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INTRODUCAO

A ideia de que o mundo vivo actual resulta de evolucdo
dos animais e vegetais desde o seu aparecimento na histéria
da Terra foi, a partir das primeiras décadas do século XIX,
suportada por diferentes teorias pretendendo esclarecer os
processos causadores das transformacOes dos seres organi-
zados. Na maioria dos casos tais teorias explicavam a evolucéo
como consequéncia da accdo de um Unico factor cu realcando
apenas um factor (Mayr, 1970). Assim, enquanto o lamarquismo
se baseava nas alteractes induzidas pelo ambiente no individuo
e que se tornariam hereditarias, o darwinismo explicava a
transformacdo das espécies pela seleccdo, também exercida
pelo ambiente, da variabilidade melhor adaptada. Mais tarde,
De Vries explicaria a evolucdo através das mutacdes, como
antes Cuvier procurara conciliar a sua ideia de n&o-evolucio

* Conferéncia proferida na Universidade dos Acores, Ponta Delgada,
em 3 de Junho de 1980.
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com o reconhecimento de que varias faunas e floras fosseis
se tinham sucedido, através do catastrofismo e criacionismo.

Nas suas versdes modernas, estas teorias aglutinaram-se,
incorporaram os resuitados de outras ciéncias, nomeadamente
os da Genética, perdendo, assim, o caracter monistico que,
inicialmente, reflectiam. Mas, apenas duas teorias, melhor
dizendo dois grupos de teorias, fiveram persisténcia até bem
dentro do nosso século: as neo-lamarquistas e as neo-darwi-
nistas. Umas e outras real¢cavam o papel preponderante do
ambiente, tomado na sua mais ampla acepcdo, no desencadea-
mento dos processos evolutivos. Porém, a forma como esse
ambiente actuaria, de mecdo a provocar alteracbes com signi-
ficado evolutivo, seria radicalmente diferente, segundo os neo-
-lamarquistas ou os neo-darwinistas. Para os primeiros o am-
biente seria, de uma forma ou de outra, o indutor de alteracdes
que, tornando-se hereditarias, transformavam os seres vivos.
Para os neo-darwinistas o ambiente seria o agente filtrador da
variabilidade genética produzida, ndo s6 por accio directa do
ambiente (por exemplo, certas mutacdes), mas, scbretudo, por
recombinacio (sorteamento dos cromossomas durante a meiose
e trocas de genes durante o crossing-over) e reproducio se-
xuada (fusfo de gametas). A variabilidade genética assim
produzida ¢ infinita e constitui a matéria-prima sobre que
actuard a seleccdo natural. Desta forma, seria de esperar que
qualquer espécie com reproducido sexuada apresentasse popu-
lacOes locais com caracteristicas diferentes : tais diferencas
reflectiriam accdes selectivas diversas sobre o genétipo comum
4 espécie provocadas pelos varios ambientes em que viviam
as populacbes locais. A sistematica animal e vegetal demons-
traria num enorme ntmero de casos e com grande abundincia
de pormenores esta realidade. Diz Mayr (1970), e eu concordo
em absocluto, que um dos acontecimentos mais revolucionarios
em Biologia foi a passagem da mentalidade tipolégica para a
populacional. E débvio que, dentro de uma concepcdo essen-
cialista, a variabilidade que as espécies apresentam na natureza
— as populacdes locais a que aludi anteriormente — seria
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reduzida a «tipos morfolégicos», sem se considerar o dina-
mismo genético que os relaciona, sem procurar entender o gue
ele, de facto, significa e atribuindo categorias taxonomicas e
nomes a cada um deles. Magnificas obras de taxonomia publi-
cadas nas primeiras décadas do século XX, de que referirei
apenas e por estar mais familiarizado com ela a de Miller (1912),
reflectem com encrme clareza essa concepgdo essencialista e
tipologica da natureza.

Perguntar-se-4 por que razdo a investigadores altamente
qualificados como o que acabo de citar e tantos outros escapava
a interpretacdo biolégica, populacional, de grupos animais e
vegetais de que eram profundes conhecedores. E que, os prin-
cipios e deducgbes que a permitiriam, despontados no fim da
primeira década do século XX, apenas na terceira década deste
século viriam a constituir um corpo cuja solidez o consentiu.
A Genética populacional deu forma e conteido ag conceito biolo-
gico de espécie, como a Genética mendeliana fundamentara cien-
tificamente a hereditariedade, base indispensdvel a qualquer
teoria evolucionista, mas, naturalmente, pois sé nos principios
do nosso século as suas leis foram redescobertas, apenas intui-
tiva e nebulosamente utilizadas por Lamarck e até mesmo
por Darwin.

A GENETICA DAS POPULACOES
E A EVOLUCAO « FENOTIPICA »

O neo-darwinismo actual, que assenta na teoria sintética da
evolucto, ou «sintese moderna », como inicialmente a denominou
J. Huxley, deve a sua objectividade & Genética populacional.
Muitos conceitos, fundamentais para a compreensdo dos pro-
cessos evolutives, tais como os de seleccdo natural e adaptacido
— que certos autores desactualizados insistem em considerar
viciosos — puderam ser, através da metodologia que lhe é
propria, guantificados.
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A Genética das populacdes surge em 1908, quando, indepen-
dentemente um do outro, G. H. Hardy, um matematico inglés, e
W. Weinberg, um geneticista alemao, estabeleceram a lei que
rege 0s cruzamentcs numa populacido panmictica, isto €, em que
a fusdo dos gametas se faz ao acaso. O equilibrio definido pela
lei de Hardy-Weinberg, embora ideal, pois pressupde varias con-
dicbes realmente nfo verificadas nas populagbes (dimensio
populacional infinita, cruzamentos ao acaso, isto é, todos os
machos com igual probabilidade de se cruzarem com gqualguer
fémea, auséncia de actuacfo dos factores evolutivos como.
por exemplo, da seleccac e da mutacdo, etc.), constitui um
padrao relativamente ao qual é mensuravel a accio dos factores
evolutivos, ou, por outras palavras, a evolucdo ao nivel popu-
lacional *.

A estimativa das frequéncias dos genes em equilibrio ou
quandc actuados por qualquer factor evolutivo so é, evidente-
mente, possivel por a «populacdo» constituir uma comunidade
reprodutora, istc é, representar um «pool» genético com conti-
nuidade nc tempo, o qual, em cada momento, é formado por
todos os genes de todos os individuos gque constituem a popula-
cdo nesse momento. Em termos populacionais um individuo
representa, pois, uma fraccio do «pooly, ou fundo genético
da populacdo. Globalmente, a populacdo pode caracterizar-se

elas frequéncias dos seus genes.

