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RESUMO

Por meio de metodologias da sistematica filogenética, as relagdes genealogicas entre grupos
de seres vivos podem ser representadas em diagramas arborescentes denominadas cladogramas.
Para que um grupo possa ser colocado nos ramos terminais de um cladograma, ¢ necessario que
ele seja monofilético, ou seja, composto de um ancestral comum e todos seus descendentes. Alguns
autores apontam para um conflito entre o chamado conceito biologico de espécie e a reconstrucdo da
histoéria evolutiva de certos grupos por meio da sistematica filogenética. A principal objecdo ¢ a de
que o conceito bioldgico ocasionalmente recorta a diversidade bioldgica em unidades que, por nao
serem monofiléticas, ndo sdo legitimas do ponto de vista filogenético. Neste artigo, examinaremos
esta objecdo na forma de trés problemas levantados por Joel Velasco. Em seguida, proporemos
uma solugdo com base na ideia de que a histoéria captada pelo conceito bioldgico ¢ complementar,
ndo concorrente, a historia filogenética.
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Is it possible to put biological species on phylogenetic trees?

ABSTRACT

Phylogenetic systematics provides us with a set of methodological tools that allow for the
discovery of genealogic relationships among groups of organisms. The main sort of diagram used
by phylogenetic systematics are the so-called phylogenetic trees. In order that a group may be placed
on a tree, it needs to be monophyletic, that is, composed of a single common ancestor and all of its
descendants. Some authors point out that there is a conflict between the biological species concept
and the recovery of evolutionary history through phylogenetic methods. The main objection is that
the biological concept sometimes divides biological diversity into units that, not being monophyletic,
are not legitimate from the phylogenetic standpoint. In this article, we shall examine this objection
in the form of three problems raised by Joel Velasco. We then propose a solution based on the
idea that the history captured by the biological species concept is complementary to, and does not
conflict with, phylogenetic history.
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INTRODUCAO

Embora o conceito de espécie ocupe, pelo menos desde Darwin, um lugar central
na biologia evolutiva, ha uma notavel falta de consenso a respeito de varios aspectos
relacionados a ele. Parte dessa falta de consenso, ¢ grande parte da literatura recente sobre
o chamado “problema das espécies” (ERESHEFSKY, 1992; HEY; FITCH; AYALA,
2005; WHEELER; MEIER, 2000; WILSON, 1999) concentra-se na discussio sobre qual
seria a definigdo tedrica correta do termo “espécie” e sobre se ha uma tnica definicdo
aceitavel para ele.

Para se ter uma ideia da dimensdo do problema, Gonzalez (2011) conta treze
defini¢des que ja foram propostas. Nao pretendemos analisar todas essas defini¢des
aqui'; vamos nos concentrar sobre uma delas (talvez a mais famosa), o chamado conceito
biologico de espécie proposto por Dobzhansky (1937) e Mayr (1942). Segundo o conceito
biologico, espécies sdo “grupos de popula¢des naturais capazes de intercruzamento que
estdo reprodutivamente isolados de outros desses grupos” (MAYR, 1989, p.138).

Alguns autores (BRANDON; MISHLER, 1996; CRACRAFT, 1992; VELASCO,
2008) apontam para um conflito entre o conceito bioldgico de espécie e a reconstru¢do
da histdria evolutiva de certos grupos por meio da sistematica filogenética. A sistematica
filogenética, disciplina fundada na década de 1950 pelo entomdlogo alemao Willi Hennig,
tem por objetivo fornecer metodologias para a reconstrugdo das relagdes genealdgicas
entre grupos de seres vivos. Por meio da sistematica filogenética, as genealogias podem
ser representadas em diagramas arborescentes denominados cladogramas. Para que um
grupo possa ser colocado nos ramos terminais de um cladograma, é necessario que ele
seja monofilético, ou seja, composto de um ancestral comum e todos seus descendentes.
A principal objec@o dos autores supracitados ao conceito bioldgico é o de que o conceito
biologico ocasionalmente recorta a diversidade biologica em unidades que, por ndo serem
monofiléticas, ndo sdo legitimas do ponto de vista filogenético.

O objetivo deste artigo ¢ discutir esta objecao, na forma de trés problemas levantados
por Joel Velasco (2008). Iniciamos por uma apresentagao geral a respeito de cladogramas
e do conceito bioldgico de espécie. Em seguida, reproduzimos os trés problemas tais
como Velasco os enuncia. Por fim, propomos uma solugdo com base na ideia de que
a historia captada pelo conceito bioldgico ¢ complementar, ndo concorrente, a historia
filogenética.

LENDO CLADOGRAMAS

Para desenvolver o argumento deste artigo, € necessario apresentarmos inicialmente
os rudimentos da leitura dos cladogramas, diagramas que tém por objetivo representar
hipoteses sobre as relagdes genealdgicas entre grupos de seres vivos. Um exemplo de

" O leitor interessado pode consultar o texto de Gonzalez, que é uma boa introdugcdo em portugués sobre o
assunto.
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cladograma estabelecendo uma hipotese sobre as relagdes entre salmdes, tartarugas,
crocodilos, e aves, ¢ mostrado na Figura la. A partir desse cladograma podemos dizer,
por exemplo, que aves e crocodilos sdo parentes mais proximos entre si do que qualquer
um dos dois o é em relagdo aos salmoes. Isso ocorre, pois 0 ancestral comum entre aves
e crocodilos € mais recente que o ancestral comum entre, digamos, aves e salmdes.

Na Figura 1b, apresentamos algumas das convengdes por tras desse tipo de
cladograma. O tempo ¢ representado como transcorrendo da raiz para os ramos, € 0s
vértices intermediarios correspondem aos ancestrais comuns. Neste cladograma, o tempo
ndo estd mostrado em escala, ou seja, embora os ancestrais estejam representados de
forma equidistante, isso ndo quer dizer nada a respeito dos relativos tempos de divergéncia
dessas linhagens. Outro ponto € que, embora os sistematas falem em “ancestral comum”,
nem sempre esta claro se estdo se referindo a um organismo, uma populagdo, ou uma
espécie.

