbie Hyman, em 1940, que, embora não baseada em méto-
dos filogenéticos, propostos inicialmente na década de 1960, já apre-
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sentava uma análise mais profunda acerca da embriologia e da anato-
mia interna animal (veja o capítulo 1 sobre sistemática filogenética). 
A partir de suas observações (figura 6b), classificou os Bilateria em 
acelomados, pseudocelomados e celomados e este esquema se mante-
ve popular pelas décadas seguintes. Os acelomados incluíam os filos 
Platyhelminthes e Nemertea (ou Nemertinea), animais bilaterais sem 
cavidades corporais além do tubo digestivo. Os pseudocelomados in-
cluíam os filos Entoprocta e Aschelminthes (formado pelo agrupamen-
to dos atuais filos Rotifera, Acanthocephala, Gastrotricha, Kinorhyn-
cha, Nematoda e Nematomorpha), animais com uma cavidade entre 
o tubo digestivo e a superfície corporal que separa o endoderma do 
mesoderma, formando um falso celoma, diferente do celoma verda-
deiro que é delimitado por mesoderma. Já os celomados incluíam três 
grandes divisões: (1) animais com uma crista de tentáculos ciliados, o 
lofóforo (filos Bryozoa, Phoronida e Brachiopoda, mais tarde deno-
minados Lophophorata); (2) animais sem lofóforo e com celoma es-
quizocélico (filos Mollusca, Sipuncula, Priapulida, Echiura, Annelida 
e Arthropoda); e (3) animais sem lofóforo e com celoma enterocélico 
(filos Echinodermata, Chaetognatha, Hemichordata e Chordata). Tal 
proposta dava indicativos da interpretação dos grupos menos comple-
xos (acelomado) para o mais complexo (enterocelomados).

Com as tecnologias de imageamento em desenvolvimento, a exem-
plo do surgimento da microscopia eletrônica de varredura e da tomo-
grafia computadorizada, bem como com o surgimento de um método 
de análise filogenética, seu desenvolvimento teórico e com transposi-
ção para o uso em programas computacionais, novas interpretações 
acerca de protostomia foram apresentadas e defendidas, possibilitando, 
inclusive, a reinterpretação das hipóteses anteriores.

Hyman (1940) aprofunda a discussão da relação entre os filos An-
nelida e Arthropoda, reforçando sua classificação no grupo Articula-
ta, descrito por Georges Cuvier ainda em 1817 e, posteriormente, in-
cluindo os filos Pogonophora, Tardigrada e Onychophora. Por estes 
organismos apresentarem uma organização semelhante, com o corpo 
composto de unidades morfológicas repetidas ao longo do eixo ântero-

-posterior (segmentos), sua proximidade logo passou a ser vista como 
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natural e evidente e por muito tempo foi pouco questionada. Além da 
segmentação, a presença de apêndices pares nestes segmentos, tanto 
em anelídeos quanto em artrópodes, reforçava a ideia de seu íntimo 
relacionamento. Curioso notar que o Filo Mollusca não era incluído 
nesta relação, pois se arguia que o grupo teria surgido após a origem 
do celoma, mas antes do ancestral que deu origem ao clado Articulata 
(figura 6c).

A hipótese de um grupo-irmão composto por Annelida e Arthro-
poda (e outros filos menos especiosos) foi refutada por Eernisse e co-
laboradores em 1992 (figura 6d), ao reconstruírem uma filogenia para 
protostomia com base em dados morfológicos, embriológicos e mo-
leculares (utilizando o fragmento 18S rRNA). Ao mesmo tempo em 
que a análise reconhece a ausência de relação evolutiva que sustentasse 
Articulata, reforça a de que Annelida e Mollusca são grupos mais bem 
relacionadas entre si do que com Arthropoda, ideia defendida previa-
mente por outros pesquisadores cujo clado chamava-se Eutrochozoa 
(Lake, 1990), também conhecido como Trochozoa (Rouse, 1999).

Figura 6. Sequência histórica de topologias de relacionamento entre grupos de Metazoa: 
a) Haeckel (1866); b) Hyman (1940); c) Brusca e Brusca (1980) apud Eernisse et al. (1992); d) 
Eernisse et al. (1992). Em vermelho estão os principais grupos e agrupamentos discutidos 
neste capítulo: Articulata, Ecdysozoa e Spiralia em diferentes posicionamentos. Várias ou-
tras hipóteses foram apresentadas, portanto, aqui estão as mais significantes do ponto de 
vista das interpretações.

Uma das principais sinapomorfias de Eutrochozoa, fortemente recon-
hecida em Mollusca e Annelida, ao menos nas espécies marinhas, é a 
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presença de uma larva planctônica de formato similar, denominada 
de larva trocófora (figura 7), caracterizada pela presença de uma 
banda de cílios anterior à boca (o prototroco) e muitas vezes também 
uma posterior à boca (o metatroco). Além de moluscos e anelídeos, 
outros filos frequentemente incluídos em Trochozoa eram Echiu-
ra, Gastrotricha, Nemertea e Platyhelminthes. Apesar de não haver 
qualquer evidência de uma larva trocófora em artrópodes, sua supos-
ta conexão com anelídeos no clado Articulata fazia com que fossem 
por vezes também incluídos em Trochozoa, e uma larva trocófora foi 
mesmo sugerida como uma sinapomorfia de Protostomia.

Com o advento de técnicas de biologia molecular a partir do final 
do século XX, sequências de genes começaram a se tornar cada vez 
mais frequentes para analisar as relações filogenéticas entre os organis-
mos. A grande maioria dos filos se revelou monofilética, como espera-
do, mas as relações entre eles se mostraram muito diferentes do que era 
amplamente aceito na época.

O clado Articulata, em especial, não foi recuperado em análises de 
filogenia molecular. Artrópodes apareceram como muito distantes de 
anelídeos, e foram agrupados juntamente com Nematoda e outros filos 
menores, todos caracterizados pelo crescimento através de ecdise (tro-
ca do exoesqueleto) e, portanto, chamados de Ecdysozoa.

Os lofoforados (Brachiopoda, Bryozoa e Phoronida), anteriormen-
te considerados próximos de Deuterosto-
mia devido a características embrionárias 
como o destino do blastóporo e a forma-
ção do celoma, se revelaram próximos 
dos filos Annelida e Mollusca, formando 
com estes e outros filos um clado denomi-
nado Lophotrochozoa, mais tarde deno-
minado Spiralia. Pelo fato de as análises 
iniciais terem incluído apenas represen-
tantes dos lofoforados, anelídeos e mo-
luscos, a posição dos outros filos, como 
Platyhelminthes e Rotifera, por exemplo, 
não ficou clara e sua classificação como 
parte ou não de Lophotrochozoa variou 

Figura 7. Exemplo da larva trocó-
fora de um Entoprocta. Adapta-
do de Nielsen (1971).
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em estudos posteriores dependendo de sua posição em relação aos in-
tegrantes clássicos de Lophotrochozoa. Devido à incerteza da posição 
de todos os filos deste clado em relação ao que inicialmente foi chama-
do Lophotrochozoa, o nome Spiralia passou a ser preferido.

Um dos filos que sofreu as maiores modificações em sua composi-
ção foi Annelida. Historicamente reunindo organismos segmentados 
providos de feixes de cerdas, hoje, com o avanço do entendimento das 
relações filogenéticas, inclui outros grupos outrora reconhecidos como 
filos: Sipuncula, Echiura, Pogonophora e Vestimentifera (= Siboglini-
dae). A classificação dos grupos tradicionais de Annelida, como 
Polychaeta, Oligochaeta e Hirudinoidea também tem se demonstrado 
instável, especialmente com a polifilia de Polychaeta.

Novos estudos continuam apresentando hipóteses filogenéticas re-
centes entre os filos de Metazoa, refutando ou validando certos posicio-
namentos na medida em que novas 
características ou metodologias 
são incluídas, ou novas interpre-
tações acerca de posicionamentos 
previamente são feitos. Nesse sen-
tido, o grupo Protostomia mantém 
ao menos dois grandes clados mo-
nofiléticos: Ecdysozoa, incluindo 
Arthropoda, Onychophora, Tardi-
grada, Nematoda, Loricifera, Ki-
norhyncha e Priapulida, e Spiralia 
com ao menos 15 filos, cujos prin-
cipais são Brachiopoda, Annelida, 
Mollusca, Platyhelminthes e Chaetognatha. Contudo, o relacionamen-
to de alguns filos dentro destes dois clados ainda é incerto, seja pela 
falta de amostragem ou dificuldade na obtenção de outros dados infor-
mativos, seja pela ausência de representantes fósseis, quando o corpo é 
majoritariamente não-biomineralizável e o tecido extremamente frágil.

É indiscutível a contribuição dos fósseis na reconstrução da história 
evolutiva, para a determinação da idade das linhagens utilizando re-
lógios moleculares calibrados e na elucidação da evolução dos planos 

Hejnol e colaboradores (2010) suge-
rem o nome Spiralia em substituição 
ao Lophotrochozoa. Segundo eles, a 
presença de larva trocófora não cor-
responde a todos os filos integrantes 
do grupo, mas o tipo de clivagem em 
espiral no início da gastrulação. Daí 
o nome Spiralia. Ainda não há um 
consenso sobre a validade dos dois 
termos (como discutido acima), con-
tudo, preferimos utilizar o Spiralia 
como nome mais inclusivo.
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corpóreos e características da história natural das linhagens. Porém 
recapitular a história a partir de grupos atuais não é tarefa trivial, tam-
pouco a partir de dados fósseis. Mesmo quando fósseis estão disponí-
veis para uma miríade de linhagens (tabela 1), a interpretação de suas 
características morfológicas preservadas pode ser desafiadora.

Petalonamae e Proarticulata, dois filos presentes na macrofauna do 
Ediacarano (630 – 542 maa), têm seu registro principalmente a partir 
de impressões em rochas sedimentares. Os representantes de Petalona-
mae, em sua maioria, apresentavam corpo mole e padrão corpóreo que 
desafia sua classificação em qualquer outro filo conhecido. Seu corpo 
formado por estruturas petaloides ramificadas, organizadas radial-
mente em torno de um eixo central, e uma estrutura basal provavel-
mente garantido fixação ao substrato, já fez com que este grupo fosse 
classificado como seres “intermediários” entre plantas e animais, ou 
mais relacionados aos cnidários, anelídeos ou até mesmo a linhagens 
não metazoárias.

Dúvidas quanto ao grupo Proarticulata também permeiam a lite-
ratura. Estes organismos apresentam corpo segmentado, com um tipo 
especial de simetria chamado simetria de reflexão deslizante – i.e., os 
segmentos de um lado são alternados com os segmentos do outro lado 
do corpo. O próprio nome do filo faz uma relação à condição de cor-
pos segmentados – como a do grado Articulata – dos quais estes eram 
considerados ancestrais. Diferentemente de Petalomanae, Proarticu-
lata sempre foi entendido como um grupo de metazoários, porém a 
hipótese de ancestralidade não se sustenta pelo reconhecimento da 
polifilia de Articulata.

Evidências morfológicas analisadas através de estudos filogenéticos 
suportam esses filos como monofiléticos e irmãos de Eumetazoa, esta-
belecendo então que estas linhagens se tratam de linhagens de animais 
extintas, provavelmente, durante o Cambriano.

Lobopodia, comum no registro fóssil do Cambriano, é consensual-
mente associado a Panarthropoda – e dependendo da literatura de re-
ferência é proposto inclusive como seu sinônimo. Lobopodia no senso 
menos inclusivo, compreende uma série de organismos de tegumento 
mole, segmentados e com apêndices do tipo lobópodes (como os dos 
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Tardigrada e Onychophora). As evidências filogenéticas sugerem que 
Lobopodia é de fato parafilético e seus representantes estejam distri-
buídos em Panarthropoda. Talvez Hallucigenia seja o gênero mais co-
nhecido destes seres lobopodiais do Cambriano, que quando descrito 
em 1977 por Simon C. Morris, foi representado de cabeça para baixo 
e sua cabeça era confundida com sua porção terminal. Hallucigenia 
ganhou as manchetes dos jornais quando sua morfologia foi reinter-
pretada e auxiliou na reconstrução da filogenia dos Ecdysozoa.

3. Confrontando as filogenias de 
Protostomia: dos artigos científicos aos 
livros didáticos

A contextualização da construção do conhecimento zoológico acer-
ca da evolução e das hipóteses filogenéticas de Protostomia, desde 
antes de Haeckel até as hipóteses mais contemporâneas, é importante 
para ser utilizada e discutida frente às filogenias apresentadas em li-
vros didáticos. No entanto a transposição didática desse conhecimento 
científico atualizado não ocorre simultaneamente nas escolas, seja pela 
complexidade com que o conhecimento é abordado, seja pelo tempo 
científico, que é muito mais rápido que o escolar, tão rápido que en-
quanto este capítulo estava sendo escrito, uma nova proposta de inter-
pretação da sistemática dos seres vivos foi divulgada e está causando 
grandes debates pela comunidade científica9. E isso reforça a ideia de 
que a ciência não é um processo cujos fins são permanentes e de que 
ela se desenvolve em associação, na maior parte das vezes e como po-
demos observar aqui, com as diferentes metodologias e tecnologias 
(microscopia, tomografia, biologia molecular…).

9	 De Queiroz e colaboradores (2020) publicaram um livro cuja proposta é interpretar a 
nomenclatura animal não a partir de categorias taxonômicas hierárquicas, como Filo e 
Classe, mas partir de um código filogenético considerando apenas agrupamentos mono-
filéticos (clados), mais ou menos inclusivos. Esta proposta está sendo elaborada há pelo 
menos uma década, mas somente agora que um compilado foi publicado.
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Nessa perspectiva, uma análise não exaustiva comparando as filo-
genias apresentadas em livros didáticos pode revelar tamanha obsoles-
cência quanto às hipóteses utilizadas, bem como a ausência de relação 
teórica entre os principais grupos protostomados apresentados e dis-
cutidos nos livros e as próprias filogenias.

Para ilustrar essa discrepância metodológica e conceitual, tomemos 
as hipóteses filogenéticas que dividem os Protostomia em dois grandes 
grupos como marco teórico: Spiralia (que inclui Platyhelminthes, Mol-
lusca e Annelida, por exemplo) e Ecdysozoa (tendo Arthropoda, Tar-
digrada e Nematoda como principais integrantes). Como já discutido, 
ambos os grupos foram estabelecidos durante a década de 1990, sendo 
constantemente validados por outras análises mais robustas, como as 
que incluem componentes do material genético. Com isso, o clado Ar-
ticulata, composto por artrópodes e anelídeos dentre outros filos me-
nos representativos e formado considerando a organização corpórea 
segmentada, deixa de ser aceito.

Analisando onze livros didáticos publicados e/ou reimpressos entre 
2003 e 2020, seis não apresentam a filogenia mais aceita (mantinham 
o clado Articulata) excluindo, inclusive, Platyhelminthes de Protosto-
mia, enquanto que um livro sequer filogenia apresentava; os outros 
quatro livros apresentavam filogenias concordantes com as propostas 
atualmente. Além do mais, na maior parte dos livros não há o relacio-
namento entre eventos evolutivos e os grupos estudados ou, quando 
assim há, está desconectado da filogenia utilizada10.

A figura 8 apresenta diferentes cladogramas, sendo as topologias 
a, b e c as encontradas em alguns dos livros didáticos analisados pu-
blicados em diferentes anos. Nota-se que distintas hipóteses são apre-
sentadas, mas não são discutidas profundamente em cada livro. Na 
topologia a e b os autores definem Protostomia como compreendendo 
apenas Mollusca, Annelida e Arthropoda, apesar da topologia incluir 
os terminais protostomados Platyhelminthes e Nematoda; além disso 

10	 Vale ressaltar que essas observações empíricas vão para além de uma crítica acerca das de-
satualizações do livro didático. Elas servem mais como um alerta para que o docente esteja 
atento e faça uma análise crítica acerca da relevância, da necessidade e da possibilidade do 
seu uso baseado nos aspectos da evolução.
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agrupam Annelida e Arthropoda no grado Articulata. No cladograma 
c, os autores atribuem corretamente os filos a Protostomia e Deuteros-
tomia e pelo menos um deles indica explicitamente os clados Spiralia 
e Ecdysozoa.

O cladograma d corresponde à mais recente hipótese envolvendo 
todos os filos, enquanto e corresponde a uma análise alternativa ao 
excesso de politomias presentes em d, ambas publicadas como artigos 
científicos em periódicos especializados na área. Em uma simples com-
paração entre os cladogramas, guiada pelas diferentes cores dos ramos, 
é possível perceber que os filos frequentemente abordados no Ensino 
Médio não estão diretamente relacionados entre si (não possuem um 
ancestral em comum direto). Logo, a simplificação dos cladogramas 
apresentados nesses livros didáticos suprime muito da história evolu-
tiva que os permeia.

Figura 8. Hipóteses de relacionamento filogenético entre os filos de Metazoa represen-
tadas em diferentes livros didáticos (a-c) e as mais atuais em textos científicos (d-e): a) 
Laurence (2007); b) Thompson e Rios (2016) adaptado de Brusca e Brusca (2007); c) Lopes 
e Rosso (2017), adaptado de Ruppert e Barnes (2005); d) Giribert e Edgecombe (2020); e) 
clado alternativo mais bem resolvido para Spiralia, proposto por Laumer et al. (2019). Todos 
os cladogramas foram adaptados dos originais para serem comparáveis, especialmente 
quanto às cores dos ramos.

Assim, outro elemento importante para a discussão da zoologia dos 
protostomados, tanto como provocação para reflexão pelo próprio do-
cente quanto para incorporar às práxis com os estudantes, refere-se ao 
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reconhecimento da diversidade atual de filos em comparação à diversi-
dade daqueles abordados nos textos didáticos. Obviamente, dos 33 (in-
cluindo os três extintos), os mais representativos em termos de diver-
sidade de espécies e de familiaridade humana são os tradicionalmente 
abordados: Porifera, Cnidaria (incluímos aqui por conta de serem tra-
tados quando estudados os invertebrados) Platyhelminthes, Nemato-
da, Arthropoda, Mollusca e Annelida. Entretanto, mesmo quando os 
fundamentos teóricos da sistemática filogenética e da evolução fazem 
parte do repertório docente, sendo efetivamente permeados no estudo 
da biodiversidade, a compreensão significativa dos protostomados por 
parte dos estudantes fica fragmentada quando alguns filos (ou caracte-
rísticas) essenciais para a compreensão da evolução dos grupos estão 
ausentes nos livros.

Analisando os cladogramas b e c, da figura 8, o clado Spiralia é for-
mado pelos filos Platyhelminthes, Annelida e Mollusca (e, relembran-
do, o grupo é formado por filos cujas sinapomorfias são as clivagens 
iniciais do tipo espiral e a presença de larva do tipo trocófora). Con-
tudo, avançar a discussão da origem e evolução desses três Filos e de 
como se diferenciaram ao longo da história (para além de suas apo-
morfias) sem considerar a existência de outros Filos que fazem parte 
desse contexto, nem sequer abordando a existência deles, pode ser um 
impeditivo para aprofundar a compreensão da evolução animal. Dis-
cutir as características significativas na evolução de cada clado e, quan-
do possível, incluir filos-chave na discussão pode, inclusive, melhorar 
o entendimento daqueles tradicionalmente estudados.

Considerando o exposto acima, algumas provocações são propos-
tas: como justificar as complexas diferenças entre os platelmintos, os 
moluscos e os anelídeos sem contextualizar o que os une? Ou ainda: 
como descrever, por exemplo, a possível perda da metameria em Mol-
lusca ou seu desenvolvimento em Annelida, já que são grupos-irmãos? 
Quando tais filogenias didáticas são contrapostas com a filogenia de 
Metazoa global, observa-se que outros tantos filos se relacionam com 
os platelmintos, os moluscos e os anelídeos e que, por vezes, poderiam 
ser úteis para contribuir com os argumentos que responderiam a estas 
duas perguntas.
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O mesmo vale para discutir o clado Ecdysozoa, em que os únicos 
filos presentes nos cladogramas apresentados são Nematoda e Arthro-
poda. Quais outras sinapomorfias compõem este clado? Como discutir 
a ausência de apêndices em Nematoda ou o surgimento deles em Ar-
thropoda sem ao menos mencionar a existência de outros filos como 
Tardigrada e Onychophora, até mesmo o Filo extinto Lobopodia, fun-
damentais para responder essa pergunta? Como discutir a discrepân-
cia morfológica entre os dois filos sem incluir a real diversidade mor-
fológica do clado? Vale ressaltar que é também interessante resgatar a 
antiga proposta de Articulata com todos os seus argumentos a favor da 
formação deste clado e de como pouco a pouco essa hipótese foi sendo 
refutada. Tanto amadurece o diálogo acerca do conhecimento científi-
co enquanto processo e não como fim, como também fornece elemen-
tos críticos aos estudantes para a discussão da evolução dos grupos.

Apesar de mais cômodo e, por vezes, prático, a mera descrição dos 
filos e de suas principais características, mesmo que previamente loca-
lizados no cladograma que remontam minimamente sua relação com 
outros Filos, torna o ensino de zoologia pouco reflexivo e, fundamen-
talmente, menos coerente com o pensamento evolutivo. E esta é uma 
constante crítica quanto ao ensino de zoologia, que remonta ao seu 
ensino ainda na graduação.

Assim, tem-se, por um lado, uma ciência que interpreta a zoologia 
dos protostomados à luz da evolução, com todas as suas relações im-
portantes para a compreensão e conhecimento da biodiversidade ani-
mal e, por outro lado, um ensino e conteúdos de abordagem aristoté-
lica, pautada na memorização de estruturas e organismos, tornando o 
ensino de zoologia fragilizado e a compreensão da evolução dos seres 
vivos rasa, como as pesquisas de Amorim (2008) há muito chamam a 
atenção. Isso tudo em consonância com a Base Nacional Comum Cur-
ricular que estabelece a importância do estudo da Vida e da diversida-
de animal, baseada na perspectiva evolutiva para transcender o ensino 
com enfoques mnemônicos.

Apesar de complexa, a filogenia animal exige uma transposição di-
dática compreensível, porém não simplificada. A partir das filogenias, 
o docente tem a possibilidade de descrever os fenômenos evolutivos 
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que envolvem o surgimento dos principais filos, inclusive permite uti-
lizá-la na interpretação da evolução de outras tantas características dos 
seres vivos, como a evolução da célula, bem como suplantar as dificul-
dades de compreensão temporal da evolução biológica, no reconheci-
mento dos grupos ancestrais.

4. Sobre a linearidade evolutiva e a 
importância da correta interpretação 
de cladogramas: por um ensino crítico

Como observado, a maior parte dos filos animais corresponde aos 
protostomados e revisitando a figura 8, que compreende Metazoa, é 
possível perceber que os cladogramas apresentados nos livros didáti-
cos indicam o Filo Porifera como o primeiro representante enquanto 
o último corresponde a Chordata. Contudo, o cladograma f, que in-
clui todos os Filos até então conhecidos, não apresenta uma disposição 
como esta, pois embora o primeiro seja Ctenophora, o último é Phoro-
nida, enquanto Deuterostomia está localizado internamente ao clado. 
Parece estranho, não? Por quê? Há um sentido unidirecional para a 
evolução? Se os seres vivos são o resultado de um longo processo evo-
lutivo, como determinar se um platelminto é menos evoluído que um 
inseto? Ou, mais radicalmente, como determinar que uma bactéria é 
menos evoluída que o ser humano? (veja o capítulo 8 do volume 1, para 
uma discussão sobre a noção de progresso).

As representações de evolução encontradas em muitos textos di-
dáticos são caracterizadas por seguirem uma lógica de progressão na 
complexidade dos seres vivos difundida pelo essencialismo de Aristó-
teles (organismos mudam, mas possuem uma essência única e imu-
tável), ou pelo Cristianismo (com a criação do homem para dominar 
os demais seres vivos), ou pelo próprio Systema naturae, de Linnaeu 
(1707-1778) que classifica primeiro o Homem em oposição aos então 
Vermes (nesse caso, cnidários), e também pela representação da vida 
na árvore de Haeckel (1866). A ideia de “evolução” e “progresso” como 
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sinônimo de melhoria, avanço e sucessão, ocorre comumente nos dis-
cursos cotidianos para explicar eventos sociais e culturais, interpreta-
ções completamente diferentes das que deveriam ser empregadas para 
entender a evolução biológica (Neto, 2018).

Figura 9. Exemplos de rotação de clados e de como sua interpretação permanece invariá-
vel quando os nós e o tempo geológico são considerados. No segundo clado, os ancestrais 
em comum de cada agrupamento, representados pelos nós destacados, estão na mesma 
posição evolutiva que no primeiro, apesar de os ramos estarem em posições diferentes; 
logo, continuam tendo o mesmo ancestral em comum com os clados subsequentes.

Tal tipo de interpretação está pautado em afirmações hoje errôneas, 
mas que eram comuns especialmente antes da Teoria da Seleção Natu-
ral proposta por Darwin (p. ex. Teoria evolutiva de Lamarck). Segundo 
Rosslenbroich (2006), eram comuns afirmações tais como: 1) a modi-
ficação no ambiente gera organismos cada vez maiores; 2) organismos 
ditos superiores tornam-se, de certa forma, melhores que os inferiores; 
3) a progressão dos inferiores aos superiores é relativamente linear; 4) a 
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evolução possui uma força intrínseca que induz esse progresso; 5) a evo-
lução leva a algum tipo de perfeição máxima, que seria o estágio final.

No entanto, séculos depois, muito desse entendimento – de progres-
são de seres mais ‘primitivos’ aos mais ‘evoluídos’ –, continua sendo 
disseminado pela mídia de massa ainda que com diferentes adaptações, 
e inconscientemente ou não, acaba sendo incorporado nas práticas pe-
dagógicas.

A compreensão da evolução dos seres vivos baseada nos cinco 
pontos acima reitera a necessidade de os docentes estarem atentos à 
discussão. Longe de exaurir a interpretação da teoria da evolução, é 
importante minimamente discutir que se o surgimento de um novo 
táxon é explicado por meio da descendência com modificações a partir 
de um ancestral em comum, o foco da compreensão da árvore da vida 
se dá nos nós em função do tempo geológico do surgimento do táxon 
(ou do clado), não pelas extremidades dos ramos quando analisado 
um cladograma. Além do mais, os nós dos ramos podem ser girados, 
e as relações explicadas por eles continuam as mesmas, assim a apre-
sentação da “ordem” dos terminais em cada clado pode ser diferente, 
mas a interpretação evolutiva permanecerá a mesma (desde que os nós 
sejam preservados), tornando a “linearidade evolutiva” uma interpre-
tação errada em termos evolutivos (figura 9).

Dessa forma, cabe ao docente guiar os estudantes no sentido de 
elencar o próximo nó a ser discutido, as sinapomorfias e as novidades 
evolutivas que surgem a partir de um ancestral em comum até alcançar 
os extremos dos ramos, os Filos propriamente ditos. Para um entendi-
mento de como o uso da sistemática filogenética pode ser facilmente 
abordada em aula como o fio condutor da evolução de Metazoa, os 
capítulos 1, 4 e 5 deste livro podem ser consultados, além dos trabalhos 
de Santos e Calor (2007ab) e Amorim (2008).

Assim, o ponto de partida para o estudo da zoologia de protostomia 
pode acontecer a partir do nó que define o próprio grupo, associado à 
linha do tempo geológico. É inserindo o conceito de ancestralidade co-
mum que podemos romper o paradigma da compreensão tradicional, 
fixista e linear, em decorrência do conceito efetivamente darwinista 
(Amorim, 2008).
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5. Zoologia de Protostomia e estratégias de 
ensino

Algumas das reflexões feitas em tópicos anteriores são igualmente 
válidas para a prática geral do docente de biologia. Da mesma forma, 
atividades didáticas em que estão no bojo da zoologia o conhecimento 
da origem, evolução e modo de interpretação da biodiversidade não 
são restritas à Zoologia de Protostomia. Assim, as estratégias de ensino 
que sugerimos neste último item do capítulo contemplam os protos-
tomados, o que não impede de serem adaptados para outros grupos 
taxonômicos.

Fizemos uma curadoria de relatos encontrados em sites e/ou arti-
gos científicos cujo objetivo era o de propor estratégias de ensino de 
zoologia guiado pelo fio condutor da biologia evolutiva, ainda que 
minimamente. Cada prática listada é seguida do objetivo principal da 
atividade e de um pequeno resumo. Aconselhamos que o original seja 
consultado, porque nele há um aprofundamento tanto do pensamento 
teórico que levou ao desenvolvimento da prática como o passo-a-pas-
so dela. O importante é a referência da atividade, cabendo ao professor 
a adaptação ao objetivo da aula ou à realidade em que se encontra.

1. Noções de sistemática filogenética aplicadas à zoologia (Kiyan et 
al., 2019). Objetivo: incorporar no repertório dos estudantes a com-
preensão do pensamento científico geral e direcionado ao pensamen-
to evolutivo na área da zoologia, interpretar árvores filogenéticas com 
base em grupos animais vertebrados e invertebrados. Nível: Ensino 
Médio. Resumo: foi desenvolvida uma sequência didática de seis aulas. 
Foram utilizados para as atividades os seguintes materiais: reportagens, 
para discutir o pensamento científico durante o desenvolvimento de 
uma pesquisa; imagens de diferentes tipos e naturezas, cuja intenção 
é estimular os estudantes a classificarem-nas e, ao comparar as figuras 
em dado agrupamento, defenderem hipóteses de relacionamento e de 
como elas teriam evoluído; consulta em sites que discutam na forma 
de vídeo a evolução animal, e um jogo de tabuleiro ZooLand, proposto 
pelos autores. O jogo ZooLand é a última atividade a ser desenvolvida 
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e propõe que os estudantes sejam naturalistas conhecendo a biodiver-
sidade brasileira ao mesmo tempo em que precisam resolver questões 
de classificação e de relacionamento evolutivo entre os animais.

2. Diversidade e filogenia de Metazoa (Munhoz et al., 2018). Ob-
jetivo: compreender as características e relações de parentesco entre 
grupos de vertebrados e invertebrados e montar cladogramas conside-
rando também características ecológicas e processos evolutivos. Nível: 
Ensino Médio. Resumo: é prevista uma sequência didática de cinco 
aulas. A proposta da sequência didática é de que seja a mais interativa 
possível, tanto que ainda nas primeiras aulas os estudantes já estarão 
construindo cladogramas de acordo com o andamento da explanação 
do docente. Foram utilizados para as atividades os seguintes materiais: 
imagens de filogenia (fica a critério do docente); vídeos para com-
plementar a discussão; celular, para acessar imagens de animais com 
auxílio do leitor de QR code; jogo Dixizoo, criado pelos autores. As 
primeiras aulas discutem a questão da origem dos animais e das carac-
terísticas ecológicas e alimentares de alguns dos grupos. Uma atividade 
seguinte busca permitir aos estudantes o acesso a tecnologias digitais 
com o uso de QR code para acessar na internet um animal correspon-
dente ao código fornecido pelo docente e que deverá ser interpretado 
de acordo com o que foi previamente estudado. Em seguida, após a 
compreensão da construção de uma filogenia e demais nomenclaturas 
pertinentes ao tema, um cladograma sem seus respectivos animais é 
preenchido pelos estudantes na medida em que os animais são abor-
dados. Por fim, é jogado o Dixizoo, jogo de cartas que consiste em um 
jogador que provoca seus oponentes a descobrir qual animal (ou clado 

– Ecdysozoa, Spiralia…) foi escolhido em sigilo pelo jogador principal 
no início da rodada. A ideia é estimular o pensamento filogenético em 
conjunto com eventos evolutivos, características morfológicas e ecoló-
gicas do organismo tanto para o jogador que faz as perguntas quanto 
para os oponentes que tentam responder.

3. Análise do Filme Vida de Inseto à luz da Biologia Animal (Oli-
veira et al., 2016). Objetivo: discutir características morfológicas, bio-
lógicas e ecológicas dos exemplares de invertebrados apresentados no 
filme “Vida de Inseto”. Nível: Livre. Resumo: o trabalho propõe uma 
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análise, sustentada pela biologia animal, acerca dos animais que são 
representados no filme. É uma indicação muito interessante para uti-
lizar em aulas pelos seguintes motivos: uma diversidade de espécies 
de invertebrados, especialmente insetos, é evidenciada, ilustrando o 
quão grande é a biodiversidade de invertebrados; é possível estabelecer 
relações entre os personagens com a sua biologia no contexto de uma 
análise científica; o filme aborda outros relacionamentos que extrapo-
lam as relações ecológicas, uma vez que humanizam os animais e, por 
isso, a análise do filme pode ser uma atividade transversal. Com todo o 
arcabouço sobre o conhecimento da biodiversidade presente no filme, 
suas relações ecológicas, dentre outras características, podem ser um 
forte propulsor para iniciar uma discussão sobre a zoologia dos inver-
tebrados envolvendo sua origem e evolução.

Por fim, sugerimos não apenas estes artigos, mas outros materiais 
envolvendo a zoologia cultural, muitos deles encontrados na Revista A 
Bruxa (www.revistaabruxa.com), que podem instigar o docente no seu 
uso em sala de aula, ainda que como elemento introdutório à discussão 
da zoologia de protostomados.

Sugestão de Leitura
AMORIM, D. S. Paradigmas pré-evolucionistas, espécies ancestrais e o ensi-
no de zoologia e botânica. Ciência & Ambiente, v. 36, p. 125-150, 2008.
SANTOS, C. M. D; CALOR, A. R. Ensino de biologia evolutiva utilizando a 
estrutura conceitual da sistemática filogenética-I. Ciência & Ensino, v. 1, n. 
2, 2008.

Referências bibliográficas
AGUINALDO, Anna Marie A. et al. Evidence for a clade of nematodes, ar-
thropods and other moulting animals. Nature, v. 387, n. 6632, p. 489-493, 1997.
AMORIM, D. de S. Paradigmas pré-evolucionistas, espécies ancestrais e o 
ensino de zoologia e botânica. Ciência & Ambiente, v. 36, p. 125-150, 2008.

about:blank


227

VOLUME II -  BIODIVERSIDADE & EVOLUÇÃO

◀	 Voltar ao Sumário

ARENDT, Detlev; NÜBLER-JUNG, Katharina. Dorsal or ventral: similarities 
in fate maps and gastrulation patterns in annelids, arthropods and chrodates. 
Mechanisms of development, v. 61, n. 1-2, p. 7-21, 1997.
AX, Peter. Trochozoa. In: Multicellular Animals. Springer, Berlin, Heidel-
berg, 2000. p. 1-2. Disponível em: https://doi.org/10.1007/978-3-662-10396-
8_1. Acesso em: 10 mai. 2020.
BARTOLOMAEUS, Th; AX, Peter. Protonephridia and Metanephridia – 
their relation within the Bilateria. Journal of Zoological Systematics and 
Evolutionary Research, v. 30, n. 1, p. 21-45, 1992.
BLEIDORN, Christoph. Recent progress in reconstructing lophotrochozoan 
(spiralian) phylogeny. Organisms Diversity & Evolution, p. 1-10, 2019. : 
Disponível em https://doi.org/10.1007/s13127-019-00412-4. Acesso em: 2 jun. 
2020.
BRASIL. Ministério da Educação. Secretaria Executiva. Secretaria de Educa-
ção Básica. Conselho Nacional de Educação. Base Nacional Comum Curri-
cular (Ensino Médio). Brasília: MEC, 2018.
CARON, Jean-Bernard; ARIA, Cédric. Cambrian suspension-feeding lobo-
podians and the early radiation of panarthropods. BMC evolutionary biolo-
gy, v. 17, n. 1, p. 1-14, 2017.
HOYAL CUTHILL, Jennifer F.; HAN, Jian. Cambrian petalonamid Stroma-
toveris phylogenetically links Ediacaran biota to later animals. Palaeontolo-
gy, v. 61, n. 6, p. 813-823, 2018.
DE QUEIROZ, Kevin; CANTINO, Philip D.; GAUTHIER, Jacques A. (ed.). 
Phylonyms: A Companion to the PhyloCode. CRC Press, 2020.
ROSA, Renaud De. Molecular data indicate the protostome affinity of bra-
chiopods. Systematic biology, v. 50, n. 6, p. 848-859, 2001.
DUNN, Frances S.; LIU, Alexander G. Viewing the Ediacaran biota as a failed 
experiment is unhelpful. Nature ecology & evolution, v. 3, n. 4, p. 512-514, 
2019.
EERNISSE, Douglas J.; ALBERT, James S.; ANDERSON, Frank E. Annelida 
and Arthropoda are not sister taxa: a phylogenetic analysis of spiralian meta-
zoan morphology. Systematic Biology, v. 41, n. 3, p. 305-330, 1992.
DELINE, Bradley et al. Evolution of metazoan morphological disparity. Pro-
ceedings of the National Academy of Sciences, v. 115, n. 38, p. E8909-E8918, 

https://doi.org/10.1007/978-3-662-10396-8_1
https://doi.org/10.1007/978-3-662-10396-8_1
https://doi.org/10.1007/s13127-019-00412-4


228

ENSINO DE BIOLOGIA: UMA PERSPECTIVA EVOLUTIVA

◀	 Voltar ao Sumário

2018. Disponível em: https://doi.org/10.1073/pnas.1810575115. Acesso em: 2 
jun. 2020.
FAVARETTO, José Arnaldo. Biologia: unidade e diversidade. São Paulo: Sa-
raiva, 2016. 2 v.
FERRIER, David E. K. Evolution of the Hox Gene Cluster. In: eLS. John Wiley 
& Sons, Ltd: Chichester. Disponível em: https://onlinelibrary.wiley.com/doi/
full/10.1002/9780470015902.a0023989. Acesso em: 02 maio 2020.
FRANSOZO, Adilson; NEGREIROS FRANSOZO, Maria Lucia. Zoologia 
dos invertebrados. GEN Roca, 2016.
GBIF. ORG. GBIF home page. 2018. Disponível em: https://www.gbif.org. 
Acesso em: 13 maio 2020.
GIRIBET, Gonzalo et al. Triploblastic relationships with emphasis on the 
acoelomates and the position of Gnathostomulida, Cycliophora, Plathelmin-
thes, and Chaetognatha: a combined approach of 18S rDNA sequences and 
morphology. Systematic Biology, v. 49, n. 3, p. 539-562, 2000.
GIRIBET, Gonzalo; EDGECOMBE, Gregory D. The invertebrate tree of life. 
Princeton University Press, 2020.
GROBBEN, Karl. Die systematische einteilung des tierreichs. Verhandlun-
gen Zoologisch-Botanischen Gesellschaft in Wien, v. 58, n. 49, p. l-5, 1908.
HAECKEL, Ernst. Generelle Morphologie der Organismen. Allgemeine 
Grundzüge der organischen Formen-Wissenschaft, mechanisch begrün-
det durch die von C. Darwin reformirte Descendenz-Theorie, etc. 1866.
HALANYCH, Kenneth M. et al. Evidence from 18S ribosomal DNA that the 
lophophorates are protostome animals. Science, v. 267, n. 5204, p. 1641-1643, 
1995.
HALANYCH, Kenneth M.; PASSAMANECK, Yale. A brief review of meta-
zoan phylogeny and future prospects in Hox-research. American Zoologist, 
v. 41, n. 3, p. 629-639, 2001.
HEJNOL, Andreas; MARTINDALE, Mark Q. The mouth, the anus, and the 
blastopore – open questions about questionable openings. Animal Evolu-
tion: Genomes, Fossils, and Trees, p. 33-40, 2009.
HEJNOL, Andreas. A twist in time – the evolution of spiral cleavage in the 
light of animal phylogeny. Integrative and comparative biology, v. 50, n. 5, 
p. 695-706, 2010.
HENNIG, Willi. Phylogenetic systematics. University of Illinois Press, 1999.

https://doi.org/10.1073/pnas.1810575115
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1002/9780470015902.a0023989
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1002/9780470015902.a0023989
https://www.gbif.org


229

VOLUME II -  BIODIVERSIDADE & EVOLUÇÃO

◀	 Voltar ao Sumário

HOLLAND, Linda Z. Body-plan evolution in the Bilateria: early antero-pos-
terior patterning and the deuterostome–protostome dichotomy. Current 
opinion in genetics & development, v. 10, n. 4, p. 434-442, 2000.
HOLLAND, Nicholas D. The long and winding path to understanding kidney 
structure in amphioxus-a review. International Journal of Developmental 
Biology, v. 61, n. 10-11-12, p. 683-688, 2017.
HOLLAND, Peter WH. Evolution of homeobox genes. Wiley Interdiscipli-
nary Reviews: Developmental Biology, v. 2, n. 1, p. 31-45, 2013.
HYMAN, Libbie Henrietta. The invertebrates: Protozoa through Cteno-
phora vol. 1. The McGraw-Hill Companies, 1940.
KIYAN, Camila Lie et al. Noções de sistemática filogenética aplicadas à zoo-
logia. In: SILVA, Rosana Louro Ferreira; SILVA, Gabriel de Moura (org.). 
Possibilidades Didáticas para o Ensino de Zoologia na Educação Básica. 
São Paulo: São Paulo, 2019. p. 117-145.
MØBJERG KRISTENSEN, Reinhardt; FUNCH, Peter. Micrognathozoa: a 
new class with complicated jaws like those of Rotifera and Gnathostomulida. 
Journal of morphology, v. 246, n. 1, p. 1-49, 2000.
LAKE, James A. Origin of the Metazoa. Proceedings of the National Aca-
demy of Sciences, v. 87, n. 2, p. 763-766, 1990.
LAPPIN, Terrence RJ et al. HOX genes: seductive science, mysterious mecha-
nisms. The Ulster medical journal, v. 75, n. 1, p. 23, 2006.
LAUMER, Christopher E. et al. Revisiting metazoan phylogeny with geno-
mic sampling of all phyla. Proceedings of the royal society B, v. 286, n. 1906, 
p. 20190831, 2019.
LAURENCE, J. Biologia: ensino médio, volume único. São Paulo: Nova Ge-
ração, 2007.
LOPES, Sônia; ROSSO, Sergio. Bio. v. 2. São Paulo: Saraiva, 2017.
MARLÉTAZ, Ferdinand et al. Chaetognath phylogenomics: a protosto-
me with deuterostome-like development. Current Biology, v. 16, n. 15, p. 
R577-R578, 2006.
MARTÍN-DURÁN, José M.; VELLUTINI, Bruno C.; HEJNOL, Andreas. 
Embryonic chirality and the evolution of spiralian left–right asymmetries. 
Philosophical Transactions of the Royal Society B: Biological Sciences, v. 
371, n. 1710, p. 20150411, 2016a.