Se na populacio considerarmos um locus a que corresponda
um par de alelos, A e A’, cujas frequéncias s3o, respectiva-
mente, (1-q) e q, sabemos que, enquanto em equilibrio genético,
a distribuicdo dos gendtipos (e fendtipos) da populacio sera
igual a :

(A—g)*AA+2q(1 —g)AA’ +PA’A’ =1
1 Neste texto serdo limitadas ao minimo as expressdes quantitativas
utilizadas em Genética das populaces. O leitor interessado neste assunto

podera consultar, entre as publicagdes em lingua portuguesa, as de
Almaca (1971), Binder (1978) e Serra (1955).
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Se, em determinado ambiente, o fendtipo A’A’ originar,
em termos médios, mais fithos por geracio do que os oufros
fendtipos, é evidente que a frequéncia de A’ aumentarad. Como
q--(—qg)=1, pois apenas um de dois alelos podem «residir>»
naquele locus, isso significa que o aumento da frequéncia de
A’ serd igual & diminuicdo da frequéncia de A. Enguanto
a mesma pressdo selectiva se mantiver, a frequéncia de A’A’
aumentara na populacao, e, com ela, a frequéncia do gene A’.
Pode atribuir-se a este fenétipo um coeficiente de selecclo,
s, que mede o seu aumento de frequéncia em relacdo aos outros
fendtipos, AA e A A’. Por outras palavras, s é uma medida
do aumento diferencial de A’A’, ou seja, da sua adaptabilidade
naquelas condicGes ambientais. Isto é um exemplo de seleccdo
positiva, cu darwiniana, quer dizer, a frequéncia de A’ aumenta
nao porque o seu alelo seja deletério, mas sim porque A’A’
estéd, naquelas condicdes de ambiente, melhor adaptado do que
os outros fenétipos.

A seleccdo natural manifesta-se de outras formas (negativa,
disruptiva, sexual, etc.) e constitui o factor mais importante na
evolucdo das populagdes, moldando, ainda que lentamente, a
variabilidade genética que elas contém as pressdes selectivas
ambientais. £ evidente que a seleccBo nfo é o Unico factor
evolutivo, pois, desde logo, a sua plena accio pressupde a
actuacao dos mecanismos produtores de variabilidade anterior-
mente referidos; estes também constituem factores de evolucio
das populacdes. Ha ainda a referir as diferentes accdes do acaso,
controversas na sua amplitude, mas de inegavel valor evolu-
tivo (Almaca, 1973b).

Compreendidos os processos evolutivos ao nivel elementar
que € o das populacdes, tornaram-se mais claros os mecanismos
conducentes & formacdo de novas espécies (especiacio) o que,
por seu lade, contribuiu para esclarecer a evolucio dos grandes
grupos (evolucdo trans-especifica).

s
LN
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A EVOLUCAO AO NIVEL MOLECULAR

A adaptacdo diferencial dos fenotipos de uma populacio
as condicGes ambientais e a possibilidade da sua medicdo,
bem como a controvérsia gerada pelo grau de participacio
atribuido pelos varics autores & deriva genética como factor
evolutivo, conferiu a seleccdo natural um papel progressiva-
mente relevante aos olhos dos neo-darwinistas. Estes torna-
ram-se seleccicnistas e toda a wvariabilidade genética passou a
ser considerada em termos adaptativos. A neutralidade selec-
tiva de muitos genes e genétipos, um dos principios de que
haviam partido cs defensores da deriva genética como impor-
tante factor de evolugdo, foi amplamente refutada pelos selec-
cionistas (por exemplo Mayr, 1970). E. naturalmente, a
influéncia da seleccio, tdo amplamente revelada pelo estudo
da evolucdo «fenotipica», fol estendida ao nivel molecular.
Este pan-seleccionismo defende que gualquer mutacio sera mais
ou menos adaptativa que o alelo de que derivou e que a sua
frequéncia aumentara na populagcio em que surgiu se apre-
sentar alguma vantagem selectiva, ou, por outras palavras, se
o seu valor adaptativo for superior ao desse alelo.

Desde 1969, porém, que a interpretacido da evolucdo mole-
cular se afastou do seleccionismo, sustentando, pelo contrario,
que a maioria das mutacbes s@o neufras e que, portanto, a
maior parte das alteracdes evolutivas sfo devidas a deriva
de genes selectivamente equivalentes. A «teoria neutral da
evolucdo moleculary, expressa de forma bastante completa
por Kimura (1979), confere, portanto, ao acaso um papel pre-
ponderante ndo s6 na producdo de variabilidade genética, mas
também na fixacao de genes neutros do ponto de vista selectivo.
Quer dizer, a tecria neutral veio reavivar a controvérsia sobre
o valor relativo da seleccdo natural e da deriva genética na
evolucdo que, alguns anos antes, havia agitado os evolucionistas.
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Para Kimura (1979), a teoria neutral nfdo confraria a seleccio
negativa — a eliminacfo de mutantes deletérios. Apenas explica,
segundo este autor, que mutactes fixadas nas populacdes podem
ser selectivamente equivalentes aos alelos perdidos por essas
populacoes.

Um dos factos, quanto a mim mais interessantes, em que se
baseia a teoria neutral é o da consténcia da taxa de evolucdo
das proteinas, estimada através da substituicdo de amino-acidos
por ano em linhas evolutivas diferentes. A molécula de hemoglo-
bina, por exemplo, tem essencialmente a mesma estrutura nos
Peixes 6sseos e nos Mamiferos. Terd surgido ha cerca de 450
milhdes de anos através da duplicacio de um gene e é constituida
por duas cadeias alfa idénticas e duas cadeias beta, também
idénticas, Nos mamiferos, a taxa de substituicio de amino-
-acidos da cadeia alfa, que tem 141 amino-acidos, é de cerca
de uma substituicdo em 7 milhdes de anos, o que correspondera,
em termos médios, & substituicio de cada um dos amino-acidos
da cadeia em cerca de 1 bilifio de anos. Ora, verifica-se que
a cadeia « da carpa e a do homem diferem em cerca de
metade dos amino-acidos e estima-se em cerca de 400 milhdes
de anos a separacio entre as linhas evolutivas que conduziriam
a4 carpa e ao homem (Kimura, 1979). Isto ajusta-se & hipbtese
de terem ocorrido, nas duas linhas e independentemente, durante
cerca de 400 milhdes de anos, mutacdes com a mesma taxa, o
que parece provar que a fixacfo dessas mutacGes se deve ao
acaso e nao a qualquer influéncia selectiva.

