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FIGURA 1
RELAÇÕES EVOLUTIVAS ENTRE OS GRUPOS BASAIS DE PLANTAS
Os triângulos sinalizam os grupos mais diversos. As aspas simples 
assinalam grupos parafiléticos, i. e., grupos que não incluem todos os 
descendentes de um ancestral comum, 'p.p.', em parte. [filogenia baseada 
em Leliaert et al. (2012) e Figueroa-Martinez et al. (2019)].

BREVE HISTÓRIA 
DAS PLANTAS 
VASCULARES
CARLOS AGUIAR

CIMO – Centro de Investigação de Montanha do 
Instituto Politécnico de Bragança

—
M.a. – Milhões de anos antes do presente.

As listas e os livros vermelhos de espécies ameaçadas 
referem-se a grupos taxonómicos (= taxa/táxones, sin-
gular taxon/táxon) concretos, no âmbito de um território 
geográfico específico, frequentemente à escala do país 
(Collen et al., 2013). Esta organização reflete, em gran-
de medida, a especialização dos floristas e taxonomis-
tas botânicos e da literatura corológica e taxonómica. 
No que às plantas diz respeito, as algas, os briófitos e as 
plantas vasculares são, por regra, examinados em listas/
livros vermelhos independentes. O Atlas e Livro Vermelho 
dos Briófitos Ameaçados de Portugal foi pioneiro em Portu-
gal (Sérgio et al., 2013). A presente Lista Vermelha da Flo-
ra Vascular vem colmatar um deficit há muito sentido na 
avaliação do risco de extinção das plantas vasculares da 
flora portuguesa.
«O que é uma planta vascular?», «o que distingue as 
plantas vasculares (= traqueófitos) dos outros grupos 
de plantas?», «em que grupos se subdividem?» são, cer-
tamente, as primeiras questões que se colocam ao uti-
lizador desta Lista Vermelha. Este capítulo procura dar, 
de forma muito sucinta, uma resposta a essas mesmas 
perguntas, clarificar alguma terminologia em língua por-
tuguesa e abrir caminhos para leituras posteriores.
As plantas tal como hoje são compreendidas englobam 
três grandes grupos de algas (glaucófitos, algas verme-
lhas e algas verdes) e as plantas terrestres (Keeling et al., 
2009) (FIGURA 1). Estas últimas, por sua vez, incluem o 
grande grupo das plantas vasculares, i. e., plantas com te-
cidos especializados de condução da seiva – uma carac-
terística fundamental do ponto de vista evolutivo, como 
em seguida se discute.
As plantas terrestres têm origem nos carófitos, um gru-
po avançado de algas verdes dulçaquícolas ou de águas 
salobras presente em Portugal. Da FIGURA 1 depreende-
-se que as plantas terrestres estão relacionadas com um 
subgrupo de carófitos, concretamente com o grupo da 
Spirogyra (Zygnematophyceae) (Wodniok et al., 2011).
Um pinheiro ou uma orquídea, tal como todas as plantas 
terrestres, são, em última instância, algas verdes adapta-
das a um habitat muito peculiar: a terra emersa. As primei-
ras plantas terrestres terão evoluído no Câmbrico-início 
do Ordovícico (500 -458 M.a.) e assemelhavam-se, 
provavelmente, às atuais hepáticas, o grupo basal (mais 
antigo) dos briófitos (Strother, 2016) (FIGURA 2). As plan-
tas terrestres manter-se-iam pequenas, rentes ao solo e 
dependentes de habitats húmidos por mais de 50 milhões 
de anos, até à entrada em cena das plantas vasculares.