Por enquanto, suponhamos que cada ancestral comum seja uma espécie inteira.
Nesse caso, os ancestrais nao podem receber nomes nos cladogramas, uma vez que ¢é
muito dificil, sendo impossivel, estabelecer exatamente qual espécie € o ancestral comum
de um conjunto de grupos bioldgicos (SANTOS, 2008; SOBER, 1988). Outra omissao
importante diz respeito a grupos intermedidrios e extintos. O grupo das cobras e lagartos
(Squamata), por exemplo, poderia aparecer como um ramo entre salmdes e tartarugas
(CRAWFORD etal., 2012, v. também Figura 2a). Do mesmo modo, Sauropodomorpha,
um grupo extinto que inclui dinossauros herbivoros de pescoco longo, poderia ser
representado como grupo-irmao das aves.

De acordo com Baum, Smith e Donovan (2005), uma das dificuldades mais comuns
na leitura de cladogramas € causada pela ideia erronea de que os grupos nos ramos devem
ser lidos da esquerda para direita, o da esquerda sendo o “menos evoluido” ¢ o da direita
0 “mais evoluido”. Pensando dessa maneira, uma pessoa poderia concluir a partir da
Figura 1a que salmdes sdo genealogicamente mais proximos de tartarugas do que de aves.
Porém, os ramos que partem de um vértice podem ser girados em torno desse vértice
(v. Figura 1d). Portanto, a relativa recéncia de ancestralidade comum ¢ mais importante
do que a posigdo dos ramos no topo do diagrama. De acordo com o cladograma 1a, a
distancia genealdgica entre salmdes e tartarugas ¢ exatamente igual aquela entre salmdes
e aves, ja que o ancestral comum mais recente entre os primeiros dois grupos € 0 mesmo
que o ancestral comum mais recente destes dois ultimos (no caso, trata-se do ancestral
marcado como x na Figura 1b).
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FIGURA 1 — (a) Exemplo de cladograma. (b) Algumas convencgdes por tras do diagrama: a diregdo do tempo é
representada da “raiz” para os “ramos”, e o tempo aqui ndo esta em escala; os ancestrais comuns hipotéticos
ocupam as posigdes dos vértices internos (x, y, e z), mas ndo sdo nomeados. Note-se que esse € um
cladograma baseado em vértices, ou seja, os tdxons ocupam a posigao dos vértices, ndo das arestas. (c) Dois
dos muitos grupos omitidos no cladograma original. (d) O mesmo cladograma que (a), com uma rotagéo em
torno do vértice marcado pela seta circular.
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Fonte: elaborada pelo autor.

Talvez o conceito mais central para a pratica da sistematica filogenética seja o
conceito de monofilia. Willi Hennig, o criador da sistematica filogenética, fornece duas
defini¢des equivalentes para o conceito de grupo monofilético:

1 Um grupo é monofilético se “for possivel mostrar que ndo somente todas
as espécies (ou individuos) incluidos nele de fato descendem de uma tnica
espécie-tronco [stem species], mas também que nenhuma espécie derivada

dessa espécie-tronco ¢ alocada fora do grupo em questdo” (HENNIG, 1966,
p.73).

2 “Um grupo monofilético ¢ um grupo de espécies no qual cada espécie esta
mais proximamente aparentada com todas as outras espécies do grupo que
com qualquer outra espécie que ¢ classificada fora do grupo” (HENNIG,
1966, p.73).

Em termos praticos, diante de um cladograma, o conjunto de um vértice interno (um
ancestral comum) com todos os ramos que partem dele forma um grupo monofilético.
Por exemplo, tomando o vértice y na Figura 1b ¢ todos os ramos que partem dele, temos
um grupo monofilético que inclui tartarugas, crocodilos, ¢ aves. Note-se que isso ndo
quer dizer que esses trés sdo os unicos membros desse grupo. Conforme mencionamos
anteriormente, se quisermos incluir o grupo Sauropodomorpha em nosso cladograma,
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ele também faria parte desse grupo. Em outras palavras, todos os grupos omitidos que
sdo também descendentes do ancestral comum mais recente de tartarugas e aves estao
também incluidos nesse grupo.

Por isso, conforme ressalta Elliott Sober (1988, p.19), o conceito de monofilia é
mais bem entendido como um conceito relativo. Diante de um cladograma como o da
Figura la dizemos que crocodilos e aves formam um grupo monofilético, queremos dizer
que sdo membros de um grupo monofilético que ndo inclui, digamos, as tartarugas. Da
mesma maneira, crocodilos e tartarugas nao formam, sozinhos, um grupo monofilético,
pois o ancestral comum mais recente destes dois grupos ¢ também um ancestral comum
das aves.

Nesse caso, o grupo formado por crocodilos e tartarugas é dito um grupo parafilético.
Um grupo parafilético é aquele formado por um ancestral comum e alguns, mas nao
todos, seus descendentes. A despeito das consideragdes de Sober, na grande maioria das
vezes, quando se diz que um grupo ¢ parafilético, costuma-se deixar implicito quais 0s
descendentes que foram deixados de fora do grupo. Dessa maneira, ¢ comum dizer que
o grupo dos répteis, tradicionalmente concebido de modo a incluir cobras, lagartos, e
tartarugas, € parafilético. Com isso, entende-se que as aves, que sao também descendentes
do mais recente ancestral comum a esses grupos, foram deixadas de fora.

O problema que pretendemos discutir neste artigo emerge da exigéncia de que os
grupos que estdo colocados nos ramos de um cladograma tém de ser monofiléticos. Para
entender essa exigéncia, consideremos a Figura 2a. Os animais popularmente considerados
répteis estdo distribuidos entre os grupos Sphenodontia (tuataras), Squamata (cobras
e lagartos), Testudines (tartarugas), e Crocodilia (jacarés e crocodilos). Conforme ja
mencionamos, esse grupo ndo ¢ monofilético, pois Aves ¢ também um descendente do
mais recente ancestral comum aos membros do grupo.

