OS CONCEITOS DE ESPECIE: UMA ABORDAGEM PRATICA

RESUMO

O entendimento da Biodiversidade pos-
sibilita a avaliacao da riqueza genética de de-
terminada area e serve de base para propos-
tas conservacionistas. Esta Biodiversidade ¢é
conseqliéncia direta da aplicacao de um con-
ceito de espécie. Pode-se enumerar seis dife-
rentes tipos basicos de conceito existentes na
literatura: (1) o Conceito Tipolégico, (2) o Con-
ceito Biologico, (3) o Conceito Isolacionista,
(4) o Conceito Evolutivo, (5) o Conceito Auta-
pomorfico e (6) o Conceito Filogenético. Cada
um deles é reflexo de um determinado momen-
to historico-filosofico, e todos possuem limita-
¢oes quanto a sua abrangéncia e aplicacgao.
Alguns sao eminentemente ontoldgicos, outros,
bastante epistemoldgicos. A aplicacao destes
conceitos resulta em diferentes avaliacoes da
biodiversidade, tanto presente quanto pretérita.
Assim, procurou-se diferenciar cada conceito,
mostrando seu universo de aplicacao e discu-
tindo suas limitacdes quanto a cada universo.

PALAVRAS-CHAVE: Biodiversidade, Conceito de
espécie, Conceito Tipoldgico, Conceito Bioldgi-
co, Conceito Isolacionista, Conceito Evolutivo,
Conceito Autapomorfico, Conceito Filogenético.
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A experiéncia adquirida em atividades
docentes junto ao curso de graduacao em
Ciéncias Biologicas mostra o interesse dos alu-
nos em saber quantas espécies existem em
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determinado universo, tratando “espécies”
como algo concreto e natural, onde o pesqui-
sador apenas teria o trabalho de enumerar di-
versos nomes em uma listagem, representati-
va da biodiversidade no espacgo geografico e/
ou na coluna geoldgica. O reconhecimento de
que espécies fazem parte da natureza € muito
antigo, possuindo raizes biblicas (vide Géne-
sis, 1:11-27; 7:2-3,8-9,14-16; 8:1,17,19).
Pode-se mesmo admitir uma grande contribui-
¢cao destas passagens biblicas na construcao
do Conceito Bioldgico de espécie, extensiva-
mente ministrado no Ensino Médio.

Com a insercao da “Sistematica Filoge-
nética” (Cladismo) no curriculo de graduacao,
onde um novo raciocinio € proposto, a escola
evolutiva gradista classica (a denominada “Teo-
ria Sintética”) é contrariada, e novos conceitos
apenas adicionam mais problemas no entendi-
mento da biodiversidade espacgo-temporal.

A Biodiversidade é muito discutida nos
dias de hoje. E o seu entendimento que possi-
bilita a avaliagao da riqueza genética de deter-
minada area, servindo de base, principalmen-
te, para propostas conservacionistas, represen-
tadas por uma legislacao pertinente. Basica-
mente, o estudo da biodiversidade inclui os se-
guintes objetivos (Wiley e Mayden, 20000):
(1) inventario; (2) conservacao e gerenciamen-
to; e (3) educacao do publico quanto a sua im-
portancia, assim como a importancia da Siste-
matica e Taxonomia, que sao areas da Biologia
que se detém no estudo da espécie. Assim, a
espécie € a unidade atdmica da biodiversida-
de e seu conceito € crucial (Wiley e Maiden,
20000). Entretanto, as diferencas de aborda-
gem, objetivando a conceituacao da espécie e
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a aplicacao destes conceitos, interferem na ava-
liacao da biodiversidade.

O presente artigo €, em grande parte,
um resumo simplificado do livro de Wheeler e
Meier (2000) Species concepts and phyloge-
netic theory - a debate e tem como objetivo a
divulgacao, em portugués, das idéias ali conti-
das visando o publico universitario discente.
Cerca de cinco conceitos (Biolégico, Isolacio-
nista, Evolutivo, Autapomorfico e Filogenético)
sao extensivamente defendidos por autores
que, na maioria, Sao 0S proprios proponentes.
Analises e criticas sao feitas pelos demais, for-
mando um debate rico em argumentos e dis-
cussoes. Em cada conceito, as principais criti-
cas sao enumeradas e, na presenca de falsea-
mento, sdo contra-argumentadas. E claro que
o citado livro € bem mais amplo em discus-
soes. Alguns conceitos alternativos de espécie
ja propostos (e.g., Conceitos Recognitivo, Eco-
I6gico, Coesivo, Nominalista) sdo descartados
ou sinonimizados. Caso o leitor queira se apro-
fundar no assunto, sua leitura é fundamental.
Por outro lado, varios termos cladisticos basi-
cos sao utilizados no decorrer do texto, muitos
deles discutidos e definidos por Amorim (1997),
que, por sua vez, deve ser consultado ad
nauseurn pelo publico que se inicia na Siste-
matica Filogenética.

CONCEITO, CATEGORIA E
NOMENCLATURA

A grande maioria dos bi6logos nao se
detém em questoes sistematicas. Seus proble-
mas se direcionam aos demais campos da Bio-
logia onde determinada espécie esta incluida
apenas como instrumento de estudo. Suas ne-
cessidades entao restringem-se a uma deno-
minacao formal em que um ou mais individuos
(=espécimens) utilizados sao reconhecidos
como formando uma unidade “natural” através
de um argumento fenético ou molecular. Estu-
dos etoldgicos e sinecoldgicos, por exemplo,

nao se detém em conceitos de espécies. E ne-
cessario apenas conhecer a denominacao for-
mal utilizada para determinados taxons (tanto
zooldgicos quanto botanicos), geralmente se-
guindo a opiniao de outros autores.

Isto seria uma tarefa simples se, ao se
avaliar a biodiversidade de determinado local,
Nao se encontrasse grupos de espécimens que
se desviam do registrado na literatura, ou mes-
mo, diferentes grupos de espécimens denomi-
nados sob um mesmo nome. No primeiro caso,
existe um novo fénon (e.g., morfologia) nao
descrito, em que nao existe um nome propos-
to para denominé-lo. Tem-se assim uma espé-
cie nova. No segundo caso, um dos fénons foi
subavaliado e incluido em outro, sendo poten-
cialmente também uma espécie nova.

Quando o problema passa a ser o0 ques-
tionamento de ser ou ndo uma espécie nova, o
trabalho torna-se sistematico. Até onde um fé-
non aparentemente distinto mereceria o reco-
nhecimento de ser uma espécie independen-
te das demais e qual a melhor forma de se
denomina-la?

Conceito de Espécie

O uso do termo “espécie” para objetos
inanimados (e.g., espécies minerais') e anima-
dos foi de uso corrente até o século XIX. Na-
turalistas se ocupavam fazendo um inventario
das espécies na natureza, e 0 método utiliza-
do para a sua discriminacao era o reconheci-
mento das diferencas, baseando-se em carac-
teristicas organolépticas. No que se refere as
espécies animadas, a morfologia tinha impor-
tancia fundamental, e classes de organismos
poderiam ser descritas e delimitadas em rela-
cao as demais.

Um conceito de espécie representa a
forma de descricao e delimitacao destas clas-
ses de organismos segundo um critério defini-
do. A aplicacao de tal conceito resulta no reco-
nhecimento de uma entidade concreta identifi-
cavel, consistindo de um conjunto de organis-
mos (zooldgicos ou botanicos) que seguem um

1 A duodécima edicao do Systema naturae de Caroli a Linné é composta de trés tomos: o primeiro, em dois volumes, é
composto pelo Regnum animale (1766); o segundo é composto pelo Regnum vegetabile (1767); e no terceiro tomo -
Regnum lapideum (1768) - séo descritas as “espécies minerais”. Estas obras podem ser encontradas na péagina da

Gallica (http://gallica.bnf.fr/)
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padrao qualquer. Estas entidades identificaveis
recebem o nome de “espécie” e comportam um
taxon (tdxon-espécie) que pode receber um
nome para a sua representacao. O pardal e a
batata sao taxons-espécie, assim denominados
segundo critérios morfoldgicos, refletidos e es-
tabelecidos ha muito tempo no senso comum
humano, pois sao reconhecidos universalmen-
te como tais, independentemente do idioma e
do momento histérico de cada nacao ocidental.

Um conceito de espécie deve contem-
plar os seguintes objetivos (Wheeler e Platnick,
2000b): (1) reconhecer os tipos de organis-
mos que se auto-perpetuam no planeta, as-
sim como a quantidade destes tipos, tanto no
passado como no presente; (2) identificar o
resultado dos diversos processos evolutivos;
(3) descobrir os agrupamentos minimos de or-
ganismos (espécies), assim como sua historia
comum que possa ser resgatada; (4) determi-
nar estas unidades minimas (espécies), em
concordancia com um sistema de classifica-
Cao que proporcione previsao na distribuicao
dos atributos destas espécies e comunicacao
entre as pessoas.

Categoria

Em seu Systema naturae, Linngeus (1758)
utilizou o nome “espécie” para a categoria de
mais baixa ordem (categoria-espécie) em seu
sistema de classificacao. Posteriormente, a
categoria-subespécie foi inserida neste sistema
de classificacao. Comumente, seu uso refere-se
ao reconhecimento nomenclatural de popula-
¢coes geograficamente disjuntas (alopatria), que
mostram determinada variacao na comparacao
com a populacao “principal”, sendo esta varia-
¢ao insuficiente para o reconhecimento de uma
espécie plena. Este procedimento traz embuti-
do a idéia de pouca importancia da subespécie
geografica quando comparada com a subespé-
cie “principal” (@ que possui 0 nome “subespe-
cifico” igual ao da espécie). Deve-se entender
que esta populacao “principal” ndo representa,
necessariamente, a populacao maior ou de dis-
tribuicao mais ampla, mas simplesmente a po-
pulacao que foi descrita primeiro, em termos his-
toricos formais (que pode ser, eventualmente, a
de distribuicao mais limitada). Se determinada
“subespécie” mereceria ou nao ser reconheci-

da como uma espécie plena, é uma discussao
baseada na opiniao pessoal de cada autor, € a
literatura esta cheia de casos de contenda.

O uso da categoria-subespécie implica
no reconhecimento de trindbmios formais latinos
e representaria uma subunidade da espécie. Se
a subespécie é reconhecida como tal, € porque
ela possui caracteristicas diagnosticas, pois a au-
séncia destas negaria sua existéncia. Mas é fato
que, dentro da literatura taxondmica, coexistem
bindbmios formais (aqueles representativos so-
mente de espécies, sem o reconhecimento de
subespécies) e trinbmios formais (aqueles de
uma espécie com, no minimo, duas subespé-
cies). A contagem da biodiversidade, entao, de-
veria ser feita pela soma da quantidade de tri-
ndémios com a de bindbmios (excetuando-se 0s
bindbmios embutidos nos trindbmios). Isto implica
na utilizacao de duas unidades de contagem, o
que é ilogico. Se a espécie é a unidade da bio-
diversidade, ela nao pode ser subdividida, a nao
ser que seja reconhecida como comportando
mais de uma espécie (cf Wiley e Maiden, 20000¢).
Visando um nivelamento de categoria, ou se tra-
tam todos os tdxons-espécie sob a forma de tri-
ndémios, 0 que seria uma solucao redundante
para os binbmios, ou se eleva cada subespécie
para a categoria de espécie, com o uso da
categoria-superespécie para a reuniao destas
espécies. Embora seja um artificio utilizado para
nivelar os taxons, isso acaba também sendo
redundante no reconhecimento de superespé-
cies monotipicas. Mesmo assim, o reconheci-
mento de uma superespécie com varias espé-
cies, ou de uma espécie com varias subespé-
cies, representa apenas visoes distintas de um
mesmo problema: populacoes alopatricas com
variacao morfoldgica.