Este e outres factos muito sugestivos sdo mencionados por
Kimura (1970) como suporte da sua teoria neutral. Mas, a
despeito de a referenciar ao nivel molecular, Kimura (1979)
tenta, compreensivelmente, projectar as consequéncias da teoria
neutral para a interpretacdo da evolucdo «fenotipica», da
mesma forma que os seleccionistas procuraram estender as
conclusdes dos estudos populacionais a evolugdo molecular.
S&o, pois, dois planos diferentes, baseados um e outro em
abservacdes e experimentacdo muito validas, que se procura
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inter-relacionar. Mas, enquanto um respeita a um ou poucos
nucleotideos, o outro respeita a milhdes e as suas inter-acgoes.

Desde logo h& que distinguir as pequenas das grandes
mutacoes. Estas Gltimas nfo parecem importantes na producdo
de variabilidade genética pela sua raridade, caracter geral-
mente deletério, ou, pelo menos, alterador da homeostasia.
Além disso, nZo serd entre as grandes mutacfes e os alelos
que as produzem gue se pord o problema da equivaléncia selec-
tiva. A equivaléncia selectiva &, naturalmente, referida por
Kimura a alteracbes de fraca amplitude, portanto a pequenas
mutacdes. Ora, neste caso, que corresponde ac da maioria
das mutacdes que contribuem, realmente, para a variabilidade
genética das populacdes, creip nao fazer sentido falar de equi-
valéncia selectiva ao nivel molecular. Procurarei, seguida-
mente, explicar porqué.

A seleccdo natural actua sobre genétipos totais (fenotipos)
e, portanto, sobre os produtes da acclo integrada de milhdes
de genes. Sdo os fendtipos que, relativamente as pressoes
selectivas do ambiente em que vive a populacio, apresentam,
uns, maior valor adaptativo, outros, menor. Se a incorporacao
de uma nova mutacdo no fundo genético de uma populacao
conferir alguma vantagem selectiva & maioria dos fendtipos,
€ natural que ela tenda a fixar-se na populacio, se, entretanto,
ndo se alterarem significativamente as pressdes selectivas.
O valor adaptative desses fendtipos superioriza-os relativamente
aos outros, sendo, por isso, em maior nimero os descendentes
que fornecerdo as geracbes subseguentes. Da mesma forma,
se a incorporacdo de uma mutacdo conferir desvantagem
selectiva & maioria dos fenotipos, o menor nimero de descen-
dentes produzidos por estes tenderd a elimini-la da populacgZo.

Mas, se uma mutacdo integrada em certos genoétipos lhes
conferir vantagem selectiva, enquanto se integrada noutros,
confere a estes Ultimos desvantagem, e noutros ainda nem van-
tagem nem desvantagem, o seu destino na populacio sera
menos dependente dela propria do que do de outras mutacdes,
estas sim determinando maiores valores adaptativos para uns

14
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fenodtipos do que para outros. E evidente que, nestas condicdes,
o estudo daquelas mutagdes na populagdo, nos dara ideia de
elas serem fixadas ou eliminadas ao acaso, ou seja, da sua
neutralidade selectiva. Isto apenas acontece por sermos inca-
pazes de medir a influéncia de cada mutacdo no valor adapta-
tivo do fenétipo total, influéncia que possivelmente até variara,
muitas vezes, de acordo com os outros genes de que depende
a producido de cada fenoétipo.

Eis por que me parece destituida de sentido a expressio
«equivaléncia selectivay quando aplicada ao nivel molecular.
Uma mutacdo, maior ou menor, o0 que &, realmente, é diferente,
sendo nédo seria uma mutacdo. O seu papel ao nivel da evolu-
cdo «fenotipicay dependerad nio s6 do seu valor intrinseco,
mas também do sistema de genes em gue serd integrada,
sistema que produzird o fendtipo, e do ambiente em que vive
a populacdo. Creio que Kimura, ao desenvolver a sua teoria,
utiliza a expressdo «equivaléncia selectival> no sentido de,
ao nivel molecular, a maioria das mutacbes serem apenas
ligeiramente diferentes dos genes que as produzem. Mas, nem
este facto nem o de as mutacles se produzirem ao acaso
implica, parece-me, gue, hum nivel de integracfio muito mais
complexo, as transformacdes evolutivas se processem, sobre-
tudo, ao acaso e subtraindo-se a influéncia da seleccdo positiva,
como defende a teoria neutral. Uma ligeira diferenca ao nivel
molecular pode ser ampliada ou diminuida ao nivel de inte-
gracdo complexissimo que um genbtipo total constitui e, por-
tanto, o fendtipo que dele resulta.

Mas esta discordancia basica nio me permite concluir
que nos diferentes niveis da «evolucio fenctipica» — evolucéo
das populactes, formacdo das espécies e evolugao trans-espe-
cifica — o acaso ndo desempenhe também um papel (Almacga,
1973b, 1978b, 1979b), o qual me parece que serd tanto mais
importante quanto mais independente do ambiente for a reali-
zacao de certas caracteristicas fenotipicas. A seleccdo natural
existe porque as populacdes exibem, em geral, uma informacao
genética muito variada. Mas, a proépria organizacdo desta
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informacio nos blocos individuais de que os fendtipos séo o
produto impde limites & accfo ambiental.

Por isso, enquanto ndo se avancar mais na compreensio
dos mecanismos que actuam entre a constituicdo e transfor-
macdo das proteinas e a organizacio e interaccio delas no
individuo tomado na sua globalidade, me parece prematuro
estender universalmente o seleccionismo ao nivel das altera-
cbes moleculares ou negar a seleccio darwiniana como factor
fundamental da evolucdo das populacodes.

FORMACAO DAS ESPECIES

A evolucdo «fenotipicaly poderd, como referi anterior-
mente, visualizar-se a trés niveis diferentes: a evolucdo das
populacdes, genética, ou elementar; a formacfo de espécies,
ou especiacfo; e a formacdo de grandes grupos, ou evolucao
trans-especifica. Cada um destes niveis tem uma metodologia
de investigacdo gque lhe é propria e o conhecimento dessa
metodologia e dos seus resultados sdo fundamentais para a
interpretacio do nivel seguinte. Assim, a formacdo de espécies,
ou especiacio, sb pode ser inteiramente compreendida através
dos elementos fornecidos pela evolucfio das populacdes.

Mayr (1970) considera trés possibilidades diferentes para
a formacfo de novas espécies: (1) transformacio de espécies,
(2) fusdo de espécies e (3) multiplicacdo de espécies, ou ver-
dadeira especiacio.

