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NOTA DO EDITOR

A Universidade Federal de Minas Gerais atua em diversos projetos de Educacdo a Distancia,
que incluem atividades de ensino, pesquisa e extensdo. Dentre elas, destacam-se as acoes
vinculadas ao Centro de Apoio a Educa¢do a Distancia (CAED), que iniciou suas atividades
em 2003, credenciando a UFMG junto ao Ministério da Educacdo para a oferta de cursos a
distancia.

O CAED-UFMG (Centro de Apoio a Educagdo a Distancia da Universidade Federal de Minas
Gerais), Unidade Administrativa da Prd-Reitoria de Graduagdo, tem por objetivo administrar,
coordenar e assessorar o desenvolvimento de cursos de graduacao, de pds-graduacdo e de
extensdo na modalidade a distancia, desenvolver estudos e pesquisas sobre educac¢do a dis-
tancia, promover a articulacdo da UFMG com os polos de apoio presencial, como também,
produzir e editar livros académicos e/ou didaticos, impressos e digitais, bem como a produ-
cdo de outros materiais pedagdgicos sobre EAD.

Em 2007, diante do objetivo de formagao inicial de professores em servico, foi criado o
Programa Pro-Licenciatura com a criacdo dos cursos de graduacdo a distancia

e, em 2008, com a necessidade de expansdo da educacdo superior publica foi criado pelo
Ministério da Educagdo, o Sistema Universidade Aberta do Brasil — UAB. A UFMG integrou-
-se a esses programas visando apoiar a formacdo de professores em Minas Gerais, além
de desenvolver um ensino superior de qualidade em municipios brasileiros desprovidos de
instituicdes de ensino superior.

Atualmente, a UFMG oferece - através do Proé-licenciatura e da UAB - cinco cursos de
graduacdo, quatro cursos de pds-graduacao lato sensu, sete cursos de aperfeicoamen-
to e um de atualizacao.

Como um passo importante e decisivo o CAED-UFMG decidiu, no ano de 2011, criar a Editora
CAED-UFMG como forma de potencializar a producdo do material didatico a ser disponibili-
zado para os cursos em funcionamento. Nesse sentido, publicamos mais esse livro da cole-
cdo Educacdo a Distancia, série Biologia. Agradecemos aos autores e a equipe de produgao
pela competéncia e dedicacdo que garantiram, com certeza, o nivel de exceléncia desta obra
apresentada a comunidade académica.

Fernando Selmar Rocha Fidalgo

Editor
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AS CIENCIAS BIOLOGICAS E A TEORIA DA
EVOLUCAO

OBJETIVO PRINCIPAL

e Apresentar ao estudante a biologia evolutiva como a ciéncia que explica a
origem da vida e das espécies, bem como os mecanismos e processos ligados
a evolugdo bioldgica. Detalhar como é feita a busca do conhecimento através
da objetividade das ciéncias, principalmente em biologia, contrastando com
alternativas e formas pseudocientificas de abordar os fenémenos..

A busca do conhecimento através das ciéncias

O Homo sapiens é a Unica espécie neste planeta que reflete sobre as causas dos fenéme-
nos materiais e que busca explicacdes para estas, mesmo antes da ciéncia experimental.
Por muitos séculos, as narrativas da mitologia e da religido foram as Unicas explicagbes pa-
ra os fen6menos materiais em diversas culturas humanas. Estas explicagcdes miticas sem-
pre foram dogmaticas, inquestiondveis, geralmente invocando a existéncia de divindades
diversas e todas as causas seguiam um propdsito ou tinham um agente. As causas naturais
so se tornaram explicagGes razoaveis com a experimentacdo e a pratica cientifica. Dentre
as ciéncias naturais, a Fisica e a Astronomia foram as primeiras a quebrarem alguns destes
dogmas, associando causas naturais para os fendmenos, o que levou alguns cientistas a
serem excomungados pela Igreja ou mandados literalmente para a fogueira.

Por séculos, o obscurantismo e o dogma predominaram e ainda estdo presentes na socie-
dade, mas em alguns casos também na pratica cientifica, ja que esta é exercida por cien-
tistas que ndo necessariamente estdo isentos de crencas. Em pleno século XXI, a Evolucdo
Bioldgica é vista por inimeros crentes, entre eles alguns “cientistas” de diferentes espe-
cialidades (fisicos, gedlogos, bioquimicos etc), como uma alternativa muito improvavel
para explicar a vida e a diversidade de espécies em nosso planeta. Para os “crentes”, a ex-
plicagdo ndo cientifica do criacionismo é a Unica alternativa vidvel e esta “certeza” advém
de sua prdpria crenca (alguém ou um livro disse) ou do desconhecimento destas pessoas
sobre a realidade da pratica cientifica. Um dos argumentos mais utilizados pelos criacio-
nistas se baseia na constatacdo de que se a ciéncia ndo pode explicar em todos os deta-
Ihes a origem da vida e das vérias espécies, portanto isto indicaria, para eles, que esta foi
criada por Deus. Este argumento é uma faldcia ja que a ciéncia é uma busca constante por
explicagdes alternativas advindas de hipdteses cientificas, objetivas, as quais sdo questio-
naveis, e as alternativas ndo cientificas sdo apenas suposi¢des subjetivas (poder divino,
olho gordo, alquimia, bruxaria, fantasmas, geneticistas-extraterrestres etc), geralmente
transcendentais, que ndo sdao normalmente passiveis de questionamento cientifico.

As ciéncias bioldgicas e a teoria da evolugao
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Parte da incompreensdo da sociedade e também por alguns “cientistas” e biélogos acer-
ca da Evolucgdo se deve ao fato de que existe um desconhecimento da filosofia e pratica
cientifica. Assumir a Ciéncia como panaceia universal, como a verdade natural das coisas,
pode levar a uma grande “descrenca” quando esta é percebida como falha. A Ciéncia é jus-
tamente o caminho da duvida, do questionamento, portanto é uma busca incessante pela
explicagdo dos fendmenos materiais que estd restringida pelo estado atual do conheci-
mento em cada area, pelas limitagcdes experimentais de cada ciéncia e pelos fundamentos
e hipdteses inerentes ao fendbmeno investigado. Outra confusdo comum de interpretacao
se deve ao uso desigual do termo “Teoria” no meio académico-cientifico e pela sociedade.
Uma teoria cientifica, diferente do que se assume como teoria pela sociedade, é muito
bem consolidada cientificamente pela existéncia de inUmeras evidéncias cientificas, da
qual se derivam inUmeras outras hipdteses e questionamentos. As hipdteses derivadas
de teorias cientificas sdo expectativas para serem questionadas, e caso sejam negadas,
geralmente ha hipdteses alternativas. Uma teoria cientifica sé deve ser reinterpretada ou
substituida, caso iniUmeras hipdteses dentro da teoria original sejam negadas e sugerirem
esta mudanca de paradigma. Algumas ciéncias possuem mais de uma Teoria, por exemplo,
na area da Fisica existe a Teoria quantica, a Teoria da gravitacdo universal, a Teoria da rela-
tividade etc. A Teoria da relatividade de Einstein inclui as hipdteses da Teoria da gravitagao
universal de Newton, mas é muito mais abrangente e surgiu como uma explicacdo para
fendmenos astrofisicos e moleculares que as inimeras hipdteses de Newton nao aborda-
vam ou satisfaziam.

A ciéncia da biologia

A Teoria da Evolugdo é o grande e Unico fundamento geral unificador das Ciéncias Bioldgi-
cas, que permeia todas as disciplinas da biologia e inspira inUmeras hipdteses e pesquisas
cientificas. Isto se resume na frase do geneticista Theodozius Dobzhanski: “Nada em bio-
logia faz sentido, exceto a luz da Evolugdo”. Por isto, a Teoria da Evolucdo é o componente
principal das diretrizes do curso de gradua¢do em Ciéncias Bioldgicas de acordo com o
Ministério da Educacdo do Brasil, que também indica que todas as disciplinas do curso
devem ter a Evolucgdo bioldgica como seu eixo integrador (http://portal.mec.gov.br).

A sociedade tem uma visdao muito enviesada e estatica do que sdo as ciéncias, princi-
palmente no que tange a Evolugdo. Para muitos, a ciéncia é a panaceia universal, pois ja
vemos tanta tecnologia e avancos cientificos em nosso mundo, que para alguns é dificil
acreditar que a ciéncia é feita de duvidas, incluindo as Ciéncias Bioldgicas (ver Adendo 1).
No entanto, como qualquer teoria cientifica, a Evolugdo vem sendo testada e modificada
desde a época de Darwin, além de receber novas evidéncias de diferentes experimenta-
¢Oes e observagGes empiricas. Por exemplo, ndo era conhecido o mecanismo da heredita-
riedade no século XIX, um conhecimento mendeliano que fundou a Genética no inicio do
século XX. Na falta da genética, Darwin e Wallace utilizaram o “Principio da Mistura”, uma
crenga da época que tentava explicar como as caracteristicas eram passadas de pais para
filhos, assumindo que estas eram misturadas (fundidas) nos filhos, perdendo as caracte-
risticas originais dos pais. Por causa desta ideia errada, algumas das explica¢cdes de Darwin
que dependiam de conhecer o mecanismo de heranga foram também equivocadas. Por-
tanto, a Evolugdo Bioldgica é atualmente uma teoria cientifica com muito mais detalhes
e com diferencas importantes em alguns aspectos em relagdo a concepcdo original de
Darwin. No entanto, os fundamentos primordiais da Evolugdo Bioldgica continuam inal-
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terados: fatores evolutivos aleatdrios ou estocasticos (mutagdo, deriva) e deterministicos
(selegdo natural) modificam (transformam) as populacdes ao longo das geragdes de forma
gradual. E incrivel constatar que Darwin e Wallace, com todas as limitacdes experimentais
e empiricas do século XIX, chegaram a elaborar uma teoria cientifica tdo sélida e bem
fundamentada, que ainda é vigente e extremamente respaldada pelas ciéncias biolégicas
do século XXI.

A ciéncia e as alternativas ndo cientificas para a origem das espécies

Tal como qualquer outra ciéncia natural, a biologia opera com o questionamento do fisico,
do material, daquilo que pode ser observado e mensurado experimentalmente. Portanto,
o questionamento cientifico ndo abrange hipdteses transcendentais sobre a origem das
espécies, tal como a criacdo das espécies por uma divindade ou por seres extraterrestres,
que ndo sdo alternativas cientificas neste inicio do século XXI.

Mesmo que haja cientistas que assumam uma posicdo ateista e outras pessoas que consi-
deram a ciéncia ou a religido de forma dogmatica (fundamentalista), ciéncia e religido ndo
deveriam, teoricamente, ter qualquer conflito porque estas tém abordagens diferentes:
a ciéncia opera com o questionamento dos fatos e fendomenos fisicos que compdem o
mundo natural e a religido com a busca do significado “espiritual” (transcendental) e dos
valores morais e éticos. Portanto, apesar de que as realidades operacionais da ciéncia e
da religido ndo sejam superpostas, o conflito aparece quando a explica¢do cientifica para
a origem da vida e das espécies, em especial para a espécie humana, é vista como uma
ameaca por fundamentalistas religiosos, normalmente seguidores do criacionismo, princi-
palmente nas grandes religides monoteistas: judaismo, cristianismo e islamismo.

Um argumento antievolucionista comum usado por criacionistas é tentar igualar a teoria
cientifica a uma crenga ou dogma. Como a sociedade ndo compreende a pratica cientifica
gue é feita através de questionamentos de hipoteses e duvidas (ver Adendo 1), os antievo-
lucionistas apresentam controvérsias cientificas sobre hipdteses evolutivas ndo resolvidas
como “evidéncia” de que a Evoluc¢do Bioldgica ndo seja parte da ciéncia, ja que para eles a
ciéncia ndo tem falhas ou duvidas. Entretanto, os mesmos criacionistas tentam esconder
que a teoria evolutiva esta por trds de toda pesquisa bioldgica e dos varios alcances tec-
nolégicos: do diagndstico e tratamento de doengas, do desenvolvimento de vacinas, do
melhoramento genético na agricultura e pecuadria, da engenharia genética etc... Toda pes-
quisa ou avanco tecnoldgico tem suas limitacGes, falhas e duvidas: a vacina contra febre
amarela que é elaborada com o virus atenuado pode levar a morte um individuo a cada
10-100 milhdes de pessoas vacinadas, mas protege mais de 99% destas de contrairem a
doenga que pode ser fatal em ~50% dos casos. A incerteza existe em todas as ciéncias, por
exemplo, ndo é possivel garantir que todos os foguetes e naves espaciais irdo cumprir sua
missdo extraplanetdria, mesmo com todo o avanco da tecnologia e ciéncia aeroespacial
no século XXI.

Fato e Teoria na Evolugao Bioldgica

O paleontdlogo Stephen Jay Gould escreveu: “Evolucdo é um fenémeno tdo bem docu-
mentado em Ciéncia, tal qual o fato de que a Terra move ao redor do Sol, e ndo o contra-
rio. Neste sentido, consideramos evolugao como um fato”. Fato e teoria sdo componentes
importantes e complementares da Evolugao Bioldgica. A histdria evolutiva que narra esta-
gios sucessivos de evolucdao de novas espécies a partir de ancestrais comuns é considera-

As ciéncias bioldgicas e a teoria da evolugao
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da um fato cientifico, tamanha a quantidade de evidéncias fésseis, dos dados genémicos
e diferentes observacées e experimentos de zoologia, botanica, microbiologia, fisiologia,
bioquimica, parasitologia, genética, ecologia etc.

A teoria na Evolucdo Bioldgica corresponde aos mecanismos e processos que explicam
os fendmenos bioldgicos de origem da variacao, diferenciacao populacional, adaptacao,
especiacdo, coevolucdo etc, assim como os detalhes ndo esclarecidos das relacdes dos an-
cestrais comuns com seus descendentes. Este componente tedrico da Evolugdo Bioldgica
€ 0 mais importante para a pratica cientifica, jd que todos os experimentos e questiona-
mentos sdo elaborados para investigar estes aspectos. No entanto, em alguns momentos,
uma hipdtese pode se transformar em fato cientifico. Por exemplo, até 1990, considera-
vam-se trés hipdteses alternativas para explicar a relacdo de ancestralidade do homem
com seus dois parentes mais préoximos, chimpanzé e gorila (figura 1.1). Atualmente, apds
varios estudos e analises de inumeros dados morfoldgicos e genéticos, incluindo os geno-
mas das trés espécies, indicam que o homem e o chimpanzé compartilharam um ancestral
comum mais recente do que com o gorila. Aquelas trés hipdteses alternativas faziam par-
te da Teoria Evolutiva hd duas décadas, mas atualmente as iniUmeras evidéncias apontam
para o fato cientifico da histdria Unica de ancestralidade recente comum entre homem e
chimpanzé (figura 1.1, alternativa do meio).

H c¢c 6l cc H |Ic ¢ H
* * 4 * * L 4
* * 2 * * 4
L 3 * L 4 L ) L 3 4
L ) * L 4 * L ) 4
* L W 4 L ) L W
* L _ * L 4
L 3 9 *  J
L Y 4 L ) L 4
® 0 ® 0
0 L _ 4

Figura 1.1 Trés hipoteses alternativas eram consideradas até 1990 para a histdria de diversificacdo dos trés
grandes simios sem cauda: homem (H), chimpanzé (C) e gorila (G). Evidéncias mais recentes de DNA e mor-
fologia corroboram a hipétese do meio, de que o ancestral mais recente se encontra entre homem e chim-
panzé, alternativa que atualmente é considerada como um fato cientifico.

Adendo 1 - O Valor da Ciéncia e da Divulgacao Cientifica

Francisco Angelo Coutinho, filésofo da ciéncia e professor da FAE-UFMG e Rogério
Parentoni Martins, professor do ICB-UFMG - Grupo de Estudos Interdisciplinares da
UFMG

“0 sujeito (cientista) em seu relacionamento com o mundo (atividade cientifica), con-
sigo mesmo e com o absoluto, nada encontra de firme. A existéncia é algo incerto e
inseguro” Kierkgaard

Outra caracteristica importante da atividade cientifica é o de que a Ciéncia ndo é pa-
nacéia universal. Ocorre com frequéncia o oposto: por exemplo, a aplicagao dos prin-
cipios tedricos e tecnoldgicos para a elaboracdo de armas nucleares. Assim, muitos
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cientistas trabalham para a industria militar (que por cruel ironia produz emprego e
riqueza em certas nagoes, que por conseqliéncia dispéem de mais recursos para in-
vestir na atividade cientifica - este ndo é caso do Brasil, onde se produz 80% das minas
que mutilam africanos). Seres humanos sao usados como cobaias para o estudo de
certas doengas, como ocorreu em Tuskegee, Alabama de 1932 a 1972. Nesse estudo,
foi informado a um grupo de 309 negros com sifilis e outro com 210 sem a doenga,
gue estavam com o sangue ruim. A todos foi prometido tratamento (penicilina), mas
recebiam somente dgua com acgucar. Em 1969, morreram 28, em 1972, 74 e em 1997,
apenas sete sobreviveram. Além disso, a ciéncia e tecnologia produziram talidomida,
CFC (responsdvel por parte da destruicao da camada de ozbnio), gases que atacam o
sistema nervoso, polui¢des diversas que podem arruinar o clima do planeta e extinguir
espécies animais e vegetais.

Tais imperfeicGes da pratica cientifica tém justificado para alguns o aumento da pro-
pagacao da crenga em supersticdes ou explicagcdes peudocientificas: se a ciéncia nem
sempre esta correta e ndo é uma fonte de riquezas morais, entdao o melhor é buscar
uma “ciéncia alternativa”. Uma vez colocado em duvida os conhecimentos cientificos,
abre-se o caminho para crencas sobre a vida emocional das plantas, continentes que
emergem e afundam rapidamente, Terras ocas, canalizacdo dos mortos, deuses astro-
nautas, estupro astral, alienigenas entre nds, civilizagcdes subterraneas e criacionismo
cientifico. Um dos responsaveis pelo apego a supersticdes é o desconhecimento de
como a atividade cientifica é desempenhada. Antes, porém, algo deve ser dito sobre
os que acreditam na “ciéncia alternativa”. Desde os gregos, sabemos que o desejo
de conhecer o mundo é inerente a nossa natureza. Por isso, pessoas que pagam por
crencas e supersticdes, em boas livrarias, ndo devem ser consideradas ignorantes. Elas
desejam sinceramente compreender e sondar o mundo ao seu redor, mas por nao
entenderem como o conhecimento cientifico é adquirido, caem no conto do vigario,
acreditando estar comprando livros com alguma informacao sensata.

A Ciéncia tem muitas deficiéncias. Porém, para investigar fendmenos naturais e for-
necer solugdes para problemas concretos, o procedimento cientifico € o melhor de
que dispomos. Além disso, os conhecimentos produzidos podem ser testados e se
necessario corrigidos. O maximo que o cientista pode esperar é o aperfeicoamento de
seu conhecimento pela colaboracgao e critica, inerentes ao conhecimento cientifico.
Inversamente, a pseudociéncia produz certezas imunes a critica e corre¢cdes. Como
debater ou corrigir o que ndo se tem acesso?

A Ciéncia moderna tem conseguido avancar em varias dreas. Doencas que vitimavam
a humanidade tém sido curadas. A expectativa de vida na Europa Ocidental passou
de 30 anos, na Idade Média, para 50 em 1915 e se aproxima dos 75 anos. Caso haja
vontade politica, ja ha meios eficientes e seguros de produzir mais alimentos nutri-
tivos. Conhecemos muito da intimidade constitutiva da matéria e dispomos de boas
hipdteses sobre a origem do Universo. O conhecimento da mais incipiente das ciéncias
tem mais valor do que toda a histdria da astrologia. Prever eclipses com séculos de
antecedéncia ndo é um problema dificil para a astronomia — mas em 11 de agosto de
1999 nao ocorreu o fim do mundo!

Por que pessoas inteligentes ignoram certos conhecimentos cientificos modernos e se
apegam a crencgas pré-medievais? Uma das respostas é a de que o desconhecimento
da capacidade explicativa limitada da ciéncia, abre caminho para a supersti¢ao. Quan-
do uma pessoa adoece ela pode tomar remédio, rezar ou ambos. Se ela reza e ndo
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toma o remédio é porque estd convicta do poder curativo da reza e desconhece ou
despreza um tratamento cientificamente comprovado.

Esta dificuldade em se perceber o valor da Ciéncia resulta da linguagem hermética
dos cientistas. O conhecimento cientifico assim fica restrito as quatro paredes
das Universidades e Institutos de Pesquisas. Apenas a democratiza¢do do conheci-
mento tornard acessivel este conhecimento, o que podera barrar o avango da su-
persticdo e da pseudociéncia. Para mostrar que a divulgacdo cientifica é possivel,
basta citar Carl Sagan, Stephen Jay Gould, Edward Wilson e o brasileiro José Reis.
Um livro arido como supostamente deveria ser um sobre histéria da Filosofia, es-
teve, ha pouco tempo, na lista dos mais vendidos. Atividades de extensdo e aper-
feicoamento de professores do ensino bdsico e fundamental podem ser realizadas
por cientistas sem comprometer seu tempo de dedicagdo a pesquisa. Basta que
mudem sua linguagem, o minimo que se espera numa democracia, onde as pes-
soas precisam se entender. Alids, este seria um servico Util dos cientistas para a
prépria compreensao da Ciéncia que tanto prezam.

Finalmente, se quisermos o apoio da sociedade as reivindicagdes de mais verbas para
a pesquisa, devemos divulgar para o publico, ou mesmo facilitar para que um jornalis-
ta o faca, o valor social da atividade que desempenhamos.

AUTO-AVALIACAO

1. Compare a busca do conhecimento através do método cientifico (através da
duvida) com outras buscas baseadas na fé.

2. Tente identificar alguns fatos cientificos (“verdades provisdrias”) revelados
pela biologia evolutiva, ressaltando também as alternativas cientificas para as
explicagGes de tais fatos.
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O DESENVOLVER DA TEORIA DA EVOLUCAO PREE
POS-DARWIN

OBJETIVO PRINCIPAL

e Apresentar um histérico dos precursores do pensamento biolégico e o
desenvolvimento da Teoria Evolutiva nos séculos XIX e XX, bem como a
autenticidade das ideias de Darwin e Wallace na elaboragdo da teoria...

Histérico do pensamento evolutivo

Na tabela 2.1, sdo apresentadas as ideias filoséficas e cientificas que de alguma forma
discutiram a origem das espécies ou foram importantes para o desenvolvimento da Teoria
Evolutiva por Charles Darwin e Alfred Wallace, assim como ideias posteriores que modi-
ficaram a compreensao da Teoria Evolutiva no século XX. A Teoria da Evolu¢do, como em
qualquer outra Ciéncia, foi uma grande mudanca de paradigmas em relacdo ao conheci-
mento que existia na época de sua elaboracao.

As principais ideias dogmaticas rompidas pela biologia evolutiva no século XIX foram:

i)  Bastam causas naturais para explicar a origem e diversidade das espécies;

ii) Asespécies ndo sdo entidades fixas, elas se modificam com o tempo e sédo
originadas a partir de ancestrais comuns, até o Ultimo ancestral comum
universal para todas as formas de vida existentes na Terra.

Apesar de varios autores terem proposto ideias sobre a transformacgao de espécies e a
existéncia de alguns ancestrais comuns, nenhum apresentou evidéncias empiricas, dados
experimentais ou mecanismos naturais (ndo transcendentais) contundentes que pudes-
sem explicar estas ideias, tal como detalhadamente descrito por Darwin e Wallace usando
um método cientifico minucioso em suas publicagdes.

Tabela 2.1 Precursores do pensamento evolutivo
Data Ideias, livros, artigos e conceitos Autores

Séculos IV- Primeiras ideias sobre a evolugdo organica, Anaximandro,

Vla.C. geragdo espontanea, Essencialismo e Scala Empédocles, Platdo
Naturae (adotados pelo cristianismo) e Aristoteles

Idade Média Fosseis seriam restos de plantas e animais Avicena, Alberto
antigos Magno, Leonardo

da Vinci

O desenvolver da Teoria da Evolucao pré e pés-Darwin
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Século XVIII

1809

1813

1844

1858-59

1866

1900-40

1908

1930

1931

1932

1937

1941

1944-49

1950

1953

Classificagdo dos seres vivos (nome de espécies
em latim), desenvolvimento de crengas
transformistas.

Philosophie Zoologique - uso e desuso, heranga
de caracteres adquiridos, Scala Naturae a partir
da transformacgdo de espécies direcionadas a
perfeicao.

Teoria do Catastrofismo — fésseis seriam
formados por diluvios e outras catastrofes;

Vestiges of the Natural History of Creation

The Origin of Species by means of Natural
Selection

On the Tendency of Varieties to Depart
Indefinitely from the Original Type

Versuche ueber Pflanzenhybriden - Principios da
hereditariedade.

Redescoberta dos trabalhos de Mendel:
Mutacionismo, Monstros bem sucedidos,
Saltacionismo

Comportamento dos variantes génicos nas
populagdes.

The Genetical Theory of Natural Selection - papel
da selegdo na alteragdo das frequéncias génicas.

Evolution in Mendelian Populations -
incorporagdo de outros fatores evolutivos
(deriva, fluxo génico) aos modelos matematicos
populacionais.

The Causes of Evolution — uma avaliagdo dos
mecanismos evolutivos frente ao conhecimento
bioldgico no inicio do século XX.

Genetics and the Origin of Species - reconciliagao
da Teoria de Darwin com os conhecimentos da
genética

Systematics and the Origin of Species — descrigdo
dos processos de especiagao.

Tempo and Mode in Evolution, The Meaning of
Evolution - Paleontologia Darwiniana

Variation and Evolution in Plants — as plantas
seguem os mesmos principios darwinianos de
evolugao

Descoberta do DNA e dos processos de
transmissdo molecular da variagdo genética.

Linnaeus,
Maupertuis,
Goethe, Buffon,
Erasmus Darwin

Lamarck

Curvier

Chambers

Darwin

Wallace

Mendel

de Vries, Morgan,
Schindewolf,
Goldschmidt
Hardy e Weinberg

R. A. Fisher

S. Wright

J.B.S. Haldane

T. Dobzhansky

E. Mayr

G.G. Simpson

G. Stebbins

Watson e Crick
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1968 Neutralismo - variagdo neutra seria mais comum M. Kimura
que a adaptativa e, portanto, deriva genética
também é o fator evolutivo mais comum.

1972 Equilibrio Pontuado - andlise de fésseis indicaria S.J. Gould
que a evolugdo consiste de grandes periodos
de estase intercalados de periodos de grande
diversificagdo (especiagao). N. Eldredge
1995 Era GenOmica — varios genomas comegaram Varios cientistas
a ser sequenciados: procariotos e eucariotos
apresentam evidéncias contundentes do
processo evolutivo.

Com certeza, um dos precursores de Darwin que mais influenciaram sua obra foi Jean Baptiste
de Lamarck. A propria palavra Evolugdo foi inicialmente utilizada por Lamarck, mas designada
ao transcorrer dos estagios de desenvolvimento do feto. Darwin somente utilizou a palavra
Evolugdo nas suas ultimas publicagdes e preferia o termo “transmutacionismo”.

Atualmente, grande parte das pessoas e alguns cientistas acreditam que Evolugdo Bioldgica
tenha alguma conotacdo de progresso ou aperfeicoamento, tal como utilizado muitas vezes na
midia. A palavra Evolucdo nas Ciéncias Bioldgicas deve preferencialmente ser utilizada no seu
sentido original, derivada das palavras latinas “evolutio” e “evolvere”, significando desdobra-
mento ou modificacdo, sem qualquer propdsito ou sentido de progresso ou aperfeicoamento.
Como no século XIX o conceito de progresso e aperfeicoamento estava muito associado a
ideia de transformacdo das espécies, tal como representado na Scala Naturae de Lamarck
(figura 2.1), para recordar a si mesmo, Darwin escrevia nos pés de paginas do manuscrito “Ori-
gem das Espécies” o seguinte: “Nunca escrever que um organismo é superior ou inferior”. A
ideia de hierarquia progressiva entre espécies descrita na Scala Naturae lamarckista é que
induz a discriminacdo de organismos contemporaneos entre inferiores (primitivos) ou supe-
riores (avangados). Infelizmente, este conceito equivocado ainda estd em uso por algumas
disciplinas bioldgicas e é muito popular entre cientistas das areas humanas e sociais, que afir-
mam erroneamente que o aperfeicoamento lamarckista das espécies representa a Evolugédo
Bioldgica do século XXI.