Por outro lado, o uso das categorias de
ordem mais alta (género, familia, ordem, clas-
se) tem sido questionado quanto a sua utilida-
de (vide Queiroz e Gauthier, 1992; Kischlat e
Schultz, 2002). O problema nao esta em se re-
conhecer taxons de ordem mais alta que a es-
pécie (ie, tAxons mais inclusivos), mas, sim, em
se relacionar categorias hierarquicas a estes
taxons. Categorias hierarquicas trazem valores
relativos embutidos que permitiriam, ao leitor
desavisado, assumir certa importancia, valori-
zar morfologias e fazer comparacoes de todos
os tipos (e.g, a “familia” X-idee de colebpteros
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com a “familia” Y-idee de aves). Comparacoes,
em termos de quantidade de “familias”, ja fo-
ram muito utilizadas tanto para a comparacao
da biodiversidade entre distintas regides quanto
para avaliacao de extingoes periddicas no re-
gistro fossilifero (vide Gaston, 1991; Benton,
1989, 1995). Estudos desta natureza apresen-
tam problemas na quantificacao dos dados e
suas conclusoes estao sujeitas a reavaliacoes
(vide Lane e Benton, 2003).

Outro problema no uso de categorias
reside no fato de que grupos reconhecidos
como de ordem mais alta (e.g,, a “classe” Aves),
conforme sejam avaliados filogeneticamente,
mostram que estao incluidos dentro de outros
de igual hierarquia (e.g.,, a “classe” Aves estd
aninhada na “classe” Reptilia) ou mesmo de hi-
erarquia inferior (@ “classe” Aves estd aninha-
da na “ordem” Dinosauria) (cf Romer, 1956).
Discussoes sobre as contrariedades do uso de
categorias Linneanas podem ser encontradas
desde a década de 70 (vide Griffiths, 1976;
Queiroz e Gauthier, 1994).

Nomenclatura

E 0 método de denominacao dos tdxons
reconhecidos segundo um conceito. Linneeus
(1758) utilizou a nomenclatura binomial latina,
composta do nome da categoria-género e do
nome da categoria-espécie para a denomina-
cao de taxons-espécie?. O pardal® recebeu o
nome “Passer domesticus”e a batata “Solanum
tuberosum”. Estes nomes representam, for-
malmente, em latim, os nomes “pardal” e “ba-
tata”, que, por sua vez, sao nomes informais
em portugués vernacular. “Pardal” e “Passer
domesticus’, assim como “batata” e ‘Solanum
tuberosum’, sao nomes representativos de
tdxons-espécie, definidos sob critérios morfo-
l6gicos. A formagao de binbmios formais se-
gue regras claras encontradas nos diversos
codigos de nomenclatura* e da-se o nome
“espécie-nominativa” ao binémio formalmente
proposto sob estas regras, seja representativo
de um taxon-espécie, seja subordinado (=si-

nonimizado) a um outro bindbmio formal, repre-
sentativo do mesmo taxon-espécie mas com
precedéncia histoérica. Por sua vez, a formacao
de nomes informais ndo possui regras € varia
no tempo e espaco geografico segundo as cul-
turas locais. Cantino et al. (1999) fazem uma
revisao das propostas nomenclaturais para
taxons-espécie, muitas delas partindo do mo-
delo Linneano.

O téxon-espécie é assumido como o
agrupamento de organismos de mais baixa or-
dem, potencialmente merecedor de um bino-
mio formal latino, representando a unidade na
contagem da biodiversidade. O problema, en-
tao, passa a ser o reconhecimento de agrupa-
mentos de organismos que mereceriam este
status nomenclatural.

Em relagao a taxons mais inclusivos (e,
de mais alta ordem), existem propostas nomen-
claturais que seguem, basicamente, dois tipos
de definicao: (1) definicdo por base-nodal, e
(2) definicao por base-estematica. A discussao
sobre métodos nomenclaturais de definicao de
tdxons mais inclusivos foge do presente objeti-
vo, mas pode ser encontrada em Kischlat e
Schultz (2002) e nas referéncias ali citadas.

OS CONCEITOS DE ESPECIE
PROPOSTOS

O Conceito Tipoldgico Linneano

Mayr (2000a) observa que desde a An-
tiguidade, de Platao e Aristoteles até Linneeus
(1758) e autores do inicio do século XIX, a pa-
lavra “espécie” exprimia a idéia de classes de
objetos, cujos membros compartilhavam cer-
tas propriedades em comum, que as diferenci-
avam de outras classes. Estas classes eram
constantes, ndo mudavam com o tempo, e qual-
quer desvio na definicao original representava
apenas acidentes que eram manifestacoes im-
perfeitas de sua esséncia.

2 A categoria-espécie e a categoria-género sdo uninomiais, ja o taxon-espécie € binomial.

3 Seguiu-se os exemplos fornecidos por Mayr (2000a).

4 International Code of Nomenclature of Bacteria (Sneath, 1992), International Code of Botanical Nomenclature (Greu-
ter, et al., 2000), e International Code of Zoological Nomenclature (ICZN, 1999).
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O Conceito Tipoldgico aborda a espé-
cie como uma entidade que se diferencia de
outras espécies por caracteristicas diagnos-
ticas constantes. Assim, a espécie represen-
tava uma entidade natural, imutavel morfologi-
camente, de origem Divinamente criada. Utili-
zar uma amostra de determinada espécie, atra-
vés de um ou mais exemplares, seria suficien-
te para a sua representacao. Esta representa-
¢ao amostral continua nos dias de hoje, previs-
ta pelos cddigos de nomenclatura (séries-tipo).

Entretanto, a mutabilidade morfoldgica
foi colocada em questao. Darwin (1859) intro-
duziu o conceito de evolucao e a espécie pas-
sou a ser mutavel no tempo. Por outro lado,
pode-se encontrar distintos fenétipos na natu-
reza, causados tanto pelo dimorfismo sexual
como também pela ontogenia, sazonalidade ou
mesmo variacao genética geral (Mayr, 2000a).
O resultado é que membros de uma mesma
populacao podem ser mais diferentes entre si
do que com membros de outra populacao re-
conhecidamente comportando uma outra es-
pécie. Mayr (2000a) ainda enfatiza a existén-
cia de espécies cripticas (sibling species), ex-
tremamente semelhantes e virtualmente indis-
tingliveis, cujos individuos, quando coexistin-
do, nao intercruzam, mantendo seu genoma.

Assim pode-se caracterizar o Conceito
Tipolégico como: (1) baseado em atributos mor-
foldgicos, logo, espécies cripticas sao passiveis
de serem ignoradas; (2) independente do cri-
tério reprodutivo (assexual ou sexual); (3) des-
conhecedor do processo evolutivo, assim como
do processo de formacao de espécies; e
(4) desconhecedor da variabilidade morfol6gi-
ca, tanto geografica quanto temporal, induzin-
do a se considerar multiplos taxons-espécie,
onde, potencialmente, existe apenas um.

O Conceito Biolégico Mayriano

Mayr (2000a) define espécie bioldgica
como® “grupos de populacdées naturais in-
tercruzantes que sao reprodutivamente iso-
ladas de outros grupos”. O autor enfatiza que
nao interessa o grau de diferenciacao mor-

folégica, mas sim as relacoes genéticas. Es-
pécies nao podem ser definidas como clas-
ses naturais, mas representam entidades con-
cretas de individuos que podem ser descritas
e delimitadas. Cada espécie bioldgica € um
agrupamento de gendtipos em harmonia e
qualquer intercruzamento levaria ao desequi-
librio. O status de espécie € uma propriedade
de populacoes, nao de individuos; e uma po-
pulacao nao perde seu status de espécie sO
porque um individuo a qual pertence comete
um “erro” e hibridiza. Uma populacao isolada
geograficamente nao intercruza com outra po-
pulacao, mas poderia ter a tendéncia de in-
tercruzar, se o isolamento externo terminar.
Este conceito enfatiza a protecao de um poo/
génico harmonioso, sendo estritamente bio-
l6gico e possuindo significado apenas onde o
pool génico de uma espécie entra em conta-
to com o poo/ génico de outra, numa certa
localidade e em um determinado tempo (re-
presentando uma situacao nao-dimensional).
Devido ao fato de que tdxons-espécie possu-
em uma extensao no tempo e no espaco, 0
status de populacdes nao-contiguas deve ser
determinado por inferéncia. O Conceito Bio-
I6gico ndo € aplicavel a organismos assexu-
ados (agamotaxons), pois eles formam clones
€ nao populacoes. Estes organismos mantém
seu genotipo de geracao a geracao sem in-
tercruzamento, € nao precisam de mecanis-
mos de protecao da integridade e harmonia
do gendtipo. O autor enfatiza que seu con-
ceito é nao-dimensional, e aceita certa arbi-
trariedade no reconhecimento de populacoes
alopatricas, defendendo o0 wuso da
categoria-subespécie. Quanto a aplicacao em
fosseis, a separacao entre espécies também
seria arbitraria em linhagens fosseis com mor-
fologia continua. Por outro lado, a incomple-
teza do registro fossilifero proporcionaria sua
delimitacao pratica, embora, de certa forma,
igualmente arbitraria.

Pode-se concluir que o Conceito Biolo-
gico é iminentemente ontoldgico. O reconhe-
cimento de taxons-espécie é subjetivo e 0 uso
da categoria-subespécie indicaria niveis de es-

5 “I define biological species as groups of interbreeding natural populations that are reproductively isolated from other

such groups” (Mayr, 2000a:17).
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peciacao incompleta ao lidar-se com variacao
morfoldgica em populacoes alopatricas ou alo-
cronicas. As criticas feitas a este conceito com-
preendem (Willmann e Meier, 2000; Mishler e
Theriot, 2000b; Wheeler e Platnick, 2000b;
Wiley e Mayden, 2000b):

(1) O conceito é incompativel com es-
pécies de reproducao assexuada, pois qualquer
individuo seria uma espécie em separado, ja
que sao reprodutivamente isolados de outros
individuos. Mayr (2000c¢) reconhece que o con-
ceito nao foi proposto com vista a aplicacao
em agamoespécies (e, espécies com repro-
ducao assexuada).

(2) Qualquer conceito deve ser compa-
tivel com a evolucao e deve incluir critérios para
delimitacao da espécie multi-dimesionalmente
(alopatria e alocronia). A observacao da pre-
senga ou auséncia de intercruzamento entre
individuos de populacdes distintas (proximas
ou longinquas) € um argumento pouco pratico
ou mesmo impossivel. Da mesma forma, € im-
possivel sua aplicacao no reconhecimento de
formas extintas (fésseis ou nao). Mayr (2000c¢)
reconhece que o status de populagoes alopa-
tricas e alocronicas pode ser determinado ape-
nas por inferéncia indireta ou por critérios sub-
jetivos (e.g., categoria-subespécie). A espécie,
realmente, € multidimensional, mas a situacao
nao-dimensional é necesséria para se determi-
nar as suas reais propriedades biolégicas.

(3) Sendo a delimitacao da espécie re-
flexo de uma situacao nao-dimensional (sim-
patria e sincronicidade), esta delimitacao esta-
ria diretamente relacionada a um instante tem-
poral inicial.

(4) O intercruzamento e a coesao (fluxo
génico) de uma populacao representariam uma
caracteristica herdada (plesiomorfia). Assim,
nao representam critérios de distincao de es-
pécies ou populacoes. Somente o isolamento
reprodutivo representaria argumento valido
para o reconhecimento, como espécie, de um
conjunto de populacoes.

(5) O reconhecimento da espécie como
um mecanismo de protecao do equilibrio e

harmonia do genétipo é por demais determi-
nistico e implica em assumir a espécie como
um estagio final de preservacao destes genoti-
posS quanto a misturas posteriores. Em realida-
de, 0 processo de especiacao, na grande mai-
oria dos casos, € uma conseqtiéncia incidental
do tempo de separacao de duas populagoes
que acabam por adquirir caracteristicas distin-
tas e incompativeis reprodutivamente, carac-
teristicas estas resultantes de diferentes forcas
seletivas. Mayr (20000 responde que a sele-
cao natural age, sim, sobre o fenoétipo, e aque-
les que se desviam muito do ideal tornam-se
vulneraveis ou sao eliminados. Contudo, nao
se entende porque algumas populacoes pare-
cem possuir morfologia uniforme, enquanto
outras sao bastante variaveis. Mas como a dife-
renca morfolégica nao € o critério utilizado na
distincao da espécie, tais diferencas na variabili-
dade sao irrelevantes na aplicacao do conceito,
embora sejam a causa de dificuldades conside-
raveis na discriminacao de taxons-espécie.