230

ENSINO DE BIOLOGIA: UMA PERSPECTIVA EVOLUTIVA

◀	 Voltar ao Sumário

MARTÍN-DURÁN, José M. et al. The developmental basis for the recurrent 
evolution of deuterostomy and protostomy. Nature Ecology & Evolution, v. 
1, n. 1, p. 1-10, 2016b.
MORRIS, S. Conway; SC, MORRIS. A new metazoan from the Cambrian 
Burgess Shale of British Columbia. Phil. Trans. R. Soc. B, n. 285, p. 227-274, 
1977.
NIELSEN, Claus. Entoproct life-cycles and the entoproct/ectoproct rela-
tionship. Ophelia, v. 9, n. 2, p. 209-341, 1971.
NIELSEN, Claus. The phylogenetic position of entoprocta, ectoprocta, pho-
ronida, and brachiopoda. Integrative and Comparative Biology, v. 42, n. 3, 
p. 685-691, 2002.
NIELSEN, Claus. How to make a protostome. Invertebrate systematics, v. 
26, n. 1, p. 25-40, 2012. Disponível em: https://academic.oup.com/icb/arti-
cle/42/3/685/724040. Acesso em: 30 jan. 2020.
NIELSEN, Claus. Blastopore fate: amphistomy, protostomy or deuteros-
tomy. eLS, p. 1-8, 2019. Disponível em: https://onlinelibrary.wiley.com/doi/
abs/10.1002/9780470015902.a0027481. Acesso em: 12 dez. 2019.
OLIVEIRA, Ana Beatriz Ramos et al. Análise do filme de animação “Vida de 
Inseto” à luz da Biologia Animal. III SIMPÓSIO DE ENTOMOLOGIA DO 
RIO DE JANEIRO, p. 166, 2016.
ORTEGA-HERNÁNDEZ, Javier. Exceptionally preserved Cambrian fossils 
in the genomic era. In: MARTÍN-DURÁN, J. M.; Vellutini, B. (ed.). Old 
questions and young approaches to animal evolution. Springer, Cham, 
2019. p. 39-54.
NETO, Voltaire Paes. O problema da ordem e do progresso. Pensamento 
Evolutivo. 2018. Disponível em https://www.pensamentoevolutivo.com/pos-
t/o-problema-da-ordem-e-do-progress. Acesso em: 7 maio 2020.
MUNHOZ, Marília Malheiros et al. Diversidade e Filogenia de Metazoa. In: 
SILVA, Rosana Louro Ferreira; SILVA, Gabriel de Moura (org.). Possibilida-
des didáticas para o ensino de Zoologia na educação básica. São Paulo: São 
Paulo, 2018. p. 39-98.
RIOS, Eloci Peres; THOMPSON, Miguel. Conexões com a Biologia. São 
Paulo: Moderna Editora, 2016.

about:blank
https://academic.oup.com/icb/article/42/3/685/724040
https://academic.oup.com/icb/article/42/3/685/724040
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/abs/10.1002/9780470015902.a0027481
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/abs/10.1002/9780470015902.a0027481
about:blank
https://www.pensamentoevolutivo.com/post/o-problema-da-ordem-e-do-progress
https://www.pensamentoevolutivo.com/post/o-problema-da-ordem-e-do-progress


231

VOLUME II -  BIODIVERSIDADE & EVOLUÇÃO

◀	 Voltar ao Sumário

ROSSLENBROICH, Bernd. The notion of progress in evolutionary biology–
the unresolved problem and an empirical suggestion. Biology and Philoso-
phy, v. 21, n. 1, p. 41-70, 2006.
ROUSE, Greg W. Trochophore concepts: ciliary bands and the evolution of 
larvae in spiralian Metazoa. Biological Journal of the Linnean Society, v. 66, 
n. 4, p. 411-464, 1999.
SANTOS, Charles Morphy Dias; CALOR, Adolfo Ricardo. Ensino de biolo-
gia evolutiva utilizando a estrutura conceitual da sistemática filogenética-I. 
Ciência & Ensino (ISSN 1980-8631), v. 1, n. 2, p. 1-7, 2007a.
SANTOS, Charles Morphy Dias; CALOR, Adolfo Ricardo. Ensino de biolo-
gia evolutiva utilizando a estrutura conceitual da sistemática filogenética-II. 
Ciência & Ensino (ISSN 1980-8631), v. 2, n. 1, p. 1-8, 2007b.
 SANTOS, Charles Morphy D.; KLASSA, Bruna. Despersonalizando o ensino 
de evolução: ênfase nos conceitos através da sistemática filogenética. Revista 
Educação: Teoria e Prática, v. 22, n. 40, 2012.
SCHOLTZ, Gerhard. The Articulata hypothesis–or what is a segment? Orga-
nisms Diversity & Evolution, v. 2, n. 3, p. 197-215, 2002.
TECHNAU, Ulrich; SCHOLZ, Corinna B. Origin and evolution of endoderm 
and mesoderm. International Journal of Developmental Biology, v. 47, n. 
7-8, p. 531-539, 2003.
VALENTINE, James W. Cleavage patterns and the topology of the metazoan 
tree of life. Proceedings of the National Academy of Sciences, v. 94, n. 15, p. 
8001-8005, 1997. DOI: 10.1073/pnas.94.15.8001.
WEIGERT, Anne; BLEIDORN, Christoph. Current status of annelid phylo-
geny. Organisms Diversity & Evolution, v. 16, n. 2, p. 345-362, 2016. DOI: 
10.1007/s13127-016-0265-7.





233 ◀	 Voltar ao Sumário

7
O DESCONHECIDO REINO DOS 
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Introdução

O que vem a sua mente quando você pensa em “Fungos”? Uma 
definição abstrata ou terminologia desconexa e perdida na 
memória? O champignon e os demais cogumelos apreciados 

na culinária? Ou quem sabe eles te remetem a doenças, morte e ou 
podridão?

Não se sinta culpado se a última opção foi a que perpassou sua men-
te. É comum que a percepção da maioria das pessoas seja algo que 
Fraga (2017) definiu como “Concepção Pessimista” em seu capítulo so-
bre a Evolução dos Microrganismos no livro “Evolução Biológica da 
pesquisa ao ensino”. Ele explica que isso está ligado a um longo proces-
so histórico de como se desenvolveu o estudo da microbiologia e sua 
limitação a uma associação com processos prejudiciais ao ser humano. 
No caso particular dos fungos, essa associação excede a esfera micros-
cópica e atinge também proporções visíveis a olho nu, culminando 
numa representação material e palpável destes temores. Isto, por sua 
vez, vem a amplificar o receio inicial das pessoas sobre este grupo, fa-
zendo valer o oposto da velha máxima “o que os olhos não veem o 
coração não sente”.
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O Reino Fungi, entretanto, possui uma dicotomia incrível. Se ana-
lisarmos apenas o Filo Basidiomycota, por exemplo, encontramos di-
versas espécies que são tóxicas, alucinógenas ou até comestíveis; outras 
espécies possuem propriedades nutritivas ou são patogênicas; outras 
são consideradas pragas nas lavouras e algumas são importantes fer-
ramentas de controle biológico; e várias são apenas seres vivos sem 
qualquer valor utilitarista associado, apenas existindo. Acima disso, 
todas possuem um importante atributo em comum: fazem digestão 
externa alimentando-se por absorção. Com isto, intuitivamente somos 
ensinados a associar os fungos ao processo ecológico da decomposição 
de matéria orgânica morta, o que na verdade é uma grande dádiva. 
Afinal, você consegue imaginar como seria o planeta sem os fungos? 
Certamente nada parecido com o que vemos hoje. Pensando por este 
lado, o Reino Fungi seria um dos grandes responsáveis pela ciclagem 
de nutrientes e, por conseguinte, um dos principais grupos atuantes na 
manutenção da vida na Terra.

Apesar disso, muitas vezes a percepção deste processo vem entra-
nhada a uma conotação de podridão no seu aspecto mais asqueroso: 
como algo sujo, nojento e nocivo; e não como uma das formas de re-
ciclagem de nutrientes na natureza. Com ainda mais força, o ensino 
da micologia (nome dado à ciência que tem por objeto de estudo os 
fungos) e principalmente a sua abordagem pelos meios de comuni-
cação, associam o grupo a doenças e outros problemas que afligem a 
humanidade e toda a sua visão antropocêntrica de mundo. Esta visão 
utilitarista, por sua vez, acaba por se misturar à concepção pessimista 
do Reino Fungi e esconde atrás de preconceitos um grupo que por si só 
é imenso na sua diversidade, abundância e importância ecológica. Por 
isso, nos últimos anos, diversos micólogos vêm reiterando a necessida-
de de uma forma de ensino sem preconceitos desses organismos. Um 
grande avanço foi a adoção do termo “Funga” para denotar a diversi-
dade de fungos, tal qual fauna e flora denotam para animais e plantas. 
Acreditamos que o ensino da proposta “FF&F” (Flora, Fauna e Funga) 
(Kuhar et al., 2018) é o primeiro passo para um entendimento livre de 
prejulgamentos dos fungos desde o ensino básico.
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Sendo assim, neste capítulo analisaremos a Funga por sua história 
evolutiva, assim como, pela diversidade de seus componentes, buscan-
do a desestigmatização da micologia e propondo um olhar ecológico-

-evolutivo como forma de ensino.

1. O que são os Fungos?
Como se não bastasse a concepção pessimista e antropocêntrica 

disseminada sobre os fungos, o grupo tem sido historicamente ne-
gligenciado do ponto de vista científico, uma vez que foi tradicional-
mente investigado por botânicos. Um exemplo disso são as meras 50 
páginas dedicadas aos fungos, de um total de 1200, na clássica obra 
Species Plantarum (1753) de Linnaeus. Há apenas 40 anos os fungos 
foram separados em um Reino próprio: o Reino Fungi, justamente por 
apresentarem características morfológicas e funcionais únicas e que 
os distinguem das plantas e dos demais seres vivos. Esse atraso, além 
de prejudicar o conhecimento geral do grupo, também deixou marcas 
na nomenclatura e no estudo científico dos fungos, algo que podemos 
observar até hoje. No entanto, com o passar das gerações, a micologia 
avançou consideravelmente, ao passo que hoje podemos inclusive rei-
vindicar um ensino igualitário e livre de preconceitos da disciplina no 
ensino básico.

Dentre todos os seres vivos do planeta Terra, os fungos compõem 
um dos clados com maior diversidade. Acredita-se que existam en-
tre 2.2 e 3.8 milhões de espécies na natureza (Hawksworth e Lücking 
2017), das quais apenas 144.000 já foram devidamente descritas e clas-
sificadas. Eles são, atualmente, considerados o segundo maior grupo 
de eucariotos, no entanto a falta de micólogos e a conturbada história 
filogenética do grupo os coloca nessa posição de desconhecimento. Na 
melhor das hipóteses, conhecemos apenas 8% da Funga total estimada 
para o mundo inteiro, o que acaba por dificultar estudos evolutivos 
do grupo. Outro problema é o baixo registro fóssil que coloca o possí-
vel surgimento dos fungos em intervalos de tempo imensos (confira o 
quadro “Evolução dos fungos”).
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Para entender melhor o que caracteriza um fungo é fundamental 
compreender o contexto filogenético do Reino em si. Apesar da his-
tórica relação dos botânicos com a micologia, o Reino Fungi é, na 
verdade, evolutivamente mais próximo aos animais do que às plan-
tas. Juntamente com o Reino Animalia e alguns outros eucariotos, os 
fungos fazem parte de um supergrupo denominado Opisthokonta 
(consulte a figura 3), que por sua vez pertence ao domínio Eukarya. 
Dentro de Opisthokonta, os organismos unicelulares apresentam célu-
las com flagelos posteriores usadas para propulsão. Embora esse traço 
seja atualmente incomum, tanto para fungos quanto animais, rema-
nescentes dessas células ainda podem ser encontrados nos espermato-
zóides e nos esporos fúngicos dos quitrídios. Opisthokonta é formado 
principalmente por duas grandes linhagens, denominadas Holozoa e 
Holomycota, que são diferenciadas pelos tipos de digestão. Ambas as 
formas são heterotróficas, ou seja, buscam no ambiente seu alimento, o 
que por si só já exime os fungos de qualquer parentesco próximo com 
as plantas.

Os organismos pertencentes a Holozoa (animais e seus parentes 
mais próximos) realizam digestão interna, isto é, ingerem o alimen-
to para posteriormente degradar e absorver os nutrientes, dentro do 
corpo. Por outro lado, os organismos pertencentes a Holomycota (fun-
gos e seus parentes mais próximos) realizam este processo de diges-
tão externamente ao seu corpo, absorvendo posteriormente apenas os 
nutrientes, que denominamos heterotrofia por absorção. Dentro dos 
aspectos que caracterizam o Reino Fungi este é um dos mais relevan-
tes, visto que, para decompor o substrato, os fungos secretam enzimas 
digestivas, alterando quimicamente o ambiente ao seu redor. Isto vem 
a ser uma das contribuições ecológicas mais importantes desses orga-
nismos para a natureza, pois transforma biomassa em solo e possibilita 
que parte da matéria orgânica morta possa voltar a ser vida, um dia.

Outra característica notável é a variedade morfológica, a nível ce-
lular, que o Reino Fungi apresenta. A estrutura somática dos fungos 
pode ser tanto unicelular, como nas leveduras (que encontramos no 
fermento biológico), quanto multicelular - neste caso sendo compos-
ta por filamentos alongados chamados de hifas. Dentro dos fungos 
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filamentosos são encontrados dois grandes tipos de hifas: as hifas 
septadas que apresentam uma parede transversal que divide as hifas 
em compartimentos; e as hifas cenocíticas, sem divisões entre as mes-
mas, onde o citoplasma é conectado entre todas. O conjunto de hifas 
é denominado micélio, e este é responsável por formar as estruturas 
de reprodução sexual dos fungos, como, por exemplo, os cogumelos e 
orelhas de pau (figura 1).

Figura 1. Representação do corpo somático, formado pelo micélio (conjunto de hifas) que 
permanece no substrato; e do corpo reprodutivo (neste caso um cogumelo) responsável 
pela reprodução. Os tamanhos na imagem são meramente ilustrativos, não representando 
tamanhos reais.

Nestes corpos reprodutivos são produzidos os esporos, que nada 
mais são do que as células reprodutivas responsáveis pela dispersão. 
O crescimento hifal acontece no ápice das células, que por sua vez 
apresentam autotropismo negativo. Desta forma, as hifas crescem na 
direção oposta ao próprio micélio, o que otimiza a eficiência do forra-
geamento e direciona o crescimento do organismo para novos espaços 
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do substrato, de forma indeterminada, maximizando a sua utilização 
(figura 2). Por fim, isso resulta em uma rede organizada de hifas inter-
conectadas, semelhante a uma geometria fractal.

Figura 2. Esporo crescendo e formando um micélio.

Além da heterotrofia, outro caracter conservado do ancestral em 
fungos e alguns animais são as estruturas formadas por quitina. Todos 
os organismos do Reino Fungi apresentam parede celular composta 
por este polissacarídeo, o que por sua vez transforma as hifas em cé-
lulas resistentes e flexíveis ao mesmo tempo. Isso aumenta a capaci-
dade de nutrição por absorção e protege as células estruturalmente da 
pressão interna gerada pela osmose. Outra característica importante 
que esta rigidez celular das hifas permite é a formação de corpos re-
produtivos macroscópicos eretos e capazes de se sustentar, como os 
cogumelos e basidiomas em geral.

A otimização do forrageamento, graças às múltiplas enzimas diges-
tivas encontradas nos fungos, que permitem a exploração de uma va-
riedade imensa de nichos e substratos não utilizados por outros orga-
nismos, assim como a capacidade de se reproduzir tanto sexual quanto 
assexuadamente, em um número prolífico de esporos, são algumas das 
características que fazem do Reino Fungi um dos grupos de organis-
mos mais bem-sucedidos da atualidade.



239

VOLUME II -  BIODIVERSIDADE & EVOLUÇÃO

◀	 Voltar ao Sumário

Conhecendo o registro fóssil dos fungos

Sabe-se que os fungos possuem origens muito antigas na história 
geológica, com evidências indicando que eles habitam terra firme há 
pelo menos um bilhão de anos. Essa idade mínima foi obtida a partir do 
descobrimento de fósseis no Ártico, mais especificamente em território 
canadense (Loron et al., 2019). Embora fungos fósseis sejam especial-
mente difíceis de serem encontrados, devido à sua estrutura perecível 
e não-mineralizada, descobertas recentes, como o “Fungo de 1 bilhão 
de anos” no Canadá, nos ajudam a elucidar melhor a história evolutiva 
do grupo. Atualmente, encontramos na literatura 137 registros fósseis 
de fungos não-liquenizados e 182 liquenizados (Taylor, 2015), entre eles 
um cogumelo fossilizado: Gondwanagaricites magnificus, encontrado 
aqui no Brasil! Mais precisamente na Chapada do Araripe, no Ceará. 
Outro registro notável é Prototaxites, um fungo gigante que crescia 
até 8 metros de altura datado do período Siluriano tardio (há 443-416 
milhões de anos atrás). A primeira vista, os paleontólogos acreditavam 
que se tratava de mais uma árvore fóssil, não obstante análises recen-
tes indicaram características fúngicas. Outra descoberta importante 
foram os diversos fósseis preservados no “Cherte de Rhynie” que data 
de aproximadamente 400 milhões de anos. O cherte em questão foi 
encontrado na Escócia e seu conteúdo nos mostra pequenos fungos 
associados a algumas das primeiras plantas terrestres conhecidas na 
paleontologia (Taylor, 2015). Isso evidencia o papel essencial que o Rei-
no Fungi teve, e continua tendo, na colonização do ambiente terrestre 
graças a estas relações formadas por micorrizas que abordaremos me-
lhor quando falarmos de Glomeromycota. 

Evolução dos fungos
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Fotografias microscópicas do fóssil de fungo Ourasphaira giraldae de 1 bilhão de anos no 
Canadá. Escala 30 µm. Imagem retirada de Loron et al. (2019).

Fotografia do fóssil Prototaxites de 443-416 milhões de anos na Arábia Saudita. Escala 30 cm. 
Imagem retirada de Taylor (2015). 
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.Fotografia do cogumelo fóssil Gondwanagaricites magnificus de 113-120 milhões de anos 
na Chapada do Araripe, Ceará, Brasil. Escala 5 mm. Imagem retirada de Heads et al. (2017). 

Adicionalmente, os fungos também foram os organismos eucarióti-
cos que mais obtiveram sucesso na Terra após extinções em massa de 
vários períodos da história geológica da Terra (e.g. Permiano-Triás-
sico e Cretáceo-Paleogeno). Com o desaparecimento da maioria dos 
organismos durante essas grandes extinções, quantidades imensas de 

“alimento”, que no caso dos fungos vem a ser os restos mortais das es-
pécies extintas, ficaram disponíveis para consumo, algo que é eviden-
ciado pelos registros fósseis.
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2. Histórico dos Grupos
Devido a essa imensa diversidade de espécies, a classificação dos 

fungos é fundamental para se conseguir estudar e entender esses orga-
nismos. Robert Whittaker, o mesmo pesquisador que propôs o Reino 
Fungi, também formulou, em 1969, um sistema de classificação do gru-
po em três sub-reinos: Eumycota, Gymnomycota e Dimastigomycota. 
Os últimos dois sub-reinos atualmente não pertencem ao Reino Fungi. 
Já o sub-reino Eumycota foi classificado em quatro grandes filos: Chy-
tridiomycota, Zygomycota, Ascomycota e Basidiomycota. Este é apenas 
um dos muitos sistemas de classificação do Reino Fungi que existem, 
visto que, em função de classificá-lo de uma forma que reflita a histó-
ria evolutiva dos grupos, mais recentemente, com a ajuda de técnicas 
e análises filogenéticas, têm sido propostos sistemas de classificação 
com oito (Spatafora et al., 2016; Willis 2018) e até 18 filos (Tedersoo et 
al., 2018).

Contudo, tantos nomes e filos podem confundir e afastar quem 
busca entender um pouco mais sobre este maravilhoso grupo de or-
ganismos. Portanto, para evitar cada vez mais essa compartimentaliza-
ção da biologia, inclusive dentro do ensino dos fungos, sugerimos que 
o Reino Fungi seja subdividido em cinco principais grupos: Quitrí-
dios, Zigomicetos, Glomeromycota, Ascomycota e Basidiomycota. 
Os dois primeiros, apesar de não serem grupos naturais, apresentam 
algumas características que nos permitem agrupá-los e distingui-los 
separadamente, e por isso não possuem o terminal “mycota”, caracte-
rístico dos filos fúngicos. Esta classificação busca focar nas novidades 
evolutivas e/ou atributos de cada grupo para facilitar o entendimento e 
o ensino dos mesmos, principalmente nos âmbitos ambiental e ecoló-
gico. Os cinco também são os grupos que aparecem com mais frequên-
cia em livros e materiais didáticos, o que ajuda a evitar um maior es-
tranhamento por parte de alunos e professores. Sendo assim, durante 
as próximas páginas deste capítulo, trataremos individualmente cada 
um dos grupos (figura 3), buscando abordá-los sob um aspecto ecoló-
gico-evolutivo.
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Figura 3. Árvore filogenética do Reino Fungi representando os cincos grupos: Quitrídios, 
Zigomicetos, Glomeromycota, Ascomycota e Basidiomycota, que junto com outros orga-
nismos formam o grupo Holomycota. E também representando Animalia, grupo irmão dos 
fungos, que junto com outros organismos formam Holozoa. Essas duas divisões perten-
cem ao grande grupo Ophistokonta.

3. Quitrídios no Antropoceno
No mundo inteiro, populações de 

anfíbios, que não mantém contato di-
reto entre si, têm perecido de maneira 
semelhante. Embora um dos motivos 
óbvios seja a crescente degradação do 
meio ambiente, outro, nem tão óbvio, 
envolve um certo fungo. Este, por sua 
vez, é um quitrídio, habitante de rios 
e lagos do leste asiático. Seu nome 
científico é Batrachochytrium dendro-
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batidis, apelidado carinhosamente pelos cientistas de “Bd”. Mas afinal, 
o que anfíbios e um fungo asiático tem a ver com o ensino de fungos? 
Para entender melhor essa questão teremos que analisar o que de fato 
ocorre nestes locais.

Era uma vez um ambiente aquático localizado no continente asiáti-
co. Tudo lá funcionava como em qualquer outro ecossistema no mun-
do, mesmo que talvez não da forma mais harmoniosa e equilibrada 
que um cérebro humano consegue conceber. Apesar disso, lá viviam 
os mais diversos seres vivos, anfíbios e quitrídios inclusos. Humanos 
também se faziam presentes neste ambiente, exercendo o seu papel na 
cadeia alimentar. A carne de rã era uma das iguarias mais apreciadas 
por eles. Com o tempo, o tráfego humano a nível global sofreu um au-
mento abrupto, e com eles, foram levando consigo outros seres vivos 
juntos. As deliciosas rãs se tornaram um item de apreciação cultural e, 
com a mercantilização, passaram a ser transportadas para outras re-
giões.

Estas regiões, por sua vez, evoluíram de forma independente, com 
seus próprios seres vivos e suas próprias interações. O transporte de 
rãs era feito com animais vivos e apesar do intuito ser a comercializa-
ção para o consumo, alguns desses animais se espalharam pelos dife-
rentes ambientes. Na carona deles foram alguns quitrídios, até então 
inofensivos, entre eles o Bd. O resultado desse intercâmbio de espécies, 
até o momento, foi a extinção de aproximadamente 200 espécies de 
anfíbios, sendo 15 delas no Brasil.

Desde então, o Bd ficou conhecido por fungo assassino e recebeu o 
título de “patógeno mais destrutivo do mundo”, em termos de diversi-
dade. Acontece que, por não terem coevoluído, os anfíbios das outras 
partes do planeta não conseguiam conviver de forma saudável com 
este quitrídio, o que culminou em uma relação parasítica. Isto acabou 
por transformá-lo em um agente causador de quitridiomicose, letal 
para estes novos hospedeiros. Mas afinal, o que caracteriza um fungo 
como um quitrídio?

Os quitrídios apresentam esporos flagelados, denominados zoós-
poros. Esse atributo torna o grupo bem sucedido em ambientes aquá-
ticos. O flagelo é considerado uma característica plesiomórfica, sendo 
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herdada do ancestral comum de fungos e animais, algo que foi perdido 
nos demais grupos fúngicos.

Eles são o único grupo de fungos que não forma micélio e, por isso, 
seus organismos são microscópicos. Sua estrutura corporal é constituí-
da por hifas cenocíticas, que produzem uma estrutura multinucleada, 
esférica, denominada talo. O talo se ancora a materiais sólidos de ori-
gem orgânica através de hifas finas (como a pele úmida dos anfíbios, 
no caso do Bd). A alimentação ocorre por absorção do substrato onde 
o fungo está ancorado. Quando os nutrientes ficam limitados, o talo 
passa a se reproduzir por zoósporos, para a dispersão. Após a liberação, 
eles se locomovem a procura de um novo substrato. O flagelo, além da 
função de locomoção, também possui um papel muito importante na 
localização desse substrato.

Os quitrídios habitam principalmente ambientes aquáticos, muito 
devido a seus esporos flagelados. Eles desempenham o papel ecológico 
de decompositores de vida livre, em sua maioria, sendo o principal 
grupo responsável pela decomposição de matéria orgânica vegetal nes-
ses locais. Pesquisas sugerem que o surgimento e evolução destes orga-
nismos deve ter ocorrido em água doce, e secundariamente evoluído 
para habitar outros ambientes.

Além das espécies aquáticas, os quitrídios também podem ocorrer 
em solos úmidos, sendo registrados em ambientes extremos, como em 
altitudes elevadas, próximos a fontes termais e em regiões glaciais. Al-
gumas espécies também ocorrem dentro do trato digestivo de herbívo-
ros, exercendo uma relação simbiótica e auxiliando na decomposição 
de celulose e hemicelulose. Outras espécies ainda possuem relação pa-
rasítica com diversos hospedeiros, como é o caso do Bd, que encontra 
na pele úmida dos anfíbios um ambiente propício para se desenvolver. 
Isto, em contrapartida, gera restrições na capacidade dos anfíbios de 
captar eletrólitos, o que leva os infectados à morte por ataque cardíaco.

Todos esses exemplos de modo de vida nos mostram a diversidade 
gigantesca que pode ser encontrada no Reino Fungi como um todo. 
Características como os zoósporos, exclusivos dos quitrídios, e outras 
que veremos ao longo do capítulo, nos contam mais sobre a evolução 
do Reino. Além disso, a quitridiomicose é um ótimo exemplo para ser 
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utilizado em sala de aula. Não simplesmente como mais uma doença 
ou um agente causador de extinções, mas como um fomentador de 
discussões a partir de diferentes perspectivas, levando em conta o seu 
contexto histórico, como fizemos acima.

A partir de uma doença, que está dizimando populações de anfíbios, 
entendemos como os fungos podem nos ajudar a elucidar o ensino 
de evolução, e como eles também estão inseridos neste contexto. Isto 
pode ser feito, por exemplo, ao levantar questionamentos como “De 
quem é a culpa? Do fungo que está ocupando novos nichos ou dos hu-
manos que o introduziram no ambiente?”. Podemos discutir como as 
ações antrópicas influenciam processos evolutivos nos diferentes orga-
nismos e ecossistemas, chamando a atenção para um processo que es-
pecialistas têm chamado de “Nova Pangeia”, onde seres vivos dos mais 
diversos lugares do globo interagem como se não houvesse fronteiras 
para impedi-los.

Também podemos estender essa discussão a como a introdução de 
espécies em locais nos quais elas não evoluíram pode induzir pertur-
bações no processo de adaptação (em que os organismos estão adap-
tados a determinado local e tempo); ou como ações antrópicas podem 
acarretar, mesmo que de forma indireta, na extinção de outras espécies, 
contribuindo para uma “sexta extinção em massa” que diversos cien-
tistas acreditam estar acontecendo (Kolbert 2014.)

Por fim, pensar em quitrídios associando-os apenas a doenças, ig-
norando o fato de que existem mais espécies mutualistas do que pato-
gênicas, é fruto da concepção pessimista sobre os fungos, presente na 
sociedade e inclusive no contexto de ensino. Repousar a culpa de um 

“anficídio” em massa em outro ser, que não nós mesmos, é uma forma 
de abnegar esta responsabilidade e continuar os negócios. Os mesmos 
que desde a modernidade destroem o meio ambiente e “fazem” o pla-
neta girar. Bem vindos ao Antropoceno.

Possibilidades no ensino de Micologia I
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4. A importância oculta nos Zigomicetos
Diferentemente dos quitrídios, os de-

mais grupos fúngicos perderam seus 
flagelos durante a evolução. Essa perda 
privou os esporos da capacidade de se lo-
comover, mas possibilitou a conquista dos 
mais diversos habitats e o desenvolvimen-
to de diferentes estratégias evolutivas de 
reprodução. Os zigomicetos representam, 
para os fungos, a independência do am-
biente aquático.

O grupo inclui algumas das espécies que nos são mais familiares. 
Afinal, as encontramos diariamente crescendo em pães, frutas e até nas 
paredes e roupas. Alguns mofos e bolores são notórios representantes 
do grupo, os mesmos que também são os principais responsáveis pela 
concepção pessimista sobre o Reino Fungi na sociedade. Apesar disso, 
os zigomicetos apresentam uma diversidade gigantesca de modos de 
vida, estratégias ecológicas e adaptações importantes que podem ser 
abordadas num ensino desestigmatizado da micologia, como bem 
veremos a seguir.

Os zigomicetos, assim como os quitrídios, são formados por hifas 
cenocíticas. Contudo, eles possuem uma apomorfia interessante: apre-
sentam crescimento micelial, algo tão importante que foi conservado 
em todos os demais grupos fúngicos. Essas características os levam a 
ter um rápido desenvolvimento, sendo inclusive considerados a pri-
meira fase da sucessão ecológica no processo de decomposição. Outra 
característica importante é a imobilidade de seus esporos. Como não 
há mais o flagelo para auxiliar na locomoção, o grupo explora outras 
estratégias para a dispersão dos mesmos. Algumas são comuns, como 
pelo vento ou na carona de animais. No entanto, algumas são bem exó-
ticas…

O gênero Pilobolus, por exemplo, apresenta hábito coprófilo, ou seja, 
se desenvolve em esterco, mais especificamente no esterco de animais 
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pastejadores. Contudo, este fungo necessita passar pelo trato digestivo 
destes herbívoros para só então completar seu ciclo reprodutivo nos 
excrementos do animal. Sendo assim, o gênero desenvolveu um atri-
buto peculiar para dispersar seus esporos: fototropismo positivo, ou 
seja, apresenta crescimento em direção à luz. Este estímulo é impor-
tante porque, quando o corpo reprodutivo está completamente desen-
volvido, uma massa de esporos é lançada a uma velocidade que pode 
atingir até 90km/h rumo ao pasto iluminado mais próximo, alcançan-
do até 2,5 metros de distância do ponto de origem. Isso ocorre porque 
o seu corpo reprodutivo, que chega a medir no máximo 1cm, desenvol-
ve uma vesícula de água que é capaz de armazenar uma pressão similar 
a cinco atmosferas. O desenvolvimento dessa dispersão ativa, por meio 
de um disparo, é algo notável para um organismo tão diminuto.

No geral, podemos encontrar duas formas de reprodução dos zi-
gomicetos: sexual e assexual. Em ambos os tipos de reprodução, os 
esporos podem ser liberados na presença ou ausência de água, através 
de correntes de ar, contato com animais ou gotas de água da chuva. 
Também há exemplos de caso ativo de dispersão, onde a estrutura re-
produtora emite os esporos em alguma direção específica, por exem-
plo, na direção da luz, como o Pilobolus. Na forma assexual, os esporos 
são produzidos por uma estrutura chamada esporângio e são disper-
sos, na maioria dos casos, por correntes de vento. Uma vez liberados, 
crescem assim que encontram um substrato propício.

A reprodução sexual dos fungos pode ocorrer a partir de diferentes 
estratégias, uma delas é o exótico exemplo do gênero Pilobolus. O cor-
po somático dos zigomicetos pode crescer da fusão de dois tipos dife-
rentes de hifas somáticas, que crescem a partir de zigósporos (célula 
sexual que dá origem ao nome do grupo), comumente denominados 
esporo + e esporo - (figura 4). O crescimento a partir de duas hifas 
somáticas distintas gera uma maior diversidade genética para o fungo, 
visto que os zigósporos são produzidos por meiose.

O zigosporângio, estrutura sexual produtora de zigósporos, nos dá 
uma luz sobre como ocorreu a transição dos fungos para ambientes 
terrestres e com pouca disponibilidade de água. Essa estrutura pode se 
comportar como um esporo de resistência se enfrentar adversidades, 
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tornando-se inativa até que tenha condições favoráveis para a libera-
ção dos zigósporos, perpetuando a reprodução do grupo.

Figura 4. Dois esporos sexuais de diferentes composições genéticas (esporo + e esporo -) 
se encontrando e fundindo. Os tamanhos são meramente ilustrativos, não havendo repre-
sentação real. 

Os zigomicetos nos permitem abordar as diferentes concepções 
apresentadas na introdução deste capítulo. Estimular um ensino que 
enfatiza apenas o lado antropocêntrico, onde o aluno associa os fungos 
ao apodrecimento de seus alimentos e às manchas em suas paredes, e 
ignora o fato destes organismos participarem da ciclagem dos nutrien-
tes, exercendo um papel essencial na natureza, é perpetuar uma con-
cepção pessimista dos fungos na sociedade. Em contrapartida, aban-
donar experimentos como a observação do crescimento de bolores em 
pães seria afastar o aluno de um estímulo visual importante para o 
aprendizado do conteúdo. 

Sendo assim, estimulamos que experimentos como este sejam rea-
lizados em aula. Contudo, alertamos para que os ensinamentos sejam 
despidos de qualquer visão antropocêntrica. Ao acompanhar a decom-
posição de um alimento, devemos transformar este estímulo visual em 
uma conexão com o processo da ciclagem de nutrientes que ocorre 
na natureza, e muitas vezes não passa de um conceito abstrato para o 
aluno. Devemos dar ênfase à importância que os zigomicetos repre-

Possibilidades no ensino de Micologia II
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sentam para o desenvolvimento de ecossistemas, afinal, participam do 
primeiro estágio da sucessão ecológica em materiais orgânicos. Deve-
mos contar aos alunos que este grupo não é formado apenas por es-
pécies sapróbias, mas também por diversos modos de vida, cada qual 
com a suas características extraordinárias, como acompanhamos no 
exemplo de Pilobolus. 

E por fim, devemos alertar que assim como outras formas de vida 
no planeta, os fungos evoluíram de ambientes aquáticos para terrestres, 
e os zigomicetos representam justamente a colonização de um ambien-
te que até então era inóspito e repleto de adversidades para a vida em si. 
Afinal, nenhum ser vivo teria evoluído da forma como os conhecemos 
se os fungos fossem restritos aos corpos d’água. Mas isso entendere-
mos melhor com a ajuda do próximo grupo.

Outra característica essencial para a sobrevivência e sucesso repro-
dutivo do grupo são os feromônios, que nada mais são do que meta-
bólitos secundários produzidos pelos fungos. Estes metabólitos, tam-
bém reconhecidos em seres humanos, têm uma função específica na 
reprodução de zigomicetos: encontrar hifas geneticamente diferentes 
para que ocorra a fusão e posterior produção do corpo reprodutivo.