Qualquer uso dos termos inferior ou superior para comparacado entre espécies € inapropriado
de acordo com a biologia evolutiva atual por duas razGes principais: i) todas as espécies con-
temporaneas sdo um mosaico de caracteristicas primitivas (cinco dedos nas maos humanas e
nos lagartos) e caracteristicas derivadas (auséncia de cauda nos sapos, homens e chimpanzés);
ii) conceituar uma populacdo ou espécie como superior em relacdo a outra é subjetivo, remete
aideia equivocada de hierarquia e aperfeicoamento sequencial dos organismos na Scala Natu-
rae dos gregos e de Lamarck, respectivamente. Todas as espécies se diferenciaram a partir de
seus ancestrais comuns pelo mesmo tempo de divergéncia (homem e chimpanzé se separa-
ram de seu ancestral comum imediato ha aproximadamente 6 milhdes de anos).

O desenvolver da Teoria da Evolucao pré e pés-Darwin
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SCALA NATURAE DE
ARISTOTELES

Deus

Rochas e minerais

SCALA NATURAE DE
LAMARCK

Homem

Macacos
Roedores

Aves

Répteis

Anfibios

O w w m-=S0m O - T

Fungos

Bactérias

Tempo

Figura 2.1 A Scala Naturae dos filésofos gregos (acima) foi adaptada posteriormente pela ideia de transfor-
magado perfeccionista de linhagens (embaixo), elaborada por Jean Baptiste Lamarck no inicio do século XIX.

No entanto, em algumas situag¢Ges pode ser apropriado falar de espécies primitivas, por
exemplo, quando designar organismos do registro féssil, sendo “primitivo” usado no sen-
tido de “mais antigo”. Ex: o Tyranossaurus rex é primitivo em relagdo ao Bufo marinus, ou
sapo cururu, porque a primeira espécie viveu ha muito tempo e ndo porque alguém sub-
jetivamente acredita que B. marinus é espécie superior ou avancada em relagao ao T. rex.
Como visto anteriormente, também é correto utilizar os termos “derivados” e “primiti-
vos” para os caracteres, quando empregados nas comparagdes relativas, por exemplo, as
escamas de répteis sdo caracteres derivados em relacdo a epiderme nua dos anfibios, mas
ancestrais em relacdo aos pelos dos mamiferos. Entretanto, rotular uma espécie contem-
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poranea como primitiva/inferior/menos-evoluida ou avancada/superior/mais-evoluida é
equivocado também pelo fato de que cada espécie na natureza evolui em “mosaico”,
isto €, como um conjunto complexo de caracteres primitivos e derivados. Por exemplo, a
espécie humana possui uma caracteristica derivada em relacdo a maioria dos tetrapodes,
pois é bipede, de forma analoga a alguns dinossauros. No entanto, nossa espécie possui
também vdrios caracteres que mantém seu estado primitivo, tal como os cinco dedos que
temos nas maos e pés, um estado que persiste, desde os nossos ancestrais, os primeiros
vertebrados terrestres. Em contraparte, os dedos foram modificados (derivados) em va-
rias outras linhagens: os equinos tém um dedo em cada pata, as capivaras tém quatro
dedos nas anteriores e trés nas posteriores, as preguicas, dependendo do género, tém
dois ou trés dedos nas patas anteriores e sempre trés nas posteriores.

Os sapos e demais anfibios sdo muitas vezes equivocadamente rotulados de “espécies
primitivas ou inferiores”, mas possuem varias caracteristicas derivadas, tais como qua-
tro dedos nos membros anteriores, um uréstilo no lugar da cauda e muitas estratégias
reprodutivas altamente modificadas como incubac¢do dos ovos no estdbmago (Rheobatra-
chus sp.) ou viviparidade, dando a luz a pequenos sapos sem passar pelo estagio de girino
(Nectophrynoides sp.). O mesmo pode-se dizer de bridfitas, também rotuladas por alguns
botanicos de “primitivas ou inferiores” em relagdo as angiospermas, mas como 0s sapos,
elas possuem varias caracteristicas derivadas em relagdo as bridfitas primitivas (do passa-
do), isto é, suas ancestrais de milhGes de anos atrds. Entdo, por que cada taxon contem-
poraneo é um mosaico, resultado da combinacdo de caracteres primitivos e derivados,
também ndo é correto rotular espécies ou populacdes desta forma.

Ideias evolutivas nas publicacdes de Darwin e Wallace

No século XIX, algumas pessoas sugeriram que Darwin e Wallace simplesmente sinteti-
zaram as ideias de vdrios cientistas de sua época. Na verdade, atualmente é reconhecido
gue ambos foram inovadores e originais na escrita de seus livros, com duas teses princi-
pais:

1- A descendéncia com modificacdo a partir de ancestrais comuns;
2- A selec¢do natural como o principal mecanismo para a origem das espécies.

Apesar de que Darwin e Wallace propuseram os mesmos mecanismos evolutivos para a
origem das espécies e chegaram as mesmas conclusdes, Darwin foi o primeiro a propor
a ideia de Evolugdo (apesar de ndo ter publicado) e concretizou sua teoria com uma série
de publicagdes posteriores, expondo detalhada e concisamente a biologia evolutiva em
varios campos: interagGes insetos e orquideas, relagdes entre plantas e organismos de-
compositores, familias de besouros, evolu¢cdo humana, etc...

No entanto, como qualquer cientista, Darwin e Wallace sofreram influéncias de varios
outros pesquisadores precursores e contemporaneos. Os seguintes tépicos foram apre-
sentados e discutidos em suas publicacdes e tiveram algumas influéncias de seus prede-
cessores.

i) Transmutacionismo (descendéncia com modificagao)

Erasmus Darwin (avo de Charles Darwin) escreveu alguns ensaios sobre suas teorias trans-
mutacionistas (transformistas ou transformacionistas) que foram lidas por Charles Darwin
na adolescéncia, mas ndo parecem ter contribuido para sua teoria evolutiva. No entanto,
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Charles Darwin disse que se lembrara de seu
avo6 assim que teve sua primeira ideia de que
as espécies pudessem se transformar em ou-
tras.

Algumas ideias de transformacdo de espé-
cies também foram propostas pelo francés
Conde de Buffon no século XVIII (figura 2.2),
mas que estavam associadas a processos de-
generativos a partir de ancestrais, ou moldes
originais, de acordo com o préprio Buffon. E
o proprio Lamarck também apresentou a sua
Scala Naturae, em que uma linhagem trans-
formava-se rumo a perfeicdo, sendo o ho-
mem a espécie perfeita e superior. Na ideia
lamarckista ndo havia ancestrais comuns,
apenas ancestrais diretos em que cada linha-
gem evolutiva era independente uma da ou-
tra (figura 2.1).

Figura 2.2 Georges Louis Leclerc, o Conde
de Buffon (1707-1788)

Darwin e Wallace leram atentamente a obra
“Principios de Geologia” do grande gedlogo
Charles Lyell (figura 2.3). Este livro descrevia
a teoria do “uniformitarismo”, afirmando
que a Terra estava em constante mudanga,
normalmente imperceptivel pelo observa-
dor humano. Darwin sincronizou a mudanga
geoldgica com a bioldgica e passou a obser-
var os fésseis como possiveis ancestrais dos
organismos modernos, que mudavam lenta-
mente ao longo do tempo da mesma forma
que o relevo da Terra.

Figura 2.3 Charles Lyell (1797-1875)

ii) Ancestralidade comum

Richard Owen (figura 2.4) iniciou a pesquisa em anatomia comparada e introduziu os ter-
mos e principios de “Homologia” e “Analogia”. Asas de patos e colibris seriam homélogas,
mas as asas de morcegos e borboletas seriam andlogas a estas primeiras. Owen era um
ardoroso criacionista e acreditava estar descobrindo e revelando os “planos da criacdo di-
vina”, mas Darwin utilizou as estruturas homalogas para inferir a existéncia dos ancestrais
comuns entre espécies que herdavam estas caracteristicas.
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Entre 1828 e 1832, von Baer publicou sua hipdte-
se de que o desenvolvimento do embrido regis-
trava caracteristicas embrionarias compartilha-
das dos animais pertencentes ao mesmo plano
corporal. No entanto, Ernest Haeckel (apds a pu-
blicacdo de Darwin) renovou estas ideias na sua
“Teoria da Recapitulacdo” associada a tese Da-
rwiniana de ancestralidade comum, publicando a
chamada Lei Biogenética - Ontogenia recapitula
a Filogenia. Atualmente, sabe-se que o desen-
volvimento embriondrio registra a existéncia de
varias caracteristicas plesiomérficas (primitivas)
gue ndo modificaram desde os ancestrais co-
muns com os peixes, anfibios e répteis, mas estas
devem ser vistas apenas como um vestigio desta
ancestralidade e ndo como uma histdria fielmen-
te recontada do passado de qualquer espécie.

Figura 2.4 Richard Owen (1804-1892)

Em 1844, Robert Chambers publicou anonimamente o livro “Vestigios da histdria natural
da criagcdo”, que de acordo com Darwin, teria preparado a sociedade para uma mudanca
de paradigma que foi a publicacdo da teoria da evolugdao em 1859. Neste livro, Chambers
apresenta algumas ideias sem profundidade cientifica, sugerindo a transformacao de es-
pécies parecida com as ideias da Scala Naturae de Lamarck (figura 2.1), mas com algumas
bifurcacdes a partir de anfibios originando peixes, répteis e mamiferos. Este livro também
foi lido detalhadamente por Wallace que discutia suas ideias transformistas junto ao cole-
ga Henry Bates, com quem viajou pela Amazonia brasileira.

iii) Luta pela existéncia (ou
sobrevivéncia do mais apto)

O lamarckista Herbert Spencer cunhou o termo
“sobrevivéncia do mais apto”, frequentemente
atribuido a Darwin de forma equivocada. Este
aspecto abordado frequentemente na teoria
evolutiva diz respeito a competicdo inter e intra-
especifica. As primeiras ideias sobre este tema
vieram a Darwin durante a leitura do ensaio de
Thomas Malthus (figura 2.5) em 1838, Principio
da Populacdo, no qual se postula que o mundo
chegard a ter mais pessoas do que a quantidade
de comida produzida. Como nascem mais pesso-
as do que é possivel sobreviver em cada geracgao,
isto geraria uma alta competicdo na espécie hu-
mana de acordo com Malthus. Darwin extrapo-
lou estas ideias para toda biodiversidade, pois
notou que em todas as espécies nasciam mais in-

Figura 2.5 Thomas Robert Malthus (1766
—1834)
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dividuos do que poderiam sobreviver e se reproduzir, fenémeno resultado da competicao
entre individuos e espécies pelos recursos limitados.

iv) Selegao natural

Lamarck (1809) apontava duas causas ou mecanismos para sua ideia de mudanca evo-
lutiva: direcionamento a perfei¢cdo (progresso) e capacidade intrinseca de adaptagdo do
organismo (uso e desuso associado a heranca dos caracteres adquiridos). A primeira parte
foi inteiramente discordante da teoria evolutiva, mas a possibilidade de influéncia do am-
biente na heranca influenciou Darwin. Na verdade, os mecanismos de heranca ndo eram
conhecidos (ver hereditariedade em seguida) e se imaginava que as chamadas gémulas
pudessem captar sinais do ambiente e influenciar algumas caracteristicas (Pangénese de
Darwin). No entanto, Darwin atribuiu como o principal mecanismo causal da mudanca
evolutiva, a Selecdo Natural, que se baseava na acdo do ambiente ao longo das gera-
¢Oes sobre variantes geradas aleatoriamente e previamente existentes nas populagdes.
Portanto, Darwin negava a importancia da heranga de caracteres adquiridos, apesar de
supor que isto poderia explicar algumas situacOes excepcionais, relatado principalmente
em algumas cartas a colegas no final de sua vida.

A Selecdo Natural, de forma muito parecida a que Darwin publicara, foi abordada breve-
mente em alguns ensaios pelo botanico Patrick Mathew (1831) e pelo naturalista Charles
Wells (1813), este ultimo trabalhando sobre “ragas” humanas. Darwin deu um sentido
global, abrangente a todos os organismos, para o papel da Sele¢do Natural. Além disto,
Darwin, didaticamente, fez analogias entre os métodos de selecdo artificial de animais
domeésticos e o principio da Selecdo Natural.

V) Selecdo sexual

Figura 2.6 Selegdo sexual: o beija-flor macho é escolhido pela fémea (ilustragdo do livro “A ances-

tralidade do homem e selecdo em relagdo ao sexo” de Charles Darwin).
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Aparentemente ndo houve precursores a abordarem este tema, mas Darwin e Wallace
exploraram bastante o tépico para explicar a plumagem diferencial de machos e fémeas,
principalmente em aves (figura 2.6). No entanto, Wallace ndo concordava com Darwin a
respeito da escolha da fémea se relacionar com a plumagem mais colorida dos machos,
e somente considerava que estas eram selecionadas desta forma para proporcionar ca-
muflagem.

vi) Biogeografia

Alguns precursores, tais como o Conde de Buffon e os botanicos Johann Reinhold Foster
e Alexander von Humboldt sugeriram a existéncia de multiplos centros de origem das
espécies no mundo, consideradas produtos das condi¢cGes da regido onde estas se origina-
vam. Darwin prop6s um modelo de especiacdo alopatrica (com separacdo de populacdes)
em que esta distribuicdo era interrompida por barreiras geograficas. No entanto, Darwin
parecia dar mais peso aos modos de especiacdo simpatrica, isto é, sem necessidade de
isolamento geografico.

Charles Darwin e, particularmente, Alfred Russel Wallace (figura 2.7), utilizaram-se de
extensa informacdo biogeografica advinda de suas coletas de material biolégico de dife-
rentes regides: América do Sul e Galapagos durante a viagem do Beagle de Darwin (1831-
1836) e na Amazonia e arquipélago Malaio nas viagens de Wallace (1844-1858). Os dois
descobriram de forma independente os principios de especiagdo e o mecanismo da Sele-
¢do Natural que explicava esta diferenciagdo entre distintas zonas geograficas.

Figura 2.7 Alfred Russel Wallace (1823 — 1913)

vii) Hereditariedade

O principio das gémulas de Hipdcrates foi reformulado por Darwin com a hipdtese da
Pangénese para explicar o mecanismo de heranga por mistura de caracteres que poderia
envolver alguma influéncia ambiental, inspirado por Lamarck. No entanto, a maior parte
da variabilidade genética, de acordo com Darwin, teria uma origem alheia ao ambiente,
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isto é, seria gerada totalmente ao acaso, ndo ocorrendo ao longo da vida do individuo e
nem servindo a um determinado propdsito ambiental como Lamarck sugeria.

A herancga por mistura, uma crenca comum no século XIX, dizia que em geral os filhos
herdavam caracteres que seriam a média daqueles dos pais. Deste modo a variabilidade
se perdia rapidamente a cada geragdo. Para tentar resolver esta questao, Darwin sugeriu
que talvez o ambiente fizesse com que muitas variantes novas e aleatérias aparecessem,
aumentando a variabilidade que era perdida pela mistura.

Ap0s a sexta edicdo do livro “Origem das espécies”, a Pangénese recebeu maior énfase, o
gue hoje é visto como resultado da perplexidade de Darwin em nao conseguir explicar a
hereditariedade e seu papel na Evolucdo, que apesar de ter sido elucidada e publicada por
Gregor Mendel em 1865-1866, nao foi reconhecida e divulgada até o ano de 1900. Para
muitos, Darwin se tornou mais lamarckista com o passar dos anos. No entanto, apesar do
desconhecimento de Darwin acerca da hereditariedade, os principios evolutivos e o me-
canismo de selecdo natural sdo inteiramente compativeis com a moderna visdo da gené-
tica, incorporada a Teoria da Evolugdo entre 1920 e 1950, na chamada Sintese Moderna,
Sintese Evolutiva ou Neodarwinismo.

AUTO-AVALIACAO

1. Quais as principais diferencas entre a proposta de evoluc¢do (transformacao)
das espécies proposta por Lamarck e a descendéncia com modificacdo proposta
por Darwin?

2. Qual era o papel do ambiente nas ideias de Lamarck e na Teoria Evolutiva de
Darwin?
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O QUE MUDOU COM A TEORIA DA EVOLUCAO A
PARTIR DE 1859

OBJETIVO PRINCIPAL

e Apresentar os principais argumentos utilizados por Darwin e Wallace em seus
livros, os dogmas que foram quebrados, o novo paradigma cientifico da explicacdo
sobre a origem da vida e das espécies por causas naturais, o desenvolvimento
das ciéncias bioldgicas no inicio do século XX com a Sintese Moderna, e no final
do século XX e inicio do XXI com a biologia molecular e a genémica. Detalhar
0 que ainda persiste e o que foi modificado, além dos equivocos comuns na
interpretacdo da teoria evolutiva.

Conceitos em evolugdo e equivocos comuns

1. Uma das definicGes mais comuns de Evolucdo Darwiniana pode ser
considerada:

“Mudanca nas propriedades das populacdes de organismos ao longo das geracbes que
transcendem o periodo de vida de um Unico individuo”.

2. Varios conceitos equivocados ainda persistem, principalmente porque a
propria palavra Evolucdo é as vezes utilizada coloquialmente no sentido de
aperfeicoamento, como se tivesse um direcionamento pré-concebido ou um
propdsito.

Evolugdo ndo significa progresso ou avango de acordo com Darwin e com a biologia evo-
lutiva moderna, mas existem algumas tendéncias evolutivas, mudancas previsiveis devido
a Selecdo Natural e ocorréncia de evolugdo convergente.

3. O principal fator causador de mudancas evolutivas seria a Selecao Natural
de acordo com Darwin, mas o acaso (ou estocasticidade) é parte da Evolugdo
bioldgica. O componente estocastico do processo evolutivo se deve a quatro
fatores principais:

I) amutacdo é o evento que gera novos alelos aleatoriamente, que inicia como
uma variante nova em um individuo da populagdo que é heterozigoto (se é
espécie diploide) neste gene ou locus;

II) aderiva genética, que ¢é a flutuacdo aleatdria de frequéncias alélicas nas
populacdes ao longo das geracdes;

I11) mudancas estocasticas do regime seletivo: quando as condi¢des ambientais
alteradas (climaticas, competidores etc) refletem em uma sele¢do de fendtipos
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V)

diferente do regime anterior. Isto significa que em curto prazo, com mesmas
condicGes ambientais, o regime seletivo pode ter um resultado previsivel,
deterministico, mas no longo prazo, ndo ha como saber quais fenétipos a
selecdo natural estard favorecendo;

outros eventos contingentes na histéria evolutiva tais como vicariancia
climatica (glaciacOes, secas etc), geografica (montanhas, rios, continentes etc)
e catastrofes (meteoros, vulcdes etc) afetam ndo apenas o regime seletivo
(item anterior), podendo gerar eventos de extingdo em massa, mas também
modificam padrGes regionais e globais de fluxo génico, geram redugdes ou
expansdes populacionais, promovem contatos secundarios de populaces ou
espécies que evoluiram isoladamente por milhares a milhdes de anos etc.

Como o acaso é parte da biologia evolutiva e ndo ha um propésito ou
direcionamento global na Evolugdo, ndo ha como prever em longo prazo
como ocorrera o processo de diversificacdo de novas espécies. Por isto,

de acordo com a biologia evolutiva ndo é sensato pensar que a evolugao
bioldgica em outro planeta se daria da mesma forma que na Terra. Além disto,
se pudéssemos reiniciar a evolucdo na Terra com um organismo procarioto
de quatro bilhGes de anos atrds, o resultado ndo deveria ser o mesmo,
aparecendo a espécie humana, por exemplo. Steven Jay Gold fala bastante
em seus livros sobre a contingéncia histdrica que existe na evolugdo: “se nao
tivesse caido um meteoro na Terra ha 65 milhGes de anos, o resultado hoje
seria bem diferente, provavelmente ndo estariamos aqui.”

Evolugdo ndo é Ontogenia, processo que se refere apenas ao desenvolvimento
do zigoto a fase adulta. Lembre-se que os processos evolutivos sdo observados
nas populagées (Darwin) ao longo das geragdes e ndo nos individuos (Lamarck).

As mudancgas evolutivas sdo apenas as hereditarias. Algumas espécies tém
certa plasticidade fenotipica na qual o carater pode se modificar caso o
ambiente seja alterado, como por exemplo, plantas que desenvolvem raizes
diferentes dependendo da umidade do solo. A adaptacao evolutiva se refere

a mudanca que ocorre nas populacées ao longo do tempo, das geragdes.
Adaptacao fisioldgica (ndo evolutiva) é apenas uma adequacgao temporaria de
um individuo a um ambiente especifico como, por exemplo, uma pessoa que é
exposta a luz ultravioleta excessiva terda mais melanina na pele.

Ao invés de dizer formas de vida superiores (avancadas) ou inferiores
(primitivas) para se referir aos organismos atuais, use o nome dos grupos
(humanos, fungos, bridfitas) ou use o termo basal para se referir a um grupo
ou linhagem que se diverge anteriormente na filogenia. Ex: o grupo dos
anfibios é basal em relacdo ao grupo dos mamiferos.

O que mudou na Teoria da Evolugao apds Darwin?

Abaixo serdo apresentadas diferentes ideias compartilhadas por Darwin e seus contem-
poraneos, e como estas ideias sdo consideradas atualmente na biologia evolutiva. Como
em qualquer ciéncia, novas metodologias e conhecimentos sdo agregados as teorias cien-
tificas, que sdo constantemente alteradas ou complementadas. No entanto, as alteracGes
promovidas ndo afetaram a estrutura da teoria evolutiva, sendo que o conhecimento ge-
rado desde o inicio do século XX, incluindo os dados recentes da gendmica, confirmou e
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ampliou ainda mais, varias hipoteses e explicagdes levantadas por Darwin a partir de da-
dos muito preliminares no século XIX. A seguir serdo discutidas algumas das ideias daque-
la época, enfatizando aquelas que foram modificadas com pesquisas posteriores (ideias
de hoje).

1. HERANCA

A) Acreditava-se que a heranca se dava através da mistura de “elementos”, o que
fazia com que, de geracdo para geracdo, decaisse a variabilidade existente nas
populagdes.

Hoje: A partir do inicio do século XX ja sabemos bastante sobre a heranca das caracteris-
ticas, sobre os genes e genomas e esta ideia ndo faz nenhum sentido.

2. VARIAGOES HEREDITARIAS

B) Deve ser muito elevada a taxa de surgimento de variagdes novas nas
populacdes

Hoje: A taxa de mutagdo é na verdade muito baixa em termos relativos, por exemplo,
ocorre 1 mutagdo a cada 100.000.000 (10-8) de nucleotideos replicados durante a meio-
se.

C) Avariacdo hereditaria que surge de novo em cada geracdo aparece ao acaso,
isto é, ndo é uma resposta as necessidades adaptativas dos individuos em
relagdo ao ambiente.

Hoje: Sim, todos os novos alelos aparecem de forma espontanea, aleatoriamente.

D) A mudancga das condi¢des de vida dos seres vivos tende a aumentar a taxa de
aparecimento dessas variacdes herdaveis.

Hoje: Isto estd relativamente correto, podendo ser mais elevada em microrganismos su-
jeitos a radiagdes ou quimicos ionizantes etc, mas nem todo stress aumenta a taxa de
mutacao.

E) Asvariagées formam um continuum (Ex.: NUmeros de vértebras, pétalas,
Cromossomos)

Hoje: Nem sempre, ha variantes discretas que ndo apresentam continuidade entre elas
(cor dairis etc). Ha ainda possibilidade de que algumas caracteristicas apresentem varian-
tes ndo continuas (ver a seguir).

3. EVOLUGAO LENTA, GRADUAL E INTERMITENTE

F) Aevolucdo é gradual. Constitui-se num processo lento e continuo ao longo do
tempo, marcado por certas intermiténcias. Se pudéssemos ter todos os fdsseis
a nossa disposicdo, poderiamos “ver” como teriam lentamente ocorrido os
minimos passos de cada mudanca evolutiva nas varias estruturas corporais.

0O que mudou com a Teoria da Evolugao a partir de 1859
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Hoje: A maior parte das mudancas fenotipicas e genotipicas é gradual, de pequeno efeito,
mas ha alguns casos de mudancas grandes no fenétipo, como nas mutacgdes pleiotrépicas
qgue afetam genes do desenvolvimento, que sdo minoria e de menor importancia para a
evolucdo porque em grande parte sao muito deletérias. Atualmente temos a disposicao
dos cientistas muito mais fésseis do que na época de Darwin. Até mesmo a histdria evolu-
tiva dos cetaceos esta bem representada com fésseis que nos permitem descrever varios
dos estagios intermediarios fenotipicos previstos por Darwin. No entanto, o registro fdssil
é cheio de lacunas, pois a fossilizacdo é um evento raro (estima-se que 1 em cada 1000
espécies deixaram fdsseis) e a descoberta dos fosseis depende de estarem acessiveis, de
sorte (que aconteceu em varios casos) e de vasta pesquisa paleontoldgica. Além disto,
muitos grupos taxondmicos sempre viveram em locais de fossilizagdo muito improvavel
ou possuiam corpos moles ou muito pequenos, para os quais ndo se espera encontrar
fosseis.

4. SELECAO NATURAL

G) O fator direcionador da sele¢do natural é a capacidade variavel dos seres vivos
deixarem descendentes que sobrevivam até a idade reprodutiva.

Hoje: Sim, a Selecdo Natural é muito parecida com a proposta original de Darwin, com
explicagdes mais coerentes devido ao conhecimento da hereditariedade e da relacdo ge-
noétipo e fendtipo.

H) A Selecdo Natural é perfeccionista; trabalha para o “bem” da populacao,
promovendo sua maior adaptabilidade ao meio e, caso mudem as condicdes
ecoldgicas/ambientais, ocorre a readaptacdo as novas condigdes.

Hoje: A Sele¢do Natural é oportunista, depende das condi¢des do meio, pois o regime se-
letivo é alterado com a mudanga ambiental. Em outros casos especificos (Ex: cérebro hu-
mano), Darwin sugeriu possiveis explicacdes com influéncia lamarckista (certa tendéncia
a perfei¢do). No entanto, a grande maioria das publica¢Ges e cartas de Darwin demonstra
que ele considerava a falta de qualquer objetivo ou “propdsito” na selecdao natural.

) Como ataxa de reproducdo é o elemento basico através do qual a Selecdo
Natural é definida, subentende-se que os seres vivos apresentem uma
tendéncia para aumentar ao maximo o seu numero.

Hoje: Isto é um equivoco, pois organismos tém diferentes estratégias reprodutivas, alguns
com maior ou menor cuidado parental, com tendéncia a um menor ou maior nimero de
descendéncia, respectivamente.

5. SELECAO SEXUAL

J)  Decorrente da competicdo entre os machos de uma mesma espécie em
disputas pelas fémeas

Hoje: Sim, a ideia de Selecdo Sexual também continua basicamente a mesma (ver Aula 4).

K) A Selecdo Sexual é muito importante na evolucdo, tendo sido provavelmente o
fator mais significativo na “raciacdo” humana.
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Hoje: Ndo é bem assim. Ha Selecdo Sexual na espécie humana e em varios outros prima-
tas, mas ndo ha qualquer evidéncia de que tenha sido o principal fator na diferenciacao
de populagdes humanas. Para a biologia evolutiva também nado existem “racas” ou subes-
pécies no homem, quando comparadas, por exemplo, com as subespécies existentes no
chimpanzé (Aula 15).

6. CARGA GENETICA NA SELECAO SEXUAL

L) A Selecdo Sexual, que resulta no aparecimento dentro de cada espécie de
variacdes sem relacdo com a adaptacdo as condi¢cdes ambientais, pode
favorecer caracteristicas aparentemente desvantajosas para a sobrevivéncia
dos individuos, baixando o valor adaptativo médio das populagdes.

Hoje: Sim, isto é muito bem descrito para varias espécies. Por exemplo, os pavGes com
cauda grande e colorida atraem mais fémeas durante a corte, mas ficam mais vulnerdveis
a predac¢do do que os pavoes com cauda curta e menos colorida.