A transformacdo de espécies confunde-se com a evolucéo
genética. Com o decorrer do tempo, sem influéncia de barreiras
extrinsecas, a populacdo ou populacdes que constituem uma
espécie transformam-se, por accdo dos factores préprios a
evolucio das populacdes (selecgdo natural, mutacdo, etc.),
originando uma entidade que, a partir de certo momento, estara
reprodutivamente isolada da inicial. E evidente que o isolamento
reprodutor nunca podera, neste caso, ser testado, pois refere-se
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a populacdes alocrénicas. Tem de deduzir-se da descontinuidade
fenotipica entre a populacdo inicial e final do processo em
cbservacdo, como, de resto, na pratica, é habitual fazer-se
mesmo para as populaces sincronicas. No sentido aqui usado
a transformacdo de espécies nao aumenta a diversidade: uma
espécie desaparece por fransformacic noutra espécie, que é
diferente da primeira.

A fusido de espécies, pelo contrario, significa reducio da
diversidade. Duas espécies diferentes sofrem, a partir de certo
momento, quebra dos mecanismos que garantiam o isolamento
repredutor entre as suas populacbes e fundem-se numa Unica
espécie. Parece um caso raro na natureza, mas que nao deixa
de ser possivel.

A verdadeira especiacdc representa, sempre, aumento de
diversidade especifica. A partir de uma espécie formam-se
duas ou mais; por isso, se designa também por multiplicacédo
de espécies, embora, geralmente, se refira apenas por espe-
ciagdo. Serd desta ultima forma que a designaremos nas
paginas subseguentes deste frabalho.

Segundo Mayr (1970), entre as possibilidades de ocorréncia
da especiacdo havera que considerar a «instantinea» e a «gra-
dualy. A primeira define-se como a producio de um Unico
individuo (ou descendéncia de um Unico casal) que fica repro-
dutivamente isolado da espécie a que pertencem os progenitores
e tem a capacidade ecolégica e reprodutora de originar uma
nova populacio especifica (Mayr, 1970). As mutacles comuns
dificilmente podero explicar a especiacio instantinea em orga-
nismos sexuados. No entanto, em animais partenocgenéticos,
como muitcs rotiferos e cladbceros, bem como em espongiarios,
hidrarios, turbelarios e briozoarios que exibem reproducio
vegetativa é natural que pequenas mutacbes contribuam para
a producdo de diferentes combinacbes de genes mais adapta-
tivas do que outras. Podera, assim, ocorrer uma especiacio
assexual e instantinea.

As grandes mutagbes, que isolam um individuo ou uma
descendéncia dos seus progenitores, mantendo, no entanto, a
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capacidade de esse conjunto produzir descendentes férteis sdo
afectadas de inviabilidade pela enorme alteracdo da homeos-
tasia que, inevitavelmente, acarretam. Apesar disso, certos
autores tém defendido esta macrogénese como processo de
evolucdo que, pela descontinuidade criada entre uma geracio
e a seguinte, sugestivamente se designa por saltacio. A ma-
crogénese explicaria nfo s6 a especiacio instantanea como a
formacao de novos grupos superiores a espécie (géneros, fami-
lias, etc.). A teoria da macrogénese foi defendida por Gold-
schmidt com base na ocorréncia de «mutacdes sistémicas» ou
reestruturacdes do gendtipo global, cuja realidade ndo esta
demonstrada. Recentemente foi retomada por Serra (1972),
que explica a evolucio trams-especifica através de ftrepcoes
evolutivas. O conceito de trep¢do, desenvelvido por este autor,
descreve-a como uma alteracdo adaptativa do material gené-
tico através da qual é modificada a informacio genética de
uma certa fase do ciclo biolégico. Quando essa alteragio
afectar as células reprodutoras de modo a que o ciclo biolégico
que estas originam seja diferente do anterior, haverad uma
trepcdo evolutiva. ‘Ao contrario da mutacdo, a trepcio pode
ccmecar gradualmente e percorrer um longo caminho antes
de se manifestar definitivamente. Nao haveria, por isso, com
a trepcio o rompimento brutal da homeostasia que uma grande
mutacdo parece implicar.

A macrogénese, independentemente do seu agente proces-
sador, ndo se conforma com a imensa quantidade de elementos
fornecidos pelos estudos sobre evolucdo populacional e espe-
ciagdo. O «suUbito» aparecimento de espécies e de grandes
grupos que a Paleontologia parecia denunciar, e que constifuiu
um dos grandes estimulos para a credibilidade da saltacdo
como forma de evolucdo e da macrogénese como processo
evolutivo, nfo resistiu a uma analise pormenorizada.

A macrogénese reflecte, além disso, uma interpretacéo
tipologica dos taxones (Mayr, 19170), de que, hoje, jA nem os
paleontclogistas compartitham (ver, por exemplo, Tintant, 1967).
Por todas as razdes indicadas, nfo me parece que a macrogé-
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nese seja de reter como processo valido de especiacio ins-
tantanea.

A situacdo ja €, porém, diferente quando se consideram
as mutacdes cromossémicas (sensu Dobzhansky, 1955). Deve
notar-se que é no contexto da citogenética que Serra (1972)
considera a accdo provavel da trepcdo evolutiva. Se sdo dis-
cutiveis vérios processcs de especiacfo instantanea baseados
em mutacdes cromossémicas, ndo ha hoje dividas de que estas
podem desempenhar um papel da maior importancia na espe-
ciacdo gradual. Mesmo no que respeita a especiacdo instan-
tanea esta inequivocamente provado que ela pode processar-se
por poliploidia (Mayr, 1970). A poliploidia parece constituir,
sobretudo nos vegetais, um processo comum de especiacdo.
E possivel que em certos animais, por exemplo em lumbricideos
e turbelarios, a poliploidia constitua o processo principal de
especiacdo. De resto, a poliploidia parece ocorrer em todos os
animais com partenogénese permanente (Mayr, 1970).

A especiacdo gradual processa-se através de populactes
e consiste na sua gradual divergéncia até atingirem isolamento
reprodutor. Os processos que conduzem a especiacdo gradual
nos animais serdo discutidos seguidamente.

MODOS DE ESPECIACAO GRADUAL NOS ANIMAIS

A quase-universalidade da especiacio geogréafica nos ani-
mais como forma de, gradualmente, duas populactes da mesma
espécie divergirem geneticamente até se tornarem espécies
distintas foi até h&4 muitc pouco tempo aceite como realidade.
Muitos investigadores contribuiram para a construcio da tecria
da especiacdo geografica, mas foi o espirito 16gico e sintético
de Mayr que conferiu uma autoridade particular a esta teoria,
desenvolvida em varias das suas obras (Mayr, 1942, 1963, 1970).
Entre as contribuigdes globais mais importantes gue vieram
limitar em certa medida o excessivo apego & especiacdo geo-
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grafica figuram, na minha opinifo, as de Bush (1975) e de
White (1978).