Além disso, o grupo também apresenta variados modos de vida. A 
maioria das espécies de zigomicetos conhecidas pela ciência são sapró-
bias, sendo encontradas nos mais diversos substratos orgânicos, onde 
realizam a decomposição primária, se alimentando principalmente 
de açúcares com baixo peso molecular. No entanto, algumas espécies 
possuem hábito parasita, atingindo tanto vegetais quanto animais e até 
outros fungos. Elas são capazes de desenvolver uma hifa especializa-
da, denominada haustório, para extrair nutrientes das células vivas do 
hospedeiro. Outro modo de vida presente são os chamados “fungos 
entomopatógenos”, conhecidos por infectar diferentes espécies de ar-
trópodes, matando-os, para completar seu ciclo de vida (para mais in-
formações, veja a seção sobre Ascomycota).
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5. A vida no ambiente terrestre: o legado 
de Glomeromycota

Você já parou para pensar sobre como 
começou a vida no ambiente terrestre? 
Como organismos ancestrais saíram 
dos ambientes aquáticos e conquistaram 
terra firme? Usualmente quando pensa-
mos nisso, logo nos vem à mente o caso 
dos vertebrados, mas e se pensarmos 
nas plantas? Como foi essa conquista? 
Bom, você deve estar imaginando por-

que estamos falando de plantas no capítulo de fungos, mas e se nós te 
dissermos que os fungos foram essenciais para essa colonização?

Há cerca de 500 milhões de anos começou uma relação simbiótica 
que mudou o mundo, literalmente. Algumas plantas aquáticas ances-
trais começaram a tolerar que fungos habitassem suas “raízes” (entre 
aspas porque este órgão vegetal só surgiu um tempo depois desse pro-
cesso; apesar disso, essas estruturas eram semelhantes a raízes, em ter-
mos funcionais). O fungo passou então a se hospedar e a depender da 
glicose da planta. Para as plantas, essa relação micorrízica, permitiu 
que elas vivessem no ambiente terrestre, até o momento habitado ape-
nas por vertebrados, artrópodes, bactérias e outros fungos.

Esse evento é documentado por fósseis e, graças a isto, podemos 
voltar no tempo para tentar entender como esses grandes processos 
ocorreram. Nesse caso, temos o morfogênero vegetal Aglaophyton, en-
contrado no já citado “Cherte de Rhynie”, datado de 405 milhões de 
anos. Nele há evidências de relações micorrízicas muito semelhantes às 
encontradas atualmente em Glomeromycota. Estes registros sugerem 
que a íntima e benéfica relação entre fungos e plantas provavelmente 
existe desde os primórdios da colonização do ambiente terrestre. Os 
fungos foram essenciais nesse processo, uma vez que suas hifas finas 
conseguem penetrar pequenos espaços e absorvem água e minerais 
de maneira mais eficiente. Além disso, o crescimento dos micélios te-
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ria permitido que solos muito mineralizados sofressem intemperismo, 
criando solos férteis e possibilitando o crescimento de novos organis-
mos vegetais.

Essa relação micorrízica também permitiu que importantes mu-
danças globais acontecessem. Com o crescimento das plantas, os níveis 
de CO2 na atmosfera foram diminuindo, enquanto o O2 aumentava. 
Devido a esse aumento exacerbado nos níveis de oxigênio, surgiu a ca-
mada de ozônio e essa proteção contra raios ultravioletas também per-
mitiu que outras formas de vida prosperassem nos continentes, agora 
habitáveis.

As espécies encontradas em simbiose com as plantas ancestrais pro-
vavelmente pertenciam a Glomeromycota. Esse é o grupo mais recen-
te descrito no Reino Fungi, por isso, muitas vezes nem é apresentado 
nos livros didáticos. Sua diversidade ecológica e evolutiva estava ocul-
ta nos zigomicetos, porém, estudos moleculares recentes permitiram 
identificar esse importante grupo como uma linhagem fúngica distin-
ta. Assim como nos zigomicetos, as hifas são cenocíticas, contudo, os 
glomeromicetos apresentam características próprias que nos permi-
tem diferenciá-los, como veremos a seguir.

O grupo é formado majoritariamente por espécies biotróficas, ou 
seja, que se alimentam de células vivas dos hospedeiros que, neste caso, 
são plantas. Essa associação simbiótica mutualística, benéfica para am-
bos, é denominada micorriza, como bem vimos acima. Atualmente, as 
micorrizas desempenham um papel fundamental na manutenção da 
vida e estão presentes em cerca de 90% de todas as plantas, formando 
uma rede entrelaçada de raízes, fungos e bactérias nas florestas, algo 
que vem sendo amplamente estudado por diversos especialistas do 
mundo devido ao seu caráter essencial na manutenção de ecossistemas.

Essa associação íntima entre fungo e planta só é possível devido a 
algumas características morfológicas distintas. Um exemplo são as hi-
fas arbusculares: células fúngicas especializadas em aumentar a super-
fície de absorção de nutrientes dentro das células vegetais hospedeiras. 
Este tipo de hifa só é encontrado nestes organismos, sendo, portanto, 
uma importante autapomorfia do grupo. Além disso, os glomeromi-
cetos apresentam estruturas denominadas apressórios que auxiliam o 



253

VOLUME II -  BIODIVERSIDADE & EVOLUÇÃO

◀	 Voltar ao Sumário

fungo a penetrar nas células da epiderme da planta em que se hospe-
dam. Em estágios mais avançados de desenvolvimento, o fungo ainda 
possui a capacidade de formar vesículas armazenadoras de glicose.

O corpo somático dos glomeromicetos é formado por hifas ema-
ranhadas entre e dentro das células vegetais. Quando o fungo adentra 
uma célula viva, as hifas arbusculares crescem para absorver os nu-
trientes e enviá-los ao restante do fungo. Já o corpo reprodutivo, res-
ponsável pela perpetuação da espécie, é na verdade um único esporo 
multinucleado (composto por dezenas ou até centenas de núcleos) 
com parede celular espessa, formada por várias camadas que cresce na 
região externa da raíz. Em algumas espécies, este esporo é tão grande 
(chegam a medir até 600 µm) que é visível a olho nu, algo considerado 
absurdo nos demais grupos fúngicos (a exceção de alguns líquens). A 
reprodução ocorre apenas de forma assexuada, e novos organismos 
podem nascer com a germinação de esporos liberados perto de outra 
planta, ou até mesmo a partir de hifas fragmentadas que encontram 
uma nova raiz para colonizar. Essa dispersão ocorre através das par-
tículas de solo ou na carona de organismos que habitam esses locais.

Essa importante relação endomicorrízica passa a acontecer quan-
do um fungo começa a crescer dentro da raiz da planta (“endo” = den-
tro). Para os fungos glomeromicetos, essa associação é obrigatória, 
já que eles não conseguem sobreviver sem a glicose que extraem da 
planta. Já estas conseguem sobreviver sem essa associação, mas ter um 
fungo em suas raízes permite que elas obtenham água e alguns mine-
rais (como fósforo e potássio) de forma mais eficiente, aumentando 
sua capacidade de crescimento e até mesmo de proteção. Juntos, esses 
diferentes organismos formam uma associação tão benéfica, que 80% 
de todas as plantas terrestres possuem associações com os glomero-
micetos e suas micorrizas arbusculares. As micorrizas também podem 
ser encontradas em outros grupos como veremos a seguir, mas Glome-
romycota é o mais frequente e importante nessas interações.
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6. Do micro ao macro: a diversidade em 
Ascomycota

No decorrer da evolução das diferen-
tes linhagens de fungos uma pequena, 
porém significante, novidade permitiu 
uma explosão na diversidade do Reino. 
Até aqui, os grupos que vimos englobam 
apenas organismos microscópicos ou 
diminutos, muito devido ao comparti-
lhamento do citoplasma pelas hifas, que 
acaba por limitar o crescimento dos in-

divíduos. Contudo, com o advento da citocinese na célula fúngica e 
consequentemente da separação celular, estruturas macroscópicas 
surgiram e possibilitaram o desenvolvimento de diversas estratégias 
evolutivas.

Desta forma, Ascomycota representa o grupo com a maior riqueza 
de espécies e conta com notáveis variedades de morfologia. Grande 
parte destas espécies são fungos filamentosos (constituídos por hi-
fas), mas existem também organismos leveduriformes (unicelulares). 
No filo, encontramos diversos modos de vida, como fungos sapróbios, 
simbióticos, parasitas ou micorrízicos. Não obstante, o grupo conta 
com poucos micólogos especialistas no Brasil, e a verdadeira diversi-
dade de Ascomycota em regiões neotropicais ainda é pouco conhecida.

Como vimos acima, a grande variedade de formas e hábitos de vida 
dos ascomicetos vem acompanhada de uma importante sinapomorfia 
compartilhada com Basidiomycota: são justamente as hifas septadas. 
Nos grupos vistos anteriormente, os fungos eram formados por hifas 
cenocíticas, onde o citoplasma é compartilhado por todas as células. 
Agora, com a presença de septos que individualizam o material genéti-
co e o citoplasma de cada hifa, o Reino Fungi consegue adentrar a esfe-
ra visual macroscópica da natureza. Diversas espécies de Ascomycota 
e de Basidiomycota produzem corpos reprodutivos sexuados que são 
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visíveis a olho nu, e, por isso, são comumente denominados “macro-
fungos”.

Cada morfologia desenvolvida pelos ascomicetos apresenta caracte-
rísticas próprias. Espécies leveduriformes, por exemplo, são considera-
das formas derivadas de organização, pois tendo perdido grande parte 
das suas características e do seu genoma tornaram-se unicelulares. As 
leveduras habitam principalmente solos e fontes ricas em carboidratos, 
como frutas em decomposição. Sua habilidade de metabolizar glicose 
em condições anaeróbicas, produzindo dióxido de carbono e álcool 
como subprodutos, fez com que elas se tornassem velhas conhecidas 
da humanidade, pois permitem a produção de pães e a fabricação de 
cervejas, vinhos e outras bebidas alcoólicas fermentadas. A reprodu-
ção desses organismos ocorre principalmente por brotamento, onde o 
núcleo parental, após dividir-se por mitose, se posiciona em um pe-
queno broto que surge na superfície da célula mãe. Estes brotos desta-
cam-se e se transformam em novas leveduras, que nada mais são do 
que clones da sua genitora.

Com o estudo desse grupo, percebemos que todos os organismos 
evoluem de acordo com o ambiente e todas as interações nele estabe-
lecidas. Sendo assim, é inegável que sem os glomeromicetos o proces-
so de colonização do ambiente terrestre teria ocorrido de uma forma 
completamente diferente. Não obstante, os fungos são muitas vezes ex-
cluídos dessa história, algo que ainda acontece atualmente, principal-
mente quanto às práticas de conservação e manejo dos ambientes que 
visam a preservação de organismos separados e não das interações em 
si. Nesse contexto, tudo que possua algum caráter apelativo para a so-
ciedade é priorizado devido a seus valores estéticos, deixando alguns 
organismos invisíveis (mas essenciais) de lado. Por isso, acreditamos 
que a importância das interações micorrízicas extrapola qualquer ou-
tro aspecto que possa ser abordado sobre os glomeromicetos e incenti-
vamos o ensino dessas antigas e cruciais relações como a melhor forma 
de abordar este grupo em sala de aula. 

Possibilidades no ensino de Micologia III
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A partir do ensinamento de grandes processos naturais, o aluno 
pode construir uma noção ecológico-evolutiva menos abstrata e mais 
factual de como a natureza funciona. E nada melhor do que uma rede 
interconectada que envolve a grande maioria das plantas para exem-
plificar isso. O mundo subterrâneo esconde relações imprescindíveis 
para a existência da biodiversidade atual. Façamos jus à influência que 
os fungos tiveram e ainda têm sobre a vida em terra firme para assim, 
quem sabe, eliminar este estigma de vilão que estes organismos osten-
tam perante o senso comum.

Já os ascomicetos filamentosos são aqueles formados por hifas sep-
tadas. As espécies vão desde sapróbias (decompositoras) a fungos ma-
nipuladores de comportamento de insetos (entomopatógenos). Sua 
ampla diversidade e ocorrência podem ser explicadas pela gigantesca 
produção de esporos, que pode ocorrer de forma assexuada ou sexua-
da. Como temos visto, os esporos são uma das características mais im-
portantes do Reino como um todo. Cada grupo pode ser distinguido 
através das células formadoras de esporos ou pelas características que 
eles próprios carregam (o flagelo, no caso dos quitrídios).

A reprodução assexuada neste grupo ocorre com a produção de 
conidióforos, que são estruturas produtoras de conídios (nome dado 
aos esporos assexuais). Os conídios são produzidos a partir de mitose, 
sendo cópias do núcleo parental. Boa parte da produção de esporos 
durante o ciclo de vida dos ascomicetos é a partir deste tipo de re-
produção. Uma vez dispersos, os conídios começam a crescer quando 
encontram um local adequado, perpetuando o ciclo da espécie.

A produção de esporos por reprodução sexual, em compensação, é 
mais complexa. Como nos zigomicetos, aqui também são necessárias 
células com diferentes composições genéticas para que o cruzamen-
to ocorra. Os esporos sexuais, denominados ascósporos, são versões 
recombinadas dos genes de núcleos parentais que, por isso, carregam 
maior diversidade genética. Estes ascósporos são produzidos em célu-
las especializadas, denominadas ascos, em alusão ao seu formato de 

“saco”. Os ascos estão protegidos em estruturas muitas vezes macros-
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cópicas, que chamamos de ascoma, e nada mais são do que o corpo 
reprodutivo dos ascomicetos. Depois de maturados nos ascos, os as-
cósporos são liberados e dispersos no ambiente.

A dispersão pode ocorrer de formas variadas, dependendo da espé-
cie. Os ascósporos passam a crescer ao encontrarem um substrato pro-
pício, e a reprodução sexual só volta a ser possível quando diferentes 
corpos somáticos (com composições genéticas diferentes) encontram-

-se e se fundem. A partir dessa fusão, conhecida como plasmogamia, 
as hifas passam a apresentar dois núcleos, um de cada corpo somático. 
Logo após, forma-se o ascoma (corpo reprodutivo), e os ascos (células 
reprodutivas). Como as hifas possuem dois núcleos, é preciso ocorrer a 
fusão deles (chamada cariogamia) para que a célula volte a ter apenas 
um núcleo. Após isso, ocorre a meiose que é então seguida de mitose 
para a produção dos ascósporos. Por fim, eles são novamente liberados 
no ambiente, dando continuidade ao ciclo de vida.

As variadas formas de reprodução, em conjunto com a septação ce-
lular, resultaram, com o tempo, em uma grande diversidade de hábitos 
no grupo. Um exemplo clássico da variedade de fungos ascomicetos 
são os liquens. Compostos por uma associação simbiótica, eles não 
representam um organismo único, mas sim o que muitos cientistas 
chamam de “superorganismo”. Tradicionalmente aprendemos que 
os liquens são associações entre um ser fotossintetizante e um fungo, 
onde o fotossintetizante produz glicose e o fungo provê proteção, for-
mando talos que são encontrados nos mais diversos substratos.

Pesquisas recentes sugerem que este superorganismo é, na verdade, 
formando por até três espécies de fungos (que podem ser filamentosas 
ou leveduriformes) associadas a algas filamentosas ou cianobactérias. 
Registros fósseis conservados desses organismos, que datam de pelo 
menos 600 milhões de anos, tornam essa uma das interações mais an-
tigas já registradas. Essa associação parece ser bem sucedida para os 
fungos, já que cerca de 42% das espécies descritas dentro de Ascomyco-
ta são liquenizadas (ou seja, fazem essas associações simbióticas).

Outro exemplo de modo de vida nem tão convencional são os fun-
gos associados a “formigas zumbis”, como o gênero Ophiocordyceps. 
São denominados entomopatógenos, devido a sua necessidade de pa-
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rasitar insetos para completar seu ciclo de vida. Contudo, o mais in-
teressante dessa relação de parasitismo é a capacidade que os fungos 
desenvolveram de manipular o comportamento dos hospedeiros, algo 
que Richard Dawkins (1982) identificou como “Fenótipo estendido do 
parasita”.

A transformação da formiga em “zumbi” começa quando os espo-
ros de Ophiocordyceps infectam o hospedeiro. Inicialmente, eles se 
desenvolvem em forma de leveduras e procuram se alojar na região 
cerebral da formiga. Uma vez lá, essas leveduras começam a produzir 
feromônios que funcionalmente servem como um neurotransmissor 
para o inseto. É nessa hora que o animal passa a ter um comportamen-
to errático e começa a procurar lugares altos, como árvores. Uma vez 
num ramo alto, o fungo se direciona para os músculos da mandíbula 
do animal e induz uma potente e interminável mordida na folha. Após 
isso, os músculos mandibulares são decompostos para que a formiga 
permaneça fixada no local, ao passo que o fungo começa a se desenvol-
ver na forma filamentosa. As hifas crescem decompondo o corpo do 
hospedeiro até que formam um ascoma, responsável pela liberação de 
esporos que infectarão outras formigas, completando o ciclo da espé-
cie (Fredericksen et al., 2017).

7. A evolução pela decomposição
No início deste capítulo questio-

namos se você conseguiria imaginar 
um mundo sem os fungos e espe-
ramos ter elucidado um pouco da 
importância que estes organismos 
têm para a natureza. Agora que fi-
nalmente chegamos ao último filo 
do Reino Fungi que abordaremos 
por aqui, reformulamos um pouco 
a pergunta: você consegue imaginar 
um mundo sem os decompositores?
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Talvez você não encontre isso nos livros didáticos, mas os fungos 
são imprescindíveis para a evolução e o bom funcionamento da natu-
reza. Sem eles, e as suas contínuas contribuições ecológicas, a natureza 
conforme a conhecemos colapsaria. Sem o processo de decomposição, 
especificamente, os rios seriam intermináveis correntes de entulho 
biológico; as florestas seriam impenetráveis devido ao acúmulo de ma-
téria orgânica vegetal morta; e, sem as micorrizas, essas florestas nem 
existiriam para começo de conversa. O imaginário, no entanto, é papel 
da ficção científica, cabe à ciência buscar entender como esses grandes 
processos se perpetuaram ao longo da história da vida na Terra.

Para tanto, é interessante focarmos nos fósseis. Vimos que, no caso 
dos fungos, eles são extremamente raros, mesmo assim é possível evi-
denciar um pouco dessa importância a partir do registro fossilífero. O 
primeiro fóssil de um tronco sendo decomposto por um fungo data 
de 410 milhões de anos, no período Devoniano. Nele, é possível ob-
servar hifas septadas, sinapomorfia de Ascomycota e Basidiomycota, 
decompondo a celulose e a hemicelulose vegetal, deixando para trás 
um tronco formado por cubos de lignina.

Esse processo foi conservado até hoje, e o chamamos de “podri-
dão marrom” ou “cúbica”. Após este período veio o Carbonífero, e é 
justamente dele que provém a maior parte das reservas de carvão e 
petróleo dos dias atuais. A incapacidade de degradar lignina certamen-
te influenciou isso. Contudo, a partir do Permiano (mais precisamen-
te há 286 milhões de anos) começam a ser encontrados registros de 

“podridão branca”, que nada mais é do que o nome dado ao processo 
responsável por decompor todos os componentes orgânicos vegetais, 
inclusive a lignina.

Os basidiomicetos foram os únicos organismos capazes de de-
senvolver essa importante ferramenta ecológica de decomposição 
da lignina. A partir disso, estudos nos mostram a ocorrência de uma 
grande irradiação morfológica, principalmente a partir do período Ju-
rássico, há 208 milhões de anos. Graças a ela, somos capazes de obser-
var a imensa diversidade de estratégias evolutivas, desenvolvidas pelos 
macrofungos, nestes dias. Justamente por isso, Basidiomycota é o gru-
po que encontramos com maior frequência e facilidade em florestas, 
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campos e parques. A grande variedade de formatos e cores dos corpos 
reprodutivos embeleza os solos e troncos dos mais variados ecossiste-
mas, além do importante papel desempenhado na decomposição que 
auxilia a manutenção da vida como a conhecemos.

Não há dúvida de que os ascomicetos são muito valorizados. Na 
verdade, sem o gênero Saccharomyces, por exemplo, não teríamos o 
pão e algumas bebidas alcoólicas, insumos tão importantes na história 
da humanidade. Para se ter uma noção, com este fungo temos pelo me-
nos 10.000 anos só de interação e domesticação (Garret, 2012; Sicard 
e Legras, 2011). A produção de pães é inclusive uma atividade escolar 
interessante para contextualizar este grupo, principalmente no ensino 
fundamental.

Outro grande exemplo é o gênero Penicillium, o grande responsável 
pelo desenvolvimento da penicilina e da indústria de antibióticos que 
mudou a forma como a medicina se relaciona com doenças bacteria-
nas, a partir do século XX. Aqui é interessante ressaltar como grandes 
avanços científicos podem ser provenientes do acaso, já que a majes-
tosa descoberta de Alexander Fleming ocorreu por acidente, não sen-
do, portanto, fruto de uma “genialidade inerente apenas aos grandes 
cientistas”. O exemplo da penicilina é uma excelente ferramenta para 
humanizar o ensino científico, desmistificando o estereótipo de que os 
cientistas são pessoas dotadas de um intelecto superior inalcançável ou 
que os avanços científicos são apenas alcançados a partir da vontade 
humana.

Apesar de tudo, a grande variedade de espécies e modos de vida que 
encontramos nos ascomicetos são as visões mais importantes do pon-
to de vista ecológico-evolutivo. Justamente por abranger praticamente 
todos os hábitos que um fungo pode ter, Ascomycota também é um 
bom modelo para a desestigmatização da micologia. Os liquens, por 
exemplo, representam uma importante relação mutualística e abrem 
espaço para a discussão e a compreensão de relações harmônicas e de-
sarmônicas, imprescindíveis na natureza. Os fungos entomopatógenos, 

Possibilidades do ensino de Micologia IV
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como o Ophiocordyceps, são outro exemplo para relações de parasi-
tismo, que usualmente destacam apenas doenças prejudiciais ao ser 
humano, sem exaltar os incríveis mecanismos que estes organismos 
desenvolveram para sobreviver no ambiente. Até relações de coevolu-
ção podem ser abordadas, haja vista que este processo de manipulação 
de comportamento é espécie-específico.

A grande irradiação morfológica e de hábitos de vida fazem dos as-
comicetos um grupo rico e cheio de abordagens educacionais capazes 
de exaltar mais do que um viés pessimista ou antropocêntrico dos fun-
gos. Muitas dessas características e possibilidades são compartilhadas 
com seu grupo irmão, Basidiomycota, como bem veremos a seguir.

	 A principal autapomorfia que os basidiomicetos apresentam 
são as suas células reprodutivas denominadas basídios, em referência 
ao seu formato de “pequeno pedestal”. Essa estrutura, que dá nome ao 
grupo, tem a função de produzir esporos sexuais chamados de basi-
diósporos. Diferentemente do seu grupo irmão, Ascomycota, os ba-
sidiomicetos se reproduzem majoritariamente por reprodução sexual, 
que ocorre quando duas hifas somáticas de basidiósporos diferentes 
se fundem e formam um novo indivíduo. Vale ressaltar que, apesar de 
serem reconhecidos como macrofungos, a estrutura somática desses 
fungos, ou seja, o micélio, ainda é majoritariamente microscópica e 
subterrânea.

Os basídios, por sua vez, estão localizados no corpo macroscópico 
que denominamos basidioma. Esses corpos reprodutivos variam em 
forma, tamanho e cor, de acordo com cada espécie. Além da reprodu-
ção, os basidiomas tem a função de proteger os basídios e dispersar 
seus esporos. Os basidiósporos podem soltar-se do basídio de duas 
formas: ativa, quando o basídio pressiona o esporo para ser disperso 
(como uma catapulta); ou passiva, quando a dispersão depende de for-
ças externas, como o vento, a chuva e ou pequenos animais capazes de 
carregar esporos em seu corpo.

Por proverem proteção e serem responsáveis pela reprodução, os 
basidiomas evoluíram as mais diversas estratégias de dispersão. As di-
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ferentes morfologias são o que mais nos chamam a atenção. Além dos 
tradicionais cogumelos com formato de guarda-chuva, o grupo tam-
bém apresenta orelhas de pau (encontradas em madeira), fungos que 
lembram corais, basidiomas gelatinosos e com cores chamativas, fun-
gos em formato de bola ou de estrela, cogumelos que brilham no es-
curo (bioluminescentes), fungos com aspecto faloide coberto por um 
véu, entre tantas outras formas. Cada formato possui sua especialidade 
própria para produzir grandes quantidades de basidiósporos e disper-
sá-los. Os cogumelos, por exemplo, produzem cerca de 3 bilhões de 
esporos por dia. Os fungos faloides possuem um cheiro forte respon-
sável por chamar a atenção de moscas que irão dispersar seus esporos. 
E assim por diante.

Além da importância das cores e formatos dos basidiomas para a 
evolução das linhagens de Basidiomycota, também enfatizamos a im-
portância das enzimas fúngicas, pois foram elas que permitiram aos 
basidiomicetos e demais fungos habitarem diferentes ecossistemas. 
Um exemplo são os fungos que realizam a podridão branca (como a 
maiora das orelhas de pau), capazes de decompor celulose e lignina, 
como vimos no início do capítulo. Outro são os fungos sapróbios, com 
suas enzimas capazes de quebrar proteínas, lipídios e carboidratos dis-
poníveis no solo; os fungos parasitas de plantas (como os carvões e 
as ferrugens) dispõem de várias enzimas para adentrar nas células do 
hospedeiro; e também os fungos ectomicorrízicos, que possuem di-
ferentes enzimas responsáveis por estabelecer as relações simbióticas 
com as plantas.

As micorrizas já foram abordadas nos glomeromicetos, no entanto, 
a relação simbiótica que ocorre em Basidiomycota evoluiu de forma 
diferente. Mesmo possuindo a mesma função fisiológica que as endo-
micorrizas (presentes em Glomeromycota), aqui elas são chamadas de 
ectomicorrizas. A diferença está na forma de comunicação entre o 
fungo e a planta: nas micorrizas de Basidiomycota, as hifas não inva-
dem as células do hospedeiro (crescem apenas entre os espaços inter-
celulares) e, por isso, é utilizado o prefixo “ecto”. Assim como os de-
mais, os basidiomicetos que formam micorrizas também apresentam 
corpo reprodutivo macroscópico. Um exemplo clássico é a Amanita 
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muscaria (possivelmente o cogumelo mais famoso do mundo), encon-
trada no Brasil em associação com plantações exóticas de Pinus spp. e 
castanheiras.

Outra característica muito importante dessa relação são os micélios 
subterrâneos destes fungos micorrízicos, capazes de formar grandes 
emaranhados no solo que facilitam a absorção e o transporte de água e 
nutrientes. Esses emaranhados são responsáveis por formar uma rede 
extensa de comunicação entre diferentes organismos. Estudos apon-
tam que a partir dessa rede fúngica, que interliga raízes de plantas 
próximas, ocorrem trocas de informação entre milhares de indivíduos 
diferentes. Além disso, registros nos mostram que as plantas podem 
trocar água e glicose entre si, ajudando assim no crescimento das mais 
jovens e até mesmo socorrendo as mais velhas que passam por algu-
ma dificuldade. Também é possível se enviar sinais de alerta quando 
alguma planta sofre um ataque de herbivoria, por exemplo. Esses si-
nais, que nada mais são do que hormônios, viajam pela rede fúngica 
para induzir plantas próximas a produzirem metabólitos secundários, 
visando a sua proteção e, por conseguinte, da floresta como um todo.

As ectomicorrizas também se beneficiam dessa relação capaz de in-
terligar florestas inteiras. Os estudos sobre essas relações, embora re-
centes, possuem uma importância gigantesca para a preservação das 
vegetações nativas. É como se o solo de uma floresta fosse uma matriz 
totalmente interconectada, onde se uma das partes da relação fosse 
comprometida, o ambiente como um todo seria prejudicado.

Como vimos, os basidiomicetos apresentam uma grande varie-
dade de morfologias e modos de vida. Pela frequência com que são 
encontrados em locais úmidos e após chuvas, eles se mostram uma 
importante ferramenta para ser usada em sala de aula. Os basidiomas 
costumam chamar muito a atenção das pessoas, principalmente crian-
ças, e podem ser usados para demonstrar como os fungos reproduzem 
e dispersam seus esporos. Outro experimento possível é acompanhar 
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processos de decomposição, como o da madeira, facilmente encontra-
dos em troncos e galhos podres. 

Outro fato importante sobre as morfologias presentes no grupo é 
que elas não possuem uma origem única. Por exemplo, o próprio co-
gumelo: essa morfologia não surgiu uma única vez em Basidiomycota, 
na verdade encontramos diferentes origens dos cogumelos em diferen-
tes linhagens. Assim também é com as orelhas de pau e demais mor-
fologias. Esse processo é conhecido por convergência evolutiva, e os 
basidiomicetos também podem ser uma importante ferramenta para 
explicar esse conceito evolutivo.

A nossa pergunta inicial também pode ser uma interessante estraté-
gia para instigar e surpreender o imaginário dos alunos. Aliás, voltando 
a ela, não é possível sabermos se outros microorganismos decompo-
sitores teriam ocupado este nicho, porém, sem a evolução de enzimas 
fúngicas capazes de decompor a matéria orgânica vegetal morta (em 
especial das lignases), o mundo contemporâneo seria muito diferente. 
Sendo assim, imaginar um mundo sem os fungos decompositores seria 
o mesmo que imaginar uma pilha interminável de entulho biológico 
incapaz de ser reciclado e esperando ser soterrado para transformar-se 
em combustível fóssil. Do ponto de vista capitalista, isso mais parece 
um sonho. No entanto, a abundância de petróleo certamente mudaria 
por completo o conceito de “globalização” como o concebemos hoje. 

Acima de tudo, sem a ciclagem de nutrientes como a conhecemos, 
o crescimento e o desenvolvimento da natureza como um todo estaria 
comprometido. Portanto, não é possível saber se existiriam humanos, 
e tampouco o capitalismo, caso os fungos não existissem. A Funga é 
um dos principais componentes da microbiota de praticamente todos 
os ambientes, e isto é um pouco do tamanho da importância que os 
fungos possuem na evolução da vida na Terra.
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Considerações finais
O Reino Fungi contempla uma ampla diversidade de organismos, 

formas e modos de vida, como bem vimos. Os fungos são encontrados 
em praticamente todos os ambientes que a mente pode imaginar, des-
de o solo até lagos de águas termais e geleiras. Isso pode ser devido a 
duas características que explicitamos durante o capítulo: a sua grande 
capacidade de produzir enzimas digestivas e sua prolífica e fácil dis-
persão através dos esporos. Isso os torna onipresentes e de extrema 
importância para os ambientes nos quais habitam.

Ao longo deste capítulo tentamos tornar o ensino de micologia mais 
acessível a partir de um viés ecológico-evolutivo. Os fungos foram his-
toricamente negligenciados e o ensino baseado no utilitarismo apenas 
reforça essa visão. Em contrapartida, um ensino baseado na história 
evolutiva é capaz de tornar o assunto mais interessante e dá o devido 
valor ao grupo, além de finalmente incluir a Funga no contexto amplo 
da evolução.

À luz da evolução, os fungos se tornam um importante e admirável 
grupo, e também permitem que conceitos evolutivos e grandes proces-
sos sejam ensinados com os mais diversos exemplos. No decorrer do 
capítulo, vimos como os fungos moldaram e ainda moldam a evolução. 
Como no caso da quitridiomicose e a pressão seletiva que esta exerce 
sobre as espécies de anfíbios; ou nos diversos exemplos de irradiações 
e convergências evolutivas (como o caso dos cogumelos e das orelhas 
de pau); ou na coevolução com espécies de insetos (no caso dos fungos 
entomopatógenos), e assim por diante…

Os fungos, além de desempenharem um importante papel ecoló-
gico como decompositores, também interagem intimamente com os 
ecossistemas das mais diferentes formas. Não só moldando a evolução 
dos organismos, como também dos ambientes onde estão inseridos, 
como vimos na importância essencial das micorrizas para a conquista 
terrestre pelas plantas. Assim, esperamos ter reforçado e consolidado 
a ideia de que cada organismo é importante por si só e que todos me-
recem ser estudados e conservados, afinal, nenhum organismo evolui 
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sozinho, uma vez que vivemos em constantes interações ecológico-e-
volutivas. Viva à Funga e viva à Biologia Evolutiva!
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8
AS PLANTAS SÃO UM SUCESSO 

(EVOLUTIVO) – E NÓS PODEMOS 
PROVAR!

Giovanna Câmara Giudicelli 
Ana Laura de Wallau John 
Mariane Paludette Dorneles

1. As plantas são organismos essenciais, 
mas também negligenciadas

Há cerca de um bilhão de anos atrás uma cianobactéria fotossinte-
tizante foi engolfada por um eucarioto primitivo, levando à formação 
do cloroplasto. Esse evento evolutivo foi fundamental não apenas para 
o surgimento e evolução das plantas, mas também de todas as formas 
de vidas terrestres. Apesar do papel essencial no surgimento da diver-
sidade terrestre, as plantas são comumente negligenciadas quando es-
tudamos evolução. Este tema costuma ser apresentado em sala de aula 
através de exemplos de evolução animal, como os tentilhões de Dar-
win, ou temas relacionado a doenças, como o surgimento de linhagens 
de bactérias resistentes a antibióticos.

As plantas costumam ser lembradas em papéis coadjuvantes, como 
em casos de coevolução com espécies animais ou de seleção artificial. 
Essa visão de que as plantas são o plano de fundo e não as protago-
nistas se repete nos livros de Educação Básica, que costumam conter 
muitos capítulos dedicados a temas relacionados aos animais, enquan-
to as plantas são superficialmente abordadas. Uma maneira simples de 
perceber essa negligência e suas consequências é questionar quantos 
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alunos possuem animais domésticos e quantos possuem plantas, ou 
então quantos já foram a um Zoológico e quantos conhecem um Jar-
dim Botânico.

Esse distanciamento em relação às plantas pode ter origem em dife-
rentes motivos. As plantas compõem o Reino Plantae (ou Metaphyta), 
enquanto os animais, incluindo o ser humano, fazem parte do Reino 
Animalia (ou Metazoa). A grande distância evolutiva entre estes gru-
pos (figura 1) torna mais fácil para o aluno perceber as semelhanças 
entre ele próprio e outro animal. Além disso, é possível interagir com 
os animais, acompanhando seu desenvolvimento, enquanto as plantas 
são organismos sésseis cujo crescimento pode ser difícil de perceber.
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Figura 1. Distância evolutiva entre os grupos das plantas (verde) e dos animais. Pela figu-
ra, é possível observar que o último ancestral comum entre esses grupos de organismos 
(vermelho) foi a muito tempo atrás. Adaptada a partir de imagem disponível no Pinterest.

A diferença da nomenclatura Botânica, quando comparada à Zoo-
lógica, também é motivo frequente de desgosto entre os alunos. Ao 
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estudarmos os animais, nos deparamos com termos conhecidos, ao 
contrário das plantas: aprendemos que células vegetais são diferentes e 
possuem cloroplastos e parede celular, que a reprodução das plantas 
está relacionada ao esporófito e ao gametófito, que a condução da 
água em alguns grupos vegetais ocorre através do xilema e do floe-
ma. Embora a nomenclatura distinta seja necessária justamente pelas 
grandes diferenças entre os grupos, ela acaba sendo mais difícil de re-
lacionar, o que torna o aprendizado cansativo para o aluno e para o 
professor.

Esses fatores contribuem para o que chamamos de cegueira botâ-
nica. Esse conceito foi usado pela primeira vez pelos autores James 
H. Wandersee e Elisabeth E. Schussler em 1999, no artigo científico 
Preventing Plant Blindness (Prevenindo a Cegueira Botânica). Neste 
estudo, os autores usam o termo para se referir à falta de capacidade 
de muitas pessoas em notar a presença das plantas em seu cotidiano, o 
que leva à incompreensão da importância das plantas e incapacidade 
de admirá-las, bem como ao pensamento errôneo de que elas são in-
feriores aos animais. A cegueira botânica pode ser provocada pelo fato 
de muitos professores de Ciências e/ou Biologia terem mais afinidade 
pela Zoologia do que pela Botânica, o que leva a uma maior frequência 
de exemplos animais para explicação de conceitos biológicos. Como 
consequência, aos poucos os alunos vão se distanciando das plantas 
a ponto de muitas vezes não saberem o básico sobre as plantas da sua 
região. Isso tem um impacto direto e negativo nas políticas públicas de 
preservação ambiental.

Apesar das dificuldades, a compreensão da Biologia Vegetal é es-
sencial e está diretamente relacionada à saúde e ao bem estar dos seres 
humanos, bem como às decisões de políticas públicas relacionadas à 
conservação da biodiversidade. Dessa forma, é crucial enfatizar a im-
portância das plantas para a sociedade. Através da educação ambien-
tal, por exemplo, é possível levar às escolas projetos que integram as 
biologias vegetal e evolutiva, mostrando assim importância da preser-
vação e conservação da biodiversidade vegetal.

Neste capítulo, vamos abordar diferentes aspectos da Biologia Vege-
tal através de uma perspectiva evolutiva, enfatizando como essas duas 
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áreas são profundamente relacionadas. Nossa intenção é mostrar como 
a Biologia Evolutiva pode contribuir para que o ensino da Botânica 
seja mais agradável para alunos e professores. Dessa forma, esperamos 
que as plantas tenham mais destaque e que os alunos não odeiem tanto 
assim estudar plantas!

2. Como a evolução pode facilitar o 
aprendizado das plantas?

Na maioria dos livros didáticos do ensino fundamental e médio ve-
mos os grupos vegetais serem apresentados separadamente. Primeiro 
conhecemos as Briófitas, seguidas das Pteridófitas, Gimnospermas e, 
por fim, Angiospermas. As algas são comumente esquecidas, sendo 
pouco falado sobre como esses grupos surgiram a partir dos primei-
ros organismos fotossintetizantes. Dentro desse contexto, trazer uma 
abordagem evolutiva dos grupos de plantas antes de falar especi-
ficamente de cada um deles pode ser uma boa estratégia de ensino. 
Assim, os grupos seriam primeiro apresentados simultaneamente, de 
preferência com auxílio de uma figura simples, como a apresentada 
na figura 2, evitando dessa forma a ideia de que um grupo é mais 
evoluído do que outro.
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Figura 2. Diversificação dos principais grupos vegetais. Adaptada de Bresinsky et al. (2012).

A forma como as plantas são tradicionalmente ensinadas passa a 
errada impressão de que as Angiospermas são mais evoluídas do que 
os outros grupos – como se elas fossem um “Homo sapiens vegetal”. 
Assim como a visão antropocêntrica de que a espécie humana é mais 
evoluída do que os outros animais está errada, pensar que as Angios-
permas são mais evoluídas do que os outros grupos também é errado, 
uma vez que todos esses grupos vegetais coexistem atualmente. Ao 
apresentar os grupos vegetais ao mesmo tempo, é importante falar em 
qual período geológico eles surgiram. Assim é possível compreen-
der como era o ambiente terrestre naquele momento e quais alterações 
este meio sofreu ao longo do tempo. Ao falar sobre plantas, é necessá-
rio primeiro abordar como surgiram os primeiros organismos fotos-



277

VOLUME II -  BIODIVERSIDADE & EVOLUÇÃO

◀	 Voltar ao Sumário

sintetizantes, uma vez que esse evento possibilitou o surgimento de 
organismos mais complexos, incluindo as próprias plantas.