(6) O conceito de espécie deve permitir
a avaliacao da biodiversidade, permitindo mes-
Mo a comparacao de agrupamentos distante-
mente relacionados. A utilizacao da cate-
goria-subespécie implica em reconhecer uma
natureza politipica para a espécie em questao,
reduzindo, arbitrariamente, o nimero de uni-
dades da biodiversidade.

O Conceito Isolacionista Hennigiano

Hennig (1950) preocupou-se em delimi-
tar a espécie no tempo. Meier e Willmann
(2000a) definem® espécie como “populacoes
naturais, ou grupos de populacdes naturais,
reprodutivamente isoladas; as espécies se ori-
ginam pela dissolucao de uma espécie este-
matica’ em um evento de especiacao, e dei-
xam de existir, tanto por extincao quanto por
uma nova especiacdo”. E a existéncia de uma
descontinuidade reprodutiva especifica que
define a identidade da espécie e previne a tro-
ca de informacao genética entre as espé-
cies-irmas. Um evento especiativo € definido
pela formacao desta descontinuidade. Assim,

6 “Species are reproductively isolated natural populations or group of natural populations. They originate via the dissolution of
the stem species in a speciation event and cease to exist either through extinction or speciation” (Meier e Willmann, 2000a:30).

7 Espécie-ancestral.
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“espécie” e “especiacan” sao conceitos relacio-
nais. Uma espécie so existe na correlacao com
sua espécie-irma, e na formacao de uma des-
continuidade reprodutiva especifica entre elas.
Se a espécie € definida com relacao a uma des-
continuidade reprodutiva especifica, ela deixa
de existir durante um novo evento especiativo,
quando uma nova descontinuidade é formada.
O isolamento reprodutivo representa o “ponto
de nao retorno” no processo evolutivo, sepa-
rando grupos naturais de populacoes. Estas uni-
dades reprodutivamente isoladas sao taxons
apropriados a uma analise filogenética, pois
possuem uma relacao hierarquica.

O Conceito Isolacionista nao ¢é aplicavel
a agamotaxons ja que cada organismo €, em
si, isolado reprodutivamente. Por outro lado, ele
expande o conceito bioldgico, especificando
os limites da espécie no tempo. E um conceito
que nao se limita a argumentos fenéticos (e.g.,
morfologia) mas enfatiza o isolamento repro-
dutivo entre duas espécies-irmas. Este isola-
mento reprodutivo pode ser de natureza bio-
I6gica ou geografica. Caracteres fenéticos ape-
nas evidenciam os limites da espécie, mas nao
a sua existéncia. Em outras palavras, se idénti-
cos individuos sao retirados de duas popu-
lacdes distintas (i e., as duas populacdes sao
indistintas feneticamente), a conclusao de
que as duas populacdes representam uma
mesma espécie é apenas uma hipoétese.

Este processo pode ser melhor visuali-
zado pelo modelo alopatrico de separacao ge-
ografica® de uma populacao ancestral em, pelo
menos, duas subpopulacoes através da forma-
¢ao de uma barreira geogréfica (e.g, abertura
de mares, levantamento de cadeia montanho-
sa, formacao de um rio, etc.) que pode, eventu-
almente, ser datada. As relagoes tocogenéticas®
(Figura 1) entre os individuos destas duas subpo-
pulacoes cessam, e cada subpopulacao segue
0 seu caminho, diferenciando-se (Figura 2). Qual-
quer simpatria entre espécies-irmas representa

um evento posterior, conseqiéncia da retirada
da barreira geogréfica e dispersao. Hoje em dia,
existem populagdes-irmas em diversos estagios
de isolamento reprodutivo, algumas completa-
mente, outras apenas com isolamento incipien-
te, e outras ainda com isolamento inexistente.
Estes estagios podem estar acompanhados de
diferenciacoes fenéticas (e.g, morfoldgicas, eto-
I6gicas, etc.) ou nao, independentemente de seu
tempo de isolamento. Assim pode-se assumir
dois casos extremos: (1) populacoes fenetica-
mente distintas e com isolamento reprodutivo
incipiente ou inexistente; e (2) populacoes to-
talmente isoladas reprodutivamente mas feneti-
camente indistingliveis. Na retirada da barreira
geografica e simpatria secundaria, o caso
(1) resultaria em hibridizacao cada vez maior,
com apenas uma espécie comportando polimor-
fismo fenético; no caso (2) tem-se a coexistén-
cia de espécies cripticas (sibling species).
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Figura 1. Processo de clivagem de uma espécie mos-
trando as relagdes tocogenéticas entre os individuos.
Sexos distintos estao representados por circulos chei-
0s ou nao. Modificado de Hennig (1966).

8 Hennig (1966:51) observa que separacdo espacial (spatial separation) seria um termo mais acurado, podendo ser
aplicado também a parasitas que se tornam isolados ao colonizar um novo hospedeiro.

9 Relagdes tocogenéticas (fokogenetic relationships) sdo as relagdes genéticas entre individuos, como numa arvore
genealdgica, em que estes sdo descendéncia de dois outros de sexos opostos (Hennig, 1966:29-30). Este fendmeno
também é denominado reticulagdo (reticulation). Por outro lado, relacdes filogenéticas sao as relagdes entre duas
linhagens independentes de organismos (Mishler e Theriot, 2000a).
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Figura 2. Divergéncia morfolégica entre duas espéci-
es-filhas em relagédo ao tempo, comparando-se com a
espécie-estematica. Modificado de Meier e Willmann
(2000a).

Concluindo, em relacao ao Conceito
Bioldgico, o Conceito Isolacionista € igualmen-
te ontolégico, mas incorpora os seguintes fa-
tos: (1) assume o processo evolutivo, explican-
do o porqué e o modo de formacao de espéci-
es multidimensionalmente (/.e, alopatria e alo-
cronia); (2) reconhece o monofiletismo' de li-
nhagens, inclusive de taxons supraespecificos
(e, mais inclusivos). As criticas feitas a este
conceito compreendem (Mayr, 2000b;
Mishler e Theriot, 2000b; Wheeler e Platnick,
2000b; Wiley e Mayden, 2000b):

(1) O conceito Isolacionista €, essencial-
mente, uma versao do Conceito Bioldgico mo-
dificado para acomodar uma perspectiva pa-
leontoldgica, permanecendo subjetiva a avali-
acao de populacoes parcialmente isoladas
quanto ao seu status de espécie. Assim como
o Conceito Bioldgico, inclui o potencial repro-
dutivo como critério principal, embora enfatize
seu isolamento. Este argumento € de dificil apli-
cacao, quer na natureza, devido a alopatria,
quer em laboratdrio, pois a auséncia ou pre-

senca de intercruzamento faz-se sob condigcoes
artificiais. Temporalmente o isolamento repro-
dutivo é impossivel de ser testado. Meier e
Willmann (2000b) observam que o isolamento
reprodutivo ndo é aplicavel na seqiiéncia tem-
poral de geracoes, mas experimentos de labo-
ratorio, entre organismos de duas populacoes
distintas, podem provar a incompatibilidade, o
que seria uma boa evidéncia da existéncia de
duas espécies, assim como qualquer parapa-
tria ou simpatria.

(2) A simples separacao geografica en-
tre organismos implica em considera-los espé-
cies distintas. Em termos préticos, utilizam-se,
sim, os atributos (caracteres) das populacoes
para o reconhecimento de espécies. Meier e
Willmann (2000b) observam que se deve re-
conhecer a diferenca entre isolamento repro-
dutivo e separacao geografica. Mecanismos de
isolamento sao intrinsecos aos organismos en-
volvidos, enquanto que obstaculos geofisicos
nao representam estes mecanismos: sao ape-
nas causadores de separacao geografica. Se-
paracao nao necessariamente resulta em iso-
lamento'" e qualquer fluxo génico entre duas
populacoes indica uma co-especificidade.

(3) A incompatibilidade perante a repro-
ducao assexuada, defendida no conceito, nao
seria real. A clonagem nao € o Unico meio de
reproducao de microorganismos. Existem pro-
cessos tanto sexuais como assexuais que pro-
movem a tocogenia, € a reproducao sexuada
seria apenas um destes processos tocogenéti-
Cos. Mesmo assim, a reproducao sexuada tro-
ca apenas parte do genoma. Por outro lado, a
selecao natural ndo trabalha apenas com a va-
riabilidade oriunda da tocogenia, pois esta pode
ser mantida sem recombinacao génica. Da
mesma forma, semelhancas genéticas, morfo-
l6gicas e/ou ecolbdgicas também podem ser

10 O termo “holofiletismo” foi proposto em substituicdo ao termo “monofiletismo” (Ashlock, 1971; Dubois, 1986). O
argumento utilizado é o de que grupos parafiléticos séo também monofiléticos. Por outro lado, Mayr (2000b:96) critica
W. Hennig em ter proposto um novo conceito para o termo “monofiletismo”, proposto por Simpson (1945:17) sob bases
gradistas, defendendo que o nome correto seria “holofiletismo”. Em outra publicagéo (Kischlat e Schultz, 2002) real-
mente utilizei o termo “holofiletismo” mas, ja que o presente artigo transcreve e traduz passagens de outros autores, o
termo “monofiletismo” seré aqui utilizado indiscriminadamente. Por sua vez, Amorim (1997:268) observa que o termo
“monofilia” (assim como os demais relacionados) estd semanticamente incorreto.

11 Embora Willmann e Meier (2000:173) enfatizem esta diferenca, um pouco antes, estes autores (Meier e Willmann,
2000a:39) afirmaram que a separacao geografica possui um significado comparavel ao do isolamento reprodutivo (“/n
particular, geographic separation then gains the same significance as reproductive isolation.”).
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mantidas sem reticulacao. Meier e Willmann
(2000b) observam que nao existiria qualquer
conceito de espécie satisfatorio para organis-
mos que, primitivamente, nao possuem meio-
se (agamotaxons primarios), pois tal conceito
esconderia as diferencas e criaria a ilusao de
que existem unidades comparaveis entre as-
sexuados (e.g, bactérias) e sexuados (e.g,, in-
setos). Por outro lado, o conceito pode ser apli-
cavel em agamotaxons secundarios (e.g., dia-
tomaceas) com reproducao sexual ocasional.

(4) O processo de especiacao peripatri-
ca'? representa o isolamento de uma peque-
na populacao periférica. A utilizacao do Con-
ceito Isolacionista implica em reconhecer tan-
to a populacao periférica quanto a populacao
principal como populagdes-irmas, e mesmo
tratd-las como novas espécies apos a separa-
cao geografica. Como qualquer novidade evo-
lutiva levara menos tempo para se fixar na po-
pulacao periférica, a populacao principal con-
tinuaria a ser praticamente a mesma quando
comparada a populacao ancestral, e seria um
contra-senso chama-la de populacao-irma (ou
mesmo denomina-la como uma espécie nova).
Ela representaria, sim, uma populacao-materna.
Na aplicacao do conceito, ndo existiria uma de-
limitagao clara do término da espécie-ancestral.
Meier e Willmann (2000b) argumentam que o
Conceito Isolacionista nao é baseado em fé-
nons; o uso destes serve apenas como reco-
nhecimento e delimitacao de espécies. Peripa-
tria e dicopatria' seriam casos extremos € a
realidade encontra-se nos intermediarios.

(5) Rejeicao de qualquer reconhecimen-
to de espécies baseado em anagénese (espe-
ciacao filética), tanto viventes quanto fésseis.
Meier e Willmann (2000b) reconhecem a ana-
génese como mudancas consideraveis que
podem ocorrer dentro da espécie, e nao como

argumento para o reconhecimento de distin-
tas espécies em seqiiéncia temporal (especia-
cao filética).