A adaptação à vida terrestre está associada à evolução do 
esporo e à alternância de gerações (Qiu et al., 2012). To-
das as plantas terrestres têm dois tipos de células repro-
dutivas haploides (com um único conjunto de cromos-
somas, i. e., n cromossomas): os esporos e os gâmetas. 
A chamada geração gametofítica (com n cromossomas) 
desenvolve-se a partir do esporo e produz gâmetas, a es-
porofítica (com 2n cromossomas) desenvolve-se a partir 
do zigoto (oosfera fecundada) e produz esporos.
O ciclo de vida dos briófitos é dominado pelo gametófi-
to, vivendo o esporófito às expensas deste. Em contra-
partida, no ciclo de vida das plantas vasculares prepon-
dera o esporófito – um feto, uma árvore ou uma gramínea 
correspondem à fase esporofítica do ciclo de vida. Nos 
traqueófitos mais antigos – licófitos e fetos –, o gametófi-
to e o esporófito têm vida independente, permanecendo 
o gametófito oculto ou rente à superfície do solo. Nas 
plantas com semente, os esporos e os gametófitos são 
microscópicos, e durante a sua curta existência ficam re-
tidos no interior do primórdio seminal (= óvulo) (os femi-
ninos) ou no interior do pólen (os masculinos). Os brió-
fitos, os licófitos e os fetos disseminam-se por esporos, 
sendo, por isso, designados por plantas de esporulação 
livre (FIGURA 2). A dispersão das plantas com semente 
faz-se na forma de pólen (que contém um gametófito 
masculino) e de semente (que contém um esporófito).
Muitas características separam as plantas vasculares 
atuais dos ‘briófitos’, sendo as mais relevantes a já referi-
da dominância da fase esporofítica no ciclo de vida e um 
corpo vegetativo vascularizado com folhas e raízes. No 
entanto, a evolução das plantas vasculares, tal como hoje 
as conhecemos, a partir de um ancestral próximo dos 
atuais antóceros foi um processo lento. O xilema, um te-
cido condutor constituído por células mortas espessadas 
com lenhina especializado no transporte da seiva bruta 
da raiz para a parte aérea das plantas, evoluiu na segunda 
metade do Silúrico (433-427 M.a.) (Libertín et al., 2018). 
A folha e a raiz surgem no registo fóssil mais tarde, respe-
tivamente, no Devónico Médio (393-382 M.a.) (Kenrick 
& Strullu-Derrien, 2014) e no Devónico Superior (c. 370 
M.a.) (Beerling & Fleming, 2007).
Os briófitos são poiquilo-hídricos – hidratam-se rapida-
mente na presença de água e secam e entram em dor-
mência (ou sobrevivem na forma de esporo) na falta dela. 
O teor em água das plantas vasculares, pelo contrário, 
não está em equilíbrio com a humidade ambiental – são 
plantas homo-hídricas. A raiz permite-lhes aceder à água 
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armazenada em profundidade no solo e, deste modo, 
suportar períodos de escassez de precipitação. Por ou-
tro lado, as plantas vasculares podem crescer em altura 
e competir eficientemente pela luz graças às paredes 
secundárias do xilema e de outros tecidos, e à presen-
ça de câmbio vascular e de crescimento secundário. As 
primeiras florestas, necessariamente de plantas vas-
culares, nasceram no intervalo 393-388 M.a. (Giesen 
& Berry, 2013). Na sombra dos grandes fetos arbóreos 
evoluiriam um pouco mais tarde, no Devónico Superior 
(383-367 M.a.), as plantas com semente (Gerrienne  
et al., 2011; Silvestro et al., 2015).
Nas plantas de esporulação livre, os gâmetas masculinos 
nadam na água do solo ao encontro do gâmeta feminino 
(oosfera). Nas plantas com semente, os gâmetas masculi-
nos são transportados no interior do grão de pólen. Sucede 
à polinização a fecundação, que tem lugar no interior do 
primórdio seminal sem a intervenção da água do solo. A se-
mente é um primórdio seminal fecundado e maduro.
As plantas vasculares atuais dividem-se em três grandes 
grupos: licófitos, fetos e plantas com semente (FIGURA 2). 
Os licófitos são muito antigos (Silúrico Superior). For-
mas arbóreas de grande dimensão dominaram as flores-
tas de carvão no Carbónico (359-299 M.a.). Hoje são 
um grupo residual, refugiado em ecossistemas muito 
peculiares (e. g., turfeiras e urzais de montanha). Todas 
as espécies de licófitos existentes em Portugal continen-
tal (apenas três) estão incluídas na presente Lista Ver-
melha com categoria de ameaça elevada. Os fetos são 
igualmente monofiléticos, i. e., descendem todos de um 
ancestral comum, sendo as cavalinhas (equisetófitos) os 
mais antigos. Em Portugal estão presentes três das qua-
tro subclasses de fetos listadas na FIGURA 2: Equisetidae, 
Ophioglossidae e Polypodiidae. A presente Lista Verme-
lha contempla 15 espécies ameaçadas de fetos, vários 
deles de carácter reliquial.
As plantas com semente atuais repartem-se, por sua 
vez, por dois grandes grupos: gimnospérmicas e angios-
pérmicas. As gimnospérmicas (pinheiros e afins) não 
têm flores: os sacos polínicos e os primórdios seminais 
dispõem-se em estróbilos, respetivamente masculinos 
e femininos, de difícil interpretação evolutiva (v. vol. I). 
Nestas plantas, o pólen é transportado pelo vento (com 
exceções) até à entrada (micrópilo) do primórdio semi-
nal. Por exemplo, nos pinheiros (género Pinus), as pinhas 
são estróbilos femininos maduros e os pinhões semen-
tes. As gimnospérmicas portuguesas distribuem-se por 