3. Fotossíntese e primeiros organismos 
fotossintetizantes

Dentre as muitas características que diferenciam as plantas, a mais 
importante é sem dúvida a capacidade das células vegetais de reali-
zar fotossíntese. Este fenômeno é o único processo biológico capaz de 
aproveitar a energia luminosa vinda do sol, e grande parte dos recur-
sos energéticos do planeta são oriundos de atividades fotossintéticas 
de épocas recentes ou passadas (através dos combustíveis fósseis). A 
fotossíntese consiste na utilização de energia solar para realizar a sínte-
se de carboidratos complexos (C6H12O6) com consequente liberação de 
oxigênio (O2), a partir da água (H2O) e dióxido de carbono (CO2), con-
forme a seguinte equação balanceada: 6 CO2 + 6 H2O → C6H12O6 + 6 O2.

Há cerca de 2,5 bilhões de anos, durante o Pré-Cambriano, surgiram 
organismos procariotos capazes de realizar fotossíntese, as cianobac-
térias. Essas bactérias, que viviam em ambiente aquático, possuíam 
um sistema de membrana interna com as moléculas necessárias para 
realizar a fotossíntese. Embora os primeiros seres vivos muito prova-
velmente fossem heterótrofos, eles realizavam processos simples de 
obtenção de energia, como a fermentação. O surgimento da fotossín-
tese e dos primeiros organismos autótrofos mudou completamente 
o ambiente terrestre, uma vez que possibilitou o aumento da concen-
tração de O2 na atmosfera, o que permitiu a evolução de organismos 
complexos. Os organismos fotossintetizantes primitivos, embora fos-
sem muito simples quando comparados às plantas atuais, eram bem 
mais complexos do que os primeiros heterótrofos, pois a capacidade 
de captar energia luminosa exige um sistema complexo de pigmentos, 
assim como a habilidade de armazenar energia em uma molécula or-
gânica.

O engolfamento de uma cianobactéria fotossintetizante por uma 
célula eucariótica ancestral possibilitou o surgimento do cloroplasto.
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Este evento evolutivo, denominado endossimbiose primária (figu-
ra 3), foi a etapa pioneira do surgimento dos eucariotos fotossinteti-
zantes e deu origem aos cloroplastos dos grupos das algas vermelhas 
(rodófitas), algas verdes (clorófitas) e plantas terrestres (embriófitas). 
A cianobactéria engolfada tinha duas membranas, uma mais interna 
e outra externa, o que significa que o cloroplasto ancestral ingerido 
também possuiria essas membranas. O grupo de algas glaucófitas, for-
mado pelos primeiros eucariotos a se ramificar após a endossimbiose 
primária, possui resquícios da parede celular contendo peptideoglica-
no entre as membranas dos seus cloroplastos, uma característica ob-
servada em bactérias. Assim, de acordo com a teoria da endossim-
biose, a cianobactéria teria perdido a maioria do seu material genético 
(e, portanto, sua autonomia) para o núcleo da célula hospedeira, mas 
mantido a capacidade de realizar a fotossíntese.

Figura 3. Endossimbiose primária e secundária relacionadas ao surgimento e evolução 
do cloroplasto. Adaptada a partir de imagem disponível em Sadava et al. (2020, v. 2, p. 555).

Outros grupos de eucariotos fotossintetizantes surgiram a partir de 
uma endossimbiose secundária (figura 3), como o das algas eugle-
nófitas. Nesse processo, a célula eucariótica contendo cloroplasto de 
uma alga verde unicelular foi engolfada por outra célula eucariótica 
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ancestral, que manteve o cloroplasto e, ao longo dos anos, perdeu os 
demais constituintes celulares da alga. Esse evento justifica a presença 
dos mesmos pigmentos fotossintetizantes das euglenófitas nas algas 
verdes e nas plantas terrestres.

Ainda durante o Pré-Cambriano teve início a diversificação das 
principais linhagens de eucariotos (figura 4). O surgimento de organis-
mos capazes de realizar fotossíntese provocou mudanças no ambiente 
físico terrestre, afetando a evolução da vida e permitindo a diversifica-
ção de organismos mais complexos – entre eles, os diferentes grupos 
vegetais.

Figura 4. Diversificação das principais linhagens de eucariotos. Adaptada a partir de Sada-
va et al. (2020. v. 2, p. 557).

4. Uma abordagem evolutiva dos grandes 
grupos vegetais

O surgimento dos primeiros eucariotos fotossintetizantes a partir 
da endossimbiose primária foi um grande passo evolutivo para a colo-
nização do ambiente terrestre. Foram necessários centenas de milhões 
de anos até o surgimento dos demais grupos de eucariotos, que ocor-
reu quando houve aumento da concentração do nível de O2 atmosféri-
co. As várias outras adaptações necessárias para essa conquista foram 
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sendo adquiridas e positivamente selecionadas ao longo da evolução e 
diversificação dos grupos.

A abordagem das diferentes linhagens de plantas apresentadas a se-
guir pretende explicar brevemente cada grupo sob uma perspectiva 
evolutiva, pensando nas grandes novidades evolutivas que diferenciam 
e caracterizam os grupos, assim como em qual período geológico eles 
surgiram e como era o ambiente terrestre naquele momento. Dessa 
forma, se torna mais fácil compreender quais processos levaram as 
plantas a se adaptarem a novas situações, promovendo a diversificação 
dos grupos vegetais hoje observados.

Neste tópico estão incluídos os quatro principais grupos vegetais 
pertencentes ao Reino Plantae, abordados no Ensino Básico e previa-
mente apresentado na figura 2: Briófitas, Pteridófitas, Gimnosper-
mas e Angiospermas. Apesar do grupo das Algas, que é evolutivamen-
te bastante complexo e confuso, não estar incluído no Reino Plantae, 
ele envolve organismos fundamentais para a evolução e diversificação 
das plantas e, portanto, foi também incluído aqui. A seguir, quadros 
explicativos entre estes cinco grupos apresentam as Embriófitas, Tra-
queófitas e Espermatófitas, divisão também abordada na figura 2. 
Essa separação, bastante conhecida e usada na Botânica, auxilia na 
compreensão das novidades evolutivas ocorridos nestes cinco grupos.

4.1 Algas

O grupo das algas é constituído por uma grande variedade de or-
ganismos fotossintetizantes muito distintos e que pertencem a diferen-
tes linhagens evolutivas que não são diretamente relacionadas entre si, 
ou seja, o grupo das algas é parafilético. As algas apresentam grande 
importância biológica, pois iniciam diversas cadeias alimentares. São 
também de interesse humano tanto por sua utilização na alimentação 
e fertilizantes quanto pela capacidade de produzir desastres ambien-
tais, como quando ocorre sua proliferação e consequente liberação de 
toxinas no ambiente aquático. Do ponto de vista evolutivo, esse grupo 
é fundamental para compreender a origem e evolução dos seres vivos. 
As algas constituem um grupo bastante complexo e, apesar de sua re-
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levância, pouco se fala sobre elas quando abordamos o tema evolução 
em sala de aula.

As algas não possuem tecidos condutores, ou seja, são avasculares. 
Embora não sejam organizadas em raízes, caule e folhas, sua capacida-
de de realizar fotossíntese foi a grande vantagem adaptativa em rela-
ção aos outros grupos, na época em que surgiram. Essa habilidade foi 
fundamental não apenas para a sobrevivência das algas, mas também 
para o surgimento de organismos mais complexos ao longo da histó-
ria evolutiva. A classificação das algas é bastante confusa, com pou-
cos dados sobre as datas de divergência entre as linhagens dos grupos. 
Atualmente, um dos grupos de organismos caracterizados como algas 
é procarionte: as cianobactérias. Todos os demais 10 grupos de algas 
são eucariontes.

Os primeiros clados a ramificar na árvore da vida após a endossim-
biose primária estavam restritos aos oceanos e ambientes de água doce. 
Nesse período, havia pouco recurso no ambiente terrestre que permi-
tisse a sustentação das plantas e/ou outros organismos. Os clados do 
Reino Plantae compartilham a endossimbiose primária como sinapo-
morfia, ou seja, essa característica é um traço derivado compartilhado 
pelo ancestral comum do grupo e todos os seus descendentes. Nem 
todos os grupos de algas pertencem a este reino, como mostra a figura 
5. Nesta figura, percebemos que o Reino Plantae inclui diferentes gru-
pos de algas: as glaucófitas, as algas vermelhas e diferentes linhagens 
de algas verdes.

As glaucófitas atuais constituem um grupo de algas unicelulares 
provavelmente semelhante às linhagens primitivas do Reino Plantae. 
Estas algas possuem coloração verde-azulada devido à presença dos 
pigmentos clorofila a e ficobilinas azuis. Os cloroplastos das glaucófitas 
conservaram uma camada de peptideoglicano, como visto nas ciano-
bactérias, e essa característica diferencia o cloroplasto das glaucófitas 
dos presentes em outras linhagens de Plantae: os eucariotos fotossinte-
tizantes seguintes não possuem essa característica.
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Figura 5. Diversificação de algumas das linhagens de algas, até seu ancestral comum mais 
recente com as plantas terrestres. Adaptada de Sadava et al. (2020, v. 2, p. 573).

As algas vermelhas são comumente multicelulares e se caracterizam 
pela presença de ficoeritrina, um pigmento fotossintetizante acessório 
que contribui para a coloração avermelhada observada em muitas des-
sas algas. Porém, nem todas as algas vermelhas são, de fato, vermelhas: 
sua coloração está relacionada à razão entre os pigmentos ficoeritri-
na (vermelho) e clorofila a (verde), e depende da quantidade de luz 
que alga recebe. As espécies que vivem em água profundas recebem 
menor intensidade de luz, acumulam ficoeritrina e são avermelhadas, 
enquanto as espécies que vivem próximas à superfície possuem maior 
concentração de clorofila a e, portanto, são esverdeadas.

O grupo formado pelas diferentes linhagens de algas verdes é para-
filético, como é apresentado na figura 5. Somado às plantas terrestres, 
as algas verdes formam o grupo monofilético conhecido como plantas 
verdes (Viridófitas). O grupo recebe este nome por apresentar dois 
pigmentos fotossintéticos de coloração esverdeada, as clorofilas a e b. 
Outra importante novidade evolutiva desse grupo é a capacidade de 
armazenar amido nos cloroplastos. As algas verdes primitivas viviam 
formando uma espécie de tapete verde próximo às margens de am-
bientes aquáticos. Foi a partir deste ambiente que plantas primitivas 
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iniciaram a transição para o ambiente terrestre. Evidências de diferen-
tes estudos indicam que o grupo de algas verdes das carófitas é o pa-
rente mais próximo das plantas terrestres.

O Reino Plantae inclui as plantas terrestres, ou Embriófitas (figura 
5). O termo plantas terrestre, embora muito usado, não é o mais adequa-
do, pois algumas linhagens de algas também colonizaram o ambiente 
terrestre, embora não de forma tão notável. O grupo das Embriófitas 
é formado por Briófitas, Pteridófitas, Gimnospermas e Angiosper-
mas. Dentre as vantagens adaptativas das Embriófitas em relação às 
algas podemos destacar a presença de cutícula como uma das mais 
importantes durante a transição do ambiente aquático para o terrestre. 
Além disso, as Embriófitas se desenvolvem a partir de um embrião (es-
porófito jovem), que é protegido por tecidos da planta parental. 

4.2 Briófitas

As Briófitas são formadas por três linhagens que formam um grupo 
parafilético (figura 6): hepáticas, musgos e antóceros. As algas que ha-
bitavam as margens de ambientes aquáticos estavam sujeitas a perío-
dos de escassez de água. Nesses ambientes, portanto, a seleção natural 
favoreceu indivíduos capazes de sobreviver à dessecação provocada 
pela falta de água que, aos poucos, iniciaram a transição para o am-
biente terrestre, por volta do período Ordoviciano (figura 2).

Embriófitas
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Figura 6. Diversificação das Embriófitas. Adaptada a partir de Sadava et al. (2020, v. II, p. 
573).

A presença de cutícula e esporopolenina (substância também exis-
tente em alguns grupos de alga) foram adaptações evolutivas que con-
tribuíram para uma menor dessecação das plantas e consequente so-
brevivência no ambiente terrestre. O conjunto dessas diferentes 
características tornou as Briófitas aptas a sobreviver no ambiente ter-
restre. A colonização deste hábitat ofereceu grandes vantagens em re-
lação ao aquático, como a ausência de turbidez da água e de competi-
ção por luz com o plâncton, o que proporcionou maior eficiência da 
fotossíntese. Além disso, o CO2 é mais abundante na terra do que na 
água, assim como o solo é mais rico em nutrientes. Apesar da impor-
tância na sua colonização, as Briófitas não possuem a estrutura resis-
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tente à gravidade necessária ao ambiente terrestre: elas são, como as 
algas, avasculares. A ausência de vasos condutores de nutrientes faz 
com que a água absorvida do ambiente seja transportada de célula 
para célula, um processo lento e que limita o porte das Briófitas. A 
adaptação relacionada a este problema, que permitiu uma maior colo-
nização do ambiente terrestre, veio muito tempo depois com as Tra-
queófitas.

As primeiras plantas terrestres eram pequenas, estruturalmen-
te simples, e precisavam estar próximas de ambientes aquáticos para 
sobreviver. Duas características foram essenciais para modificar essa 
situação: a presença de traqueídes e elementos de vasos (células con-
dutoras de água), assim como o fato de o esporófito passar a ser a 
fase dominante e independente em seus ciclos de vida, contrário ao 
observado nas Briófitas. As vantagens evolutivas dessas características 
é que um esporófito mais complexo permite uma independência maior 
da água e os traqueídes garantem a distribuição de água para as célu-
las vegetais. Além disso, células alongadas, mortas na maturidade e 
lignificadas possibilitaram maior resistência, inclusive a fungos e bac-
térias, permitindo que a água e os nutrientes chegassem a todas as par-
tes das plantas. Essas conquistas permitiram às traqueófitas atingirem 
tamanhos maiores do que linhagens antecessoras e definiu a invasão 
completa do continente pelas plantas. As primeiras plantas terrestres 
dotadas de feixes vasculares e estômatos são chamadas de Psilófitas 
(fósseis), e existiram a cerca de 400 milhões de anos, entre o Siluriano 
e o Devoniano. 

4.3 Pteridófitas

Grupo tradicionalmente citado nos livros didáticos, as Pteridófitas 
são um grupo parafilético. Elas são formadas por grupos distintos 
que apenas compartilham o fato de possuírem xilema com traqueí-

Traqueófitas
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des e esporófito ramificado e independente – características que são 
compartilhadas por todas as traqueófitas. O que faz com que elas ain-
da sejam trabalhadas de forma conjunta é a necessidade da água no 
momento da fecundação. As Pteridófitas são formadas por duas li-
nhagens distintas (figura 6): as licófitas e as monilófilas. A separação 
dessas linhagens está relacionada ao processo de evolução da folha: as 
licófitas apresentam micrófilos (pequenas folhas com apenas uma ner-
vura) e as monilófitas possuem megáfilos (folhas grandes e com nervu-
ra ramificada encontradas em todos os demais grupos de traqueófitas). 
As licófitas possuem poucos representantes atualmente, enquanto as 
monilófitas são formadas pelas cavalinhas, que também possuem pou-
cas espécies atuais, e samambaias, as Pteridófitas mais conhecidas.

Nas Pteridófitas encontramos linhagens de plantas homosporadas 
(produzem um único tipo de esporo) e heterosporadas (produzem 
dois tipos de esporos). A heterosporia é uma característica importante 
presente diferentes linhagens de plantas, como as Gimnospermas e 
Angiospermas. A proliferação das Pteridófitas tornou o continente 
atrativo para os animais, que só se atreveram a desbravar esse ambien-
te depois de já habitado pelas plantas. As Pteridófitas foram as primei-
ras tropicais do mundo e no Carbonífero formavam importantes flo-
restas em regiões pantanosas, responsáveis pelas reservas de carvão 
utilizadas pelos seres humanos hoje em dia. Com a união dos conti-
nentes no Permiano, o interior do continente se tornou mais seco e 
quente, o que fez com que essas florestas perdessem espaço para as 
primeiras Gimnospermas.

As Espermatófitas constituem a linhagem de planta mais diversi-
ficada atualmente, caracterizada pela presença de semente e câmbio 
bifacial. Os primeiros fósseis são do Devoniano, a cerca de 370 mi-
lhões de anos. Entender a origem evolutiva das sementes nos ajuda a 
compreender todo esse sucesso. A heterosporia é uma condição es-
sencial para a evolução da semente e surgiu várias vezes, em linhagens 
diferentes, antes do surgimento da semente propriamente dita. Nas 

Espermatófitas
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Progimnospermas (fósseis), linhagem que precede as plantas com se-
mentes, temos o desenvolvimento do câmbio bifacial e espécies com 
heterosporia, mas elas ainda não apresentam a semente. Os próximos 
passos para a formação da semente são a redução do número de me-
gásporos para apenas um. Depois, a retenção do megasporângio na 
planta mãe, em torno do qual irá crescer o tegumento (“casca da se-
mente”). Uma redução na fase gametofítica também está associada à 
evolução da semente. As Briófitas e Pteridófitas (e poucas Gimnosper-
mas) possuem anterozóides flagelados e natantes, sendo a evolução da 
sifonogamia (formação de tubo polínico) uma oportunidade de colo-
nizar ambientes mais secos, como por exemplo desertos, por dar uma 
independência maior da água durante o processo reprodutivo. A sifo-
nogamia evoluiu de forma convergente nas Gimnospermas e Angios-
permas. Atualmente temos cinco principais linhagens de Embriófitas 
(figura 6): as cicas, ginkgos, gnetófitas e coníferas formam o grupo das 
Gimnospermas, enquanto a quinta linhagem é constituída pelas plan-
tas com flores, as Angiospermas.

4.4 Gimnospermas

Chamadas de plantas com sementes nuas, as Gimnospermas atuais 
são consideradas um grupo monofilético, de acordo com estudos mo-
leculares. Entretanto, sua monofilia é controversa e a grande diversida-
de morfológica encontrada entre os grupos de gimnospermas dificulta 
a identificação de sinapomorfias claras: em estudos onde fósseis de 
samambaias com sementes são inseridos ao grupo, assim como os tra-
balhos que posicionam as gnetófitas como grupo irmão das Angios-
permas, as Gimnospermas se tornam um grupo parafilético.

As Gimnospermas são em sua maioria de hábito lenhoso, com pou-
cas espécies epífitas e nenhuma aquática. São encontradas em quase 
todos os biomas, sendo dominantes em regiões frias e árticas. En-
tre seus representantes temos os pinheiros, cicas, ciprestes, sequoias 
e araucárias. Muitas dessas espécies são utilizadas como ornamentais 
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e como símbolos culturais. São plantas mais altas e duradouras, com 
longos ciclos de vida.

Os grupos atuais que formam as Gimnospermas são morfologica-
mente diversos. As cicas evoluíram no Carbonífero, cerca de 280 mi-
lhões de anos, e ainda possuem microgametófitos. Outra caracterís-
tica interessante desse grupo é a presença de compostos tóxicos, que 
podem ter auxiliado em sua evolução, por afastar fungos e bactérias. 
Algumas espécies têm suas sementes envolvidas por sarcotesta, um te-
cido brilhante e colorido, para atrair dispersores como morcegos, aves 
e mamíferos. Os ginkgos possuem as folhas largas e decíduas, muito 
diferentes das folhas dos outros grupos. Evoluíram a cerca de 200 mi-
lhões de anos, no Triássico, e compartilham com as cicas o fato de ain-
da ter microgametófitos, assim como não formar o tubo polínico. A es-
pécie mais conhecida do grupo, Ginko biloba, pode viver até mil anos.

As coníferas formam o grupo com mais representantes, que evo-
luiu no Carbonífero, cerca de 300 milhões de anos atrás. Estão entre 
os representantes pinus, araucárias, ciprestes, abetos e sequoias. Pos-
suem estróbilos (ou cones), estruturas que protegem os óvulos e as 
sementes, além de ajudar no processo de polinização e dispersão. 
A polinização nesse grupo é feita pelo vento. As gnetófitas não pos-
suem fósseis muito bem documentados. Grãos de pólen relacionados 
a esse grupo são conhecidos a partir do Triássico superior, mas é no 
Jurássico inferior que aparecem os macrofósseis. O grupo possui ele-
mentos de vaso no lenho, dupla fecundação e estruturas reprodutivas 
que lembram flores, ao mesmo tempo que possui a semente nua como 
as outras Gimnospermas. Esse grupo é interessante, pois exemplifica 
para os alunos como a evolução não ocorre de maneira linear, já que 
mesmo possuindo características das Angiospermas, esse grupo é con-
siderado mais próximo das coníferas.

4.5 Angiospermas

Grupo mais abundante, diversificado e amplamente distribuído de 
todas as plantas terrestres. As Angiospermas são apaixonantes para 
mamíferos como nós, por possuírem flores coloridas e perfumadas, 
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assim como frutos saborosos e nutritivos. Mas elas não estão restritas 
apenas a flores e frutos atraentes para os nossos olhos: uma variedade 
enorme de formas, tamanhos e estratégias dispersivas encantam e as 
tornam ainda mais espetaculares.

Os primeiros fósseis datam de 201,6 milhões de anos no Jurássico, 
sendo no Cretáceo o período de grande diversificação do grupo, com 
linhagens atuais já presentes a cerca de 125 milhões de anos. A origem 
da flor ainda é desconhecida. A maioria dos autores aceita a Teoria 
dos Euântios, que sugere que o ancestral das Angiospermas já possuía 
uma flor monóica (apresenta órgãos reprodutores de ambos os sexos, 
masculino e feminino).

Entre as sinapomorfias do grupo podemos citar a origem comum 
dos elementos de vaso e tubo crivado (mesma célula-mãe), microga-
metófitos com três núcleos e redução do megagametófitos para sete 
células e oito núcleos (geralmente), sementes formadas no interior de 
carpelos com estilete e estigma, dupla fecundação e endosperma tri-
plóide (tecido nutritivo). As angiospermas atualmente encontram-se 
divididas em duas ordem basais: monocotiledôneas e eudicotiledô-
neas.

Mas a que devemos tamanha diversificação? Existem alguns moti-
vos que podem nos ajudar a entender. Com relação ao transporte de 
água temos a presença de elementos de vaso, muito mais eficientes 
do que os traqueídes. A ocorrência recorrente de poliploidia que está 
muito associada a hibridização e pode levar a especiação. A redução 
no ciclo de vida é outro importante fator. Nas Gimnospermas temos 
espécies que podem levar até um ano para completar o processo de 
formação da semente, já nas angiospermas algumas espécies anuais 
podem completar todo seu ciclo de vida nesse mesmo período. Essa 
característica permite que as Angiospermas se adaptem a variadas si-
tuações climáticas e contribuam para a diversificação e evolução de 
suas linhagens.

A proteção da semente por um carpelo que pode desenvolver te-
cidos coloridos e nutritivos, ou estruturas para a dispersão, também 
ajudam a explicar essa diversificação. A morfologia do fruto está ligada 
diretamente às formas de dispersão adotadas pela espécie. Sua função 
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é garantir que as sementes cheguem a longas distâncias. Grãos de pó-
len ornamentados e com gotículas de óleo ajudam na fixação do corpo 
do polinizador e garantem que seja transportado a longas distâncias, 
mantendo sua fertilidade. Essa interação com os animais na dispersão 
das sementes e durante a polinização já ocorre há muito tempo e com 
os mais variados tipos de animais, em diferentes formas de coevolução.

5. Como as plantas contribuem para 
estudos de Biologia Evolutiva?

O estudo da Evolução como o conhecemos atualmente é indisso-
ciável da Genética. Desde o final do século XIX e começo do século 
XX, muitos cientistas passaram a explorar a ligação entre o material 
genético e as alterações e características dos seres vivos, e como essa 
ligação contribui para explicar o surgimento de novas espécies e suas 
modificações através do tempo.

Em diferentes momentos do estudo da Evolução e da Genética 
plantas foram observadas e utilizadas como modelos experimentais. 
Aproximadamente em 1850, o monge austríaco Gregor Johan Mendel 
utilizou plantas de ervilha de cheiro (Pisum sativum L.) para investigar 
a hereditariedade, mais tarde publicando o que ficou conhecido como 
as Leis de Mendel, as quais são utilizadas para prever como se com-
portam, entre gerações, certas características herdáveis.

Na primeira década do século XX, o botânico Hugo Marie de Vries, 
baseado em experimentos com uma espécie de prímula (Oenothera 
lamarckiana Ser.), propôs uma teoria alternativa para explicar o sur-
gimento das espécies, a Teoria das Mutações. A teoria do botânico 
holandês não se provou totalmente correta, pois a variação observada 
nas prímulas não se devia a mutações pontuais (alterações no material 
genético, como entendemos hoje), mas sim a rearranjos dos cromos-
somos. Embora equivocado segundo nossa ciência contemporânea, de 
Vries não estava de todo incorreto ao sugerir que mudanças cromos-
sômicas pudessem originar novas espécies. Atualmente sabemos que 
modificações na ploidia (quantidade de cromossomos) das células, em 
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diferentes grupos de plantas, são responsáveis pelo surgimento de es-
pécies novas devido ao isolamento reprodutivo, tendo, portanto, seu 
papel na evolução dos vegetais.

Algumas décadas após a publicação dos trabalhos de Vries, uma 
cientista americana desenvolveu uma pesquisa pioneira na área de Ge-
nética, com novamente uma planta servindo de modelo experimental. 
Os transposons foram descobertos na década de 1940 por Barbara 
McClintock, que trabalhava com recombinação e separação cromos-
sômica no milho (Zea mays L.). Transposons, ou elementos transponí-
veis, são regiões móveis do DNA que podem trocar de lugar dentro do 
cromossomo de origem ou migrar para outros cromossomos. Embora 
a descoberta de McClintock não tenha sido prontamente abraçada pela 
comunidade científica, na década de 1970 foram encontrados transpo-
sons em bactérias e vírus, e atualmente sabemos que tais elementos 
compõem mais da metade do genoma humano. Os transposons po-
dem estar envolvidos no desenvolvimento de doenças, no silenciamen-
to (suspensão da expressão) de genes, no reparo de quebras nas fitas 
do DNA, além de potencialmente apresentar um papel na evolução: os 
elementos transponíveis aumentam a variabilidade genética.

Barbara McClintock também investigou os mecanismos de regu-
lação dos transposons, e tais pesquisas mais tarde foram reinterpreta-
das dentro da Epigenética, uma área que recentemente vem ganhando 
maior projeção (veja o capítulo 5 do volume I). A Epigenética estuda 
alterações na superfície do DNA (não na sequência de nucleotídeos) e 
como essas modificações controlam o funcionamento de genes e ou-
tras regiões do genoma. Os mecanismos epigenéticos podem aumentar 
a expressão ou silenciar genes através de marcações bioquímicas nos 
nucleotídeos que constituem a sequência do gene ou nas proteínas as-
sociadas ao DNA. Tais marcações podem ser passadas de uma geração 
para outra (em função das divisões celulares), com algumas marcas 
sendo mais estáveis ou reversíveis que outras. Alterações epigenéticas 
acontecem em resposta a estímulos ambientais, a doenças e agentes pa-
togênicos, a estresse, a experiências traumáticas, e outros fatores. A ex-
pressão diferenciada de genes explica como diferentes tipos celulares 
e suas múltiplas funções podem ter como base o mesmo genoma. Al-
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terações epigenéticas programam e reprogramam as células, permitin-
do não só a diferenciação e reversão de linhagens de células, mas que 
esses processos sejam realizados em momentos específicos do ciclo de 
vida dos organismos. Eventos corriqueiros, para nós humanos, como 
a floração e a germinação de plantas, são mediados por marcações 
epigenéticas controladas por fatores como o clima.

O entendimento dos ciclos das plantas já nos possibilitou, por mais 
de 12 mil anos, domesticar e melhorar diferentes espécies vegetais. Esse 
melhoramento começou de forma simples, com o cruzamento de va-
riedades de interesse para obter plantas híbridas com frutos maiores, 
mais sementes e/ou resistência a pragas, dentre outros exemplos. Cul-
tivos e variedades criadas e selecionadas artificialmente pelos seres hu-
manos figuram inclusive nos escritos de Darwin, e contribuíram para 
a elaboração da Teoria da Evolução por Seleção Natural.

O melhoramento de espécies vegetais de interesse econômico foi 
revolucionado a partir de 1980, pela utilização de técnicas de Biotecno-
logia. A criação de plantas transgênicas (que contém genes de outras 
espécies) resistentes a insetos, utilizando bactérias como mensageiras 
que entregaram os genes de interesse às células das plantas, foi a se-
mente para o desenvolvimento de variedades de milho com vitaminas 
e arroz com beta-caroteno. A Biotecnologia pode alterar ou mesmo 
construir e montar o genoma de organismos de acordo com o interesse 
humano, e essas modificações alteram o curso da evolução. A resistên-
cia a herbicidas ou a insetos que atacam lavouras, são características 
artificialmente adicionadas a várias culturas, mas que por sua vez aca-
baram atuando como pressões seletivas na natureza, direcionando a 
evolução de plantas, parasitas e predadores indesejados nas lavouras.

As plantas indesejadas, também chamadas de ervas-daninhas, po-
dem ser excelentes modelos de estudo para mudanças evolutivas em 
curtos espaços de tempo. Muitas vezes as ervas-daninhas são espécies 
próximas daquelas cultivadas, ou ainda, podem ser resultado do cru-
zamento natural entre espécies nativas e as encontradas nas lavouras. 
Alguns híbridos de plantas de girassol (Helianthus annuus L.) e de be-
terraba (Beta vulgaris L.) apresentam misturas de características selva-
gens (vindas de reservatórios naturais de variabilidade genética, como 
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as plantas nativas) e artificialmente selecionadas, e nos possibilitam 
estudar fenômenos evolutivos como a deriva genética, o fluxo gênico, 
a introgressão, entre outros.

As interferências humanas possibilitaram fartas colheitas, mas tam-
bém desencadearam pragas de gafanhotos. Frequentemente cultivares 
agrícolas e plantas modificadas sofrem perda de variabilidade genética 
devido a seleção artificial. Um caso brasileiro é o cacau (Theobroma 
cacao L.) e sua susceptibilidade a um fungo conhecido como vassoura-

-de-bruxa. Uma grande parte das árvores em plantações de cacaueiros 
são mudas feitas por enxertia ou estaquia, o que faz delas clones de 
certos indivíduos. Se os originais podem ser afetados pelo fungo, suas 
cópias genéticas também serão. O estudo da genética e do surgimento 
do cacau podem reescrever o futuro dessa planta.

Ao analisar cacaueiros com potencial adaptativo reduzido pela 
baixa variabilidade, estamos olhando para a evolução de dentro das 
plantas.  Quando estudamos a relação entre girassóis cultivados e as 
espécies daninhas próximas, construindo seu parentesco em filogenias, 
estamos olhando para a história evolutiva de um grupo. E quando tes-
temunhamos as próprias plantas, sejam elas variedade transgênicas ou 
populações selvagens, como agentes que modificam gerações de outros 
seres vivos, enxergamos as profundas raízes da Botânica na Evolução.

6. O ensino de Botânica: problemática e 
práticas

O desagrado manifestado por alunos e professores com relação a 
área de Botânica e a consequente negligência com as plantas no con-
texto de ensino apresentam diferentes origens e causas. A escolha dos 
professores, dentro de sua prática docente, de enfatizar a memorização 
de termos e conceitos botânicos, com tais informações transmitidas 
aos alunos em aulas de formato tradicional, se somam à descontextua-
lização da Botânica na vida dos estudantes e à falta de contexto histó-
rico, tornando o ensino desestimulante. A abordagem adotada pelos 
professores durante as aulas de Botânica muitas vezes tem raízes na 
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insegurança dos profissionais, que pode ter se originado na formação 
inicial dos professores e acaba perpetuada pela pequena oferta de for-
mações continuadas na área.

Muitas vezes as aulas que tratariam de plantas deixam de ser minis-
tradas, com os alunos não tendo contato com esta temática durante o 
ensino básico, sob a justificativa de professores de Ciências e/ou Biolo-
gia de que não sobra tempo para o ensino da Botânica. Com uma for-
mação insuficiente e/ou desestimulante, tanto de professores como de 
alunos, o desinteresse pela Botânica pode ser compreendido como um 
ciclo, existindo e se estendendo das escolas aos cursos de graduação e 
de volta às escolas.

A formação docente também faz parte do cerne das problemáticas 
do ensino da Botânica sob um enfoque evolutivo. As concepções errô-
neas de professores e alunos de graduação sobre o que é e como acon-
tece o processo evolutivo são também dificuldades a serem enfrenta-
das se buscamos uma forma diferenciada de compreender e apresentar 
as plantas para os estudantes. A noção de que organismos em processo 
evolutivo sofrem transformações lineares, com um grupo de plantas 
originando outro, e que a evolução segue na direção de um aumento 
de complexidade nos seres vivos e “fornece” aos seres vivos as adapta-
ções de que precisam para sobreviver, são erros grosseiros que com-
prometem a apresentação das plantas dentro de um contexto evolutivo.

A investigação de conhecimentos prévio, que serve como forma de 
levantar dados e descobrir possíveis falhas no processo ensino-apren-
dizagem, é um importante ponto de partida para diferentes estratégias 
de ensino. A contextualização de assuntos em sala de aula se apresenta 
como uma solução para enfrentar os diferentes problemas do ensino 
de Botânica, e se beneficia da indagação do que os alunos já conhecem 
sobre um determinado tema.

Além da contextualização como forma de aproximação entre as vi-
vências dos alunos e os temas apresentados pelos professores, ela tam-
bém deve surgir em sala de aula como forma de integrar os diferentes 
temas. No caso, é possível contextualizar a Botânica dentro das outras 
áreas da Ciência e das Ciências Biológicas, como proposto por Gor-
don E. Uno em 2009, no artigo científico Botanical literacy: What and 
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how should students learn about plants? (Alfabetização botânica: o que 
e como os alunos devem aprender sobre plantas?). Neste trabalho, o 
autor sugere que os professores pensem botanicamente. Ao tratar de 
citologia, metabolismo e evolução, por que não utilizar plantas como 
exemplos?

Acessar os conhecimentos dos alunos e contextualizar a Botâni-
ca, tornando-a protagonista dentro de outras áreas nas Ciências e/ou 
na Biologia, são sugestões que aqui figuram na intenção de induzir o 
questionamento na prática docente dos leitores. Reconhecendo o pa-
pel central que uma formação adequada de professores tem na cons-
trução e compreensão correta de conhecimentos por parte dos alunos, 
gostaríamos de propor atividades didáticas voltadas para o ensino 
de Botânica sob um enfoque evolutivo, além de todas as informações 
já apresentadas neste capítulo. Algumas das práticas apresentadas são 
originais, concebidas pelas próprias autoras, enquanto outras constam 
em artigos publicados. Das práticas publicadas, citamos:

1. Projeto Planta Pet: ideia proposta por Shawn E. Krosnick, Julie 
C. Baker e Kelly R. Moore, no artigo científico The Pet Plant Project: 
Treating Plant Blindness by Making Plants Personal (Projeto Planta Pet: 
tratando a cegueira botânica tornando as plantas pessoais). Conforme 
o título do artigo, o projeto objetiva lidar com a cegueira botânica ao 
transformar as plantas em organismos pessoais. A proposta desenvol-
vida com os alunos foi o acompanhamento de uma planta, criada em 
casa pelos estudantes, desde sua forma de semente até a floração, com 
os alunos fazendo registro da vida da planta sob seus cuidados.

2. Circuito Florístico: estratégia para o ensino de Botânica, proposta 
por Dayana F. Abdalla e Moemy G. de Moraes. A ideia desta prática 
é o professor explorar as plantas encontradas no pátio da escola para 
ensinar sobre hábitats, adaptações, grupos de plantas e outros temas 
relacionados à Botânica.

3. Ensino de Botânica nos primeiros anos do Ensino Fundamental 
utilizando desenhos e herbários. Jerônimo O. Loureiro e Rossano A. 
Dal-Farra utilizam a montagem de exsicatas como forma de aproximar 
a Botânica. Acrescentamos ainda que tal atividade pode ser aplicada 
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para aproximar os estudantes do fazer científico, considerando que 
pesquisas em Botânica necessitam de coleta de material-testemunho.

Como prática original, escrita por uma das autoras deste capítulo, 
trazemos a seguir a atividade Evolução das plantas terrestre, que bus-
ca classificar as plantas de uma maneira que reflita sua evolução, es-
quematizando uma árvore filogenética baseada no sistema APG IV 
(2016) de taxonomia vegetal. Nessa atividade são utilizados exemplos 
de plantas conhecidas, mas que podem ser trocadas pelo professor 
para atender a realidade de cada região. São necessários alguns conhe-
cimentos prévios dos grupos e da terminologia botânica, embora a 
prática possa ser adaptada para ser mais introdutória, se o tempo para 
a pesquisa e discussão for ofertado aos alunos.

Objetivo: Compreender como são posicionadas as plantas terrestres 
em uma árvore filogenética, baseada em características chaves dos di-
ferentes grupos.
Público-alvo: Ensino Médio
Modalidade: Atividade em dupla.
Tempo de execução: 50 min.
Material: Cópias com a lista de características-chave, tabela e árvore 
filogenética.
Procedimento: Observe a lista de características derivadas abaixo e 
determine qual(is) dela(s) cada planta da tabela a seguir apresenta. Na 
tabela, preencha os espaços correspondentes, se a planta possuir a ca-
racterística chave. Essa tabela pronta servirá de base para você com-
pletar a árvore filogenética. Na árvore filogenética, utilize pontos para 
indicar na árvore onde cada uma das características-chave aparece. Ao 
lado de cada ponto, indique o número da característica. Para finalizar, 
identifique na árvore filogenética as Briófitas, Pteridófitas, Gimnosper-
mas e Angiospermas. Sugerimos que os alunos discutam suas respos-
tas antes do professor realizar a correção. A discussão pode envolver 
os conceitos de monofilia e parafilia, tempo geológico, convergência 
evolutiva, e outros tópicos que o professor julgue adequados. As tabe-

Evolução das plantas terrestres
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las e figuras necessárias para realizar a atividade estão disponíveis nas 
próximas páginas.

Tabela 1. Lista de características chaves das plantas terrestres.

1 Embrião, gametângios (estrutura no interior da qual se diferenciam os gametas), 
esporófito multicelular (geração produtora de esporos), esporângio (estrutura que 
contém os esporos) e cutícula.

2 Estômatos

3 Esporófito fotossintetizante e persistente

4 Vasos condutores de seiva, xilema com traqueídes, esporófito ramificado e inde-
pendente.

5 Microfilos

6 Megafilos

7 Xilema secundário, semente e ramificação axilar

8 Sifonogamia (formação do tubo polínico)

9 Flores, frutos, dupla fecundação, endosperma 3n, gametófito (geração produtora 
de gametas) reduzido

10 Cotilédone único e raízes adventícias

11 Pólen tricolpado e perda dos óleos aromáticos

12 Fixação de nitrogênio

13 Endosperma escasso.

14 No início da formação as pétalas estão separadas, depois se unem formatando um 
tubo.

15 No início da formação a pétalas já estão unidas em forma de anel, formando um 
tubo.
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Tabela 2. Lista dos grupos de plantas terrestres.

 

Característica 

chave 
Hepática Musgo Antócero Licopódio Samambaia Cyca Araucária Magnólia Trigo Feijão Hibisco Manjericão Camomila 

1              

2              

3              

4              

5              

6              

7              

8              

9              

10              

11              

12              

13              

14              

15              

Tabela 3. Tabela da lista dos grupos de plantas terrestres resolvida. As quadrículas pinta-
das representam a presença da característica chave no exemplo da planta terrestre. 