(6) Impossibilidade de reconhecimen-
to das espécies envolvidas no momento da
separacao geografica, quando nao existem
mudancas aparentes na extincao da espé-
cie-ancestral e na origem das espécies-filhas.
Meier e Willmann (2000b) observam que, se
a delimitacao de espécies for baseada em si-
milaridade genética, qual seria a quantidade
necessaria de mudanca para se decidir se
determinada linhagem constitui, ou nao, a
mesma espécie, antes e depois do evento es-
peciativo? Duas populacoes ou duas geracoes
de uma mesma populacao nunca sao geneti-
camente iguais e as freqliéncias génicas vari-
am continuamente, sendo impossivel desig-
nar limites ndo-arbitrdrios. Por outro lado, li-
nhagens podem ser objetivamente delimita-
das por eventos isolacionistas.

(7) A assuncao de que a espé-
cie-ancestral nao sobrevive a eventos especia-
tivos seria, em realidade, uma convencao me-
todoldgica, pois o reconhecimento da transi-
cao ancestral-descendente € problematico. De-
vido a esta convencao, ao se analisar um uni-
verso de espécies, estas devem ser tratadas
apenas como termos', independentemente
do fato de representarem, ou nao, espé-
cies-ancestrais. O padrao filogenético resultante
comporta o parentesco relativo entre os ter-
mos e qualquer idéia de real ancestralidade €
especulativa, jd que espera-se que o ancestral
nao exiba qualquer apomorfia nao comparti-
Ihada pelos descendentes.

(8) O reconhecimento relacional da es-
pécie é problematico. Dentro de um contexto
paleontoldgico, com um grande nimero de es-
pécies extintas e em grande parte desconhe-

12 Denominagéo de Mayr (2000b:94), correspondente ao isolamento periférico, e ao segundo modo de especiagédo
alopatrica de Wiley (1981:48; “periferal isolates”). Compreende a divisdo da populagdo ancestral em duas
populacdes-filhas com grande desproporgdo no numero de individuos. Assim, existe uma populagao-filha com grande
amplitude de distribuicdo geogréfica e grande nimero de individuos, e outra, restrita geograficamente e com pequeno

numero de individuos.

13 Denominacéo de Mayr (2000b:94), correspondente a vicariancia ou especiagéo geografica, e ao primeiro modo de
especiacao alopatrica de Wiley (1981:43). Compreende a diviséo da populacao ancestral em duas populacfes-filhas,
subiguais na amplitude geogréfica e no nimero de individuos.

14 A literatura angl6fona utiliza “terminal” para os taxons terminais de um cladograma. Amorim (1997) utiliza a palavra

“termo” em portugués.
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cidas. O reconhecimento de espécies por com-
paracao com suas especies-irmas seria ou ina-
plicavel ou apenas aplicdvel ao expandir, e des-
figurar, o conceito de espécie-irma. Meier e
Willmann (2000b) observam que, ao se utilizar
grupos mais distantemente relacionados como
“espécies-irmas”, o isolamento reprodutivo se-
ria, até mesmo, mais suportado.

O Conceito Evolutivo Wileyano

Wiley e Mayden (2000a) reconhecem
que espécies evolutivas sao individuos logicos,
com origens, existéncia e término. Represen-
tam as maiores entidades tocogenéticas que
funcionam no sistema filogenético em analo-
gia as entidades filogenéticas - os clados. Or-
ganismos multicelulares sao compostos por
partes (células), ligados pela mitose e manifes-
tados através da ontogenia; espécies sao com-
postas de partes (organismos individuais), liga-
das pela reproducao e manifestadas através da
tocogenia; clados sao compostos de partes
(espécies individuais), ligados pela especiacao
e manifestados através da filogenia. Assim,
ontogenia, tocogenia e filogenia nao represen-
tam apenas processos, mas resultados de pro-
cessos. Espécies sao o resultado de proces-
s0s histéricos que sao descobertos durante o
curso de uma investigacao. Espécies assexua-
das (agamoespécies) seriam semelhantes a in-
dividuos multicelulares, sendo compostas por
vetores clonais descendentes de um unico
ancestral. Assim, como as células de organis-
mos multicelulares, elas possuem relacoes mi-
toticas (e por vezes meidticas) que sao idénti-
cas nas suas relacoes de descendéncia.

Estes autores definem's espécie evoluti-
va como “uma entidade composta de orga-
nismos que mantém sua identidade perante
outras iguais entidades pelo tempo e espaco
e possui seus proprios destino evolutivo e ten-
déncias histédricas independentes”. Eles obser-

vam que muitas espécies sao compostas por
populacoes (partes) que trocam gens apenas
ocasionalmente, podendo ser temporariamen-
te alopatricas o suficiente para incluir dezenas
de geracoes. Populacoes geograficas poderiam
até mesmo ser avaliadas cladisticamente,
dividindo-as em diferentes espécies, ja que re-
presentam diferentes linhagens. No reconheci-
mento de populacoes (linhagens) independen-
tes, estas terao de possuir tendéncias indepen-
dentes (e, variacao e evolucao distinta da en-
contrada na populacao-irma). Logo, € esperada
a descoberta de diferencas entre estas linha-
gens, representativas de marcos de independén-
cia, que podem ser trabalhados numa andlise
cladistica de caracteres, servindo como verifi-
cacao de que este processo ocorreu na nature-
za. Porém, se ap6s algum tempo, 0s processos
tocogenéticos voltarem a atuar (simpatria/para-
patria), as partes tendem a deixar de possuir uma
identidade, e uma andlise cladistica produziria
padroes sinapomorficos confusos e politomias.
Contudo, mesmo na auséncia de tocogenia (reti-
culacao) entre linhagens, a elucidacao da histo-
ria filogenética pode ser dificil, pois nem todas as
evidéncias residem sob a forma de apomorfias:
existem também sob a forma de reproducao, flu-
X0 génico e posicionamento geografico.

Os autores (cf Wiley, 1981) também re-
conhecem a sobrevivéncia da espécie-ancestral
em alguns casos de especiacao alopatrica com
desproporcao entre o nimero de individuos
das subpopulacoes envolvidas (e.g., peripatria
e microalopatria'®). Nestes casos, as cadénci-
as anagenéticas (de diferenciacao) de cada uma
das duas linhagens envolvidas serao distintas.
A populacao maior possuird uma anagénese
mais lenta e qualquer novidade evolutiva de-
morard mais tempo para se distribuir homoge-
neamente. Nestes casos, de um modo geral,
as espécies ancestrais sao dificeis de serem
encontradas, embora ndo necessariamente im-
possiveis. E fato que a espécie-ancestral nao

15 “An evolutionary species is an entity composed of organisms that maintains its identity from other such entities
through time and over space and that has its own independent evolutionary fate and historical tendencies” (Wiley e

Mayden, 2000a:73).

16 Correspondente ao terceiro modo de especiagéo alopatrica de Wiley (1981:51). Compreende o isolamento de uma
pequena parte da populacéo ancestral no interior da area de distribui¢éo original.
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pode possuir autapomorfias, pois qualquer apo-
morfia € compartilhada com as espécies-filhas
(logo, representam sinapomorfias entre a espé-
cie-ancestral e as espécies-filhas). Além da es-
peciacao alopatrica, este conceito também
aceita a especiacao parapatrica'’ (cf Wiley,
1981), onde duas linhagens dao origem a uma
terceira através da hibridizacao.

Wiley e Mayden (2000c¢) reconhecem
ainda que a anagénese, que € 0 mecanismo
primario da fixagao do caracter, nao esta dire-
tamente ligada a cladogénese; e a cladogé-
nese pode nao estar convenientemente acom-
panhada pela anagénese (Figuras 4 e 5). As-
sim, 0 evento especiativo isolacionista (clado-
génese) e a evidéncia fornecida pela transfor-
macao de caracteres (anagénese) sao proces-
sos distintos.

Contrariando todos os demais conceitos,
estes autores (¢f Wiley, 1981:54-58) reconhe-
cem a hibridizacao'® e a segregacao de
habitaf® como eventos especiativos. A hibridiza-
¢ao, como mecanismo de especiacao, tem algu-
mas implicacoes e precondicoes: (1) reconheci-
mento polifilético da nova espécie; (2) necessa-
ria simpatria, ou parapatria, entre as reconheci-
das espécies ancestrais; (3) necessario isolamento
reprodutivo entre o hibrido e as espécies ances-
trais (pois o fluxo génico deve ser evitado); e (4)
quantidade minima de espécimens sincronicos
permitindo o encontro entre 0s sexos, reconhe-
cimento muatuo, coesao reprodutiva e fluxo géni-
co somente entre os hibridos, fixando a nova
combinacao de caracteres. Por outro lado, a se-
gregacao de habitat (especiacao ecoldgica) re-
presenta numa tendéncia de exploracao ambi-
ental que apenas certos individuos possuiriam.
A fixagao desta tendéncia so6 seria possivel com

um isolamento tocogenético (evitando fluxo gé-
nico) em um modelo microalopatrico.

Concluindo, em relacao aos Conceitos
Bioldgico e Isolacionista, o Conceito Evolutivo
€ igualmente ontol6gico, mas incorpora 0s se-
guintes fatos: (1) independe do critério repro-
dutivo; (2) espécies-ancestrais podem ser re-
conhecidas em casos especiais, 0 que implica
na dissociacao da cladogénese perante a ana-
génese; (3) reconhece o monofiletismo como
uma situacao ideal, mas nao necessariamente
real, no que se refere ao reconhecimento de
taxons-espécie; (4) aceita uma eventual situa-
cao parafilética e polifilética para a espécie,
sendo a hibridizacao entre duas linhagens uma
forma de especiacao; (5) reconhece a analise
cladistica como ferramenta para avaliacao da
variacao fenética; (6) reconhece o sucesso da
anadlise cladistica de caracteres como verifica-
¢do de independéncia de linhagens (especia-
¢ao) e seu fracasso representa tanto falseamen-
to no reconhecimento da independéncia de li-
nhagens, como também dificuldade no reco-
nhecimento da realidade destas; (7) reconhe-
ce a biodiversidade de um modo muito mais
amplo, independente do critério reprodutivo e
da distribuicao geogréfica. As criticas feitas a
este conceito compreendem (Mayr, 2000Db;
Willmann e Meier, 2000; Mishler e Theriot,
2000b; Wheeler e Platnick, 2000b):

(1) A definicao € vaga para se determi-
nar o status de espécie de uma populacao iso-
lada ja& que todas “mantém sua identidade pe-
rante outras iguais entidades pelo tempo e es-
paco”. Por outro lado, € impossivel determinar
se uma populacao “possui seus proprios desti-
no evolutivo e tendéncias histéricas indepen-
dentes”, mesmo em formas fosseis.

17 “Allo-parapatric speciation” e “parapatric speciation” (cf. Wiley, 1981:54). Tais modos de especiagdo também podem
ser interpretados como especiacdo alopatrica onde a barreira geografica foi retirada posteriormente, e as
populacdes-irmas voltaram a possuir tocogenia e hibridizacédo. Wiley (1981) reconhece ainda especiacdes estasipatri-
cas (“stasipatric speciation”, p. 55) e simpatricas (“sympatric speciation”; p. 56). A especiacéo estasipatrica é conside-
rada um caso especial de microalopatria (Wiley, 1981:55). Por outro lado, a especiacao simpatrica, como exposto por
Wiley (1981:56-57), comporta quatro casos: especiagao por hibridizacdo, especia¢do por apomixia (relacionada ao
aparecimento de agamotaxons secundarios), microalopatria e especiacéo ecologica.

18 “Speciation by hybridization” sendo o primeiro modo de especiac¢do simpatrica de Wiley (1981:56), Por outro lado,
Wiley e Maiden (2000c:207) comentam apenas a poliploidia como mecanismo de isolamento reprodutivo essencial
para a especiagdo simpatrica.

19 “Ecological sympatric speciation” sendo o quarto modo de especiacédo simpatrica de Wiley (1981:57).

Caderno La Salle XlI, Canoas, v.2, n° 1, 11-35, 2005



22

Metodos de Estudo em Biologia

(2) Seria apenas uma expansao do Con-
ceito Isolacionista, com aplicacao independente
do processo reprodutivo e reconhecimento da
sobrevivéncia da espécie-ancestral em um
evento especiativo.