A despeito disso, suponhamos que coloquemos esse grupo parafilético em um
ramo de nosso cladograma, como na Figura 2b. Fazer isso, ou seja, considerar um grupo
parafilético como se ele fosse monofilético, nos levaria a inferéncias erroneas a respeito da
historia evolutiva de certos grupos e estruturas. Por exemplo, ha fortes evidéncias de que
a moela — uma estrutura adjacente ao estdbmago que permite que certos animais ingiram
pedras de modo a realizar a digestdo mecanica dos alimentos — surgiu em algum ponto do
ramo que leva até crocodilos e aves (v. Figura 2a). Se considerassemos os répteis como
um grupo monofilético, teriamos que postular duas origens evolutivas independentes
para a moela. A pergunta “quando surgiu a moela?”” ndo faria sentido nesse caso, ja que
ndo haveria uma unica entidade histérica chamada “moela”, mas duas. A moela seria
como a asa ou o olho, estruturas que evoluiram independentemente muitas vezes®. Diante
de andlises filogenéticas complexas, que levam em conta muitos caracteres (além da

2Na verdade, ha estruturas semelhantes a moela em alguns peixes e minhocas (VELASCO, 2013). Porém, essas
estruturas ndo estdo filogeneticamente relacionadas a moela das aves e crocodilos. E essa estrutura histérica em
particular, uma apomorfia (caracteristica derivada compartilhada) das aves e crocodilos, que nos interessa aqui.
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moela) dos grupos bioldgicos em questao, os sistematas inferem que o cladograma mais
parcimonioso (SOBER, 1988) ¢ aquele que postula uma tnica origem para a moela.

FIGURA 2 — (a) Arvore filogenética dos amniotas, adaptada de Shedlock e Edwards (2009, p.276). Se aceitamos
o grupo tradicional dos répteis (aqui representado pelas ordens Squamata, Sphenodontia, Crocodilia e Testudines)
como um grupo monofilético (b), ndo somos capazes de reconstruir a histéria evolutiva da moela (c).
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Fonte: 2a) adaptada de Shedlock e Edwards (2009); 2b) elaborada pelo autor; 2c) adaptada de Velasco (2008).

Esse exemplo estd alinhado ao ideal de Hennig segundo o qual “apenas grupos
monofiléticos podem ser considerados naturais, pois eles sdo os unicos que carregam
a informacdo completa da histdria evolutiva de determinada linhagem” (SANTOS,
2008, p.192). Nesse sentido, Hennig oferece uma metodologia para a sistematica que
ele descreve metaforicamente como uma “reconstrucao de familia”, semelhante aquela
utilizada por diversas organizacdes ao tentar reagrupar familias humanas que foram
fragmentadas pela II Guerra Mundial (HENNIG, 1966, p.80).

O proprio Darwin ja havia sugerido que as semelhangas entre os organismos — que
ele chamava de Unidade de Tipo — podem ser explicadas por filiagdo comum; portanto,
¢ possivel levantar hipoteses de filiagdo comum a partir das semelhangas entre os
caracteres dos organismos. Para usar a analogia proposta por Simpson (1961, p.168-9),
dois individuos ndo sdo gémeos monozigoticos (“idénticos”) porque sdo tdo semelhantes,
eles sdo tdo semelhantes porque sdo gémeos monozigdticos. Poderiamos dizer que
a historia transcorre da filiagdo comum para a semelhanga de caracteres, enquanto a
reconstru¢do da historia parte da semelhanca de caracteres para inferir comunidade de
filiacao (v. Figura 3).
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FIGURA 3 — A partir da filiagdo comum, produz-se a semelhanca de caracteres. A reconstrugéo da histéria
procede no sentido inverso: a partir da semelhanga de caracteres, infere-se a filiagdo comum.
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Fonte: elaborada pelo autor.

A metodologia de Hennig ndo foi a Ginica nem a primeira a se basear nesses
principios; a taxonomia evolutiva das décadas de 1930 e 1940 — cuja referéncia
fundamental ¢é o trabalho de Simpson (1961) — é uma importante precursora da sistematica
filogenética. Alguns conceitos utilizados pela taxonomia evolutiva, como o proprio
conceito de monofilia, foram reinterpretados por Hennig, e ¢ predominantemente nessa
nova interpretagdo que eles sdo empregados hoje. Nao ¢ nosso objetivo aqui entrar em
detalhes a respeito da metodologia da sistematica filogenética®. Basta dizer que o método
de Hennig, devido a sua fecundidade e relativa facilidade de aplicacao, triunfou por sobre
o método de Simpson.

Os grupos ndo monofiléticos ndo sdo entidades genuinas para a sistematica
filogenética porque nao refletem toda a historia evolutiva das linhagens a que pertencem.
Podemos agora retornar a metafora de Hennig sobre a reconstru¢do de uma familia. Se
duas pessoas sdo mais semelhantes entre si do que cada uma delas é em relagdo a uma
terceira, ha grandes possibilidades de essas duas que tenham um ancestral comum mais
recente que o ultimo ancestral comum de todas as trés pessoas. Se ha davidas sobre alguma
relagdo de parentesco, pode ser feito um teste de DNA — na sistematica filogenética, isso
equivaleria a tragar uma filogenia molecular (ver exemplos em Avise, 2006). De qualquer
forma, tanto na sistematica filogenética quanto na reconstrugéo genealdgica, deixar alguém
de fora da historia da familia (parafilia) ou s contar a historia de alguns membros da
familia (polifilia) significa ndo contar a historia da familia inteira.

Analogamente, se quiséssemos contar a histdria de todas as mudangas evolutivas
sofridas pelo grupo Reptilia, mas disséssemos que nenhum membro desse grupo
desenvolveu endotermia e penas (como as aves), estariamos incorrendo no erro de nao
contar a historia completa do grupo. Assim, o grupo tradicional (parafilético) dos répteis
ndo pode ser o sujeito de uma historia evolutiva completa, ja que exclui um grupo
que representa importantes inovagdes evolutivas, as aves. Da mesma forma, a historia
evolutiva de grupos polifiléticos como o dos animais endotérmicos nao ¢ uma historia
que tem um Unico sujeito, e sim duas ou mais histérias evolutivas independentes, cada
uma delas com seu proprio sujeito.