Característica 

chave 
Hepática Musgo Antócero Licopódio Samambaia Cyca Araucária Magnólia Trigo Feijão Hibisco Manjericão Camomila 

1              

2              

3              

4              

5              

6              

7              

8              

9              

10              

11              

12              

13              

14              

15              
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Figura 7. Exemplo de árvore filogenética com as plantas amostradas.
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Figura 8. Árvore filogenética resolvida. Os pontos vermelhos indicam as características 
chaves que separam os grupos de plantas terrestres. Os quadrados separam as linhagens 
que fazem parte de cada um dos grupos.

7. A importância da consciência Botânica
Acordamos e vestimos uma roupa, tomamos nosso café com um 

pão saboroso, com frutas e geleias deliciosas, não nos damos conta 
que todas essas ações envolvem de forma direta e indireta as plantas. 
Nosso cotidiano é rodeado de exemplos de nossa relação com elas, 
mas dentro das salas de aulas elas ficam restritas a nomes complexos. 
Em que momento perdemos a conexão que nossas avós e avôs tinham 
com elas? Quando esquecemos quais nos ajudam quando temos febre, 
quais são boas para um chá para relaxar ou a importância de se sentar 
na sombra de uma árvore para pensar ou ler um livro.
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Voltando nosso olhar para a escola, vemos o grande círculo vicio-
so no qual estamos mergulhados. Nossos primeiros anos, nos quais 
somos apresentados para a ciência, são ministrados por professores 
que tem apenas uma ou duas disciplinas para discutir todos os temas 
que envolvem a Biologia. Questões evolutivas que precisam de tempo 
e discussão muitas vezes nem são exploradas. E a ciência acaba ficando 
restrita a uma enorme nomenclatura. A alfabetização e o letramento 
científico ficam distantes das práticas desses profissionais, dificultando 
que se trabalhe com temas mais complexos em sala. Desta forma, a 
Botânica que não é nem priorizada nos cursos específicos de Biologia 
acaba ocupando um lugar coadjuvante na Educação Infantil e anos ini-
ciais do Ensino Fundamental. Às vezes restritas a quadras de cimento 
pintadas de verde nos pátios.

Quando ingressam nos anos finais do Ensino Fundamental as 
crianças geralmente entram em contado com a Botânica de uma for-
ma descontextualizada, com poucas práticas e atividades em pátios ou 
parques. O que faz com que elas “torçam o nariz” para a temática. Si-
tuação que continua até a graduação em Biologia, onde os alunos che-
gam normalmente com pouco conhecimento sobre o assunto e sem 
vínculos afetivos. Então esses professores se formam e o ciclo recomeça.

Aqui trazemos através da abordagem evolutiva uma forma de mini-
mizar essas questões. Mas sabemos que é preciso investir na formação 
inicial e continuada dos professores, incentivar a botânica na educa-
ção infantil e anos iniciais. Não apenas para introduzir conceitos e sim 
para construir vínculos afetivos das crianças com as plantas. Traba-
lhando em todos os níveis escolares de forma realista com uma abor-
dagem voltada para questões culturais e políticas em que as plantas 
estão presentes.
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CABRAL, Luiz Mors. Plantas e civilização: fascinantes histórias da etnobo-
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9
VÍRUS

AS PARTÍCULAS UBÍQUAS DA EVOLUÇÃO

Rúbia Marília de Medeiros 
Leonardo Augusto Luvison Araújo 

Fernando Bueno Ferreira Fonseca de Fraga

Introdução

Antes de iniciarmos nossa jornada pelo mundo dos vírus gosta-
ríamos de lhe fazer uma pergunta: você já imaginou viver em 
um planeta dominado por vírus? Certamente o ano de 2020 

transformou a maneira como você responderia a esta questão. Contu-
do, não estamos nos referindo a esse momento marcante da história, 
no qual o mundo inteiro parou em função de uma pandemia causada 
por um tipo específico de vírus. Estamos falando de milhares de es-
pécies distintas de vírus que, aparentemente, habitam e dominam o 
planeta há bilhões de anos. Devido a sua abundância e ampla distri-
buição, as partículas virais presentes na Terra não nos permitem outra 
interpretação da realidade a não ser a de que vivemos em um Mundo 
dos Vírus.

Embora essa informação pareça assustadora, não é preciso entrar 
em pânico. Grande parte desses vírus sequer entra em contato com 
seres humanos e, ainda que o faça, não reconhece nossa espécie como 
hospedeira. Em outras palavras, isso quer dizer que a esmagadora 
maioria dos vírus existentes não nos causa problemas. Agora você deve 
estar curioso para saber o que fazem tantos vírus por aqui, se não é 
para nos causar doenças, não é mesmo?
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Ao longo deste capítulo, diversas questões sobre a natureza dos 
vírus serão abordadas. Entre elas, o indispensável papel dos vírus na 
complexa e maravilhosa história da vida na Terra, bem como a sua 
participação fundamental nos processos evolutivos que atuam sobre 
os seres vivos. Atualmente, os cientistas estimam que existam cerca 
de 1032 partículas virais espalhadas no planeta, o que coletivamente é 
denominado como virosfera. Esse número é significativamente maior 
que a quantidade de organismos celulares da biosfera. As espécies vi-
rais ainda ocupam os mais diversos habitats onde existem seres vivos 

- do fundo dos oceanos às grandes metrópoles. Se pudéssemos pesar 
toda essa massa da virosfera, teríamos o equivalente a milhões de ele-
fantes.

Estudos recentes têm demonstrado que os vírus desempenham im-
portantes papéis nos ecossistemas. Estima-se que exista cerca de 100 
milhões de vírus em 1ml de água do mar. As diversas espécies de ví-
rus nos oceanos interagem especialmente com micro-organismos que 
compõem o fitoplâncton e o zooplâncton, podendo infectar células 
dessas comunidades. Nesse processo, os vírus transformam a biomassa 
microbiana em toneladas de matéria orgânica dissolvida no ambiente 
e, assim, influenciam as teias alimentares oceânicas. Além disso, ao 
regular o tamanho das populações de organismos autotróficos, como 
cianobactérias e algas, os vírus indiretamente alteram as taxas de fixa-
ção de carbono. Esses exemplos demonstram uma importante contri-
buição dos vírus para a regulação dos ciclos biogeoquímicos da Terra.

Além dos oceanos, os vírus também prevalecem nos ambientes ter-
restres. Eles podem ser encontrados associados a organismos presen-
tes em muitos ecossistemas, desde florestas tropicais a ambientes de-
sérticos. Apesar dessa interação contínua com uma imensidão de vírus, 
parece curioso constatar que as espécies presentes nesses ambientes 
não estão constantemente doentes. Isso fez os cientistas recentemente 
proporem que vírus apresentam uma variedade de formas de se rela-
cionar com seus hospedeiros, as quais vão além daquelas que resultam 
em prejuízo ou doenças.

Desde sua descoberta no século XIX, a compreensão da ciência 
sobre os vírus e seu papel sobre a biodiversidade tem se modificado. 
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Neste capítulo, serão discutidas ideias já consolidadas sobre os vírus, 
mas também algumas inovadoras. Vamos abordar como a diversidade 
dos genomas virais e de seus processos replicativos faz com que eles 
sejam verdadeiros laboratórios naturais para os processos evolutivos. 
Além disso, vamos evidenciar como a diversidade viral impõe desa-
fios na busca por uma classificação universal, que permita uma melhor 
compreensão das relações evolutivas entre as espécies virais. Também 
serão discutidas as interações entre vírus e células, desde suas possíveis 
origens até os desfechos e implicações de processos coevolutivos. Nes-
se sentido, serão abordadas as relações entre vírus e seus hospedeiros 
em uma perspectiva ecológica, onde diversas interações simbióticas 
são demonstradas. Por fim, serão apresentados dois estudos de caso 
envolvendo vírus de grande importância global. Junto aos mesmos, 
será discutido como a biologia evolutiva pode auxiliar a compreender 
as origens e os possíveis desfechos de eventos de pandemia, tanto no 
passado quanto no presente.

Ao longo de todo o capítulo são apresentadas sugestões de ativi-
dades e discussões que promovam o ensino de virologia a partir de 
uma perspectiva evolutiva. Desse modo, espera-se que professores e 
estudantes sejam estimulados a repensar conceitos e ampliar sua visão 
sobre os vírus e sobre a evolução. Afinal, todos nós vivemos em um 

“Mundo dos Vírus”.

1. Conhecendo os vírus: da diversidade 
morfológica à organização genômica

Vírus são agentes intracelulares obrigatórios. Eles são capazes de 
manipular o complexo enzimático da célula hospedeira para a síntese 
de seus componentes - esta é a estratégia para multiplicar-se e garantir 
a perpetuação no ambiente. Fora de uma célula viva o vírus é incapaz 
de se reproduzir, podendo ficar inerte ou ser destruído por fatores 
ambientais, dependendo de suas características físico-químicas.

Os vírus geralmente são muito pequenos, a maioria deles tem entre 
20 a 400 nanômetros (nm) de diâmetro, sendo visíveis apenas através 
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do microscópio eletrônico. Contudo, a descrição dos vírus chamados 
“gigantes” (com 0,6 a 1,5 µm e até mais) vem crescendo nos últimos 
anos. Por geralmente serem muito menores que os organismos celu-
lares, sua descoberta e caracterização foi um desafio para os cientistas 
(veja o quadro “Ciência, Porcelana e Tabaco: uma história sobre a des-
coberta dos vírus”).

A grande particularidade dos vírus é a sua organização genômica. 
Enquanto bactérias, arqueias e eucariotos utilizam o DNA para arma-
zenar a informação genética, os vírus podem utilizar DNA ou RNA. 
Dessa forma, com relação ao seu genoma, os vírus são divididos em 
dois grandes grupos: aqueles que têm RNA como material genético 
(chamados de vírus de RNA) e aqueles que têm DNA como material 
genético (chamados vírus de DNA). O DNA ou RNA viral pode estar 
disposto de diversas formas dentro do capsídeo viral: circular, linear, 
segmentado; fita simples ou dupla; de leitura positiva ou negativa; etc. 
O capsídeo viral nada mais é que um invólucro proteico cuja principal 
função é armazenar o genoma, isolando-o do meio externo. Ele pode 
assumir diferentes simetrias: esférica, helicoidal, icosaédrica, comple-
xa, etc. Além do capsídeo, alguns vírus podem apresentar uma estru-
tura adicional mais externa, chamada envelope viral. Esse envelope 
é formado por lipoproteínas, geralmente provenientes de membranas 
plasmáticas obtidas da célula hospedeira (figura 1).
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Figura 1. Diversidade morfológica dos vírus. Adaptado de: http://www.bio.utexas.edu/fa-
culty/sjasper/bio212/microbial.html.

O primeiro passo de uma invasão viral é a interação do vírus com 
as camadas mais externas das células alvo. Esta interação visa a pene-
tração do vírus e é dependente da célula hospedeira. Isso quer dizer 
que as interações com uma bactéria, um fungo ou ainda uma célula 
vegetal ou animal exigem mecanismos diferentes por parte dos vírus. 
Por vezes a invasão do espaço celular pode ocorrer através da fagocito-
se, outras, através da ligação entre estruturas presentes na membrana 
celular e no envelope viral.

Após invadir a célula hospedeira, o genoma viral é liberado no 
meio intracelular e a síntese de proteínas virais é iniciada. Primeiro, 
são sintetizadas as proteínas que asseguram a replicação do genoma 
viral, como polimerases (responsáveis por gerar cópias do material ge-
nético), em seguida as proteínas responsáveis pelo surgimento de no-
vos vírus, como as proteínas que compõem os capsídeos e, por fim, as 
proteínas capazes de alterar a estrutura e função da célula hospedeira, 
para facilitar seu processo de perpetuação. Simplificadamente, as fases 
da biossíntese viral são divididas em: adsorção, entrada, replicação e 
expressão gênica, montagem e liberação (figura 2).

http://www.bio.utexas.edu/faculty/sjasper/bio212/microbial.html
http://www.bio.utexas.edu/faculty/sjasper/bio212/microbial.html
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Figura 2. Biossíntese viral.

Vale destacar que os vírus são capazes de criar locais reservados 
dentro da célula para seus processos replicativos, comumente chama-
dos de “fábrica de vírus”. Nas células eucarióticas, as fábricas de vírus 
podem ser interpretadas como pequenas “organelas virais”, criadas a 
partir de componentes virais e componentes celulares sequestrados, 
como membranas celulares e nucleares, elementos do citoesqueleto e 
organelas propriamente ditas, como mitocôndrias, cloroplastos e retí-
culo endoplasmático.

Como mencionado anteriormente, podemos dividir os vírus em 
dois tipos: vírus de RNA e de DNA. Os vírus de RNA podem apresen-
tar um ciclo de replicação genômica que envolve apenas moléculas de 
RNA (RNA → RNA), sendo chamados de ribovírus. Além deles, temos 
os retrovírus, vírus de RNA que possuem uma molécula de DNA 
como intermediário replicativo (RNA → DNA → RNA). Os ribovírus 
possuem uma RNA polimerase dependente do RNA codificada no ge-
noma viral. Nos retrovírus, o ciclo de replicação exige uma retro trans-
crição RNA-DNA, que é catalisada pela enzima transcriptase reversa, 
uma DNA polimerase dependente de RNA. Os retrovírus incluem o 
estágio de pró-vírus, no qual o DNA viral é integrado ao DNA do hos-
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pedeiro e, a partir daí, o genoma viral se comporta como um gene ce-
lular.

No presente momento parece algo trivial sabermos da existência 
dos vírus e que eles estão presentes por toda a natureza. No entanto, 
para entender como os cientistas notaram a existência dos vírus, é pre-
ciso voltar há mais de 100 anos, quando as primeiras ideias sobre eles 
foram propostas. Como toda boa história sobre ciência, a descoberta 
dos vírus é repleta de personagens renegados, cientistas pioneiros e 
experimentos inovadores. 

Na Europa do século XIX, as plantações de tabaco estavam entre os 
cultivos mais importantes para a agricultura e sofriam com uma doen-
ça até então desconhecida. As folhas da planta doente apresentavam 
manchas e pontos de descoloração, o que mais tarde inspirou o nome 
de “mosaico do tabaco” para essa doença. Por volta de 1880, o cientista 
alemão Adolf Mayer (1843-1942) se interessou pela doença e começou 
a estudá-la em plantações na Holanda. Durante seus experimentos, 
Mayer descobriu que plantas de tabaco doentes podiam contaminar as 
plantas sadias, ou seja, tratava-se de uma doença infecciosa. 

Influenciado pela recente “Teoria do Germe e da Doença” defen-
dida por nomes como Robert Koch (1843-1910) e Louis Pasteur (1822-
1895), Mayer tenta identificar o agente causador da doença utilizando 
técnicas de bacteriologia. Sem sucesso em isolar uma bactéria em la-
boratório e relacioná-la com a doença, ele especula que o agente deve 
ser demasiado pequeno a ponto de não ser visível ao microscópio ou, 
até mesmo, de natureza química como uma “enzima”. Anos mais tarde, 
o cientista russo Dimitri Ivanovsky (1864-1920) passa a investigar a 
mesma doença em outras regiões da Europa e a busca pelo causador da 
doença do tabaco ganha novos elementos. 

Intrigado pela ideia de uma bactéria diminuta, Ivanovsky teve a 
brilhante ideia de utilizar filtros de porcelana com poros minúsculos 

Ciência, Porcelana e Tabaco: uma 
história sobre a descoberta dos vírus
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(capazes de reter as bactérias de uma solução) para tentar determinar 
a natureza do agente infeccioso. Os experimentos de filtração basea-
vam-se em retirar fluído contaminado de uma planta de tabaco doente, 
filtrar o fluido para remover as bactérias e então reinserir o fluido livre 
de bactérias em uma planta sadia. Para surpresa do cientista, mesmo 
o fluido filtrado (livre de bactérias) foi capaz de transmitir a doença às 
plantas sadias. Em 1892, Ivanovsky apresentou seus resultados e, se-
guindo a visão bacteriológica predominante da época, especulou sobre 
a possibilidade de formas de bactérias muito pequenas ou até mesmo 
toxinas terem passado pelos filtros de porcelana e causarem a doença. 
Desse modo, coube a outro cientista desafiar a visão de que toda infec-
ção seria causada por bactérias e propor a existência dos vírus. Depois 
de anos estudando botânica e microbiologia, o holandês Martinus Bei-
jerinck (1851-1931) resolveu se debruçar sobre a misteriosa doença do 
mosaico do tabaco. 

Na virada do século XX, Beijerinck conduziu uma série de experi-
mentos de filtração/reinfecção e, além da constatação de que os fluidos 
extraídos de plantas doentes continuavam infecciosos após a filtra-
ção, ele fez novas descobertas. Beijerinck percebeu que o causador da 
doença não perdia sua capacidade infecciosa mesmo após ser extraído, 
filtrado e re-injetado em várias plantas sucessivamente

Ele então especulou que o agente ganhava força quando em contato 
com uma nova planta, possivelmente se multiplicando dentro do hos-
pedeiro, descartando com isso a ideia de uma enzima ou toxina. Como 
também não encontrou células bacterianas no fluido, Beijerinck pro-
pôs que se tratava de uma entidade não celular, que dependia do me-
tabolismo do hospedeiro e usava suas células para se multiplicar. Em 
1898, ele apresenta seus resultados e explica que a doença do tabaco era 
causada pelo o que ele denominou de “contagium vivum fluidum”. 

Neste trabalho ele utiliza pela primeira vez a palavra vírus com o 
sentido que conhecemos hoje, ou seja, para se referir a agentes infec-
ciosos acelulares. Embora Martinus Beijerinck atualmente seja consi-
derado por muitos o “pai da virologia”, seu trabalho só foi reconhecido 
anos depois. Muitos de seus colegas da microbiologia estavam presos 
às ideias de que agentes celulares (como bactérias e fungos) eram a 



315

VOLUME II -  BIODIVERSIDADE & EVOLUÇÃO

◀	 Voltar ao Sumário

causa das doenças infecciosas. De fato, somente após 40 anos, cientis-
tas desenvolveram a tecnologia e os métodos necessários para visuali-
zar o enigmático vírus do mosaico do tabaco em detalhes ao micros-
cópio e, assim, tornaram a virologia uma área científica independente, 
ressuscitando o legado de Beijerinck. 

Já os vírus de DNA apresentam um ciclo de replicação genômica 
que envolve predominantemente moléculas de DNA (DNA → DNA). 
Sua replicação é catalisada por uma DNA polimerase dependente de 
DNA, que pode ser codificada pelo genoma viral ou pelo genoma do 
hospedeiro. Porém, algumas famílias de vírus de DNA (chamadas de 
hepadnavirus e caulimovirus) apresentam um intermediário replicati-
vo de RNA (DNA → RNA → DNA). Neste caso, eles codificam em seu 
genoma uma transcriptase reversa que, como vimos, trata-se de uma 
DNA polimerase dependente de RNA.

Devemos ter em mente que os ciclos replicativos dos vírus variam 
de acordo com a composição do seu genoma. Porém, a síntese das pro-
teínas virais ocorre sempre da mesma forma, através de uma molécula 
de RNA mensageiro (RNAm), afinal, a maquinaria das células hospe-
deiras funciona a partir desta molécula. Para uma visão mais abran-
gente dos mecanismos de replicação e síntese proteica, veja o quadro 

“Classificação de Baltimore”.

David Baltimore criou, em 1971, uma forma bastante didática de 
classificar os vírus. Amplamente utilizada até os dias de hoje, a Classi-
ficação de Baltimore agrupa os vírus em sete classes distintas, baseadas 
no tipo de genoma viral, na forma de transmissão da informação ge-
nética (genoma viral e síntese viral de RNA mensageiro) e na síntese 
proteica. Porém, é importante ressaltar que esta classificação não tem 
intenção de representar quaisquer relações evolutivas entre os vírus.

Classificação de Baltimore



316

ENSINO DE BIOLOGIA: UMA PERSPECTIVA EVOLUTIVA

◀	 Voltar ao Sumário

Grupo I: Vírus de DNA fita dupla (dsDNA) gera diretamente o RNAm. 
Exemplo: Adenovirus, Herpesvirus, Poxvirus.
Grupo II: Vírus de DNA de fita simples (ssDNA). Esta classe pode ser 
subdividida em duas: vírus de DNA de fita simples positiva e vírus de 
DNA de fita simples negativa. Ambos utilizam um intermediário de 
DNA fita dupla (dsDNA) para sintetizar o mRNA. Exemplo: Parvovírus.
Grupo III: Vírus de RNA fita dupla (dsRNA) produz o mRNA direta-
mente. Exemplo: Reovirus.
Grupo IV: Vírus de RNA fita simples positivo [(+)ssRNA]. Exemplo: 
Picornavirus, Togavirus.

Grupo V: Vírus de RNA fita simples negativo [(-)ssRNA]. Nesta classe 
o RNA é complementar ao mRNA, servindo para a síntese das várias 
moléculas de RNA(+). Exemplo: Orthomyxovirus, Rhabdovirus.
Classe VI: Vírus de RNA fita simples (ssRNA) com intermediário de 
DNA fita dupla (dsDNA). A transcriptase reversa viral forma uma mo-
lécula de DNA que, então, sofre o processo de transcrição por ação das 
enzimas do hospedeiro. Exemplo: Retrovírus.
Classe VII: Vírus de DNA de fita dupla (dsDNA) com intermediário 
de RNA fita simples e ação de uma transcriptase reversa para gerar 
uma nova fita de DNA fita dupla (dsDNA). Exemplo: Hepadnavirus e 
os Caulimovirus.
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2. A classificação dos vírus: da organização 
da diversidade viral às investigações 
sobre as relações evolutivas

Com o invento do microscópio eletrônico, em 1931, a composição 
estrutural dos vírus foi conhecida. Nesse período, houve um boom na 
descrição e caracterização de vírus, o que tornou imprescindível es-
tabelecer uma classificação e nomenclatura comum. Assim, em 1966, 
nasceu o Comitê Internacional de Nomenclatura de Vírus, o qual, em 
1977, foi renomeado como Comitê Internacional de Taxonomia de Ví-
rus (International Comittee on Taxonomy of Viruses - ICTV). Desde 
então, o ICTV é o responsável por organizar os vírus em um sistema 
de classificação particular.

Em suas primeiras versões, a classificação do ICTV reconhecia ape-
nas gêneros e famílias para agrupar os vírus descritos. Alguns anos 
depois o esquema foi ampliado, gerando uma hierarquia com cinco 
categorias: espécies, gênero, subfamília (raramente usada), família e 
ordem. Esta classificação se manteve inalterada ao longo dos últimos 
anos e o seu objetivo principal era categorizar a multiplicidade de vírus 
conhecidos, de modo a maximizar a organização e gerar previsibilida-
de.

Passados 50 anos das primeiras tentativas de organizar os vírus, o 
advento da metagenômica levou a uma verdadeira revolução na viro-
logia. Além disso, a necessidade de investigar as relações evolutivas 
entre os vírus tornou-se urgente. Em 2019, o ICTV propôs, então, um 
novo sistema de classificação, mais robusto e que pretende ampliar a 
representação de relações entre vírus. A nova hierarquia estabelece 15 
níveis, incluindo oito classificações principais e sete derivadas (figura 
3).
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Figura 3. Sistema de classificação dos vírus entre 1991-2017, e a atual (2019), pro-
posta pela ICTV.

Esta taxonomia pretende acomodar todos os vírus descritos em 
uma árvore (ou árvores no caso de uma polifilia ser confirmada), desde 
as raízes (reinos) até as pontas dos galhos (espécies) e, assim, ampliar 
o conhecimento da história evolutiva dos vírus. É importante ressaltar 
que a árvore dos vírus pretende esclarecer as relações entre eles e não 
a inclusão dos vírus na árvore da vida, a qual agrupa os seres vivos em 
três domínios (saiba mais sobre a árvore da vida no capítulo 1). No pre-
sente momento, a inclusão dos vírus na árvore da vida não é aceita por 
boa parte da comunidade científica. Diante das características únicas 
dos vírus, há ainda muitas discussões sobre como representá-los na 
biologia (veja o quadro “vírus são seres vivos?”).

Com relação ao conceito de espécie, em 1991 o ICTV assumia que 
“espécie de vírus tem uma definição politética, ou seja, trata-se de um 
grupo que constitui uma linhagem replicante e ocupa um determina-
do nicho ecológico”. Em julho de 2013, a definição mudou para: “Uma 
espécie é um grupo monofilético de vírus cujas propriedades podem 
ser distinguidas de outras espécies por múltiplos critérios”. Embora es-
tas definições tenham vantagens, pois conseguem acomodar a grande 
diversidade de vírus encontrados na natureza, na prática, são ambí-
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guas e de difícil aplicação. Atualmente, os critérios de semelhanças e 
divergências entre vírus, que determinam serem considerados mem-
bros de novas espécies ou não, varia consideravelmente entre  
os diferentes grupos.

- Todos os seres vivos são formados por células. 

Essa frase é repetida por quase todos os professores de biologia, sen-
do encontrada na maioria dos livros didáticos. Outra frase frequente é 
a de que os vírus são seres acelulares. As duas frases às vezes são ditas 
em uma mesma aula. 

Afinal, vírus são seres vivos ou não? Como os vírus podem ser acelu-
lares e vivos ao mesmo tempo? Isso depende, é claro, dos critérios que 
adotamos para definir vida. Abordar estes critérios é uma oportunida-
de para propor que os alunos discutam autonomamente tal questão a 
partir de pesquisas próprias. O professor pode orientá-los, por exem-
plo, para que anotem no caderno possíveis critérios para a definição de 
vida. Promover a socialização das respostas dos alunos em discussão 
coletiva e aprofundar os conceitos trabalhados também é desejável

Por exemplo, a noção de indivíduo biológico é importante nas dis-
cussões sobre definição de vida. Em geral, perguntar o que é um indi-
víduo biológico significa indagar o que constitui uma unidade relati-
vamente bem delineada e coesa no mundo vivo. Existem muitos casos, 
no entanto, em que não é possível decidir onde começa e onde termina 
um indivíduo. E os vírus são um conhecido caso. 

Quais critérios de individualidade valeriam? Seriam as partículas 
virais indivíduos biológicos? Alguém poderia argumentar que os vírus 
não possuem um metabolismo independente do hospedeiro para a sua 
reprodução e manutenção. Então, um vírus ativo em uma célula infec-
tada do hospedeiro seria um indivíduo? Nesse caso, a célula hospe-
deira também faria parte desse indivíduo? Conforme estas indagações 
surgem, começamos a ver que não é uma tarefa simples determinar 
um limite claro e coeso entre o vírus e seu hospedeiro.  

Vírus são seres vivos?
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Mais recentemente, alguns autores estão chamando a atenção para 
as estreitas associações simbióticas entre o hospedeiro e os seus mi-
crorganismos associados. Uma nova unidade biológica emerge dessa 
relação – chamado de holobionte - que engloba os processos genéti-
cos e metabólicos do hospedeiro e dos simbiontes, incluindo os vírus. 
Muitos biólogos argumentam que não é possível entender as caracte-
rísticas de cada um deles de modo independente. E tal dependência 
também ocorreria em um nível evolutivo: organismos com uma rela-
ção simbiótica muito estreita evoluem em conjunto e não de maneira 
independente. 

Tais discussões lançam dúvidas sobre as visões tradicionais de in-
dividualidade biológica, o que pode orientar não apenas os critérios 
sobre a definição de vida, mas também os debates sobre a evolução 
viral e a relação entre simbiontes e hospedeiros.

As dificuldades em implementar uma classificação natural para os 
vírus - que seja capaz de suportar as relações de ancestralidade e definir 
um conceito de espécie -, estão intimamente relacionadas às próprias 
características evolutivas dos vírus, como a rápida taxa evolutiva, geno-
ma ultracompacto e a presença constante de transferência horizontal 
de genes. Estas características tão peculiares desafiam a lógica utilizada 
para a classificação filogenética dos seres vivos e esbarram em nos-
sas limitações metodológicas. Contudo, o que todos concordam é que 
os vírus são entidades reais produtos da evolução biológica, enquanto 
os sistemas de classificação são conceitos abstratos produzidos pelo 
pensamento humano e podem ser aprimorados de forma a melhor 
representar o conhecimento científico.

Em 2020, o ICTV reconheceu oficialmente 4 domínios, 9 reinos, 16 
filos, 2 subfilos, 36 classes, 55 ordens, 8 subordens, 168 famílias, 103 sub-
famílias, 1421 gêneros, 68 subgêneros e 6590 espécies de vírus. Porém, 
não devemos esquecer que essa é só a ponta do iceberg. Como apre-
sentado anteriormente, modelos matemáticos indicam que existam 
cerca de 1032 partículas virais espalhadas pelo planeta, constituindo o 
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que atualmente é chamado de virosfera. Na verdade, os vírus parecem 
ser as entidades biológicas mais abundantes em nosso ambiente, supe-
rando substancialmente o número de organismos celulares.

3. Genoma viral: um campo fértil para a 
evolução biológica

A variabilidade é uma característica inerente a todas as espécies do 
nosso planeta. Como acabamos de discutir, os vírus não são exceção 
no que diz respeito à diversidade - pelo contrário - acredita-se que se-
jam os seres geneticamente mais diversos da natureza. Eles utilizam os 
mesmos mecanismos moleculares de variação genética descritos para 
bactérias, arqueias e eucariotos: mutação (que abrange mutações pon-
tuais e inserções-deleções pontuais ou de segmentos); vários tipos de 
recombinação; e rearranjos de segmentos genômicos. Contudo, algu-
mas particularidades permitem um potencial de variação enorme às 
populações virais.

As mutações nos genomas virais podem ser geradas por agentes 
mutagênicos externos ou por ações de enzimas celulares (algumas 
são especializadas em gerar hipermutação em genomas virais). Porém, 
acredita-se que a maioria das mutações resulta de erros durante o 
processo de replicação viral. Podemos destacar três fatores que im-
pactam fortemente a taxa de mutação dos vírus: 1) composição quí-
mica do genoma viral. RNA ou DNA podem gerar maior ou menor 
instabilidade para o processo de replicação; 2) maior ou menor eficiên-
cia da enzima responsável pelo processo de replicação; e 3) presença 
ou ausência de mecanismos de revisão-reparo e pós-reparo durante 
o processo de replicação. Assim, as taxas de mutação variam em mui-
tas ordens de grandeza entre os vírus. Os vírus de DNA, por exemplo, 
mostram taxas de mutação de 10−8 a 10−3 substituições por nucleotídeo 
a cada infecção celular, enquanto os retrovírus possuem taxas médias 
de 10−6 a 10−4, e os ribovírus mostram taxas médias de 10−5 a 10−3. Para 
fins de comparação, o DNA celular apresenta taxas médias de 10−9 a 
10−11 mutações.
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A recombinação gênica também pode variar muito entre os vírus a 
depender da disposição do genoma viral. Por exemplo, um tipo par-
ticular de recombinação - também conhecido como embaralhamen-
to ou rearranjo - ocorre em alguns vírus com genomas segmentados, 
como o vírus influenza, que pode trocar segmentos completos do ge-
noma, dando origem a novas combinações de segmentos. Já os vírus 
que contêm duas cópias do genoma em um mesmo capsídeo frequen-
temente recombinam seus materiais genéticos durante o processo de 
replicação – mecanismo similar ao que ocorre em reproduções sexua-
das.

Outro mecanismo que sabidamente gera variabilidade genética em 
vírus é a velocidade da replicação, que reflete no tamanho populacio-
nal após a invasão celular. Pouco depois da invasão de um hospedeiro 
multicelular, é possível encontrar um número muito grande de geno-
mas virais ligeiramente diferentes circulantes no meio extracelular (o 
que é chamado de quasispécie viral).

Então, se somarmos as elevadas taxas de erros, a rápida taxa de 
replicação e os grandes tamanhos populacionais virais, teremos uma 
geração de diversidade sem precedentes. E é esta diversidade que será 
a matéria-prima para processos evolutivos como a seleção natural, mas 
também para processos aleatórios, como a deriva genética.

A evolução do vírus é fortemente impactada por processos de se-
leção natural que ocorrem em diferentes escalas. A seleção atua cons-
tantemente através dos mecanismos de defesa do hospedeiro (intra-

-hospedeiro), mas também durante o evento de transmissão entre 
hospedeiros (inter-hospedeiro). Diferentes resultados evolutivos são 
esperados após transmissões que ocorrem através de uma pequena ou 
uma grande quantidade de vírus (também chamada de carga viral). 
Não apenas a probabilidade de infecção é maior quando um indivíduo 
suscetível é exposto a uma grande quantidade de vírus, mas uma gran-
de quantidade de vírus inicial facilita que mais variantes tenham suces-
so de replicação no hospedeiro receptor, alterando também o percurso 
da seleção natural intra-hospedeiro.

Além disso, nos últimos anos muitos pesquisadores têm tentado 
desvendar os efeitos dos eventos de gargalos de garrafa gerados du-
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rante a transmissão viral de um hospedeiro infectado para um hospe-
deiro suscetível. Um estudo com um grupo de indivíduos HIV+ de-
monstrou que cerca de 75% das infecções foram originadas a partir de 
um único genoma fundador; os outros 25% das infecções tornaram-se 
efetivas a partir de dois a cinco genomas – ainda assim um número 
bastante pequeno se comparado ao número de vírus presentes nos fluí-
dos corporais infectantes. Pesquisadores acreditam que os hospedeiros 
possuem de fato barreiras altamente eficientes contra infecções virais, 
o que torna uma infecção efetiva um evento raro.

4. Vírus e a relação parasita-hospedeiro: 
adaptações, coevolução entre célula-
vírus e a eterna luta pela coexistência

Como discutido anteriormente, uma partícula viral é inerte no am-
biente, sendo necessário o encontro com uma célula alvo para tornar-

-se ativa, invadir e manipular sua maquinaria. Por esta razão, não é 
surpreendente que possamos observar uma enorme gama de adapta-
ções nas estruturas físicas dos vírus que facilitam suas interações com 
as células alvo. A forma complexa do capsídeo de um bacteriófago, por 
exemplo, facilita a penetração do genoma viral através de uma resis-
tente parede celular bacteriana. Já os vírus de células animais comu-
mente apresentam proteínas de superfície no envelope viral, capazes 
de interagir com receptores da célula alvo, otimizando a invasão.

Contudo, as dificuldades dos vírus não param por aí. Após a invasão, 
e seu desempacotamento, o vírus precisa subverter a célula hospedei-
ra para suprir suas necessidades de energia e materiais de construção 
para a replicação e montagem dos novos vírions. Isso não é uma tarefa 
simples, pois a célula apresenta diversas barreiras à presença do vírus. 
Nas células existem proteínas (chamadas de endonucleases ou DNAses 
e RNAses) especializadas em cortar sequências de DNA e RNA des-
conhecidas no seu interior. Esse mecanismo de degradação pode ser 
encontrado em diferentes versões, mas está presente em todos os seres 
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vivos (Bacteria, Archaea e Eukarya), o que nos faz questionar se nossos 
ancestrais mais remotos já eram perturbados por algo semelhante aos 
vírus. Uma das prováveis razões para os vírus criarem suas “fábricas de 
vírus”, compartimentalizando sua replicação, é justamente escapar da 
ação dessas enzimas.

Nas últimas décadas, muitos mecanismos antivirais complexos vêm 
sendo descritos. Um sistema recentemente compreendido em proca-
riotos é o CRISPR (Clustered Regularly Interspaced Short Palindromic 
Repeats) ou “Conjunto de Repetições Palindrômicas Curtas Regular-
mente Espaçadas”. O CRISPR é uma região do genoma de bactérias e 
arqueias, caracterizada pela presença de sequências nucleotídicas cur-
tas e repetidas. Após uma invasão viral, pedaços de DNA de vírus po-
dem ser inseridos entre essas repetições. Quando uma nova infecção 
ocorre, os procariotos produzem enzimas que são capazes de reconhe-
cer o vírus pela similaridade com a sequência presente nas repetições, 
possibilitando sua degradação. O sistema não é apenas específico, mas 
também herdável e adaptável, pois é possível gerar novos espaçadores 
(inserção de novas sequências específicas curtas) e sequências virais 
(inseridos entre as sequências repetidas após a infecção por um novo 
vírus).

Um mecanismo análogo ao CRISPR, encontrado em todos os or-
ganismos eucariotos, é conhecido como RNA de interferência (iRNA). 
Neste caso, sequências exógenas derivadas de vírus - ou outros elemen-
tos genéticos móveis inseridos no DNA dos eucariotos - dão origem a 
um longo RNA de fita dupla (dsRNA). Após ser processado, o dsRNA 
dá origem a pequenos RNAs de fita simples (siRNAs) – os quais são 
os RNAs de interferência propriamente ditos. Os siRNAs são capazes 
de reconhecer por similaridade as sequências virais circulantes e acio-
nar mecanismos enzimáticos que irão degradar o complexo “siRNA + 
mRNA viral”. Para fugir do silenciamento por RNA de interferência, 
os vírus possuem uma variedade de mecanismos de contra-defesa que 
interferem na geração de iRNAs, na sua amplificação ou translocação, 
evitando uma resistência a sua presença de forma sistêmica. Além dis-
so, temos também alguns iRNAs derivados de vírus que compartilham 
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complementaridade com as transcrições do hospedeiro, para promo-
ver seu silenciamento.

Em última instância, toda essa relação molecular foi originada por 
processos de coevolução parasita-hospedeiro, uma vez que os me-
canismos virais evoluíram de forma dependente de seu hospedeiro, e 
vice-versa. O que ocorre em abundância até o estabelecimento de um 
equilíbrio entre vírus e hospedeiro é a morte de vírus e/ou das células 
infectadas. Não à toa, para descrever este cenário, diversos autores uti-
lizam a metáfora de uma guerra armamentista, na qual vírus e células 
lutam para “desenvolver” mecanismos que garantam sua sobrevivência. 
Na relação vírus-hospedeiros, podemos descrever a coevolução como 
um processo evolutivo que envolve uma série de mudanças recíprocas 
em populações que são agentes de seleção natural uma em relação à 
outra.

A ciência tem mostrado cada vez mais evidências que a história da 
vida em nosso planeta é profundamente marcada pela coevolução en-
tre células e vírus, resultando nas interações extremamente complexas 
descritas acima. Nesse sentido, uma pergunta que naturalmente surge 
é: como essa relação tão íntima começou?

5. De volta para o passado: investigando a 
origem dos vírus no planeta

Conforme discutido anteriormente, a evolução dos genomas celu-
lares é muito influenciada pelos genomas virais, enquanto a replicação 
dos vírus é extremamente dependente da maquinaria celular. Devido 
a estes fatos, duas perguntas são de particular interesse para a biologia 
evolutiva: (1) Poderiam os genomas das primeiras células da Terra te-
rem evoluído na ausência dos vírus? (2) Poderiam os primeiros vírus 
terem surgido na Terra na ausência de células? Colocando de forma 
mais simples, podemos resumir essas perguntas na questão mais fun-
damental sobre a origem dos vírus: quem surgiu primeiro, os vírus ou 
as células?
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Embora essa seja uma questão fundamental, traçar as origens dos 
vírus em nosso planeta não tem sido uma tarefa simples para os virolo-
gistas. Entre as muitas limitações em determinar como se deu a origem 
dos vírus no planeta está o fato de que ela se entrelaça com a origem 
dos primeiros organismos celulares. Sendo assim, essa questão se inse-
re em um cenário ainda pouco resolvido, o da origem da própria vida 
na Terra. Além disso, estudos sobre a evolução dos vírus apresentam 
outros desafios, entre os quais estão a variabilidade morfológica e a 
grande diversidade genômica dos vírus atuais (como já discutido neste 
capítulo). Por último, podemos citar a ausência de sequências conser-
vadas entre todas as linhagens de vírus, as quais possam ser utilizadas 
como relógios moleculares (a exemplo do que ocorre com sequências 
codificantes de rRNA em organismos celulares).

