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INTRODUCAO

Um dos assuntos mais controvertidos da Sistematica das
Gltimas décadas é o da existéncia, objectivacio e utilidade da
subespécie como categoria taxonémica. Desta controvérsia dzo
conta, com a lucidez e espirito critico que os caracterizam,
Mayr e Simpson em varias das suas obras. Mas outros autores,
entre os quais alguns taxonomistas pouco experientes e, talvez
por isso, com tendéncia para o ensaip pontificante e desligado
do trabalho analitico, tém lancado certa confusio sobre um
tema que, mais do que qualquer outro, é enormemente depen-
dente da pratica taxonomica. Por outro lado, ha que ter em
considerac@o a formacao e sensibilidade dos taxonomistas, mais
artistica ou mais quantitativa, e as suas tendéncias mais ou
menos «populacionaisy — o que, em parte, esta relacionado com
o grau de conhecimento da estrutura das espécies dos grupos

# Conferéncia proferida na Universidade dos Acores, Ponta Delgada,
em 24 de Junho de 1981.
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em que se especializaram. E que, como as subespécies, quando
existem, representam aspectos estruturais das espécies e tais
aspectos variam ndo s6 entre os grupos taxonémicos como entre
as espécies do mesmo grupo, hd qgue contar, na teorizacio
sobre a subespécie, com forte influéncia da especializacio do
autor. Desde ja, por isso, declarc que a minha experiéncia
taxondmica se limita a algumas espécies de Ciprinideos, de
Mamiferos e de Braquiuros intercotidais, sendo, portanto, natu-
ral que, no decurso deste trabalho, me refira, sobretudo, a
exemplos tomados destes grupos.

INDIVIDUOS E ESPECIES

E habitual dizer-se que a espécie é a Unica categoria taxo-
nomica inteiramente objectiva, pois uma sua propriedade bio-
légica — o isolamento reprodutor — a delimita relativamente a
outras espécies. As categorias superiores a espécie sdo, simul-
taneamente, objectivas — pois sdo formadas por espécies —e
subjectivas — visto nenhum critéric biolégico permitir delimi-
ta-las objectivamente. Modernamente, hd uma certa tendéncia
para se considerar ¢ género como uma unidade ecolégica, visto
gue as espécies do mesmo género tém, geralmente, nichos
ecologicos proximos. Mas, se na pratica ja é dificil festar
o isolamentc reprodutor, de que nos apercebemos na grande
maioria dos casos por inferéncia, mais complexo ainda se
torna lidar com definicbes que apenas diferencialmente nos
sensibilizam.

A espécie &, como gualquer outro taxone, uma categoria
colectiva, isto &€, um conjunto de individuos. O isclamento repro-
dutor a que atras aludi é, pois, uma propriedade do conjunto
e cujo referencial sdo oubros conjuntos idénticos e filogeneti-
camente proximos. O facto de deis individuos se cruzarem
produzindo descendentes nao significa que nfo haja isolamento
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reprodutor entre os conjuntos a que pertencem. Em muitos
grupos animais, nomeadamente naqueles em que a fecundacfo
é externa, o isolamento reprodutor ¢ um acontecimento proba-
bilistico e ndo uma propriedade eficiente a cem por cento.
Nos Ciprinideos, por exemplo, verifica-se a ocorréncia ocasional
de hibridos entre espécies simpéatricas e bem definidas (Al-
maca, 1967, 1972; Collares-Pereira, dissertacio de doutora-
mento em preparacdo). Em Barbus de Portugal, estimei, com
base na amostragem efectuada, uma percentagem de 0,175
para trés cruzamentos interespecificos diferentes, ou seja, em
termos médios, de 0,055-0,060 por cada cruzamento interespe-
cifico (Almaca, 1972). E evidente que esta formacgfo de hibridos
ocasionais pressupbe algum sincronismo na emissdo das células
sexuais, o que realmente existe, e talvez também alguma ccin-
cidéncia nos locais de postura preferenciais (assunto que ainda
nao foi estudado em Portugal). Mas demonstra, apesar de
tudo, que dos muitos «erros» de fecundagdo que o processe
externo deve proporcionar relativamente a espécies muito
proximas como sfo as de Barbus de Portugal, em cada 1000
zigotos que se desenvolveram normalmente, apenas 55-60 sZo
hibridos. E se considerarmos a analise morfologica como prova
suficiente de hibridacdo poderemos estimar, para aquelas trés
espécies (B. steindachneri, B. comiza e B. microcephalus),
relativamente umas as outras e em termos médios uma efi-
ciénecia do isclamento reprodutor da ordem dos 0,940-0,945. Em
muitos outros grupos animais se conhecem hibridos acidentais,
o que conduz a aceitacio do principio de que boas espécies
podem, ccasionalmente, hibridar (Mayr, 1969) ou, por outras
palavras, de que o isolamento reprodutor é uma propriedade
relativa aos colectivos e, por isso, ndo invalidada por excepcdes
individuais ou circunstincias invulgares.