7. 0 ACASO E AS VARIAGOES NEUTRAS

M) As varia¢Oes sdo em sua grande maioria adaptativas.

Hoje: Na época de Darwin, grande parte das variacGes analisadas podia ser adaptativa,
mas atualmente sabemos que a maior parte da variacdao genética é neutra, principalmen-
te no nivel genotipico.

N) O simples acaso pode gerar diferencia¢des interpopulacionais, alterando as
freqUiéncias das formas polimérficas ou até mesmo fixando uma delas.

Hoje: Sim, Darwin considerava bastante o papel do acaso que atualmente chamamos de
Deriva Genética, mesmo sem conhecer a natureza da hereditariedade e dos genes.

8. CARACTERES ADQUIRIDOS

0O) Alguns caracteres adquiridos (em funcdo do uso e desuso) podem transformar-
se em hereditarios. “Na minha opinido, o maior erro que cometi foi o de ndo
haver dado suficiente valor a agdo direta do ambiente, isto &, alimento, clima,
etc., independentemente da Sele¢cdo Natural” (Darwin, Carta a Moritz Wagner,
13/10/1876)

Hoje: Ndo existe heranca de caracteres adquiridos da forma como descrita por Lamarck.
Darwin expressou em algumas cartas e livros no final de sua vida, uma insatisfacdo em
nao conseguir explicar a origem de algumas variagdes por desconhecer como se dava a
heranca de caracteres. Nestes momentos, ele pensava que talvez devesse ter dado mais
créditos a Lamarck, o que felizmente ndo aconteceu.

9. PANGENESE E TELEGONIA

P) Asgémulas explicam o aumento da taxa de mutacdo e alguns caracteres
adquiridos.

Hoje: Isto é uma ideia equivocada que apareceu na hipdtese da Pangénese de Darwin,
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baseada na herancga por mistura, uma crenga da época. A heranca dos genes sé veio a ser
descrita em 1866 por Mendel, que foi divulgada no inicio do século XX pelos primeiros
geneticistas.

Q) A telegonia existe.

Hoje: Outro equivoco da biologia do século XIX. Dentro da Pangénese, Darwin admitiu a
existéncia da telegonia, que seria a heranca de caracteristicas paternas de individuos que
copularam anteriormente com uma mesma fémea. Assim, um individuo poderia ter mais
de um pai de acordo com esta ideia equivocada e machista da época de Darwin.

10. ESPECIACAO SIMPATRICA

R) Duas ou mais espécies novas podem surgir a partir de uma Unica populagdo
(cladogénese) que ocupe, sem descontinuidade, uma Unica area.

Hoje: Sim, embora mais rara, a especiacdo simpatrica foi demonstrada em alguns grupos,
como algumas plantas e os ciclideos dos lagos da Africa ocidental (ver Aula 7).

11. RAGAS (SUBESPECIES) E ESPECIES

S) A atribuicdo de grupos de organismos a determinadas variedades, subespécies
e espécies baseia-se apenas em semelhancas e deriva de mera conveniéncia.

Hoje: Darwin compreendia muito bem o papel e a ambiguidade dos conceitos de espécie
e outras divisdes taxonémicas na explicacdo de sua teoria. A evolucdo é um processo
continuo, ndo existem limites claros e objetivos que possam ser utilizados para delimitar
espécies de forma universal. A definicdo improvavel de um conceito universal de espécies
é uma expectativa da teoria evolutiva que, portanto, contraria os tipologistas, mas ndo os
biélogos evolucionistas (ver Aula 6).

12. EVOLUGAO E PROGRESSO
T) Aevolugdo ndo implica em “progresso”.

Hoje: Esta ideia darwiniana é muito mais clara atualmente do que ha 50 anos, justamente
devido ao fato que é dificil desvincular-se da ideia de aperfeicoamento e superioridade do
homem, considerado o “topo da evolu¢do” de acordo com principios aristotélicos, lamar-
ckistas e criacionistas. Alguns “cientistas” e leigos ainda insistem em exagerar a diferenca
da nossa espécie para as demais com base nesta ideia equivocada, mas em pleno século
XXI, ainda ndo sabemos o que nos torna realmente diferentes do chimpanzé em termos
neurobioldgicos.

13. IMPULSO EVOLUTIVO

U) N&o ha um impulso evolutivo, uma forga diretriz transcendente na evolugao.
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Hoje: Darwin retirava qualquer explicacdo transcendental para o transcurso evolutivo,
portanto, isto significa apenas aceitar que fendmenos bioldgicos sdo explicados cientifi-
camente, uma ideia consensual nas ciéncias naturais.

V) Todos os seres vivos atuais derivam de uma ou algumas formas de vida criadas
por Deus. Aparece em uma Unica frase a partir da segunda edig¢do do livro
Origem das espécies: “There is grandeur in this view of life, with its several
powers, having been originally breathed by the Creator into a few forms or
into one”

Hoje: Este pensamento de Darwin expressava sua crenga na possivel existéncia de um
Deus que ele ndao abandonou, apesar de nunca utilizar o transcendental na sua teoria
cientifica. Para ser um cientista ndo é preciso ser ateu, basta fazer como Darwin, ndo mis-
ture crenca e ciéncia. A origem da vida a partir da matéria inorganica ndo é abordada por
Darwin, mas atualmente também utilizamos conceitos e mecanismos darwinianos para

explica-la (Aula 8).

AUTO-AVALIACAO

1. Se Darwin é considerado o pai da Evolucdo Bioldgica como teoria, por que
algumas de suas ideias ndo sdo seguidas hoje pela Ciéncia?

2. Qual era o aspecto mais equivocado nas ideias de Darwin que foram
publicadas em 1859 e qual disciplina foi responsavel pela reinterpretacdo destas
ideias no século XX?
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ORIGEM DA VARIACAO GENETICA E MECANISMOS
EVOLUTIVOS ESTOCASTICOS (DERIVA GENETICA, FLUXO
GENICO, ENDOGAMIA) E DETERMINISTICOS (SELECAO
NATURAL E SEXUAL)

OBJETIVO PRINCIPAL

e Conhecer os mecanismos de origem das variagdes (novos alelos e fendtipos)
por mutacdo e recombinacdo, e introduzir os processos aleatoérios e
deterministicos de mudancas das frequéncias alélicas e genotipicas entre
geracdOes de populacdes que promovem a diversificacdo da biodiversidade.

Evolugdo, em seu sentido mais elementar, pode ser definida como a alterag¢do nas frequéncias
alélicas, em uma populac¢do, ao longo das geracdes. Colocando dessa maneira, é possivel
perceber que o ponto fundamental do processo evolutivo é o aparecimento da variacao
hereditaria, que se manifesta como uma alteragdo genotipica no DNA e muitas vezes tam-
bém como um fendtipo que pode ser bioquimico, celular, morfolégico, comportamental
etc. Estas variagcdes que chamamos de alelos sdo posteriormente sujeitas a alteracdes de
suas frequéncias entre as geracles pelos demais mecanismos evolutivos como a Deriva
Genética e a Selecdo Natural. Mas como surge a variagao genética representada por no-
vos alelos?

Origem dos novos alelos e combinag¢6es por Mutagdao e Recombinagao

A mutacdo é definida como um evento que gera uma alteracdo permanente no DNA.
Estas alteracdes sdo as vezes também chamadas de mutacdes, mas iremos considerda-las
aqui como variagdes, variantes ou alelos. A muta¢do pode ocorrer durante a replicagao do
DNA, tanto em células da linhagem germinativa como em células somaticas. No entanto,
apenas aquelas mutacdes que aparecem nos gametas de espécies sexuadas sdao realmen-
te importantes para a evolugdo, pois as que ocorrem em células somaticas nado sdo here-
ditarias. Nos organismos assexuados unicelulares, as mutacdes que acontecem na divisao
celular por cissiparidade originam novos alelos que podem ser passados de forma clonal
a sua descendéncia, diferente dos organismos sexuados. Desta forma, embora a dindmica
da variacdo hereditaria entre organismos sexuados e assexuados seja muito diferente, os
mecanismos aleatdrios e deterministicos que promovem mudancas entre gera¢des de
populacdes sexuadas e de linhagens clonais assexuadas sao igualmente importantes. Uma
diferenca bdsica é observada em espécies assexuadas no fluxo génico que é ao mesmo
tempo restrito (menos comum que em espécies sexuadas) e promiscuo (pode ocorrer até
mesmo entre espécies de reinos e dominios diferentes). O fluxo génico é muito importan-
te na dinamica populacional e delimitacdo de unidades evolutivas em espécies sexuadas.

Outra fonte de variagdo nos organismos sexuados é a recombinagdo que permite o inter-
cambio de alelos dentro de genes (Ex: entre éxons diferentes) e entre genes diferentes.
As trocas de segmentos de DNA entre diferentes cromatides (paterna e materna) podem
gerar novas combinacdes alélicas que ndo existiam previamente. Estes alelos combinados

Origem da variagao genética e mecanismos evolutivos estocasticos (deriva genética, fluxo génico, endogamia) e deterministicos (Selecao Natural e Sexual) 3 5



36

podem representar novos fendtipos que nunca existiriam sem a recombinacgado, portanto
ela é uma fonte importante de variacdo de novo nas espécies sexuadas.

Nos organismos assexuados ha outras formas andlogas a recombinacdo sexuada que per-
mitem a incorporag¢do de novas variantes genéticas, envolvendo a assimilagdo de molécu-
las de DNA de outras espécies passivamente (transformacgao) ou através de um vetor viral
(transdugdo), além da troca de material genético entre espécies afins pela conjugacdo
bacteriana etc. Estes processos permitem o fluxo de genes entre membros da mesma
espécie ou espécies relacionadas proximamente ou mesmo de dominios diferentes (Bac-
teria e Archaea), que neste Ultimo caso chamamos de transferéncia horizontal. Os proces-
sos recombinantes assexuados ndo serdo abordados em detalhe neste livro, assim como
grande parte dos mecanismos evolutivos existentes em organismos assexuados, mas ob-
viamente, sdo igualmente importantes para compreensdo da evolucdo da biodiversidade.

Eventos mutacionais

As mutacdes podem envolver alteragcdes cromossémicas (quebra, delecdo, duplicacdo ou
rearranjo dos cromossomos) e mutacGes génicas (substituicdes de nucleotideos, inser-
cOes e delecGes etc). Assim pode-se considerar que a mutacdo é a fonte primaria de varia-
¢do, pois da origem a novos alelos, gendtipos e fendtipos.

As mutac¢des podem acarretar diferentes resultados dependendo do tipo de alteracao
molecular provocada e do local genémico onde esta ocorreu. Os tipos de alteragdes mais
comuns envolvem a substituicdo de nucleotideos, também chamadas de mutacdes de
ponto.

Quando ocorre a troca de nucleotideos entre bases do mesmo tipo, entre purinas (A e
G) ou entre pirimidinas (C e T), diz-se que ocorreu uma transi¢do, mas quando muda este
tipo, de purina para pirimidina e vice-versa, chama-se transversao (figura 4.1).

A substituicdo de um Unico nucleotideo (ou mutacdo de ponto) em uma sequéncia de

Purinas Primidinas
A <« >
A A
<y  Transicdes
Y €3  Iransversoes
C = > T

Figura 4.1 Esquema representando transi¢des e transversdes nucleotidicas

DNA pode muitas vezes ser neutra, isto é, ndo afeta o fendtipo. Mas caso ocorra dentro
da regido codificadora de um gene (éxon) pode alterar os nucleotideos dos cédons e levar
a alteracdo do aminodcido correspondente (mutagdo ndo sindnima ou de sentido trocado
—figura 4.2) ou manter o mesmo aminoacido (mutagdo sinénima ou silenciosa).
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Filamento Normal de DNA DNA com Substituicdo de Nucleotideo

TAC CACGTG GACTCA CGA CTC TAC CCC GTG CACTGA CGA CTC

RNAmM AUG GUG CAC CUG AUC CCU GAG AUG GGG CAC CUG ACU CCU GAG

MET VAL HIS LEU THR PRO GLU MET GLY HIS LEU THR PRO GLU

Proteina Normal Proteina Alterada

Figura 4.2 Mutagdes de sentido trocado

Outros tipos de ponto alteram o tamanho final da proteina. Por exemplo, geralmente a
traducdo do RNA mensageiro termina quando um cédon finalizador (UAA, UAG e UGA) é
alcancado. As mutagdes que geram outros cédons de parada a partir de cddons de amino-
acidos sdo denominadas sem sentido (figura 4.3), resultando em polipeptideos menores.
Outras mutagdes causam o efeito contrdrio, transformam o cddon de parada normal em
um cédon para um aminodcido, estendendo a cadeia de aminodcidos até encontrar alea-
toriamente outro cédon de parada.

Filamento Normal de DNA DNA com Substituicdo de Nucleotideo

TAC CAC GTG GAC TCA CGA CTC TAC CACGTG ATT TGA CGA CTC

RNAmM AUG GUG CAC CUG AUC CCU GAG AUG GUG CAC UAA
Codon “STOP”
Prematuro
MET VAL HIS LEU THR PRO GLU MET GLY HIS
Proteina Normal Proteina Alterada

Figura 4.3 MutagOes sem sentido

As substituicGes nucleotidicas também podem ocorrer fora dos éxons, além de outras re-
gides genOmicas neutras, por exemplo, nos introns ou em regides regulatérias, nas quais
podem também afetar o fendtipo, mesmo ndo sendo regides codificadoras. Por exemplo,
se ha uma mutacdo de ponto na regido do intron que funciona como sitio de processa-
mento (splicing) do RNA mensageiro, isto pode levar a incorporacdo de um intron ao éxon
e gerar, na maioria das vezes, uma consequéncia deletéria a fungdo génica.

Outros tipos de mutacdes de ponto envolvem pequenas insercdes e dele¢des (indels),
portanto se ocorrem na porgao codificadora, podem também trazer consequéncias que
na maioria das vezes sao deletérias, principalmente se envolver um ou dois nucleotide-
0s. Se o nimero de nucleotideos é multiplo de trés, o indel pode ndo alterar a matriz
de leitura da traduc¢do dos aminoacidos, geralmente adicionando ou eliminando apenas
um aminodacido da proteina completa. Nos indels envolvendo 1 ou 2 nucleotideos den-
tro dos éxons, a proteina tera uma sequéncia de aminodcidos completamente diferente
a partir do ponto de mutac¢do (figura 4.4), o que geralmente afeta negativamente a
funcdo proteica.
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... Leu-Val-Yal-Thr-Pro ...

Alelo normal

... Leu-Val-Yal-Thr-Leu...

...CTCGTG GT-ACCCCTT...

Delecdo de uma unica base

Figura 4.4 Mutagdo envolvendo a delegdo de um nucleotideo em um éxon que leva ao desvio da
matriz de leitura dos cédons.

Recombinacgao

A recombinacgdo que ocorre na gametogénese, durante a meiose de espécies sexuadas, é
feita pelo mecanismo de crossing-over (figura 4.5), envolvendo dois cromossomos homo-
logos pareados (sinapse). Durante o emparelhamento, pode acontecer a quebra proviso-
ria de regides cromossémicas homodlogas, que sdo posteriormente reatadas. Nesse even-
to ocorre troca entre pedacos de cromatides (fitas de DNA) de cromossomos diferentes
(um deles de origem materna e o outro de origem paterna), promovendo um rearranjo
que pode levar a uma nova combinacdo alélica (figura 4.5). Este processo sexual aumen-
ta a variabilidade fenotipica nas populagées, permitindo a expressdo de novos fendtipos
derivados destas combinagdes novas de alelos pré-formados por mutacdo dentro de um
mesmo gene ou entre genes diferentes.

Genes Ligados
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recombinacio: crossin-over

Crossing-over

Figura 4.5 Recombinagdo por crossing-over durante a meiose pode gerar novas combinagdes
alélicas em um determinado genoma.
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Caso ocorra um crossing-over desigual (pareamento impreciso que resulta em trocas ndo
reciprocas de segmentos de DNA entre as cromatides — figura 4.6), podem ocorrer dele-
¢Oes génicas e em outros casos, duplicacdes de segmentos redundantes (paralogos) que
podem, posteriormente, acumular mutacdes independentes, resultando em genes com
fungdes diferentes (figura 4.6).

(a]
(a]
L=
m

Figura 4.6 Crossing-over desigual levando a delegdo e duplicagdo de genes.

Na realidade, os dados genémicos indicam que varios genes paralogos se originaram por
este mecanismo de recombinacdo desigual que duplica diferentes segmentos genémicos.
Como fonte de novidades evolutivas, as duplica¢cdes génicas sdo muito importantes para
a evolugdo de novas proteinas nos genomas de varios tdxons porque genes redundantes
podem ser diversificar funcionalmente. Um exemplo disso é a familia génica das globinas,
para a qual é inferida uma origem comum de todos os seus genes com diferentes fungdes
relacionadas em metazoarios e também em algumas plantas (figura 4.7).
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Figura 4.7 Duplicagdo génica levando a formagdo da familia das globinas
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Variagao genética e evolugao

A variacdo genética, representada pelos novos alelos originados por mutacdo e novas
combinacdes alélicas formadas por recombinagdo em um individuo recém-nascido, é a
matéria prima para as mudancas evolutivas que ocorrem em uma populacdo. Sem os
variantes alélicos, consequentemente, ndo ha evolugao das populagdes por deriva, sele-
¢do natural, fluxo génico etc. Diante disso, é plausivel concluir que a variagdo genética é
necessaria para que populacdes sejam capazes de lidar com mudangas ambientais. Nos
varios estudos de populacdes naturais de animais e plantas, e de cativeiro (ou plantas
cultivadas), tamanhos maiores estdo relacionados a uma maior probabilidade de so-
brevivéncia das populac¢des (figura 4.8). Nas populacGes menores ha, geralmente, uma
menor diversidade genética e, consequentemente, menor potencial evolutivo, pois a
chance de extingdo é maior devido a existéncia de oscilagdes demograficas aleatdrias
entre geragdes.
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Figura 4.8 Gréfico ilustrando a relagdo entre tamanho populacional (N) e o potencial
evolutivo (porcentagem de populagBes sobreviventes).

Deriva Genética

Mudangas nas frequéncias alélicas de uma geragdo para a outra podem ocorrer ao acaso
devido a “erros de amostragem” dos gametas. Isso ocorre porque os alelos ou variantes
que estardo presentes em uma nova geracgao (descendente) serdo uma amostra aleatéria
dos variantes alélicos da geracdo parental. Essa mudanca aleatdria nas frequéncias géni-
cas entre as geracdes é chamada deriva genética e sua magnitude é dependente do ta-
manho populacional, isto é, quanto menor a populacdo, maior sera a diferenca esperada
entre frequéncias alélicas de uma geragdo para outra. Por isto, alelos sdao perdidos mais
frequentemente nas populagdes com tamanho pequeno, ja que é maior a probabilidade
de que este alelo ndo seja passado para geracdes seguintes. Isto também explica porque
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é eliminada a maior parte das variantes novas que aparecem por mutagdo. Estes alelos
novos aparecem em um individuo que pode ndo passa-los as geragdes seguintes, isto &,
alelos raros sdo facilmente perdidos por deriva genética.

Como a magnitude da deriva genética depende do tamanho populacional, oscilaces de-
mograficas tém uma grande influéncia nas flutuacdes aleatdrias das frequéncias alélicas.
As oscilagGes demograficas podem ocorrer de maneira drastica ao longo das geragdes.
Uma reducgdo repentina do tamanho populacional (figura 4.9) pode resultar em poucos
individuos sobreviventes, o que é chamado de gargalo de garrafa (bottleneck) popula-
cional. Esta pequena populagdo carregard uma pequena amostra da variagdo presente
na populacdo original. Nesta populacao reduzida hd uma grande perda subsequente de
variabilidade por deriva genética, que também serd proporcional ao tempo (em geragdes)
gue esta populagdo permanecer com tamanho reduzido.

“Gargalo de garrafa” e efeito fundador

populagdo
original

populagdo
sobrevivente

@
Gargalo de =
garrafa @

Figura 4.9 Analogia que ilustra o gargalo de garrafa, evento de redugdo drastica no tamanho populacional
que é acompanhado pela alteragdo nas frequéncias alélicas, levando a diminuigdo da diversidade genética
intrapopulacional. A populagdo resultante apds o gargalo que pode se expandir posteriormente, sofre um
efeito fundador.

Efeito fundador

Muitas vezes, apds um gargalo de garrafa, a popula¢do pode recuperar o tamanho popu-
lacional das geracGes anteriores e até expandir numericamente. Este evento demografico
em que poucos individuos fundam uma populagdo é chamado de efeito fundador, cuja
populacdo descendente carrega apenas uma fracdo da variacdo genética contida na po-
pulacdo parental. Este evento estd intimamente relacionado com processos rapidos de
diferenciacdo interpopulacional e com o mecanismo de especiagao peripatrica (Aula 7).
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A deriva genética traz algumas implicagdes importantes para a evolugao:

- O efeito da deriva genética é mais rdpido e drastico nas populagbes com

tamanho reduzido, portanto oscilagdes demograficas entre geracdes envolvem
subsequentes flutuacées das frequéncias alélicas que serdo mais acentuadas,
guanto maior e mais tempo durar uma reduc¢do do censo populacional.

Leva a perda aleatdria da diversidade genética em populacdes naturais ou de
cativeiro, potencialmente diminuindo a capacidade de estas responderem a
novas pressoes seletivas (figura 4.8), principalmente naquelas popula¢cdes com
tamanho muito pequeno, como nas espécies ameacadas (figura 4.10).

A deriva pode contribuir para a especiac¢do, pois tende a aumentar as diferencgas
genéticas entre populacles relativamente isoladas. Por exemplo, a deriva
genética no gargalo populacional e efeito fundador é muito importante no
caso de especiacdo peripatrica (ver Aula 7), na qual uma pequena populagdo
deslocada da populagdo maior (tal como populacbes de ilhas em relacdo ao
continente) comega a se divergir em decorréncia de eventos aleatérios.

1 1 1 ]
0 100 200 300 400 500

Fracdo da variacao energética inicial

Geragdes

Figura 4.10 Grafico relacionando o tamanho populacional (N) e a perda de diversidade
genética por deriva.

Endogamia

Endogamia (ou endocruzamento) é o acasalamento entre individuos aparentados. E de-
tectado em uma populagdo quando a unido entre parentes ocorre mais frequentemente
do que o esperado pelo acaso. Em acasalamentos endogamicos, os progenitores compar-
tilham ancestrais comuns muito recentes, de modo que podem compartilhar alelos géni-
cos que sdo cOpias idénticas herdadas do mesmo ancestral. Assim é possivel inferir que a
prole originada de endocruzamentos tera maior probabilidade de ser homozigota do que
aquela gerada por meio de acasalamentos ao acaso (exogamicos).
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O coeficiente de endogamia F é utilizado para quantificar a endogamia e pode ser enten-
dido como a probabilidade de dois alelos em um mesmo locus, tomados ao acaso de uma
populacdo, serem idénticos por descendéncia. Sendo F uma probabilidade, esta pode as-
sumir valores que variam entre 0 (nenhuma chance de identidade por descendéncia) e 1
(todos os loci autossémicos sao idénticos por descendéncia).

Como uma consequéncia da endogamia é o aumento da homozigose, em muitas popula-
cOes e espécies isto pode trazer um efeito negativo que é chamado de Depressdo Endo-
gamica. Este problema ocorre devido a expressdo de disfuncbes recessivas que aparecem
em homozigose, portanto populagdes com maior carga genética, isto €, como maior nu-
mero relativo de alelos deletérios recessivos, terdo maiores problemas devido a depres-
sdo endogamica. Além disto, populagdes também tém uma perda do valor adaptativo
devido a perda da heterose, por aumento da homozigose. Vérios estudos realizados em
populagdes endogdmicas na natureza e no cativeiro evidenciam que muitas destas apre-
sentam fendtipos anormais e consequente reducdo na sobrevivéncia, no desempenho
reprodutivo, crescimento, viabilidade populacional de médio prazo etc.

No entanto, a endogamia tem sido empregada no melhoramento animal e vegetal ha
muito tempo. Através de cruzamentos dirigidos e sele¢do artificial da prole é possivel
fixar caracteristicas de interesse do melhorista. Mas neste caso, todos os problemas de-
correntes de depressdo endogamica sao sistematicamente (e artificialmente) eliminados
da populagdo que esta sendo melhorada.

Fluxo Génico

A probabilidade de dois individuos se acasalarem, de certo modo, depende de onde eles
se encontram geograficamente. Assim faz sentido supor que ha grande probabilidade de
gue membros de uma mesma populacdo serdo, na maior parte das vezes, os Unicos a
contribuir com genes para uma nova gerac¢do. Quando isso ocorre de forma muito signi-
ficativa, diz-se que a populacdo esta relativamente isolada, tendendo a se diferenciar das
demais populacdes por deriva genética.

O isolamento entre populacdo e subsequente diferenciacdo entre elas pode levar a es-
truturacdo genética entre populagdes, que nada mais é do que a heterogeneidade nas
frequéncias alélicas entre populagdes de areas diferentes, devido ao fluxo génico restri-
to ou inexistente. O fluxo génico pode ser definido como o movimento de alelos entre
popula¢des ou subpopulacdes. E um fator importante, responsavel por inserir variantes
genéticos em uma populacdo e também por homogeneizar as frequéncias alélicas entre
duas populacdes que possuem fluxo génico reciproco. Portanto, o fluxo génico tende a
aumentar a diversidade genética em populagdes que recebem imigrantes, e diminuir as
diferencgas entre duas ou mais popula¢des que intercambiam migrantes entre si. Assim, o
fluxo génico impede ou retarda o processo de diferenciacdo populacional, que esta rela-
cionado com o mecanismo mais comum de especia¢do do tipo alopatrica (Aula 7).

Selecao Natural

Os organismos vivos, de um modo geral, produzem muito mais filhos do que o ambiente
pode sustentar, fato que, naturalmente, levard a competicdo (inter e intraespecifica) por
recursos limitados. Como ha uma grande variacdao genética nas populagdes naturais ori-
ginada por mutacao e recombinacao, individuos possuem caracteristicas fenotipicas dife-
rentes que os fazem melhores ou piores competidores. No entanto, esta competicdo se da
nao apenas em termos de sobrevivéncia, disputando alimento, abrigos etc, mas também
em relagdo ao privilégio reprodutivo nas espécies sexuadas, geralmente envolvendo dis-
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puta entre os machos pelas fémeas. Desta forma, tém maiores chances de sobreviver e
se reproduzir (deixando mais descendentes do que a média), aqueles individuos de uma
populacdo cujos atributos (caracteristicas) lhes conferem uma maior adaptacdo em re-
lagcdo aos demais individuos com outros atributos em desvantagem num determinado
ambiente.

Apesar de que iremos utilizar muitas vezes o termo Sele¢do Natural na voz ativa, é impor-
tante frisar que esta é uma forma metafdrica de linguagem. Este mecanismo é apenas um
fendbmeno observado ao longo das geragées como um efeito das condigdes ambientais
sobre a variabilidade pré-existente nas populacdes. Estas variantes hereditarias podem
ser especificamente favorecidas ou desfavorecidas de acordo com o ambiente, tendo su-
as frequéncias aumentadas ou diminuidas entre geragGes, respectivamente. Portanto, a
selegdo natural é o Unico fator evolutivo que possui um viés deterministico, em um deter-
minado ambiente com suas condi¢Ges bidticas e abidticas particulares, alguns individuos
com atributos especificos, mais adaptados, sdo favorecidos, deixando mais descendentes
ao longo das geracgdes. Isto é o que chamamos de processo adaptativo em evolugdo bio-
I6gica e a caracteristica (tipo de fendtipo) que esta sendo favorecida naquela populagéo,
chamamos de adaptacgao (ver Aula 5).

Em 1858, Charles Darwin e Alfred Wallace propuseram a sele¢dao natural como o principal
mecanismo direcionador das mudancas evolutivas. E um processo dindmico que emerge
da interacdo de fendtipos (e seus gendtipos) em populagcdes com o ambiente bidtico e
abidtico ao longo das geragbes. Para que haja uma mudanca evolutiva reconhecida como
selecdo natural, devem coexistir estes pré-requisitos:

e  VariagOes fenotipicas hereditdrias entre os membros de uma populagdo;

e  Sobrevivéncia e reproducdo diferenciada: diferencas adaptativas (vantajosas ou
desvantajosas) entre as variagdes fenotipicas;

e Alto nimero de descendentes na prole (nascem mais individuos do que
sobrevivem e se reproduzem em cada geragao);

e Competicdo por recursos limitados e privilégio reprodutivo (restrices do
ambiente).