3Para uma boa introdugdo em portugués, ver Amorim (2002).
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O CONCEITO BIOLOGICO DE ESPECIE

Feita essa breve apresentacdo a respeito dos rudimentos da sistematica filogenética,
chegou a hora de expormos o problema central deste artigo, ou seja, por que ndo ¢
possivel colocar espécies nos ramos dos cladogramas. Para tanto, consideraremos apenas
aquela que ¢, indiscutivelmente, a definigdo mais influente (e controversa) ja dada para o
conceito de espécie (RIDLEY, 2004); trata-se do chamado conceito biologico de espécie.
E comum encontrarmos, em livros didaticos, formulagdes semelhantes & seguinte: uma
espécie ¢ um grupo de organismos que, na natureza, se cruzam entre si, produzindo
descendentes férteis*. Essa definigdo € baseada no conceito bioldgico de espécie, proposto
por Dobzhansky (1937) e Mayr (1942). Em uma formulag@o posterior, Mayr escreve:
“Espécies sdo grupos de populagdes naturais capazes de intercruzamento que estdo
reprodutivamente isolados de outros desses grupos” (MAYR, 1989, p.138).

O conceito bioldgico de espécie esta fundado nas nogdes de intercruzamento e
isolamento reprodutivo. Se os individuos de uma populag@o sao capazes de intercruzar
com individuos de outra populagdo, produzindo descendentes férteis, entdo as duas
populagdes fazem parte da mesma espécie. O isolamento reprodutivo ¢ outra face dessa
mesma moeda: populagdes reprodutivamente isoladas pertencem a espécies diferentes.
Ha diversos mecanismos de isolamento reprodutivo, e nem todos eles sdo de natureza
geografica. Duas espécies de passaro podem estar reprodutivamente isoladas entre
si por razdes etologicas, como por exemplo uma diferenga nos respectivos cantos de
acasalamento, embora ocupem a mesma regido geografica’.

O conceito biologico de espécie, segundo Ridley, é importante porque faz coincidir
as unidades taxondmicas com as unidades evolutivas. O conceito bioldgico de espécie,
segundo Ridley,

[...] coloca a taxonomia das espécies naturais dentro do esquema conceitual
da genética de populacdes. Uma comunidade de organismos capazes de
intercruzamento constitui, nos termos da genética de populagdes, um pool génico.
Na teoria, o pool génico ¢ a unidade dentro da qual as frequéncias génicas podem
mudar. No conceito de espécie bioldgica, os pools génicos se tornam mais ou
menos identificaveis com as espécies. [...] A espécie, neste conceito, ¢ a unidade
da evolugdo. (RIDLEY, 2004, p.351)

Porém, o conceito bioldgico de espécie tem alguns problemas, ja bastante conhecidos.
O mais evidente ¢ que o conceito ndo se aplica a organismos de reprodu¢io assexuada;
por isso, € um bom conceito para os zo6logos, mas botanicos e microbidlogos muitas

“Uma excegao ¢ o livro de Lopes e Rosso, que apresenta uma definicdo derivada do conceito filogenético de
Cracraft (1992): “[Uma espécie € uma] Populagdo ou conjunto de populagdes definidas por uma ou mais condigdes
derivadas, constituindo o menor agrupamento taxondémico reconhecivel” (LOPES; ROSSO, 2010, p.26).

5Uma lista com os diferentes tipos de isolamento reprodutivo identificados por Dobzhansky pode ser vista em
Ridley (2004, p.356).
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vezes nao podem aplicé-lo diretamente. Outro problema famoso para o conceito bioldgico
¢ o de que o isolamento reprodutivo ndo ¢ uma questdo “tudo ou nada”; o isolamento
reprodutivo entre duas espécies pode ser uma questao de grau. Esse problema se manifesta
no fato de que a hibridizagao entre espécies diferentes produzindo descendentes férteis
¢ um fendmeno muito comum na biologia.

Nesse sentido, um livro didatico que desenvolve uma boa discussao sobre o conceito
bioldgico e seus problemas ¢ Amabis ¢ Martho (2010). Em primeiro lugar, Amabis e
Martho apresentam uma versao do conceito bioldgico de Dobzhansky e Mayr que ressalva
que o intercruzamento tem de se dar “em condig¢des naturais”. Isso € importante “pois ha
espécies cujos individuos podem se cruzar e produzir descendentes férteis em condigdes
artificiais de cativeiro, embora nunca se cruzem em condigdes naturais” (AMABIS;
MARTHO, 2010, p.24). Os autores apresentam entdo os sao ja bastante conhecidos casos
dos hibridos férteis liger (resultado do cruzamento de um ledo com uma tigresa) e tigon
(resultado do cruzamento de tigre com uma leoa).

Entretanto, se a hibridizagao fosse um fenomeno restrito aos animais em cativeiro,
de fato nao representaria problema algum para o conceito biologico de espécie. A questao
¢ que espécies resultantes de hibridizacao interespecifica surgem na natureza. Esse € o
caso da hortela-pimenta (Mentha X piperita), hibrido entre Mentha aquatica e Mentha
spicata, e do lobo vermelho (Canis rufus), hibrido de coiotes (C. latrans) com lobos (C.
lupus) (REICH; WAYNE; GOLDSTEIN, 1999). A hibridizagdo interespecifica ¢ um
dos modos pelos quais as espécies biologicas podem ser grupos ndo monofiléticos de
populagoes.