Bush (1975) introduziu a par da componente espacial, de
inegavel importdncia nos processos de especiacdo, o tipo de
sistema genético das espécies, também de incontestavel inte-
resse. White (1978) apoia-se sobre consideravel quantidade de
elementos relativos a rearranjos cromossémicos, que se sabe
hoje desempenharem importante papel na estruturacdo dos
mecanismos isoladores.

Referindo-se a especiacdo gradual nos animais agquaticos,
Almaca (1979b) considera que, numa populacdo comprometida
num processo de especiacio, este seguird uma forma sequen-
cialmente determinada por:

a) Quantidade de variabilidade genética perdida relativa-
mente a populacdo original;

b) Adaptabilidade do sistema genético e da estratégia
reprodutora da populacdo especiante a a) ;

c) Natureza das barreiras espaciais que, eventualmente,
isolardo essa populacio.

Os autores anteriormente referidos (Mayr, Bush, White)
apresentaram classificactes dos modos de especiacdo. Seguirei
a de White (1978), que é a mais pormenorizada, alterando leve-
mente as designacdes usadas por este autor. Os modos de
especiacdo considerados por White sfo os seguintes: alopa-
trica por subdivisio, efeito fundador, extincido de populacdes
intermediarias, clinal, efeito de area, stasipatrica e simpatrica.

ESPECIACAO ALOPATRICA POR SUBDIVISAO

E uma das formas de especiacio geografica, durante muito
tempo considerada a mais comum. Consiste, basicamente, no
isolamento por meio de uma barreira fisica qualquer (uma
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cadeia de montanhas, um oceano, um deserto, etc.) de duas
ou mais populacdes de uma espécie. O isolamento espacial,
extrinseco a espécie, interrompe o fluxo de genes que, anterior-
mente, se verificava entre as populagdes agora isoladas e estas
divergem geneticamente. Se o tempo de isolamento for sufi-
ciente para que a divergéncia genética lhes permita atingir
o isolamento reprodutor, mesmo que, posteriormente, as bar-
reiras espaciais desaparecam ou a expansfo normal das popu-
lacdes as leve ao contacto, estas ja n&o hibridardo : formaram,
entretanto, novas espécies.

Este tipo de especiacio, que envolve geralmente o isola-
mento de populacdes com efectivos importantes, ndo represen-
tard, por isso, perda consideravel de variabilidade genética
nessas populacdes. Parece mais independente do sistema gené-
tico das espécies do que outras formas de especiacdo. Sera,
no entanto, um processo mais lento nas populactes exogamicas
e K-seleccionadas, do que nas endogdmicas e r-seleccionadas.
Varias espécies de Ciprinideos peculiares a Peninsula Ibérica
exibem este modo de especiacido (Almaca, 1976, 1978a, b). Uma
barreira montanhosa teri separado, a partir de fins do Oligo-
cénico, as bacias do Tejo e do Guadiana, proporcionandc o
isolamento geografico que levou a formacao de Barbus bocagei,
B. sclateri, Chondrostoma polylepis, Ch. wilkommi e Leuciscus
pyrenaicus, entre oufras.

EFEITO FUNDADOR

% outra forma de especiacdo geografica, provavelmente
a mais comum entre os animais (Bush, 1975). Neste caso, uma
populacdo de efectivo reduzido encontrar-se-4 isolada da parte
mais importante da espécie a que pertence. Os autores (Mayr,
Bush, White, etc.) caracterizam, geralmente, o efeito fundador
pela deslocacio de um pequeno fragmento populacional para
novo territério. Considerando a especiacfo em termos de perda
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de variabilidade genética por parte da populacio que a inicia,
eu creio ser preferivel, por me parecer de maior generalidade,
incluir no efeito fundador modalidades diversas, que por ora
nao formalizarei nomenclaturalmente, e que apresentam em
comum a formacdo alopatrica de espécies com reducdo muito
consideravel de variabilidade genética (Almaca, 1979b). Isto
implica, desde logo, a adaptacdo do sistema genético a endo-
gamia e homosseleccdo e uma estratégica reprodutora r, o
que, por seu lado, tem como consequéncia uma especiacio
rapida. De resto, emerge da obra de Ford (1971) que sdo
muito comuns coeficientes de seleccdo de valor elevado, que
mais rapida tornarfo a especiacdo por efeito fundador quando
o sistema genético e a estratégia adaptativa da populacido se
lhe adaptam. As mcdalidades do efeito fundador que descrevi
para os animais aquaticos, mas que creip validas para os
animais em gral, sfo as seguintes (Almaca, 1979b) :

1. Colonizacdo de zonas marginais com isolamento espa-
cial. A reducdo de variabilidade genética da populacdoc coloni-
zadora serad, geralmente, muito grande, nioc s6 por a sua
dimensio ser pequena, mas porque, em regra, ela provird de
uma populacio ja marginal e em que, por esta razdo, a varia-
bilidade é relativamente reduzida. Muitos casos de colonizacio
de ilhas se incluirdo neste processo. £ provavel que a formacio
de espécies de Ciprinideos ibéricos a partir de espécies centro-
-europeias tenha também ccorrido por este processo, quando,
durante o Oligocénico, o levantamento da cadeia pirenaica
separou, para sul, fraccles das populacdes marginais (Almaca,
1976, 1978b). Da mesma forma se terdo originado as espécies
norte-africanas de Barbus de afinidades europeias e de Pseudo-
phozinus : a partir de fraccdes colonizadoras marginais que,
no Pontiano, terfo sido separadas para a Africa do norte
através do macico bético-rifenho (Almaca, 1978b, 1979a).

2. Grande reducio de efectivos de uma geracfo a seguinte
com correlativa reducfio de variabilidade em espécies de dis-
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persao passiva. Ha, neste caso, uma grande reducio de varia-
bilidade entre geracdes, as quais, em condicBes favoraveis,
originam verdadeiras multiddes (caso de certos Filépodes, por
exemplo). A dispersdo passiva pode colocar entre populacgdes
muito diferenciadas geneticamente barreiras espaciais impor-
tantes e a especiacio processar-se rapidamente. Corresponde
ao «efeito de gargalo», designacio muito sugestiva para este
processo, usada aqui restritivamente, pois para certos autores
(por exemplo, Dodson, 1960, Stansfield, 1977) € sindénima de
« efeito fundador ».