Da mesma forma, o facto de dois individuos nido se cruza-
rem, ou, cruzando-se, ndo produzirem descendentes, ndo im-
plica, obrigatoriamente, que pertencam a espécies diferentes.
Nas espécies animais havera, como na espécie humana, situa-
¢oes individuais relacionadas com a idade, a hereditariedade.

39



CARLOS ALMACA

o estado fisiolégico ou etolégico geral ou particular, etc., que
sdo impeditivas do cruzamento ou do normal desenvolvimento
dos ¢vos ou embrides.

O que anteriormente se expbe justifica varias consideracdes
pertinentes para o problema em discussio.

Como ja se fez notar, a espécie é uma categoria colectiva.
Mas, para além- disso, ¢ uma entidade dinamica no espaco
e no tempo, disto é, reage as diferentes pressdes selectivas
operantes na sua area de distribui¢io geografica e transfor-
ma-se ou multiplica-se noutras espécies. Porém, a percepcio
que o taxonomista tem da espécie é-lhe dada apenas pelos indi-
viduos, geralmente poucos, que tem a possibilidade de estudar.
Conforme escreve Doutt (1961) «a espécie & um conceito, ndo
um objectoy, ... o investigador «n&o pode pegar numa espécie
e medi-la ou voltd-la para a examinar; s6 o individuo pode
ser estudado desta maneiray. Decorre deste facto evidente
que o contelido e delimitacio de uma espécie é resultante da
analise das caracteristicas de individuos (objectos) e legitimas
generalizactes gque sobre elas os taxonomistas efectuaram.
Mas isso nfo permite concluir, como pretendem os nomina-
listas, que as espécies (ou quaisquer outros grupos) sio abs-
traccdes e s6 os individuos realidades. A- espécie é bem uma
entidade real e nenhuma sua propriedade melhor do que o iso-
lamento reprodutor permite defini-la como tal. Isto, porém,
nfo impede que no caso de muitas espécies os taxonomistas
nio deparem com grandes dificuldades para proceder a uma
correcta delimitacio dessas entidades reais. Pondo, desde logo,
de parte as espécies assexuadas relativamente as quais o cri-
téric do isolamento reprodufor &, obviamente, inoperante, refe-
rirei seguidamente, sem a pretensfo de ser exaustivo, algumas
dessas dificuldades.

Em primeiro lugar, notar-se-4 que o conhecimento de uma
entidade real, colectiva e em permanente modificacdo no
tempo e no espaco é facultado através do estudo de alguns
individuos, por muito que sejam quase sempre uma Infima
fraccao da totalidade. Pode acontecer, em circunstancias ex-
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cepcionais, que o taxonomista tenha a possibilidade material
de estudar todos os individuos que constituem o colectivo.
Mas isto s6 sucede quando a espécie, geralmente por accio
directa ou indirecta do homem, ja se extinguiu ou estd em vias
de se extinguir. De qualquer forma é ao Ultimo vestigio de
uma linha evolutiva usualmente muito longa que o taxono-
mista, assim, tem acesso.