De acordo com Reich e colaboradores (1999), o lobo vermelho surgiu como resultado
de hibridizagdes que ocorreram nos tltimos 12.800 anos, € com maior probabiliadade
durante os Giltimos 2.500 anos. E claro que um tnico lobo vermelho ndo faz uma espécie;
para tanto, sdo necessarios varios intercruzamentos ao longo de muitas geragdes. Mas,
se simplificarmos a histéria em um diagrama como aquele representado na Figura 4,
fica mais facil ver por que a hibridizagdo torna as espécies parafiléticas. Nesse diagrama
(que ndo pretende ser um cladograma), as espécies — entendidas aqui como linhagens
de populagdes (CAPONI, 2013; DE QUEIROZ, 1999) — estdo representadas como
linhas grossas. Supondo que x seja o ancestral comum de todos os membros da espécie
C. latrans, essa espécie passa a ser parafilética, ja que todos os membros da espécie C.
rufus sdo também descendentes desse ancestral.
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FIGURA 4 — Hipétese sobre a histéria populacional (ndo é um cladograma) no contexto da origem de C. rufus
por hibridizagéo interespecifica entre C. latrans e C. lupus. Se considerarmos x como o ancestral comum
de todos membros da espécie C. latrans, ela é parafilética, pois todos os membros de C. rufus séo também
descendentes desse ancestral, mas nao estdo incluidos em C. latrans.
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Fonte: elaborada pelo autor.

O exemplo do lobo vermelho diz respeito ao caso em que o conceito bioldgico
de espécie nos levaria a reconhecer mais entidades (#és espécies) do que talvez seria
aceitavel do ponto de vista filogenético — a partir do qual teriamos que contar apenas
um grupo monofilético. Podemos mencionar um exemplo do caso inverso, ou seja, no
qual a filogenia nos diz que ha duas entidades, enquanto o conceito bioldgico contaria
apenas uma.

Atualmente, a Unido Internacional para a Conservacdo da Natureza (IUCN)
reconhece apenas uma espécie de elefante africano, a Loxodonta africana, classificada
como “vulneravel” (BLANC, 2011), com duas subespécies — o elefante da savana e o da
floresta. Essa contagem pode ser baseada no conceito biologico de espécie, dado que as
duas subespécies produzem hibridos férteis (VELASCO, 2011). Entretanto, um estudo
filogenético recente (ROHLAND et al., 2010) revelou que as linhagens de elefantes da
savana e da floresta se separaram entre 2,6 ¢ 5,6 milhdes de anos atras, aproximadamente
no mesmo periodo de separagao entre as linhagens do elefante asiatico (género Elephas)
e do mamute (género Mammuthus). Diante desse dado, a hibridiza¢do entre as duas
subespécies de elefante africano ¢ um fenomeno recente (ROHLAND et al., 2010, p.7).
O problema entdo ¢€: se elefante asiatico e mamute sdo géneros diferentes, por que nao
considerar que o elefante da savana e o da floresta sejam pelo menos espécies diferentes?
Se o ponto de vista filogenético for efetivamente adotado e a nomenclatura for revisada,
pode ocorrer que sejam reconhecidas duas espécies, L. africana (da savana) e L. cyclotis
(da floresta), em risco de extin¢ao ainda maior (VELASCO, 2011).
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FIGURA 5 — Cladograma baseado no modelo demografico de Rohland et al. (2010) para a histéria dos
Elephantidae. O tempo de divergéncia entre as linhagens de mamute e elefante asiatico é aproximadamente
o mesmo que o de divergéncia entre o elefante africano da savana e o da floresta (entre 2,5 e 5,5 milhdes
de anos atras). A linha tracejada indica hibridizagéo recente entre os elefantes da savana e da floresta, o que
levaria o conceito bioldgico a considera-los (o que de fato ocorre) como membros da mesma espécie.
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Fonte: adaptada de Rohland et al., 2010.

TRES PROBLEMAS PARA O CONCEITO BIOLOGICO

Podemos agora sistematizar os conflitos entre as representacoes da historia filogenética
das linhagens e o conceito biolodgico de espécie na forma de trés principais problemas. Para
tanto, seguiremos aqui a apresentacdo de Velasco (2008). Os trés problemas, na nomenclatura
sugerida por Velasco, sdo: o problema da parafilia, o do “nenhum cladograma”, e o do
“cladograma errado”. Os trés problemas decorrem do fato de que os métodos de sistematica
filogenética ndo necessariamente captam a mesma historia de especiacdo que seria contada
pelo conceito de espécie bioldgica. Para Velasco (2008; 2013), a filogenia ¢ a historia das
cisoes populacionais, € ela nem sempre coincide com a historia do isolamento reprodutivo
entre as populacdes. (No que se segue, utilizaremos o termo “espécie bioldgica” como
abreviatura de “espécie identificada através do conceito biologico™.)

O PROBLEMA DA PARAFILIA

Imaginemos que haja uma espécie biologica, A, composta de duas populagdes,
Al e A2, sem nenhum tipo de isolamento reprodutivo entre elas. Suponhamos entdo
que uma subpopulagdo de A2 desenvolve isolamento reprodutivo em relacdo a Al e A2,
tornando-se assim uma nova espécie bioldgica, B, diferente da espécie bioldgica A. Se
representarmos em um cladograma a histéria de divergéncia das populagdes envolvidas
(v. Figura 6a), obtemos o resultado de que a espécie biologica A ¢ parafilética.

Um estudo filogenético envolvendo espécies de mariposas do género Greya
(Prodoxidae) (BROWN et al., 1994) exemplifica esse fendmeno. Das 16 espécies
estudadas por Brown et al., duas sdo parafiléticas (na Figura 6b, mostramos a parafilia
de G. solenobiella). Longe de ser um fendmeno isolado, os resultados de Brown et al.
refletem uma tendéncia de larga escala na biologia. Nesse sentido, Velasco cita o estudo
de Funk e Omland (2003), que analisaram estudos filogenéticos de um total de 2.319
espécies, e detectaram parafilia ou polifilia em 23% delas.
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FIGURA 6 — O problema da parafilia. (a) A espécie biolégica A é parafilética (ver texo para detalhes). (Figura
adaptada de VELASCO, 2008, p.410.) (b) Espécies do género de mariposas Greya (Prodoxidae), evidenciando
parafilia na espécie G. solenobiella. Os nomes entre parénteses indicam os locais de amostragem. As trés
diferentes populagdes de solenobiella sédo analogas as populagdes da espécie Amostradas em (a), enquanto
suffusca é analoga a espécie B.

