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Resumoa analise de dados comparativos em um contexto
filogenético explicito tem sido utilizadscentemente para ava-
liar os mecanismos envolvidos na evolucgéo fenotipica, especi-
almente no sentido de tentar distinguir @ntnecanismos
adaptativos e ndo-adaptativos (evolucdo neutra). Neste contexto,
0 objetivo deste trabalho foi estudar os padrdes de evolugéo
fenotipica dos triacilglicerideos em plantas, utilizando os mé-
todos filogenéticos comparativos. Os dados foram analisados
utilizando-se os triacilglicerideos individuais e também agru-
pados com base no nurodotal de atomos de carbonos e de
duplas ligacGes dos acidos graxoggentes (TCL), a fim de
verificar como analises em diétes niveis da hierquia qui-
mica afetam a avaliacdo de padrées adaptativos e oot
evolucédo desses fendtipos. Esses dados foram obtidos para 19
espécies, cujaetacdo filogenética foi estabelecida a frade
uma filogenia disponivel na literatura e construida utilizando-
se seqUéncias de nucleotideosegi#io 18S do DNAbossomal.
Os padroes filogenéticos na composicao quimica dos 6leos
foram analisados por meio de testes de Mantelrelogramas
calculados com base em indices | de Moran. Os testes de Mantel
nao foram significativos, indicando auséncia de padrdes
filogenéticos multivariados na composicao quimica dos 6leos.
Entretanto, dos 54 triacilglicerideos analisados, 14 (26%¢apr
sentaram carelogramas significativos, enquanto que 20% ddt3
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TCLapresentaram coelogramas significativog auséncia de
fortes estruturas filogenéticas para a maior parte das variaveis
ligadas a composi¢éo quimica dos 6leos implica falta de possi-
bilidade de pedicéo a patir do conhecimento dos vaés da
variavel em uma espécie filogeneticamente proxima, sem levar
também em consideracdo o conhecimento mais detalhado das
caracteristicas ambientais e daggs0es seletivas selars quais

as especies evoluiram. Para fins de taxonomia, essas caracte-
risticas s&o de pouca utilidade exceto em niveis mais inclusivos
da hieraquia bioldgica, e estudos anterg® com base nessa
composicao devenefietir mais similaridade ecologica e
evolutiva, em termos de estratégia de vida, do glazdes
filogenéticas.

Palavras-chavesvolucéo fenotipica, triacilglicerideos,
autocorelacéo

Darwin, uma das principais maneiras de estudar os pa-

o

drGes e processos na evolugao biolégica (MBR& S
PAGEL 1991; DINIZ-FILHO 2000). Mais especificamente, 0y
meétodo comparativo busca inferir processos de adaptacao biok-
gica a partir da relagéo entre os componentes da variagéo $10
fendtipo e no ambiente no qual as espécies estéo inseridas, lean-
do-se em consideragéo as relacdes filogenéticas entre edas
(MARTINS, 1996). Essas relacdes filogenéticas entre as espéﬁi-
es, associadas aos modelos de evolugdo atuando nas caractesti-
cas fenotipicas, tendem a gerar padr@es filogenéticos nesgas
caracteristicas, com duas principais implicacbes. Em primeilj)
lugar, uma vez que se conhece a estrutura filogenética de um gfu-
po, é possivel tentar inferir os processos de evolugdo a partir des-
ses padrdes e dos modelos evolutivos (DINIZ-FILHO, 200]<_§
FRECKLETON, et al. 2002) Além disso, a existéncia de padrbes®
filogenéticos em diferentes caracteristicas tende a viesar o tefte
de significancia estatistica das analises de correlagédo entre es;Sas
caracteristicas, que passa a ser muito liberal (FELSENST
1985; MARTINS & GARLAND, 1991).

