REVISTA BRASILEIRA DE ZOOLOGIA

Revta bras. Zool.,, § Paulo 1(1): 19 30.xii. 1982

CLASSIFICACAO POR SEQUENCIACAO: UMA PROPOSTA
PARA A DENOMINACAO DOS RAMOS RETARDADOS

DALTON DE SOUZA AMORIM
ABSTRACT

The problem of transposition without distortion of the phylogenetic in-
jormation of cladograms and trees to a classification has elicited several sugges-
tions from many authors. Both the subordination and sequencing methods
have limitations which add up to those intrinsic of the Linnaean system.
Conventions were made by Patterson & Rosen (1977) and Wiley (1979) to
solve the problems of fossils in classification, of placing groups of uncertain
position, of distinguishing tricotomies from sequencing, and of including the
ancestral with recent and other fossil groups in the classification. The im-
possibility of naming inclusive taxa has been a major problem in the se-
quenced system.

Herewith a method is proposed to refer to these groups without in-
creasing the number of categories or names. An initial discussion of the
relations between sequenced classification and assymetry of the phylogenies is
made.

CARACTERIZACAO DOS RAMOS PRECOCE E RETARDADO E A CLASSIFICACAO POR
SEQUENCIACAO

O problema da caracterizagdo dos ramos de uma dicotomia serd tratado
aqui apenas superficialmente, visto que eu o analiso em detalhe em outro
trabalho (Amorim, em preparacao).

Rosa (1918, 1933), na discussido sobre o formato assimétrico das filogenias
— “Rule of Deviation” de Hennig (1960, 1966) — mostra que, além da desi-
gualdade em niimero de espécies atuais que existem em cada um dos ramos,
denominados por ele de retardado e precoce, hd outras caracteristicas quase
sempre repetidas.

A que mais interessa no momento € a seguinte: embora as espécies atuais
do ramo retardado atinjam graus de diferenciagio morfolégica muito maiores,
€ o ramo precoce que tem em geral um ndmero significativamente maior de
sinapomorfias no nivel de separacdo. Ainda que esta desigualdade no nimero
de caracteres sinapomorficos em cada ramo n@o ocorra em todas as dicotomias,
ela é uma regra muito geral. Este fato pode ser constatado comparando a
filogenia de qualquer grupo com sua taxonomia tradicional correspondente:
a enorme maioria dos tdxons monofiléticos reconhecidos, definidos formal-
mente ¢ denominados sdo os ramos precoces (também chamados de laterais
ou primitivos). Este fendmeno nd@o parece ser casual, mas resultado de um
padrdo evolutivo que se repete a cada vicaridncia. Uma populagdo marginal é
isolada do restante dos individuos de uma espécie ancestral e, por causa do
conjunto de propriedades de cada subpopulagdo resultante, a tendéncia é de
formar grupos atuais com caracteristicas diferentes (Amorim, em preparagéo).
Em alguns aspectos, estes fatos jd foram anotados por Carson (1959), embora
seja possivel questionar o grau de influéncia por ele atribuido a selegdo na-
tural (homoselegdo); além disso, suas conclusGes sobre as “possibilidades evo-
lutivas” do ramo retardado s@o com certeza errbneas.

A classificagdo por seqiienciacdo, portanto, pode ser entendida como a
maneira correta de representar a sucessdo de eventos assimétricos que ocorrem
na evolugdo dos grupos,
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LIMITACOES DAS CLASSIFICACOES E COMO SUPERA-LAS

Quando se obtém uma filogenia para um grupo, é necessirio transformé-la,
para fins de comunicagdo, em uma classificagdgo que a reflita de modo integral.
Este é um dos pontos mais importantes para a sistematica filogenética (Hennig,
1966, 1975; Nelson, 1972; Rosen, 1974; Wiley, 1979) e também um dos pontos
de maior disputa entre as escolas de sistemética (Mayr, 1969, 1974; Sneath &
Sokal, 1973; Ashlock, 1979). As razdes da escolha da filogenia como base da
classificacdo ja foram discutidas por vérios autores nos tltimos anos, sendo
a principal argumentacdo a de que todos os tipos de relagbes entre os organis-
mos podem ser representados e compreendidos por meio do parentesco, o que
justamente a torna capaz de servir como um “sistema geral de referéncia”
(Hennig, 1966). Nenhum outro tipo particular de relagéo tem esta propriedade.