A reticulata
Al A2 B subalba
solenobiella (Butte Co.)

solenobiella (S. Clara Co.)
solenobiella (Tulare Co.)

6a suffusca (Tulare Co) Gy

Fonte: adaptada de Brown et al., 1994, p.133.

O PROBLEMA DO “NENHUM CLADOGRAMA”

Para entender o segundo problema, retomemos o cladograma da Figura 6a,
imaginando agora que um terceiro grupo, C, se separa da populacdo A1, e em seguida se
torna reprodutivamente isolado em relagdo a espécie A. Ou seja, a histéra da divergéncia
das populagdes ocorre como mostrado na Figura 7a, sendo que os tempos de divergéncia
das linhagens estdo indicados por meio de nos com as indicagdes ¢, £,, € t,. Nesse caso,
o conflito reside no fato de que o conceito bioldgico conta uma historia a respeito do
isolamento reprodutivo que pode levar a perguntas que nao fazem sentido do ponto de
vista da historia das populagdes.

FIGURA 7 — O problema do “nenhum cladograma”. O cladograma que representa a histéria do isolamento
reprodutivo ndo corresponde a nenhum cladograma no nivel populacional. (a) Cladograma “correto”,
representando a historia de cisdo das populagbes. Em t,, as populagdes A1 e A2 se separam. Em ¢,, B se
separa de A2 e fica reprodutivamente isolada da espécie A. Em t3, C se separa de A1 e fica reprodutivamente
isolada da espécie A. (b) Cladograma “errado” representando a histéria de isolamento reprodutivo. Em £,, B se
isola reprodutivamente das duas populagbes da espécie A. Em t,, 0 mesmo ocorre com C. Este cladograma
representa, erroneamente, a espécie A como tendo uma histéria evolutiva unica.

Al C B A2 A C B

7a 7b

Fonte: adaptada de Velasco, 2008, p.412.
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O cladograma tragado a partir do conceito bioldgico de espécie (Figura 7b) colocaria
as espécies A e C como sendo mais proximamente aparentadas, e formando um grupo
monofilético. Isso faz sentido, e € consistente com o conceito bioldgico, uma vez que o
isolamento reprodutivo entre as espécies A e C ocorreu em um tempo mais recente, £,
do que o isolamento entre (A+C) e B, que ocorreu em ¢,

Neste caso, o cladograma populacional capta uma distingdo que o cladograma
baseado no conceito de espécie ndo ¢ capaz de captar, ou seja, que A1 € mais proximamente
aparentada de C, ¢ A2 de B. Segundo Velasco (2008, p.412), a pergunta “A ¢é mais
proximamente aparentada de B ou C?” envolve uma falsa pressuposicgdo, a saber, de que
A tem uma histéria evolutiva Gnica. De acordo com Velasco,

E como perguntar se os animais voadores sio mais proximamente aparentados dos
crocodilos ou dos primatas. Nao ha resposta — alguns animais voadores (como os
passaros) sdo mais proximos dos crocodilos, enquanto outros animais voadores
(como os morcegos) sio mais proximos dos primatas. E um erro se perguntar
pela genealogia dos animais voadores (passaros+morcegos), porque eles ndo tém
uma historia genealdgica unica. Semelhantemente, ¢ um erro se perguntar sobre a
genealogia da espécie biologica A [...]. (VELASCO, 2008, p.412)

Velasco chama este problema de “nenhum cladograma” pelo fato de que o conceito
bioldgico de espécie desenha um cladograma que ndo corresponde a nenhum cladograma
tragado pela histdria populacional.

Se o problema anterior dizia respeito a parafilia, aqui, embora ndo o diga
explicitamente, Velasco parece estar acusando o conceito biologico de criar espécies
polifiléticas, ja que “animais voadores” seria um caso tipico de grupo polifilético. Um
grupo polifilético, tal como mencionamos anteriormente, é aquele no qual o ancestral
comum mais recente dos membros do grupo nao é, ele proprio, um membro do grupo.
O ancestral comum mais recente dos animais voadores néo era, ele proprio, um animal
voador; do mesmo modo, o ancestral comum mais recente dos animais endotérmicos
ndo era, ele proprio, um animal endotérmico. Portanto, se esta nossa interpretagdo a
respeito da critica de Velasco estiver correta, entdo a estatistica de Funk e Omland, citada
anteriormente, se refere aos problemas 1 e 2 somados.

O PROBLEMA DO “CLADOGRAMA ERRADO”

Neste terceiro cenario (Figura 8), imaginemos que, em 7, a populagdo Al se separa
de A2, como nos cendrios anteriores. Em seguida, em ¢, a populacdo A2 d4 origem a
espécie B, reprodutivamente isolada tanto de Al quanto de A2. Por fim, em ¢, ndo ha
mais nenhuma divergéncia populacional, mas A1 se torna reprodutivamente isolada de A2
(este evento esta representado por um retangulo na Figura 8a). Como nao fica claro qual
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das duas populacdes, Al ou A2, ¢ a espécie bioldgica A apos o isolamento reprodutivo,
simplesmente mudaremos o nome delas para C e D, respectivamente.

FIGURA 8 — O problema do “cladograma errado”. Neste caso, o cladograma que representa a histéria do
isolamento reprodutivo apresenta os mesmos grupos que o populacional, porém estabelece relacées diferentes
entre eles. (a) Cladograma “correto”, representando a histéria de ciséo das populagdes. Em t,, as populagtes
A1 e A2 se separam. Em t,, B se separa de A2 e fica reprodutivamente isolada da espécie A. Em ¢, A1 se torna
reprodutivamente isolada em relagéo a A2 (evento representado pelo retangulo). Como nao fica claro se A1 ou
A2 permanecem como a espécie A, o nome das duas foi mudado para C e E, respectivamente. (b) Cladograma
“errado” representando a histéria de isolamento reprodutivo. Como o isolamento reprodutivo entre C e D é mais
recente que o entre (C+D) e B, C e D sé&o representadas como sendo mais proximamente aparentadas entre si,
enquanto a arvore populacional sugere o contrario.