O método comparativo vem sendo, desde os tempos de
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A andlise de dados comparativos em um contexto filogenético
explicito tem sido utilizada recentemente para avaliar os proces-
sos evolutivos que estéo envolvidos na evolucéo fenotipica, espe-
cialmente no sentido de tentar distinguir entre mecanismos
adaptativos e ndo-adaptativos (evolucao neutra) (DINIZ-FILHO,
2000, 2001). De modo geral, espera-se que caracteristicas
adaptativas evoluam de forma independente dentro das linhagens
analisadas, respondendo a pressdes ambientais que variam, de um
modo geral, de modo aleatorio, eliminando desta forma os padroes
filogenéticos comuns as diferentes espécies de um grupo. Por outro
lado, os caracteres neutros tendem a evoluir lentamente, acompa-
nhando a estrutura filogenética, mantendo assim um padréo inercial
de evolucéo. Morales (2000) e Freckledbal (2002) mostraram
recentemente que, de fato, caracteres ecoldgicos, comportamentais
e de histéria de vida possuem um componente filogenético menor
do que caracteres morfologicos. Métodos comparativos baseados
no conceito de particdo filogenética, tais como o modelo
autoregressivo e a anélise de autovetores filogenéticos
(CHEVERUDet al,, 1985; GITTLEMAN & KOT, 1990; DINIZ-

FILHO etal, 1998) procuram, portanto, desdobrar a variagéo total
(T) de um carater quantitativo qualquer em seus componentes
filogenético (P) e especifico (S), que indicam respectivamente as
tendéncias evolutivas comuns e a variacdo adaptativa de cada
espécie. Estendendo esse raciocinio, Diniz-Filho (2001) mostrou
que técnicas exploratérias de autocorrelacao filogenética
(correlogramas) podem ser Uteis no sentido de detectar diferentes
modelos de evolucdo em caracteres quantitativos. Considerando-
se esses desenvolvimentos metodologicos recentes, € possivel
utilizar as técnicas de autocorrelagdo filogenética a fim de avaliar
se a composicdo bioquimica dos 6leos em plantas.

Informacdes estruturais, egéticas, bioquimicas e ecologi-
cas sugerem que a temperatura € um agente seletivo importante
que pode atuar modificando a composi¢céo dos 6leos das sementes
de plantas em altitudes elevadas, tendo como consequéncia um
aumento proporcional de &cidos graxos insaturados em sua com-
posicdo (WESDBY et al.,1992; HODKINSONet al., 1998;
LINDER, 2000). E provavel que a temperatura de germinagéo
selecione diferentes proporc¢des relativas de acidos graxos
saturados e insaturados nos 0Oleos das sementes, levangis a



846

otimizacao da engia total estocada na semente e da taxa de pro-
ducédo de engia durante a germinacao (REES & LON®G92).

Os acidos graxos saturados armazenam maigiampern car
bono do que os acidos graxos insaturados, embora os acidos graxos
insaturados tenham ponto de fusdo mais baixo que os saturados.
Portanto, sementes com propor¢cdes menores de acidos graxos
saturados em seus 0leos devem estar mais adaptadas a germinar e
crescer mais rapido em baixas temperaturas, apesar de estocarem
menos engjia total que sementes com altas proporc¢des de acidos
graxos saturados. Sementes que conseguem germinar e crescer
mais rapido devem ter vantagens competitivas em relacao as de-
mais. Em temperaturas elevadas, as sementes com propor¢cdes
elevadas de &cidos graxos saturados iriam ser seletivamente
favorecidas devido a presenca de maisgiaegm seus 0leos
(LINDER, 2000).

Neste contexto, o0 objetivo deste trabalho foi estudar os pa-
drdes de evolucdo fenotipica dos triacilglicerideos em plantas
utilizando os métodos filogenéticos comparativos, tomando como
base as relagcdes filogenéticas entre as espécies obtidas a partir
de dados moleculares e modelando sua evolugcdo por meio de
correlogramas filogenéticos. Os dados foram analisados utilizan-
do-se os triacilglicerideos individuais e também agrupados co%m
base no numero total de atomos de carbonos e de duplas ligagdes
dos &cidos graxos presentes (TCL), a fim de verificar como ang-
lises em diferentes niveis da hierarquia quimica afetam a ava%-
acdo de padrdes adaptativos e neutros na evolucéo desBes
fenétipos. :