A vantagem relativa que possui um individuo ou uma populac¢do (com determinadas ca-
racteristicas) em relagdo a outros individuos ou outras populagdes, respectivamente, po-
de ser medida por um coeficiente que é chamado de valor adaptativo (w - fitness). Como
vimos anteriormente, a endogamia pode levar a uma diminuicdo deste valor adaptati-
vo populacional (depressao endogamica), ja que caracteristicas deletérias sdo expressas
mais frequentemente na popula¢cdao endogamica devido ao aumento da homozigose. As-
sim, apenas a selecdo natural pode aumentar o valor adaptativo populacional ao longo de
varias geragOes, mas isto sé ocorre se a pressdo seletiva for a mesma durante todo este
tempo. No entanto, como a sele¢do natural depende das condigdes bidticas (alimentos,
competidores, predadores, parasitas etc) e abidticas (solo, temperatura, umidade etc) do
ambiente em que esta a populacdo, qualquer alteragdo nestas condicGes altera o regime
seletivo. Podemos entdo inferir que apesar de a selecdo natural ter um resultado determi-
nistico em curto prazo, ndo ha como prever alguns fendbmenos adaptativos de longo prazo,
ja que as condi¢Ges ambientais podem alterar drasticamente. Por exemplo, as extin¢gdes
em massa sao decorrentes de mudangas drdsticas no ambiente, geralmente associadas
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a catastrofes globais, como o vulcanismo e as mudancas climaticas que provocaram a
maior extincdo em massa no final do Permiano. Caso estas catastrofes ndo sucedessem,
a histéria evolutiva do planeta Terra poderia ter sido bem diferente, visto que as pressoes
seletivas mudaram completamente a biodiversidade terrestre apds este incidente. A esta
sequéncia de eventos imprevisiveis definimos como contingéncia histérica, um argumen-
to que contesta muitas tentativas de predizer o destino evolutivo da biodiversidade em
um planeta.

Seleg¢do Sexual

A Selecdo Natural explica porque um carater fenotipico € mantido em uma populagao ao
longo das geragbes quando este influencia positivamente a sobrevivéncia dos individuos,
mas como explicar a permanéncia de um cardter que tem efeito oposto? Em seus livros “
A origem das espécies” e “A descendéncia do homem e sele¢ao em relagdo ao sexo”, Char-
les Darwin chamou de “Selecdo Sexual” o processo de escolha de parceiros, nos quais al-
gumas caracteristicas nestes parceiros escolhidos podem ter algum efeito deletério a sua
sobrevivéncia, mas sao vantajosas no sentido de atrair o parceiro e deixar descendentes.

A selecdo sexual é, entdo, a explicacdo para o surgimento de caracteristicas que dado aos
organismos vantagem reprodutiva, caracteristicas essas que nem sempre elevam suas
chances de sobrevivéncia. Dessa maneira, a permanéncia de alguns fendtipos preferidos
pelas fémeas é favorecida, apesar de ndo acrescentarem nenhuma vantagem adaptativa
para a sobrevivéncia. Um caso tipico é a presenca de estruturas exageradamente grandes
e coloridas como a cauda do pavao. Esta cauda extravagante dificulta o voo do pavao
macho, diminuindo suas chances de sobrevivéncia, pois estes ficam mais suscetiveis a
predacdo. No entanto, mesmo vivendo menos, os pavdes com cauda maior e mais colori-
da atraem mais fémeas e deixam muito mais descendentes que outros pavdes de cauda
curta e vida mais longa.

O dimorfismo sexual existente em muitas espécies animais é a principal consequéncia da
selecdo sexual (figura 4.11). No entanto, dois mecanismos ligeiramente diferentes estdo
envolvidos com a selecdo sexual em diferentes espécies:

a. Selecgdo intrassexual: competi¢do entre individuos do mesmo sexo.
b. Selegdo intersexual: escolha do parceiro.

Na sele¢do intrassexual se dd a competicdo direta entre individuos do mesmo sexo (ge-
ralmente machos) para acasalar com o sexo oposto. Esta competicdo pelo privilégio re-
produtivo pode se dar na forma de batalhas fisicas, mas a forma mais comum envolve
apresentagdes ritualizadas em que competidores desencorajam os rivais e determinam
a dominancia. A selecdo intersexual se da quando membros de um sexo (geralmente fé-
meas) possuem preferéncias em relacdo a individuos do outro sexo. Geralmente, machos
com caracteristicas mais “masculinas” ou “atrativas” sdao escolhidos, mas muitas destas
caracteristicas ndo sdo adaptativas para a sobrevivéncia (ex: pavado). Este tipo de selegdo
sexual é muito comum em pdssaros que formam agrupamentos de corte na forma de
leques poliginicos, nos quais algumas fémeas selecionam os machos que vao se acasalar
(figura 4.11). Geralmente, um Unico macho pode ser escolhido por vérias fémeas por ter
as caracteristicas mais atrativas reprodutivamente.
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Figura 4.11 Dimorfismo sexual em duas espécies de piprideos do Brasil, resultado do mecanismo de
selegdo sexual por escolha das fémeas em sistemas de leque. As fémeas das duas espécies ndo podem ser
diferenciadas morfologicamente.

Nos dois mecanismos de sele¢do sexual, normalmente a disputa pela prioridade reprodu-
tiva se da entre machos, mas existem algumas possiveis exce¢des, como o caso da Jaga-
na (Jacana jacana), cujas fémeas territorialistas disputam entre si (selecdo intrassexual) a
prioridade de ser fecundada pelos machos, que incubam os ovos e criam os filhotes.

AUTO-AVALIACAO

1. Quais sdo os processos evolutivos estocasticos na Evolugao Biologica?

2. Por que a selecdo natural (e sexual) é considerada um mecanismo
deterministico, isto é, ndo casual?

3. Como a selecdo sexual pode favorecer caracteristicas que sejam prejudiciais
a sobrevivéncia dos organismos?
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ADAPTACAO E MODOS DIFERENTES DE SELECAO
NATURAL

OBJETIVO PRINCIPAL

e Descrever em detalhes o principal mecanismo de mudanca na Evolucao
Bioldgica, assim como as adaptacgdes que resultaram deste mecanismo.

Adaptacao evolutiva

No capitulo anterior foi introduzido o conceito de selecdao natural, bem como as condi¢bes
necessarias para que ela ocorra. Uma decorréncia direta da selegdo natural é o processo
adaptativo que culmina com a fixacdo de adaptagdes nos organismos, que sao estados de
carater que conferem adaptabilidade ao seu portador em determinadas condi¢cbes am-
bientais. Na perspectiva da biologia evolutiva, as adaptacdes sdo caracteristicas mantidas
nas populagées ou fixadas nas espécies por selecdo natural porque tém uma importancia
relativa na sobrevivéncia e reproducdo dos organismos e nao porque ha um propdsito!

Caracteristicas sdo consideradas adaptativas se estas estdo relacionadas a maior sobrevi-
véncia e reproducdo dos individuos em determinadas condicées ambientais. Dependendo
do estado do carater e da pressao seletiva, uma determinada caracteristica pode ser van-
tajosa ou desvantajosa em uma condicdo especifica. Por exemplo, respiracdo branquial é
uma adaptagdo no meio aqudtico, mas ndo no ambiente terrestre. No entanto, também
usamos o termo adaptacao (ver acima) em referéncia aquelas caracteristicas funcional-
mente vantajosas, ndo importando se originalmente tinham esta funcdo (adaptacdo) ou
outra diferente (exaptacdo). A exaptacdo é uma adaptacdo que tem uma funcdo especifi-
ca atual, mas que inicialmente foi fixada por Selegao Natural com outra fungdo, diferente
daquela original, para a qual foi cooptada posteriormente. Por exemplo, as penas das
aves provavelmente se originaram no contexto da sele¢do natural como um mecanismo
de isolamento térmico (e provavelmente em dinossauros ancestrais das aves de hoje) e
posteriormente foram cooptadas para o voo. Neste caso, as penas sdo uma adaptagao
tipica para o isolamento térmico e uma exaptacdo para o voo.

Na sintese moderna do inicio do século XX, varios cientistas comegaram a investigar em
detalhe o processo de adaptacdo, mas algumas perspectivas daquela época sdo conside-
radas atualmente pouco provaveis e até mesmo erradas. Por exemplo, o adaptacionismo
extremo é uma corrente de pensamento que assume que a maioria das caracteristicas
fenotipicas é resultante do processo adaptativo, mas é considerado por muitos bidlogos
evolucionistas um grande equivoco. Na ideia do adaptacionismo extremo ha algumas fa-
lacias como: i) o processo adaptativo sempre produzirda um fenétipo 6timo, perfeito; ii)
todas as caracteristicas evoluem independentemente; e iii) a maior parte das variantes
genotipicas presentes nas populagdes sdo mantidas por sele¢do natural.

Adaptagao e modos diferentes de Selecao Natural
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N3do ha como ignorar o papel de outros mecanismos evolutivos de natureza estocastica
(aleatdria), bem como varias restricdes genéticas, anatémicas e ligadas ao desenvolvimen-
to dos organismos. Por exemplo, a selecao natural sempre opera a partir da variabilidade
pré-existente, gerada ao acaso por mutacdo. Portanto, ao assumir, equivocadamente, que
apos certo tempo evolutivo todos os fenétipos serdao étimos em um determinado ambien-
te, desconsidera-se este fato, ja que é sempre possivel aparecer um novo fendtipo que
confira maior adaptabilidade relativa ao individuo portador. Além disto, caracteristicas
fenotipicas que atualmente sdo consideradas adaptacdes, podem ter sido mantidas no
passado por deriva genética (era uma variante neutra), ou até mesmo podem ter sido
deletérias se o regime seletivo era muito diferente.

Na biologia evolutiva do século XXI, novos dados advindos da pesquisa em gendmica e
biologia funcional estdo proporcionando uma perspectiva muito mais clara da selegao
natural. Grande parte dos variantes alélicos gerados de novo por mutacao é neutra, i.e.,
nao sofre influéncia da selecdo natural, principalmente em genomas cuja maioria do DNA
é composta de regides ndo codificadoras (ver Aula 12). Algumas caracteristicas fenotipi-
cas sdo codificadas por genes que, quando selecionados, afetam também as frequéncias
das caracteristicas codificadas por genes vizinhos no genoma, chamado de efeito carona
(hitchhicking), portanto as caracteristicas ndo sdo tao independentes. Algo parecido acon-
tece com algumas caracteristicas morfoldgicas, como ossos de vertebrados que possuem
vias génicas regulatdrias compartilhadas, comandadas por genes pleiotréopicos. Algumas
mudancas adaptativas em alguns ossos podem ser acompanhadas por outras altera¢ées
morfoldgicas em outras partes do esqueleto, que podem ser neutras ou até mesmo dele-
térias em alguns casos.

Tipos de sele¢ao natural

A selecdo natural é o mecanismo relacionado a mudancas fenotipicas populacionais, ge-
racdo apos geracao, devido as condicGes ambientais abidticas e bidticas. Quando o ocor-
re o aumento da frequéncia de individuos portadores de uma caracteristica vantajosa
especifica, ela é chamada genericamente de selecdo positiva. Quando individuos com
caracteristicas deletérias (disfun¢des genéticas etc) deixam menos descendentes ou sdo
sistematicamente eliminados a cada geracdo, ela é chamada de sele¢do negativa. No en-
tanto, esses sdo apenas dois modos contrastantes e genéricos, dentre os quais se observa
o efeito da selecdo natural, que pode também ser contextualizada dependendo do tipo de
caracteristica selecionada (fendtipos discretos ou continuos) ou se é observada no nivel
do DNA (genétipos).

Dentre os caracteres continuos, a compreensao dos diferentes tipos de sele¢do pode ser
feita utilizando graficos de distribuicdo normal da variagdo do cardter quantitativo ou con-
tinuo (peso, altura, por exemplo) e como esta distribuicdo se altera ao longo das geragbes
de acordo com o tipo de selegdo: direcional, estabilizadora e disruptiva.

Seleg¢ao direcional afetando caracteres continuos

Quando a selecdo favorece (sele¢do positiva) uma das extremidades da variagdo de um
carater continuo, a frequéncia destes caracteres selecionados serd aumentada nas gera-
¢Oes seguintes. Isso fard com que haja ao longo das gera¢des um deslocamento na curva
de distribuicdo do carater na direcdo dessas variantes positivamente selecionadas (figura
5.1). Por exemplo, entre os proboscideos (elefantes e afins) hd uma clara tendéncia obser-
vada no registro fossil de aumento do tamanho corporal, provavelmente relacionado com
escape da predacdo, portanto infere-se que ha uma selecdo direcional para aumento do
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tamanho do corpo. Mas esta selecao favorecendo aumento do tamanho corporal foi tam-
bém observada em populacGes de pardais de regides frias. Em outras espécies, pode-se
imaginar que o oposto (diminuicdo do tamanho) aconteca, caso os individuos mais aptos
sejam 0s menores.

Varios estudos com os tentilhdes de Galdpagos demonstraram o efeito da sele¢do direcio-
nal, correlacionando o ambiente abidtico (precipitacdao e umidade) e disponibilidade de
recursos alimentares com a mudanga de tamanho dos bicos, que aumentam ou diminuem
ao longo das geracdes dependendo do regime seletivo, neste caso era o tipo de semente
disponivel (maiores, menores, mais ou menos duras etc). Assim, foi demonstrado que a
selecdo direcional pode também resultar de selecdo negativa afetando uma das extremi-
dades de variagdo do cardter. Por exemplo, no caso de uma mudanga ambiental abrupta
afetar negativamente apenas alguns extremos variantes que antes eram igualmente van-
tajosos.

Uma extermidade da variacao do
carater é favorecida

A distribuicdo do cardter muda ao
longo do tempo em um sentido

Figura 5.1 Os graficos representam a distribuicdo do carater de variagdo continua (curva normal) em uma
populagdo antes (acima) e depois (abaixo) da selegdo direcional. A extremidade da direita na variagdo do
carater (ex: maior tamanho) é favorecida a cada geragdo.

Selegao estabilizadora afetando caracteres continuos

Uma populagdo experimentard os efeitos da selecdo estabilizadora quando os estados
intermedidrios de um carater continuo sdo vantajosos em relagdo as variantes extremas.
Por exemplo, em uma populagao de plantas, as mais baixas podem ter seu acesso ao sol
restringido, ao mesmo tempo em que as plantas mais altas sdo mais suscetiveis aos efei-
tos de ventos fortes. Tais condi¢cdes podem resultar numa maior aptidao das plantas de ta-
manho intermedidrio. Outro exemplo muito claro é o tamanho (e peso) dos recém-nasci-
dos de mamiferos placentarios. Existe uma sele¢do negativa contra fetos muito pequenos
(tém alta mortalidade) ou muito grandes (dificultam o parto e aumentam a mortalidade
materna). Como resultado desse tipo de sele¢do, ndo apenas serd mantido o tamanho
médio dos individuos da populagdo, como também havera o aumento na frequéncia de
individuos portando o estado intermediario do carater (figura 5.2).
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I l Favorece a médida das caracte-
risticas

Elimina variagdes extremas como
uma selagao negativa

Figura 5.2 Os graficos representam a distribui¢do do carater de variagdo continua (curva normal) em uma
populagdo antes (acima) e depois (abaixo) da selegdo estabilizadora. Os estados intermediarios do carater
sdo favorecidos a cada geragdo.

Selegao disruptiva afetando caracteres continuos

A selegdo disruptiva ocorrera sempre que ha vantagens adaptativas dos individuos com
caracteres nas extremidades da distribuicdo normal, em relagdo aos portadores das va-
riantes intermediarias (figura 5.3). Muitas vezes, este tipo de sele¢do estd associado com
a especiacdo simpatrica devido a especializacdo de nicho (ver Aula 7), em que individuos
com caracteres extremos sdo selecionados de acordo com nichos alimentares diferentes
disponiveis (peixes que se alimentam de moluscos e crustaceos, por exemplo). Este tipo
de selecdo deve ter sido importante na especiacdo dos tentilhGes comedores de semen-
tes de Galapagos, pois ha diferentes tamanhos dos bicos em cada espécie correlacionados
com as variedades de sementes que os tentilhdes utilizam como alimento.

— — Selecao favorece os extremos

das variacoes

Ha duas formas favoravelmente
selecionadas apods varias gera-
coes. Aumenta a divergéncia.

Figura 5.3 Os graficos representam a distribui¢do do cardter de variagdo continua (curva normal) em uma
populagdo antes (acima) e depois (abaixo) da selegdo disruptiva. Os estados extremos do carater sdo
favorecidos a cada geracao.
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Selecao purificadora afetando caracteres discretos e genétipos

A selecdo purificadora é um tipo de selecdo negativa que elimina alelos especificos da
populacdo ao longo das geragdes porque as caracteristicas codificadas por estes sao dele-
térias em uma determinada condicdo ambiental. A maior parte dos genes funcionalmente
importantes nas células apresenta, geralmente, poucas mutagdes nas 12 e 22 bases dos
cddons, pois estas, muitas vezes, alteram os aminodcidos e podem danificar a fungdo da
proteina. Também, por causa da selecdo purificadora, observamos muito menos variacao
nucleotidica nas regides codificadoras (éxons) do que nos introns ou em outras regidoes
nao codificadoras.
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Figura 5.4 Esquema representando o efeito da selegdo purificadora apds muitas geragdes em uma popu-
lacdo com diferentes variantes genotipicas neutras e deletérias.

Selegdo positiva afetando caracteres discretos e genétipos

Neste tipo de selecdo, uma variante alélica correspondente a um cardter vantajoso, é
positivamente selecionada. Esta sele¢do, apds vdrias geragdes, pode fixar na populagao
estas variantes em um fendmeno chamado “varredura seletiva” (figura 5.5). Quanto mais
vantajosa for a variante adaptativa, mais rapido (menor nimero de gerac¢des) ocorrera a
substituicdo desta nova caracteristica na populacdo. Do ponto de vista molecular, alelos
neutros ligados ao alelo vantajoso, isto é, que estdao proximos o bastante para ndo ha-
ver recombinacdo, também podem aumentar igualmente em frequéncia, resultando no
efeito carona (hitchhicking). A sele¢do positiva pode ser observada em varios genes, por
exemplo, naqueles relacionados a visdo de cores (fotopigmentos opsinas) entre os prima-
tas.
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Figura 5.5 Esquema representando o efeito da selecdo positiva em gendtipos apds muitas geragdes em
uma populagdo com diferentes variantes neutras e vantajosas. Neste caso ocorre o fenémeno da varredu-
ra seletiva, um alelo vantajoso especifico aumenta em frequéncia na populagdo, podendo se fixar. Alguns
alelos neutros proximos (ligados) podem pegar carona (hitchhicking).
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Sele¢ao balanceadora afetando caracteres discretos e genoétipos

A selecdo balanceadora é também chamada de diversificadora porque, em muitos casos
(nem sempre), esta associada ao aumento da diversidade alélica, como no caso dos genes
do sistema imune (MHC). Este modo de sele¢do pode ter diferentes causas e esta dividida
em alguns subtipos: i) vantagem do heterozigoto (ou superdominancia); ii) sele¢cdo depen-
dente de frequéncia; iii) variacGes adaptativas no tempo e espaco; iv) agdo diferencial da
selecdo em niveis diferentes. Geralmente, duas ou mais variantes alélicas sdo vantajosas
e tém sua frequéncia aumentada ou mantida por selecdo natural na populacédo ao longo
das geracgdes (figura 5.5). Os varios tipos de selecdo balanceadora podem também afetar
caracteres continuos (quantitativos), mas sua observac¢do é muito mais complicada devido
a natureza multifatorial da expressao destes caracteres.
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Figura 5.5 Esquema representando o efeito da selegdo balanceadora apds muitas geragdes em uma popu-
lagdo com diferentes variantes genotipicas neutras e outras mutuamente vantajosas (balanceadas).

Quando individuos heterozigotos tém uma vantagem em relacdo aos homozigotos, ha a
manutengao de uma frequéncia mais alta do que esperado para alelos que sejam muito
deletérios na forma homozigota. Portanto, a selecdo balanceadora por vantagem do hete-
rozigoto mantém a diversidade alélica em caracteristicas nas quais a combinagdo de alelos
diferentes em um mesmo individuo possui valor adaptativo maior (superdominancia) do
gue as combinagBes homozigotas. O caso tipico deste modo de sele¢do ocorre com o alelo
S da anemia falciforme no gene B-globina, cujos individuos heterozigotos (AS) tém uma
vantagem adaptativa em relagdo aos individuos homozigotos normais (AA) e homozigotos
falcémicos (SS) nas localidades em que ha alta incidéncia de malaria na Africa.

Na sele¢do balanceadora dependente de frequéncia, existe um valor adaptativo popula-
cional maior nas populagdes que mantém individuos com caracteristicas diferentes em
certa proporgdo. Por exemplo, em algumas plantas existem genes de autoincompatibi-
lidade que impedem a autofertilizacdo e promovem a exogamia. Nos genes de autoin-
compatibilidade (genes I) ha uma selegdo negativa contra os alelos | em maior frequéncia,
impedindo duas plantas com o mesmo alelo de se acasalar, portanto, os alelos raros au-
mentam em frequéncia nestas populag¢des. Este tipo de sele¢do é encontrado também
nos genes do sistema imune (MHC) e em varias interacbes de patdgenos e hospedeiros,
por exemplo, as cepas raras de virus Influenza da gripe humana sdo favorecidas pela sele-
¢do porque para as cepas comuns, a maior parte dos individuos tera desenvolvido respos-
ta imune. Em outros casos, ha selegdo positiva associada ao balanceamento adaptativo,
devido a uma vantagem relativa dos alelos comuns. Este é o caso dos genes de coloracao
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aposematica (de adverténcia) nas relagées de mimetismo (Aula 10), cujos alelos mais fre-
guentes de coloracdo estdo em vantagem em relagdo aos alelos raros, ja que os predado-
res ndo atacam aquelas presas com a coloracdo que aprenderam a evitar, geralmente, os
padrdes mais comuns.

Os demais tipos de sele¢do balanceadora (iii e iv) dependem da combinagdo de varios
fatores e condigdes diversas que alteram o regime seletivo, incluindo mudancas climati-
cas, disponibilidade de recursos alimentares, intera¢des epistaticas dos genes, diferencas
seletivas nos caracteres entre os sexos ou diferentes estagios de desenvolvimento etc.
Como a pressao seletiva é oscilante, isto é, nem sempre um mesmo estado de fenétipo
estd sendo favorecido, ha um aumento da diversidade alélica em loci sujeitos a este tipo
de selegdo balanceadora. Alguns exemplos incluem o melanismo industrial nas mariposas
Biston betularia da Inglaterra, cuja heterogeneidade ambiental (auséncia ou presencga de
poluicdo) favorece diferentes coloragdes (claras ou escuras), cuja predagao por passaros é
a principal forga seletiva. Outro exemplo, o caramujo Cepaea nemoralis (figura 5.6) pode
ter sua predacdao aumentada ou diminuida, dependendo da interacdo entre o padrdo de
coloracdo do caramujo e o tipo de solo e vegetacdo em que ele se encontra, isto é, um
individuo com determinada coloragdo pode estar bem camuflado em alguma folha, mas
muito visivel no solo.

Figura 5.6 O polimorfismo balanceado (diferentes padrdes de cores) no caramujo Cepaea
nemoralis € mantido por selegdo divergente em ambientes heterogéneos.

Fenémenos macroevolutivos ligados a sele¢do natural

Até o momento, vimos o impacto da sele¢do no nivel populacional. No nivel macroevo-
lutivo, das espécies e de outros agrupamentos taxondmicos superiores (ver Aula 8), a se-
lecdo natural é responsavel pela fixacdo de varias caracteristicas em diferentes grupos
taxondmicos. Por exemplo, as baleias da subordem Mysticeti possuem laminas filtradoras
(barbas), uma adaptacdo herdada do ancestral comum deste grupo, no qual esta carac-
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teristica se fixou por sele¢do natural. Em outros casos, a selecdo natural estd associada a
fendbmenos macroevolutivos localizados, como eventos rapidos de especiacdo (radiacao
adaptativa) e evolugdo convergente adaptativa.

Varios grupos taxondmicos que possuem atualmente uma grande riqueza de espécies so-
frem o processo de radiagao adaptativa, que é a rapida diversificagcdo de espécies em
novos nichos a partir de uma mesma espécie ancestral. Exemplos claros sdo os passerifor-
mes suboscines e os morcegos filostomideos (figura 5.7) na América do Sul. Estes grupos
taxondmicos possuem caracteristicas funcionais muito importantes, chamadas de adap-
tacdes chave (voo em ambos os taxons, bicos e penas nos passaros e ecolocalizacdo nos
morcegos), que permitiram uma especiagdo muito rapida, correlacionada com diferentes
ocupacgdes de nichos alimentares. Este tipo de evento é muito comum em ilhas, como
ocorreu com vdrias espécies de passaros em Galdpagos (tentilhdes) e no Havai (drepani-
dideos).

Figura 5.7 Espécies de morcegos da familia Phyllostomidae com adaptagdes a diferentes ni-
chos alimentares, surgiram a partir de um processo rapido de especiagdo na América do Sul.

Evolugcdo adaptativa convergente

Este é um fendmeno evolutivo que revela o aparecimento de fendtipos parecidos em
linhagens ndo imediatamente relacionadas, devido a ocupacdo de nichos parecidos em
diferentes regides geograficas. Por exemplo, adaptacdes similares (focinhos alongados,
linguas pegajosas) apareceram entre diferentes espécies de mamiferos comedores de for-
migas de diferentes continentes (figura 5.8). Isto se deve a natureza deterministica da
selecdo natural e a existéncia de nichos similares em diferentes regides, onde diferentes
linhagens de organismos estdo presentes e sdo selecionadas. Um fen6meno de evolugao
convergente muito bem estudado foi observado entre espécies de ciclideos nos trés lagos
de cratera do leste da Africa: Victoria, Tanganika e Malawi. Varias espécies com fendtipo
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muito parecido, que ocupam o mesmo nicho alimentar (raspadores de algas, comedores
de crustaceos, caramujos etc), existem nos trés lagos, mas sdo mais relacionadas filoge-
neticamente com outras espécies do mesmo lago (e muito diferentes morfologicamente),
do que entre lagos diferentes.

Por causa da existéncia de varios exemplos de evolugdo adaptativa convergente, alguns
pesquisadores tedricos da evolugdo biolégica propuseram a aplicacdo de alguns modelos
preditivos em biologia. Por exemplo, de acordo com estes modelos, é possivel prever al-
guns tipos de fendtipos que poderdo aparecer, dado o conhecimento das oportunidades
adaptativas do ambiente. No entanto, muitos estudos sao ainda necessarios para refinar
este modelo, pois tudo indica que outros fatores estocdsticos como mutacdo e deriva, e a
propria contingéncia histdrica, devem afetar bastante significativamente estas predigdes.
Mas talvez pensando na evolugdo em médio prazo (alguns milhares ou milhdes de anos)
em ambientes bem conhecidos, este modelo preditivo possa ser aplicado.

Figura 5.8 Evolugdo convergente em mamiferos comedores de cupins e formigas. Da
esquerda acima para direita abaixo: tamandua da América do Sul, numbat da Australia,
porco-da-terra da Africa e pangolim da Africa e Asia.

AUTO-AVALIACAO

1. Como a selecdo natural pode aumentar a diversidade biolégica?

2. A evolugdo convergente demonstra que algumas caracteristicas ou formas
parecidas podem aparecer em regides geograficas distintas. No entanto, o
estudo detalhado destas caracteristicas demonstra que, embora aparentemente
similares, sdo caracteristicas mudadas a partir de estruturas, enzimas e genes
diferentes, por qué?
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CONCEITOS DE ESPECIE, UNIDADES EVOLUTIVAS E
UNIDADES TAXONOMICAS

OBJETIVO PRINCIPAL

e Discutir alguns conceitos utilizados para definir espécies e a utilidade do
conhecimento evolutivo para a elaboracdo e critica destes conceitos.