3. Fragmentacdo do habitat dentro da area de distribui-
cdo da espécie com isolamento de pequenas populacdes sem
possibilidade de dispersdo passiva. A reducioc de variabili-
dade &, neste caso, realizada no espaco e poderd, também,
conduzir a uma rapida especiacio. E natural que as glaciacgdes,
por exemplo, tenham ocasionado uma especiac@o deste tipo
em Peixes dulcaquicolas, Répteis, Anfibios e Mamiferos de
estratégia-r. A especiacdo, ou, pelo mencs, raciacdo dos Puty-
mys ibéricos (Almaca, 1973) terd muito a ver com este processo.

EXTINCAO DE POPULACOES INTERMEDIARIAS

E outra forma de especiacfo geografica em que a barreira
de isolamento é constituida pela distancia que separa duas
sub-espécies, anteriormente ligadas por populacdes interme-
diarias. O desaparecimento destas Ultimas interrompe o fluxo
genético entre as terminais, cuja diferenciacio genética sera,
assim, mais rapida. Muitas vezes, mesmo antes do desapareci-
mento das populacdes intermediarias j& ha isolamento entre as
terminais. Em certos «anéis de racas», as populagbes inter-
medidrias intergradam, enquanto as terminais sfo simpéatricas
e nao intergradam : exemplo classico é o da borboleta Junonia
lavinia, cujas racas setentrional e central intergradam nc Mé-
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xico setenfrional, mas coexistem em Cuba sem intergradacio
(White, 1978).

E possivel que a especiacdo de véarias cabras-selvagens
da Regido Palearctica se tenha verificado por este processo.
A histéria da distribui¢io geografica da cabra-montés ibérica,
Capra pyrenaica, mostra como, apenas nos tempos histéricos,
se processou a eliminacio das populacdes, ficando as varias
racas reduzidas a alguns isolados situados em certas monta-
nhas (Cabrera, 19811).

A distincBo entre este processo de especiacio e a frag-
mentacdo do habitat descrita no efeito fundador estara na dife-
renca enfre as quantidades de variabilidade genética perdida
segundo um e cutro processo, bem como nos sistemas genéticos
e estratégias reprodutivas adaptadas a um e a outro.

Enguanto na fragmentacdo do habitat a variabilidade per-
dida sera consideravel e, portantc, sé um sistema adaptado a
endogamia e homosseleccao tera alguma probabilidade de
éxito evolutivo, na extincio de populacles intermediarias a
variabilidade perdida é muito menor e, por isso, o éxito deste
processo sera extensivel as populacdes K-seleccionadas.

ESPECIACAO CLINAL E ESPECIACAO
POR EFEITO DE AREA

Estes modos de especiacio nfdo sdo nem alopatricos nem
simpéatricos. Foram conjuntamente designados por «especiacdo
semi-geograficay» (Mayr, 1970) e «especiacio parapéatricas
(Bush, 1975). As especiacdes clinal e por efeito de area impli-
cam, ambas, a separacdo de espécies distintas a partir de
populacdes espacialmente contiguas e geneticamente polimér-
ficas (White, 1978). Ambas sio explicadas pelo mesmo modelo :
cada area, maior ou menor, sera caracterizada por um com-
plexo de genes inter-actuantes e coadaptados, adaptativo rela-
tivamente ao «habitat médio» da area. O processo de espe-
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ciacfo iniciar-se-a com um tunico locus polimérfico e podera
evolucionar até haver uma descontinuidade geografica brusca
entre dois complexos génicos adaptativos, mas incompativeis
(no sentide de os hibridos entre eles serem, em geral, infe-
riores do ponto de vista adaptativo). Mayr (1970), que nZo
aceita estas formas de especiac@o, pois, na sua opinido, elas
sdo contraditérias relativamente 2 coesfo dos sistemas gené-
ticos, designa, no entanto, a descontinuidade produzida enire
os dois complexos genéticos pela sugestiva expressio de
«escarpa fenctipica».

Nao ha distincio nitida entre as especiagdes clinal e por
efeito de area. Ambas parecem verificar-se em espécies de
vasta distribuicido mas de peguena ou moderada vagilidade.
A especiacdo clinal, nc entanto, cbservar-se-&, essencialmente,
ao longo de um gradiente geografico, enquantc a especiacio
por efeito de 4area apresentard um padrido de distribuicdo
em mosaico, pois resulta da existéncia de diferentes complexos
genéticos adaptativos correspondentes a diferentes areas. A
especiacao clinal parece ter sido o processo de formacio das
borboletas Limenetis astyanax e L. arthemis, em que ¢ mime-
tismo com outra borboleta, Battus philenor, no caso da pri-
meira, e a aquisicdo de um padridoc disruptivo, no caso da
segunda, desempenharam papel fundamental.

A especiac@o por efeito de area tem sido estudada experi-
mentalmente, sobretudo em Gastropodes (Partula, Cepaea, ete.).
Em &reas contiguas verifica-se haver diferencas importantes
nas frequéncias dos genes, que se relacionarfo com a natu-
reza do habitat e diminuicic da predacgfo por parte de aves,
preferéncias e toleréncias térmicas, fecundidade, maior ou
menor tendéncia migratéria, etc.

Estas duas formas de especiacfo, tal como as que se consi-
deram seguidamente, todas exigindo como condicdo funda-
mental para o seu sucesso, a menor adaptabilidade dos hetero-
zigotos, s&o, evidentemente, caracteristicas de populacdes com
forte tendéncia para a homogamia, por isso suportanto perdas
consideraveis de variabilidade genética.
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ESPECIACAO STASIPATRICA

E outra forma de especiacdo que Bush (1975) incluiu na
designacio de «parapatrica». Enquanto a especiagdo por efeito
de area se caracteriza, fundamentalmente, por alteractes gé-
nicas, a stasipatrica baseia-se em modificacdes estruturais do
cariotipo. Consiste na ocorréncia, dentro da area da espécie
ancestral, de um arranjo cromossomico que reduz a fecun-
didade quando heterozigoto. Se este arranjo conseguir esta-
belecer-se poderd expandir-se pela area ocupada pela espécie
devido ao maior valor adaptativo dos homozigotos e actuar
como mecanismo isolador entre a populacdo homozigética e
a original.