MATERIAL E METODOS

11/12, p. 843

Informacdes sobre a composicdo percentual d§
triacilglicerideos individuais, com base em anéliseg
cromatograficas, foram obtidas para os 6leos extraidos de 19 gs-
pécies de plantas (VAINTONIOSI FILHO, 1995 e ZUPR,
2001). As espécies analisadas forafvsimina trilobga Annona
squamosaAnnona muricataAnnona crassifloraAllium
sativum Zea maysOryza sativa Gossypium sp.Swietenia
macmophylla; Brassica napusCarica papaya Terminalia
catappa Juglans egia; Caryocar brasiliense Caryocar -

est udos, Goian
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villosum Olea eubpaea Solanum aff. ycocarpumHelianthus
annuuse Vitis vinifera. Estas espécies foram selecionadas con-
siderando que os respectivos géneros estavam presentes na
filogenia molecular utilizada para as analises comparativas
(SOLTIS et al., 2000). Para as analises, os triacilglicerideos
individuais também foram agrupados com base no numero total
de atomos de carbonos e de duplas ligacdes dos acidos graxos
presentes nos triacilglicerideos (TCL), a fim de verificar a
aplicabilidade do método comparativo a um sistema mais sim-
ples de analise quimica e identificacédo de triacilglicerideos.
Neste sentido, os acidos graxos presentes nos triacilglicerideos
foram identificados, de acordo confabela 1, por uma notacéo
que indica o numero de atomos de carbono e o nimero e posi¢cao
das insaturacdes do acido grakesim, o acido oléico € represen-
tado por C18:kis9indicando que este possui 18 atomos de car
bono e uma insaturacdo na posicaddBalogamente, um
triacilglicerideo que possua os acidos graxos oléico (O; C18:1
cis9); linoléico (L; C18:Zis9, cis12e linolénico (Ln; C18:8is9,
cis12, cislpserarepresentado por OLnL (1-oleato-2-linolenato-
3-linoleato de glicerila) ou poif54:6 indicando um
triacilglicerideos cujos conjunto de acidos graxos possuem um total
de 54 4tomos de carbono e seis insaturagdes.

Tabela 1. Acidos graxos presentes nos 6leos e gorduras das
espécies vegetais analisadas.

Acido graxo Nome Simbolo ~ Notagdo
Tetradecanoico Miristico M Cl14:0
Cis-9-tetradecenoico Miristoleico Mo Cl4:1 cis9
Hexadecanoico Palmitico P Cl6:0
cis-9-Hexadecenodico Palmitoleico Po Cle:1 cis9
Heptadecanoico Margarico Mg C17:0
cis-9-Heptadecendico - Hp C17:1 cis9
Octadecandico Estedrico S C18:0
cis-9-Octadecendico Oleico O C18:1 cis9

cis-9, cis-12 Octadecadiendico Linoleico L C18:2 cis9, cis12
cis-9, cis-12, cis-15 Octadecatriendico Linolénico Ln C18:3 cis9,cis12,cis15
Eicosanoico Araquidico A C20:0

cis-9 Eicosendico Gadoleico Ga C20:1 cis9
Docosandico Behénico Be C22:0

847
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A matriz de relacionamento filogenético entre as espécies es-
tudadas, denominada matFzfoi obtida da filogenia molecular
proposta por Soltist al. (2000), que por sua vez foi construida
utilizando sequiéncias de nucleotideos estabelecidas com a amplifi-
cacéo via PCR da regido 18S do DNA ribossomal, proposta origi-
nalmente por Soltist al.(1999; 2000) (Figura 1). Narealidade, essa
matrizF expressa as ligacdes entre as espécies analisadas codifica-
das em niveis hierarquicos crescentes, estabelecendo-se, portanto,
uma “distancia” filogenética pa-par entre as espécies.

Assim, por exemplo, aligacéo entre as espéciAadenase
da em um nivel hierarquico 1, enquanto que a liga¢do entre os
génerogLaryocareBrassicase da em um nivel hierarquico bem
mais elevado, igual a 5.

A fim de avaliar os padrdes evolutivos nas freqiiéncias dos
triacilglicerideos e doBCL, foram utilizadas estratégias de analise
uni e multivariadas. Em um primeiro momento, foram construidas
matrizes de distancias euclidianas (LEGENDRE & LEGENDRE,
1998), com base nas frequiéncias dos triacilglicerideos EGlos
(matrizesD, eD,), a fim de estabelecer o padrao filogenético na
composicao quimica multivariada dos Oléessim, testa-se a hi-
potese inicial de que a similaridade entre as espécies, calculada com
base em todas as variagdes na composigdo quimica dos 6leos,@sta
correlacionada com as conexdes filogenéticas expressas na majriz
F. Estas matrizel foram assim comparadas a matriz de distancia3
filogenéticasF pelo teste Z de Mantel com 5000 permutacdes$
(MANLY, 1997). O valor do Z de Mantel é dado por:

7= F,D

i,j=1

Em que Fe D, séo elementos das matrize€ D a serem
comparadas (no caso as matrizes de distancias filogenéticas é’de
distancias euclidianas entre as espécies com base na compos_@ao
dos o6leos, respectivamentd)significancia do valor de Z pode s§
ser obtida comparando-se esse valor observado com valores de @ma
distribuicdo nula, que por sua vez é obtida recalculando-se os \é’a
lores de Z diversas vezes, aleatorizando, em cada uma dela§ a
ordem dos elementos de uma das matrixestatistica Z, na re-
alidade, ¢é utilizada para testar a significancia do coef|C|ente-

4, n.11/12, p. 843-859,



correlacao linear de Pearson entre as matrizes (correlacéo
matricial). O coeficiente de correlagdo de Pearson € mais facil-
mente interpretado do que a estatistica Z de Mantel por apresentar
limites de variacdo entre —1,0 e 1,0 (MAXI[L997) Valores pro-

ximos a zero indicam que as duas matrizes sao independentes, ou
seja, que as distancias filogenéticas entre as espécies nao expli-
cam a variacdo na composicao quimica dos 6leos.
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Figura 1. Estrutura hierarquica de ligacéo entre as espécies utilizada na analise
comparativa da composigao de triacilglicerided<e, definida a partir da
filogenia molecular de Soltist al. (1999, 2000), com as linhas tracejadas

indicando as secgdes utilizadas para a definicdo das classes nos
correlogramas.

Uma analise mais refinada dos padrdes evolutivos nas frequén-
cias de cada um dos triacilglicerol e @@ pode ser obtida atra-
- vés de métodos de autocorrelacéao filogenética, com base no Ingidoe
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| de Moran. (DINIZ-FILHO 2001). O indice | de Moran é dado
por:

ZZ(P .
“(E S0-p)

Onde: n é 0 nimero de espécies analisadas sao os
valores das frequiéncias de cada triacilgliceridebCGiunas espé-
cies e , éovalormédiode e € 0 elemento da matriz
guadrada e simétridal, com dimensdes , que expressa a rela-
cao filogenética entre as espédclesoma dos elementos da matriz
W, ao longo das espécies e fornece o valor de S (nimero de cone-
x0es na matrizp matrizZW é formada por valores O e 1, este ultimo
indicando se o par de espéciesi e j esta “ligado” ou ndo em um dado
nivel da hierarquia filogenética, expressa na matfier abaixo).

O valor do indice | de Moran varia entre -1,0 e +1,0 na
maior parte dos casos, sendo estes valores seus maximos para
autocorrelacdes negativas e positivas, respectivamesim, sua
interpretagdo € analoga a de um coeficiente de correlagéo, como
o rde Pearson (DINIZ-FILHO, 2000)alores de | de Moran pré- §
ximos a 1,0 indicam que as espécies ligadas em um dado nivekde
conexao filogenética tendem a,qeara o carater estudado, simi-g
lares entre si, enquanto que valores préximos a —1,0 indicam (ﬁ_Je
essas espécies tendem a dissimilares. Os valores de | de M(@an
esperados quando néo ha padréo filogenético séo dados por 1 /
(n-1). Em algumas situacdes de conexao irregegano aconte-
ce em analises comparativas, valores de | de Moran fora do intgr
valo [1,-1] podem ser obtidos (DINIZ-FILHO 2000). Detalhes daj
teste de significancia estatistica de cada | de Moran encontram‘se
em Legendre & Legendre (1998) e Diniz-Filho (2000), mas de uf’h
modo geral pode-se calcular o valor do desvio normalizado Z, da_g‘o
por [I — E(I)] / e, onde gé o erro do | de Morainalores de Z «v
maiores, em modulo, do que 1,96 indicam que o valor de | de Mor@n
é significativamente diferente do esperado no nivel de 5%. §