(3) Defende a andlise cladistica apenas
como um método de descoberta da espécie,
mas nao de suporte da sua existéncia, o que
implica em assumir que a realidade esta além
do método. Wiley e Mayden (20000 obser-
vam que grupos monofiléticos e espécies nao
existem porque possuem apomorfias: apenas
sao descobertos pela existéncia destas apomor-
fias. Assim, espera-se que alguns grupos mo-
nofiléticos e algumas espécies nao possam ser
descobertos através da utilizacao de ferramen-
tas analiticas hoje disponiveis, pois transcen-
dem seus limites.

(4) Embora este conceito tenha sido pro-
posto para trabalhar com a dimensao tempo-
ral, a definicao da espécie fica prejudicada pela
auséncia de parametros, pois nao reconhece
0 evento especiativo Isolacionista e a evidén-
cia fornecida pela transformacao de caracte-
res. Desta forma, a aplicacao do conceito fun-
ciona para tudo e nao pode ser falseada. Wiley
e Mayden (2000c¢) reconhecem que nao exis-
te uma abordagem epistemoldgica simples para
descobrir uma espécie evolutiva, mas sim vari-
as, utilizando-se a biogeografia, morfologia, eto-
logia reprodutiva e coesao reprodutiva (ou au-
séncia desta coesao).

O Conceito Autapomoérfico Mishler-
Theriotiano

O Conceito Autapomérfico reconhece
que as relacoes tocogenéticas entre os indivi-
duos de duas linhagens, consequientes de um
evento de especiacao, se perduram de tal for-
ma que, quando chegam a zero, este limite
encontra-se bem apds o aparecimento de di-
ferenciagoes entre estas linhagens (Mishler e
Theriot, 2000a). Estes autores reconhecem

também que a habilidade de intercruzamento,
potencial ou real, dos individuos nao é um cri-
tério filogenético valido, mas representa, sim,
uma plesiomorfia, uma caracteristica ancestral
que se perdura. O argumento bdasico para o
agrupamento de organismos em um sistema
cladistico é a sinapomorfia, a caracteristica com-
partilhada pelos individuos de cada linhagem,
que representa uma evidéncia empirica da es-
pécie. Relacoes tocogenéticas podem ocorrer
por toda a hierarquia da vida e nao seria um
problema especifico da espécie, mas sim uma
dificuldade a mais no seu reconhecimento. Por
outro lado, nao existe uma distingao clara en-
tre populacoes com reproducao assexuada e
sexuada na maioria dos organismos. Bactérias
trocam material genético por varios meios; di-
atomaceas, claddceros e rotiferos geralmente
produzem clones, mas a reproducao sexuada
pode ocorrer como resposta a mudangas am-
bientais.

Mishler e Theriot (2000a) definem?° es-
pécie como “o taxon menos inclusivo reco-
nhecido em uma classificacdo filogenética
formal; assim como todos os niveis hierar-
quicos de taxons em tal classificacdo, orga-
nismos sao agrupados em espécies devido
a evidéncia de monofiletismo; taxons sao
considerados como espécies em vez de ou-
tro nivel mais alto porque sao os menores
grupos monofiléticos merecedores de reco-
nhecimento formal, tanto por causa do mon-
tante de suporte para seu monofiletismo
quanto de sua importancia em processos bi-
oldgicos que operam na linhagem em ques-
tao”. O agrupamento de organismos, seguin-
do o critério de monofiletismo, € o menos arbi-
trario, embora ainda envolva decisdes sobre
homologia e qualidade de suporte. A razao prin-
cipal para fornecer uma classificacao € a cons-
trucao de um guia de nomes para 0S grupos
monofiléticos que se deseja discutir ou regis-
trar dados. E necessario denominar-se linha-
gens distintivas como parte de um processo

20 “A species is the least inclusive taxon recognized in a formal phylogenetic classification. As with all hierarchical levels
of taxa in such a classification, organisms are grouped into species because of evidence of monophyly. Taxa are ranked
as species rather than at some higher level because they are the smallest monophyletic groups deemed worthy of
formal recognition, because of the amount of support for their monophyly and/or because of their importance in biologi-
cal processes operating on the lineage in question” (Mishler e Theriot, 2000a:44-5).
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de inventario, conservacao e uso da biodiver-
sidade; mas nem sempre existe a necessidade
de denominacao de todos os grupos monofilé-
ticos descobertos, pois alguns podem ser
(1) triviais em termos evolutivos (ie, de curta
duracao temporal ou caracterizados por apo-
morfias pouco relevantes e neutras), (2) ser crip-
ticos (e, marcados apenas por apomorfias mo-
leculares ou quimicas, de uso pratico questio-
navel), ou, mesmo, (3) pouco suportados (su-
jeitos a revisao conforme novos taxons e ca-
racteres sejam descobertos). Assim, reconhe-
cimento como taxon-espécie para uma deter-
minada linhagem monofilética nunca € auto-
matica, mas sempre subjetiva.

O procedimento de analise, segundo
Mishler e Theriot (2000a), reconhece trés fa-
ses: (1) inicial, onde “Unidades Taxonémicas
Operacionais” (UTQO’s)?' sao reconhecidas,
tabulando-se caracteres (e seus estados) de-
tectados em uma matriz de dados; (2) tradu-
cao destes dados em um cladograma segun-
do o método cladistico (ie, as UTO's devem
ser homogéneas em relacao aos caracteres,
ser conseqliéncia de processos de divergén-
cia filogenética - e nao de tocogenia - € 0s ca-
racteres devem ser conspicuos, hereditarios e
independentes); (3) baseando-se nas avaliacoes
do suporte relativo de cada clado, propoe-se
uma classificacao, que por sua vez fornece a
base para estudos evolutivos. Os taxons for-
mais (incluindo taxons-espécie) sao denomina-
dos com base no suporte monofilético de cada
linhagem assim como pela sua utilidade no de-
senvolvimento e discussao de processos.
A presenca de eventuais politomias em um cla-
dograma seria evidéncia de intensa tocogenia
entre as UTQO'’s, sendo, entao, falseada a hip6-
tese inicial de que estas representam distintas
linhagens filogenéticas.

Apoés a andlise de um complexo de

UTQO'’s, a presenca de autapomorfias € discri-
minatdria para o reconhecimento de espécies.

Contudo, pode-se reconhecer um grupo basal
de UTO’s que apenas mostram plesiomorfias.
Este agrupamento representa meramente um
agregado de linhagens de natureza parafiléti-
ca?? (Figura 3). Como nem sempre todas as
linhagens expressam caracteristicas apomorfi-
cas, nao se pode identifica-las pela andlise de
caracteres. Na aplicacao deste conceito, nao
se pode, € nem se deve, reconhecer agrupa-
mentos suportados apenas por plesiomorfias
(7.e, metaespécies).

Figura 3. Na aplicagdo do Conceito Autapomorfico,
apos a andlise filogenética, pode-se reconhecer um
grupo basal de UTO’s em politomia, que apenas mos-
tram plesiomorfias. Este agrupamento representa um
agregado de linhagens de natureza parafilética e
compde uma metaespécie. Modificado de Willmann
e Meier (2000).

Pode-se, assim, concluir que o Concei-
to Autapomorfico de espécie estd intimamen-
te ligado ao método cladistico de anadlise (epis-
temologia), sendo a espécie um subproduto
(uma conclusao) da analise de uma matriz de
dados através de um algoritmo. Caso exista uma
nova hipotese quanto as UTQO'’s, assim como
novas UTO'’s e caracteres detectados e inseri-
dos na andlise, um novo resultado pode apare-
cer. Em relacao aos Conceitos Bioldgico, Isola-
cionista e Evolutivo, o Conceito Autapomoérfico

21 “Operational taxonomic units (OTUs)” (Mishler e Theriot, 2000a:48). Uma UTO pode compreender varios espéci-
mens (ou, eventualmente, apenas um) representativos, por hipétese, da variabilidade morfolégica de um termo. No
caso destes espécimens representarem diferentes semaforontes e ambos os sexos, monta-se, também por hipotese,
uma hipodigmia representativa da ontogenia e dimorfismo sexual do taxon-espécie a ser incluido na analise.

22 Willman e Meier (2000b:113) utilizaram o0 nome “metaespécie” (metaspecies) para este agrupamento basal.
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€ epistemoldgico, incorporando os seguintes
fatos: (1) sendo baseado em caracteres fenéti-
cos, pode ser aplicado a organismos indepen-
dentemente do critério reprodutivo; (2) é prati-
co, pois reconhece grupos monofiléticos se-
gundo caracteres apomorficos discriminados
em uma analise objetiva; (3) reconhece a sub-
jetividade de categorias Linneanas € a hierar-
quizacao de grupos monofiléticos mais inclusi-
vos; (4) assume que a tocogenia entre linha-
gens € uma fonte conhecida de erros, que pode
ser desprezada se for minima; (5) reconhece a
hibridizacao de duas linhagens como uma ple-
siomorfia, e nao como uma forma de especia-
¢ao, nao sendo mesmo um critério filogenéti-
co valido; (6) a falta de resolu¢cao em um cla-
dograma (politomias) representa evidéncia de
tocogenia entre as UTO's; (7) a espécie passa
a ser uma conclusao sobre um universo anali-
sado, e seu reconhecimento como tal (assim
como sua denominacao formal), segue argu-
mentos praticos (e subjetivos). Criticas feitas a
este conceito compreendem (Mayr, 2000b;
Willmann e Meier, 2000; Wheeler e Platnick,
2000b; Wiley e Mayden, 2000b):

(1) A definicao apresenta problemas:
(@ “o tdxon menos inclusivo reconhecido em
uma classificacao filogenética formal” depen-
de da resolucao do cladograma, consequen-
cia da escolha dos caracteres, que, por sua vez,
depende de critérios e interpretacoes pesso-
ais; (b) as relacoes entre organismos sao toco-
genéticas, e nao filogenéticas, sendo dificil agru-
par organismos “em espécies devido a evidén-
cia de monofiletismo’; (c) o reconhecimento de
categorias Linneanas nao € s6 subjetivo, mas
supérfluo e sem sentido dentro da sistematica
filogenética (“tdxons sao considerados como
espécies em vez de outro nivel mais alto");
(d) é totalmente subjetivo reconhecer quais sao
“0s menores grupos monofiléticos merecedo-
res de reconhecimento formal”. Mishler e The-
riot (2000¢) reconhecem que o ideal € se li-
vrar definitivamente das categorias Linneanas,
mas assumem que o sistema Linneano de clas-
sificacao ainda € previsto pelos diversos codi-
gos de nomenclatura.

(2) Seria um conceito puramente ope-
racional para se delimitar taxons-espécie, sen-
do um retorno ao Conceito Tipolégico. Um con-

ceito de espécie deve ser independente do
método utilizado para reconstruir as relagcoes
filogenéticas ja que o método cladistico de ana-
lise necessita reconhecer as espécies antes da
propria andlise. Assim, basicamente, dois pro-
blemas existem: (a) certos termos podem nao
estar discriminados por apomorfias, ou porque
elas nao existam, ou porque nao tenham sido
detectadas pelo autor; (b) 0 reconhecimento
de autapomorfias é conseqiiéncia da polariza-
¢cao dos estados dos caracteres segundo um
grupo-externo que é escolhido por hipotese,
seja ele ad hoc ou conseqliéncia de uma ana-
lise anterior. Se a espécie € uma conclusao da
analise em um universo finito (de UTO’s e de
caracteres), uma nova analise sob um universo
maior pode mostrar diferentes resultados. Sen-
do o reconhecimento da espécie dependente
da andlise filogenética, sua existéncia pode ser
questionada, pois seria apenas uma constru-
¢ao artificial na mente das pessoas. Mishler e
Theriot (20000 explicam que classificacao €
uma conveniéncia humana, superposta na hie-
rarquia de grupos monofiléticos reais. Por essa
razao, a classificacao é conseqiiéncia da re-
construcao filogenética. Por outro lado, o ele-
mento basico da sistematica filogenética nao
€ a espécie, mas o espécimen semaforonte.
Por sua vez, o espécimen € portador ndao do
caractere, mas de um estado que, por com-
paracao com outros espécimens semaforon-
tes, é hipotetizado como formando uma sé-
rie transformacional evolutiva de um carac-
tere. Uma analise € imprescindivel para se li-
gar o espécimen semaforonte a grupos onto-
genéticos, tocogenéticos, €, finalmente, filoge-
néticos monofiléticos. Taxons, incluindo espé-
cies, nunca sao reconheciveis antes de qual-
quer analise.