Devido a essas dificuldades, a origem e a evolução dos primeiros 
vírus continuam sendo alvo de intensa pesquisa e frutíferos debates 
entre os virologistas, dos quais emergem 3 hipóteses clássicas para a 
origem dos vírus, discutidas a seguir.

5.1 Hipótese Regressiva

Neste cenário, os pri-
meiros vírus teriam evo-
luído de protocélulas an-
cestrais que perderam sua 
autonomia metabólica e 
replicativa ao se tornarem 
parasitas de outras protocélulas ancestrais. Aqui, portanto, as células 
deram origem aos vírus, que evoluíram por um processo regressivo.

A principal linha de evidência usada para sustentar essa hipótese é 
que a evolução regressiva não parece ser um processo tão raro entre 
os seres vivos. De fato, ela está envolvida em diversos eventos evolu-
tivos para explicar a perda gênica e a ocorrência de genomas extre-
mamente reduzidos em organismos de vida parasitária. A teoria en-
dossimbionte, que explica a origem das mitocôndrias e cloroplastos a 
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partir de ancestrais procariotos é um exemplo baseado neste processo 
amplamente aceito.

Um dos argumentos contrários a essa hipótese é o de que a grande 
diversidade de estratégias genômicas encontradas nas linhagens virais 
contrasta profundamente com a uniformidade dos genomas celula-
res, que se baseiam em DNA de fita dupla. Sendo assim, informações 
adicionais devem ser apresentadas para explicar essa diversificação de 
estratégias genômicas a partir de protocélulas ancestrais. Contudo, a 
hipótese regressiva ganhou certo fôlego nos últimos anos, especial-
mente com a descrição dos vírus de DNA gigantes, pertencentes ao 
grupo dos NCLDVs (Nucleo-Cytoplasmic Large DNA Viruses). Esses 
vírus apresentam genomas de DNA bastante complexos, incluindo ge-
nes que possuem homologia com genes eucarióticos ligados ao reparo 
de DNA e processamento de proteínas. Os NCLDVs necessitam ape-
nas dos ribossomos de sua célula hospedeira o que os tornam vírus 
bastante autônomos. No caso de a hipótese regressiva estar correta, os 
NCLDVs poderiam ser considerados modelos para etapas intermediá-
rias do processo regressivo.

5.2 Hipótese do escape de genes

Neste cenário, os ví-
rus teriam sua origem em 
sequências genéticas de 
células modernas que “es-
caparam” do genoma das 
mesmas e passaram a transitar entre organismos. Aqui, portanto, as 
células antecederam os vírus, que evoluíram por um processo progres-
sivo, com ganho de novas funções relacionadas à replicação e à mobi-
lidade entre organismos.

A principal linha de evidência usada para sustentar essa hipótese é a 
ampla ocorrência de elementos genéticos móveis associados a diferen-
tes linhagens de células modernas. Os vírus de DNA teriam evoluído a 
partir de elementos genéticos móveis conhecidos como transposons, 
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enquanto a origem de alguns vírus de RNA estaria relacionada a ele-
mentos genéticos móveis denominados retrotransposons.

Embora a hipótese do “escape” consiga apresentar um cenário con-
sistente com a diversidade de estratégias genômicas das linhagens de 
vírus atuais, ao recorrer a origens independentes, ela apresenta outros 
problemas. Apesar da similaridade de sequências genéticas e/ou de 
modos de replicação entre os elementos genéticos móveis e os vírus, 
em muitos casos, senão em todos, a direcionalidade do fluxo genético 
ainda é questionável. Em determinados casos, é fortemente sugerido 
que as linhagens virais tenham dado origem aos elementos genéticos 
móveis, e não o oposto.

5.3 Hipótese do “Mundo dos Vírus”

Neste cenário, os ví-
rus teriam sua origem em 
um estágio que precede 
os organismos celulares e 
emergiram de grupos de 
elementos replicadores 
primitivos. Esses replicadores teriam estabelecido as bases da infor-
mação genética, há bilhões de anos, nas etapas iniciais necessárias para 
a emergência da vida na terra.

Diferentes cenários são especulados para a origem da vida, mas é 
amplamente aceito que a complexidade da vida necessitou de vários 
estágios sucessivos que envolvem uma grande transição entre entida-
des químicas e entidades biológicas. Algumas décadas atrás, parte do 
quebra-cabeça da origem da vida ganhou novos elementos com a des-
coberta de moléculas de RNA com capacidade catalítica (Ribozimas). 
Essas moléculas possuem a capacidade tanto de armazenar informação 
genética, quanto de catalisar reações químicas, o que as coloca como 
atores principais de um cenário pré-biótico conhecido como “mundo 
de RNA”.

Neste período anterior às primeiras células, diferentes tipos de es-
truturas e estratégias de replicação rudimentares podem ter tomado 
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lugar, formando um conjunto de elementos replicadores primordiais. 
A variabilidade de estratégias entre os replicadores e o fato de serem 
herdáveis satisfaz as condições básicas para que a evolução biológica 
ocorra. Neste cenário, entidades pré-virais (ainda não consideradas 
verdadeiros vírus) podem ter evoluído e diversificado suas estratégias 
de armazenamento de informação genética e de replicação. A partir 
da emergência da maquinaria básica de transcrição e tradução, e da 
aquisição de membranas, pode ter se originado um conjunto diverso 
de protocélulas. E nesse cenário de protocélulas e partículas pré-virais, 
a intrincada relação entre vírus e células pode ter se estabelecido.

6. Quando vírus são parceiros para a vida: 
a história não contada das interações 
benéficas entre os organismos e seus 
vírus

Apesar da percepção prevalente de que os vírus causam prejuí-
zos aos seus hospedeiros, o fato de que as populações de organismos 
conseguem lidar com seus vírus e, em muitos casos tolerá-los, parece 
evidente. Se não fosse assim, não teríamos essa grande diversidade de 
espécies que habitam o planeta. Mas e se os vírus não fossem somente 
tolerados por seus hospedeiros e sim um componente fundamental 
para sua sobrevivência e sucesso evolutivo? De fato, evidências recentes 
têm demonstrado que os vírus podem interagir com seus hospedeiros 
de diferentes maneiras, sendo que uma relação prejudicial é apenas 
uma das possibilidades nesse imenso universo.

A ecologia nos mostra que as formas de vida celulares podem in-
teragir de muitas maneiras, em relações que podem ser harmônicas 
ou desarmônicas. Os vírus, enquanto entidades capazes de evolução e 
interação com o mundo celular, parecem seguir os mesmos padrões de 
interações ecológicas. A interação entre vírus e células pode ser enten-
dida como um processo de simbiose, uma vez que eles são entidades 
distintas que estabelecem uma relação muito íntima de coexistência. 
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As relações simbióticas podem ser categorizadas de diferentes manei-
ras, podendo ser mutualísticas (quando ambos envolvidos se benefi-
ciam), comensais (quando um envolvido se beneficia e o outro não, 
mas também não é prejudicado) e antagônicas (quando um envolvido 
se beneficia e o outro é prejudicado).

Os vírus são amplamente conhecidos por suas relações antagônicas 
com os hospedeiros. Entretanto, é bem aceito que essas relações mu-
dam ao longo do processo de coevolução e acredita-se que a maioria 
dos vírus acaba por exibir uma relação de comensalismo com as po-
pulações hospedeiras. Todavia, pesquisas recentes têm demonstrado 
que alguns vírus estabelecem relações benéficas com seus hospedeiros, 
sendo responsáveis por novas adaptações e até mesmo por sua sobre-
vivência em diferentes ambientes.

Um grupo de organismos nos quais essas diferentes relações com ví-
rus são bem estudadas é o das bactérias. Há muito tempo os cientistas 
investigam a infecção de bactérias por bacteriófagos (ou simplesmente 
fagos). O estudo de diferentes espécies de fagos demonstrou que eles 
são importantes fornecedores de novidades genéticas aos procariotos, 
pois possibilitam a transferência horizontal de genes em um processo 
conhecido como transdução. Em geral, a infecção por um fago pode 
ter dois desfechos: a) ocorre a lise da célula bacteriana após a replica-
ção do fago (ciclo lítico); ou b) parte do genoma do fago é incorporado 
ao genoma bacteriano (ciclo lisogênico) e, após ciclos de divisão celu-
lar, pode trazer novas propriedades à população bacteriana.

Essa alteração de fenótipo em função da lisogenia é conhecida como 
conversão fágica e alguns casos têm sido relacionados a adaptações e 
à sobrevivência de espécies bacterianas. Em cepas patogênicas das es-
pécies Corynebacterium diphtheriae, Escherichia coli e Vibrio cholerae, 
a produção de diferentes toxinas, que conferem vantagem na coloniza-
ção do hospedeiro, parece estar relacionada a genes provenientes de 
fagos. Atualmente acredita-se que a lisogenia envolvendo bacteriófa-
gos tem papel fundamental na evolução bacteriana, podendo fornecer 
novos genes de resistência a antimicrobianos, fatores de virulência e, 
também, ajudar na conquista de novos territórios. Para conhecer mais 
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sobre esses processos, veja o quadro “Vírus que trazem benefícios aos 
hospedeiros”.

Bacteriófagos: inimigos ou aliados das bactérias? 

Bacteriófagos podem ajudar bactérias a na expansão por novos nichos. 
No exemplo ao lado, a Espécie 
A carrega um genoma viral (ver-
de) integrado no seu próprio ge-
noma (azul), proveniente de um 
processo de lisogenia (1). Isso 
torna essas bactérias imunes 
a novas infecções por este ví-
rus, enquanto a Espécie B, não 
portadora do genoma viral, é 
suscetível a novas infecções. Se 
este vírus escapar do genoma 
ele pode gerar novas partículas rapidamente (2), que podem infectar 
bactérias competidoras que não estão imunes (3).  
Ao final do processo, os indivíduos da Espécie B são dizimados pelo 
ciclo lítico do vírus, enquanto a Espécie A ganha a vantagem para colo-
nizar o novo ambiente (4). Nesse sentido, o bacteriófago pode ser visto 
como um aliado da espécie A e como um inimigo da espécie B, mos-
trando que na natureza benefício ou prejuízo dependem do contexto!

Quando “estar doente” pode salvar a própria vida!

Em geral, os vírus são reconhecidos por causar doenças em plantas 
cultivadas, levando a perdas econômicas. Porém, estudos recentes têm 
demonstrado que algumas plantas hospedeiras podem se beneficiar 
com a infecção aguda por vírus em condições de estresse. Em con-
dições ambientais normais a relação das plantas estudadas com cer-

Vírus que trazem benefícios aos 
hospedeiros
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tos vírus de RNA foi antagônica, causando doença à planta. Todavia, 
quando colocadas em condições de estresse abiótico (como seca ou 
frio), a presença do vírus beneficiou as plantas infectadas, as quais con-
seguiram sobreviver na nova condição. Esse é um exemplo de mutua-
lismo condicional, uma vez que a relação benéfica entre vírus e plantas 
ocorre somente em determinadas condições.

Interações não prejudiciais entre vírus e hospedeiros eucarióticos 
também são conhecidas. Nas plantas, por exemplo, vírus associados 
a diversas espécies são encontrados em amostragens ambientais. Po-
rém, sintomas de doenças não são evidentes na maioria das espécies 
de plantas das quais esses vírus foram isolados. Essa observação leva 
os pesquisadores a pensar que os vírus exibem uma série de relações 
harmônicas com plantas e, de fato, em alguns casos essa relação já está 
sendo evidenciada.

Alguns vírus conhecidos por causar doenças em plantas em condi-
ções normais são capazes de beneficiar suas plantas hospedeiras em 
situações adversas, tais como seca ou frio intenso. Plantas de Nicotia-
na benthamiana (espécie relacionada ao fumo) foram infectadas com 
diferentes vírus de RNA, entre os quais o vírus do mosaico do tabaco 
(TMV), e suportaram melhor o estresse da seca quando comparadas a 
plantas não infectadas pelos vírus. Em outro experimento, plantas de 
beterraba (Beta vulgaris) infectadas com vírus do mosaico do pepino 
(CMV) suportaram tratamentos de baixas temperaturas aos quais in-
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divíduos não infectados não resistiram. Esse fenômeno tem sido con-
siderado como um mutualismo condicional, uma vez que os vírus 
somente beneficiam as plantas hospedeiras em condições ambientais 
específicas.

Os mecanismos que fazem as plantas infectadas resistirem a con-
dições adversas ainda estão em investigação, mas muitos metabólitos 
envolvidos com osmoproteção e crioproteção estavam elevados nas 
plantas infectadas com vírus. Um caso particular foi demonstrado na 
espécie Dichanthelium lanuginosum, uma gramínea nativa da América 
do Norte. Variedades desta planta que ocorre em solos de regiões ter-
mais conseguem crescer bem em temperaturas superiores 50ºC quan-
do associadas ao fungo endofítico Curvularia protuberata. Cientistas 
especularam que a simbiose com o fungo estava relacionada à resistên-
cia dessa gramínea ao calor. Em análises mais detalhadas sobre o fungo 
Curvularia protuberata, os cientistas notaram a presença de um vírus 
sem o qual o fungo não consegue se desenvolver em ambientes de tem-
peratura elevada. Esse é um caso de simbiose tripla, pois a planta ne-
cessita da presença do fungo para se desenvolver, que por sua vez pre-
cisa estar infectado pelo vírus para sobreviver em altas temperaturas.

Animais também apresentam uma imensa variedade de associações 
com vírus. A maioria dos casos conhecidos apresenta relações antago-
nistas, contudo, provavelmente, isso se deve ao maior enfoque da pes-
quisa científica na cura e prevenção de doenças humanas, de animais 
e de plantas de interesse econômico. No entanto, interações mutualís-
ticas com vírus têm sido descritas em diversos hospedeiros animais. 
Insetos são reconhecidos por suas diversas interações com vírus e em 
muitos casos por sua atuação como vetores para disseminação viral. 
Essa ampla associação entre insetos e vírus têm impulsionado as pes-
quisas para desvendar possíveis associações benéficas nessas associa-
ções simbióticas.

Um caso amplamente estudado é o papel dos vírus no sucesso re-
produtivo de vespas parasitoides. Algumas espécies de vespas parasi-
toides (Hymenoptera) depositam seus ovos em larvas de borboletas 
(Lepidoptera), onde elas devem se desenvolver e posteriormente eclo-
dir, em muitos casos causando a morte da larva hospedeira. Porém, os 
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lepidópteros podem perceber o parasitismo e como forma de defesa 
seu sistema imune pode encapsular os ovos da vespa e impedir seu de-
senvolvimento. Foi demonstrado que, ao longo do processo evolutivo, 
muitas vespas parasíticas incorporaram em seu genoma sequências vi-
rais relacionadas à família Polydnaviridae. Estas sequências virais car-
regam genes que estão envolvidos na supressão do sistema imune das 
larvas dos lepidópteros e, consequentemente, promovem o desenvol-
vimento dos ovos. Em outras palavras, as vespas parasitoides exibem 
uma simbiose obrigatória com membros da família Polydnaviridae 
e a prole desses himenópteros depende da presença dessas partículas 
virais para sobreviver.

Curiosamente, acredita-se que outras espécies de vírus possam es-
tar envolvidas em situações contrárias, onde eles promovem a proteção 
de insetos hospedeiros contra vespas parasitoides. É o que acontece 
com espécies de pulgões (Hemiptera), que exibem uma variedade de 
interações simbióticas com bactérias e, em alguns casos, com vírus. Os 
pulgões da ervilha carregam uma bactéria simbionte denominada Ha-
miltonella defensa, que foi reconhecida por fornecer proteção aos pul-
gões, evitando o desenvolvimento de ovos de vespas parasíticas. Re-
centemente, foi demonstrado que essa proteção está relacionada a uma 
toxina produzida por um bacteriófago associado à bactéria simbionte 
H. defensa. Essa é mais uma simbiose tripla, onde os vírus são funda-
mentais para garantir a sobrevivência dos organismos hospedeiros.

Nos vertebrados, estudos recentes demonstraram que a presença de 
alguns vírus comensais tem efeito sobre infecções por outros tipos de 
vírus. Em muitos casos, porém, a associação entre os vírus e os hospe-
deiros se tornou muito íntima e o genoma dos vírus foi incorporado no 
genoma do hospedeiro, em um processo chamado de endogenização. 
A ampliação de sequenciamentos genômicos têm demonstrado que 
elementos virais endógenos (EVE) estão presentes em diversas espé-
cies, sendo que a maioria desses elementos é proveniente de retrovírus 
(supõem-se que sejam pró-vírus resultantes de infecções em ancestrais 
remotos). Análises genômicas apontam que elementos retrovirais en-
dógenos constituem cerca de 8% do genoma da espécie humana e são 
responsáveis por importantes funções no hospedeiro. Nos mamíferos, 
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em geral, um processo que envolve a expressão de genes de retrovírus 
endógenos é a formação da placenta, conforme discutido no capítulo 
3 do volume I.

Todas essas descobertas indicam que os vírus possuem um papel 
importante na evolução de seus hospedeiros. Além de modular a res-
posta imune, eles podem fornecer genes e elementos reguladores que 
trazem novas funcionalidades biológicas. Além disso, uma visão mais 
ampla das diversas relações simbióticas entre vírus e seus hospedeiros 
contribui para uma melhor compreensão do papel dos vírus na evolu-
ção da vida no planeta.

Reúna os alunos e proponha discussões sobre as seguintes questões:

1 - Como podemos classificar as relações ecológicas entre os vírus e 
seus hospedeiros?
2 - Por que é plausível imaginar que parte dos vírus do planeta exibe 
relações harmônicas com os seus hospedeiros?
3 - Por que é importante estudar vírus que não estão associados a doen-
ças?

Monte equipes com a turma e proponha uma pesquisa sobre:

a) exemplos de vírus benéficos a seus hospedeiros.
b) elementos endógenos retrovirais e suas possíveis implicações nos 
genomas hospedeiros.

Questões de pesquisa para reflexão e 
debate
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7. Do passado ao presente: como 
a evolução biológica ajuda na 
compreensão das pandemias virais

7.1 Pandemias virais: o HIV como um modelo de 
estudo

Hoje em dia sabemos que o vírus da imunodeficiência humana 
(HIV) é o agente causador da pandêmica Síndrome da Imunodefi-
ciência Adquirida (AIDS), mas nem sempre foi assim. No início da 
década de 1980, o órgão de saúde dos Estados Unidos reconheceu a 
existência de uma doença misteriosa no país. Os primeiros indivíduos 
acompanhados pelos médicos norte-americanos apresentavam um 
conjunto de doenças típicas de pacientes com câncer e idosos em 
estado avançado de imunodepressão, como sarcoma de Kaposi e pneu-
monia pelo Pneunocistis carinii. Porém, elas estavam ocorrendo em jo-
vens sem históricos de outras doenças e não tardou para que o medo 
se alastrasse.

Enquanto todos estavam tentando definir o agente etiológico, o per-
fil clínico e epidemiológico da doença misteriosa, muitas teorias foram 
criadas pela população devido ao desconhecimento de sua causa. Os 
casos iniciais foram identificados predominantemente entre jovens 
homossexuais e muitas pessoas afirmavam que a doença era uma “pu-
nição divina”, com algumas instituições anunciando a doença como 

“câncer gay”. Em seguida, ela apareceu em pessoas com características 
como usuários de drogas, hemofílicos e profissionais do sexo. E, desse 
modo, passou a ser popularmente relacionada à promiscuidade e ao 
uso de drogas. Houve até mesmo quem acreditasse em uma conspira-
ção global para criar e espalhar a doença, a fim de controlar economi-
camente a população mundial.

No entanto, logo os centros de saúde começaram a registrar casos 
entre homens heterossexuais, mulheres e crianças recém-nascidas, de-
monstrando que qualquer indivíduo estava suscetível a doença. Cabe 
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ressaltar que os equívocos iniciais a respeito da forma de transmissão 
tiveram um alto custo para o controle da pandemia, uma vez que mui-
tos indivíduos acreditavam ser imunes à doença.

Em 1983, a doença misteriosa foi nomeada como Síndrome da Imu-
nodeficiência Adquirida (AIDS), sendo definida como uma doença 
infecciosa, transmitida por via sexual, vertical (mãe para filho) e pa-
renteral (contato sanguíneo). Os pesquisadores finalmente consegui-
ram isolar seu agente etiológico: tratava-se de um retrovírus humano, 
atualmente denominado Vírus da Imunodeficiência Humana (HIV). 
Essas definições foram passos importantes para o início da redução 
de danos pela infecção, principalmente por oferecer uma melhor as-
sistência aos indivíduos que já conviviam com o vírus. Em 1985, por 
exemplo, foi possível criar o primeiro teste para identificar a presença 
de anticorpos anti-HIV no sangue, ou seja, um teste sorológico capaz 
de detectar a resposta do organismo a presença do vírus. E, em 1987, 
após vários estudos, foi possível confirmar a eficácia da primeira droga 
contra a replicação do HIV – a azidotimidina (AZT). Após fracassar 
nos estudos que tentavam utilizá-lo como uma droga para o tratamen-
to de câncer, pesquisadores alemães, em 1974, haviam demonstrado a 
capacidade do AZT de impedir a replicação de retrovírus em células 
de ratos. Assim, em 1984, após a confirmação de que o HIV era um 
retrovírus, os cientistas realizaram os primeiros ensaios in vitro, utili-
zando-o como tratamento para a aids. O tempo entre a primeira de-
monstração que o AZT era ativo contra o HIV no laboratório e a sua 
aprovação foi de 25 meses, um dos mais curtos períodos de desenvol-
vimento de uma droga da história. Contudo, atualmente sabe-se que 
os participantes dos estudos iniciais correram grandes riscos devido a 
dúvidas em relação às doses ideais para controlar a replicação do vírus 
e aos possíveis efeitos colaterais.

Após a descoberta do HIV várias perguntas ecoaram mundo afora, 
entre elas: como, de repente, esse novo vírus apareceu na população? 
Qual a origem dele? Como se espalhou entre tantas pessoas?

Alguns anos, e muitos estudos científicos, foram necessários para 
que parte dessas questões fossem compreendidas. Primeiramente os 
pesquisadores procuraram por um retrovírus geneticamente seme-
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lhantes ao HIV, e encontraram em um grupo de chimpanzés que vi-
viam em cativeiro, o qual foi nomeado de SIVcpz (sigla em inglês para 
Vírus da Imunodeficiência Símia para chimpanzés). Estudos posterio-
res buscaram o SIVcpz em animais no seu habitat natural e, assim, fe-
zes de chimpanzés selvagens retiradas de áreas remotas nas florestas de 
Camarões foram analisadas. Testes de laboratório detectaram anticor-
pos específicos e informações genéticas relacionadas à presença do ví-
rus em até 35% dos chimpanzés estudados. Os chimpanzés do sudeste 
de Camarões foram os que demonstraram ter os vírus geneticamente 
mais parecidos com a forma atual do HIV.

Os estudos não pararam por aí, mais retrovírus e hospedeiros foram 
analisados na tentativa de elucidar como o vírus saiu de uma espécie 
para a outra – o que chamamos de salto entre espécies chimpanzé-hu-
mano. É preciso salientar que as perguntas iniciais pareciam triviais, 
mas o desenvolvimento tecnológico necessário para chegar às respos-
tas era imenso. Muitas técnicas de biologia molecular e modelagens 
matemáticas foram desenvolvidas para reconstruir o passado do vírus 
a partir do material genético encontrado atualmente em populações 
humanas e outros animais. Por exemplo, foi necessário aprimorar o 
conceito de “relógio molecular”, melhorando as estimativas a respeito 
do número médio de mutações dos vírus relacionados ao HIV, para 
deduzir como era o ancestral comum de todas as variantes que existem 
hoje e possibilitar o entendimento sobre a origem e diversificação do 
HIV.

Hoje em dia sabe-se que uma grande família de retrovírus está 
presente em primatas não-humanos na África subsariana. Todos os 
membros desta família de retrovírus possuem estrutura genômica se-
melhante e tem a capacidade de infectar linfócitos através do receptor 
de superfície celular CD4, como o HIV faz. São chamados de lentivi-
rus, pois geralmente se manifestam somente muitos anos após infectar 
o hospedeiro. Embora espécie-específicos, a transmissão destes vírus 
entre as diferentes espécies de primatas já foi observada e continua a 
ocorrer entre animais selvagens. Acredita-se que caçadores de chim-
panzés foram os primeiros seres humanos a entrar em contato com 
vírus semelhantes aos SIVcpz que deram origem ao HIV.



339

VOLUME II -  BIODIVERSIDADE & EVOLUÇÃO

◀	 Voltar ao Sumário

As análises genéticas sugerem que o surgimento das duas linhagens 
de HIV, HIV-1 e HIV-2, resultou de várias transmissões de vírus que 
circulam em primatas-não humanos para os seres humanos. O HIV-
1 cruzou a barreira entre as espécies algumas vezes e, ao menos em 
quatro ocasiões, foi capaz de se estabelecer no organismo humano em 
níveis suficientes para se tornar detectável e transmissível (figura 4).

Figura 4. Relações filogenéticas entre os retrovírus relacionados ao HIV (grupos M, N, O, 
e P do HIV-1; HIV-2; e SIVs). CRF = forma recombinante circulante; cpz = chimpanzé; gor = 
gorila; cpx = forma complexa; SIV = vírus da imunodeficiência símia (Adaptado de Tebit et 
al., 2011).
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Essas passagens efetivas geraram quatro grupos, denominados M 
(major), N (new), O (outlier) e P (descoberto mais recentemente). Os 
grupos M e N provavelmente originaram-se de eventos de transmissão 
do SIV de chimpanzés da espécie Pan troglodytes troglodytes (SIVcp-
zPtt) para humanos. Os grupos O e P estão intimamente relacionados 
ao SIV circulante na população de gorilas (SIVgor) e muito provavel-
mente surgiram a partir da transmissão gorila-humano. Já o HIV-2 
provavelmente ocorreu a partir de SIV circulantes em macacos man-
gabeys (SIVsmm).

Entre os quatro grupos do HIV-1, podemos afirmar que o grupo M 
é o responsável pela pandemia em humanos, uma vez que ele repre-
senta mais de 90% das infecções no mundo. Atualmente, o grupo M 
possui vários subtipos descritos (A, B, C, D, E, F, G, H, J, K e L), além 
de sub-subtipos e muitas formas recombinantes circulantes.

Um estudo recente sugeriu que após a transmissão do SIVcpzPtt 
de chimpanzés para humanos no centro-sul de Camarões, o grupo M 
provavelmente se expandiu em Kinshasa, capital da República Demo-
crática do Congo, por volta de 1920 (1909-1930, estimado por relógio 
molecular). Neste período, esta região da África passava por grandes 
transformações sociais, com destaque para o crescimento populacio-
nal urbano. Muitas pessoas chegavam de outros países Africanos, mas 
também de outros países recentemente colonizados pelos europeus, 
atraídos por riquezas naturais da região. Além disso, a mobilidade hu-
mana também permitia essa expansão, a partir da criação e uso das 
ligações ferroviárias para transporte de pessoas e cargas. Esses fatores 
provavelmente tiveram um papel fundamental na propagação do vírus 
localmente.

Com relação ao espalhamento do HIV-1 pelo mundo, existem algu-
mas evidências que os conflitos gerados durante a independência da 
República Democrática do Congo, entre 1960-1970, contribuíram para 
amplificar exponencialmente o número de infeções e elevar o que era 
uma epidemia local a uma escala global. Os conflitos internos fizeram 
muitas pessoas deixarem o país e retornarem aos seus países de origem. 
Além disso, ocorreu um grande fluxo de entrada e saída de indivíduos 
locais e a chegada de pessoas à região para ajuda humanitária. Nesse 
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sentido, campanhas de combate a epidemias tropicais foram instaladas 
para auxiliar os atingidos pelos conflitos, mas as condições sanitárias 
eram bastante precárias e não havia conhecimento suficiente a respeito 
dos vírus, aumentando as possibilidades de transmissão de doenças 
pelo contato sanguíneo e compartilhamento de utensílios médicos 
(como seringas e instrumentos cirúrgicos). Estes fatos são atribuídos 
para o primeiro espalhamento do vírus em escala global. Sabemos que 
na maior parte das infecções pelo HIV, um indivíduo vivendo com o 
vírus pode demorar vários anos para manifestar os sintomas clínicos 
que indiquem o estágio de AIDS. Com certeza esse fato também con-
tribuiu para a demora na caracterização da doença e espalhamento do 
vírus.

Em paralelo aos trabalhos que buscam compreender a origem e o 
espalhamento do HIV pelo mundo, diversos estudos tentam recons-
truir a história local do vírus e monitorar as variantes circulantes em 
cada região. Estudos brasileiros, utilizando ferramentas filogenéticas, 
determinaram predomínio da infecção por subtipo B no Brasil e re-
gionalização de subtipos não-B, com significativo número de infecções 
por subtipo F nos estados das regiões norte e nordeste e o predomí-
nio de infecções pelo subtipo C na região sul. Os pesquisadores bra-
sileiros conseguiram demonstrar que houve mais de uma entrada de 
variantes do subtipo B no país. E, também, conseguiram esclarecer que 
a introdução do subtipo C na região sul está relacionada com variantes 
africanas que circulavam originalmente na região de Burundi.

As informações locais são importantes para as políticas públicas de 
enfrentamento a pandemia. É possível analisar as implicações da di-
versidade genética do vírus em resposta a terapia, monitorar possíveis 
falhas em testes de diagnóstico e avaliar o futuro impacto de vacinas. 
Além disso, a compreensão de como se deu a dispersão do vírus em um 
território pode auxiliar no desenvolvimento de abordagens mais efe-
tivas no controle da transmissão do HIV, assim como de outros vírus.
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7.2 A pandemia atual: coronavírus e a biologia 
evolutiva

Os cientistas conhecem formas de coronavírus que são capazes de 
infectar o ser humano desde os anos 1960, mas durante muito tempo 
estes vírus passaram despercebidos pelo grande público. Os corona-
vírus fazem parte de uma família de vírus de RNA relacionada com 
infecções respiratórias. Estão presentes em muitas espécies animais, 
ocorrendo em organismos tão distintos como camelos e morcegos. 
No ser humano, as infecções afetam o trato respiratório, geralmente 
causando problemas leves, com sintomas similares a um resfriado. No 
entanto, alguns tipos de coronavírus podem causar sintomas graves, 
como a Síndrome Respiratória Aguda Grave (conhecida pela sigla 
em inglês SARS - Severe Acute Respiratory Syndrome).

Uma variante de coronavírus (chamado de SARS-CoV) com capa-
cidade de infectar o ser humano começou a chamar a atenção mun-
dial em 2002, justamente pela associação a casos de SARS na China. 
O SARS-CoV se disseminou rapidamente para mais de doze países, 
infectando mais de 8.000 pessoas e causando em torno de 800 mortes, 
sendo controlado no ano de 2003. Menos de uma década depois, ou-
tra SARS causada por coronavírus surgiu, desta vez no Oriente Médio. 
A doença foi chamada de MERS-CoV, sigla em inglês para síndrome 
respiratória do Oriente Médio relacionada com coronavírus (figura 5). 
Felizmente, ambos os surtos foram contidos graças a uma combinação 
de intervenção humana e circunstâncias biológicas ainda não tão co-
nhecidas.
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Figura 5. Representação esquemática dos diferentes hospedeiros da família coronavírus e 
possíveis saltos de espécies até chegar em humanos. Setas laranjas representam espécies 
que causam apenas resfriado em humanos, setas vermelhas variantes que causam síndro-
me respiratória grave (Adaptado de Cui et al., 2019).

No final de 2019, uma nova onda de SARS foi relatada na China. 
Não tardou para que um novo coronavírus fosse isolado (chamado 
de SARS-CoV-2) e associado a uma nova doença (chamada de CO-
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VID-19). Dessa vez, a epidemia na China tomou proporções mundiais, 
gerando a pior pandemia deste século.

Não há dúvida que este vírus é o mais importante assunto de saú-
de pública atual, inclusive com impactos diretos enquanto este livro é 
escrito. É fácil imaginar um leitor deste livro se perguntando: o que a 
evolução tem a ver com o coronavírus? A resposta é: quase tudo. Como 
discutimos neste capítulo, os processos evolutivos estão envolvidos de 
diferentes formas na replicação dos vírus, na geração de novas varian-
tes virais com potencial de infectar novas células e novos hospedeiros. 
Quando uma variante viral se torna capaz de infectar uma nova espé-
cie, estabelecendo infecções efetivas e se disseminando entre indiví-
duos desta nova espécie, chamamos o processo de salto entre espécies. 
Além disso, os vírus estão continuamente sofrendo pressões seletivas 
do sistema imune do hospedeiro de forma natural e/ou induzida pelas 
vacinas e, também, pelas drogas utilizadas para combatê-los. Podemos 
supor ainda que os efeitos gargalo de garrafa, que ocorrem durante 
a transmissão entre um indivíduo infectado e um indivíduo suscetí-
vel, também estão modulando a evolução viral. Por isso, mudanças no 
comportamento humano, como o uso de máscaras e a consequente 
redução de carga viral, também afetam a dinâmica evolutiva.

Dessa forma, processos como seleção natural e deriva genética são 
componentes essenciais para entender o curso da pandemia. Acres-
centa-se a isso, os próprios mecanismos moleculares de geração de va-
riação, que possibilitam o surgimento de novas variantes de coronaví-
rus circulando entre diferentes países. Sem o conhecimento evolutivo 
nós não apenas deixamos de entender a origem e a variação dos vírus, 
como também não possuímos ferramentas para entender suas rotas de 
migração no planeta, o monitoramento de vírus com diferentes taxas 
de infecções e resistência. Os vírus são um laboratório de evolução 
em tempo real e a biologia evolutiva provavelmente está entre as três 
áreas de conhecimento mais importantes para lidar com uma pande-
mia viral, como a causada atualmente pelo SARS-CoV-2. Veja o qua-
dro “Coronavírus e a Evolução”.

Coronavirus e a Evolução
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O SARS-CoV-2 se qualifica como uma das pandemias mais devas-
tadoras que a nossa espécie sofreu. Em um primeiro momento, essa 
pandemia não parece ter relação com evolução. No entanto, uma série 
de questões evolutivas podem ser pensadas a partir do coronavírus. 
Mais do que isso: muitos aspectos importantes da pandemia são estu-
dados pelos cientistas a partir da biologia evolutiva.

Veja algumas perguntas que a biologia evolutiva pode nos ajudar 
a responder: - Por que a infecção por coronavírus é fatal para alguns 
indivíduos? Matar o hospedeiro é ruim para o vírus? Afinal, quando o 
hospedeiro morre, as partículas virais que vivem no seu interior tam-
bém morrem. 

Para entender tais questões, precisamos primeiramente considerar 
que a evolução do coronavírus não visa ao futuro. As partículas virais 
não preveem que, à medida que sua população reproduzir, isso pode 
acarretar a morte do hospedeiro e, desse modo, a sua própria extinção. 
Por outro lado, linhagens atenuadas de coronavírus podem evoluir, 
uma vez que ao longo do tempo as alterações do genoma podem tor-
nar o vírus menos lesivo ao hospedeiro, mas ainda capaz de sobreviver. 
Caso o hospedeiro viva mais tempo, a população de coronavírus tam-
bém perdurará mais. Isso aparentemente é uma vantagem adaptativa 
do vírus. Desse modo, uma das ideias sobre como a seleção natural 
atua sobre a virulência é a de que ela pode levar a uma atenuação do 
vírus ao longo do tempo. Podemos pensar, portanto, em dois tipos de 
seleção diferentes atuando: a seleção em diferentes linhagens virais no 
interior de um hospedeiro; e a seleção nas linhagens virais que são ca-
pazes de serem transmitidas de um hospedeiro para outro.

Outro aspecto seletivo é a evolução da resistência a substâncias em 
um nível molecular. No presente momento em que este livro está sen-
do escrito, não há um medicamento efetivo contra o coronavírus. De 
todo o modo, se um medicamento estiver disponível, podemos esperar 
a possibilidade de evolução da resistência viral por meio da seleção 
natural. Isso ocorre porque o coronavírus satisfaz as quatro condições 
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vel, também estão modulando a evolução viral. Por isso, mudanças no 
comportamento humano, como o uso de máscaras e a consequente 
redução de carga viral, também afetam a dinâmica evolutiva.

Dessa forma, processos como seleção natural e deriva genética são 
componentes essenciais para entender o curso da pandemia. Acres-
centa-se a isso, os próprios mecanismos moleculares de geração de va-
riação, que possibilitam o surgimento de novas variantes de coronaví-
rus circulando entre diferentes países. Sem o conhecimento evolutivo 
nós não apenas deixamos de entender a origem e a variação dos vírus, 
como também não possuímos ferramentas para entender suas rotas de 
migração no planeta, o monitoramento de vírus com diferentes taxas 
de infecções e resistência. Os vírus são um laboratório de evolução 
em tempo real e a biologia evolutiva provavelmente está entre as três 
áreas de conhecimento mais importantes para lidar com uma pande-
mia viral, como a causada atualmente pelo SARS-CoV-2. Veja o qua-
dro “Coronavírus e a Evolução”.

Coronavirus e a Evolução



346

ENSINO DE BIOLOGIA: UMA PERSPECTIVA EVOLUTIVA

◀	 Voltar ao Sumário

para que a seleção natural opere: 1) o coronavírus se reproduz; 2) a po-
pulação de vírus apresenta variação genética; 3) as diferentes formas de 
coronavírus apresentam diferentes aptidões a depender do seu meio; e 
4) a capacidade de resistir a uma droga pode, em princípio, ser herdada. 

Oriente os alunos a procurar respostas evolutivas para as seguintes 
questões:

1) Por que o coronavírus acaba sendo fatal para algumas pessoas, en-
quanto outras são resistentes à infecção? 
2) Quando o coronavírus começou a circular na população humana e 
de que fonte partiu? Como sabemos a sua possível origem?
3) Alguns pesquisadores esperam que as populações humanas evoluam 
em resposta à epidemia de coronavírus, pois os alelos que conferem re-
sistência à sua infecção devem aumentar em frequência na população 
ao longo do tempo. Você concorda com essa predição? Por quê?
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ECOLOGIA II

IMPACTOS ANTRÓPICOS E EFEITOS ECO-
EVOLUTIVOS SOBRE A BIODIVERSIDADE
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Maico Stochero Fiedler

Introdução

Há duas concepções equivocadas em evolução quando pensa-
mos na sua relação com a conservação da biodiversidade. A 
primeira é que o processo evolutivo é lento. Assim, nós seres 

humanos não teríamos a capacidade de influenciá-lo. A segunda, que 
nossas atividades não influenciam negativamente os ecossistemas por-
que as espécies evoluem de acordo com suas necessidades de sobre-
vivência. Obviamente, as alterações nas condições do hábitat sempre 
existiram. Desde eventos continentais - como as glaciações, afetando 
um ou mais biomas de maneira mais gradual -, até alterações locais, 
como enchentes, que ocorrem de maneira rápida, mas com impacto 
em poucas espécies em uma área restrita. Contudo, estamos gerando 
rápidas alterações nas condições bióticas e abióticas das comunidades 
a nível global. Assim, tais mudanças atingem as espécies numa veloci-
dade maior que a sua capacidade de responder às mudanças, por con-
sequência, levando-as à extinção.