Por outro lado, é a partir dos poucos, ou relativamente
poucos individuos estudados que o faxonomista deve inferir a
propriedade biolégica que lhe permite delimitar a espécie: o
isolamento reprodutor. Este, como vimos, ndo s6 ndo pode
considerar-se com eficiéncia sempre igual a cem por cento,
como ainda, por fratar-se de uma propriedade relativa ao colec-
tivo, dificilmente é testével experimentalmente em condicOes
que nio deixem margem a davidas. Com efeito, sendo impos-
sivel, no casc de muitas espécies, reproduzir, em condicdes
experimentais, uma réplica adequada do seu hiperespago natu-
ral (nicho ecolégico), pode, sempre, encontrar-se argumentacao
explicando ou contrariando os resultados obtidos. Assim, se
colocarmos machos e fémeas, sem quaisquer davidas perten-
centes & mesma espécie, em condicdes experimentais e eles
nao se reproduzirem, argumentar-se-a que o insucesso se deve
ao facto de alguma ou algumas variaveis do nicho ecolégico
especifico ndo encontrarem expressio adequada em tais con-
dicBes. Mas se os machos pertencerem a uma espécie e as
fémeas a outra, obviamente prdéxima, e a reproducdo tiver
sucesso, entdo poderd argumentar-se que na auséncia dos
estimulos adequados, machos e fémeas responderam a esti-
mulos menos adequados mas préximos ; em condicdes naturais
e em presenca dos estimulos especificos apropriados seria a
estes que responderiam e nZo a outros, mesmo proximos. Por
outro lado, se machos e fémeas pertencentes a espécies que se
créem diferentes nado se reproduzirem em condicles experi-
mentais, argumentar-se-4 que %al insucesso é mais uma prova
de que pertencem, realmente, a espécies diferentes.
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Apenas um exemplo. Apéds ter verificado pormenorizada-
mente que as populagdes atlanticas e mediterraneas de Carcinus
se distinguiam através de varios caracteres morfolégicos e
biolégicos, Démeusy (1858) experimentou o cruzamento entire
individuos de ambas, constatando a interfecundidade de fémeas
do Canal da Mancha com machos do Mediterraneo. A copulacio
sucedeu-se a postura e a eclosfo dos ovos, embora dificuldades
inerentes a cultura nfo tenham permitido seguir o desenvolvi-
mento desses ovos (Démeusy, 1958, p. 365). Almaca (1961),
por verificar a existéncia, no litoral portugués, de amostras
com caracteristicas intermediarias e baseado, ainda, no facto
de se registar interfecundidade entre individuos do Atlantico
e do Mediterraneo, considerou as populacdes de uma e cutra
regidio como perfencentes a subespécies distintas, — Carcinus
maenas maenas, no Atlantico, e C. maenas mediterraneus, no
Mediterraneo. Apesar dos argumentos invocados, esta opinido
nao foi aceite pelos especialistas em Taxonomia dos Crustaceos
Decapodes da época (ver, por exemplo, Zariquiey, 1968), para
0s quais a distincdo entre as populacdes atlanticas e mediterra-
neas deverad referir-se ao nivel especifico, pois nos machos
adultos de uma e outra forma os pledpodes sfo diferentes.

Mas, para além de tudo o que anteriormente se aduziu,
seria necessario esquecer o importante papel pratico que a
Taxonomia também desempenha ¢ que impossibilita a reali-
zacao de provas experimentais, necessariamente demoradas
quando nfoc materialmente impoessiveis, nos muitos casos em
que formas proximas tém -estatuto taxonémico problemético.

Por todas estas razdes, o isolamento reprodutor € geral-
mente inferido das descontinuidades fenotipicas existentes entre
conjuntos de individuos pertencentes a espécies distintas. Ao
nivel da decisdo especifica, o problema do taxonomista é, pois,
o da procura dessas descontinuidades e da sua avaliacdo em
termos relativos, Isto conduziu os taxonomistas numéricos a
assumirem uma posicdc qgue, embora radicada na filosofia
nominalista, nfo deixa de ter certa ldgica : sem negarem
o valor do isclamento reprodutor como propriedade que permite
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delimitar as espécies com reproducdo sexuada, mas sendo
ele, na pratica, inferido a partir das caracteristicas de alguns
individuos, partem entdo do principio de que, estudando muitos
caracteres em bastantes individuoes, resultard um agrupamento
menos subjectivo desses individuos. A hierarquia taxondémica
dos grupos assim obtidos continua a ser algo subjectiva, pois é
dependente da apreciacdo do especialista, mas, pelo menos,
esses grupos resultam de um relacionamento mais objectivo,
baseado em elevado nimero de caracteristicas. A criticas dos
toxonomistas ndo-numéricos a esta técnica reside, precisamente,
no facto de os caracteres serem todos considerados com igual
peso, nfo se valorizando mais os que denunciam maiores
afinidades (Mayr, 1966). A verdade, porém, & que as técnicas
numéricas vieram confirmar, na grande maioria dos cascs, 0s
resultados obtidos pela Taxonomia dita classica, valorizando
assim os principios, métedos e valor pratico desta Gltima.