(3) A espécie ancestral de outras duas
Nnao possui, necessariamente, autapomorfias.
Mesmo que o conceito negue a existéncia de
uma espécie-ancestral, é fato que ela, um dia,
existiu, e seus membros devem ser referidos a
ela. Por outro lado, o reconhecimento de uma
nova categoria alternativa de espécie (“meta-
espécie”) nao representa uma solucao satisfa-
toria para o reconhecimento de um agrupamen-
to de linhagens basais sem autapomorfias, com
relagoes filogenéticas conflitantes ou ignoradas.
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Mishler e Theriot (2000¢) reconhecem que
binbmios formais sao construcoes humanas
aplicadas como representativas de unidades
monofiléticas, que sao entidades reais. Enquan-
to que espécies monofiléticas sao diagnostica-
veis por apomorfias, alguns bindbmios formais
especificos apenas refletem unidades
nao-monofiléticas (/. e., metafiléticas?®). A
espécie-ancestral seria um caso especial e de-
veria apenas ser reconhecida numa classifica-
¢ao utilizando uma convencao especial (e, me-
taespécie), ja que ela equivale a totalidade de
suas espécies-filhas (¢f Hennig, 1966:72).

O Conceito Filogenético Wheeler-

Platnickiano

Wheeler e Platnick (2000a) reconhecem
que os Conceitos Bioldgico, Isolacionista e Evo-
lutivo possuem uma grande dependéncia so-
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Origem da
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Espécie "A”
A B

Espécie "B”
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bre assuncoes originadas de processos evolu-
tivos (ontologia). Por outro lado, existe a ne-
cessidade de que um conceito se aplique igual-
mente a todos 0s processos de especiacao
concebiveis, a fim de que se possa medir tanto
a biodiversidade quanto os préprios mecanis-
mos causadores de especiacao. E ainda impor-
tante que o conceito de espécie funcione como
uma hipotese aberta ao teste critico. O Con-
ceito Filogenético se baseia na distribuicao de
caracteres observaveis e a diferenga fundamen-
tal em relacao ao Conceito Autapomorfico se
refere ao reconhecimento, tanto de caracteres
autapomorficos, quanto plesiomorficos, na iden-
tificacao da espécie.

Estes autores definem?* espécie como
“0o menor agregado de populacdées ou li-
nhagens, independente do tipo de repro-
ducado, diagnosticaveis por uma combina-
¢do Unica de estados de caracteres”. A es-

Espécie “'C” Espécie "B"
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da plesiomorfia

tempo

Espécie "A”
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Figura 4. Aplicando o Conceito Filogenético, a origem de uma espécie esta correlacionada
com a transformacéo de caracteres. Durante certo tempo, dois ou mais estados podem coe-
xistir, marcando uma fase de variabilidade (polimorfia), onde se reconhecem apenas tragos.
A extincdo desta polimorfia resulta numa distribuicdo constante de estados e a formacéo de
uma nova espécie. O conceito € aplicavel tanto a anagénese (A), quanto a cladogénese com
sobrevivéncia da espécie ancestral (B) ou com formacgéo de duas espécies-filhas e extingao
da espécie ancestral (C). Modificado de Wheeler e Platnick (2000a).

23 Metafiletismo € o estado de um grupo que se apresenta sob dividas, ndo se sabendo se comporta um grupo
monofilético ou parafilético (Mishler e Theriot, 2000c:183). Nao confundir com Merofiletismo que é a denominacao geral
de um grupo que ndo compreende todas as espécies de uma mesma linhagem, reunindo os estados parafilético e

polifilético (Kischlat e Schultz, 2002).

24 “We define species as the smallest aggregation of (sexual) populations or (asexual) lineages diagnosable by a
unique combination of character states” (Wheeler e Platnick, 2000a:58).
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pécie filogenética, assim, € a unidade basica
da nomenclatura cientifica formal, da classi-
ficacao Linneana e da evolucao organica
(=tdxon-espécie). Espécies sao simples hip6-
teses. Sua aceitacao ou rejeicao esta relacio-
nada a evidéncia disponivel e aos padroes
revelados pelo seu estudo. Uma hipo6tese
bem estabelecida pode ser rejeitada no futu-
ro na presencga de novas evidéncias.

Assim como o Conceito Autapomorfico
de Mishler e Theriot (2000a), a distingao inicial
entre espécies ocorre anteriormente a, € obje-
tivando, uma andlise filogenética. Nao é neces-
sdria a certeza da polaridade dos caracteres
detectados pois qualquer polaridade inferida
representa apenas uma hipotese. A distincao
de espécies € feita pela distribuicao de esta-
dos, e nao apenas pelos estados apomaorficos,
ja que sao dependentes do grupo-externo hi-
potetizado como tal.
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A especiacao é marcada pela transfor-
macao de caracteres. A fixacao de determina-
do estado de um caracter, através da remocao
do estado ancestral e de eventuais polimorfis-
mos, evidencia a especiacao (Figura 4). Entre-
tanto, o estado considerado ancestral pode per-
durar em uma das linhagens e a espécie resul-
tante seria indiferenciavel da espécie-ancestral
pois ndo apresenta apomorfias (Figura 4b). Este
conceito funciona com qualquer processo de
especiacao imaginavel (Figura 5).

Os autores também distingliem “tra-
¢cos"?® de “caracteres”. Nas relacoes tocoge-
néticas (reticulacao) os atributos compartilha-
dos por individuos se apresentam sob a for-
ma de tracos. Nas relacoes filogenéticas, os
atributos compartilhados por linhagens se
apresentam sob a forma de caracteres. Em
outras palavras, tracos sao atributos que nao
estao universalmente distribuidos em uma li-
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Figura 5. A espécie filogenética é reconhecida por uma combinagao Unica de carateres constantemente distribu-
idos (D), sendo as espécies diagnosticaveis independentemente dos processos evolutivos ja concebidos, res-
ponsaveis pela especiagao: dispersao (A), isolamento alopatrico (vicariancia) (B); e especiagao simpatrica (C).

Modificado de Wheeler e Platnick (2000a).

25 Wheeler e Platnick (2000a:62) utilizaram “frait”. Em portugués, pode-se utilizar “trago” ou “caracteristica” como
traducdo. Escolheu-se trago visando uma distingéo fonética total, pois “caracteristica” traz confusdo com “caractere”.
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nhagem terminal (espécie), e caracteres sao
os atributos distribuidos por todos os mem-
bros desta linhagem.

Pode-se concluir que, assim como o
Conceito Autapomorfico, o Conceito Filogené-
tico € igualmente epistemoldgico. Em relacao
aos Conceitos Bioldgico, Isolacionista, Evoluti-
vo e Autapomorfico, incorpora os seguintes fa-
tos: (1) procura se desprender de qualquer pro-
cesso evolutivo, visando uma avaliacao impar-
cial do resultado destes processos; (2) reco-
nhece a especiagcdo como marcada pela trans-
formacao do caracter, e seu momento corres-
ponde a morte do ultimo individuo da popula-
¢ao que seja portador de polimorfismo ou ple-
siomorfia; (3) na medida em que reconhece a
eventual sobrevivéncia da espécie-ancestral,
aceita também uma natureza parafilética para
a espécie. Criticas feitas a este conceito com-
preendem (Mayr, 2000b; Willmann e Meier,
2000; Mishler e Theriot, 2000b; Wiley e
Mayden, 2000b):

(1) Seria outro conceito que retorna ao
Conceito Tipoldgico, segundo o qual a espé-
cie é alguma coisa diferente de outra coisa,
nao havendo qualquer referéncia a um signi-
ficado bioldgico. Representa apenas uma
construgao arbitraria da mente humana. Ado-
tar a menor unidade adequada a uma andlise
cladistica é por demais reducionista, pois le-
varia a um aumento excessivo no reconheci-
mento do nimero de espécies em todos 0s
grupos com isolamento e variagao geografi-
ca. Platnick e Wheeler (2000) observam que
o Conceito Filogenético proporciona base para
se investigar o parentesco filogenético entre
as unidades que ele discrimina, sem impor li-
mites arbitrarios a processos evolutivos que,
conceitualmente, poderiam dar origem a es-
tas unidades. Espécies filogenéticas, assim
como espécies bioldgicas, sao construcoes da
mente humana que representam apenas hi-
poteses. Os taxons reconhecidos sdao, em
muitos casos, 0s mesmos reconhecidos pelo
Conceito Bioldgico, mas, em outros, o Con-
ceito Filogenético € mais amplo e preciso, pois
nao esconde biodiversidade. E um conceito
que pode ser aplicado e testado no
mundo-real. Qualquer conceito que esteja dis-

sociado de evidéncias observaveis, deve, sim,
ser rejeitado em favor daquele que esta aber-
to a testes através de observacao empirica.

(2) O Conceito Filogenético defende
uma independéncia perante processos evolu-
tivos. Na construcao do caracter € necessaria
a avaliacao da similaridade (e as consequentes
hipéteses homoldgicas). Esta avaliacao € um
processo sujeito a interpretacoes pessoais, pois
apenas os estados de um caractere podem ser
objetivamente observaveis. A relacao transfor-
macional evolutiva entre estes estados, visan-
do a construcao do caracter, comporta, sim,
assuncoes de parentesco para a construcao de
uma hipoétese, que, por sua vez, € dificil de ser
testada. Platnick e Wheeler (2000) observam
que minimizar assung¢oes evolutivas nao signi-
fica ser anti-evolutivo. Este conceito reconhe-
ce a existéncia da evolucao como fundamen-
tal, havendo uma histdria de descendéncia com
modificacoes, refletida pelo significado dos pa-
droes hierarquicos nos cladogramas. Existem
ainda assuncoes tedricas implicitas relaciona-
das aos conceitos de caracteres e tracos, po-
pulagoes e polimorfismo ancestral. Caracteres
sao hipéteses e nao apenas observacoes fe-
néticas. Sua utilizacao e distribuicao determi-
nara se sao Uteis ou nao como delimitadores
de espécies em analises cladisticas.

(3) Ao se considerar que o isolamento
reprodutivo € irrelevante para o reconhecimen-
to de espécies, as espécies reconhecidas den-
tro deste conceito seriam unidades potencial-
mente tocogenéticas, inclusive no que se refe-
re ao reconhecimento de diferentes espécies
humanas (e.g., pigmeus, aborigenes, etc.).
Platnick e Wheeler (2000) observam que duas
populacoes, temporariamente alopatricas, po-
dem ter se transformado o suficiente para se-
rem reconhecidas como espécies através da
transformacao de seus caracteres. Contudo, a
auséncia futura da barreira geogréfica pode per-
mitir a introgressao (tocogenia) destas popula-
coes, estabelecendo-se um polimorfismo. As-
sim, o Conceito Filogenético pode reconhecer
estas duas populacoes como espécies distin-
tas em um primeiro momento, mas, em estagi-
0S posteriores, na presenca de simpatria e po-
limorfismo, este Conceito hipotetizaria apenas
a presenca de uma mesma espécie. No caso
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do homem, anteriormente a miscigenagao in-
tercontinental dos ultimos séculos, a distribui-
cao de caracteres poderia sugerir a presenca
de mais de uma espécie humana. Mas a intro-
gressao das varias populacdes humanas alo-
patricas sugere que ja somos, ou logo sere-
mMos, uma espécie cosmopolita polimorfica.