O sistema hierdrquico lineanc tem limitagdes que ndo permitem que a
classificagdo expresse por si s6, de modo claro, aspectos mais complexos das
relagdes de parentesco. Diversas propostas foram feitas para superar estas
dificuldades, representando de modo inequivoco a filogenia numa classificacao
(resumidas em Wiley, 1979, 1981, que discute as vantagens de cada uma delas).
Aqui serdo revistos apenas alguns pontos principais.

Os viérios tipos de classificagdes por subordinacdo (Hennig, 1969; Griffiths,
1976; Farris, 1976; Lovtrup, 1977; e outros) tém sido menos utilizados nos
ltimos anos, principalmente por provocarem um incremento muito grande
no nimero de categorias e de nomes supérfluos, tornando-as de memorizagéo e
comunicagdo dificeis (Wiley, 1979). A classificagdo que utiliza os métodos de
seqiienciacdo e de subordinagdo conjugados tem sido aceita por muitos autores
como a mais apropriada para os fins a que se propde (Nelson, 1972; Cracraft,
1974; Patterson & Rosen, 1977; Wiley, 1979). Contudo, o préprio método de
seqiienciagdo tem limitagdes que, adicionadas aquelas intrinsecas ao sistema
lineano, precisam ser superadas.

Esses problemas sdo discutidos a seguir.

(i) A incorporagao de fésseis na classificagdo, junto com as espécies recentes

Apés alguma discussdo (Hennig, 1960; Crowson, 1970; Nelson, 1972; Farris,
1976), Patterson & Rosen (1977) e depois Wiley (1979) propuseram a classi-
ficagdo conjunta de organismos fésseis e recentes, utilizando algumas conven-
¢oes. O sistema determina que o tdxon fossil ocupe a sua posigdo filogenética
correspondente na lista dos ramos precoces (exceto se sua posi¢do for indeter-
minada) e que, ao invés de receber uma categoria lineana, o nome do tdxon
seja acompanhado do nome “Plesion”, indicando ser um grupo extinto. Segue
um exemplo:

FAM.A FAM.B FAM.C FAM.D
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Ordem X

Familia A-idae
Plesion M-us n-us
Familia B-idae
Familia C-idae
Familia D-idae

(ii) [Incerteza sobre a posicao de uma espécie ou um grupo de espécies (atuais
ou fdsseis) dentro da filogenia de um grupo maior

Dada a necessidade nomenclatural, a ddvida quanto & posi¢do filogenética
de um grupo faz com que, na classificagdo tradicional, ele sempre seja in-
cluido em um tdxon maior, com o risco de tornd-lo parafilético ou polifilético.
Para evitar que haja uma distor¢do nas relagdes de parentesco que a classi-
ficagao filogenética expressa, Patterson & Rosen (1977) propuseram que os
tdxons nesta situagdo ndo fossem encaixados com os demais na lista da classi-
ficagdao, mas fossem colocados junto ao grupo de menor categoria taxondmica
ao diciu’al ¢é possivel associd-lo com seguranga, acompanhados do nome “ingertae
sedis”.

FAM. A FAM.B FAM.C FAM.D

Ordem X

X, “incertae sedis”, gén W
Fam, A-idae
Fam. B-idae
Fam. C-idae
Fam, D-idae

(iii) Incerteza no cladograma quanto a proximidade de trés ou mais ramos
entre si

Na classificagdo por seqiienciagdo trés nomes seguidos que correspondam
no cladograma a uma tricotomia podem ser tomados como uma simples seqiién-
cia, onde o primeiro seria o grupo-irmdo dos outros dois, a menos que haja
uma indicagdo explicita (o que ndo ocorre na subordinagdo). Wiley (1979)
propde que trés ou mais tdxons de uma politomia sejam acompanhados de
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“sedis mutabilis”, indicando que qualquer deles poderd, com um estudo mais
profundo e com a obtengao de novos dados, ser identificado como o grupo-irmao

do restante. Isto é, que a seqiiéncia apresentada ndo corresponde necessaria-
mente & seqiiéncia de divisdes e é modificével.