VARIABILIDADE, AMOSTRAS E POPULACOCES

Durante muitas décadas apds a publicacdo de «A origem
das espéciesy a concepcdo da diversidade bioldgica continuou
sendo predominantemente tipolégica. Trés factores principais
me parecem explicar esta contradicio: (1) a filosofia evolu-
cionista s6 gradualmente substituiu o essencialismo secular-
mente enraizado, (2) os estudioscs da diversidade biolégica, os
taxonomistas, tinham uma percepcio de cada espécie confe-
rida por reduzido nimero de individuos e (3) sd os maiores
museus do mundo, em nimero seguramente inferior a uma
dezena, possuiam (e possuem) coleccles representativas da
variabilidade das espécies e isto, mesmo nesses museus, no
que respeita apenas a alguns grupcs, muito poucos. Alguns
exemplos documentarfo os dois altimos pontos, sobretudo o
terceiro. Para a publicacdo da sua obra fundamental sobre os
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Mamifergs terrestres da Europa, Miller (1912) baseou-se nas
grandes colecgbes do Museu Britanico, do Museu Nacional dos
Estados Unidos e¢ Mottaz e no estudo de alguns exemplares,
sobretudo tipos, dos Museus de Madrid, Nimes, Paris, Génova,
Turim, Népoles, Genéve, Munich, Breslau, Leiden, Copenhague,
Cristiania, Estocolmo, Cambridge, Edimburgo e de outras ins-
tituicBes e colecebes particulares. Tudo isto permitiu ao autor
examinar cerca de 11500 exemplares distribuidos por 314 formas
especificas e subespecificas, o que, em valores médios, é igual
a 37 exemplares por taxone. Alguns destes taxones distribuem-
-se por toda a Europa ou excedem mesmo este continente,
apresentando distribuicic palearctica ou quase paledrctica.
N#o pode, por isso, considerar-se aquele valor médio como
representativo da variabilidade de cada forma. E, apesar disso,
o livro de Miller é certamente um dos trabalhos de taxonomia
mais bem documentadcs da sua época.

No que respeita a outros grupos, e mesmo algumas décadas
depois, a situacdo é ainda menos favoravel. Assim, numa revi-
sdo do género Barbus da Europa, Norte de Africa e Préximo
e Médio Oriente, Karaman (1971), baseado no estudc de colec-
coes dos Museus Britanico e de Hamburgo, Frankfurt, Viena
e do Instituto « T. Savulescus» (Bucareste), reconhece 36 taxones
especificos e subespecificos e examina 422 exemplares perten-
centes a 32 dessas formas, o que, em termos médios, representa
13 exemplares por taxone. Também neste caso algumas formas
apresentam uma area de distribuicdo bastante vasta. Almaca
(em publicacfo), estudando a coleccio de Barbus da Europa
do Museu nacional de Histéria natural de Paris, verifica nfo
existirem todas as formas citadas para aquela regido, mas
apenas 19 taxones especificos e subespecificos dos quais exa-
mina 230 exemplares, ou seja, uma média de 12 exemplares
por taxone.

Estes exemplos tém somente o objectivo de mostrar que,
mesmo hoje, as colecgBes dos maiores museus sio, pelo menos
no que respeita a alguns grupos, pouco representativas, o que
origina reais dificuldades na delimitacfo das espécies, mesmo
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guando apenas consideradas na sua dimensdo espacial. Re-
sulta daqui gque autores menos informados sobre estes pro-
blemas insistem em apreciar a Taxonomia como ainda, na
pratica, fundamentalmente tipolégica. Ora, se é uma realidade
que de certas espécies cada taxonomista apenas pode estudar
alguns individuos, ndo é menos verdade que a compreensio da
estrutura e delimitacdo das espécies em geral é o resultado
do trabalho de muitos investigadores, gue, usualmente, néo
estudam precisamente as mesmas coleccdes ou amostras. Por
outro lado, espécies de distribuicdo limitada e, localmente,
espécies de vasta area de distribuicfo, tém sido submetidas
a estudos profundos, baseados em amostragens importantes.
Para ndo referir senfo espécies ccorrendo na Peninsula Ibé-
rica ou em &reas maritimas vizinhas, citarei, a titulo de exem-
plo, trabalhos realizados no Laboratério de Zoologia da Facul-
dade de Ciéncias de Lisboa sobre os Criprinideos Chondrostoma
lusitanicum, Ch. lemmingi, Rutilus macrolepidotus e Pseudopho-
xinus hispanicus (Collares-Pereira, 1978, 1979, 1980a, b, ¢) e
Gobio gobio (Coelho, em publ.), o Pomadasideo Chromis chro-
mis (Arruda, 1977, 1980) e os Roedores Pitymys lusitanicus e
P. duodecimcostatus (Madureira, em publicacio) que represen-
tam contribuicdes valiosas para o conhecimento das espécies.

A actividade de sintese que a Taxonomia, como qualquer
outro dominic do conhecimento, tem de realizar impede, pois,
apesar de em muitos casos a percepcdo das espécies ser, de
facto, veiculada através de poucos individuos, uma interpre-
tacéo tipclogica da diversidade biolégica, a menos que o taxo-
nomista se assuma como nédo-evolucionista, o que ndo é natural
acontecer nos nossos tempos.