C D BC D B

i3

8a 8b

Fonte: adaptada de Velasco, 2008, p.412.

Aqui, a discordancia entre a historia do isolamento reprodutivo e a historia das
cisdes populacionais ocorre pelo fato de que a divisdo entre as populagdes que dariam
origem as espécies biologicas C e D ocorre antes (em ¢,) que o estabelecimento do
isolamento reprodutivo entre elas (que s6 ocorre em ¢,). Velasco chama esse problema
de “cladograma errado” porque o cladograma do isolamento reprodutivo ¢ “errado” em
relagdo ao populacional (compare as Figuras 8a e 8b), pois coloca C ¢ D como sendo
mais proximamente aparentadas em relacdo a B, enquanto de fato sdo D e B que sdo mais
proximamente aparentadas em relagdo a C.

CLADOGRAMAS, ESPECIES E MODELOS

Sobre os problemas levantados acima, Velasco afirma que os defensores do conceito
biologico tém duas repostas possiveis: ou negar que esses problemas ocorrem, ou negar
que sdo problemas. A primeira op¢ao ndo ¢ viavel; embora Velasco ndo mencione
exemplos reais do problema 3, ele cita o trabalho de LaPorte (2005), onde esses exemplos
podem ser encontrados. O ja citado trabalho de Funk e Omland (2003) apresenta boas
evidéncias de que problemas de parafilia e polifilia ocorrem em quase um quarto das
espécies animais.

Entretanto, € necessario ter cautela em relacdo ao modo como os resultados de Funk
e Omland sdo apresentados por Velasco. A retérica utilizada por Velasco faz parecer que
a Unica causa possivel para a parafilia e polifilia € o emprego do conceito biologico de
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espécie. Funk e Omland (2003, p.399) listam onze possiveis causas para os fendmenos
de polifilia e parafilia; atribuir toda a culpa ao conceito biologico de espécie parece, no
minimo, inadequado.

Outra ressalva importante ¢ que Velasco considera que um cladograma é genuino
se ¢ somente se representar a historia populacional. O autor apresenta a Figura 9 como
uma representa¢do adequada a respeito do que ¢ a filogenia: uma representagdo em
larga escala das relagdes genealdgicas que efetivamente ocorreram entre os organismos
individuais dentro de um grupo de seres vivos. Nesse mesmo sentido, em outro artigo,
Velasco (2013) argumenta que a filogenia nada ¢ sendo a historia das populagdes. Velasco
pode ter razdo, ¢ pode ser verdade que os métodos filogenéticos sejam aptos para captar,
antes de mais nada, a histéria das populagdes (v. também BRANDON; MISHLER, 1996;
CRACRAFT, 1989).

FIGURA 9 — A filogenia como um padr&o de larga escala da rede de relagdes genealdgicas entre organismos.
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Fonte: reproduzida de Velasco, 2008, p.413.

[3¥4

Mas ndo podemos esquecer que ha muitos outros tipos de cladograma (ou “arvores”,
se quisermos reservar a palavra “cladograma” para as arvores populacionais), que ndo
pretendem contar a historia das populagdes. As arvores que contam as historias do
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isolamento reprodutivo, tais como as apresentadas nas Figuras 6b, 7b e 8b, sdo apenas
uma dentre as muitas alternativas as arvores populacionais. Conforme exemplificado por
Avise e Wollenberg (1997), at¢ mesmo certas linhagens, como uma linhagem patrilinea
ao interior de uma populagdo, pode entrar em conflito com a histéria dessa mesma
populagdo. Para citar outro exemplo, o fato de que as chamadas “arvores de genes” (isto
¢, cladogramas construidos a partir da amostragem de genes especificos), na maioria
dos casos, também discordam das arvores populacionais, ¢ tdo bem conhecido que ha
modelos matematicos descrevendo as relagdes entre determinada arvore de genes e a
arvore populacional subjacente (PAMILO; NEI, 1988).

Feitas essas consideragdes, cumpre esbogarmos uma resposta aos problemas
levantados por Velasco, tomando o segundo caminho mencionado por ele, ou seja, negando
que se trata de problemas. Nossa principal estratégia ¢ tomar uma ideia desenvolvida pelo
proprio Velasco em um artigo recente (2012), de que os cladogramas (e as arvores em
geral) sdo modelos, ou seja, representagdes simplificadas de fendmenos multidimensionais
que, portanto, omitem certos detalhes que podem ser captados por outros tipos de modelo.
Assim, as arvores populacionais sdo apenas um dentre varios tipos de modelos da historia
evolutiva dos grupos de seres vivos; arvores de genes e arvores da historia de isolamento
reprodutivo sdo outros tipos.

A historia contada pelo conceito biologico de espécie pode ser uma histdria do
isolamento reprodutivo potencial, enquanto a historia populacional ¢ uma histoéria do
isolamento reprodutivo real (BRANDON; MISHLER, 1996, p.117). Pensamos que
esses dois aspectos do processo evolutivo devem ser vistos como complementares, € ndo
conflitantes. Ao descobrimos que duas populagdes podem, potencialmente, intercruzar,
isso significa que ha a possibilidade de haver fluxo génico entre elas e, portanto, de elas
funcionarem como uma unidade diante da evolugao.

O isolamento reprodutivo potencial, no sentido requerido pelo conceito biologico
de espécie, permanece como uma dimensao valida e importante da evolugdo. Velasco e
outros defensores da filogenia poderiam defender uma postura eliminativista frente ao
conceito biologico de espécie, dizendo que ele deveria ser eliminado frente as historias
das populagdes (v. também MISHLER, 1999). Essa postura implica que toda a informagéo
obtida através do conceito bioldgico de espécie deveria poder ser obtida recorrendo-se
unicamente a historia populacional. Porém, isso ndo parece ser possivel: dizer “esta espécie
biologica € um grupo parafilético”, apesar de tudo, ¢ mais informativo que dizer “este
grupo de populagdes ¢ um grupo parafilético”. A primeira frase nos informa sobre duas
dimensdes do processo evolutivo: as populagdes em questdo ndo estdo reprodutivamente
isoladas, mas formam um grupo parafilético. A segunda frase nos informa apenas que o
grupo em questdo ¢é parafilético.