FAM.A FAM.B FAM.C
FAM.B  FAM.A FAM.C
Ordem Y Ordem Y
Fam. A-idae “sedis mutabilis” Fam. B-idae
Fam,. B-idae “sedis mutabilis” Fam. A-idae
Fam. C-idae “sedis mutabilis” Fam. C-idae

(iv) Na classificagdo por segiienciagdo um ndmero considerdvel de grupos
monofiléticos fica sem nome

Quando a seqiiéncia dos nomes dos tdxons correspondentes aos ramos
laterais de uma filogenia é listada no método da seqiienciagdo, os grupos-irmaos
dos sucessivos ramos laterais — ou grupos inclusivos (Platnick, 1977) — ficam
sem nome. As vezes, esses grupos ndo sdo de maior relevincia, Contudo, numa
discuss@io detalhada da filogenia, analisando cada nivel de universalidade, fica
muito dificil referir-se a eles e eventualmente alguns tdxons podem corresponder
a grupos de grande importéncia evolutiva, taxondmica e/ou biogeogréfica: em
qualquer caso a auséncia de nomes é por muito motivos desinteressante. Este
foi o motivo que levou Platnick (1977) a rejeitar a classificagdo por seqiien-
ciagdo. Num exemplo, isto pode ser facilmente visualizado:



Vol. 1(1), 1982

wn

GEN.A GEN.B GEN.C GEN.D GEN.E GEN.F GEN.G

FAM.G-IDAE
1 2
Fam. G-idae Fam. G-idae
gén. A Subfam. A-inae
gén. B gén. A
gén. C Subfam. G-inae
gén. D Supertr. B-idi
gén E gén. B
gén. F Supertr. G-idi
gén. G Tr. C-ini
gén. C
Tr. G-ini
Subtr. D-ina
gén. D
gén. E
gén. F
gén. G

Aqui a classificagdo por segiienciagdo pura (classif. 1) deixa cinco tédxons
sem denominagdo prépria. Mesmo que seja feita uma classificagdo mista
com a subordinagdo (classif. 2) e utilizadas as quatro categorias tradicionais,
ainda resta um grupo monofilético sem nome. Isto €, abaixo do nivel de
familia, por exemplo, a classificagdo por seqiienciagdo de uma filogenia assi-
métrica com mais de seis terminagdes deixa pelo menos um grupo sem nome
para cada terminacdo adicional. Se for considerado o ndimero real de dicoto-
mias que eXiste na maioria quase absoluta de filogenias, fica claro que o nimero
total de tdxons nesta situagdo serd enorme. Em Scatopsidae (Diptera), por
exemplo, que é uma familia pequena, hd 13 dicotomias entre o nivel de familia
até o género mais distante na filogenia, Quateiella. Sem alterar o conceito de
género nesta familia, que em geral corresponde a grupos mundiais, haveria sete
tixons supragenéricos sem nome no ramo principal (e 12 no total); um grupo
de importincia biogeografica, como, por exemplo, o grupo mais recente em
Scatopsini que ainda néo sofreu a divisio da Pangaea, poderia ser denominado
“Coboldia + Hawomersleya + Akorhexoza + Quateiella” ou "o grupo-irméo de
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Swammerdamella”. A referéncia ao grupo de qualquer destas duas maneiras
é inconveniente, no primeiro caso pela extensdo e no segundo por se referir
ao grupo utilizando um nome que nao faz parte dele (Amorim, 1982).

Uma maneira de superar esta dificuldade seria abreviar esse conjunto de
nomes. O téxon seria chamado de “grupo”, acrescido do nome do téxon
correspondente ao ramo precoce da primeira dicotomia (o primeiro da lista),

seguido do sinal “+4”. No exemplo teérico dado acima ficaria:

grupo - B + C 4+ D + E + F + G = grupo - B+
grupo -C + D4+ E + F+ G = grupo - C+4+
grupo - D + E 4+ F + G = grupo - D+
grupo - E + F + G = grupo - E+
grupo - F + G = grupo - F+

Embora esse sistema ndo fornega um nome particular ao grupo, ele
preenche plenamente a necessidade de se referir ao tdxon de modo inequivoco.
O fato de ser preciso recorrer a filogenia, quando se lida com o nome de
um tédxon “+" isolado da classificagdo, para obter a sua localizagdo precisa
dentro do grupo, ndo é uma caracteristica deste artificio. Na verdade, esta é
uma exigéncia de qualquer classificacao biolégica. Este trabalho é mesmo
facilitado, visto que ele complementa a classificagio sem criar nomes adi-
cionais, utilizando um pré-existente: “grupo-M+ = grupo-M mais seu gru-
po-irmdo”. Deste modo, o uso deste artificio permite que toda e qualquer
filogenia transformada em classificagdo tenha implicito para cada ramo retar-
dado um nome dado pela prépria filogenia, sem que seja necessdria uma
defini¢do formal. Este nome deixa de ser usado, quando se quiser atribuir
ao tdxon uma categoria lineana.