Interessa, para além disso, assinalar que a velocidade de
resposta da Taxonomia aos dados das ciéncias suas subsidia-
rias é, geralmente, elevada, ainda que quase nunca pacifica.
A tipologia, que resistira ao evolucionismo, deu lugar, em duas
décadas — as que correspondem ao desenvolvimento da Gené-
tica das populacdes — ao conceito populacional da espécie.
A espécie foi entdo definida como «um conjunto de animais
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que intercruzam livremente, ou poderdo fazé-lo se postos em
contacto, e nao se intercruzam livremente com qualquer outro
conjunto» (Corbet, 1966). E a variabilidade geografica, desde
h&4 muito reconhecida, embora interpretada tipologicamente
por caréncia de adequada fundamentacfo cientifica, reves-
tiu-se de particular interesse para os estudos taxondémicos.
O reconhecimento das espécies como conjuntos de populacies
com variabilidade interna e geografica deslocou o valor da
representatividade do individual para o colectivo, conferindo
particular énfase a colheita de amostras suficientemente gran-
des para legitimarem o tratamento estatistico. & que o dina-
mismo temporal e espacial das populacbes, bem como a natu-
reza continua da maior parte da variabilidade que exibem
apenas consente a sua visualizacdo através de parametros
estatisticos. ‘A variacdo espacic-temporal destes parametros,
repetidamente verificada, contribuiu de forma definitiva para
a destruicdo do tipologismo na conceptualizacdo da espécie,
resultando dai a sua definicdo moderna, biolégica, que pode
enunciar-se da seguinte foerma (Mayr, 1970) : «espécies séo
grupos de populacdes naturais inter-cruzaveis que -estfo repro-
dutivamente isoladas de outros grupos idénticos». Comparando
esta definicio de espécie com a referida anteriormente, sepa-
radas no tempo por 34 décadas, é interessante realcar a
énfase da primeira no «livre cruzamento entre individuos da
mesma espéciey» com a da mais moderna, que se situa «no
isolamento reprodutor entre populacfes de espécies diferentess.
Muito embora decorram ambas da objectivacido que a Genética
populacional permitiu, o tempo que medeia entre elas corres-
ponde ao pericdo em que se diversificou e aprofundou ¢ conhe-
cimento sobre a estrutura populacional das espécies.
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AS SUBESPECIES

O conhecimento da variabilidade geografica das espécies
é antigo e teve a sua origem no estudo das faunas locais
longinguas (faunas exéticas), que, fundamentalmente a partir
do século XVI, comegou =a interessar os investigadores euro-
peus (Almaca, 1975). Mas é na época lineana que a acumula-
cao de coleccbes de proveniéncia variada e a sua ordenacido
segundo um sistema coerente permite um mais completo reco-
nhecimento dessa e doutras formas de variabilidade. Para todas
usocu Lineu a designagdo de wvariedade (Mayr, 1969), pois as
entendia como afastamentos do «tipo» da espécie. Quando,
durante o século XIX, se comecgou a usar o termo subespécie,
este substituiu a «variedade» de Lineu no seu significado de
raca geografica e assim persistiu até aos nossos dias, muito
embora, inicialmente sobretudo, tenha sido objecto de desvios
na sua aplicacdo (Mayr, 1969). Modernamente, porém, dis-
cutiu-se muito sobre a utilidade de manter a subespécie como
categoria taxondmica ; Mayr (1969) e Simpson (1971) dio conta
da controvérsia neste dominio. Também agui sic, sobretudo,
as dificuldades inerentes a delimitacio da subespécie que per-
turbam o¢s taxonomistas e conduzem alguns a propor o seu
abandono. Na realidade, se j& no que respeita & espécie, e
havendo um critério objectivo que a define, a delimitacéo
é por wezes complexa, com maioria de razic se torna dificil
delimitar as subespécies da mesma espécie, que nenhuma
propriedade biclogica separa. Uma definicBo actual da subes-
pécie (Mayr, 1969, 1970) é a seguinte: «agregado de popula-
¢oes fenotipicamente semelhantes de uma espécie que habita
uma subdivisdo geografica da area da espécie e difere taxo-
nomicamente das outras populacdes da espécies.

Sendo a variabilidade geografica uma realidade em muitas
espécies e nio existindo, geralmente, dificuldades na locali-
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zacdo geografica das amostras (que se tomam como repre-
sentativas das populactes), o problema consiste em saber como
e quanto devem diferir essas populacdes para se considerarem
pertencentes a subespécies distintas, ou, por outras palavras,
o que deve entender-se a este nivel por «taxonomicamente
diferente». Para a resolugdo destes problemas tém-se utili-
zado véarios critérios, uns mais formeais do que outros. Por me
parecer que a delimitacio das subespécies, bem como a sua
formacao — subespeciacdo — sfo grandemente dependentes do
tipo de estrutura populacional das espécies, abordarei a ques-
tdo sob uma faceta taxonOmica, recorrendo aos grupos com
que me sinto mais familiarizado (v. Introdugdo).