Nosso efeito evolutivo é tão intenso que alguns autores postulam 
que estamos vivendo a sexta extinção em massa, na qual as taxas atuais 
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de extinção são de 100 a 1000 vezes maiores que extinções de fundo 
(baixa taxa de extinção que ocorre naturalmente). Ademais, estima-se 
que 86% das espécies terrestres e 91% das espécies aquáticas ainda não 
foram descritas. Portanto, o número de espécies em via de extinção 
pode ser ainda maior. Há pelo menos 50.000 anos, nós desencadeamos 
extinções e mudanças ecológicas devido à nossa expansão geográfica e 
crescimento populacional. Desta forma, a perda de espécies está ocor-
rendo desde o Pleistoceno tardio, passando pelo Holoceno, e intensifi-
cado ainda mais a partir da Revolução Industrial.

Diversas atividades antrópicas impactam a biodiversidade, poden-
do ser divididos em quatro tipos: perda e fragmentação de habitat 
(desmatamento, urbanização), sobre-exploração (caça e pesca), intro-
dução de espécies exóticas e mudanças climáticas. De maneira geral, 
a maior ameaça de extinção é a perda de habitat. Neste capítulo, iremos 
abordar diversas dessas atividades antrópicas, e seus efeitos ecológicos 
e evolutivos sobre as espécies. Esperamos que esses tópicos sejam rele-
vantes para a sua aula de ecologia, evolução e conservação.

1. Perda e fragmentação de habitat
A perda de habitat é a diminuição da área adequada para a sobre-

vivência de uma determinada espécie (figura 1A). A perda também 
pode ocorrer em conjunto com a fragmentação de manchas de habitat 
(figura 1B). Além disso, a fragmentação pode ocorrer sem perda de 
habitat, denominada de fragmentação per se. Nesse caso, há subdivisão 
de áreas contínuas de habitat formando diversas manchas, mas sem re-
dução na área de habitat (figura 1C). Tanto a perda de habitat quanto a 
fragmentação impactam a biodiversidade, contudo, os efeitos da perda 
são mais pronunciados e claros que o efeito da fragmentação.
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Figura 1. Diferenças na paisagem em um local hipotético onde só há perda de habitat 
sem fragmentação (A); perda de habitat e fragmentação (B); e fragmentação sem perda de 
habitat (C). Modificado de Fahrig (2017).

Cascata de extinções gerada pela perda e fragmentação de habitat. O 
desaparecimento de uma ou mais espécies devido à perda e/ou frag-
mentação de hábitat pode desencadear uma “cascata de extinções”. 
Nesse caso, a extinção de algumas espécies (local ou regionalmente) 
desencadeia extinções secundárias de espécies que dependiam em al-
gum grau das primeiras. Tal fenômeno foi observado em fragmentos 
florestais que se tornaram ilhas devido a construção de uma barragem 
no Panamá. Nos menores fragmentos, mamíferos e aves, hospedeiros 
de carrapatos, principalmente do gênero Amblyomma, apresentaram 
menor riqueza de espécies que fragmentos maiores. Nesse sentido, a 
extinção local de aves e mamíferos nas pequenas ilhas levou a extinção 
local também dos carrapatos nos fragmentos. Além disso, a cascata de 
extinções não foi homogênea, ou seja, os carrapatos especialistas fo-
ram extintos em grande parte dos pequenos fragmentos, ao passo que 
carrapatos generalistas, apresentaram índices menores de extinção lo-
cal. Tal fenômeno ocorre porque carrapatos generalistas hospedam-se 
em mais de um hospedeiro, ao contrário dos especialistas, diminuindo 
a probabilidade de serem extintos. Em resumo, a perda de cobertura 
florestal e fragmentação levaram à ausência de aves e mamíferos em 
pequenos fragmentos que, por sua vez, afetou a comunidade de carra-
patos. A cascata aqui atinge ao menos três níveis tróficos.
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Perda de habitat e o colapso de redes de interação. A cascata de extin-
ções, entre outros, gera o “Colapso de Redes de Interação”. Uma rede 
colapsa quando, após atingir determinado número de espécies extintas, 
as demais espécies da rede também acabam sendo extintas por per-
derem os seus “parceiros” de interações (cascata de extinções). Uma 
maneira de predizer se isso pode ocorrer é por meio de simulações 
acerca da sequência de extinções em redes de interação formadas por 
aves frugívoras e plantas (apenas um tipo de interação) gerada pela 
perda de habitat. Por exemplo, uma pesquisa utilizou como base para 
análises deste tipo, as interações encontradas em três áreas do Parque 
Estadual Intervales, no estado de São Paulo (Vidal et al., 2019). Além 
disso, também utilizaram características das aves, como tamanho da 
área de forrageio, para simular da forma mais real possível quais espé-
cies teriam maior chance de serem extinguidas primeiro. Ao final, os 
resultados foram extrapolados para a área da Serra do Mar, região de 
maior preservação da Mata Atlântica. Foi visto que alterações na estru-
tura das redes sofrem poucas alterações quando a perda de habitat se 
mantém a aproximadamente 30%. Contudo, há um ponto na perda de 
habitat que varia entre 30% e 40%, que leva ao colapso da rede, com um 
grande número de espécies de aves sendo extintas. Isso leva a diver-
sas alterações na abundância das espécies de plantas por perderem ao 
menos parte dos seus dispersores de sementes, podendo desencadear 
até mesmo a extinção de algumas delas. Ao analisar o caso da perda 
de habitat na Serra do Mar, esse percentual já foi atingido em ao me-
nos 35% a 45% da região, mesmo sendo a área de Mata Atlântica mais 
conservada de toda a distribuição deste bioma. É importante ressaltar 
que, apesar da maior parte dos estudos levar em conta apenas um tipo 
de interação (no estudo acima, por exemplo, dispersão de sementes 
por aves), a extinção de uma espécie pode gerar efeitos em redes de 
diferentes tipos de interações. Um exemplo disso é se uma espécie de 
planta acaba sendo extinta porque seu polinizador foi extinto (não 
conseguindo se reproduzir): as espécies que se alimentavam exclusiva-
mente das suas folhas ou frutos também serão extintas por perderem 
sua fonte de alimento. Assim, nesse caso, foram utilizadas apenas as in-
terações entre aves e plantas, porém, se pensarmos em todas as outras 
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espécies que interagem com as mesmas plantas ou aves, percebemos 
que a estrutura das interações interespecíficas da Mata Atlântica pode 
estar comprometida.

1.1 Conversão de solo

Conversão de solo diz respeito à alteração de áreas naturais para os 
mais diversos usos. Entre eles podemos citar as áreas transformadas 
em parques, ou para cultivo de animais e plantas (que têm como fina-
lidades de gerar desde alimento, madeira e látex, até energia), ou ain-
da para moradia, ocorrendo o processo de urbanização. As alterações 
causadas pela conversão de habitat incluem a redução da abundância, 
perda de espécies e alterações na composição de espécies, sendo que 
algumas dessas “respostas” dos organismos só são percebidas vários 
anos após o início dos distúrbios. Porém, nem para todas as espécies 
estas alterações são negativas, algumas são beneficiadas pela conversão 
do solo, seja porque aumenta a oferta de recurso e/ou pela ocorrência 
da extinção local de seus predadores.

Perda e homogeneização da biodiversidade. Há a homogeneização da 
biodiversidade quando apenas poucas espécies dominam um determi-
nado tipo de ambiente. Contudo, há outra forma de homogeneização, 
que se refere à homogeneização filogenética de um grupo. De forma 
geral, espécies mais próximas filogeneticamente entre si (que com-
partilham um ancestral em comum mais recente) são também mais 
similares morfologicamente, embora ocorram exceções. Então, espe-
ra-se que grupos de espécies proximamente aparentadas apresentem 
capacidades similares de suportar alterações ambientais. Ao mesmo 
tempo, espera-se que espécies distantemente aparentadas apresentem 
caracteres mais dissimilares entre si, respondendo de forma distinta a 
um mesmo distúrbio ambiental.

A homogeneização filogenética causada pela conversão e intensi-
dade de uso de habitat é evidenciada em anfíbios. Considerando 438 
espécies distribuídas nos cinco continentes (exceção da Antártica), 354 
espécies apresentam diminuição da abundância, enquanto 84 apre-
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sentaram um aumento, quando seu habitat natural foi convertido, por 
exemplo, para pastejo ou agricultura. Além disso, há uma relação en-
tre o clado (geralmente gênero) que cada espécie pertence com a sua 
resposta aos diferentes usos de solo (figura 2). Ou seja, de todo um 
conjunto de espécies que habitam ambientes não convertidos, apenas 
algumas espécies, que em geral são proximamente aparentadas, so-
brevivem em ambientes convertidos. Além disso, as características re-
produtivas também foram responsáveis pela permanência ou não das 
espécies em ambientes convertidos. Espécies que liberam ovos em lo-
cais com água parada, como poças, foram as que melhor suportaram a 
conversão de habitat. Já espécies com desenvolvimento terrestre foram 
particularmente sensíveis às alterações.

Figura 2. Resposta das espécies de anfíbios à conversão de habitat considerando sua his-
tória evolutiva. Cores indicam o tamanho de efeito; azul indica espécies mais abundantes 
em habitats naturais, amarelo espécies mais abundantes em habitas convertidos; e verde, 
as igualmente abundantes em ambos tipos de habitat. A cor dos arcos finos representa a 
resposta média para a família. Adaptado de Nowakowski et al. (2018).

Conversão de Solo e a dívida de Extinção. Quando se compara a ri-
queza de espécies entre áreas com diferentes usos de solo é importante 
considerar o histórico de conversão do local e de ambientes adjacentes. 
A história de um ambiente diz respeito há quanto tempo ele foi con-
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vertido e se áreas próximas também foram convertidas ou não. Fato-
res históricos têm impacto sobre as comunidades biológicas através 
da chamada Dívida de Extinção. Essa dívida ocorre porque nem toda 
as espécies são extintas logo após ocorrer um distúrbio (como a con-
versão de solo), mas sim meses ou anos após. Assim, duas regiões que 
tenham as mesmas proporções de área convertida podem apresentar 
riqueza de espécies muito diferentes entre si por terem históricos de 
conversão diferentes. Se uma das áreas teve uma conversão antiga e 
a outra só passou por uma conversão recentemente, a primeira deve 
apresentar uma riqueza de espécies mais baixa que a segunda. Isso 
porque possivelmente nem todas as extinções na segunda região ocor-
reram de fato ainda.

A dívida de extinção é demonstrada em comunidades de peixes de 
riachos nos Campos Sulinos, no sul do Brasil, considerando dados de 
conversão do solo (principalmente para agricultura) ao longo de 33 
anos para duas bacias hidrográficas, em 47 riachos. Entre 1985 e 2013, 
a porcentagem da área convertida e não convertida de cada bacia hi-
drográfica foi medida, e seus valores comparados com a riqueza de 
espécies de peixes atuais encontradas em cada riacho Camana et al. 
(2020). A riqueza apresentou uma relação com o uso de solo até 2006. 
Este resultado indica que a comunidade de peixes ainda não respon-
deu à mudança de uso no solo de 2006 até o presente, ou seja, toda a 
conversão do solo nos últimos anos possivelmente só vai ser sentida 
pela comunidade de peixes daqui a alguns anos. Importante deixar cla-
ro que a conversão não gera resultados muito drásticos a curto prazo, 
como o total assoreamento do riacho, caso contrário, a extinção seria 
possivelmente imediata. Assim, é possível ver que os danos gerados no 
hoje pela conversão de habitat podem continuar afetando a biodiversi-
dade mesmo décadas depois.

1.2 Desmatamento

O desmatamento, desmate ou desflorestamento pode ser defini-
do como a prática de retirada de cobertura vegetal parcial ou total de 
ambientes florestais. O desmate tem vários objetivos, como para dar 



356

ENSINO DE BIOLOGIA: UMA PERSPECTIVA EVOLUTIVA

◀	 Voltar ao Sumário

lugar a urbanização, agropecuária ou exploração de madeira. Dentre 
as diversas consequências eco-evolutivas causadas pelo desmatamento, 
nesse tópico focaremos de que forma a perda de ambientes florestais 
pode nos afetar.

Como novas pandemias surgem? Desmatamento, consumo de carne e o 
spillover11. Uma das consequências do desmatamento que afetam seres 
humanos é o surgimento de doenças infecciosas que podem se tornar 
uma pandemia. O desmatamento deixa as populações humanas mais 
próximas de ambientes florestais e animais silvestres. Com isso, há o 
contato cada vez mais frequentes entre humanos e esses animais, junta-
mente com seus patógenos. Isso propicia o “salto” de novos patógenos 
para a espécie humana, evento denominado spillover. A grande parte 
das doenças infecciosas surgiu devido a esse salto evolutivo, como o 
HIV e o Ebola que adquirimos dos primatas e morcegos. Assim, após o 
salto, se os patógenos conseguirem infectar os humanos, podem causar 
uma nova doença que pode ser disseminada entre indivíduos da nossa 
espécie, podendo culminar em uma pandemia, dependendo das ca-
racterísticas de transmissão e do patógeno em questão. As pandemias 
também são facilitadas, pois vivemos em um mundo globalizado, com 
pessoas viajando longas distâncias em pouco tempo, além de vivermos 
aglomerados em grandes cidades. Esses fatores somados a desigualda-
de social, desvalorização da ciência e negligência com a saúde pública 
contribuem para o surgimento de uma pandemia.

Além do desmatamento, o consumo de carne de animais silvestres, a 
criação intensiva de animais, bem como o seu consumo em condições 
sanitárias precárias também contribui para o spillover. A pandemia 
atual do coronavírus é um exemplo. O SARS-CoV-2, vírus que causa 
a COVID-19 ainda possui origem incerta (veja o capítulo 9). Possivel-
mente surgiu via “spillover” relacionado ao consumo de animais silves-
tres em Wuhan, China. Pessoas que circularam no mercado de Wuhan, 
onde são vendidos diversos animais silvestres para consumo (alimen-

11	  Iniciativas de divulgação científica sobre os assuntos aqui tratados em: marcoarmello.wor-
dpress.com/2020/03/30/covid19/amp/

http://marcoarmello.wordpress.com/2020/03/30/covid19/amp/
http://marcoarmello.wordpress.com/2020/03/30/covid19/amp/
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tício e medicinal) poderiam ter sido os alvos iniciais do processo de 
infecção do novo vírus.

O SARS-CoV-2 tem alta similaridade genômica com os coronaví-
rus presentes em outras espécies de mamíferos, como os pangolins e 
os morcegos. Isso mostra que o vírus tem uma ancestralidade muito 
próxima com outros vírus da família Coronaviridae, indicando que 
pode ter ocorrido a transmissão por carne contaminada, já que estes 
animais são tradicionalmente consumidos na região. Ou seja, quan-
to mais próximos evolutivamente os hospedeiros naturais são de nós, 
mais provável é a chance do salto evolutivo e adaptação do patógeno 
para a nossa espécie.

A ecologia pode ajudar a prever o surgimento de pandemias? O caso da 
Amazônia. Há diversos fatores ecológicos relacionados com áreas de 
alto risco para o surgimento de doenças zoonóticas que podem vir a se 
tornar uma pandemia. Apesar de ser difícil de prever quando ocorrerá 
um evento de spillover, o risco é alto em regiões tropicais florestais. Isso 
ocorre porque, como visto anteriormente, o desmatamento de regiões 
tropicais, onde a diversidade de mamíferos é alta, aumenta a chance de 
humanos entrarem em contato como novos patógenos. Esse é o caso 
da Amazônia.

A Floresta Amazônica é fortemente degradada pelo desmatamen-
to. Devido a isso, torna-se um importante propulsor de doenças in-
fecciosas, além do problema do desmatamento por si. Dentro dessa 
linha, Ellwanger et al. (2020) discutiram os principais impactos do 
desmatamento da Amazônia na dinâmica de doenças infecciosas e na 
saúde pública. A figura 3 resume os diversos problemas e atividades 
associadas ao desmatamento. Por um lado, alguns fatores causam o 
desmatamento, como estradas e agricultura. Por outro, alguns são con-
sequências, como perda de habitat e inundações. Além disso, outros 
fatores como a caça mudanças climáticas são ao mesmo tempo causa 
e consequência, criando uma “tempestade perfeita” para o surgimento 
de doenças infecciosas.
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Figura 3. Problemas e atividades associadas ao desmatamento na Amazônia e impactos 
em doenças infecciosas. Fatores definidos como consequências e causas do desmatamen-
to são representadas por flechas bidirecionais. Adaptado de Ellwanger et al. (2020).

Se quisermos evitar ou controlar futuras pandemias precisamos 
repensar urgentemente essas atividades. Portanto, a conservação da 
natureza e redução das desigualdades, além da concepção de impor-
tância intrínseca de qualquer forma de vida, também é uma questão de 
saúde pública atrelada ao nosso futuro enquanto espécie. Se continuar-
mos nesse ritmo de destruição muitas outras pandemias irão surgir de 
modo cada vez mais rápido.

1.3 Urbanização

A urbanização é o processo de conversão de áreas naturais ou ru-
rais em cidades. Essa conversão resulta em uma rápida alteração das 
condições ambientais, por meio da poluição do ar, pesticidas, aumento 
da densidade humana, alteração climática e construção de obras de in-
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fraestrutura como estradas e rodovias. De forma resumida, isso pode 
levar a eventos de extinção ou extinção local, alteração na abundância, 
composição, riqueza e respostas evolutivas. Mesmo que busquemos 
avaliar esses eventos de forma isolada, muitos deles podem ocorrer ao 
mesmo tempo, de maneira não excludente.

Extinção
Extinção do rato-candango devido à construção de Brasília. No proces-
so de construção de Brasília os trabalhadores encontraram ninhos de 
rato no canteiro de obras. Após análise do pesquisador João Moojen 
do Museu Nacional, constataram que se tratava de um novo gênero de 
roedor endêmico do Brasil. A espécie foi nomeada como rato-candan-
go (Juscelinomys candango). O nome do gênero foi uma homenagem 
ao então presidente da época, responsável pela construção de Brasília: 
Juscelino Kubitschek. O epiteto específico homenageou os trabalhado-
res denominados candangos das obras de Brasília. Após a construção 
de Brasília, mesmo depois de vários esforços de coleta, nenhum rato-

-candango foi encontrado. Provavelmente foram extirpados pela cons-
trução da cidade, sendo considerada a primeira espécie de vertebrado 
do Cerrado declarada oficialmente como extinta pela International 
Union for Conservation of Nature (IUCN).

Abundância, composição e riqueza de espécies
Rodovias e a abundância da biodiversidade. A ecologia de rodovias 
é uma área ampla que busca tanto mensurar o impacto das estradas, 
quanto propor medidas de mitigação de danos à biodiversidade. De 
forma resumida, as rodovias causam mudanças comportamentais 
(adaptação) como a evitação das estradas, desencadeando a redução 
da dispersão e do fluxo gênico entre as populações. Em contraparti-
da, os animais podem também ser atraídos para as rodovias devido 
a oferta de sementes que caem dos caminhões durante o transporte, 
lixo jogado pelas pessoas, e carcaças de animais atropelados, etc. O 
impacto das estradas depende muito do volume do tráfego, do tipo de 
pavimentação da estrada, bem como, o número de faixa de rodagem, e 
das preferências de habitat de cada espécie.
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De modo geral, as rodovias apresentam efeito negativo sobre as es-
pécies (redução da abundância). Entretanto, algumas espécies podem 
experimentar efeitos positivos (aumento da abundância), ou mesmo 
um efeito neutro (sem grande impacto na abundância). Os efeitos va-
riam conforme o grupo analisado (figura 4). Para os mamíferos (figura 
4A), roedores e artiodátilos foram afetados positivamente, por outro 
lado, os carnívoros foram afetados negativamente.

Figura 4. Número de cada espécie dentro de cada grupo, mostrando em média os efeitos 
negativos, neutros e positivos das rodovias sob a abundância populacional: (A) mamíferos, 
(B) aves, (C) anfíbios e (D) répteis. Adaptado de Rytwinski e Fahrig (2015).

Espécies de maior tamanho corporal, baixa mobilidade e taxas 
reprodutivas mais baixas são mais suscetíveis a experimentarem os 
impactos negativos das estradas. Isso porque essas espécies tem uma 
área de vida maior, precisam de mais recursos e forrageiam em regiões 
maiores, aumentando a probabilidade de atropelamento. Por outro 
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lado, espécies com poucos casos de atropelamento (evitadores), po-
dem ter suas populações subdivididas pelas estradas, o que acarreta na 
diminuição do fluxo gênico entre as populações.

Em relação às aves (figura 4B), a maioria das espécies são afetadas 
negativamente, embora o efeito neutro ou positivo também tenha sido 
encontrado. Pássaros que possuem um território maior, baixa capaci-
dade de voo e/ou são mais lentos para alçar voo, são mais suscetíveis 
ao atropelamento. Os anfíbios (figura 4C) também são afetados nega-
tivamente, com raras espécies de salamandras e tritões sendo afetadas 
positivamente, assim como os répteis (figura 4D). Sendo assim, o im-
pacto das rodovias sob a abundância não é homogêneo entre os grupos 
taxonômicos de animais.

Composição e riqueza ao longo de gradientes urbanos. Gradientes de 
urbanização nos dão uma oportunidade de verificarmos como a urba-
nização afeta a riqueza e composição de espécies. Para muitos grupos 
de animais e plantas a urbanização pode ser considerada um filtro am-
biental que permite a sobrevivência de apenas um pequeno conjunto 
de espécies. Conforme a urbanização avança, ocorre a substituição de 
espécies especialistas (normalmente nativas) por generalistas (normal-
mente exóticas).
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Figura 5. Generalização de padrões de riqueza, probabilidade de extinção e composição 
ao longo de um gradiente urbano. Adaptado de McKinney (2002).

Assim, ocorre a extinção local de espécies de muitos grupos ao 
longo do gradiente urbano. Quanto mais urbanizado, maior o risco 
de extinção local, menor a abundância e consequentemente menor 
a riqueza de espécies (figura 5). Ocorre então a homogeneização das 
comunidades, ou seja, os ambientes urbanos passam a apresentar fre-
quentemente as mesmas espécies tolerantes à urbanização, como as 
espécies sinantrópicas de pombos que existem na maioria das cidades.

Respostas evolutivas
Há diversos mecanismos evolutivos responsáveis pelo ajuste fenotí-

pico em áreas urbanizadas (figura 6). A maioria dos estudos focam em 
processos da genética de populações, como os que veremos a seguir. 
Entretanto, a plasticidade do desenvolvimento e a epigenética também 
são mecanismos evolutivos que podem ser responsáveis por esse ajuste 
a um ambiente urbanizado.
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Figura 6. Mecanismos responsáveis pelo ajuste fenotípico após a colonização de áreas 
urbanas. Adaptado de Brum & Gill (2014)

Alterações genéticas
A urbanização afeta as frequências alélicas das espécies de forma 

adaptativa (seleção natural e sexual) e não adaptativa (deriva genética 
e fluxo gênico), bem como mutações, como veremos abaixo.

Mutação
A taxa de mutação geralmente é mais lenta que as alterações am-

bientais causadas pela urbanização. Contudo, a poluição das cidades 
gera altas concentrações de hidrocarbonetos cancerígenos, que atuam 
como agente mutagênico, aumentando a taxa de mutação (figura 7). 
Nas populações da gaivota-prateada (Larus argentatus), a taxa de mu-
tação aumenta quanto maior o nível de industrialização onde a po-
pulação vive. As mutações, se positivas podem aumentar o fitness das 
populações, sendo fixadas pela seleção natural. A seleção natural pode 
ainda agir positivamente aumentando a frequência de uma mutação 
pré-existente que estava presente em baixa frequência em populações 
rurais por ser desvantajosa ou neutra, mas que confira vantagem em 
ambientes urbanizados.
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Figura 7. Comparação de áreas industriais, urbanas e rurais em relação as taxas de muta-
ção na gaivota-prateada (L. argentatus) onde é possível observar o aumento nessas taxas 
conforme a poluição aumenta. Adaptado de Johson e Munshi-South (2017)

Deriva genética
A urbanização pode influenciar ou potencializar a deriva genética 

- processo que produz variação aleatória na frequência dos alelos ao 
longo das gerações. A deriva genética é mais frequente em populações 
pequenas e isoladas, que em muitos casos é o que acontece nas popu-
lações urbanizadas. A urbanização leva à perda de habitat e posterior 
fragmentação. Por consequência, ocorre a diminuição da diversidade 
genética e aumento do efeito da deriva. Outra maneira de redução po-
pulacional é através do processo de efeito fundador, onde na coloniza-
ção do meio urbano há o estabelecimento de uma pequena população 
quando comparada com a população rural. Essa população contém so-
mente uma parte da diversidade genética total da espécie. Uma pressão 
direta como os pesticidas e poluição presentes em maior quantidade 
nas cidades também reduzem a população e potencializam o papel da 
deriva. Uma vez ocorrendo esse efeito gargalo de garrafa, onde ape-
nas poucos indivíduos conseguem se reproduzir, há uma diminuição 
da diversidade genética nas populações urbanas recém estabelecidas 
devido à deriva genética, efeito fundador e gargalo de garrafa e uma 
divergência genética entre populações urbanas e rurais. De modo ge-
ral, todos esses fatores que reduzem o tamanho da população poten-
cializam o papel da deriva genética em populações urbanas quando 
comparadas com as não urbanas. Isso foi o que aconteceu nas popula-
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ções do camundongo-de-patas-brancas distribuído em um gradiente 
de urbanização que vai de áreas florestais e rurais até o núcleo urbano. 
Quanto maior a superfície impermeável (estruturas como prédios e 
casas que não permitem a infiltração de água), menor era a diversidade 
genômica da população (figura 8). A baixa diversidade genômica pro-
vavelmente diminui o potencial evolutivo de populações em condições 
ambientais que mudam muito rápido, como é o caso em ambientes 
urbanos.

Figura 8. O aumento da urbanização leva a uma superfície mais impermeável, que se re-
laciona a forte deriva genética e diminuição da diversidade genética no camundongo-de-

-patas-brancas (Peromyscus leucopus) roedor nativo da América do Norte. Adaptado de 
Johson & Munshi-South (2017).

Fluxo gênico
Cidades e rios em ambientes urbanizados atuam como barreiras, 

diminuindo a dispersão das espécies e, consequentemente, o fluxo 
gênico entre as populações. Assim, há uma tendência de isolamento 
dos indivíduos em populações pequenas, que pode gerar, ao longo do 
tempo, populações geneticamente distintas, com combinações de me-
canismos da deriva genética e seleção natural.
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Figura 9. O fluxo gênico da lagartixa-dos-muros (Podarcus muralis) teve uma alta resis-
tência no rio (local representando pela cor laranja) enquanto o centro urbano teve uma 
facilitação do movimento (cor rosa). Na zona rural a resistência foi basicamente inexistente 
(cor branca). Adaptado de Johson e Munshi-South (2017)

Na figura 9, podemos observar que o rio aumenta a resistência do 
fluxo gênico ao longo da paisagem na lagartixa-dos-muros, enquan-
to a cidade ainda tem uma resistência ao fluxo, mas menor que o rio. 
Ambientes rurais possuem quase nenhuma resistência ao fluxo dos in-
divíduos. O fluxo gênico pode manter a diversidade genética e reduzir 
a diferenciação entre populações quando ocorre a criação de corredo-
res de vegetação entre regiões urbanizadas. Entretanto, tais corredores 
ainda são pouco frequentes.

Plasticidade do desenvolvimento
A resposta ao ambiente pode se dar de maneira muito mais rápida 

através de plasticidade fenotípica do que alterações genéticas. Nesse 
sentido, a plasticidade do desenvolvimento também é um mecanismo 
que origina divergências entre populações de ambientes urbanizados 
e rurais.

Divergência em áreas urbanizadas e não urbanizadas via viés do de-
senvolvimento. Tentilhões que habitam regiões urbanas em Barcelona 
(Espanha) possuem bicos maiores e mais fortes que as populações do 
deserto. O bico mais forte confere vantagem porque os indivíduos con-
seguem quebrar sementes maiores e nozes presentes no ambiente ur-
bano. Ao analisar como se deu o desenvolvimento morfológico do bico 
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das populações urbanas e desérticas, observa-se um bico que se desen-
volve de forma mais precoce e acelerada nas populações do ambiente 
urbano. Ou seja, o tecido da zona I (tecido de zona de repouso, que 
consiste em condroblasto) se desenvolve no estágio 28 de desenvolvi-
mento no ambiente urbanizado (figura 10A), enquanto no deserto isso 
só ocorreu no estágio 32 do desenvolvimento (figura 10B). E também 
de forma acelerada, pois só no ambiente urbanizado a zona II (tecido 
de proliferação de condroblasto) foi desenvolvida. Isso ocorre devido 
a uma maior expressão de proteínas morfogenéticas óssea (BMP), no 
ambiente urbano. Essas proteínas são promotoras de crescimento, ca-
pazes de induzir a formação de cartilagem e osso (figura 10C). Portan-
to, a divergência morfológica encontrada é devido a diferenças no 
desenvolvimento e não a mutações.

Figura 10. Transformação do tecido de desenvolvimento na mandíbula inferior do bico 
dos tentilhões ao longo dos diversos estágios do desenvolvimento. As figuras (A) e (B) re-
presentam as áreas relativas da mandíbula ocupadas por tecidos em diferentes sequências 
de estágios de desenvolvimento, em tentilhões urbanos e do deserto, respectivamente. 
Os asteriscos marcam os momentos de aparecimento do tecido da zona I no estágio 31 
nas populações do deserto, e a zona I (estágio 28) e a zona II (estágio 29) nas populações 
urbanas. A figura (C) demonstra as diferenças na atividade BMP na ontogenia precoce do 
bico nas populações do deserto (em preto) e urbanas (brancas). Adaptado de Badyaev et 
al. (2008).

Epigenética
A epigenética envolve mudanças na expressão gênica que podem ser 

herdadas sem alterações na sequência do DNA (veja mais no capítulo 
5 do volume I). Ela também é um mecanismo que fornece respostas 
rápidas dos organismos ao ambiente.
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Comportamento em ambiente urbano e a relação com a epigenética. Ob-
servando maior comportamento exploratório de populações urbanas 
que florestais do chapim-real (Parus major) distribuídas em Barcelo-
na, pesquisadores avaliaram se a metilação e presença de polimorfis-
mos (mudança de uma base nitrogenada em único nucleotídeo de um 
gene) no gene (SERT) transportador de serotonina é responsável por 
tal comportamento (figura 11).

	

Figura 11. Diferenças na porcenta-
gem de metilação em sítios CpG no 
promotor do gene SERT, de acor-
do com o habitat, nos genótipos 
SNP290. É possível observar que o 
ambiente urbano possui genótipos 
mais metilados do que o ambiente 
florestal. Adaptado de Riyahi et al. 
2015.

Tal gene apresenta relação com traços de personalidade e é influen-
ciado pelo ambiente e pelo tipo de dieta. Nesse sentido, foi encontra-
da maior metilação do dinucleotídeo CpG (ligação do grupo metil 
na citosina que geralmente precede a uma guanina) em populações 
urbanas do que em populações florestais. Acredita-se que a mudança 
nos padrões de metilação em um único dinucletídeo CpG na região 
promotora (região do DNA que inicia a transcrição) do gene SERT foi 
relacionada com a diferença da expressão do gene e, por consequência, 
na alteração do comportamento de populações urbanas em relação ao 
ambiente florestal (figura 11). Além disso, um polimorfismo do gene 
SERT também teve correlação com a mudança de comportamento. 
Tanto a variabilidade genética quanto a metilação, nesse caso, explicam 
a diferença comportamental do chapim em ambientes urbanos.
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Seleção natural
Alterações ambientais relacionadas ao clima, poluição, pesticidas e 

estruturas físicas alteradas imposta pela urbanização, representam um 
desafio para a sobrevivência das espécies. Alguns grupos se adaptaram 
ao ambiente urbano, tornando-se sinantrópicos. Contudo, ainda não 
está claro a frequência em que isso ocorre. Como visto anteriormente, 
o número de espécies presentes em regiões urbanas é reduzido, assim, 
provavelmente poucas espécies conseguem persistir e/ou se adaptar a 
locais altamente urbanizados. Entretanto, para essas poucas espécies, 
os mecanismos (mutação, plasticidade, epigenética) que fornecem va-
riação fenotípica às populações permitem que a seleção natural preser-
ve características que possibilitem tais espécies sobreviver em regiões 
urbanizadas.

2. Mudanças climáticas
Mudanças na temperatura média da superfície da Terra são intrín-

secas à evolução do planeta. Ora a temperatura foi mais alta, como no 
Cretáceo, ora mais baixa, como nos períodos glaciais do Pleistoceno. 
Também vale ressaltar que o efeito estufa é um processo que existe 
independentemente da existência humana, sendo influenciado prin-
cipalmente pelo vapor atmosférico, concentração de CO2 e metano. 
Contudo, nossa atividade está amplificando o efeito estufa no planeta, 
através da massiva liberação de CO2 e metano, alterando rapidamente 
o clima global. O aumento da temperatura não está ocorrendo uni-
formemente no planeta. Por exemplo, em alguns locais a temperatura 
aumentou mais no século XX, como nas regiões temperadas do hemis-
fério norte. Por outro lado, regiões da Bolívia e norte do Chile tem ex-
perimentado uma diminuição média da temperatura no último século. 
Entretanto, as projeções para o futuro indicam aumento generalizado 
da temperatura da superfície do planeta12.	

A temperatura faz parte do nicho das espécies, isso significa que 
devido às mudanças climáticas, regiões atualmente habitadas por uma 

12	 Uma animação pode ser vista em: www.dkrz.de/webvis/

http://www.dkrz.de/webvis/
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espécie podem se tornar inabitáveis no futuro próximo. A inabitabili-
dade decorre porque a mudança de temperatura torna determinadas 
regiões muito quentes, por exemplo, gerando grande estresse térmi-
co nos indivíduos, dificultando a sobrevivência/reprodução nessas 
regiões. Os indivíduos podem, entretanto, dispersar para regiões de 
temperatura tolerável e o problema estaria resolvido. Desse modo, as 
mudanças climáticas selecionariam indivíduos com maior capacidade 
dispersiva. Entretanto, grandes capacidades dispersivas podem ser al-
cançadas por alguns grupos, como as aves, mas não por outros, como 
os corais, que são semi-sésseis. Atualmente, sabe-se que mesmo es-
pécies com grande capacidade dispersivas terão problemas no futuro. 
Além disso, a seleção de tais indivíduos mais dispersáveis não é o fim 
da história; dispersar implica em ocupar um novo habitat, com novas 
condições microclimáticas e interação com novas espécies. A capaci-
dade de dispersão por si só não garante a sobrevivência de uma espécie.

Resgate evolutivo. Se as espécies apresentarem suficiente adaptabili-
dade, e as mudanças de temperatura não forem muito rápidas, a se-
leção natural pode “salvar” espécies da extinção13. Como isso ocorre? 
As espécies apresentam uma determinada capacidade adaptativa, que 
lhe garante certa probabilidade de sobrevivência frente a mudanças 
ambientais. Assumindo que indivíduos com maior tolerância térmica 
nasçam nas populações, espera-se que, com o aumento da tempera-
tura, tais organismos sejam positivamente selecionados. Assim, com 
a elevação da temperatura, é esperado uma diminuição inicial do ta-
manho populacional, seguido pelo crescimento populacional graças 
a reprodução e consequente dominância de indivíduos de maior to-
lerância térmica (figura 12). O processo descrito acima é denomina-
do resgate evolutivo. Entretanto, o resgate provavelmente se aplica a 
espécies de curto ciclo de vida (mais gerações em menor intervalo de 
tempo) e alta variabilidade genética (maior capacidade de resposta a 
alterações), geralmente relacionada a grandes populações. Nesse sen-

13	 Disponível em: www.blogalexdiniz.com/post/resgate-evolutivo-e-mudan%C3%A7as-
-clim%C3%A1ticas.

http://www.blogalexdiniz.com/post/resgate-evolutivo-e-mudan%C3%A7as-clim%C3%A1ticas
http://www.blogalexdiniz.com/post/resgate-evolutivo-e-mudan%C3%A7as-clim%C3%A1ticas
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tido, para além do aquecimento global, estamos causando um amplo 
declínio nas populações por vários fatores vistos ao longo desse capí-
tulo, o que poderá, em suma, diminuir a probabilidade das espécies em 
superar as mudanças climáticas.

	

Figura 12. Processo de resgate 
evolutivo. À medida que a tempe-
ratura aumenta, indivíduos aptos 
(verdes) substituem os não-aptos 
(azuis). Linha vermelha represen-
ta a abundância da espécie. Linha 
tracejada representa a frequência 
de um alelo que confere vanta-
gem frente às mudanças climá-
ticas. Adaptado de Carlson et al. 
(2014).

Resgate evolutivo e interações. A capacidade de adaptação das espécies 
não envolve apenas seu potencial genético, mas também as interações 
interespecíficas que estão sujeitas. Imagine o seguinte caso: a espécie 

“A”, com maior potencial adaptativo, e a “B”, com menor potencial adap-
tativo. A figura 13 demonstra essa relação, levando em conta diferentes 
cenários de interação. Considerando isoladamente, a espécie A tem 
maior chance de sobrevivência (figura 13A). Porém, se A e B interagi-
rem, a primeira pode facilitar ou dificultar a sobrevivência da segunda 
espécie. Em um cenário de competição, a espécie A pode levar à ex-
clusão competitiva da espécie B, já fragilizada pela menor densidade 
populacional (figura 13B); ou, caso a espécie B seja a competidora mais 
forte, ambas espécies podem coexistir (figura 13C), pois a menor abun-
dância da espécie B é contrabalanceada pela sua superioridade com-
petitiva. Em um cenário de predação, o resultado pode ser semelhante. 
Se a espécie A predar B, então provavelmente a pressão de predação 
combinada com a baixa adaptabilidade pode pôr fim à espécie B (fi-
gura 13D).

Por outro lado, se a predação for uma interação especializada, o 
predador só se alimenta de B, então a extinção da presa pode levar 
também o predador à extinção (figura 13E). Se A e B interagirem em 
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mutualismo, a baixa adaptabilidade da espécie B pode, em parte, ser 
contrabalanceada pela maior adaptabilidade de A (figura 13F). Ou ain-
da, caso uma das espécies venha a ser extinta, possivelmente a outra 
espécie também seguirá o mesmo caminho (figura 13G). Em suma, es-
pécies especialistas, por apresentarem estreita relação com outra espé-
cie, apresentam maior probabilidade de serem extintas (p. ex., cenário 
E e G da figura 13). Em um cenário de mudanças climáticas, tanto a 
capacidade de adaptação (via componente genético, epigenética e plas-
ticidade do desenvolvimento) quanto o componente ecológico (como 
interações), definirão a probabilidade das espécies entrarem ou não 
em extinção, frente à rápida mudança do clima.