Por que definir espécies?

A pergunta “o que é uma espécie?” certamente resultard em uma infinidade de conceitos,
empregados de forma diferente nas inUmeras areas da biologia. Apesar de ndo haver um
consenso universal entre os conceitos de espécie propostos, é quase unanime, entre os
cientistas, a importancia deste nivel taxon6mico como unidade fundamental nos varios
campos das ciéncias bioldgicas, tais como sistematica, evolugao, genética, zoologia, bo-
tanica, microbiologia etc. Diferentes etnias humanas reconhecem facilmente uma grande
quantidade de espécies diferentes com as quais nomeiam com diversos nomes comuns,
portanto grande parte das espécies é prontamente identificada sem necessidade de um
aprofundamento cientifico (figura 6.1). No entanto, varias espécies estreitamente relacio-
nadas ndo tém diferencas morfoldgicas aparentes ou apresentam diferencas sutis, neces-
sitando de elaborados estudos feitos por cientistas especializados na identificacdo destes
tdxons. Cabe a estes sistematas e taxbnomos, a ardua tarefa de rotular espécies com
nomes cientificos, classificando-as nos diversos agrupamentos taxonémicos (ver Aula 11),
mas para isto, necessitam inicialmente utilizar um conceito de espécie.

Figura 6.1 Algumas espécies diferentes de aves sdo facilmente reconhecidas pelo leigo.

Conceitos de espécie, unidades evolutivas e unidades taxondmicas
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Espécie, em sua origem latina (species), remete a “tipo”, que atualmente é mais condizente
com uma ideia essencialista e tipoldgica pré-darwiniana. Com a biologia evolutiva passou-
-se a compreender a biodiversidade atual como um momento de uma histdéria dinamica,
de constante transformacdo das populagdes. Assim, entendemos estes agrupamentos de
populagdes da biodiversidade que queremos chamar de espécies como unidades evoluti-
vas e ndo como tipos imutdveis ou igualmente rotuldveis por um conceito universal.

E importante notar que conceitos de espécie sdo convencdes adotadas para facilitar a
comunica¢do humana e definir unidades bioldgicas que dependem do emprego de outras
caracteristicas arbitrariamente escolhidas. Por exemplo, o conceito tipoldgico de espécie
utiliza-se de uma relacdo de atributos morfoldgicos para identificar uma determinada es-
pécie, que é definida por um organismo tipo, ou holétipo.

O conceito tipoldgico empregado por Carolus Linnaeus no século XVIII e outros taxono-
mistas de seu tempo assumia, baseado no essencialismo (eidos) da filosofia Platonica,
determinada uma espécie a partir de caracteristicas diagndsticas fixas, encontradas em
uma forma ideal, representadas no plano material pelo tipo da espécie (holétipo). Con-
cepcdes, como essa, que carreguem a ideia de imutabilidade das espécies, trazem consigo
varias incoeréncias, tal como a grande diversidade de formas em que se manifesta a va-
riacdo intraespecifica: alta variacdo interindividual, dimorfismo sexual, formas sexuadas
e assexuadas, casos de desenvolvimento indireto (ovo, larva, pupa, adulto; gametdfito e
espordfito) etc. Parte desta metodologia tipoldgica ainda estd presente em grande parte
da taxonomia, mas cada vez mais sdao incorporados novos conhecimentos de biologia evo-
lutiva que dependem do estudo detalhado de populacdes.

Charles Darwin reconhecia espécies como construtos da mente humana impostos sobre
um continuum de varia¢Ges. Esta observacdo é andloga ao que sabemos fisicamente so-
bre a natureza do arco-iris, que apesar de ter inimeros comprimentos de onda, a maior
parte de nés humanos (excluindo daltonicos e algumas etnias que distinguem menos co-
res) reconhece apenas sete cores. De forma parecida, o reconhecimento das espécies na
natureza pode variar dependendo da experiéncia e campo de conhecimento do individuo,
por exemplo, entre um botanico que trabalhe com orquideas e um zodlogo que trabalhe
com aves, ou para um indigena Yanomami e um habitante de Belo Horizonte.

Diferentes conceitos de espécie e a biologia evolutiva

Os conceitos de espécie comecaram a ser discutidos na biologia evolutiva durante a Sinte-
se Moderna por Theodosius Dobzhansky que propds um conceito baseado no intercruza-
mento, que mais tarde foi popularizado e descrito detalhadamente por Ernest Mayr como
o Conceito Bioldgico de Espécie (CBE).

Em 1942 Mayr documentou que populagdes em localizagOes geograficas diferentes nor-
malmente diferem em um ou mais caracteres, mas existem formas intermediarias onde
essas populagdes se encontram. Neste caso, o intercruzamento mantem estas populagdes
coesas como uma Unica espécie. As vezes, o que parece ser tipologicamente uma Unica
espécie, na verdade pode incluir duas ou mais populagdes que ocupam uma mesma area,
mas que ndo cruzam entre si, sendo reconhecidas duas ou mais espécies de acordo com o
CBE. Desta forma, Mayr demonstrava que barreiras reprodutivas entre populagdes seriam
critérios muito importantes para definicdo de espécies sexuadas como unidades evolu-
tivas independentes. Isso levou a aceitacdo geral do CBE que pode ser definido assim:
“Espécies sao grupos de populacdes real ou potencialmente intercruzantes que estao iso-
lados reprodutivamente de outros grupos”. A expressao “isolados reprodutivamente” im-
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plica que as diferencas existentes entre os “grupos” sdo grandes o bastante para reduzir
consideravelmente as chances de fluxo génico entre eles, mesmo ocorrendo em simpatria
(nas mesma localidade). Ele também adiciona a expressdao “potencialmente intercruzan-
tes”, pois ndo ha como observar ou testar o intercruzamento entre populagdes que nado
mantém atualmente a possibilidade de fluxo génico entre si, por estarem geograficamen-
te separadas na natureza.

Apesar do fato de o CBE ser amplamente usado, sendo o mais empregado por bidlogos
evolucionistas, ha discussOes e criticas relativas a este conceito que permeiam o ato de
definir espécie com os critérios adotados:

e Dominiorestrito de aplicagdo: como definir espécies em organismos assexuados,
partenogenéticos ou organismos extintos e fosseis? Os antepassados de formas
atuais devem ter o mesmo nome?

e Adefini¢do é colocada em termos populacionais, ndo de organismos individuais.
Dois individuos podem ser incapazes de intercruzamento (dois machos, Cao
Dinamarqués e Chihuahua) e, mesmo assim, serem membros de uma mesma
comunidade intercruzante (ex: pode haver fluxo génico entre Dinamarqueses e
Chihuahuas, através das racas intermediarias).

e O critério principal é o intercruzamento ou, mais exatamente, o intercambio
genético, entre populagdes na natureza, ndo necessariamente avalia fertilidade
ou esterilidade, ou animais em cativeiro, laboratério etc. No entanto, muitos
cruzamentos podem produzir prole estéril (Ex.: algumas raras mulas), incluindo
varios cruzamentos entre espécies consensualmente diferentes que produzem
descendentes férteis na natureza (Ex: entre lobo cinza e coiote).

Um conceito que tem sido muito utilizado recentemente, principalmente entre os siste-
matas, é o conceito filogenético de espécie (CFE). Este enfatiza a histodria filogenética dos
organismos, defendendo que uma espécie é “um grupo monofilético de organismos que
é diagnosticamente distinto de outros grupos, e dentro do qual existe um padrao parental
de ancestralidade e descendéncia”. A dificuldade do uso deste conceito se deve ao fato
de que é necessario utilizar andlises filogenéticas para definir estes grupos monofiléticos
e que nem sempre a filogenia de alguns caracteres ou genes reflete a filogenia das espé-
cies (ver Aula 11). No entanto, o CFE tem se mostrado muito util em inventdrios rapidos
de biodiversidade em dreas nas quais ndo se conhecem muitas espécies. Por exemplo, em
um inventario bioldgico de Madagascar, utilizaram métodos filogenéticos e o CFE para
tentar identificar o nimero de taxons de formigas em toda a ilha, ja que muitas espécies
ndo eram conhecidas ou descritas ainda formalmente por taxonomia classica.

Ha, ainda, uma infinidade de conceitos de espécie (dos quais alguns serdo citados a se-
guir), que poderiam ser discutidos aqui, mas em resumo, independente do conceito de
espécie que serd adotado, algumas populac¢des serdo rotuladas como espécie de maneira
ambigua. Na biologia evolutiva ndo ha a expectativa de que surja um conceito universal
de espécies, mas sim que possamos reconhecer algumas unidades populacionais com re-
lativa independéncia evolutiva em relagdo a outras. Por isto, em biologia da conservagao
utiliza-se, em alguns casos, o termo Unidades Evolutivas Significativas (ou ESU do inglés)
para definir populagGes prioritarias para conservacgao (ver Aula 11), ja que o conceito de
espécie pode gerar controvérsia na discussdo politica de elaboracdo das estratégias de
preservagao.

Conceitos de espécie, unidades evolutivas e unidades taxondmicas

61



62

Alguns diferentes conceitos de espécie:

Ecolégico (Van Valen, 1976): é uma linhagem (ou conjunto intimamente
relacionado de linhagens) que ocupa uma zona adaptativa minimamente
diferente de outras linhagens e que evolui separadamente de todas as outras
linhagens.

Evolutivo (Wiley, 1978): é uma sequéncia ancestral-descendente de popula¢des
ou organismos que mantém identidade em relagdo a outras linhagens e que
possui suas proprias tendéncias evolutivas.

Internodal (Kornet, 1993): individuos sdao da mesma espécie em virtude
da pertenca comum a uma parte da rede genealdgica entre dois eventos
permanentes ou entre uma divisdao permanente e um evento de exting¢ao.

AUTO-AVALIACAO

1. Por que é tdo dificil utilizar um conceito para definir todas as espécies?

2. O isolamento reprodutivo parece ser um critério importante, mas por que
ndo pode ser amplamente utilizado?
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ESPECIACAO

OBJETIVO PRINCIPAL

e Apresentar os diferentes mecanismos de diferenciagdo populacional que
culminam com a formagdo de novas espécies.

O processo de origem de novas espécies é denominado especiagdo, que por sua vez, po-
de ser compreendido sob a luz do conceito bioldgico de espécie (que sera adotado neste
capitulo), com o aparecimento do isolamento reprodutivo entre duas populac¢des. Esta
divisao de populagdes resulta em unidades evolutivas independentes, que chamamos de
espécies. Neste processo dinamico, as espécies correspondem a estdgios provisorios de
uma sucessdo de geracdes de populagdes em constante diferenciacdo (figura 7.1).

Espécie A Espécie B

Cladogénese — divisdo de uma linhagem em
duas diferentes que se divergem uma da
outra com o passar do tempo.

Especiacao

Anagénese — mudanga
microevolutiva dentro de
uma populagdo/espécie

Figura 7.1 Esquema do processo de diferenciagdo interpopulacional que culmina com a formagédo de
duas espécies (especiacdo por cladogénese).
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O fato de se utilizar o isolamento reprodutivo como elemento definidor do processo de
especiacdo entre espécies sexuadas se deve a um consenso entre cientistas de que o
isolamento reprodutivo promove a independéncia evolutiva dos tdxons. Afinal de contas,
podemos reconhecer inUmeras unidades taxonémicas no ambiente ao nosso redor que
possuem isolamento reprodutivo completo entre elas, apenas rompido por alguns even-
tos rarissimos de transferéncia horizontal de genes.

Portanto, para explicar o fendbmeno da especiacdo deve-se também fazer o seguinte ques-
tionamento: como surgem as barreiras (sejam bioldgicas ou comportamentais) ao inter-
cambio de genes entre duas populagdes? Dessa questao surgem inumeras explicacoes
baseadas em diferentes modos pelos quais as espécies surgem (modos de especia¢do, dos
quais nem todos serdo abordados aqui) e se mantém (mecanismos de isolamento repro-
dutivo: pré- e pdés-copulatérios).

Mecanismos de especiagao

Ha varias classificacOes dos processos potenciais de especiacdo nos organismos sexuados.
Alguns deles sdo baseados na relacao geografica entre a populacdo ancestral e as duas
populacdes descendentes que sdo reconhecidas como duas espécies: especiacdo alopa-
trica, parapdtrica e simpatrica. Outros processos sao qualificados com respeito aos aspec-
tos genéticos envolvidos no evento de especiacao, tal como diminui¢do do fluxo génico,
mutac¢des cromossdmicas, poliploidizacdo, adaptacao local, inviabilidade dos hibridos etc.

Alguns mecanismos incomuns envolvem eventos de hibridizacdo entre espécies, quan-
do o isolamento reprodutivo ndo é completo. Estes mecanismos de especiacdo sao fre-
guentes em algumas familias de plantas, associados a eventos de aloploidizacdo, isto &,
hibridos resultados da combina¢do de gametas de espécies diploides, que duplicam seu
numero cromossomico, formando tetraploides vidveis e férteis. No entanto, é um equi-
voco chamar um hibrido recém-formado de espécie, mesmo com isolamento reprodutivo
completo de seus parentais, ja que o conceito de espécies deve-se aplicar a populagbes e
nao aindividuos. Estes alopoliploides sdo geralmente isolados reprodutivamente das duas
espécies parentais, e podem formar uma populacdo estavel na natureza apds varias gera-
¢Oes, constituindo entdo uma nova espécie. Outros eventos ainda mais raros sdo encon-
trados em plantas e animais, envolvendo hibridiza¢do e introgressao (retrocruzamento
com uma das espécies parentais). Nestes casos, normalmente a F1 hibrida é pouco viavel,
mas a introgressao que gera prole F2, F3 etc possibilita equalizar o cariétipo (no caso de
hibridos com cromossomos ndo pareados) e estes individuos introgredidos podem tam-
bém encontrar um nicho alternativo nao explorado por nenhuma das espécies parentais,
se estabelecendo como uma populagdo vidvel na natureza. Este parece ser o caso do
lobo-vermelho (figura 7.2), que é uma populagdo introgredida, resultante da hibridizagao
entre lobos-cinza e coiotes.

A despeito da ocorréncia de eventos de poliploidizacdo e hibridizacdo em alguns meca-
nismos de especiacdo, a imensa maioria das espécies sexuadas na natureza parece resul-
tar de mecanismos populacionais que envolvem diferenciacdo genética interpopulacional
por mutagdo, deriva e selegao natural, que resultam no aparecimento de algum tipo de
restricdo ao fluxo génico. Por isto, a evolucdo da biodiversidade pode ser representada
figurativamente por uma arvore (ver Aula 11), que representa os processos de especiacao
como ramificacdes (evolucdo cladogenética).
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Canis lupus Canis latrans

Canis rufus

Figura 7.2 O lobo-vermelho (C. rufus) é resultado da introgressao de hibridos de lobo-cinza (C. lupus) e coiote
(C. latrans). Ndo é considerado como espécie vélida ou “natural” por muitos estudiosos, ja que, aparente-
mente, foi artificialmente gerada pela translocagdo antrdpica de lobos e coiotes para as mesmas reservas.

O processo de especiacdo pode ocorrer de diferentes formas, dependendo da relacdo es-
pacial (geografica) entre as espécies derivadas e a populagdo da espécie ancestral (figura
7.3). Se as novas espécies surgem em condicdo de isolamento geografico (alopatria), o
processo é denominado especiacao alopatrica. Se o processo de diferenciagdo que leva a
especiacdo ocorre entre as popula¢des que ocupam regiGes adjacentes, sem uma separa-
¢do geografica, esta se chama parapatrica. No entanto, se as espécies surgem dentro dos
mesmos limites geograficos que sua ancestral, isto é, ndo ha qualquer restricao geografica
ao fluxo génico, esta é chamada de especiacdo simpatrica (figura 7.2). As vezes, na pratica,
a distingdo entre esses modos de especiacdo pode ndo ser muito clara, principalmente
entre especiacdo parapatrica e simpatrica.

Especiacao
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Especiagao Especiagao Especiagao

alopatrica parapatrica simpatrica
Espécie ancestral A Espécie ancestral B Espécie ancestral C
Nova zona Adaptagdes a zonas i N_ova zona
geografica geograficas diferentes ecoldgica, ploidia, etc
feie
e
faied
Diferenciacdo Formacgdo de zona Estabelecimento rapido
alopatrica promovendo hibrida separando as da nova populagio
a divergéncia populagdes com diferentes diferenciada

adaptagdes locais

Espécie A1  Espécie A2 Espécie B1  Espécie B2 Espécie C1 Espécie C2
Espécies descendentes com isolamento reprodutivo pré ou pds-zigético completo

Figura 7.3 Esquema genérico apresentando as diferengas entre os mecanismos de especiagdo baseados na
relagdo geografica entre ancestrais e descendentes.

Nos processos de especiacdo estdo envolvidos varios mecanismos genéticos que levam ao
acumulo de diferencas em caracteristicas quantitativas e discretas, neutras e adaptativas,
por mutacdo, deriva e selecdo natural. No entanto, parece haver um consenso de que a
restricdo ao fluxo génico que culmina com um isolamento reprodutivo completo seja o
evento crucial para o reconhecimento de unidades evolutivas independentes que quere-
mos chamar de espécies.

Especiagdo alopatrica

Neste processo ha uma barreira fisica entre as populacdes que reduz ou impede o fluxo
génico (migracdo) interpopulacional. Esta barreira pode aparecer por mudancas geoldgi-
cas e geomorfoldgicas (rios, cursos d’dgua, cadeias de montanhas, deriva continental, vul-
cOes, etc) ou por eventos de dispersdo (deslocamento de populagdes para locais distantes
ou além de uma barreira fisica, dispersao provocada pelo vento, correntes marinhas, etc.).

A alopatria promove uma severa reducdo do movimento dos individuos ou de seus game-
tas entre as populagdes, e ndo necessariamente significa uma distancia geografica muito
grande (ex: curso de rio, canion, etc). Estas barreiras alopatricas dependem também de
aspectos bioldgicos de cada espécie em particular, por exemplo, alguns rios sdo barreiras
efetivas ao fluxo génico para varios primatas, mas ndo sdo para a maioria dos quirdpteros.

Durante o isolamento geografico relativo das duas populagGes, ocorre diferenciacdo
interpopulacional promovida por mutacdo, deriva e também selecdo natural, caso ha-
ja pressoes seletivas divergentes. De acordo com o CBE, quando estas diferencas geram
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uma barreira reprodutiva pré ou pds-copulatdria, ha o aparecimento de duas espécies
gue quando eventualmente estiverem em simpatria, ndo serdo “compativeis” reproduti-
vamente.

Este tipo de especiacdo é demonstrado por uma série de evidéncias, entre elas, a cor-
respondéncia existente entre descontinuidade bioldgica e geografica/topografica. Por
exemplo, vdrios animais aqudticos mostram uma maior diversidade regional em regies
montanhosas onde hd sistemas de rios isolados, nas espécies ilhas relativamente isoladas
dos continentes, as popula¢des sdo muito diferenciadas (morfologia, ecologia e compor-
tamento) quando comparadas as populacdes e/ou espécies afins dos continentes. Outras
evidéncias provém do registro féssil que revela o aparecimento de espécies distintas, ge-
ralmente em dreas diferentes da distribuicdo original. Mas ha também muitas evidéncias
experimentais, tais como estudos em laboratério que demonstram que isolamento re-
produtivo incipiente aparece frequentemente entre populac¢des isoladas (alopatricas) de
moscas e outros organismos modelo (cobaias).

Ha dois subtipos principais de especiacdo Alopatrica que se diferem na relagdo de ta-
manho (demografia) entre as populacdes em diferenciacdo e os mecanismos genéticos
envolvidos.

Especiagao alopatrica tipica ou vicariante

Ocorre quando duas populagdes sdo separadas por uma barreira extrinseca gerada por
um evento vicariante geografico (montanhas, rios etc) ou climatico, ou pela divisdo de
populagdes por um evento de dispersao gerando duas ou mais populacdes de tamanho
significativo, sem que haja um evento fundador (figura 7.3).

Neste subtipo de especiagdo alopatrica, as populagdes se diferenciam geralmente na
mesma proporc¢do, devido a processos de deriva e selecdo que atuam sobre a variagao
pré-existente e nos novos alelos que podem aparecer por mutagdo. Este é o tipo de espe-
ciacdo que estd correlacionado com diversos processos vicariantes. Por exemplo, eventos
climatoldgicos como as glaciacdes do Pleistoceno promoveram varios movimentos vica-
riantes de retracdo e fragmentacdo de florestas Umidas nestes periodos frios e secos,
gue novamente se expandiram nos periodos interglaciais, que eram mais quentes. Muitas
populagdes de aves ficaram restritas a reflugios florestais nas glaciagdes e acumularam
diferencas, podendo em alguns casos, adquirir isolamento reprodutivo umas das outras,
resultando em novas espécies de acordo com o CBE.

Especiagao peripatrica ou alopatrica com evento fundador

Ocorre quando ha dispersdo ou isolamento vicariante de uma porgdo pequena da popula-
¢do original, formando uma col6nia periférica que, apds algumas geracdes em diferencia-
cdo genética, aparece o isolamento reprodutivo pré ou pds-copulatério (figura 7.3).

Esta forma de especiagcdo é muito comum em eventos de colonizacdo de ilhas por indi-
viduos vindos do continente. Neste caso a diferenciacdo se dd mais acentuadamente na
coldnia filha (da ilha), com menor nimero de individuos, com grande influéncia da deriva
genética, pois hd um efeito do fundador, no qual a populacdo descendente é derivada de
poucos individuos fundadores. Geralmente, ha também influéncia da sele¢ao natural na
diferenciacdo da col6nia, mas basta a influéncia da deriva para que esta populagdo pe-
guena se diferencie rapidamente, enquanto a populacdo original (do continente) devera
ser a mais parecida com a espécie ancestral, ja que nesta, o efeito da deriva é menos pro-
nunciado. Um registro recente de especiacao peripatrica, foi o da espécie de pred da ilha
de Moleques do Sul em Santa Catarina, descrita por pesquisadores do Rio Grande do Sul
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(figura 7.4). Neste caso especifico, uma populacido da espécie do continente ficou isolada
nesta ilha, quando o nivel do Oceano Atlantico subiu no Holoceno, apds 12 mil anos atras

(K.A.A.).
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Figura 7.4 Espécie de pred (C. intermedia) da ilha Moleques do Sul do litoral de Santa Catarina que isolou-
se da espécie do continente, C. maxima, ha pelo menos 10 mil anos, com o aumento do nivel do mar no
Holoceno.

Especiagdo parapatrica

Neste modo de especiagdo, novas espécies surgem sem que haja um isolamento geogra-
fico completo, através da diferenciacdo entre subpopula¢des que ocupam areas conti-
guas, mas distintas (figura 7.3). Neste modelo, as popula¢des se divergem, geralmente,
por adaptacGes locais em ambientes separados, mas adjacentes, dentro de um continuum
na faixa de dispersdo da populacdo ancestral, sem restricdes fisicas ao fluxo génico.

A adaptacdo aos ambientes distintos, que existem ao longo da grande faixa de dispersao
da espécie ancestral, parece ser a mais importante etapa neste processo de especiagao.
Na maior parte das vezes surge uma zona hibrida entre as duas populac¢des (espécies in-
cipientes), onde os hibridos ndo sdo tdo bem adaptados quanto os individuos parentais
em relagdo aos seus respectivos ambientes. Portanto, esta zona hibrida funciona como
barreira ao fluxo génico entre as duas popula¢des que estdo se diferenciando, promo-
vendo ainda mais diferenciagdo que culmina com a formacgao de duas espécies isoladas
reprodutivamente. Este processo de favorecimento dos extremos de variacdo (ambas as
populacdes parentais) em detrimento dos fendtipos intermediarios (hibridos) é uma con-
sequéncia da selecdo disruptiva (Aula 5).

Especiacao simpatrica

E um modo de especiacdo que n3do envolve qualquer tipo de isolamento geografico, pois
as populagdes se tornam isoladas reprodutivamente na mesma area pelo aparecimento
de barreiras pré ou pds-copulatdrias. Esta barreira bioldgica ao intercruzamento se origi-
na dentro dos limites de uma populagdo, sem nenhuma segregacdo espacial dos individu-
os nas populagdes que estdo se diferenciando. A maioria dos mecanismos relacionados a
este modo de especiacdo depende do aparecimento rdpido destas barreiras reprodutivas.
Por exemplo, na especiacdo por poliploidia que ocorre em algumas familias de plantas,
geralmente aparece um isolamento reprodutivo “instantaneo” entre a prole tetraploide
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(4N) e seus parentais diploides (2N), pois normalmente este cruzamento resultaria em
um triploide (3N) invidvel (figura 7.5). Na especiacdo poliploide, somente se considera
0 aparecimento de uma nova espécie de acordo com o CBE, se este individuo e outros
eventuais tetraploides constituirem apds varias geracdes, uma populacdo vidvel e isolada
reprodutivamente da populagao parental diploide.

2N 4N

poliploidizagao

individuos

2N

-
gametas @ *

3N

hibrido inviavel .

Figura 7.5 Especiagdo simpdtrica por poliploidia em plantas. Autopoliploidizagdo pode dar origem
aindividuos tetraploides (4N) a partir de diploides (2N) dentro de uma mesma populagdo. A prole
triploide (3N) destes dois tipos de individuos é geralmente invidvel, portanto esta é uma barreira
reprodutiva pds-zigodtica.

Muitos modelos de especiacdao simpatrica baseiam-se em sele¢do disruptiva por causa
da selecdo de diferentes caracteristicas que conferem adaptacdo a diferentes fontes de
recursos ou nichos. Um dos casos mais bem estudados ocorre com as moscas Rhagoletis,
gue originalmente depositavam seus ovos (e larvas) no pilrito (hawthorn), uma fruta dos
EUA (figura 7.6). Com a introdugdo das plantagdes de magd, ha mais de 200 anos nos EUA,
algumas moscas (Rhagoletis pomonella) passaram a utilizar magds para depositar seus
ovos e desenvolvimento de suas larvas. Como as magas estao disponiveis em épocas di-
ferentes do pilrito e possuem também outros nutrientes, existe uma selecdo divergente
entre individuos que utilizam estes dois recursos e, atualmente, estas populacdes estao
diferenciadas, mesmo vivendo em simpatria. A populacao que se alimenta de macas teve
sua época reprodutiva deslocada para os meses de junho a agosto, enquanto as demais se
reproduzem entre agosto e outubro. Desta forma, estd se consolidando uma barreira re-
produtiva comportamental, devido ao deslocamento sazonal de periodos de reprodugao.
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Hawthornes Mosca Rhagoletis Magas
(pilrito)

Figura 7.6 Moscas Rhagoletis e especiagdo simpatrica devido a adaptacdo a diferentes recursos alimentares
(maga e pilrito), que estdo disponiveis em épocas diferentes.

Apesar de que ainda existe alguma controvérsia sobre a importancia da especia¢do sim-
patrica na natureza, ha vérios estudos demonstrando que é muito mais comum do que se
imagina ha algum tempo. Por exemplo, em alguns grupos animais, como entre as espécies
de ciclideos dos lagos de crateras na Africa (Tanganika, Victoria e Malawi), existem varios
indicios de especiacdo simpatrica. Varios processos de especiacdao simpatrica nestes ci-
clideos estdo diretamente relacionados a selecdo divergente, devido a adaptacdo a dife-
rentes habitos alimentares (comedores de algas, caramujos, crustaceos, escamas etc). No
entanto, ha também outras espécies de ciclideos com isolamento reprodutivo devido a
mecanismos de selecdo sexual, tal como as diferenciacdes em padrdes de cor nos machos
(figura 7.7) e preferéncias diferentes nas fémeas.

Pundamilia nyererei Pundamilia pundamilia

Figura 7.7 Machos de duas espécies de ciclideos do lago Victoria.