Uma vantagem de utilizar as técnicas de autocorrelacéo é gb-
der “decompor” a matriz de distancias filogenéticam varias clas- _®
850 ses de distancia, permitindo assim obter diversas maivizpase -
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expressem a conexao entre 0s pares de espécies em niveis crescen-
tes da hierarquia filogenética (DINIZ-FILHO 2000). Cada uma
dessas matrizes € utilizada para calcular um novo indice | de Moran,
de modo que € possivel avaliar o comportamento da autocorrelagéo
ao longo das ligactes entre as espégieslacado entre esses indi-

ces | de Moran e o nivel de ligacao filogenética forma um gréfico
denominado correlograma. Deste modo, € possivel detectar até que
distancia na filogenia (ou seja, o nivel de ligagéo filogenética ex-
presso emF), a caracteristica analisada apresenta-se
autocorrelacionada (ou seja, ha similaridade na composicao dos
Oleos entre as espécies). Neste trabalho, os correlogramas
filogenéticos foram estabelecidos utilizando-se indices | de Moran
calculados com base em seis diferentes matrizes de conex&o
filogenéticasVV (Figura 1), sendo que a primeira classe agrupa es-
pécies relacionadas (dentro de um mesmo género), enquanto que as
demais indicam ligacfes entre espécies em niveis cada vez mais
elevados da hierarquia filogenética.

Em biologia comparada, € comum encontrar alguns tipos de
perfis de correlogramas (DINIZ-FILHO, 200IQRRES &
DINIZ-FILHO, 2004) (Figura 2). Um perfil comum sugere um
padréo ‘clinal’de variacéo no caratero qual espécies proximas
filogeneticamente sdo semelhantes para o carater estudado
(autocorrelacdes positivas e significativas em niveis hierarquicos
baixos), enquanto que as espécies mais distantes filogeneticamente
sdo muito dissimilares (autocorrelagbes negativas).

AYTOCORRELACAO

DISTANCIA FILOGENETICA

Figura 2. Perfis tedricos de correlogramas filogenéticos, mostrando a relacéo entre a
autocorrelacéo e a distancia filogenética para um carater quantitativo. Esses
perfis indicam a existéncia de um padréo clinal (linha cheia grossa), uma
estabilizacao (linha tracejada), uma diferenciacéo de longa distancia (linha
pontilhada) ou a auséncia de padréo filogenético (linha cheia fina). 851
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O outro perfil também comum é um perfil de estabilizacéo, onde
aautocorrelacéo filogenética positiva decresce e tende a se establizar
apos uma dada distancia filogenética em valores préximos a zero.
Neste perfil, espécies muito distantes na filogenia podem ser simi-
lares ou dissimilares entre si, 0 que anula o padréo de autocorrelacéo
nessas classes. Um perfil menos comum combina autocorrelagdes
nulas na primeira classe de distancia e autocorrelacdes negativas e
significativas nas ultimas classésauséncia de autocorrelagéo
filogenética indica que o carater ndo esta estruturado ao longo da
filogenia utilizada como referencia. Esses perfis tedricos podem
servir de comparacao com os perfis encontrados, embora seja pre-
ciso considerar que os perfis observados tendem a apresentar muito
mais variagdes aleatorias em torno desses padrdes gerais, princi-
palmente quando sdo analisadas amostras pequenas (i.e., poucas
espécies) (VEFELLES & DINIZ-FILHO 2000).

Como a construcdo de um correlograma envolve diversos in-
dices | de Moran, cada um deles testado estatisticamente, € preci-
so utilizar procedimentos de comparacdes multiplas a fim de testar
a significancia estatistica do correlograma total. Neste trabalho, a
significancia global do correlograma foi estabelecida pelo crité-
rio de Bonferroni, no qual um correlograma € considerado signi-
ficativo apenas se um dos seus indices | de Moran for significatiﬁo
ao nivel de ? / k, onde ? € o nivel de significancia (5%) e k €50
namero de classes de distancia (k = 6).