Em primeiro lugar, referir-me-ei acs Mamiferos, animais
cujas populacoes, em geral, exibem elevado grau de contigui-
dade, exceptuando, naturalmente, as insulares e as muitas
que, nos tempos modernos, ficaram, por ac¢do do homem, cin-
gidas a areas-refugio como, por exemplo, as altitudes elevadas.
Miller (1912) utilizou, abundantemente, a subespécie numa
altura em gue o critério de espécie passava de tipolégico a
multidimensional. Em consequéncia disso, a subespécie era
considerada como uma entidade que ocupava uma dada area
geografica e se distinguia de entidades analogas por diferencas
de menor grau do que as que separavam espécies. Assim, dois
grupos consideravam-se especificamente distintos se todos ou
quase todos os individuos pudessem ser atribuidos a um ou a
outro e como subespécies distintas se existisse apenas uma
diferenca média entre eles e os da localidade da subespécie
tipica ou de uma subespécie vizinha (Corbet, 1966). Havendo
um Unico exemplar, incluia-se numa subespécie diferente se
se situasse apenas um pouco fora do intervalo de variacZo
conhecido para a subespécie nominal (Corbet, 1966). Estes cri-
térios baseavam-se quase exclusivamente na distribuicdo geo-
grafica e conduziram, frequentemente, a situacBes confusas,
em particular quando a distincdo subespecifica se baseava num
Unico ou em poucos exemplares. Na realidade, se, em principio,
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podemos admitir que uma espécie seja reconhecivel através de
um Unico exemplar, pois se espera que o isolamento reprodutor
se manifeste por uma descontinuidade fenotipica relativamente
importante, ¢ mesmo nfo acontece com as subespécies. Estas,
pela sua natureza, devem sim apresentar diferencas estatis-
ticas apenas revelaveis por amostras significativas (Almaca,
1972, 1978).

O modelo taxonomico seguido por Miller (1912), que basi-
camente radica num certo padrdo de distribuicio geografica,
em geral vasta, foi também utilizado por muitos outros autores
e relativamente a grupos muito diversos, entre os quais os
hominideos foésseis (ver, por exemplo, Liptak, 196%; Mayr,
1970 ; Campbell, 1978). Como, porém, assinala Corbet (1966),
este sistema sé é aparentemente bom e deve o seu sucesso a
cobertura geografica incompleta das coleccbes existentes, tendo
conduzido muitas vezes a interpretacdes erréneas da variabi-
lidade, Além disso, analogias de padrdes de distribuicdo geo-
grafica ndo implicam, obrigatoriamente, analogias estruturais
e, portanto, estatutos taxondémicos idénticos :(Almaca, em publi-
cacido). Este problema tem muito a ver com a subespeciacio
e serd abordado postericrmente.

Nas espécies cujas populaces apresentam certa contigui-
dade genética torna-se muito dificil a delimitacio das subespé-
cies. E claro que é sempre possivel enconirar diferencas esta-
tisticas entre populacBes. O problema, porém, € que «dife-
renca estatistica» nfo significa, obrigatoriamente, «diferenca
taxondmica ». Adoptaram-se, por isso, critérios formais para
a separacao de subespécies, dos quais o mais conhecido é a
chamada «regra dos 75 % ». Esta regra tem sido objecto de
interpretactes diversas, enfre as quais, a mais freguentemente
seguida, é a que refere que «se pelo menos 75 % dos individuos
de A se distinguirem de todos os individuos de B, entdo, A e B
devem considerar-se como subespécies distintas». Enunciada
desta forma a «regra dos 75 % » significa que cerca de 90 %
dos individuos de A diferem de cerca de 90'9% dos individuos
de B (Mayr, 1969). A aplicacdo da «regra dos 75 %> tem as
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suas dificuldades préprias e tem também um certo nimero
de vantagens. Nio permite, contudo, existindo contiguidade ge-
nética e espacial, determinar rigorosamente onde acaba uma
subespécie e comeca outra. Este e outros problemas contribui-
ram para o desinimo e controvérsia na utilizacdo da subespécie
a que aludi anteriormente. No caso dos Mamiferos, por exemplo,
Corbet (1966, 1970, 1978) é de opinido que a utilizacio de nomes
subespecificos s0 é objectiva se aplicados a situacdes de isola-
mento geografico completo ou de intergradac¢io secundaria. Pro-
pde, por isso, que se rejeitem todos os nomes baseados em dife-
rencas médias ou gue se demonstrou serem pontos de un cline e
que se considerem como : (a) subespécies provisorias os grupos
que podem ser discretamente diagnosticados com base nos dados
existentes, mas gue ndo podem, com confianca, ser considerados
como representando entidades discretas na natureza e (b) subes-
pécies definitivas os grupos cuja presenca como entidades dis-
cretas na natureza fol demonstrada por amostragem adeqguada.
%, ainda, opinido de Corbet (1978), da qual compartilho intei-
ramente, de gue em caso de duvida na atribuicdo de estatuto
especifico cu subespecifico a 'duas entidades se deve optar pelo
primeiro, pois, em geral, resulta muito mais confusdo de se
reunirem erroneamente espécies distintas do que de se atribui-
rem, também erroneamente, nomes especificos distintos a for-
mas da mesma espécie. Este ponto de vista é, mesmo hoje,
raramente seguido pelos taxonomistas, que, nos casos duvi-
dosos, preferem atribuir a hierarquia inferior, ou seja, a
subespecifica. Tal critério, defendido por varios autores (ver,
por exemplo, Alvarez Lopes, 1957), é uma reminiscéncia do
tempo em que a subespécie era considerada como uma mini-
espécie e nio tem em conta o significado biolégico muite dife-
rente das duas categorias taxondémicas, nem os inconvenientes
de ordem evolutiva e zoogeografica que resultam da sua apli-
cacdo. Ele representa, enfim, a scbrevalorizacdo dos padrdes
de distribuicdo (alopatria-simpatria) relativamente aos de es-
trutura populacional. Justifica-se, no entanto, pelo nosso desco-
nhecimento da estrutura de grande parte das espécies.