Mecanismos de isolamento reprodutivo

Como visto em todos os modos de especiagao, o aparecimento de isolamento reproduti-
vo marca teoricamente a formacgdo de novas espécies de acordo com o CBE. No entanto,
ha varios mecanismos distintos que podem restringir ou impedir o intercruzamento de
espécies recém-formadas. Estas barreiras biolégicas impedem o fluxo génico, separando
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0s conjuntos génicos das unidades evolutivas que chamamos de espécies, as quais podem
ser geradas ao acaso (mutacdo e deriva) ou por selecdo (disruptiva, sexual etc). Algumas
barreiras aparecem antes da cépula, outras antes ou depois da formacgdo do zigoto. Ca-
so haja a formacdo de hibridos entre espécies reconhecidas pelo CBE, estes geralmente
serdo invidveis ou estéreis, pois ha uma grande incompatibilidade devido as diferengas
genéticas entre espécies, que é chamada de depressdo exogamica.

Estas barreiras ao intercruzamento devem aparecer de forma gradual na populagdo, que
apos algumas geracdes podem ser fixadas em todos os membros, impedindo o intercru-
zamento com outra populagao relacionada. Portanto, de acordo com o CBE, espera-se
que algum mecanismo incipiente de isolamento reprodutivo exista entre subespécies,
gerando algum tipo de depressdao exogamica na prole devido a menor inviabilidade ou
fertilidade dos hibridos entre estas populagdes da mesma espécie.

Os mecanismos que levam ao isolamento reprodutivo foram classificados por Ernest Mayr
em 1993, de acordo o tipo de isolamento e a etapa em que se dd o impedimento ao inter-
cruzamento, dividido em dois momentos diferentes:

Mecanismos pré-copulatérios (figura 7.8)

e Parceiros em potencial ndo se encontram (isolamento sazonal ou de habitat).
Ex: moscas maggot que usam pilritos ou magas (ver acima).

e  Parceiros em potencial encontram-se, mas ndo copulam (isolamento
comportamental). Ex: varias espécies de aves que tém rituais ou cantos
diferentes durante a corte ou vagalumes que emitem padrGes distintos de
luminescéncia que atraem especificamente suas fémeas.

e A copula é tentada, mas ndo ha transferéncia de espermatozoides (isolamento
mecanico). Ex: espécies de libélulas que possuem oérgdos copuladores
ligeiramente diferentes, que impedem a transferéncia de esperma.

Isolamento por Isolamento Isolamento Isolamento
habitat temporal comportamental mecanico

Individuos de l l l I
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Figura 7.8 Diagrama da ocorréncia de mecanismos pré-copulatdrios.

Mecanismos pds-copulatérios (figura 7.9)
e  Pré-zigdticos:

A transferéncia de espermatozoides ocorre, mas o ovo ndo é fertilizado
(mortalidade gamética, incompatibilidade cromossémica, etc). Ex: varias
espécies relacionadas de ouricos-do-mar apresentam incompatibilidade
gameética entre elas.
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Pés-zigbticos:

O ovécito é fertilizado, mas o zigoto morre (mortalidade zigdtica por
incompatibilidade de caridtipos, de vias do desenvolvimento etc.). Ex: entre
varias espécies do género Culex e algumas espécies de angiospermas, os zigotos
sao formados, mas ndo completam o desenvolvimento.

O zigoto desenvolve, gerando uma F1 de hibridos invidveis ou com viabilidade
reduzida (inviabilidade do hibrido). Ex: muito comum entre angiospermas, cujas
sementes hibridas podem ndo germinar ou se germinam, as plantas ndo chegam
a idade reprodutiva.

Os hibridos F1 sdao completamente vidveis, mas parcial ou completamente
estéreis (esterilidade do hibrido). Em algumas espécies, a esterilidade pode ser
mais evidente na geragao F2. Ex: entre varias espécies de mamiferos e aves,
incluindo os intercruzamentos entre cavalo e jumento que geram mulas e burros
(F1) estéreis.

Isolamento Viabilidade Fertilidade Menor viabilidade
gamético ou cromossémico

x :‘ do hibrido do hibrido hibridos >F1

reduzida reduzida ou fertilidade em

Prole
viavel

O [rrwel+Q S S

s5i gy

Figura 7.9 Diagrama da ocorréncia de mecanismos pds-copulatorios.

Em alguns raros casos, barreiras ao intercruzamento devido a mecanismos pré-copulaté-
rios podem ser rompidas por influéncia ambiental. Por exemplo, algumas espécies de ci-
clideos estdo isoladas reprodutivamente por causa dos padrées de cores divergentes dos
machos (selecdo sexual) nas dguas transparentes, mas nas aguas turvas (por poluicdo, etc)
esta barreira pode ndo ser mais eficiente em impedir o intercruzamento destas espécies,
pois as fémeas ndo conseguem visualizar os diferentes padrdes de cores. Isto demonstra
como teoricamente pode ser fragil um conceito de espécies baseado em intercruzamen-
to, ja que o proprio contexto ambiental pode influenciar o fluxo génico, rompendo o iso-
lamento reprodutivo.
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AUTO-AVALIACAO

1. Haalgumaforma quantitativa de medir o grau de diferencia¢do para defini¢cao
do que seja uma espécie?

2. Por que os mecanismos de isolamento reprodutivo sdo importantes para se
compreender a especiagao?
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MACROEVOLUCAO | - ORIGEM DA VIDAEO
ANCESTRAL DE TODAS AS FORMAS DE VIDA
ATUAIS (LUCA)

OBJETIVO PRINCIPAL

e Apresentar a cronologia da vida na Terra e a abordagem evolutiva que
atualmente é utilizada no estudo da origem das espécies e das formas de vida
a partir do mundo abiético. Serdo discutidas hipdteses cientificas alternativas
gue explicam a histéria primordial de diversificacdo dos primeiros elementos e
organismos Vvivos.

Estudos evolutivos em diferentes escalas de tempo e cronologia geoldgica

A evolugao tem sido tradicionalmente dividida em dois niveis de acordo com a escala tem-
poral dos fendmenos envolvidos: microevolugao e macroevolugdo. A microevolugao com-
preende os eventos que ocorrem no nivel intraespecifico (como as variagdes em frequ-
éncias génicas em uma populagdo) e o processo de especiagdo. De forma complementar,
a macroevolugao envolve os eventos evolutivos que ocorrem em longos lapsos de tempo
(entre milhares a alguns bilhGes de anos), abrangendo fen6menos evolutivos observados
entre niveis taxondmicos superiores como familias, ordens, filos etc. Vale ressaltar que es-
ta divisdo é meramente didatica, ja que do ponto de vista cientifico, a evolucdo biolégica é
um processo dinamico Unico que pode ser abordado por diferentes disciplinas.

A abordagem macroevolutiva permite, por exemplo, estudar e identificar padrdes e ten-
déncias de grupos taxonOGmicos especificos ou processos evolutivos que afetaram inu-
meros grupos taxondmicos como as extingdes em massa. Neste nivel também sdo in-
vestigados processos envolvidos com a evolugdo de caracteres, dos érgaos complexos e
dos sistemas fisioldgicos. Evidéncias de diferentes disciplinas sdo utilizadas na elucidacao
dos fenébmenos macroevolutivos, incluindo a genética, anatomia, fisiologia e embriologia
comparadas, mas de forma especial, a evidéncia fdssil da Paleontologia.

Os fdsseis representam a evidéncia direta da existéncia de organismos que viveram em
um passado distante e que foram de alguma forma, preservados em meio aos sedimen-
tos. Geralmente, os fosseis que consistem em partes corporais (esqueletos, dentes etc)
sao facilmente reconhecidos como tal, mas é importante ressaltar que sdo também con-
siderados fdsseis, quaisquer indicios que remetam a existéncia de vidas passadas, tais
como os icnofdsseis (fésseis de pegadas, coprdlitos, galerias de habitagdo, entre outros)
e os fosseis quimicos (registros organicos encontrados em sedimentos). A Paleontologia é
a disciplina histérica encarregada do estudo dos fésseis, que depende das metodologias
de datacdo geoldgica e processos quimicos para dar um sentido temporal aos restos fos-
silizados. Nesse contexto, surge a estratigrafia que investiga a distribuicdo temporal do
registro geoldgico, bem como os diferentes métodos genéricos de datagao dos eventos:
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Datagdo relativa — Determinacdo de uma sucessdo temporal de eventos, sem
gue se saiba o momento e a duragdo dos mesmos. Como sdo métodos indiretos
gue dependem mais do entendimento dos processos geolégicos, a datagao
relativa foi a primeira a ser desenvolvida. Estes métodos podem ser aplicados
quando hd mais de uma camada de rocha ou sedimento com fésseis em um
mesmo afloramento e partem do principio simples de que as camadas de rochas
mais antigas estdo localizadas geralmente abaixo das camadas mais recentes.
Em outros casos, a datacdo relativa pode se basear no principio da sucessdo
faunistica (ou floristica), utilizando o ordenamento conhecido no registro
geoldgico de grupos taxondmicos especificos, tornando possivel definir a idade
relativa entre camadas a partir de seu conteudo fossilifero.

Datacdo absoluta — Determinacdo exata da idade do fdssil ou da camada de
sedimento onde ele ocorre por diferentes métodos fisico-quimicos. Os métodos
radiométricos sdo os mais empregados e se baseiam no fato de que o decaimento
de cada tipo de dtomo ocorre em propor¢des constantes, segundo taxas que nao
sdo afetadas por agentes fisicos ou quimicos externos. A taxa de decaimento varia
com o tipo de isétopo radioativo, por isto, existem alguns limites temporais para
as datagdes, por exemplo, o método do C* pode datar eventos recentes até no
maximo 40-50 K.A.A. (mil anos atras) (Pleistoceno tardio).

Baseados em estudos de astrofisica e métodos de datacdo de rochas, a idade da Terra tem
sido estimada em um minimo de 4,5 bilhdes de anos. A escala temporal de existéncia da
Terra é dividida, por convengdo, em Eons, Eras e Periodos cujos limites geralmente refle-
tem eventos geoldgicos relevantes (figura 8.1). Algumas divisGes foram feitas com base
em transi¢Ges de faunas observadas nos registros fésseis, entre estas, todos os eventos de
extincdes em massa registrados.
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Figura 8.1 Escala geoldgica de tempo do planeta Terra.
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A origem da vida e sua diversificagdo inicial

As evidéncias disponiveis ndo permitem precisar exatamente quando e em qual ambiente
a vida se originou no planeta Terra, ja que os eventos que culminaram com a formacgao
de sistemas organizados autorreplicantes mantidos por energia e matéria obtida do meio
ambiente, ocorreram em nivel molecular. Eventos moleculares, geralmente, ndo deixam
marcas discretas no registro féssil, 0 que ndo impede que facam parte de inUmeras hip6-
teses cogitadas para a origem dos seres vivos. Por exemplo, apesar de que o processo de
evolucdo molecular e a primeira forma de vida ndo tenham registros fésseis, é possivel
inferir o ancestral comum para todas as formas de vida que existem hoje a partir de dados
genOmicos dos organismos existentes. Além disto, é possivel também deduzir a estrutura
celular, o sistema metabdlico minimo e o cédigo genético existente neste ancestral co-
mum, baseado nestas analises moleculares. No entanto, de acordo com a teoria evolutiva,
nao se espera que este ancestral comum, ou LUCA (do inglés Last Universal Common An-
cestor), seja a primeira forma de vida no planeta Terra, devido a sua grande complexidade
de estrutura e funcado, evidenciada, por exemplo, pelo cddigo genético universal referen-
te a traducdo de proteinas a partir dos éxons. Muitos evolucionistas tedricos sugerem a
possibilidade de vérios cddigos genéticos primitivos, que devem ter existido antes que o
cddigo genético atual se fixasse no ancestral de toda a biodiversidade atual. Um destes
modelos sugere a existéncia de um sistema de dimeros de proto-RNAs transportadores
(proto-tRNAs) que pudessem sintetizar proteinas, fazendo ligagdes peptidicas entre ami-
noacidos, antes da existéncia dos ribossomos (Adendo 2).

Ainda que ndo se possa determinar exatamente como e quando a “vida” comecou na
Terra, algumas hipdteses sdo baseadas nas evidéncias da atmosfera primitiva do planeta e
nos vestigios primitivos de atividade vital que sdo quase t3o antigos quanto as rochas que
primeiro se formaram quando a Terra esfriou. Os primeiros fésseis de 3,5 bilhGes de anos
atrds indicam a existéncia de organismos parecidos com coldnias procarioticas fotossin-
téticas que existem hoje, os estromatdlitos que sdo compostos de cianobactérias (figura
8.2). No entanto, ndo ha como afirmar que estes organismos primitivos (do passado re-
moto) apresentavam, por exemplo, o mesmo tipo de fotossintese observada hoje entre as
cianobactérias, ou até mesmo que teriam um cédigo genético parecido com o de todos os
organismos atuais. Na verdade, ndo ha evidéncia clara que indique que estes estromatoli-
tos de 3,5 bilhdes de anos atras sejam ancestrais diretos dos atuais estromataélitos (figura
8.2). Portanto, de acordo com as expectativas da teoria evolutiva, diferentes formas de
vida devem ter coexistido antes do ancestral comum de todas as formas de vida atuais,
que é reconhecido como LUCA, ou ultimo ancestral comum universal.

Estromatolito fossil - Australia Estromatolito atual

Figura 8.2 Estromatdlito féssil de 3,5 bilhdes de anos da Australia (esquerda) e um estromatdlito atual (di-
reita) encontrado na Lagoa Salgada, no estado do Rio de Janeiro.
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Todas as espécies da biodiversidade atual estdo classificadas em trés grandes dominios:
Archaea, Bacteria e Eukarya (figura 8.3). Algumas caracteristicas compartilhadas entre os
trés dominios apresentam as evidéncias de ancestralidade comum entre estas formas de
vida, no LUCA:

e Informagdes genéticas sdo armazenadas em dacidos nucleicos (DNA e RNA).

e  Asproteinas sdo sintetizadas a partir do mesmo grupo de 20 aminoacidos (todos
eles apresentando atividade dptica, na forma levogira — L-aminodcidos).

e Atraducdo das proteinas é feita com base em um cddigo genético universal (com
raras alteragdes secundarias), a partir de cédons no RNA mensageiro (mRNA),
utilizando RNAs transportadores (tRNAs) para formacado do polipeptideo dentro
de ribossomos.

e Os carboidratos sintetizados pelas células vivas atuais sdo compostos de
acucares dextrogiros ou D-agucares.

e Existem proteinas homodlogas essenciais para a replicacdo, transcricio e
traducdo de todas as células: proteinas ribossdmicas, DNA polimerases e RNA
polimerases.

e  Possuem um envoltdrio lipidico que contém o metabolismo e o material genético,
apesar de apresentar diferentes constituicdes quimicas, principalmente entre
as arqueas.
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Terméfilos (Mitocéndrias)
Ricketsias
Espiroquetas
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Figura 8.3 Os trés dominios da vida e o ultimo ancestral comum universal (LUCA)
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Os primordios da evolugado da vida na Terra

Inspirados pelas ideias de Darwin, os pesquisadores do século XX, principalmente qui-
micos e bioquimicos, buscaram elucidar como as reag¢des envolvendo as moléculas sim-
ples do mundo pré-bidtico originaram a primeira forma de vida. Nesse sentido, em 1930,
Oparin e Haldane, independentemente, propuseram que so seria possivel a formacgao de
compostos organicos em solo terrestre se sua atmosfera fosse redutora (como aquela
descrita para outros planetas do sistema solar), isto é, rica em compostos capazes de doar
hidrogénio, tais como H,, CH, e NH_ e H,O. Oparin também propds que esses compostos,
ao serem expostos as condi¢cOes da Terra primitiva (descargas elétricas, altas temperatu-
ras, radiacdo ultravioleta) poderiam reagir entre si dando origem a compostos orgéanicos.
Impulsionados por essas descobertas, Miller e Urey, em 1953, conduziram experimentos
simulando as condig¢des da Terra primitiva. Para tanto, eles criaram um sistema hermético,
no qual foram introduzidos os gases H,, CH, e NH, e vapor d’agua. Essa mistura foi sub-
metida a descargas elétricas e a ciclos constantes de aquecimento e condensacao (figura
8.4). Apds algum tempo eles coletaram o material e verificaram a presenca de diversas
moléculas organicas, incluindo aminoacidos, comprovando a expectativa de Oparin.

Figura 8.4 Esquema do experimento de Urey e Miller em 1953.

Em 1961, Juan Ord, acidentalmente, descobriu que em condi¢cGes similares seria possivel
sintetizar adenina (uma das bases nitrogenadas constituinte dos nucleotideos). Posterior-
mente, outros experimentos demonstraram que as outras bases nitrogenadas também
poderiam ser obtidas por meio de reagGes envolvendo a presenca de compostos que es-
tariam presentes em uma atmosfera pré-bidtica redutora. Ainda mais intrigante e que tor-
na plausiveis os resultados desses estudos, foi a descoberta desses compostos no espaco,
por exemplo, em meteoros.

Apods ter sido demonstrado que substancias fundamentais, como nucleotideos e aminoa-
cidos, poderiam ser formadas sob determinadas condig¢des, faltava demonstrar os meca-
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nismos que possibilitariam a formacdo de polimeros (acidos nucleicos e proteinas). Entao,
em 1986, Ferris testou a hipdtese de que minerais de argila poderiam atuar como cata-
lisadores em processos de sintese pré-bidtica. Ele demonstrou experimentalmente que
moléculas de RNA ligam-se eficientemente a argilas e que uma delas, a montmorilonita
(produto do intemperismo de cinzas vulcanicas), é capaz de catalisar a formacgao de oli-
gonucleotideos. Estes oligonucleotideos poderiam ter dado origem a um cddigo genético
primitivo, como sugere o modelo do professor Romeu Guimaraes (Adendo 2).

Tantas informacdes propiciaram a elaboracdo de vdrias hipoteses sobre como a vida po-
deria ter se originado quimicamente. De um modo geral as hipdteses sobre a origem pri-
mordial da vida na Terra podem ser classificadas em duas linhas de pensamento princi-
pais: i) do mundo da informagdo ou do replicador (exemplificada pela hipétese do mundo
de RNA) e ii) do mundo metabdlico (hipdteses que sugerem que a vida comegou com
proteinas ou poliaminodcidos enzimaticos).

Mundo da informagdo (de RNA)

E intuitivo pensar, em um primeiro momento, que o DNA tivesse sido o replicador pri-
mordial. No entanto, uma avaliacdo mais criteriosa direciona a um instigante paradoxo:
embora o DNA armazene a informagao necessdria para a sintese de proteinas, sua repli-
cagao é impossibilitada sem o auxilio delas e ndo possui qualquer atividade enzimatica.
Desse modo, seria pouco provavel que DNA fosse essa molécula replicadora primordial.
Da mesma forma, as proteinas possuem capacidade enzimatica, mas ndo tém capacidade
de autorreplicacdo e nem de armazenar informacao para funcionarem como replicadoras.
Diante desse cendrio, seria bastante plausivel sugerir que esse papel tenha sido desempe-
nhado pelo RNA, um tipo de molécula capaz de exercer inUmeras fungdes.

O mundo de RNA (anterior ao mundo de DNA e proteinas) foi proposto em 1986 por
Walter Gilbert. O RNA, além de armazenar as informacGes genéticas, é também capaz de
catalisar, ndo apenas sua prépria sintese, mas também outras rea¢des quimicas encontra-
das nas células.

Algumas evidéncias favorecem essa hipdtese de que o RNA antecede o DNA e as protei-
nas:

e  Funcionacomomoléculainformacional (ex:virusRNA) e pode haver o pareamento
entre bases nitrogenadas nas suas fitas complementares, semelhante ao que é
observado no DNA.

e A existéncia de ribozimas, moléculas de RNA com atividade catalitica
fundamental para o funcionamento celular.

e Muitos cofatores (envolvidos em reagGes catalisadas por enzimas proteicas) sdo
representados por RNA ou seus nucleotideos, embora muitos sem uma funcéo
evidente.

Contudo, alguns pesquisadores acreditam que as evidéncias, apesar de apontarem para
a precedéncia do RNA, ndo fornecem informacdes suficientes sobre a origem da vida.
Além disso, sob o ponto de vista quimico e estrutural, é pouco provavel que o polimero
RNA como é conhecido hoje também tenha se formado sem a a¢do de enzimas. Dessa
forma, outros pesquisadores sugeriram que moléculas replicadoras mais simples embora

Fasciculo - Evolugao



semelhantes ao RNA, teriam organizado um “mundo pré-RNA”. Entretanto, até entdo ndo
foram encontrados quaisquer vestigios que indiquem que essas substancias pré-RNA te-
nham existido.

No entanto, em 2008 Tracey Lincoln e Gerald Joyce da California, EUA, sintetizaram RNAs
cataliticos com capacidade de autorreplicagdo, se mantém replicando indefinidamente
em laboratdrio sem ajuda de qualquer proteina ou outro componente celular. Este expe-
rimento de evolugdo in vitro demonstra que este RNA sintético segue principios darwinia-
nos conhecidos: ocorre mutac¢do e as moléculas mais adaptadas, isto é, que deixam mais
descendentes ao longo das geracdes, sdao aquelas que melhor utilizam os substratos dis-
poniveis no meio de cultura. De acordo com estes pesquisadores, um mundo de RNA po-
de ter sido algo parecido com este sistema sintético, mas independente de componentes
bioldgicos atuais. O modelo de dimeros de proto-tRNAs proposto pelo professor Romeu
Guimaraes sugere as primeiras conexdes dos RNAs com as moléculas proteicas, através de
um cédigo genético primitivo (Adendo 2).

Mundo metabdlico

O pesquisador anglo-belga, Christian de Duve, sugeriu que as pesquisas sobre origem da
vida deveriam focar menos em macromoléculas como os 4cidos nucleicos e proteinas,
e deveriam adotar uma abordagem baseada em moléculas menores com atividade ca-
talitica. Estes modelos consideram a existéncia de pequenas moléculas organicas com
capacidade reativa estimulada por fontes energéticas externas. Apesar de que diferentes
propostas deste metabolismo primordial possuem muitas particularidades, elas sdo cons-
truidas sobre cinco pontos fundamentais:

e Deve haver barreiras que delimitem o vivo e o ndo vivo (membranas lipidicas).

e  Existem fontes energéticas externas que permitem a manutencao de um sistema
ordenado.

e Enecessario um mecanismo de acoplamento de reacdes, de modo que a energia
liberada por uma determinada reagao possa “estimular” outra reagao.

e Deve haver a formacdo de uma rede de reagbes quimicas, cuja complexidade
permita adaptagao e evolucdo.

e Essa rede deve produzir ou incorporar mais matéria do que é perdida, sendo
possivel apds um ponto a reprodugdo/replicacdo.

Mecanismos desse tipo ndo apresentam moléculas especializadas no armazenamento e
transmissdo de informacgdo. A hereditariedade, entdo, ficaria a cargo de moléculas peque-
nas dispersas, em outras palavras, ela seria armazenada na identidade e concentragdo dos
compostos na rede de reacdes. Robert Shapiro destaca que esse modelo atende a exigén-
cias mais provaveis que os processos necessarios a formacdo de uma molécula replica-
dora. Mas, apesar de experimentos comprovarem a plausibilidade de passos individuais,
ainda nao foi possivel demonstrar a operacdo de um ciclo completo ou sua capacidade de
autossustentabilidade.
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AUTO-AVALIACAO

1. Quais caracteristicas estdo presentes em todos os organismos de hoje que
nos permitem inferir a existéncia de um Unico ancestral comum (LUCA)?

2. Sera que teria alguma vantagem adaptativa associada ao uso de um outro
cédigo genético ou D-amino-4cidos por um ser vivo atualmente?

Adendo 2 — A evolugdo do Cédigo Genético Universal
Romeu Cardoso Guimaraes, professor do ICB-UFMG

Um carater fundamental dos seres vivos € o vinculo nucleoproteico (entre acidos nu-
cleicos e proteinas), circular e autoestimulante. Genes produzem proteinas, utilizando
o cddigo genético para traduzir a informagao armazenada no DNA, com o auxilio dos
ribossomos. As proteinas se ligam aos genes, estabilizando-os e os replicando. Esta-
bilizar equivale a aumentar produtividade do sistema de producédo e deve ser funda-
mental na origem do proprio cédigo genético. Uma hipdtese razodvel para a formacao
do cdédigo genético que atualmente é compartilhado por todas as formas de vida, pro-
poe a dimerizacdo de aminoacil-(proto)tRNAs por pareamento dos (proto)anticédons
(figura 8.5). Estes dimeros de proto-tRNAs s3ao andlogos aos ribossomos: ao unir dois
proto-tRNAs, propiciam a formacdo da ligagcdo peptidica, que nos ribossomos se da
pelo pareamento entre cédons dos mMRNAs e anticédons dos tRNAs. No dimero de
proto-tRNAs, um anticddon é ao mesmo tempo cddon para o outro.
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Figura 8.5 Esquema da sintese protobidtica e biolégica de proteinas na evolugdo do cédigo genético
primitivo: R (purina), Y (pirimidina), A (aminoacido), * (ligagdo peptidica), barras (pontes de hidrogénio).
Na figura a: dimero de aminoacil-proto-tRNA; b e c: dimero em conformagdo propicia a reagdo de sin-
tese de proteina, d: "dimero” de tRNA no ribossomo, traduzindo o mRNA.
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MACROEVOLUCAO Il - GRANDES TRANSICOES
EVOLUTIVAS

OBJETIVO PRINCIPAL

e Apresentar mudangas marcantes na histdria evolutiva da Terra para
compreensao de alguns fendOmenos e processos macroevolutivos.

Complexidade na evolugao da biodiversidade

A histdria da vida na terra é marcada por uma pletora de eventos que instiga a curiosida-
de humana. E quase impossivel ndo se perguntar “como?” e “por qué?” quando se esta
diante da fascinante biodiversidade que habita o planeta. Tao admirdvel quanto esta di-
versidade de espécies, é o aumento da complexidade observado com o passar do tempo
geoldgico, ainda que a inevitabilidade e universalidade desse fen6meno sejam questio-
naveis. Mesmo que nado haja razdes tedricas, nem evidéncias empiricas de que linhagens
evolutivas apresentem uma tendéncia ao aumento da complexidade, é intuitivo notar
que alguns taxons sdo mais complexos do que outros, e que, por exemplo, seres multice-
lulares sé apareceram nos ultimos 800 milhdes de anos da histdria da vida na Terra. John
Maynard Smith e E6rs Szathmdary sugerem que o aumento na complexidade seja o re-
sultado de grandes transi¢cdes evolutivas, envolvendo mudangas radicais no modo como
a informacao é armazenada e transmitida, principalmente em relagao aos processos de
desenvolvimento e organizagao celular.

Mas o que é uma grande transicdo e como caracteriza-la? Maynard Smith e Szathmary
definem como grandes estagios na evolugao da complexidade, as mudancas no nivel de
organizacao e, portanto, no regime seletivo. Entender o significado de grandes transicoes
depende, até certo ponto, de como se compreende complexidade em termos bioldgicos.
Tentar definir a complexidade bioldgica, porém, é uma tarefa drdua que pode nao gerar
resultados satisfatérios. Varias caracteristicas arbitrdrias foram utilizadas para defini¢do
de complexidade bioldgica: tipos celulares diferentes, conteddo de DNA, nimero e ca-
racteristicas funcionais de genes, nimero de 6rgdos e/ou sistemas funcionais, nimero de
proteinas funcionais sintetizadas, capacidade cognitiva etc. Todos os critérios eram medi-
dos de forma subjetiva, normalmente com o pressuposto de que a espécie humana fosse
a mais complexa. Embora complexidade seja um conceito dificil de aplicar objetivamente,
podemos observar algumas transicées evolutivas que geralmente envolvem mudancas de
complexidade, sendo as transicdes de organismos unicelulares a multicelulares, fenome-
nos incontestdveis de aumento da complexidade bioldgica.
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Grandes transicoes evolutivas da biodiversidade

Algumas transicOes evolutivas refletem em grandes estagios na evolugcdo da complexida-
de ou na aquisicao de inovacdes chave que permitiram a exploracdo de nichos totalmente
novos. Iremos discutir adiante trés destes eventos que marcaram momentos importantes
da evolugdo da biodiversidade da Terra, ressaltando aspectos adaptativos que culmina-
ram com a diversificacdo posterior de vdrias espécies a partir de ancestrais comuns bem
sucedidos.