(v) Incorporacdo da espécie ancestral na classificagao

A disputa entre as escolas filogenética e evolucionista sobre a viabilidade
de reconhecer o ancestral deixou de ser tdo acirrada quanto o foi até o inicio
da década passada, quando os filogeneticistas rejeitavam a metologia de ani-
lise gradista e viam com extremo pessimismo esta possibilidade (Hennig,
1966, 1969; Brundin, 1966). A discussio que sucedeu esta, sobre como in-
corporar a espécie ancestral na classificagdo, é um indicio de que a intransi-
géncia inicial deixou de existir, embora poucos (Wiley, 1979, 1981; Schlee,
1981) tenham admitido explicitamente este fato. Muitos autores se mostraram
cépticos quanto & possibilidade de classificar espécies ancestrais e recentes
conjuntamente (Hennig, 1966; Crowson, 1970; Griffiths, 1974; Patterson &
Rosen, 1977). Contudo Wiley (1979) demonstrou que isso é exequivel na
subordinagdo com o uso de artificios; este autor, contudo, concordou com
Nelson (1974) que o método da seqiienciagdo ndo comporta a inclusdo da
espécie ancestral. O uso do “grupo +7”, como serd visto adiante, é uma
alternativa que permite solucionar este problema.

A respeito da viabilidade de reconhecer um féssil como ancestral, alguns
pontos merecem ser destacados. Embora Hennig (1966) tenha mostrado que
a filogenia de um grupo permite que se acompanhe a evolugdo de todos os
caracteres da holomorfologia desses organismos, a andlise de um ndmero muito
grande de caracteres ndo foi feita sendo por poucos pesquisadores (Schlee,
1968). Um estudo extenso dos caracteres de um grupo permite tragar o
plano-bésico de cada grupo monofilético menor dentro da filogenia e, desse
modo, detectar ao menos na morfologia externa uma porcentagem significativa
das sinapomorfias que surgiram em cada nivel de universalidade. O desen-
volvimento de técnicas de andlise mais refinadas — por exemplo, o “scanning”
— amplia continuamente esta percentagem, permitindo o acesso a mais de-
talhes nos organismos estudados. Por outro lado, as possibilidades de anélise
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de fésseis em &mbar, por exemplo, como foi enfatizado por Schlee (1981), é
uma das maneiras de comparar estritamente, e as vezes melhor que em
alguns exemplares recentes, toda a morfologia e, eventualmente, outros carac-
teres nao morfolgicos (veja Schlee, 1981, nota revisiondria 7, pg. 14). O
grande refinamento da andlise biogeografica e a compreensdo de como alguns
caracteres evoluem (veja adiante), permitem que afirmagdes sejam feitas
nas comparagdes entre grupos recentes e fdsseis com muito mais seguranga.

No meu entender, a afirmagdo de que um féssil ou um grupo de fdsseis
correspondam a individuos de uma espécie ancestral ndo é “a priori” uma
hipétese indutivista. O fato de esta afirmagdo ndo ter nenhuma possibilidade
de observagdo direta ndo a torna menos testdvel. Os meios de verificar se
um espécime de museu pertence a determinada espécie na natureza nao
sdo muito melhores. A tendéncia em rejeitar essa possibilidade advém justa-
mente de pretender-se uma verificagdo direta de um fato na natureza, o que,
contudo, é sempre critico no estudo de processos e nas ciéncias bioldgicas em
geral. Como a observagdo ndo é possivel, é necessdrio construir uma hipétese
que depois seja testdvel: a possibilidade que permanece sempre em aberto de
descobrir uma autapomorfia do féssil que o afaste do plano-basico é um meio
continuo de refutar ou corroborar a hipdtese com novos caracteres que sejam
estudados. De qualquer modo, mesmo que a construgdo deste tipo de hipdteses
for aceita, é necessdrio ter sempre em mente a relevidncia desta questéio, que
¢ destacado por Nelson (1974, p. 350) com grande clareza:

“Such groups of ancestors seem not to be particularly useful or
meaningful taxonomically, and it is only when they can be arbitrarily res-
tricted that the convention of grouping ancestors may be discussed in any
semipractical way — provided that there are some known units that may,
indeed, be assumed to be ancestral. One may contemplate, for exam-
ple, the contrast in relevance of “groups” such as the ancestors of the
ostrich (the “proostriches”), the ‘possum (the “pro’possums”), or the
perch (the “properches”) versus the descendants of the ancestral verte-
brate (the Vertebrata), the ancestral gnathostome (the Gnathostomata),
or the ancestral teleostome (the Teleostomi)”.

Em resumo, o problema dos ancestrais no estudo da evolugdo é apenas
um dentre muitos outros bem mais importantes que ele.

A utilizagdo do artificio proposto no item (4) permite que um grupo
ancestral seja incluido na classificagio de grupos recentes e de grupos do
tipo “Plesion”. Dentro de uma seqiiéncia um grupo pode ser colocado antes
do conjunto de tdxons do qual se supde que ele seja ancestral, com o nome do
respectivo “grupo +" seguido, entre parénteses, como sugere Wiley (1979),
de “ancest.”, e 0 nome cientifico do féssil. Como a hipétese afirma que o
féssil encontrado pertence & populagdo que deu origem aos ramos descendentes,
a idade do f6ssil data as dicotomias anterior e posterior e sua inclusdo € de
grande utilidade no incremento do contedido da classificagdo. Na Figura estd
representada a filogenia do grupo-Holoplagia + (Seatopsini; Scatopsidae: Dip-
tera) (Amorim, 1982) e abaixo estdo as classificagdes do grupo antes e depois
da descoberta de um féssil A-us b-us do grupo-Colobostema +

grupo-Holoplagia +
Holoplagia
Colobostema
Rhexoza
Swammerdamella
grupo-Coboldia 4

grupo-Holoplagia +
Holoplagia
grupo-Colobostema + [“ancest.” A-us (Tridssico)]
Colobostema
Rhexoza
Swammerdamella
grupo-Coboldia +
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Desse modo, a inclusdo de um ancestral ndo interfere na classificacdo dos
grupos atuais e sua eventual refutagdo como ancestral deste grupo ou mesmo
como ancestral ndo altera o restante da classificagdo. Certamente deve haver
um limite minimo de condigdes de preservagio do féssil e de estudo do
grupo para que qualquer afirmagdo a este respeito possa ser feita. Os ani-
mais preservados em ambar ou aqueles de que é possivel, através de uma
série muito grande de espécimes do mesmo estrato, reconstituir bastante bem
a morfologia, e analisando cuidadosamente os caracteres dos grupos atuais,
sdo os mais recomendados. “Fésseis” que s@o constituidos de apenas dentes,
ossos, pegadas ou quaisquer outras partes do individuo total devem ser
quase que incondicionalmente colocados em “incertae sedis”, mesmo que a
estrutura do dente, por exemplo, for idéntica ao do plano-bdsico. A prépria
dificuldade de incluir algum grupo “incertae sedis” num ponto interno da
classificagdo por seqiienciagdo é resolvida pelo uso do “grupo +".

Finalmente, é necessdrio observar que embora o uso deste artificio per-
mita a inclusdo de uma espécie ancestral na classificagdo, ela nao resolve outros
pontos muito delicados. A criagdo para a espécie ancestral de um binémio
préprio e independente do seu grupo descendente é, por virias razdes, in-
correto e inadequado. A sugestio de Griffiths (1974) de abandonar o sistema
lineano para a denominagdo das “time-extended species” poderia ser utilizado
nesses casos particulares em que se hipotetiza sobre a ancestralidade de uma
espécie, entremeando, portanto, ambos os sistemas com uma complementagdo
reciproca e sem prejuizo a nenhum deles. Para tanto, seria necessdrio construir
novas convengdes, o que ainda exige uma discussdo mais acurada.
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