RESULTADOS

43-859, nov./d

Os testes de Mantel mostraram que néo ha, considerandﬁo
padréo geral multivariado de semelhanca entre as espécies, umjsi-
nal filogenético significativo na composicéo de triacilglicerideos]
individuais (r = 0,0257; P = 0,3364, com 10000 permutacdes) cjrij
dosTCL (r = 0,0462; = 0,2389, com 10000 permutacOe&sy- :
sim, espécies mais proximas filogeneticamente ndo apresentaim,
necessariamente, composi¢ao quimica similar para o conjunto@e
triacilglicerideos o’ CL. o

Por outro lado, dos 54 triacilglicerideos analisados através d,”g’s
correlogramas filogenéticos, 14 apresentaram correlogramas sig(i,)i-
ficativos segundo o critério de Bonferroni (26%), indicando as:ﬁ
a presenca de um componente filogenético em algumas varidiills
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analisadas (Figura 3\lguns dos triacilglicerideos apresentaram
correlogramas seguindo um padréao de estabilizacéo na variagdo, com
indices | de Moran significativos nas primeiras classes de distanci-
as, decrescendo a a medida que a distancia evolutiva aumenta até
deixarem de ser significativos nas ultimas classes de distancias. Do
mesmo modo, as analises realizadas com as frequéncié€ldos
mostraram que sete dos 34 correlogramas foram significativos (20%)
seguindo o critério de Bonferroni (Figura 4), apresentando assim

algum
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Figura 3. Correlogramas significativos segundo o critério de Bonferroni para as
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freqiéncias dos triacilglicerideos (ver Figura 1 para definigdo das classes de
distancia filogenética).

0 1 2 3 4 5 6 7
Classes de distancia filogenética
Correlogramas significativos segundo o critério de Bonferroni para as

freqliéncias dos triacilglicerideos agrupadosTpd (ver Fig. 1 para
definicdo das classes de distancia filogenética). 853
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Os dois conjuntos de correlogramas, apresentando perfis de es-
tabilizacéo, indicam que algumas das variaveis da composicéo qui-
mica dos 6leos tendem a ser semelhantes em espécies
filogeneticamente proximas, mas a medida que a distancia
filogenética entre as espécies aumenta, deixa de ser possivel fazer
predices sobre a similaridade da composicédo quimica em cada
triacilglicerideo ouTCL. De um modo geral, a intensidade dos
padrdes filogenéticos nas primeiras classes de distancia, medida
pelos indices | de Moran, foi mais elevada para os triacilglicerideos
individualmente do que para €L (ver Figuras 3 e 4).

DISCUSSAO

Em termos de padrdes evolutivos, os resultados obtidos nes-
se estudo mostraram que nao houve um componente filogenético
claro no conjunto total de dados analisados, tanto ao nivel dos
triacilglicerideos quanto nos agrupamentodsi€, utilizando o
teste de Mantel comparando-se a matriz de distancia filogenética
com as matrizes de distancia euclidiana multivariadas. Entretan-
to, analisando-se cada triacilglicerideb@L utilizando os indi-
ces | de Moran, observa-se que alguns correlogramas se mostraram
significativos, de modo que, quando esse componente filogenétﬁo
existe, ele geralmente esta restrito a niveis taxon6micos mais -
clusivos (e.g., espécies em um mesmo género, ou em mesia
subfamilia). De um modo geral, esse resultado corrobora a hip‘%}-
tese de uma evolucdo adaptativa e ndo puramente inercial, pri@:i-
palmente em niveis hierdrquicos mais elevados seguindo, por
exemplo, o modelo proposto por Linder (2000). De fato, como est‘ﬁs
compostos se encontram nas sementes dos vegetais e sao utidiza-
dos como combustivel de reserva de giagrara a germinagéo de J
suas sementes, é bastante plausivel a hip6tese de que a com@osi-
¢do quimica destes oleos de fato esteja respondendo a pres§bes
seletivas dos diferentes ambientes a que estas espécies estgjam
submetidas ao longo do processo evolutivo, possuindo apenas@m
pequeno componente inercial ao longo da evolucéo do grupo. Eh-
tretanto, a existéncia de autocorrelacéo nas classes de disté@cia
filogenética menores indica que processos de conservacao de;ni-
cho devem estar atuando no estabelecimento da composigéoﬂ-
mica dos 6leos nas plantas, mantendo espécies proxi
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filogeneticamente mais semelhantes quanto a essa composicéo do
que o esperado por processos puramente aleatdrios de evolucéo
(ACKERLY, 2004).