Origem dos eucariotos

Vimos na Aula 8 que todos os organismos atuais se distribuem entre trés dominios da vida:
Archaea, Bacteria e Eukarya. Entre estes dominios, os eucariotos se diferenciam dos pro-
cariotos, arquéas e bactérias, por apresentarem uma estrutura celular compartimentali-
zada, com um nucleo separando o material genético informacional (DNA), do citoplasma
onde ocorre a maior parte do metabolismo. Além disto, os procariotos tém os processos
de transcricdo e tradugdo acoplados, ja os eucariotos apresentam uma membrana nuclear
gue mantém os processos de replicacdo, transcricdo e processamento de introns (splicing)
dentro do nucleo, e a tradugdo no citoplasma ocorrendo nos ribossomos.

Ndo ha registro paleontoldgico desta transi¢do, ja que se trata de um processo de reorga-
nizacdo celular que ndo aparece em detalhes nos fésseis. No entanto, alguns raros fésseis
identificados como células eucariotas, sugerem que eucariotos ja existiam entre 1,6 e 2,1
bilhdes de anos atrds. Mas outras evidéncias morfoldgicas e moleculares nos permitem
investigar outros eventos relacionados a origem dos eucariotos, tal como a procedéncia
evolutiva das organelas respiratérias (mitocondrias) e fotossintéticas (cloroplastos).

Atualmente, considera-se que tanto mitocondrias quanto cloroplastos tém uma origem
endossimbidtica, isto é, sdo derivadas de organismos procariéticos que viviam simbiotica-
mente no citoplasma de células eucaridticas. Esta interacdo coevolutiva resultou em uma
associacdo indissoltvel destes procariotos, que hoje sdo organelas funcionais essenciais
dentro de seus hospedeiros. Por exemplo, a incorporacdo destas bactérias simbidticas
na forma de mitocondrias deve ter trazido grandes vantagens adaptativas, pois células
eucaridticas provavelmente dependiam de processos pouco eficientes para a obtencgado
de energia, como a fermentacao.

Dados de inumeros genomas indicam que mitocondrias de todos os eucariotos sao re-
lacionadas filogeneticamente as -proteobactérias, mais proximas de espécies do género
Rickettsia, bactérias intracelulares que causam algumas doencas. Os cloroplastos sdo re-
lacionados as cianobactérias, mas sua origem é mais complexa, envolvendo outros ciclos
de interagGes coevolutivas, pois sdo encontrados cloroplastos com diferentes camadas de
membranas envolvendo estas organelas em diferentes vegetais.

Além de a hipdtese endossimbionte ter sido utilizada para explicar a origem de organe-
las, outros pesquisadores propuseram que as proprias células nucleadas dos eucariotos
surgiram apods eventos sucessivos de fusdo entre procariotos (arquéas e bactérias). Algu-
mas hipdteses alternativas sugerem que, além de o nucleo ter sido formado desta fusao,
algumas bactérias aerdbias que ndo teriam sido digeridas, permaneceram em seu interior
e com o decorrer do tempo, passaram a oferecer a suas células hospedeiras algumas van-
tagens como uma maior eficiéncia energética, originando as mitocéndrias.
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Origem da multicelularidade

Organismos constituidos por mais de uma célula sdo, por definicdo, multicelulares. Neste
sentido, a multicelularidade pode ser encontrada em todos os dominios. Por exemplo,
os primeiros organismos que deixaram fdsseis ha 3,5 bilhdes de anos, sdo procariotos
multicelulares (estromatdlitos, ver Aula 8). No entanto, infere-se que os estromatélitos
fosseis representam, tal como os de hoje, col6nias de organismos unicelulares, cujas cé-
lulas isoladas ndo deixam (ou ndo sdo encontrados) registros fdsseis. Essa generalizacao,
no entanto, abarca diversos tipos ndo relacionados de agrupamentos de células, incluindo
colonias, e que apresentam diferentes niveis de complexidade estrutural.

Entretanto, no dominio Eukarya sdo encontrados os exemplos mais emblematicos do
mundo multicelular, principalmente entre os metazoarios, os fungos e as plantas. A mul-
ticelularidade parece ser tdo vantajosa, que apareceu inUmeras vezes entre os eucariotos
de forma independente. Algumas vantagens adaptativas tém sido atribuidas a multicelu-
laridade em plantas e animais: i) reducdo da predacdo; ii) promocéao da captura de alimen-
to e outros nutrientes, ocupando novos nichos alimentares; iii) facilitacdo da dispersao,
colonizagdo de novas areas; iv) divisdo e especializacdo funcional associada a diferencia-
¢do celular.

Nos animais e plantas, os ganhos de func¢des divididas entre diversas células, tecidos e
Orgdos trazem consigo a enorme complexidade do desenvolvimento, que de modo geral,
depende da expressao dos genes certos, no lugar certo e no momento certo. Portanto, as
transicGes para organismos multicelulares em plantas, animais e fungos, requerem uma
enorme quantidade de sistemas regulatdrios finamente controlados, atualmente estuda-
dos dentro da moderna disciplina da biologia evolutiva do desenvolvimento ou EvoDevo
(Adendo 3).

Origem do sexo (reprodugdo sexuada)

Diferentes grupos de seres vivos realizam reproducdo sexuada, incluindo grande parte
dos eucariotos, principalmente metazoarios e plantas (metafitas). De um modo geral, se-
xo pode ser interpretado como a troca de material genético entre individuos diferentes,
proporcionando a gera¢ao de descendéncia. Darwin, no século XIX, ndo encontrou uma
explicacdo convincente para o surgimento e manutengado do sexo na natureza, intrigado
com a possivel importancia deste processo no mecanismo de sele¢do natural. No entanto,
apos varios estudos, entendemos muito mais acerca do processo sexual e suas vantagens
adaptativas relacionadas.

O que dificultava a compreensao do papel do sexo na evolucdo se deve ao fato de que é
um processo dispendioso do ponto de vista energético: além da necessidade de manuten-
¢do de um modo adicional de divisdo celular (meiose), 6rgaos apropriados para geragao
dos gametas, existem grandes gastos associados a busca e conquista de um parceiro.
Outra possivel desvantagem adaptativa mencionada (neste caso, genética) é o fato de
apenas metade do material genético de um individuo estar presente em sua prole, aliado
a uma provavel quebra de uma combinacao favoravel de genes. Além destes aspectos te-
dricos, existem organismos capazes de se reproduzir sexuada e assexuadamente, e outros
descendentes de espécies sexuadas, que sdo atualmente partenogenéticos e muito bem
sucedidos na natureza.

Atualmente, varias hipdteses alternativas tentam explicar aimportancia evolutiva do sexo,
mas todas elas estdo relacionadas a maior variabilidade genética advinda de mecanismos
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recombinatdrios (segregacdo cromossdmica e crossing over) embutidos no sexo. Como a
selecdo natural depende de variabilidade genética pré-existente, o sexo proporciona um
aumento da variacdo e, consequentemente, do potencial evolutivo das espécies.

Uma das hipdteses trata da velocidade de adaptacdo, propondo que organismos sexu-
ados adaptam-se mais rapidamente (em menos geragdes) que organismos assexuados.
Por exemplo, se em algum momento aparece por mutagao um novo alelo que proporcio-
ne vantagem adaptativa, este alelo podera ser passado apenas aos descendentes de sua
linhagem direta. Portanto, se alguns organismos assexuados ancestrais possuem alelos
adaptativos em genes diferentes, os beneficios destes multiplos genes nunca poderao
ser combinados em um individuo descendente. Por outro lado, os caracteres vantajosos
que aparecem em organismos que realizam reprodugdo sexuada poderdo ser herdados
por varios individuos descendentes em vdrios arranjos recombinados de multiplos genes,
cujos variantes se originaram independentemente por mutacdo em familias e linhagens
ancestrais diferentes.

Uma segunda hipdtese leva em conta os alelos levemente deletérios que ndo podem ser
efetivamente eliminados por selecdo natural, ja que genes com alelos vantajosos e deleté-
rios sdo herdados sem recombinacao, isto é, ligados. Assim, em uma populagao de espécie
assexuada podera ocorrer o acumulo de alelos deletérios, diminuindo o valor adaptativo
individual e populacional. Ja nas popula¢des de espécies sexuadas, a elimina¢do de alelos
defeituosos é mais eficiente (selecdo negativa) porque o processo recombinatério expde
varias combinacdes alélicas e quebra a ligacao entre os genes, portanto ndo ha uma perda
concomitante significativa de alelos vantajosos, com a eliminacdo de deletérios.

Uma terceira hipdtese considera a importancia do sexo na defesa contra parasitas. Um
modelo de coevolugdo parasita-hospedeiro (ver Aula 10) considera que sdao favorecidos
adaptativamente os parasitas que infectam as linhagens mais comuns de hospedeiro. Nas
espécies de hospedeiros (animais e plantas) em que ocorre tanto reproducdo assexuada
guanto sexuada, seus parasitas podem selecionar positivamente seu modo de reproducao
sexuada, pois hd uma diminuicdo do risco de infeccdo na descendéncia dos hospedeiros.
Nesse cenario, a reprodugdo sexuada evitaria que um hospedeiro fosse extinto por seus
parasitas, uma vez que o rearranjo promovido pelo sexo tornaria mais lento o processo
de adaptacdo dos parasitas, ja que ha uma maior variedade de formas de resisténcia nos
organismos sexuados. Portanto, neste caso a reproducgao sexual seria mantida como uma
forma de garantir a “corrida armamentista” dos hospedeiros contra os parasitas, seguindo
o modelo evolutivo conhecido como “Rainha de Copas” (ver Aula 10).

AUTO-AVALIACAO

1. Vdrias outras transicdes evolutivas podem ser reconhecidas na histéria
evolutiva da Terra. Faga um estudo sobre as evidéncias para a existéncia da
ancestralidade comum com os peixes e as formas de transi¢cdo na evolugdo dos
primeiros tetrapodes.

2. Por que o sexo pode ter um significado adaptativo importante?
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Adendo 3 — A biologia evolutiva do desenvolvimento (EvoDevo)

Esta nova disciplina estuda o desenvolvimento de diferentes organismos através da
comparagdo dos processos ontogenéticos (ligados ao desenvolvimento) e do compar-
tilhamento de genes herdados dos ancestrais comuns (homdlogos) destes organis-
mos. O inicio desta drea da biologia evolutiva comegou com a descoberta nos anos
1960 de genes que controlavam padrées de desenvolvimento em animais. Com o se-
guenciamento de genes de vdrias espécies animais nos anos 1980, foram descobertos
varios genes e padrées homélogos de desenvolvimento.

Alguns genes controladores do desenvolvimento animal foram detalhadamente ma-
peados em vdrios genomas. O controle da formagdo de muitos drgaos, tecidos e da
estrutura corporal em metazoarios é dado, principalmente, por um conjunto de genes
homedticos (Hox, figura 9.1). Sua funcdo decorre da expressdao de cada gene em di-
ferentes tempos de diferenciacdo do embrido, larva ou feto, e da interagdo destes ao
longo do desenvolvimento. Em alguns taxons, hd varias cépias destes genes que foram
gerados por eventos de duplicagdo génica e gendmica (ver Aula 12), cuja divergéncia
molecular resultou em diferentes fungdes no desenvolvimento. Como pode ser visto
na figura 9.1, hd um nimero maior de genes Hox nas espécies com planos corporais
mais complexos, com mais estruturas e érgdos funcionais diferenciados.
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Figura 9.1 Esquema da organizacdo de genes Hox (Homeobox) em diferentes taxons. Observe que
enquanto esponjas, planarias e insetos possuem regiGes com uma ou mais copias de genes Hox, os
mamiferos apresentam quatro cépias de toda a regido onde estavam genes que ja se encontravam em
multiplas copias.

Macroevolugao Il - Grandes transicoes evolutivas

91






COEVOLUCAO E DINAMICA DAS INTERACOES
INTERESPECIFICAS

OBJETIVO PRINCIPAL

e Entender o papel das interagdes evolutivas entre espécies na dinamica da
aquisicdo de adaptacdes reciprocas ou nao.

Evolugdo das relagoes interespecificas

Na natureza os seres vivos sdo encontrados em comunidades bioldgicas, como elemen-
tos de uma intrincada rede de intera¢des. Dentre as inUmeras relacdes interespecificas
estabelecidas por um organismo, algumas sdao mais decisivas, uma vez que influenciam,
diretamente, na sobrevivéncia do mesmo. A ecologia se encarrega de classificar essas in-
ter-relagBes de acordo com suas consequéncias para as espécies envolvidas. Algumas das
interacdes de longo tempo podem influenciar reciprocamente as espécies envolvidas, por
causa das mutuas pressdes seletivas bidticas. Nesse caso, uma parte é capaz de influen-
ciar a evolugdo da outra e vice-versa. O processo evolutivo em que aparecem adaptagdes
reciprocas (coadaptacgdes) resultantes da pressao seletiva de uma espécie sobre a outra
é denominado coevolugdo. No entanto, em algumas interagdes podem aparecer adapta-
¢Oes em uma espécie que ndo tem a resposta coadaptativa da espécie interagente, sendo
chamada neste caso de evolugdo sequencial. Como é muito dificil de distinguir estes dois
casos, principalmente quando as interacdes envolvem mais de duas espécies, geralmente
varias, enfatizaremos aqui os processos adaptativos resultantes das interacdes interes-
pecificas, em alguns casos sem conceituar se o resultado é reciproco ou ndo, pois estes
fendbmenos sdo igualmente importantes na evolucdo das interacdes bioldgicas.

Darwin, ao descrever o processo de coadaptacdo entre abelhas e flores, reconheceu este
fendbmeno que atualmente chamamos de coevolucgao: “eu posso entender como uma flor
e uma abelha podem, lentamente, simultaneamente ou uma apds a outra, se modificar
ou se adaptar da maneira mais perfeita, uma a outra”. Apds as publicacdes dos trabalhos
de Darwin, diversos naturalistas volt aram sua atengao para os estudos das intera¢des
interespecificas, catalogando-as e sugerindo interpretacdes com base na teoria evolutiva.
Dentre estes, Henry Bates (alemdo que viveu 11 anos no Brasil) e Fritz Miller (alemao
gue viveu 46 anos em Santa Catarina, Brasil) estudaram detalhadamente o mimetismo,
estabelecendo varios fundamentos dos processos coevolutivos. No final do século XIX, os
trabalhos de von lhering inauguraram os estudos sobre coevolucdo parasita-hospedeiro,
considerado atualmente o tipo de associa¢do coevolutiva mais comum, ja que aparente-
mente, cada espécie sexuada tém no minimo um parasita especifico.
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O termo coevolugdo pode englobar diferentes conceitos que descrevem processos de
evolucgdo direcionados por espécies que se relacionam entre si. Na coevolugdo especifica,
duas ou poucas espécies interagem e produzem pressdes seletivas reciprocas. Na coevo-
lucdo difusa (de guildas), grupos de espécies pertencentes a mesma guilda geram pres-
sdes seletivas (reciprocas) sobre grupos de espécies de outra(s) guilda(s). Na coevolugado
do tipo “escape e radiacdo”, novidades adaptativas (relacionadas a interagdo interespeci-
fica em questdo) de um grupo de espécies permitem a irradiacdo evolutiva, resultando a
diversificacdo do grupo em varias espécies. Este ultimo tipo pode algumas vezes resultar
em evolugdo sequencial, se ndo haver uma resposta adaptativa reciproca das outras es-
pécies interagentes ao taxon em diversificacdo.

Nas simbioses coevolutivas especificas de longo prazo, tal como nas interagdes mutualis-
ticas entre hospedeiros e seus endossimbiontes, pode-se observar tanto a coadaptacao
(adaptacGes em ambas as linhagens advindas da selecdo reciproca) quanto a codivergén-
cia, isto é, a separacdo simultdnea de linhagens ou coespeciacdo na maioria dos casos
(figura 10.1).

Uroleucon sp Buchnera sp

Figura 10.1 Coespeciagdo nas interagdes mutualistas: filogenia de espécies de pulgdes (Uroleucon sp.) e suas
bactérias endossimbiontes (Buchnera sp.).
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Coevolugdo entre relages de beneficio unilateral (presa-predador, parasita-hospedeiro)

Neste tipo de interagdo, apenas uma das espécies é beneficiada na exploracdo de um
recurso bioldgico (presa ou hospedeiro) necessario para sua sobrevivéncia. Desta forma,
adaptacdes que conferem uma exploracdo eficiente deste recurso sdo selecionadas no
beneficiado, enquanto a sele¢do de caracteristicas adaptativas permite o escape da presa
ou do hospedeiro.

Predador-presa e herbivoro-planta

A coevolucdo nas interagGes predador-presa é observada pelo aparecimento de adapta-
¢Oes reciprocas de carater antagonico (figura 10.2). Surgem caracteristicas nos predado-
res que aumentam a eficiéncia do ataque e captura das presas, enquanto adaptacdes que
conferem estratégias de defesa e fuga mais eficazes aparecem entre as presas. Sendo as-
sim, hd uma selegao continua de adaptagdes para predagao (maior velocidade, forga, pre-
cisdo, visdo acurada, mudangas anatomicas etc.), enquanto predadores pouco eficientes,
que nao sao capazes de capturar as presas mais adaptadas ao escape, sao selecionados
negativamente. Concomitantemente, presas sdo selecionadas quanto a sua capacidade
de evitar a predacédo (visdo lateral e de retaguarda, olfato apurado, defesas, capacidade
de fuga, camuflagem etc.).

Figura 10.2 As interagGes predador-presa resultam muitas vezes em respostas coevolutivas convergentes,
conferindo maior eficiéncia na predag¢do (acima: puma e suindara) e no escape (abaixo: veado e tapiti).

Nas interacGes entre plantas e seus predadores (herbivoros), principalmente insetos,
ha também coadaptagdes reciprocas, favorecendo a defesa das plantas (caracteristicas
morfoldgicas protetoras, toxinas/alcaloides, atragdo de inimigos naturais dos herbivoros,
estratégicas mutualisticas — ver abaixo) e ataque dos herbivoros (resisténcia as toxinas,
aparelhos mastigatoérios e sugadores apropriados etc).
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Tipicamente, as relacGes entre predadores e presas ou herbivoros e plantas apresentam
este padrdo coadaptativo, com caracteristicas aparecendo alternadamente entre as espé-
cies interagentes. No entanto, a coevolucdo das interagdes antagbnicas com uma espécie
beneficiada pode ter diferentes contingéncias histdricas de médio e longo prazo:

e  Equilibrio dinamico: ocorre uma intermindvel coadaptacdo de sistemas de
ataque (exploracdo) e defesa (escape), chamado de “corrida armamentista”;

e  Equilibrio estatico: fendmeno raro em que as espécies adquirem adaptagdes
reciprocas até certo momento e ali estabilizam. Isto acontece porque em alguns
taxons, alguns tipos de caracteres tém restricdes ao acimulo de modificagoes;

e |Instabilidade: hd varios ciclos continuos nas mudangas adaptativas de ambas as
espécies interagentes que sdo provisoriamente ou definitivamente rompidos,
podendo ocasionar a dissolucdo da interacdo (mudanca de presa ou planta) ou
levar a extingdo de uma ou ambas as espécies.

No equilibrio dinamico aparecem respostas adaptativas alternadas entre as espécies inte-
ragentes nas relacdes presa-predador e planta-herbivoro. Desta forma, ha uma “corrida
armamentista” evolutiva que resulta em uma manutencdo constante do equilibrio entre
as habilidades de exploragdo do recurso (predagdo ou herbivoria) e de escape da presa ou
da planta. Este modelo evolutivo tem sido chamado de “Rainha Vermelha” ou “Rainha de
Copas” (Red Queen) em referéncia a personagem do livro “Alice através do espelho” de
Lewis Carroll, exemplificada por sua citacdo: “E preciso correr tudo que vocé puder para
ficar no mesmo lugar”. Este modelo de equilibrio dindmico também se aplica a outras in-
teragGes bidticas, principalmente entre parasitas e seus hospedeiros (ver abaixo).

Entretanto, em algumas interagdes coevolutivas, uma das espécies pode perder a corrida
adaptativa, isto é, pode haver um escape definitivo desta linhagem. Por exemplo, algumas
familias de plantas possuem alcaloides que impedem a herbivoria por varios tdxons de in-
setos de varios grupos, que ndo respondem coadaptativamente, mas podem se extinguir
ou trocar de plantas como recurso alimentar.

Alguns dos resultados mais interessantes das intera¢des ecoldgicas entre predador-presa
e herbivoro-planta é o aparecimento de adaptag¢des convergentes na morfologia, no com-
portamento e em outras caracteristicas diversas (quimicas, sons etc). Algumas caracte-
risticas confundem o predador ou a presa com o ambiente (camuflagem), facilitando ou
dificultando a predacdo, enquanto outras caracteristicas imitam érgdos, estruturas fisicas
diversas ou organismos inteiros (mimetismo). Entretanto, estas caracteristicas geralmen-
te aparecem em interacdes bidticas mais complexas, podendo envolver também relacGes
mutualisticas e de competi¢dao entre espécies (ver abaixo).

Parasita-hospedeiro e a evolugdo da viruléncia

A intima relacdo entre parasita e hospedeiro sugere que qualquer mudanga em um deles
que resulte em alteragdes na forma como eles interagem, ocasionard mudancgas compen-
satérias no outro, caracterizando respostas adaptativas antagbnicas. Uma propriedade
emerge diretamente dessa interacdo: a viruléncia, que pode ser entendida como a capa-
cidade de infec¢do do parasita, dado por inovagdes adaptativas do parasita ou redugdo do
valor adaptativo (relacionado a resisténcia) do hospedeiro devido a outras causas (perda
de diversidade, depressdo endogamica, exogamica etc).

Parasitas podem acessar seu hospedeiro de dois modos principais: a transmissao hori-
zontal (entre membros de uma populacdo, envolvendo ou ndo um vetor) e a vertical (de

Fasciculo - Evolugao



pais para filhos). Algumas destas interagdes entre parasitas e hospedeiros sdo recentes,
geralmente envolvendo um parasita especifico de uma hospedeira afim. Isto foi o caso do
HIV na espécie humana, cuja estimativa de primeira infeccao na espécie humana teria se
dado em meados do século XX na Africa, a partir do virus SIV do chimpanzé. Neste caso,
jd observamos a evolugdo sequencial de varias cepas de HIV em diferentes populagdes
humanas porque varias geragdes virais foram positivamente selecionadas, que aumen-
taram muito sua viruléncia nas ultimas décadas. No entanto, a resposta coevolutiva do
hospedeiro (humano) ainda ndo pode ser observada, visto que a pressao seletiva ndo é
tdo grande e se passaram apenas duas ou trés geracdes para a nossa espécie, desde a pri-
meira infecgdo pelo HIV. Mas ja se conhecem variantes alélicos que conferem imunidade
ao virus, encontrados em algumas populagdes humanas em contato com o HIV.

Nas relagOes entre parasitas e hospedeiros de longo prazo podemos observar adaptagdes
reciprocas alternadas, muitas delas mantidas pelo mecanismo de equilibrio dinamico da
Rainha de Copas como descrito acima. No entanto, ndo parece haver uma tendéncia geral
na atenuacdo da viruléncia dos parasitas, como sugerido por cientistas inicialmente. A
reducdo ou o aumento da viruléncia dependerd de diferentes fatores, mas alguns efeitos
coerentes foram observados nos estudos de varias interagdes entre parasitas e seus hos-
pedeiros:

e Selecdo entre populagdes diferentes de parasitas pode geralmente levar a
reducdo da viruléncia, ao passo que a selecdo intrapopulacional pode levar ao
seu aumento;

e Uma rapida resposta imune do hospedeiro pode agir como pressao seletiva que
induz o aumento da viruléncia do parasita;

e Se a transmissdo da infeccdo parasitaria ocorre verticalmente, espera-se
reducdo da viruléncia.

Coevolugio entre relagdes de beneficio mituo (mutualismo)

Mutualismo é observado nas simbioses em que todas as espécies envolvidas sdao benefi-
ciadas. Processos coevolutivos associados a esse tipo de inter-relacdo foram responsaveis
por algumas adaptagdes muito curiosas, por exemplo, a orquidea de Darwin, Angraecum
sesquipedale, possui um tubo muito longo derivado da corola contendo néctar no fundo.
Ela é polinizada unicamente por uma mariposa esfingidea que possui uma espirotrom-
ba igualmente longa. O nome cientifico desta mariposa é Xanthopan morganii praedicta
(uma subespécie) porque Charles Darwin previu que ela deveria existir, mas so foi desco-
berta décadas depois de sua morte.

Alguns pesquisadores definem mutualismo como exploragdo mutua, porque ha exemplos
de relagGes mutualisticas derivadas de interacGes de beneficio unilateral. Um exemplo
classico é o da interacdo entre Yuccas (uma planta da familia Agavacea) e suas mariposas.
Algumas mariposas polinizam deliberadamente as flores onde depositam seus ovos, cujas
futuras sementes servirdo de alimento para as larvas em desenvolvimento (beneficio mu-
tuo). Outras espécies de mariposas do mesmo género (Tegeticula) apresentam estagios
intermedidrios dessa relagdo: apenas se alimentam das sementes da Yucca (somente a
mariposa é beneficiada) ou polinizam eventualmente seu hospedeiro.

Durante o processo coevolutivo entre espécies mutualisticas interdependentes, a selegao,
de modo geral, favorecerd mecanismos de prote¢do contra a superexploragdo em uma ou
todas as espécies envolvidas. Assim, alguns fatores podem contribuir para a estabilidade
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do mutualismo, tal como a aquisicao de dependéncia irreversivel de relagdes que envol-
vem endossimbiontes. Por exemplo, mitocondrias e cloroplastos sao exemplos inferidos
de rela¢des coevolutivas tdo antigas, cujos procariotos endossimbiontes originais perde-
ram sua independéncia reprodutiva e atualmente sdo considerados organelas eucarié-
ticas com fung¢bes imprescindiveis para o funcionamento celular. No entanto, inimeros
outros exemplos de endossimbiontes demonstram claramente que ha varios niveis de
interdependéncia. Por exemplo, as bactérias do género Buchnera sdo endossimbiontes
obrigatérios de células intestinais de afideos (figura 10.3). Afideos se alimentam de seiva
vegetal muito pobre em nutrientes que é metabolizada pelo procarioto mutualista, forne-
cendo nutrientes essenciais para seus hospedeiros. Outras bactérias do género Wolbachia
sdo benéficas (mutualistas) nas associacGes com varias espécies de nematddeos, mas sdo
parasitas na maior parte das simbioses com artrépodes, quando podem distorcer a razao
sexual e até mesmo induzir partenogénese, 0 que maximiza a transmissdo materna que
traz vantagens ao parasita.

Figura 10.3 A coevolugdo mutualistica entre afideos (esquerda) e seus endossimbiontes bacterianos intrace-
lulares do género Buchnera (células verdes, a direita) revelam uma interagdo interdependente indissociavel.
O minusculo genoma da Buchnera aphidicola revelou a perda de varios genes que sdo essenciais em outras
bactérias de vida livre, mas o endossimbionte produz em grande quantidade o triptofano e outros aminoa-
cidos essenciais ao afideo.

Coevolugio entre relagdes de antagonismo mutuo (competigao)

Na competicdo, nenhuma das partes envolvidas é diretamente beneficiada, ocorrendo
nas formas intra e interespecifica. Sempre ha competicdo se existe sobreposicdo de utili-
zagdo de recursos por organismos ocupando o mesmo local ao mesmo tempo.

Darwin utilizou a competicdo como um dos principais pré-requisitos para a ocorréncia de
selecdo natural, demonstrando que pode haver divergéncia quando individuos ou espé-
cies competem por recursos limitados. No entanto, a coevolugdo entre tdaxons competido-
res somente é observada quando ha divergéncia adaptativa que permite o uso diferencia-
do dos recursos (alimento, polinizador etc) pelas espécies. Esta divergéncia adaptativa se
manifesta como o fendmeno bem conhecido do deslocamento de carater.
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Deslocamento de carater

Esta é a principal resposta coevolutiva presente nas interacdes de competicdo entre espé-
cies. Como ha uma vantagem seletiva no uso diferenciado de recursos disponiveis, espé-
cies em competicdo por recursos escassos nas areas de simpatria tendem a diferenciar-se
em caracteres que permitam a ocupac¢ao de nichos diferenciados. Este é o caso de duas
espécies de tentilhdes de Galdpagos (figura 10.4) comedores de sementes que possuem
bicos de dimensdes parecidas nas ilhas em que ocorrem isoladamente, mas apresentam o
deslocamento neste carater quando ocorrem em simpatria e competem pelas sementes
disponiveis.