Sdo muitos os problemas que este processo de especiagio
suscita, mas a verdade & que em varios grupos de insectos
de fraca vagilidade, em lacertideos, pequenos mamiferos e isé-
podes intercotidais a evidéncia da especiacfo stasipatrica é
bastante forte. O tipo de distribuicio geografica a que esta
forma de especiacdo conduz é muito caracteristico: as novas
espécies estabelecem-se nas areas centrais da espécie original,
ficando rodeadas por quase tcdos os lados por esta. Este tipo
de distribuigcdo, pouco provavel se a especiacio houvesse sido
alopatrica, e ainda o facto de se verificar no caso de espécies
muito afins, de fraca vagilidade, mas com caridtipos nitida-
mente diferentes, confere aprecidvel grau de verosimilhanca
a especiacio stasipatrica. Por outro lado, em grupos de ani-
mais muito diferentes e ncs vegetais sabe-se serem relativa-
mente frequentes os individuos portadores de um rearranjo
novo (2 por mil, segundo White, 1978). Porém, a maioria dos
rearranjos cromossoémicos sdo deleférios e a seleccio natural
elimina-os ; e aqueles em que a viabilidade nfo é diminuida
originam gametas aneupldides. Dos poucos rearranjos que so-
brevivem hé os heterdticos, que, aumentando a adaptabilidade
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dos heterozigotos, tém boas condigbes de se instalarem na
populacdo em situacio de polimorfismo, mas contrariam a
especiacdo, Os que poderdo contribuir para a formagdo de
espécies novas sdo, pelo contrario, os que diminuem a adapta-
bilidade dos heterozigotos mas produzem valores adaptativos
altos quando em homozigotia. Ora, serdo precisamente estes os
eliminados pela seleccdo, o que torna muito pouco provavel
a possibilidade da sua ocorréncia em homozigotia, pois esta
pressupde uma frequéncia relativamente alta de heterozigotos.

A observacdo parece, porém, mostrar que esta sucessao
de acontecimentos, todos de baixa probabilidade, ocorreu algu-
mas vezes. Os casos, bem estudados, dos Ortdpteros Vandie-
menella e Didymuria, do lacertidec Sceloporus e de varios
roedores parecem provar a validade deste modelo. A argumen-
tacdo de Mayr de que s6 em certas circunstancias muito espe-
ciais — apenas em pequenos isolados periféricos e quando
submetidos a pressfes selectivas diferentes das da area prin-
cipal — serd possivel obterem-se tais homozigotos é refutada
por White com base no padrdo de distribuicdo que, justamente,
caracteriza o modelo stasipatrico. Quanto a exclusdo ecoldgica
que a especiacdo implica e que, segundo Mayr, nio poderia
obter-se no interior da area da espécie ancestral, também
White a refuta com base na heterogeneidade ambiental que o
habitat de qualquer espécie normalmente apresenta. A este
respeito, parecem-me muito sugestivas e de nitida aplicacio
no modelo stasipatrico as nogbes de ambiente «homogenea-
mente diverso» e «hetercgeneamente diverso», desenvolvidas
por King (1964) a propésito da abundéncia relativa das espécies
em varias comunidades. Com efeito, enquanto em certas areas
diversas estruturas, caracterizadas pela vegetacio, topogra-
fla, etc., parecem constituir, relativamente as populacSes
locais de espécies do mesmo grupo, um Unico habitat, noutras
areas, as mesmas estruturas parecem pertencer a habitats
diferentes relativamente as mesmas espécies ou espécies pro-
ximas (Almaca, 1977). £ possivl que a especiacioc do «com-
plexo Jaera marinas, presumivelmente considerada stasipéatrica,
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tenha sofrido forte influéncia dos ambientes « homogeneamente
diversos» e «heterogeneamente diversos» que parecem impor-
tantes na zona intercotidal.

ESPECIACAQ SIMPATRICA

A especiacio simpéirica tem sido objecto de grande con-
trovérsia, a que ndo & alheia a ambiguidade de termos como
geografico, ecoldgico, espacial, etc., quando qualificativos das
barreiras de isolamento. Por esta e outras razdes, Mayr (1970)
define a especiacdo simpatrica como «a origem de mecanismos
isoladores no interior da area de dispersdao da descendéncia
de uma populacdo local». E evidente que, atendendo apenas
a esta definicdo espacial do modelo simpatrico, varios exem-
plos aqui incluidos nos modos stasipatrico, por efeito de area
e clinal poderao, eventualmente, considerar-se simpatricos.

O problema sempre levantado pelos opositores da especia-
cAo simpatrica , por mais complexo que pareca o processo de
especiacio em estude, tem sido o de que tal processo também
pode explicar-se através de wm modelo alopatrico. Para salva-
guarda da ideia de coesfio do sistema genético das espécies,
prefere-se, entdo, imaginar ou tentar provar um, por vezes,
enorme nimero de acidentes geograficos, migracdes, exclusdes
competitivas, etc., do que admitir que, no seio de uma popula-
cdo, possa iscolar-se geneticamente uma sub-populacio. E os
casos muito complexos de explosfo de espécies do mesmo
género num lago, da formacdo de novas espécies de parasitas
mondfagos ou oligéfagos, etc., acabam sempre por explicar-se
através de um isolamento espacial anterior ao isolamento
genético.

Varios modelos tém sido propostos tentando legitimar um
processo simpatrico de especiacdo. Maynard Smith (1966), por
exemplo, estabelece as condicdes em que um polimorfismo
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estavel, mantido por seleccdo disruptiva num ambiente hetero-
géneo que inclua diferentes nichos ecolégicos, poderd originar
0 isclamento reprodutor entre as duas formas.

Segundo Bush (1875) a especiacio simpéatrica parece limi-
tada a um tipo especial de animais, os parasitas e parasitbides
fitofagos e zoodfagos. Mas, ainda segundo o mesmo aufor, este
grupo de animais ja conta com mais de 500.000 espécies descri-
tas. Isto permite avaliar a eventual importancia da especiacédo
simpatrica. Deve-se, igualmente, a este autor o estudo de
interessantissimos casos de especiacio que ndo parece poderem
explicar-se senfo pelo modo simpatrico.

Rhagoletis € um género da familia Tephritidae que inclui
varios grupos de espécies. O grupo de espécies pomonella deste
género inclui quatro espécies gémeas, cada uma das quais
infesta os frutos de uma familia diferente de plantas

Inicialmente, R. pomonella apenas parasitava o espinheiro
(Crataegus), mas cerca de 1864 apareceu uma nova raca infes-
tante de macieiras introduzidas. Esta nova raga expandiu-se,
ocupando em 1916 uma Area enorme. No sul dos Estados Unidos
existe apenas a raca do espinheiro. Algumas populacfes sim-
patricas das duas racas distinguem-se por caracteres morfo-
légicos menores e pelos ciclos sazonarics. Ambas produzem
apenas uma geracdo anual, mas o pericdo de emergéncia da
raca da macieira estende-se de 15 de Junho ao fim de ‘Agosto
com um méaximo cerca de 25 de Julho, e o da raca do espinheiro
de 5 de Agosto a 15 de Outubro, com um maximo cerca de 12
de Setembro. Os maximos situam-se, num e noutro caso, cerca
de um més antes da maturacdo dos respectivos frutos. As
macieiras indigenas nfo sfo infestadas por R. pomonella e,
por isso, a raca que as parasita proveio do espinheiro. Outra
raca de R. pomonella, também com ciclo sazonal diferente,
infesta as ameixieiras da parte oriental dos Estados Unidos.
E, em 1960, surgiu a quarta raca, esta infestante das cerejeiras
(White, 1978).