Ao se avaliar comparativamente o resultado das analises
filogenéticas comparativas nos dois niveis (Figura 5), € possivel
verificar que sete triacilglicerideos que apresentaram padrbes
inerciais, quando analisados separadamente, permaneceram como
estavam quando agrupados €GL, que 40 dos que apresenta-
vam padrdes adaptativos também permaneceram como estavam e
que os outros sete deixaram de ser inerciais (ou seja, apresenta-
ram correlogramas significativos) e passaram a ser adaptativos
quando agrupados ercL.Assim, como ndo houve nenhum caso
de algum triacilglicerideo deixar de ser adaptativo para ser inercial
quando agrupado (TCL), isso sugere que estes agrupamentos tém
uma coeréncia no sentido da atividade biolégica que estes com-
postos exercem nas plantas. Nesses niveis mais elevados, os agru-
pamentos teriam um papel funcional mais claro e, portanto, o sinal
filogenético nesse nivel (TCL) seria menor do que nos
triacilglicerideos, cuja variacao interespecifica estaria mais sujeita
aprocessos puramente estocasticos degdimeia fenotipica. Esse
padrdo é corroborado ndo so6 pela direcdo de mudanca no padréo
filogenético nos dados agrupados E@L ou ndo, mas também
pela menor proporgéo @€L com sinal filogenético (20%), quan-
do comparada a proporgéo de triacilglicerideos (26%), e pela
magnitude do sinal filogenético nos correlogramas. De fato, Linder

Triacilglicerideos simples

Inercial 7 Inercial
(Neutro) ............................... ; (Neut['o)
-

‘Tmcﬂghcerideos agﬂ.lpados|

Nio Inercial

Néio Inercial
''''''''' (Adaptativo)

(Adaptativo) [ 40

Figura 5. Representagdo esquematica do nimero de correlogramas gque apresentaram
padrdo adaptativo ou neutro (inercial) para os triacilglicerideos simples e
agrupados erfiCL. 855



(2000) analisou a composicéo dos 6leos ao nivel de &cidos graxos,
confirmando essa auséncia de efeitos gi&teros em diferentes
niveis da hierarquia quimica.

Finalmente, um aspecto geral relacionado a auséncia de fortes
estruturas filogenéticas para a maior parte das variaveis ligadas a
composigao quimica dos oleos implica também que, para fins de
taxonomia, essas caracteristicas devem ser usadas com cautela, e
estudos anteriores com base nessa composi¢cao podem estar refle-
tindo mais similaridade ecoldgica e evolutiva, em termos de estra-
tégia de vida, do que relacdes de parentesco (AITZETMULLER,
1995; MANOS & SONE, 2001; MONGRANDet al, 2001). De
gualquer modo, os poucos coeficientes de autocorrelacéo
filogenética significativos encontram-se nas primeiras classes de
conexao filogenética, de modo que a composi¢cao quimica seria de
fato util apenas em estudos taxonémicos em niveis hierarquicos
baixos, entre géneros e espécies proximas.
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Abstract.comparative data analysis in a explicit phylogenetic
context have been used to evaluate the mechanisms involved in
phenotypic evolution, mainly to distinguish adaptive and non-
adaptive (neutral) pycesses. In this context, the purpose of this
paper was to analyze patterns of phenotypic evolution of
triacilglicerids of plants using phylogenetic comparative
methods. Data included both individual triacilglicerids and
frequencies of these triacilgliceridsayped by total number
of carbon atoms and links among fat acids (TCL), allowing t
evaluate how analyses performed at défarlevels of chemical
hierarchy change the interptation of evolutionar processes
in these phenotypes. Data weabtained for 19 species, whose
phylogeneticelationships wer established based on analyse%
of DNAsequencesd®m 18S ribossomal DNdene available in
the literature. Phylogenetic patterns in the phenotypes wag
analyzed using Mantel tests and celograms based on
Moran’s | coefficients. Mantel tests wenot significant,
indicating absence of phylogenetic signal at multivariate leve
Howeverout of 54 triacilglicerids analyzed, 14 (26%) showe
significant corelograms, wheras 20% of the TCkhowed
significant corelograms. The absence of astg phylogenetic
signal for most of variables of oil composition, based on é?
molecular phylogenyindicates that chemical composition of g g
oil inthese species cannot bedicted based on closelglated
taxa and that sbng adaptive mechanismsednvolved in these g
858 traits across elated species. This also suggests that, f.
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taxonomic purposes, these characteristios ot vey useful
except at low taxonomic levels, and that patterns established
by previous studies using these traits wilbpebly eflect moe
frequently ecological adaptations than phylogenetic
relationships.
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