SUBESPECIES E SUBESPECIACAQ

Como se vera adiante, ao ser tratada a subespeciacfo, a
categoria subespécie nos Mamiferos, mesmo quando restrin-
gida ao minimo de amplitude da sua aplicacdo, que ¢ a
«subespécie definitiva» sensu Corbet (1970, 1978), pode repre-
sentar estruturas, biolégica e evolutivamente, diferentes. Pare-
ce-me, no entanto, mais oportuno considerar agora oufro grupo
animal, os Ciprinideos, cuja estrutura populacional & habitual-
mente distinta da que apresentam os Mamiferos.

Os Ciprinideos sdo peixes dulcaquicolas primérios, isto é,
encontram nas aguas maritimas uma poderosa barreira & sua
dispersao. Por isso, as suas populacdes podem permanecer
durante milhdes de anos acantonadas em bacias hidrograficas
onde evolucionam em perfeito isolamento. B certo que este
isolamento pode ser rompido de diferentes maneiras, como
por exemplo através de inundacdes ou de capturas de cursos
de agua provocadas por fendmenos geologicos de varios tipos.
Também a acg¢do do homem é importante neste dominio e se
faz sentir de forma progressiva através de repovoamentos,
introducdes e transferéncias de espécies de umas para outras
bacias hidrograficas. A este respeito ha a assinalar, nas zonas
de planicie, a construcio de canais de rega ou para navegacéo,
que fazem comunicar bacias distintas e promovem o restabele-
cimento de fluxos genéticos, por vezes interrompidos desde
ha muito.

A estrutura populacional dos Ciprinideos apresenta, por
todas estas razbes, dois tipos fundamentais: um, essencial-
mente discontinuo, caracteristico de regites acidentadas e
isoladas por cadeias montanhosas importantes (Peninsula
Ibérica, Italiana e Balcinica); o outro, caracteristico das
regifes planas, em que se verifica uma certa continuidade
genética entre as populacbes (Grande planicie eurcpeia). &
evidente que os estatutos taxondOmicos correspondentes a um
e outro tipo de estruturas populacionais sdo, em geral, distin-
tos. Enguanto a estrutura discontinua proporciona a formacio
de um numero relativamente elevado de espécies, a outra
conduziu & formacfo de subespécies e de clines. Assim, no
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que respeita ao género Barbus, verifica-se que, por exemplo,
Barbus meridionalis, espécie mediterranea que se expandiu
para a parte meridicnal da Grande planicie europeia é consti-
tuida por uma série de populacdes que parecem apresentar
uma variacio clinal concordante em varics caracteres (com-
primento dos barbilhos, nGmero de escamas das linhas lateral
e transversal e comprimento da cabeca) (Almaca, em publ.).
A estas populaces tem sido, geralmente, atribuida a hierar-
quia subespecifica : graellsi, na Peninsula Ibérica, meridio-
nalis, em Franca e Italia, peloponnesius, na Peninsula Balca-
nica e petenyi, na Europa oriental. £ possivel que graellsi
seja, de facto, uma espécie distinta de meridionalis (Almaca,
em publ.), mas até hoje ndo se realizaram estudos com sufi-
ciente profundidade sobre este assunto. As outras formas tém
sido, por vezes e diversamente conforme os autores, interpre-
tadas como espécies ou subespécies.