FIGURA 2  
RELAÇÕES EVOLUTIVAS ENTRE OS GRANDES GRUPOS DE PLANTAS TERRESTRES
Filogenia baseada em Liu et al. (2014) e Yang et al. (2019)  para os ‘briófitos’, Testo & Sundue (2016) e Schuettpelz et al. (2016) para os licófitos e 
fetos, Ran et al. (2018) para as gimnospérmicas e Ruhfel et al. (2014) para as angiospérmicas. O sufixo «-idae» refere-se à categoria de subclasse; 
tradução para português entre parênteses retos. As aspas simples assinalam grupos parafiléticos.

FIGURA 3 
RELAÇÕES EVOLUTIVAS ENTRE PLANTAS COM FLOR (ANGIOSPÉRMICAS)
Filogenia baseada em Ruhfel et al. (2014) com a omissão de vários grupos pouco diversos. O sufixo «-idae» 
refere-se à categoria de subclasse; tradução para português entre parênteses retos. Os triângulos indicam 
os grupos mais diversos. As aspas simples assinalam grupos parafiléticos.
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quatro géneros – Taxus, Juniperus, Pinus e Ephedra –, os dois 
primeiros géneros pertencem à subclasse Cupressidae 
e os restantes, respetivamente, às subclasses Pinidae e 
Gnetidae. Apesar de existirem somente nove espécies 
de gimnospérmicas nativas do continente, três delas fo-
ram incluídas na presente Lista Vermelha com categoria 
de ameaça.
As angiospérmicas são o grupo mais recente e evoluído 
de plantas terrestres. Vários fósseis com carpelos fecha-
dos foram recentemente atribuídos ao período Jurássico 
(Fu et al., 2018), mas a datação das primeiras angios-
pérmicas não é ainda consensual. O sucesso evolutivo 
das angiospérmicas é outra questão controversa, pois a 
sua expansão não está associada a uma extinção global 
ou a alterações climáticas radicais, como acontece, por 
exemplo, com a radiação dos mamíferos. A explicação 
é, certamente, multifatorial. A facilidade com que as an-
giospérmicas estabeleceram relações mutualistas com 
insetos polinizadores e com dispersores animais são 
duas das hipóteses mais citadas. Os depósitos fossilífe-
ros da bacia Lusitânica, no Noroeste e Centro-Oeste de 
Portugal, mostram que as plantas com flor se diversifica-
ram rapidamente no Cretácico Inferior (145-113 M.a.), 
estando a grande maioria das linhagens atuais diferen-
ciada no final do Cretácico (66 M.a.) (Friis et al., 2011; 
Mendes et al., 2011).
Em resumo, o planeta é verde desde o final do Devóni-
co. Os licófitos e os fetos dominaram a terra emersa do 
Devónico Superior ao Triássico Inferior (252-253 M.a.); 
o Mesozoico (252-66 M.a.), excetuando o Triássico In-
ferior e o Cretácico Superior (100 -66 M.a.), é a era das 
gimnospérmicas; as angiospérmicas imperam em gran-
de parte dos ecossistemas terrestres desde o Cretácico 
Superior [inc. Cenozoico (66- 0 M.a.)] (Cleal & Casca-
les-Miñana, 2014).
Só as angiospérmicas têm flores. Na flor dita completa 
inserem-se, de fora para dentro, o cálice (conjunto das 
sépalas), a corola (conjunto das pétalas), o androceu 
(conjunto dos estames) e o gineceu (conjunto dos car-
pelos). Todas estas estruturas são folhas modificadas. 
Genericamente, o cálice protege a flor em botão e faz 
fotossíntese de proximidade, a corola atrai os polinizado-
res, os estames produzem pólen e os carpelos protegem 
os primórdios seminais e, depois da formação do fruto, 
facilitam a dispersão. A estrutura em forma de garrafa 
constituída por um ou mais carpelos toma o nome de pis-
tilo. O pistilo tem três partes: ovário, estilete e estigma. 