Figura 13. Seis cenários possíveis para duas espécies com diferentes potenciais adaptati-
vos (A), frente às interações de competição (B-C), predação (D-E) e mutualismo (F-G). Linha 
tracejada representa a abundância mínima a partir da qual a espécie passa a sofrer risco de 
extinção. Adaptado de Loeuille (2019).

É importante ressaltar que os cenários da figura 13 consideram o 
efeito do resgate evolutivo, ou seja, espécies que conseguem se adaptar 
às mudanças climáticas. Possivelmente, como visto acima, para uma 
gama de táxons, o resgate evolutivo não ocorrerá, e o resultado final 
mais provável será o rápido declínio da distribuição geográfica e po-
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pulacional das espécies, levando ao aumento da probabilidade de ex-
tinção.

Os corais e o aumento da temperatura dos oceanos. Para além dos am-
bientes terrestres, os oceanos também recebem impacto direto do au-
mento do nível de CO2 atmosférico e do efeito estufa, gerando acidifi-
cação dos oceanos e aumento da temperatura das águas. Os impactos 
afetam de maneira mais pronunciada os corais (formados por cnidá-
rios coloniais sésseis), que secretam esqueleto calcário e vivem em as-
sociação simbiótica com microalgas chamadas zooxantelas. A união 
de diversas colônias de corais forma os recifes de coral.

A associação com as zooxantelas fornece a maior parte da nutrição 
do coral, através da fotossíntese realizada pela alga. Com o aumento da 
temperatura dos oceanos, o metabolismo das algas aumenta, elevando 
também a quantidade de espécies reativas de oxigênio produzida. As-
sim, as zooxantelas se tornam prejudiciais aos corais, que acabam ex-
pulsando-as do seu interior. Como a coloração dos corais é dada pelas 
algas, esses perdem a coloração, expondo uma fina camada de tecido 
que recobre seu esqueleto calcário. Esse fenômeno é conhecido como 
branqueamento (figura 14).

A perda da interação simbiótica entre coral e zooxantela, bem como 
o tempo prolongado a que fica exposto aos fatores estressantes exter-
nos, leva os corais a terem poucas chances de sobrevivência.

	

Figura 14. Branqueamento do coral-cé-
rebro (Mussismilia hispida). Foto: corte-
sia de Miguel Mies.

Os cnidários não estão associados apenas às zooxantelas, mas tam-
bém a uma vasta diversidade microbiana (geralmente bactérias). As 
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relações entre os cnidários e a microbiota se dá em diferentes modos. 
A fauna microbiana parece também ter relação com o branqueamen-
to dos corais. Nesse caso, a microbiota atua na resiliência do coral, 
podendo retardar ou evitar (em testes controlados de laboratório) o 
branqueamento dos corais. Como isso acontece ainda não está claro. 
Além disso, a fauna microbiana também interfere na aquisição de re-
cursos pelos cnidários. O nitrogênio, um fator limitante nos oceanos, 
é em parte adquirido pelos cnidários por meio de bactérias fixadoras 
de nitrogênio, como algumas cianobactérias. A presença de bactérias 
comensais ainda impede que outras bactérias oportunistas, como as 
do gênero Vibrio, se instalem e ataquem o cnidário.

A partir das informações sobre a biologia dos corais, cientistas estão testando maneiras de acelerar a evolução dos corais e de seus correlatos, algo como um resgate evolutivo, só que com um “empurrão da mão humana”. Na Austrália, lar da Grande Barreira de Corais, experimentos tentam “acelerar” a evolução dos simbiontes que vivem juntos ao coral. Tanto as zooxantelas quanto as comunidades de bactérias estão sendo submetidas a regimes de estresse térmico (figura 15), com a seleção de linhagens mais tolerantes ao aumento da temperatura. Se essa seleção artificial de fato funcionar, pode-se criar corais que tenham maior resistência ao aumento de temperatura e, quem sabe, evitar em partes o branqueamento e/ou extinção dos corais, impedindo também a perda de sua gigantesca fauna associada.

Figura 15. Seleção artificial de zooxantelas e do microbioma envolvido com espécies de 
corais. Adaptado do infográfico de C. Bickel. Science Magazine.

Extinção
Geralmente tratado como uma ameaça futura, as mudanças climá-

ticas parecem já ter iniciado sua trajetória predita sob a biodiversidade. 
Em 2017, um roedor (Melomys rubicola) endêmico da ilha de Bramble 
Cay, na Austrália, foi declaro extinto. A provável causa da extinção foi 
a redução da cobertura vegetal da ilha. Devido à baixa altitude, o au-
mento do nível oceânico, aliado a maior frequência de ciclones na re-
gião, levaram a erosão de parte da ilha, reduzindo a cobertura vegetal. 
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Sem vegetação, não tem roedor. Tanto o aumento do nível oceânico, 
que naquela região parece ser acima da média global, quanto a maior 
frequência de eventos extremos (ciclones) estão relacionados às mu-
danças climáticas antropogênicas. M. rubicola é o primeiro vertebrado 
a ter sua extinção ligada às mudanças climáticas. Claro que estamos 
falando de um roedor que habitava um local ambientalmente frágil, o 
que sem dúvidas facilitou a sua extinção. Entretanto, podemos esperar, 
dado o cenário atual e projetado das mudanças climáticas, um efeito 
cada vez mais forte sob as espécies. Estamos só no começo.

3. Fogo
O fogo é um distúrbio natu-

ral que ocorre ao menos há 400 
milhões de anos, e que gerou um 
grande impacto na evolução, prin-
cipalmente das plantas. De manei-
ra simplificada, o fogo possui uma 
longa história em alguns biomas, 
enquanto o ser humano contribui 
para o aumento da frequência do 
fogo mais recentemente, em prati-
camente todos os biomas do mun-
do.

O fogo como agente macroevoluti-
vo. Campos Temperados, como os 
Campos Sulinos, ou Campos Tro-
picais, como porções do Cerrado, 
possuem uma longa história de in-
teração como o fogo. O rápido cres-
cimento e acúmulo de biomassa de 
plantas C4, o qual inclui muitas 
gramíneas, torna o Cerrado sus-
cetível a um regime de fogo. Nesse 

Figura 16. Filogenia do gênero Mimosa, 
com as espécies existentes no Cerrado 
em vermelho. Asterisco demarca as espé-
cies com adaptações ao fogo. Note que a 
grande maioria das adaptações está pre-
sente apenas nas espécies do Cerrado. À 
esquerda, Mimosa especiosissima com 
seu xilopódio indicado pela seta branca. 
Barra= 10 cm. Modificado de Simon et al. 
(2009).
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sentido, plantas adaptadas ao regime de fogo levariam vantagens em 
relação a plantas não adaptadas. Tais adaptações geralmente são elen-
cadas como: a presença de árvores com casca grossa; a disposição das 
folhas apenas nas pontas dos ramos (que impossibilita que incêndios 
junto ao solo atinjam as folhas); a presença de um caule subterrâneo, 
que permite o rebrote, após um incêndio; entre outros. Comparando 
a evolução do gênero Mimosa, de metabolismo C4, que ocorre dentro 
e fora dos limites geográficos do Cerrado, houve a descoberta de que a 
diversificação das espécies do Cerrado ocorreu majoritariamente nos 
últimos 5 milhões de anos (figura 16).

A diversificação teve início aproximadamente no mesmo período 
de expansão do Cerrado. Além disso, as espécies de Mimosa do Cerra-
do majoritariamente possuem adaptações que permitem sobreviver ao 
fogo, enquanto espécies presentes em outros biomas não as possuem. 
As adaptações se resumem a presença de um xilopódio (alargamento 
da raiz) que funciona como reserva energética, e permite o rebrote da 
planta após a perda da sua parte aérea.

Fogo antropogênico. Atualmente, geramos queimadas com maior fre-
quência que naturalmente ocorreria, mesmo em biomas que evoluíram 
com o fogo. Como panorama geral das queimadas no Brasil, o INPE14 
(Instituto Nacional de Pesquisas Espaciais) monitora a área queimada 
em cada bioma brasileiro (figura 17), com o Cerrado e a Amazônia sen-
do geralmente os mais impactados. Entretanto, nem toda área atingida 
pelas queimadas são áreas ainda preservadas dos biomas. Boa parte 
ocorre em áreas agrícolas ou de pastagens. Entre 2002-2019, aproxima-
damente 25% da área queimada do bioma Amazônia atingiu a floresta 
virgem, o que significa mais de 150 mil km2 de floresta destruída, uma 
área do tamanho do Acre. Nesse mesmo período, entre florestas e sa-
vanas, a soma da área queimada no Cerrado equivale ao tamanho da 
Venezuela.

O fogo em florestas tropicais é infrequente e provavelmente gerado 
por humanos devido a sua grande umidade. Assim, a baixa frequência 

14	 Disponível em: queimadas.dgi.inpe.br/queimadas/aq1km/

http://queimadas.dgi.inpe.br/queimadas/aq1km/
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do fogo não gera pressão seletiva ao ponto de parte das espécies pos-
suírem adaptações ao fogo, como ocorre no Cerrado.

	

Figura 17. Série histórica da área 
queimada por bioma entre 2002-
2019. Note que em 2019 todos os 
biomas apresentaram aumento da 
área queimada, em relação à 2018. 
Dados do INPE.

Efeito do fogo sobre a Floresta Amazônica. Frequentes incêndios na Flo-
resta Amazônica desencadeiam uma elevada alteração na composição 
das espécies florestais. Essa queimada ocorre principalmente para con-
versão em pastagens devido a atividades de pecuária. Por um lado, na 
floresta intacta a composição de espécies vegetal é dada principalmen-
te por árvores de crescimento mais lento e de grande porte.

Por outro, incêndios florestais levam a substituição por espécies 
pioneiras de crescimento mais rápido na comunidade. Concomitan-
temente, a umidade diminui, sem a proteção do sol pela copa das ár-
vores, o que deixa o ambiente mais propício a novos incêndios. Nesse 
processo, a perda de espécies arbóreas é seguida da perda de vertebra-
dos que habitam a floresta, mas não habitam áreas abertas. Entre tais 
vertebrados se encontram os dispersores de sementes, como morcegos 
e aves, que devido à falta de recursos (frutos) também deixam de habi-
tar tais regiões (figura 18).
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Figura 18. Esquema mostrando as principais consequências de repetidos incêndios em 
ambientes florestais. A: Nunca queimado, B: Queimado uma vez, C: Queimado duas ou 
mais vezes. Adaptado de Barlow e Peres (2008).

4. Caça e pesca
A caça e a pesca estão entre as atividades humanas mais antigas. 

Apesar do crescente aumento da pecuária e aquacultura, diversas co-
munidades humanas dependem de recursos provenientes da caça e 
pesca. A exploração humana, em geral relacionada à indústria, pode 
resultar em uma taxa de retirada dos indivíduos das populações sel-
vagens além da capacidade delas se recuperarem. Esse fenômeno de 
exploração humana excessiva é denominado de sobre-exploração e 
gerou mudanças evolutivas nas populações selvagens que são visadas 
nestas atividades (figura 19).
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Figura 19. Características que podem ser alteradas em razão da sobre-exploração de indi-
víduos com determinados atributos ou em determinadas épocas (quadrado).

Tamanho corporal. Tanto a caça quanto a pesca tendem a focar em ca-
racterísticas relacionados ao tamanho corporal dos animais e, inevita-
velmente, acabam criando um processo de seleção, com a retirada de 
indivíduos de tamanhos específicos. No caso dos peixes, assim como 
outros vertebrados, o tamanho corporal é um componente hereditário 
que se expressa influenciado pelo ambiente em que o indivíduo habita. 
Existe, ainda, uma forte relação entre o tamanho do corpo e a quanti-
dade de filhotes que cada indivíduo produz; quanto maior o indivíduo 
mais descendentes ele deixa. Agora imagine o seguinte cenário: uma 
população onde os peixes maiores acabam reproduzindo mais e dei-
xando uma grande quantidade de descendentes. Os filhotes destes in-
divíduos maiores terão essa característica e passarão para as gerações 
futuras. A população terá, então, um tamanho médio maior, pois os in-
divíduos grandes contribuem de forma desproporcional para a quan-
tidade de filhotes. A pesca, entretanto, realiza a retirada dos maiores 
indivíduos o que resulta em uma diminuição de grandes indivíduos 
da população. Com o tempo os maiores peixes serão sempre pescados 
e vão lentamente sendo retirados da população. Como consequência, 
em poucas gerações a população apresenta um tamanho médio menor 
dos indivíduos.

A mudança do tamanho corporal afeta também as espécies com as 
quais os indivíduos interagem. No caso dos peixes, a interação com es-
pécies vegetais pode ter sido uma das primeiras relações de dispersão 
de sementes nas linhagens das angiospermas, antes mesmo da grande 
irradiação dos vertebrados terrestres. Peixes da família Serrasalmidae, 
conhecido por ser o grupo das piranhas, possuem uma longa relação 
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com a dispersão de sementes. Tais peixes são importantes dispersores 
nos ambientes de várzea, locais que sofrem com inundações duran-
te o período das cheias. O tamanho corporal dos serrasalmídeos está 
relacionado com a quantidade de sementes intactas no seu estômago. 
Quanto maior o indivíduo maior a quantidade de sementes dispersa-
das (figura 20). No Pantanal brasileiro, os serrasalmídeos são os prin-
cipais agentes dispersores de sementes e influenciam no recrutamento 
de indivíduos de árvores em regiões de várzea.

Apesar disso, estes peixes sofrem uma pressão pesqueira excessiva e 
suas populações tendem a sofrer diminuição do tamanho corporal, re-
sultando nas mudanças no tamanho das sementes que são dispersadas 
(figura 20). Devido aos dispersores serem menores, apenas as meno-
res sementes serão dispersadas o que gera uma seleção intraespecífica 
de plantas com menores sementes. De modo geral, maiores sementes 
estão relacionadas com um maior investimento da planta mãe, com 
maior quantidade de endosperma (nutriente utilizado para a semente 
germinar). O investimento resulta em uma maior chance de recruta-
mento e sobrevivência destas plantas quando adultas. Ainda que não 
se tenha visto diretamente, é possível extrapolar ações de rápida evo-
lução na seleção de caracteres de plantas pela modificação de seus dis-
persores. Ao pescarmos os maiores peixes podemos estar ‘pescando’ as 
maiores sementes, resultando em um rio com os menores peixes e uma 
floresta com menos árvores.

Características sexuais secundárias. Além da redução no tamanho cor-
poral, a caça de troféus, também causa grande impacto nas popula-
ções. Esse tipo de caça visa os animais com atributos sexuais secun-
dários notáveis, como chifres e galhadas. Tais atributos possuem um 
forte componente de seleção sexual, assim como os pavões e as cau-
das exuberantes, as galhadas e chifres servem tanto como um display 
de alto fitness, e como armas para disputar fêmeas. A caça, por outro 
lado, seleciona negativamente indivíduos que apresentem exuberantes 
atributos de seleção sexual. Com a contínua pressão predatória sobre 
as populações, algumas consequências evolutivas são vistas em longo 
prazo, com a alteração da estrutura populacional e a perda de diver-
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sidade genética. Ao longo do tempo é esperado que as características 
apreciadas pelos caçadores sejam lentamente retiradas da população.

Figura 20. Indivíduos maiores de Piaractus mesopotamicus dispersam mais sementes in-
tactas de palmeiras. À medida que o tamanho do indivíduo diminuí a quantidade de se-
mentes dispersadas diminui. Além disso, indivíduos de peixes menores não conseguem 
ingerir sementes de maior tamanho e este fenômeno pode acarretar uma seleção de se-
mentes menores. Adaptado de Galetti et al. (2008).

A caça diminui as florestas e acelera o aquecimento global. Nas florestas 
tropicais, como a Amazônia e a Mata Atlântica, as grandes árvores são 
responsáveis pela maior parte de acumulação do carbono. Estas espé-
cies possuem um ciclo de vida longo e acabam produzindo frutos e 
sementes grandes, que são dispersadas apenas por grandes mamíferos 
(figura 21D). Assim, animais como as antas (Tapirus terrestris) reali-
zam um papel importante na dispersão de grandes sementes. Como 
consequência, os dispersores geram um aumento da riqueza vegetal 
nas florestas (figura 21A). Assim como os peixes no Pantanal, indiví-
duos menores da anta não dispersam grandes sementes. Além de ser-
virem como importantes dispersores da floresta, os grandes mamíferos, 
como a anta, servem de fonte de alimento para diversas comunidades 
humanas locais, sendo o principal objeto de caça em algumas regiões. 
A anta, entretanto, apresenta um ciclo de vida longo, o que a torna mais 
suscetível aos impactos da caça.

Na Floresta Atlântica, anos de caça intensa associada a degradação 
do ambiente resultaram em um quase total desaparecimento dos gran-
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des mamíferos, acontecimento denominado de defaunação (figura 
21B). E, mesmo quando a caça não leva a espécie à extinção, a redução 
drástica do tamanho populacional pode levar a uma extinção funcio-
nal da espécie. Isso significa que, apesar de ainda existirem indivíduos 
daquela espécie, eles não desempenham seu papel funcional, como, 
por exemplo, dispersar sementes. Logo, mesmo havendo antas em 
uma mata, sua interação com outras espécies pode ser insignificante, 
como se tivesse sido completamente extinta localmente.

Nos fragmentos florestais, apesar de existirem grandes árvores e 
uma diversidade de plantas grande, não existem mais os animais que 
dispersam as sementes, um fenômeno conhecido como ‘florestas va-
zias’. Sem os dispersores a floresta perde suas características a longo 
prazo (figura 21A), sendo dominada por árvores de tamanho e semen-
tes reduzidos (figura 21C). A eliminação de grandes árvores acaba ge-
rando efeitos em cascatas que levam à perda de diversidade, interações 
e serviços ecossistêmicos. Árvores menores não conseguem reter a 
mesma quantidade de carbono que as espécies grandes, logo, podemos 
esperar um balanço negativo, com a floresta servindo como fonte de 
carbono (figura 21E).
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Figura 21. Ecossistema florestal sobre diferentes cenários de caça. (A) uma comunidade 
sem sobre-exploração, com maior riqueza de espécies e grandes árvores; (B) após a ex-
tinção funcional dos grandes mamíferos, causando a síndrome de ‘floresta vazia’; (C) uma 
floresta com menor diversidade e sem as grandes árvores; (D) árvores maiores possuem 
sementes maiores e acabam apenas sendo dispersadas pelos grandes mamíferos; em (E) 
o balanço de carbono após alterações simuladas de armazenado de carbono nas florestas. 
As linhas azuis representam remoções aleatória de espécies e linhas vermelhas indicam a 
perda de carbono armazenado em cenários de defaunação. Adaptado de Bello et al. (2015).

A extinção da megafauna. A defaunação é geralmente entendida como 
um fenômeno moderno associado com a indústria pesqueira e caça 
predatória. Apesar disso, há cerca de 11 mil anos atrás, no Pleistoceno, 
a caça predatória, juntamente com mudanças climáticas da época, le-
varam à extinção da megafauna americana.

A América do Sul de 11 mil anos atrás era bem diferente da que en-
contramos atualmente. Nos Campos americanos, encontraríamos es-
pécies de preguiças gigantes (Megatheriidae), gliptodontes de 1.400 kg 
(parentes dos tatus modernos) e de tigres-dente-de-sabre (Smilodon 
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sp). A fauna pleistocênica americana era muito diversa e ocupava dife-
rentes nichos. Estima-se que o aumento da temperatura e a chegada 
das populações humanas e suas lanças de caça levaram estas espécies à 
extinção. Desde essa época os humanos já escolhiam indivíduos de 
maior porte para caçar, o que contribuiu para a extinção da megafaua-
na americana.

A possível influência da megafauna, entretanto, pode ser observada 
nas paisagens americanas. Muitas das plantas possuem grandes fru-
tos e sementes que remetem à interação com megafrugívoros como os 
Gonfoterídeos de 7.500 kg (animais parecidos com elefantes). Com a 
aniquilação destas grandes espécies, as relações de dispersão de se-
mentes mudaram, com outros mamíferos ocupando o papel dos gran-
des animais. Atualmente, o maior mamífero encontrado na América 
do Sul e Central é a anta (Tapirus terrestris) pesando cerca de 300 kg e 
sendo o principal dispersor de grandes sementes.

Assim como as florestas, as paisagens campestres também estão as-
sociadas à megafauna. A presença de grandes herbívoros, em partes, 

impediu a sucessão de espé-
cies campestres para arbóreas, 
evitando que Campos se tor-
nassem florestas. Mas por que 
após a extinção da megafauna, 
os campos não foram substi-
tuídos pelas florestas? Acredi-
ta-se que uma outra ativida-
de humana tenha criado um 
distúrbio muito similar aos 
grandes herbívoros: a introdu-
ção da pecuária. As criações 
do gado nos Campos Sulinos 
têm sido uns dos principais 
mantenedores da dinâmica do 
campo.

Atualmente, as mudanças 
climáticas e as ações de sobre-

Figura 22. Tamanho corporal de todos os ani-
mais extintos no Pleistoceno e recentemente, 
denotando uma tendência de extinção dos ani-
mais maiores. Diferenças entre tamanho corpo-
ral das espécies ameaçadas ou não de extinção, 
evidenciando que ainda existe uma seleção 
sobre os animais maiores. Caixas em preto mos-
tram a mediana da massa em Kg. Adaptado de 
Dirzo et al. (2014).
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-exploração humana, degradação do habitat e poluição podem levar a 
uma nova onda de extinções. Quando se analisa as espécies extintas 
nos últimos 5 mil anos, e as atualmente ameaçadas (figura 22), per-
cebe-se que as espécies de massa corporal maior correm maior risco 
de extinção. De modo geral a perda dessa fauna pode desencadear a 
alterações como visto com as antas e as florestas.

5. Espécies exóticas invasoras
Espécies exóticas são aquelas que ocorrem em habitats fora da sua 

área de distribuição natural. Para uma espécie exótica ser considerada 
invasora ela precisa ser capaz de se estabelecer e formar uma popula-
ção viável em seu novo habitat, propagar-se para regiões adjacentes 
e causar impacto à biodiversidade local (figura 23). Diversas espécies 
foram introduzidas nos mais variados ambientes ao redor do mundo 
ao longo dos séculos, principalmente através das rotas de comércio 
internacional. Parte delas, ocorreram de forma intencional com fins 
de cultivo e criação. Mas algumas ocorreram de forma não intencional, 
sendo levadas nos navios ou outras formas de transporte.

Espécies invasoras e nativas: competição e suas consequências. Ao in-
troduzirmos uma espécie em um novo ambiente, ela possivelmente 
irá competir com alguma espécie nativa. Seja por alimento, por área 
de forrageio, materiais para construção de abrigos e ninhos, entre ou-
tros. Essa competição pode acabar levando a alterações morfológicas e 
comportamentais, com consequente alteração de nicho a pelo menos 
uma das espécies.
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Figura 23. Estágios do processo de invasão e terminologia associada de acordo com o 
estágio e/ou características apresentadas pela população da espécie exótica. Adaptada de 
Lockwood et al. (2013) e Blackburn et al. (2011).

Um exemplo da alteração de nicho via competição entre espécies 
nativas e invasoras ocorreu no Reino Unido. O vison-americano (Neo-
vison vison), espécie nativa dos Estados Unidos, foi introduzido no iní-
cio da década de 90 para a criação de peles, e acabou se tornando uma 
invasora. Na mesma época, populações de lontra (Lutra lutra) e de 
doninhas (Mustela putorius), ambas nativas do Reino Unido, tinham 
desaparecido por causa de envenenamento por pesticidas, caça e per-
seguição. As três espécies competem tanto por alimento, quanto por 
área de forrageio, sendo que as lontras utilizam quase exclusivamente 
os rios, enquanto o vison utiliza os rios e áreas próximas da margem. 
A partir do ano 2000, as populações de lontra e doninhas começaram 
a reaparecer em diversas regiões do país. Com o retorno das lontras e 
doninhas, os visons passaram a se alimentar menos de peixes e mais de 
aves e pequenos mamíferos (figura 24C e D). Já que a lontra, por sua 
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vez, alimenta-se basicamente de peixes e, como ela está sempre presen-
te no rio, acabava sendo evitada pelo vison.

Além disso, o vison inverteu o seu horário de atividade, tornan-
do-se diurno (figura 24A e B). Todas essas alterações são atribuídas 
à competição entre o vison com as espécies nativas. Esses resultados 
mostram que as populações de vison acabaram sofrendo alterações em 
duas dimensões do seu nicho: temporal e a alimentar, pela competição 
com as espécies nativas.

Figura 24. Média da atividade diária (A e B) e ocorrência relativa de presas nas fezes (C e D) 
do vison (Neovison vison) no Rio Tâmisa (Reino Unido) nos anos 1990, sem competidores (A 
e C), e nos anos 2000, na presença de lontras (Lutra lutra) e doninhas (Mustela putorius) (B 
e D). Adaptado de: Harrington et al. (2009).

Gatos ferais e seus danos à biodiversidade em ilhas. Populações ferais 
de gatos são aquelas formadas por gatos domésticos (Felis catus) soltos 
na natureza, tornando-se invasores. Grande parte das introduções de 
gatos em ilhas ocorreram no século XIX e início do XX, para o con-
trole de roedores e lebres. Porém, por serem predadores oportunistas 
e generalistas, os gatos interagem com diversos grupos animais, como 
pequenos mamíferos, aves, répteis e invertebrados. A fauna em ilhas 
geralmente sofre maior impacto de novos predadores que espécies 
continentais, pois espécies insulares geralmente possuem menor inte-
ração com predadores de topo, como os gatos. Isso devido ao fato de 
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grandes predadores não habitarem ilhas, principalmente as pequenas 
ilhas. Além disso, normalmente espécies insulares apresentam tama-
nho populacional menor e muitas vezes são endêmicas. Tais fatores 
contribuem para uma maior suscetibilidade à extinção por gatos ferais. 
Considerando ilhas do planeta todo, em ao menos 120 delas foram en-
contrados registros de impactos por gatos ferais. Sendo que ao menos 
175 táxons de vertebrados são ameaçados por gatos ferais. Destes, 33 
espécies (22 aves, 9 mamíferos e 2 répteis) foram extintas de forma di-
reta ou indireta por gatos em ilhas, segundo dados da Lista Vermelha 
da IUCN (2008). Além de outras 38 espécies classificadas como ‘criti-
camente ameaçadas’, dentre as 464 espécies da categoria.

Patógenos invasores e suas consequências para as redes tróficas. Atual-
mente, se observa uma alta mortalidade de anfíbios em diversos luga-
res do mundo, a qual se atribui à doença infecciosa chamada quitri-
diomicose, causada pelo fungo Batrachochytrium dendrobatidis. Esse 
fungo apresenta grande potencial invasor, sua origem provavelmente 
se deu na Ásia. Além disso, dispersou-se rapidamente para os cinco 
continentes, sendo capaz de utilizar diversas espécies de anfíbios como 
hospedeiras. A dispersão entre os continentes provavelmente ocorreu 
através do tráfico de anfíbios que estavam contaminados com o fungo. 
Em seu ambiente natural o fungo não apresenta ameaça para os an-
fíbios, pois nesses locais as espécies têm uma certa resistência, o que 
não ocorre em outros locais. Pesquisas globais mostram que a doença 
contribuiu para o declínio de 501 espécies de anfíbios, incluindo 90 
extinções presumidas. O pico do declínio foi na década de 80 e ape-
nas 12% das espécies mostraram sinais de recuperação, enquanto 39% 
continuam em declínio. Além disso, tal declínio populacional também 
afeta outras espécies. No município de El Copé no Panamá, a extinção 
de anfíbios pelo fungo afetou espécies de serpentes, pois muitas delas 
têm como fonte principal de alimento os anfíbios. Das 30 espécies de 
serpentes encontradas anteriormente no local, apenas 21 foram encon-
tradas após o pico da infecção.
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6. Por que conservar a biodiversidade?
No Brasil, são conhecidas cerca de 47 mil espécies de plantas, 117 mil 

espécies de animais, dos quais aproximadamente 108 mil são inverte-
brados e, aproximadamente 6 mil espécies de fungos. Além disso, 57% 
(~615) das espécies de anfíbios, e 37% (~286) das espécies de répteis 
são endêmicos do Brasil. Atualmente, 1.182 espécies animais são cate-
gorizadas como ameaçadas, principalmente mamíferos, aves e peixes 
(actinopterígeos). A principal ameaça, segundo Ministério do Meio 
Ambiente, é a perda de habitat gerada pela atividade agropecuária15.

O enfoque da preservação das espécies geralmente se concentra 
nos vertebrados. Comumente, quando pensamos em espécie ameaça-
da, pensamos em animais. Se olharmos a árvore da vida, os eucariotos 
representam uma pequena parte da árvore, sendo a grande maioria 
representada pelas bactérias. Certamente é mais difícil definir se uma 
espécie de bactéria está ameaçada ou não. Entretanto, algumas bacté-
rias como as Roseobacter, habitam apenas regiões frias do globo. Nesse 
caso, mudanças climáticas podem impactar a abundância dessas es-
pécies bacterianas. Infelizmente ainda sabemos pouco sobre a conser-
vação de bactérias. Mesmo se a proporção de bactérias ameaçadas for 
muito menor que a de mamíferos, por exemplo, dada a sua elevada 
diversidade, muitas bactérias podem estar sendo extintas sem ao me-
nos sabermos.

Tendo em vista o cenário de centenas de espécies ameaçadas, e con-
siderando ainda que este valor é subestimado, voltamos à pergunta 
inicial. Por que conservar a biodiversidade? Podemos responder a essa 
pergunta da seguinte forma: “porque nós precisamos dos polinizado-
res para termos uma boa colheita”; ou ainda “porque toda a vida tem 
valor intrínseco e não cabe a nós a decisão de extinguir as espécies”; ou 
mesmo “porque toda espécie tem sua função na natureza, e se nós as 
extinguimos, ocorre a quebra do equilíbrio ecológico”. Podem existir 
várias respostas para essa pergunta. Algumas pessoas são mais inclina-

15	 O livro das espécies ameaçadas pode ser acessado em: www.icmbio.gov.br/portal/images/
stories/comunicacao/publicacoes/publicacoes-diversas/livro_vermelho_2018_vol1.pdf.

http://www.icmbio.gov.br/portal/images/stories/comunicacao/publicacoes/publicacoes-diversas/livro_vermelho_2018_vol1.pdf
http://www.icmbio.gov.br/portal/images/stories/comunicacao/publicacoes/publicacoes-diversas/livro_vermelho_2018_vol1.pdf
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das a responder de acordo com a primeira resposta, outras, de acordo 
com a terceira resposta, por exemplo. Seja como for, infelizmente, difi-
cilmente a segunda resposta será argumento suficiente para convencer 
algumas pessoas, como os tomadores de decisão, de que proteger a 
biodiversidade é importante.

O argumento dos polinizadores apresenta uma versão de utilitaris-
mo centrado em nossa espécie, via serviços ecossistêmicos fornecidos 
pela biodiversidade. O próprio Ministério do Meio Ambiente define 
que “A conservação dos ecossistemas naturais, flora, fauna e os mi-
crorganismos, garante a sustentabilidade dos recursos naturais e per-
mite a manutenção de vários serviços essenciais ao bem-estar huma-
no”. Nesse caso, é importante conservar as espécies porque elas nos 
geram benefícios diretos ou indiretos. Por exemplo, os oceanos são 
fontes de importantes fármacos. A citosina-arabinosídeo (ara-C) iso-
lada da esponja Cryptotethya crypta foi muito utilizada para o trata-
mento de leucemia (atualmente a sua produção é sintética). A peçonha 
da jararaca-da-mata (Bothrops jararaca), originária da Mata Atlântica, 
serviu de base para a produção do fármaco captopril, muito utilizado 
para problemas cardiovasculares. O caroá Neoglaziovia variegata (uma 
bromélia), endêmico da Caatinga, apresenta princípios antibióticos e 
antioxidades16.

Os Campos Sulinos também apresentam uma série de plantas com 
potencial farmacológico antibióticos17, muitas dessas são endêmicas do 
bioma. Além disso, geralmente se lembra que o meio ambiente intacto 
pode mitigar as ações humanas, como a redução da poluição, evitar 
a erosão do solo ou proteger nascentes dos rios, assim como a agri-
cultura precisa manter os polinizadores para que suas colheitas sejam 
produtivas. Esses são apenas alguns exemplos de como a biodiversi-
dade nos gera benefícios diretos ou indiretos, e que por esse motivo, a 
preservação da biodiversidade é muitas vezes defendida.

16	 Disponível em: portais.univasf.edu.br/noticias/grupo-de-pesquisa-da-univasf-descreve-
-em-artigo-internacional-uma-nova-molecula-presente-em-planta-tipica-da-caatinga.

17	 Disponível em: www.univates.br/noticia/16361-pesquisa-identifica-potencial-farmacolo-
gico-e-agroquimico-de-plantas.

http://portais.univasf.edu.br/noticias/grupo-de-pesquisa-da-univasf-descreve-em-artigo-internacional-uma-nova-molecula-presente-em-planta-tipica-da-caatinga
http://portais.univasf.edu.br/noticias/grupo-de-pesquisa-da-univasf-descreve-em-artigo-internacional-uma-nova-molecula-presente-em-planta-tipica-da-caatinga
https://www.univates.br/noticia/16361-pesquisa-identifica-potencial-farmacologico-e-agroquimico-de-plantas
https://www.univates.br/noticia/16361-pesquisa-identifica-potencial-farmacologico-e-agroquimico-de-plantas
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Para além da maneira de “servidão da biodiversidade”, as espécies 
podem ser defendidas sob a óptica do valor intrínseco. Ou seja, as es-
pécies possuem valor por si próprias, sem que nós tenhamos que atri-
buir algum valor a elas. Assumindo os preceitos da teoria evolutiva, 
somo uma espécie aparentada em algum grau com as outras espécies 
existentes, que também utilizam esse planeta temporariamente como 
lar, então a ideia de um valor intrínseco da biodiversidade poderia fa-
zer todo o sentido. O valor intrínseco e os valores antropogênicos não 
necessariamente são mutuamente excludentes. Uma floresta pode ser 
defendida seja pelo valor intrínseco de suas espécies, seja pelos servi-
ços ecossistêmicos que presta. Além disso, pesquisas realizadas com o 
ensino médio e graduandos de biologia, demonstram que o compo-
nente antropogênico é comum quando se questiona qual a relevância 
de se preservar as espécies (Nascimento et al., 2015; Hora et al., 2015). 
Nesse caso, embora o argumento do valor intrínseco seja válido, por 
si só muitas vezes parece não ter muito efeito sobre a preservação da 
biodiversidade.

O argumento da quebra do equilíbrio ecológico pode nos levar a 
questionar por que então estamos extinguindo a biodiversidade? A 
perda da biodiversidade pode levar a problemas como a seca, poluição 
de corpos d’água que utilizamos como fonte de abastecimento e, como 
visto nesse capítulo mais detalhadamente, aumentar a circulação de 
vírus potencialmente danosos aos humanos. Por que então estamos 
destruindo quase tudo que vemos pela frente? Existem várias respostas 
para isso. Pode ser por pura ignorância, no sentido de não compreen-
der que a perda de espécies possa no afetar diretamente. Por exemplo, 
a introdução de espécies exóticas na Austrália atualmente é um proble-
ma sério, e de fácil entendimento. Entretanto, quando muitas das espé-
cies foram introduzidas, não se tinha ideia do problema que iria causar.

Outra resposta pode ser que ainda não levamos um grande susto, 
como espécie, sobre o impacto da perda da biodiversidade. O aque-
cimento global é algo para daqui 50 anos, e a Amazônia ainda pode 
durar algumas décadas, alguns pensam. Isso dá a sensação de que o 
problema será só mais adiante, e que quando chegarmos lá, daremos 
um jeito de resolver. Mesmo quando já se conhece que o problema 
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existe, se alguns poucos indivíduos continuarem lucrando a curto pra-
zo e/ou não sofram nenhuma represália sobre seus atos de forma efeti-
va, a degradação ambiental possivelmente seguirá. Tal fato ocorre em 
regiões da Amazônia e Cerrado, onde apenas cerca de 2% dos donos de 
terra são responsáveis por mais de 62% da área desmatada em ambos 
os biomas. Para esses 2%, queimar, desmatar e cultivar gado e/ou soja 
continua sendo muito rentável a curto prazo, mesmo destruindo gran-
de boa parte de seus respectivos biomas.

Por fim, precisamos de uma ampla ciência de base que busque en-
tender o funcionamento das múltiplas facetas da biodiversidade. Seja 
do ponto de vista ecológico e/ou evolutivo, para que a partir disso, con-
sigamos compreender como a biodiversidade se inter-relaciona. Além 
de estratégias eficientes para combater a desinformação e o negacio-
nismo. Com isso, podemos tomar melhores decisões sobre como gerir 
a biodiversidade, garantindo que nossas necessidades sejam supridas, 
mas mantendo a biodiversidade, que por bilhões de anos evolui e con-
tinua evoluindo neste planeta.
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Estamos diante de uma obra que re�ete a maturidade de uma co-
letividade de estudantes de pós-graduação da Universidade Fe-
deral do Rio Grande do Sul, das mais diversas áreas das ciências 
biológicas, que no ano de 2014 ousou tocar em frente o projeto 

“Curso de Biologia Evolutiva na UFRGS”, voltado desde a sua 
concepção à formação continuada de professores de educação 

básica e biólogos. Depois de várias e bem sucedidas edições do curso, conta-
bilizando centenas de participantes, e um primeiro livro publicado - Evolução 
Biológica: da pesquisa ao ensino –, chegamos ao ano de 2021 com aqueles 
estudantes de 2014 agora transformados em competentes mestres e doutores. 
E é bastante emblemático que esta nova obra, intitulada “Ensino de Biologia: 
uma perspectiva evolutiva”, tenha sido gestada em 2020, marcado na história 
da Terra como o ano em que a humanidade foi tomada de refém pelo vírus 
SARS-CoV-2. Nunca se falou tanto em Ciência e, paradoxalmente, nunca a 
Ciência foi tão vilipendiada pelas correntes negacionistas e pseudocientí�cas 
que se multiplicam nas mídias sociais. Não há modo mais e�caz de combater 
esse obscurantismo do que uma educação de qualidade. Quali�car professo-
res e fomentar o ensino de ciências e biologia nas nossas escolas é urgente! A 
visão da Biologia integrada, sob o paradigma da Evolução Biológica, fornece 
subsídios para entendermos porque vacinas funcionam, porque o aquecimen-
to global pode ser irreversível para a vida na Terra e porque a biodiversidade 
que conhecemos não se sustentaria em uma Terra plana, só para citar alguns 
temas negacionistas em voga. Mergulhar nas páginas deste livro, que já con-
sidero obra de referência para o ensino da Biologia por promover a Evolução 
como seu eixo integrador, ampliando e clari�cando com propriedade as dis-
cussões evolutivas através de abordagens tão plurais, é um ato de ressigni�ca-
ção, resistência e fortalecimento coletivo. Viva a Ciência, viva a Educação, viva 
a Evolução Biológica! E boa leitura!

Marina Bento Soares
Professora do Departamento de Geologia e 
Paleontologia do Museu Nacional (UFRJ)
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