SUBESPECIACAO

Os estudos sobre a variabilidade geografica das espécies
mostram gue muitas apresentam uma variacdo ao longo da
sua area de distribuicio. Esta realidade é independente da
atribuicdo ou n&o atribuicio de hierarquia taxonémica a frac-
cOes das espécies, como é independente o westudo e interpre-
tacao da variabilidade geografica. Ao mencionar o termo «sub-
especiacioy esta implicita aconviccido do autor de gue é vanta-
joso conservar a categoria «subespécie» e, por isso, aquele
termo referir-se-4 & formacfo das populacbes cujas caracteris-
ticas se coadunam com a definicdo de «subespéciey anterior-
mente citada. Este ponto de vista n3o representa o compromisso
de aceitar todas as subespécies com a caracterizacdo e delimi-
tacdo que os autores lhes conferem, mas apenas o de que, em
cerbas circunsténcias, é possivel e desejavel o reconhecimento
de subespécies.
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Ao longo da area de distribuicdo de uma espécie, as pres-
sbes selectivas variam, naturalmente tanto mais quanto mais
vasta ¢ ambientalmente diversificada for essa area. Também
as populacdes dessa espécie apresentardo, usualmente, fundos
genéticos diferentes, pelo menos quantitativamente; isto é,
embora os genes ou combinacbes de genes presentes nas varias
populacdes possam ser oS mesmos, as suas frequéncias serdo
habitualmente distintas. E evidente que da interaccio dos dois
fendmenos — pressdes ambientais e gendtipos populacionais dis-
tintos — resultardo populacdes com fenoétipos distintos. A dife-
renciacio dos fendtipos populacionais sera, 'em principio, tanto
mais rapida quanto menor for o fluxo genético entre as varias
populacdes. Dail que as espécies cuja estrutura populacional é
constituida por isolados possam diferenciar mais rapidamente
subespécies e espécies do que aquelas cujas populagdes vivem
em continuidade genética. Mas, na mesma populacio, o fenoétipo
varia, € em certos casos velozmente, no decurso do tempo. Doutt
(1961) é de opinido que, por exemplo em Microtus, sdo sufi-
cientes cinco a 'dez anos para a mesma populacio apresentar
diferencas visiveis.

A subespeciacdo enquadra-se, pois, no fendmeno mais geral
do estabelecimento da variabilidade geografica. E ¢ nivel que
lhe corresponde é o da formacio de fendtipos populacionais
habitando uma fraccfio da area da espécie e suficientemente
diferenciados para serem taxonomicamente distinguiveis.

Tem sido, por vezes, tentador para os aufores verem na
subespécie uma unidade evolutiva. Mayr (1969, 1970), na sua
visualizacdo permanentemente alopatrica da especiacio, de-
fende que a subespécie s6 coincidird com uma unidade evolu-
tiva quando constitua um isolado geografico. Este problema,
no entanto, ndo é, quanto a mim, tio simples. Parece-me que,
quando a subespécie constitui um isclado geografico, sera
sempre, pelo menos potencialmente, uma unidade evolutiva.
Mas, quando nZc é um isolado, coincidird ou nfo com uma
unidade evolutiva conscante as espécies e os grupos taxond-
micos. As especiacbes clinal, por efeito de 4rea ou stasipatrica
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podem ser precedidas pela forma¢do de subespécies. O que
acontece é que fais formas de especiacao pressupdem tipos de
estrutura populacional e de estratégia evolutiva que ndo se
enconfram em todas as espécies. A proépria nocio restrita de
subespécie definitiva, que Corbet (1966, 1970, 1978) propde para
os Mamiferos, tem significados diferentes do ponto de vista
evolutivo, Assim enquanto os isolados geograficos constituem
sempre, como ja foi dito, unidades evolutivas potenciais, as
subespécies que hibridam em zonas de intergradagao secun-
déaria poderdo coincidir ou nfo com unidades evolutivas con-
soante os grupos de Mamiferos. E, por exemplo, possivel que
certos Roedores ou outros Mamiferos r — estrategistas especiem
clinalmente ou por efeito de area, nada impedindo, neste caso,
gue numa certa fase da sua especiacao estejam diferenciados
em subespécies que hibridam alopatricamente.

Para concluir faco minhas as palavras de Inger (1961):
«No que respeita a subespécie e a despeito das suas limitacoes
e aplicacbes errdneas ocasionais, € um conceito cuja utilidade
tem sido demonstrada e que creio devermos continuar a usar.»
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