Conforme dissemos anteriormente, o conceito bioldgico de espécie surgiu no cerne
da genética de populagdes com o intuito de fazer coincidir as unidades taxondmicas com
as unidades evolutivas. Pelo fato de que a genética de populagdes persiste como uma
disciplina importante ao interior da biologia, ndo podemos menosprezar os resultados
obtidos através da aplicagdo do conceito bioldgico de espécie. Porém, a historia do
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conceito bioldgico o levou por outros caminhos que o distanciaram das ideias sobre as
forcas evolutivas (selecio natural, deriva genética, sele¢ao sexual, mutagdo e/ou migracao)
originalmente propostas pelos arquitetos da genética de populagdes®.

Velasco esta ciente deste fato, e escreve:

Populagdes conspecificas ndo sao unidas no que diz respeito as forgas da evolugao,
e é por isso que as espécies tipicamente evoluem a partir de populagdes individuais
e ndo de uma espécie ancestral inteira [...]. O proprio fendmeno das espécies
parafiléticas serve para reforgar este ponto. Quando as arvores de espécies ¢ de
populagdes discordam, essa discordancia surge porque uma espécie nao funcionou
como uma Unica unidade evolutiva. (VELASCO, 2013, p.10)

Um conceito proposto por Caponi (2013), que ele chama de conceito microevolutivo
de espécie, procura resgatar as forgas evolutivas para dentro da espécie, o que permitiria
resolver problemas como esse apontado por Velasco. De acordo com Caponi (2013, p.396),
uma espécie ¢ “uma linhagem de populagdes entre as quais nunca se chegou a estabelecer
um isolamento microevolutivo”. Por sua vez, duas populagdes estdo microevolutivamente
isoladas se e somente se “os processos microevolutivos que afetam uma delas (a saber:
sele¢@o natural, deriva genética, selecdo sexual, mutagdo e/ou migragdo) ndo podem
estender-se a outra” (idem, p.404).

Nos moldes do que pensavam Dobzhansky e Mayr, podemos dizer que o isolamento
reprodutivo ¢ certamente uma condigdo suficiente para o isolamento microevolutivo.
Porém, ndo ¢é condi¢ao necessaria: duas espécies de bactérias, organismos de reprodugio
assexuada, podem estar microevolutivamente isoladas sem estar reprodutivamente isoladas
sensu Mayr (CAPONI, 2013). Desse modo, pelo fato de que a nogdo de isolamento
microevolutivo é mais ampla que a de isolamento reprodutivo, o conceito de Caponi tem
uma vantagem por sobre o conceito de Mayr.

Desta maneira, o conceito de Caponi proibe que ocorra uma situagdo como a
mencionada por Velasco, ou seja, que populacdes conspecificas nao estejam “unidas no
que diz respeito as forcas da evolucdo” (2013, p.10). No conceito de Caponi, se duas
populacdes nao estdo unidas no que diz respeito as for¢as da evolugdo, entdo elas nao
sdo conspecificas. E provavel que o conceito microevolutivo de espécie nio seja capaz
de evitar os problemas levantados por Velasco. O proprio Velasco pensa que nenhum
critério ndo filogenético utilizado para agrupar organismos em espécies (nem mesmo
aqueles que se propdem “filogenéticos”; ver Baum e Donoghue (2006)) seria capaz de
evitar esses problemas (VELASCO, 2008, p.410).

5Pode-se pensar que estamos reivindicando que seria necessario algo como uma sintese estendida (PIGLIUCCI,
2009) para dar conta da pluralidade adquirida pelo conceito de espécie desde a Sintese Moderna. Embora isso
seja verdade, estamos tentando chamar atengao para o fato de que as proéprias forgas classicas da evolugao, do
modo como estabelecidas pela Sintese Moderna, ndo podem ser negligenciadas no(s) conceito(s) de espécie
adotado(s) pela sintese estendida.
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Porém, isso ndo ¢ importante, pois o que o conceito microevolutivo faz € resgatar a
ideia de que ha grupos evolutivamente significativos para além dos grupos monofiléticos.
Ou seja, tanto espécies microevolutivas (ou biologicas) quanto grupos monofiléticos de
populagdes sdo unidades importantes da evolu¢ao. Uma compreensao ampla da evolugdo
deve abarcar todas essas diferentes dimensoes.

CONSIDERACOES FINAIS

Desde que a analise de arvores filogenéticas passou a Figurar explicitamente entre
os Parametros Curriculares Nacionais para o Ensino Médio’, estes diagramas passaram
a figurar de modo proeminente nos livros didaticos de biologia (v. p.ex. AMABIS;
MARTHO, 2010; BIZZO, 2010; LOPES; ROSSO, 2010). De fato, alguns autores
consideram a capacidade de interpretar cladogramas e arvores filogenéticas ser tdo central
para a biologia, quanto a capacidade de interpretar mapas o ¢ para a geografia (BAUM;
SMITH; DONOVAN, 2005).

Talvez a maior dificuldade que se apresenta ao ensino de ciéncias seja comunicar a
natureza bem-consolidada e, a0 mesmo tempo, falivel do conhecimento cientifico. Nesse
sentido, este artigo teve por objetivo apresentar algumas complica¢des para a interpretagdo
de cladogramas que podem ser causadas pelo conflito entre a historia do isolamento
reprodutivo e a historia da cisdo de populagdes. Pensamos que estas discussdes podem
ser responsavelmente levantadas em sala de aula, desde que se tenha a consciéncia de
que elas ndo tém por objetivo desmerecer o conceito biologico de espécie.

A analogia entre cladogramas e mapas ¢ frutifera, pois, assim como diferentes mapas
com diferentes propdsitos podem ser feitos a respeito da mesma regido geografica, também
ha diferentes cladogramas que podem ser feitos com os mesmos grupos de organismos.
Cada um desses diferentes cladogramas € a ilustracdo de um aspecto da complexa historia
evolutiva dos seres vivos®.
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