(4) Se binbmios supostamente represen-
tam espécies, e espécies supostamente sao o
resultado de varios processos denominados
CoOmo especiativos, existiria alguma relacao
entre a aplicacao de bindbmios e o reconheci-
mento de processos naturais, tais como a cla-
dogénese. A adocao do Conceito Filogenético
acaba por dissociar binbmios de cladogénese,
ja que o evento especiativo esta ligado a fixa-
cao do caractere, e nao a ramificacao de uma
linhagem. Esta dissociacao implica: (@) no re-
conhecimento da anagénese (Figura 4a) como
processo especiativo sempre que ocorrer a fi-
xacao de um estado de caractere, o que des-
troi a distincao entre tocogenia e filogenia;
(b) na destruicao da base para o reconhecimen-
to de que tdxons-irmaos possuem o mesmo
tempo de origem (Figura 40), ja que a extingao
da plesiomorfia em ambas linhagens e a fixa-
¢ao dos estados apomorficos, podem ocorrer
em tempos distintos; (c) na destruicao da rela-
cao entre a biogeografia de vicariancia e a eco-
logia histdrica, jd que nao existe a necessaria
correlacao entre a nomenclatura e a historia cla-
dogenética (Figura 5b,d). Platnick e Wheeler
(2000) afirmam: (a) Nao existe certeza na de-
terminacao do mecanismo especifico de espe-
ciacao de cada caso e um mesmo conceito
deve ser compativel a todos os métodos con-
cebiveis e suas combinacoes. Na pratica, a ana-
génese pode ser abordada da mesma forma
que a cladogénese, onde a cada modificacao
do caracter corresponderia a um evento cla-
dogenético desconhecido. (b) Nao existe for-
ma de se saber que, quando a alopatria acon-
tece, serd imediatamente acompanhada da
transformacao do caracter. Embora possa ser
hipoteticamente possivel chegar a estas con-
clusdes numa abordagem retroativa, nao exis-
tem evidéncias inequivocas de suporte. Da
mesma forma, nao existem formas de se pre-
ver em que se transformarao, no futuro, popu-
lacoes hoje isoladas, a nao ser que caracteres

ja tenham sido transformados. Taxons-irmaos
devem ser assumidos como possuindo a mes-
ma idade, que é o momento em que a trans-
formacao do caractere se acha completa, e nao
o tempo da cladogénese inicial (0 isolamento
alopatrico geografico). Por outro lado, a veloci-
dade de transformacao do caractere pode ser
distinta (e.g,, taquitelia, braditelia), o que repre-
senta um problema anagenético.

(5) O reconhecimento tanto de espéci-
es monofiléticas (Figuras 4b, 5b: “espécie B")
quanto de espécies parafiléticas (Figuras 4b,
5b: “espécie A”) implica na dissociacao do sta-
tus ontolégico de grupos monofiléticos (que sao
entidades reais para as quais existem ou nao
evidéncias epistemoldgicas de sua existéncia,
i.e., apomorfias) do status ontoldgico de
taxons-espécie (que sao construcdoes humanas,
mesmo que documentadas pelas mesmas evi-
déncias epistemoldgicas). Platnick e Wheeler
(2000) comentam que espécies sao simples
hipbteses, e sua aceitacao ou rejeicao estao
relacionadas as evidéncias disponiveis e aos
padroes revelados pelo seu estudo. Neste con-
texto, nao seria surpresa que uma hipotese hoje
aceita fosse, no futuro, rejeitada na presenca
de novas evidéncias.

A Espécie e a Biodiversidade

Algumas areas da Biologia (e.g., Neonto-
logia, Ecologia, Etologia, Genética) trabalham
apenas com as espécies encontradas no atual
momento geografico da Terra. Outras areas (e.g,
Paleontologia) se detém, principalmente, no re-
conhecimento de espécies no tempo geoldgi-
co. Logicamente, cada profissional aborda seus
problemas com um conceito de espécie que
seja compativel com seu universo de estudo.
O ideal é que o conceito seja Unico e forneca
subsidios para uma abordagem tanto geografi-
ca atual como geografica temporal. Ao neont6-
logo nao cabem questionamentos de espécies
ancestrais, mas cabe o reconhecimento de hie-
rarquizacao monofilética de linhagens que for-
neca subsidios para uma classificacao. Ao eco-
logo € necessario um entendimento da espécie
quanto a presenca de tocogenia e hibridizacao
entre linhagens distintas em alopatria ou para-
patria, além de simpatria entre espécies cripti-
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cas. Mesmo ao geneticista humano € importan-
te o reconhecimento de apomorfias e plesio-
morfias na comparacao de diferentes linhagens
de DNA mitocondrial (mtDNA) e do cromosso-
mo sexual masculino (y-DNA) (vide Cann et al,
1987, Vigilant et al, 1991, Ayala, 1995;
Hammer, 1995; Ovchinnikov et a/, 2000;
Templeton, 2002).

Por outro lado, ao paleont6logo, apenas
caracteres morfoldgicos estao disponiveis e,
assim mesmo, as vezes, de maneira bem res-
trita. O reconhecimento, tanto de dimorfismo
sexual, quanto de semaforontes, representa
apenas hipoteses baseadas em uma quantida-
de relativamente grande de espécimens e na
comparacao com padrao ontogenético de
taxons atuais. O conceito de espécie temporal
(paleoespécie, cronoespécie) possui um com-
ponente morfolégico muito grande, sendo mui-
to importante saber como foi feita a andlise.
A amostragem morfoldgica presente pode nao
ser representativa da variabilidade morfologi-
ca passada, e as paleoespécies denominadas
representam apenas uma tentativa de entendi-
mento de um taxon-espécie, uma hipoétese su-
jeita a revisdes. Conforme novos espécimens
sejam encontrados, esta variabilidade pode ser
melhor conhecida. Assim, podem ser individu-
alizados outros taxons-espécie, que, da mes-
ma forma, representam apenas hipoteses.

A pergunta que deve ser feita quando
se tem por objetivo o reconhecimento da pa-
leobiodiversidade nao é a de quantas
espécies existiam aqui no passado, mas quan-
tas espécies do passado podem ser discerni-
das dentro do registro disponivel no presente.
Dois espécimens (eventualmente completos e
bem preservados) indiferenciaveis morfologi-
camente, poderiam representar diferentes
taxons-espécie se uma viagem no tempo fos-
se possivel. Entretanto, esta resolucao pode nao
estar acessivel utilizando-se as evidéncias dis-
poniveis. Pode-se ter que utilizar um Gnico bi-
noémio formal latino englobando ambos os es-
pécimens, considerando-os como representan-
do apenas um taxon-espécie até que evidénci-
as mostrem o contrario. Por outro lado, a pre-
senca de morfologias relativamente distintas
resulta em um reconhecimento de varios
taxons-espécie, representados por uma profu-

sao de nomes formais latinos. Mas o posterior
entendimento de uma variabilidade morfologi-
ca conseqliente de distintos estagios ontoge-
néticos (semaforontes) e dimorfismo sexual,
pode levar a uma reavaliacao destes putativos
tdxons-espécie para apenas um. O que se deve
enfatizar é que bindbmios formais latinos de pa-
leoespécies estao sujeitos a revisoes confor-
me o conhecimento avanca. Qualquer listagem
de paleoespécies de determinado local ou de
determinada linhagem monofilética mais inclu-
siva € apenas uma avaliacao do realmente re-
gistrado.

A utilidade em se reconhecer espécies
como unidades evolutivas (tdxons-espécie)
merecedoras de um nome formal tem varias
implicacoes. E fato que existe atualmente um
evento antropogénico que culmina em extin-
¢coes, geralmente relacionado com a modifica-
cao de ambientes ou caca/captura/pesca pre-
datodrias. Existe a preocupacao da sociedade
em se delimitar areas de preservacao ambien-
tal e de protecao a espécies endémicas. Resta
ao governo avaliar as propostas e determinar,
no que se refere a legislacao, se tal area ne-
cessita ser, ou nao, preservada, ou se tal espé-
cie necessita ser, ou nao, protegida, visando-se
a preservacao do patrimbénio genético nacio-
nal. Estas acdes governamentais se baseiam,
quase que exclusivamente, no reconhecimen-
to quantitativo ou qualitativo de espécies. Em
termos praticos, mais precisamente, no reco-
nhecimento, pela comunidade cientifica, dos
binémios latinos formais encontrados em de-
terminada éarea.

Daugherty et al. (1990) observam que
o reconhecimento formal de apenas uma es-
pécie de tuatara (Sphenodon puncatus na Nova
Zelandia quase levou a extingao uma outra es-
pécie relacionada (S. guntherd encontrada em
apenas uma pequena ilha deste pais. O nao re-
conhecimento desta ultima espécie pela litera-
tura conservacionista e pela legislagcao neoze-
landeza, levou a nao consideracao de medidas
legais para a sua preservacao (o binémio latino
formal estava incluido dentro da espécie me-
Ihor conhecida e de distribuicao relativamente
mais ampla). Por outro lado, dois outros taxons
relacionados (S.p. reischeki e S. diversum, na
nomenclatura dos autores) estao atualmente
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extintos porque foram incluidos em S. puncta-
tus, ficando sem uma legislacao visando a pro-
tecao de suas areas de ocorréncia.

O padrao alopatrico de distribuicao en-
tre os tdxons supracitados e o uso do Conceito
Bioldgico de espécie (nao-dimensional por de-
finicdo) acabaram por considerar a variacao
morfolégica ou como insuficiente para a distin-
¢ao especifica, ou como representativa apenas
de uma “subespécie”, sendo ambos negligen-
ciados. Este problema alcanca magnitude bem
maior quando nao se possui conhecimento for-
mal sobre os taxons-espécie de determinado
local. Mesmo que os bindbmios formais propos-
tos para determinada area representem ape-
nas espécies-nominativas, passiveis de serem
subordinadas a um outro nome formal com pre-
cedéncia historica, ja servem de base para uma
investigacao preliminar, ja que alguém, em cer-
to momento historico, acreditou que represen-
tassem algo distinto o suficiente para receber
um nome a parte.

Um argumento utilizado para se propor
a preservacao de determinada area como de
importancia ambiental € a quantidade relativa
de espécies (biodiversidade). Pode-se, ainda, re-
conhecer que a qualidade desta biodiversidade
local pode ser mensurada em termos relativos:
(1) com o reconhecimento de determinado
tdxon endémico como representando uma uni-
dade evolutiva independente e indivisivel (=es-
pécie), € nao como uma “variacao de menor im-
portancia” de um taxon de distribuicdo mais
ampla (“subespécie”), cujo desaparecimento
implica em perda irreversivel do patrimonio ge-
nético nacional; (2) com o reconhecimento da
diversidade filogenética da biodiversidade em
questao (Wheeler e Platnick, 2000a). Este Ulti-
mo argumento pode ser melhor examinado ao
se comparar duas areas com o0 mesmo numero
de espécies listadas (biodiversidade). A primei-
ra seria composta por espécies filogeneticamen-
te proximas, a segunda apresentaria igual nu-
mero de espécies, mas estas representariam li-
nhagens filogenéticas mais distantes entre si. A
area com maior biodiversidade filogenética (e,
maior niumero de linhagens monofiléticas inde-

pendentes) é a segunda, e a sua conservacao
passa a ser prioritaria em relagao a primeira, pois
preservaria um patrimonio genético maior.

O conflito entre Conceitos

Pode-se perceber que duas correntes
de pensamento se antagonizam no reconheci-
mento da espécie dentro de um cenario evolu-
tivo (Cracraft, 2000; Mishler e Theriot, 2000b):
(1) assuncao da realidade?® da espécie (ontolo-
gia), procurando-se argumentos tedricos de
suporte para a formacao destas espécies (Con-
ceitos Bioldgico, Isolacionista e Evolutivo);
(2) uso de métodos pelo qual se conclui a es-
pécie (epistemologia), avaliando-se atributos
empiricos (caracteres) e dando pouca énfase,
a priori, aos processos especiativos (Conceitos
Autapomorfico e Filogenético). Este antagonis-
mo filosé6fico ndo é incomum na ciéncia.
Pode-se tanto concluir que individuos sao se-
melhantes porque pertencem a mesma es-
pécie (ontologia), quanto que individuos per-
tencem a mesma espécie porque sao seme-
Ihantes (epistemologia). Ou se acredita que algo
realmente existe, e se procura um entendimen-
to, ou apenas se hipotetiza a existéncia deste
algo, utilizando métodos para a sua comprova-
cdo ou falseamento. E fato que uma ontologia
que nao possui base epistemoldgica légica no
estudo da espécie leva a um sistema que
nao difere muito do criacionismo (Wheeler e
Platinick, 20000).