Os primórdios seminais estão encerrados no ovário. O 
pólen é capturado e germina no estigma, diferenciando 
um tubo polínico. Em seguida, o tubo polínico progride 
no estilete até atingir o ovário, penetra no gametófito fe-
minino (saco embrionário) e liberta os gâmetas mascu-
linos. Depois do encontro dos gâmetas (fecundação), o 
primórdio dá origem à semente e o ovário ao fruto.
A organização sistemática das plantas com flor alterou-
-se significativamente nos últimos 25 anos em conse-
quência da generalização dos métodos da sistemática 
molecular e da aplicação do princípio da monofilia (os 
táxones têm de incluir todos, e apenas, os descendentes 
de um ancestral comum). O APG (acrónimo de Angios-
perm Phylogeny Group), na sua quarta versão (Chase et 
al., 2016), é o sistema de classificação das plantas com 
flor mais atual e universal.
Tradicionalmente, as plantas com flor eram divididas em 
dois grupos: monocotiledóneas e dicotiledóneas. En-
tretanto, a informação molecular veio confirmar o que 
muitos autores haviam suspeitado: vários grupos atuais 
de angiospérmicas evoluíram antes da divergência entre 
as monocotiledóneas e as eudicotiledóneas (literalmen-
te, verdadeiras dicotiledóneas) (FIGURA 3). Os nenúfares 
(Nymphaeaceae), representados na flora continental 
portuguesa por duas espécies (Nuphar lutea e Nymphaea 
alba), pertencem a uma das linhagens mais antigas de 
plantas com flor. Os loureiros (Lauraceae), as magnólias 
(Magnoliaceae) e a família da pimenta (Piperaceae), por 
exemplo, têm uma ancestralidade comum, sendo coloca-
das num grupo autónomo – as magnoliídeas.
As monocotiledóneas são um grupo natural com nume-
rosas características comuns a nível reprodutivo (e. g., 
flores trímeras, i. e., com peças em múltiplos de 3) e do 
corpo vegetativo (e. g., folhas de nervação paralela e 
ausência de crescimento secundário). O APG trouxe 
profundas alterações na sua sistemática, em particular 
na circunscrição da família Liliaceae. O Ceratophyllum 
demersum, uma planta aquática frequente em Portugal, 
partilha um ancestral comum com as eudicotiledóneas. 
As eudicotiledóneas são extraordinariamente diversas, 
não cabendo aqui a sua descrição. De referir apenas que 
a maioria das angiospérmicas, e das plantas referidas na 
presente Lista Vermelha, caem em dois grandes grupos 
de eudicotiledóneas: rosídeas (c. 70 000 espécies; e. g., 
famílias das rosáceas, fabáceas e brassicáceas) e aste-
rídeas (>80 000 espécies, c. 25% das angiospérmicas; 
e. g., famílias das ericáceas, orobancáceas, solanáceas, 

lamiáceas e asteráceas) (Christenhusz et al., 2017). As 
rosídeas têm, normalmente, flores com peças em múlti-
plos de 4 ou 5 (flores tetrâmeras ou pentâmeras), corola 
dialipétala (pétalas livres) e dois verticilos (andares) de 
estames. As asterídeas são um grupo avançado de co-
rola simpétala (pétalas soldadas num tubo) e estames 
em número igual ou inferior ao número de pétalas, geral-
mente inseridos no tubo da corola (estames epipétalos).
Para saber mais sobre filogenia, sistemática e morfologia 
dos grupos taxonómicos superiores ao género de plantas 
vasculares, recomenda-se a leitura das publicações de Ar-
mstrong (2014) e de Christenhusz et al. (2017), e a visita 
ao site  http://www.mobot.org/MOBOT/research/APweb/. 
Dois belíssimos resumos da filogenia das angiospérmicas 
disponíveis em http://www.plantgateway.com/poster/ 
e https://d3amtssd1tejdt.cloudfront.net/2019/2320/5/
APP-E-2019-V1.pdf. Todos estes temas são aprofunda-
dos nos volumes I, II e III desta coleção.