Este modo de especiacio simpatrica costuma designar-se
por alocrénico, pois consiste na aquisico de ciclos reprodu-
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tores diferentes, de tal forma que a hibridacdo se encontra
impedida ou limitada. No exemplo acima descrito ha todas as
razbes para crer que, quando aparecem novos hospedeiros, se
isolam geneticamente racas proéprias a cada um deles. Os
insectos sfo atraidos por estimulos visuais e olfactivos e a
reproducdo da-se nos frutos dos hospedeiros, seguindo-se a
postura. Quer dizer, tanto machos como fémeas tém de ser
atraidos pelo mesmo fruto.

0O modelo propostc por Bush para explicar a formacio destas
quatro espécies gémeas, aqui designadas por «racasy» (do
espinheiro, da macieira, da ameixieira e da cerejeira) pres-
supde as seguintes condigbes (White, 1978) :

1. As plantas hospedeiras original e nova devem ocorrer
na mesma area;

2. Os periodos de maturacio dos frutos de uma e de
outra devem sobrepor-se em parte;

3. Os periodos de diapausa e de emergéncia devem ser
controlados geneticamente ;

4. A seleccdo da planta hospedeira e a orientacdo para
ela deve obedecer a estimulos quimicos ;

5. A seleccdo do hospedeiro deve ser determinada por um
locus principal : individuos h, h, atraidos pelo hospe-
deiro original ; h, h, atraidos por ambos, mas com
preferéncia pelo original, devido a acclo de poligenes
modificadores; h, h, atraidos pelo novo hospedeiro ;

6. A sobrevivéncia num e noutro hospedeiro deverad ser
controlada por outro locus: individuos s,s; sobrevivem
no hospedeiro original; s;8. em ambos; S,S, 1o Novo
hospedeiro ;

7. Deve verificar-se seleccdo disruptiva que provogue ra-
pida evolucdo das duas racas, uma homozigética para
h.h; s,8. e a outra homozigotica para h.h, s.s;;
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8. Se o periodo de maturacdo dos frutos de um e de outro
hospedeiro for diferente também deverad verificar-se
seleccdo disruptica para os genes controladores do pe-
riodo de emergéncia;

9. Uma vez que a reproducio ocorre no novo hospedeiro
e que se presumem varias accOes selectivas disruptivas,
prevése um elevado grau de homogamia em cada raca.

£ possivel que animais de outros grupos, por exemplo
peixes, possam especiar alocronicamente, embora, neste caso,
seja mais probleméatico o estabelecimento em simpatria de
estacdes reprodutoras diferentes.

CONCLUSOES

Qualquer classificacdo dos fenomenos naturais é, geral-
mente, prejudicada pelo artificialismo de se procurarem des-
continuidades onde estas nfo existem. Neste vicio incorrem as
classificacdes sobre os modos de especiacdo. Nem por isso, no
entanto, o valor da atitude de classificar pode ser posto em
causa, pois é justamente onde a variabilidade é muito grande
gue as classificactes sio, do ponto de vista pratico, mais
necessarias.

Nas classificacdes sobre os modos de especiacio tem sido
frequente considerar-se apenas o factor espacial (ver, por
exemplo, Mayr, 1970, Bush, 1975, etc.). Este tipo de classifi-
cacao tem o inconveniente de nao realcar outros factores muito
importantes na especiacio como, por exemplo, o tipo de sistema
genético, a estratégia reprodutora, o papel dos rearranjos
cromossomicos no estabelecimento do isolamento reprodu-
tor, etc. Tendo em consideracdo todos estes factores corre-se
o0 risco de produzir um sistema demasiadamente extenso ou
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que, pela sua nao exclusividade, comprometa o rigor que se
exige a uma classificacdo. Por isso, optei pela de White (1978)
que, sendo bastante pormenorizada, ndo apresenta, pelo menos
de forma contundente, nenhum dos vicios anteriormente refe-
ridos.

Parece-me que estas classificacGes sobre os modos de espe-
ciagdo tém muito de provisério. E que, ndo sd6 o numero de
casos bem analisados é muito restrito se considerarmos a
imensa diversidade dos Reinos Animal e Vegetal, como ainda
guase sempre se partiu do principio de que s6 a especiacio
alopatrica era legitima. Hoje, que os estudos de especiacio
se estendem a grupos muito diferentes, é natural gue sejam
discutidas outras hipéteses e testada a sua verosimilhanca.
Além disso, nfo se pode esquecer que a primeira condicdo para
se experimentarem hipoteses sobre a especiacio de um grupo
é o conhecimento taxondémico muito completo desse grupo. Isto,
que constitui, de facto, base essencial para o estudo da espe-
clacdo, ndo é o proprio estudo da especiacdo como créem
certos autores menos actualizados. O estudo da anatomia com-
parada ndo se confunde com o da evolucio trans-especifica,
embora quanto mais pormenorizado for melhor contribua para
testar as hipoteses sobre essa evolucdo.

Hé nos estudos de especiacido, como de evolucdo em geral,
dois factores importantissimos a considerar: o tempo e o
acaso. Ser a especiacfo lenta ou rapida depende, como vimos,
de muitos factores, entre os quais, a capacidade de uma
populacio «resistiry a grande reducfo de variabilidade gené-
tica, a sua estratégia reprodutora, etc. A intervencio de fac-
tores extrinsecos a vida das espécies, com uma evolucao
propria e independente da destas, quantas vezes nfo sera deter-
minante ndo s6 das espécies que se formam como do modo da
sua formacao ? Quando surge uma barreira geografica as espé-
cies que vivem nessa regiac e nas regifes adjacentes serdo, pro-
vavelmente, afectadas todas de maneira diferente. E se a bar-
reira se tivesse estabelecido noutra direccio, os resultados
seriam com certeza ainda diferentes. E da direccio e ampli-
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tude das barreiras dependerdo, em certos casos, os proprios
modos de especiagdo em que as populacdes ficardo com-
prometidas.

Por estas e muitas outras razbes, umas facilmente dedu-
tiveis do texto que apresento, outras menos conspicuas, me
parecem bastante provisbérias as classificacGes dos modos de
especiacdo, cujo nivel de integracdo nao deixarda de aumentar
a medida que mais e mais casos forem pormenorizadamente
analisados.
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