Todos os conceitos procuram a defini-
¢ao de uma unidade basica para a avaliacao da
biodiversidade, entretanto, a abrangéncia qua-
litativa e quantitativa desta biodiversidade va-
ria. Os Conceitos Bioldgico e Isolacionista nao
reconhecem espécies com reproducao asse-
xuada; ja os Conceitos Evolutivo, Autapomorfi-
co e Filogenético defendem um reconhecimen-
to muito mais amplo da biodiversidade, inde-
pendente do critério reprodutivo e da distribui-
¢ao geografica. Isso multiplica 0 nimero de
espécies, pois a especiacao ¢ feita por alopa-
tria e a reproducao assexuada faz parte de um
grande segmento de organismos. O Conceito

26 “Realidade” é a existéncia de algo independente da vontade de seu descobridor (Mishler e Theriot, 2000b:121).
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Bioldgico, em especial, subestima a verdadei-
ra biodiversidade, negligenciando populacoes
geograficamente isoladas, denominando-as
como representativas apenas de “subespé-
cies”, passiveis de serem substituidas por es-
pécimens de outras areas caso sua populacao
seja critica (Wiley e Mayden, 2000c¢).

A importancia da Sistematica Filogené-
tica é a relagcao entre os eventos cladogenéti-
cos (a historia sequiencial dos clados) e a bio-
geografia (historia da biosfera). Os Conceitos
Isolacionista e Autapomorfico se aplicam bem
nesta correlacao, ao reconhecerem o monofi-
letismo de taxons-espécie terminais. Contudo,
0 problema passa a ser o reconhecimento for-
mal das espécies-ancestrais: a ontologia Isola-
cionista o suporta, mas a epistemologia Auta-
pomorfica o rejeita. O Conceito Filogenético,
propondo poucas assuncoes sobre a evolucao
e sendo mais operacional, procura suportar
epistemologicamente a espécie-ancestral, mas
acaba por questionar a correlacao entre a cla-
dogénese e a biogeografia de vicariancia.

Pode-se resumir que, quando se traba-
Iha com organismos sexuados e presentes (e
vivos) numa determinada area, o Conceito Bio-
l6gico funciona, ja que estad intimamente liga-
do a percepcao empirica (senso comum). Quan-
do esta area passa a ser grande o suficiente
para comportar populacoes alopatricas, o Con-
ceito Isolacionista passa a ser o mais eficiente,
pois ele pode correlacionar eventos geografi-
cos relativamente recentes com a alopatria.
Todas as neoespécies reconhecidas pelo Con-
ceito Bioldgico também sao reconhecidas pelo
Conceito Isolacionista, assim como outras tan-
tas tratadas como “subespécies”. O Conceito
Isolacionista refuta o intercruzamento, base do
Conceito Bioldgico, e propoe, como idéia prin-
cipal, o isolamento reprodutivo e a vicariancia.
A extensao temporal de determinada neoes-
pécie também pode ser avaliada se, e somen-
te se, assumir anagénese pos-cladogénese em
ambas espécies-filhas. Na medida em que uma
espécie-filha possua uma cadéncia anagenéti-
ca excessivamente lenta (braditelia), ela passa
a ser indiferenciavel da espécie-ancestral. A
espécie-ancestral (=espécie estematica) pos-
sui um componente bastante tedrico, e seu re-

conhecimento no registro fossilifero fica con-
dicionado a simpatria desta em relacao as
espécies-filhas, mesmo assim com todas as di-
ficuldades supracitadas no reconhecimento de
fosseis. Espécies extintas historicamente, des-
de que alopatricas, também podem ser reco-
nhecidas.

Tanto o Conceito Bioldgico quanto o Iso-
lacionista, com componentes ontolégicos mui-
to fortes nao funcionam com agamotaxons, € a
aplicagao direta em fosseis ou € impossivel, ou
apenas é especulativa, pois um féssil nunca
possui todas as caracteristicas disponiveis, s
encontradas em um organismo vivo.

O Conceito Evolutivo passa a utilizar uma
espistemologia investigativa, mas assume que
0 método esta aquém da teoria, € a aplicacao
do conceito nao vai muito além da aplicacao
do Conceito Isolacionista, pois apenas passa a
reconhecer agamotaxons e espécies parafilé-
ticas como taxons-espécie. O Conceito Evolu-
tivo inicia o questionamento entre a correla-
cao direta (/. e, sincronismo) entre o evento cla-
dogenético e a anagénese, que sao a base do
Conceito Isolacionista, mas se perde por um
excesso de ontologia, com multiplos proces-
sos de especiacao e pouca deteccao pratica,
que apenas repete os Conceitos Bioldgico e
Isolacionista. Sua aplicacao em fosseis também
nao avanca significantemente, ainda possuin-
do um componente subjetivo na determinacao
de paleoespécies.

Os Conceitos Autapomorfico e Filoge-
nético caminham juntos, com um componente
epistemoldgico forte, reconhecendo que diva-
gacoes ontolégicas nada ajudam a elucidar o
problema do reconhecimento da espécie. Sao
aplicaveis a todos os organismos reconhecidos
ou nao pelos conceitos anteriores (agamo-
taxons, alopatria, paleoespécies), mas sao muito
mais objetivos e acurados quanto a discrimina-
¢ao dos taxons. Nestes conceitos, a espécie
representa apenas uma hipotese, que pode ser
sustentada ou rejeitada no futuro através do
acumulo de informacoes, € nao uma realidade
natural, que existe independente das informa-
¢oes disponiveis. A diferenciacao entre am-
bas pode ser resumida pela qualificacdo na
polarizacdao dos estados dos caracteres. O
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Conceito Autapomorfico reconhece apenas a
utilidade de apomorfias e grupos monofiléticos
para o reconhecimento de taxons-espécie; ja
o Conceito Filogenético utiliza tanto a apomor-
fia quanto a plesiomorfia, reconhecendo
taxons-espécie tanto monofiléticos quanto pa-
rafiléticos. O Conceito Autapomoérfico € mais
restrito quanto a aplicagcao em fdsseis, pois
estes podem nao mostrar apomorfias, sendo
reconhecidos apenas como metataxons. Ja o
Conceito Filogenético reconhece paleoespéci-
es independentemente de autapomorfias (es-
pécies parafiléticas), assim como a independén-
cia de eventos cladogenéticos e anagenéticos.
O reconhecimento de espécies parafiléticas
implica numa correlacao menos direta (ie, di-
acronismo) entre o bindmio formal latino e a
biogeografia de vicariancia. Por outro lado, a
independéncia entre a cladogénese € a ana-
génese pode ser minimizada quando avaliada
dentro do tempo geoldgico.

Pode-se assim concluir que o conceito
de espécie evoluiu sobre cinco marcos basi-
C0S na comparacao de organismos: (1) reco-
nhecimento de variabilidade ontogenética (se-
maforontes e dimorfismo sexual); (2) reconhe-
cimento de variabilidade fenotipica
nao-dimensional (simpatrica e sincrénica atu-
ab; (3) reconhecimento de variabilidade alopa-
trica; (4) reconhecimento do tipo de reprodu-
¢ao (sexuada ou assexuada); (5) reconhecimen-
to de variabilidade fenotipica temporal conca-
tenada (evolucao). Se o problema do leitor for
o reconhecimento de espécies sexuadas no
tempo presente e em uma area limitada, o Con-
ceito Bioldgico é suficiente. Se a area for gran-
de o suficiente para se reconhecerem
populacoes-irmas alopatricas com variabilida-
de fenética inter-populacional maior que a va-
riabilidade fenética intra-populacional, o leitor
deve recorrer ao Conceito Isolacionista. Se o
problema passa a ser o reconhecimento tam-
bém de taxons-espécie assexuados (agamoes-
pécies), o presente leitor deve recorrer ao Con-
ceito Evolutivo. E se o problema passar a ser o
reconhecimento também de taxons fésseis, o
leitor deve recorrer ao Conceito Autapomorfi-
co, no caso do tdxon em questao mostrar au-
tapomorfias. Caso contrario, o leitor deve re-
correr ao Conceito Filogenético.

Entretanto, pode-se observar que todos
0s conceitos apresentam deficiéncias, quer por
consequiéncia de um excesso de teoria e as-
sungoes (que podem representar apenas cren-
¢as), quer por excesso de confianca quanto a
um método. Contudo, a auséncia de teoria € a
de métodos resultam em crencas sem funda-
mentos, representadas pelo Conceito Tipoldgi-
co utilizado por Linnaeus (1758). E fato que, atu-
almente, a Sistematica Filogenética € o melhor
meétodo de andlise disponivel, mas ela nao re-
presenta a solucao de todos os problemas. Muito
pelo contrario, acaba revelando incongruéncias
entre o que se quer fazer € 0 que se consegue
fazer. Portanto, aos interessados sobre 0 assun-
to, € importante o conhecimento sobre as defi-
ciéncias que hoje pairam sobre o entendimento
da espécie e a quantificacao da biodiversidade.
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APRESENTACAO

A organizacao deste niumero da revista Cadernos La Salle expressa a tentativa de
reunir, numa unica publicacao, métodos de estudo de uso corrente nas varias areas das
Ciéncias Bioldgicas. O primeiro Caderno do Curso de Biologia do UNILASALLE, com o
tema Métodos de Estudo em Biologia, surpreendeu por ter se constituido num trabalho
interinstitucional, agregando contribuigcdes de profissionais da FEPAM, FZB-RS, PUCRS,
UFRGS, ULBRA, UNISC, UNISINOS, UNIVATES e UNOCHAPECO, além daquelas igual-
mente enriquecedoras producoes de nosso corpo docente.

Esta proposta nasceu de um impeto, uma necessidade de compartilhar com nos-
so0s alunos as metodologias que levam a producao de conhecimento bioldgico. No de-
correr do processo, compreendemos que o resultado deste esforco poderia atingir um
publico mais amplo, abrangendo também recém-graduados, técnicos, alunos de pos-
graduacao ou mesmo profissionais de outras areas que desejem obter um referencial
metodoldgico inicial. Com a crescente especializacao e fragmentacao do universo biol6-
gico em inimeras areas e subareas, que se justifica, pelo menos em parte, em funcao
das especificidades de seus objetos de estudo, as varias técnicas e métodos utilizados
tornam-se cada vez mais de dominio restrito de seus usuarios. Freqiientemente disper-
sas em literatura especializada e, muitas vezes, com linguagem inacessivel, tais metodo-
logias tornam-se de dificil obtencao. Entendemos que esta publicacao contribui para
solucionar tal problema, cumprindo também seu papel na divulgacao cientifica. Consi-
deramos que “comunicar ciéncia” também deve ser compromisso assumido por aqueles
que fazem ciéncia. E parece que fomos bem sucedidas nessa primeira tentativa: sao 23
artigos a descreverem os métodos e suas aplicacoes nas areas de Paleontologia, Zoolo-
gia de Invertebrados, Zoologia de Vertebrados, Morfologia, Bioquimica e Ciéncias Ambi-
entais. O primeiro artigo, todavia, embora nao trate de metodologias especificas, aborda
uma questao fundamental e polémica em biologia, o conceito de espécie, cuja compre-
ensao afeta qualquer area do conhecimento bioldgico.

Ofertamos, entao, a comunidade académica e ao publico em geral este primeiro
Caderno de Biologia, produto da dedicacao de colegas e amigos que prontamente acei-
taram compor conosco esta coletanea de métodos e técnicas. Agradecemos a todos por
suas valorosas contribuicoes e também ao UNILASALLE, pelo apoio incondicional a esta
publicacao.

Profa. Cristina Cademartori e Profa. Lilian Timm
Organizadoras
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