Geospiza fortis Geospiza fuliginosa

tamanho tamanho IIhas de
Alopatria do bico do bico E:::Zfr:anos
individuos | individuos
Simpatria =) {1
E Ilhas de
Floreana e

San Cristébal
tamanho

do bico

individuos

Figura 10.4 O deslocamento de carater pode acontecer entre espécies que competem pelo mesmo tipo de
recurso alimentar, tais como estes dois tentilhdes de Galapagos. Nas ilhas em que vivem isolados (alopatria)
ndo hd competi¢do e tém a mesma variagdo de bico. Nas ilhas onde vivem em simpatria, ha deslocamento
do tamanho dos bicos em resposta a competicdo e exploragdo de nichos ligeiramente diferentes (sementes
distintas).

Ha inimeros estudos que demonstram o deslocamento de cardter entre espécies, as quais
se diferenciam por selec¢do disruptiva, como no caso dos tentilhdes. Em alguns casos, exis-
te uma terceira espécie envolvida, por exemplo, na competicdo entre espécies de plantas
pelo seu polinizador: insetos, aves ou morcegos. Por exemplo, duas espécies de orquideas
que ocorrem em simpatria podem florescer em tempos diferentes para maximizar o uso
de um mesmo polinizador.
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Camuflagem e mimetismo

Muitas intera¢Ges envolvem inimeras espécies que formam uma rede simbidtica in-
cluindo mutualistas, parasitas/predadores e competidores. Alguns fenémenos inusitados
emergem destas multiplas interagdes, que ao mesmo tempo aumentam a complexidade
dos processos coevolutivos, mas demonstram o aparecimento de adaptag¢des Unicas e
reveladoras da intimidade das simbioses. Dentre estes fenémenos, destacamos aqui as
adaptacGes que conferem camuflagem e mimetismo.

Em muitas simbioses, uma presa impalatdvel ou téxica apresenta uma forma ou coloracdo
aposematica (de adverténcia), que os predadores “aprendem a evitar”. Nas interacGes
em que aparece o mimetismo, outras presas “imitam” este padrdo de forma e colora-
¢do, ganhando também protec¢do contra estes predadores. Os exemplos mais claros de
mimetismo envolvem lepiddpteros e seus predadores, normalmente aves. No mimetis-
mo Miilleriano (referente a Fritz Mller), duas espécies de borboletas (ou outros animais)
igualmente impalataveis (ou tdxicas) sdo semelhantes o bastante para que os predadores
possam identifica-las como um Unico taxon, e ao aprender a evitar um, ndo predard o
outro. Assim, hd mutualismo entre as duas espécies de borboleta que sdo alvos poten-
ciais dos mesmos predadores. No mimetismo Batesiano (referente a Henry Bates), duas
espécies de borboletas também se parecem, mas somente uma delas é impalatavel. Desta
forma, apenas a espécie palatavel de borboleta é beneficiada, pois os predadores podem
evita-la por se parecer com a impalatdvel, mas ndo vice-versa. Em ambos os casos de
mimetismo, a coevolugdo pode ser observada pela continua mudanca no padrao de co-
loracdo das borboletas miméticas, que pode ocorrer em um equilibrio dindmico como no
modelo evolutivo da Rainha de Copas.

Outros exemplos de mimetismo envolvem partes ou outras estruturas de um organis-
mo. Por exemplo, algumas plantas apresentam folhas com estruturas que mimetizam,
por exemplo, ovos de insetos. Ovos miméticos diminuem a herbivoria por larvas de lepi-
ddpteros porque algumas espécies de borboleta (Ex: Heliconius sp.) evitam a oviposicdo
em plantas (Ex: maracujas e afins) que ja tém ovos. Neste caso, ha apenas duas espécies
envolvidas, diferente dos exemplos anteriores de mimetismo. Em outros casos, conheci-
dos genericamente como automimetismo, algumas estruturas sdo modificadas na forma,
cheiro ou coloragdo, permitindo confundir com outra espécie, podendo evitar predadores
ou atrair presas ou polinizadores, por exemplo. Exemplos classicos sdo os olhos de coruja
nas asas de borboleta que espantam alguns predadores, as flores das orquideas do género
Orchis que atraem pela forma e perfume os zangdes polinizadores, e as adaptacbes que
permitem a predagao mais eficiente numa serpente africana com cauda parecida a cabe-
¢a e vice-versa, e nos peixes ou quelénios com estruturas em formas de iscas que atraem
suas presas.

O fendbmeno da camuflagem é muitas vezes confundido com o mimetismo, mas neste
caso sdo apenas as adaptacdes que tornam os individuos semelhantes ao seu entorno
bidtico (plantas, liquens, corais etc) ou abidtico (solo, pedras, areia etc). A maior parte das
adaptacgbes que confere camuflagem aparece em simbioses entre predadores e presas. A
camuflagem pode permitir o predador passar despercebido no momento do ataque e a
presa se confundir no ambiente. Portanto, enquanto no mimetismo o organismo miméti-
co é visto e identificado como se fosse outro organismo, a camuflagem é uma estratégia
criptica. Um exemplo dramdtico de inUmeras espécies com diferentes camuflagens extra-
vagantes ocorre entre esperancas (insetos da familia Tettigoniidae) da Amazonia (figura
10.5).
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Figura 10.5 Camuflagem em varias espécies de esperancas (Tettigoniidae) da Amazodnia.

0O “mosaico geografico” dos ecossistemas

Nas simbioses, as espécies que interagem ndo possuem, necessariamente, sobreposicao
completa de distribuicdo geografica de suas populagdes. Mesmo em areas de sobrepo-
sicao de populacdes de espécies normalmente interagentes, a interacdo pode ndo estar
ocorrendo (relagdes com condicdes abidticas, presenca de outras espécies, caracteristicas
das populagOes em tais areas, etc.). Esta heterogeneidade de areas em que ha diferentes
tipos de interagdes e condi¢Bes bidticas e abidticas foi chamada por John Thompson de
mosaico geografico.

Na elaboragdo do modelo coevolutivo do “mosaico geografico”, Thompson notou que ha
grande heterogeneidade espacial afetando as populacdes e espécies que estdo interagin-
do. Neste modelo, condi¢des especificas do ambiente determinam quantos gendtipos/
fendtipos de uma espécie influenciam o sucesso adaptativo de outra espécie. Desta for-
ma, podem ser identificados pontos quentes (hotspots) evolutivos, isto é, comunidades
de espécies nas quais existe selecdo reciproca nas interacdes interespecificas, enquanto
em outras comunidades esta selecdo reciproca é menor ou inexistente. A dinamica coe-
volutiva do mosaico geografico depende da estrutura de metapopulacées em que fluxo
génico, mutacdo, deriva, selecdo e extingcdes populacionais determinam as distribuicdes
espaciais e temporais dos caracteres e alelos potencialmente coadaptados. Portanto, de
acordo com este modelo, uma espécie pode coevoluir com diferentes espécies ao longo
do tempo e em cada localidade. De maneira geral, este modelo explicita a importancia da
intricada complexidade dos ecossistemas que possui grande heterogeneidade geografica
e temporal, influenciando todas as interacdes simbidticas.
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AUTO-AVALIACAO

1. Como as interagBes coevolutivas podem resultar em diversificagdo de
espécies?

2. Pense nos ambientes mais ricos em espécies atualmente em nosso planeta,
as florestas Umidas como a Amazonia. Sera que a coevolugdo pode ser uma das
explicagBes para esta alta diversidade?
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EVOLUCAO MOLECULAR | - RECONSTRUCOES
FILOGENETICAS

OBIJETIVO PRINCIPAL

¢ Neste capitulo abordaremos alguns fundamentos essenciais da biologia
evolutiva: a sistematica (e a taxonomia) e o processo de reconstrucao
filogenética. Serdo apresentados os principais métodos que permitem inferir
a drvore da vida, a relacdo de ancestralidade comum entre espécies e outros
processos de diversificagdo populacional.

Sistematica

Nas ciéncias biolégicas, a sistematica se ocupa em identificar e organizar as espécies em
grupos segundo regras e padrées de referéncia estabelecidos. Esse sistema de classifica-
cdo de espécies é uma tarefa drdua, mas de extrema importancia para as ciéncias bio-
l6gicas. Portanto, a sistematica estuda os relacionamentos evolutivos entre grupos de
organismos e a classificacdo hierarquica destes em diferentes taxons.

A taxonomia é a parte da sistematica referente a nomenclatura e identificacdo dos orga-
nismos. As bases da taxonomia foram elaboradas pelo botanico sueco Carolus Linnaeus
no final do século XVIII. Esse sistema de nomenclatura de espécies, usado ainda hoje,
apresenta duas caracteristicas principais:

e (Cada espécie é designada por um nome duplo (bin6mio) escrito em latim ou
latinizado, no qual o primeiro é o nome genérico e o segundo o epiteto especifico
(ex. Homo sapiens, Escherichia coli).

e As espécies sdo organizadas em grupos mais abrangentes.

O sistema lineano de classificacdo das espécies segue uma hierarquia de categorias que
formalizam o agrupamento de organismos, que, atualmente, deve ser feito a partir do
padrdo de ancestralidade comum inferido entre os tdxons. A primeira etapa do agrupa-
mento é a nomenclatura (binomial) da espécie. Se diferentes espécies compartilham um
ancestral comum imediato, elas sdo entdo, geralmente, classificadas no mesmo género.
As demais categorias taxonGmicas superiores sao mais amplas, organizadas a partir do
agrupamento de taxons de acordo com ancestrais comuns cada vez mais antigos. Assim,
respeitando-se essas regras: géneros sao agrupados em familias, as quais constituem or-
dens, que reunidas formam classes, as quais estdo contidas nos filos, encerrados em rei-
nos (figura 11.1), que por sua vez enquadram-se em um dos trés dominios que vimos na
Aula 8. Obviamente, diferentes classificagdes alternativas podem ser propostas ja que a
atribuicao de espécies a distintas categorias taxon6micas depende de alguns conceitos
arbitrarios, mas espera-se que todas as alternativas respeitem as relacdes de ancestrali-
dade comum que estejam bem estabelecidas, pois caso contrario, devem ser submetidas
a uma revisao.
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Figura 11.1 Esquema exemplificando a classificagdo das espécies em grupos hierarquicos taxonémicos. Out-
ros niveis (Subgénero, Superfamilia, Subordem, Dominio etc) sdo também utilizados em diferentes classifi-
cagoes.

Representagdo das relagdes de ancestralidade comum

Para realizar a classificagdo das espécies nos agrupamentos taxonomicos, é necessario
inicialmente conhecer o padrdo de cladogénese das espécies e de seus ancestrais, ou seja,
as relagdes de ancestralidade comum. Estas relacGes sdo conhecidas a partir de andlises
filogenéticas de dados fenotipicos e genotipicos. Darwin, em suas primeiras ideias sobre
especiacdo entre os tentilhdes de Galdpagos, tragcou um esboco daquela que seria uma
das primeiras arvores filogenéticas (figura 11.2). Esta representacdo é bastante coerente
com as ideias de ancestralidade comum e descendéncia com modificagdo, que em ultima
analise resultam nos processos de especiacdo a partir de uma Unica espécie ancestral.

>
D C

A

Figura 11.2 Primeira darvore filogenética esbogada por Charles Darwin em 1837 que tentava reconstruir o
padrdo de ancestralidade comum entre os tentilhdes de Galapagos.
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A identificacdo da relacdo de ancestralidade comum ou filogenética entre as espécies
depende do uso de diferentes metodologias para reconstruir arvores filogenéticas que
permitam a inferéncia desta histdria evolutiva. Numa darvore filogenética, espera-se que o
padrdo de ramificacdo represente os eventos de especiacao que originaram as linhagens
ancestrais e os taxons sendo analisados. Portanto, na topologia obtida de uma darvore, os
nds representariam os ancestrais comuns deduzidos para os taxons analisados, os quais,
quanto mais préoximos da base, estariam representando ancestrais e processos de espe-
ciacdo ainda mais antigos (figura 11.3). Alguns tipos de reconstrucdes filogenéticas per-
mitem inferir o tempo de divergéncia entre os tdxons ou unidades taxonémicas operacio-
nais (OTUs), ou seja, é utilizado um tipo de reldégio molecular considerando as diferencas
observadas entre DNA ou proteinas destes tdxons e possibilita estimar o tempo decorrido
desde a separacao de duas OTUs ou linhagens a partir do ancestral comum (figura 11.3).
Uma arvore filogenética deve ser normalmente representada com uma raiz, que da a po-
laridade evolutiva, isto é, o contexto sequencial do padrdo de especiagdo representado
pelos nds na figura 11.3. Para adicionar uma raiz a drvore pode ser utilizado um critério
estatistico (ndo muito comum) ou um grupo externo, tal como a OTU 6 na figura 11.3 (ver
detalhes sobre grupo externo em seguida).

@ pr——— OTU1
S

e oTU 2
@
- oTuU3
@

raiz @\ oTUS
OoTU 6

Ne de diferengas - - - - - 4 4 4

8 i 3 2 1
antiga recente

tempo

@ né interno

OTU  unidade taxon6mica operacional - populagdes, espécies ou grupos
Figura 11.3 Representacdo esquematica de uma arvore filogenética

Conceitos e termos filogenéticos

As metodologias de reconstrugao de arvores filogenéticas trazem consigo um vocabuldrio
especifico, cujo conhecimento é necessdrio para interpretacdes adequadas. Alguns dos
termos mais usados serdo apresentados a seguir:

Plesiomorfia: carater com estado primitivo, ancestral.
Apomorfia: cardter com estado derivado, avancado.

Analogia: carater compartilhado que ocorre de forma independente em distintas linha-
gens (devido a diferentes eventos de mutagdo). Algumas analogias aparecem por evolu-
¢do convergente ou paralela e outras por reversdo ao estado ancestral. Ao carater analo-
go e recorrente também damos o nome de homoplasia (figura 11.4).
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Homologia: cardter compartilhado entre duas ou mais espécies, que foi herdado do an-
cestral comum destas espécies (figura 11.4). Ha dois tipos de homologias compartilhadas:
i) a ancestral ou simplesiomorfia (estado primitivo, sem modificacGes), e ii) derivada ou
sinapomorfica, cujo estado de carater derivado foi modificado em um espécie ancestral e
passado aos seus descendentes (figura 11.4).

Analogia Homologia ancestral Homologia derivada

1 2 3 4 1 2 3 4 1 2 3 4

® O e Ole e O e e e O O

estado estado estado
ancestral ancestral ancestral

Figura 11.4 Arvores com analogias (homoplasias), homologias ancestrais (simplesiomorfias) e derivadas
(sinapomorfias). O estado de carater ancestral (plesiomérfico) esta em branco e o estado de carater de-
rivado (apomorfico) estd em preto. Nas trés arvores, a espécie ancestral esta na raiz, sendo que os quatro
tdxons sdo derivados dos eventos de especia¢do representados.

Grupo monofilético: é um agrupamento de taxons que inclui o ancestral comum e todos
os seus descendentes. Estes agrupamentos monofiléticos sdo também conhecidos como
clados (figura 11.5).

chimpanzé homem gorila orangotango

] 1 J
Hominidae Pongidae

Figura 11.5 Exemplo de agrupamento monofilético na linhagem dos grandes simios. Até 1960, a classificagdo
considerava um agrupamento parafilético que colocava o homem em sua proépria familia exclusiva (Homi-
nidae), enquanto chimpanzés, gorila e orangotango eram incluidos na familia Pongidae. Isto é equivocado,
pois o ancestral comum de chimpanzés e gorilas é também ancestral dos humanos (circulo).
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Grupos polifiléticos e parafiléticos: estes agrupamentos sdo equivocados de acordo com
a sistematica filogenética e devem ser evitados, principalmente os polifiléticos que in-
cluem linhagens sem qualquer relacionamento filogenético recente (ex: golfinhos e tu-
bardes). Os grupos parafiléticos incluem o ancestral comum, mas nem todos os taxons
descendentes (figura 11.5). Um exemplo cldssico de grupo parafilético, é o agrupamento
dos Répteis, pois o ancestral comum de crocodilos, lagartos, cobras e tartarugas é tam-
bém ancestral de Aves, um tdxon que nao esta incluido em Répteis.

Critérios utilizados para a reconstruc¢ao de arvores

Existem iniUmeros métodos que permitem reconstruir uma arvore a partir de dados mor-
foldgicos e moleculares, mas a maioria se encaixa em dois critérios principais: i) métodos
fenéticos que utilizam apenas a similaridade de caracteres e geram fenogramas e ii) méto-
dos cladisticos que consideram o padrdo de ancestralidade comum (filogenia) na recons-
trucdo das arvores, portanto a cladistica é coerente com a biologia evolutiva.

Fenética

A fenética agrupa os organismos com base na similaridade entre caracteres fenotipicos ou
moleculares (fenotipicos ou genotipicos) sem levar em consideracdo as relacdes de ances-
tralidade comum (filogenia) ou o estado ancestral (primitivo) ou derivado (avan¢ado) de
um carater. Em outras palavras, a fenética agrupara espécies que se parecam mais entre
si nos dados comparados, o que ndo garante a recuperac¢do de uma arvore que represente
realmente a histdria evolutiva destes taxons. Esta é a metodologia utilizada desde a época
de Linnaeus, que foi reformulada em meados do século XX com uma metodologia estatis-
tica refinada chamada de taxonomia numérica.

Na taxonomia numérica, os caracteres sdo analisados quantitativamente e definidos ob-
jetivamente para cada espécie a fim de evitar julgamentos subjetivos. Depois de qualifi-
cados e quantificados, os dados sdo processados e normalizados em uma escala comum,
para que sejam realizadas as medidas de similaridade ou dissimilaridade par a par (entre
cada uma das espécies envolvidas) que sdo organizadas em uma matriz. Entdo é escolhido
um método para a construcdo do fenograma a partir desta matriz, isto é, um diagrama
gue representa o padrdo de similaridade entre organismos (figura 11.6).

Andlise de varios caracteres 3
L . . Matriz de dissimilaridade Construgao
ger:)ol‘iln:ofs, sntlolsllp?ollmorﬁcos em base ao niimero de de arvore
e , freq. alélicas, etc.) diferencas
A B C A B C Fenograma
Al o A
= s8[s o =) — B
cl7z 6 o c
Relagdes de
similaridade

Figura 11.6 Esquema descrevendo o processo de reconstrugao fenética de uma arvore do tipo fenograma a
partir de uma matriz de diferengas. No diagrama da esquerda, as espécies A, B e C estdo representadas por
oito caracteres com estados diferentes (losangos ou quadrados) em cada espécie.
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Apesar de priorizar a objetividade e o uso de andlises estatisticas refinadas, a taxonomia
numeérica nao trabalha com a hipdtese de ancestralidade comum, portanto ndo esta co-
erente com a sistematica filogenética. Entretanto, em alguns casos é a Unica alternativa
vidvel para tentar reconstruir uma arvore (Ex: se ha apenas dados de frequéncia de carac-
teres ou matrizes de diferencgas), mesmo que esta represente apenas a similaridade entre
os taxons analisados, que ndo é necessariamente coincidente com a histdria evolutiva
(figura 11.7).

Fenética Historia evolutiva
Cavalo Besouro Borboleta Cavalo Besouro Borboleta
Fenética Historia evolutiva
Lagarto Jacaré Lagarto Jacaré

VoV

Figura 11.7 Quadro comparativo entre arvores reconstruidas com métodos fenéticos e as filogenias dos gru-
pos comparados. Algumas vezes os fenogramas concordam com a histéria evolutiva (par de arvores acima),
mas frequentemente ha discordancias (abaixo), pois evolugdo ndo é mera similaridade.

Cladistica

A metodologia cladistica baseia-se nas relagdes evolutivas entre os organismos e para
isto tenta identificar a polaridade de origem das caracteristicas, isto €, quais estados de
carater sdo mais antigos (plesiomérficos, ancestrais, primitivos) e quais sdo recentes (apo-
morficos, derivados, avancados), isto €, modificados a partir do estado ancestral. Essas re-
lagBes sao representadas por diagramas conhecidos como arvores filogenéticas, nas quais
os relacionamentos evolutivos (a ancestralidade comum) dos organismos sdo inferidos.

Proposta na metade do século XX pelo entomdlogo alemao Willi Hennig, a cladistica é
um método filogenético de classificacdo baseado no padrdo de ancestralidade comum e
descendéncia com modificacdo das espécies. Se na fenética, qualquer trago observavel e
mensuravel pode ser utilizado como fonte de informacdo para a construcdo das arvores
filogenéticas, na cladistica, a escolha dos caracteres é mais criteriosa. Apenas os caracte-
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res derivados (apomorfias) compartilhados (as sinapomorfias — figura 11.8) sdo considera-
dos informativos para a reconstrucdo cladistica. Portanto, analogias (homoplasias), homo-
logias ancestrais (simplesiomorfias) e autapomorfias (apomorfias ndo compartilhadas ou
exclusivas) ndo sdo informativas de acordo com o critério cladistico. No entanto, é preciso
determinar a natureza de cada carater. Por exemplo, hd duas maneiras mais comuns que
permitem determinar se o estado de um dado carater é apomérfico (derivado) ou plesio-
morfico (ancestral): inferéncia direta, na qual o pesquisador recorre ao registro féssil, ou
por inferéncia indireta por meio de um grupo externo (outgroup). O grupo externo deve
ser definido como um tdxon que compartilha um ancestral mais antigo com o grupo de
taxons de interesse (grupo focal), que tém um ancestral comum mais recente entre eles.
Por exemplo, para construir uma arvore filogenética das espécies de beija-flor, podemos
usar um tucano como grupo externo. O grupo externo permite colocar uma raiz em uma
arvore, que inicialmente é estimada sem raiz, isto é, ndo tem polaridade evolutiva.

Os caracteres homologos derivados compartilhados (sinapomorfias) sdo os dados infor-
mativos estabelecer a relacdo de ancestralidade comum dos organismos, gerando arvo-
res filogenéticas ou cladogramas (figura 11.8). Estas relacdes de ancestralidade devem,
teoricamente, corresponder aos diferentes agrupamentos taxonémicos (espécie, género,
Ordem, etc.).

Construcao de

Anélise de varios caracteres arvore ﬁlogenética
com estados ancestrais (0) e
derivados (1) Cladograma

@ E

N
pw

00060000 >

P00 0000 ©

L 22 22 2 2 2 Sl

00660006 ©

0006000
o

O NGOV A WNR

Relagdes de
ancestralidade comum

Figura 11.8 Cladograma construido com base em caracteres derivados compartilhados. No diagrama da es-
querda, as espécies A, B, C, D e E estdo representadas por oito caracteres com diferentes estados: losangos
pretos (ancestrais) e vermelhos (derivados). No cladograma estdo representadas nos ramos as sinapomor-
fias nos caracteres 2, 3, 4, 5 e 6, e as autapomorfias (apomorfias exclusivas) 1, 7 e 8 (que ndo sdo informati-
vas, pois ndo agrupam linhagens).

Na sistematica filogenética, a hierarquia dos agrupamentos taxonémicos (figura 11.1) de-
ve ser um reflexo dos grupos monofiléticos ou clados definidos nas arvores cladisticas.
No entanto, na pratica cladistica, ha algumas dificuldades na defini¢cdo do estado de cara-
ter (primitivo ou derivado), principalmente devido a presenca de homoplasias (analogias
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de carater) que se revelou ser muito comum com dados morfoldgicos e moleculares. De
qualquer forma, a cladistica é o critério filogenético utilizado nos mais diferentes métodos
de reconstrucao de arvores para inferéncia da histdria evolutiva.

Métodos de inferéncia filogenética

Varios algoritmos sao utilizados para a construgdo de arvores, alguns fenéticos sao ba-
seados em distancias, enquanto métodos filogenéticos (que usam o critério cladistico)
podem utilizar o principio da parcimoénia ou processos estatisticos (probabilisticos, veros-
similhanca, bayesianos etc). Muitos destes algoritmos tentam fazer a reconstrucao filoge-
nética através da incorporacao de diferentes preceitos cladisticos na sua programacao.
Estes métodos tém de decidir entre varias topologias possiveis de drvores com um de-
terminado nimero de taxons, qual aquele que represente a Unica histéria evolutiva que
conecta estas unidades taxonémicas (OTUs). E uma tarefa complexa e demorada, ja que
o nuimero de topologias possiveis é exponencialmente proporcional ao nimero de taxons
investigados (figura 11.9).

A C
# taxons # arvores . @) _ # arvores
sem raiz #raizes ~  com raiz
B D 3 1 3 3
" 4 3 5 15
5 15 7 105
A D 6 105 9 945
7 945 11 10.395
8 10.395 13 135.135
B 9 135.135 15 2.027.025
c . . . .
A D . . . .
30 ~3,58x10% 57 ~2,04x10%
B F

Figura 11.9 Nesta figura, estdo representados os numeros (#) de arvores alternativas (sem e com raiz) que
sdo teoricamente possiveis, dado o nimero de taxons sendo analisados. Na esquerda, estdo representadas
arvores sem raiz para 4, 5 e 6 taxons (de cima para baixo) com todos os possiveis locais em que pode de
colocar uma raiz (circulos cheios).

Os métodos de reconstrucdes de arvores podem lidar com diferentes tipos de dados:
morfoldgicos, bioquimicos, fisioldgicos, moleculares, frequéncias alélicas, fenotipicas etc.
No entanto, serdo apresentados em seguida alguns métodos que utilizam dados de sequ-
éncias nucleotidicas. Devido ao grande nimero de topologias de arvores que devem ser
avaliadas (figura 11.9) e também as restricGes do processamento computacional, se faz
necessario utilizar em muitos casos, procedimentos matemadticos e heuristicos diversos
(ver MCMC abaixo) para diminuir o tempo de execuc¢do dos programas na busca pela ar-
vore “mais correta”.

Métodos baseados em distancia

Estes métodos fenéticos utilizam matrizes de distancias calculadas por diferentes férmu-
las para a construgdo de uma Unica arvore. O método cldssico da taxonomia numérica,
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o UPGMA (Unweighted Pair Group Method with Arithmetic Mean) utiliza médias aritmé-
ticas destas distancias para promover o agrupamento por similaridade dos taxons. Dife-
rentemente do UPGMA, outro método, o agrupamento de vizinhos (Neighbor-Joining),
considera algumas hipdteses evolutivas, assumindo que os tdxons acumulam variacdo de
forma independente apds especiagdo. Portanto, a drvore NJ pode apresentar ramos de
tamanhos diferentes, apesar de ser também construida a partir de uma matriz com as
distancias genéticas (figura 11.10). Por esta razao, Neighbor-Joining ndo é considerado um
método estritamente fenético e ainda é utilizado em algumas andlises porque o processa-
mento computacional é muito rdpido, é menos susceptivel a dados com muitas homopla-
sias e pode trazer um suporte independente aos métodos cladisticos.

Dadosde . . ) ‘ N
sequéncias Matriz de distancias Arvore Neighbor-Joining
a ACGA 9% a b ¢ d d c
b ATGC ° b

blos o
¢ GTGC cl075 025 0 =) | —

djo5 1,0 0,75 0
d GCAA

Figura 11.10 Esquema exemplificando a construgdo de uma arvore com o método Neighbor-Joining (NJ)
baseado em distancias, neste exemplo, porcentagem de diferengas nucleotidicas estdo representadas na
matriz.

Maxima Parcimonia (MP)

E um método de inferéncia filogenética que assume o principio da parciménia, isto &, a
arvore mais provavel é aquela que necessita do menor nimero de substituicGes ou even-
tos mutacionais. Foi o primeiro método proposto que utilizava critérios cladisticos na sua
implantacdo, pois considera o aspecto histérico da heranga e modificacdo do cardter a
partir da ancestralidade comum. Neste processo de busca da drvore mais parcimoniosa,
tenta-se avaliar todas as varidveis, reconhecendo aquelas informativas (sinapomorfias) e
as homoplasias (analogias) que devem ser ignoradas.

Como no conjunto de variagdes analisadas ndo se conhece exatamente quais sdo analogas
(homoplasias), primitivas (plesiomorfias) e derivadas (apomorfias), é necessario identi-
ficar a natureza de cada variante na andlise por maxima parcimonia. Por exemplo, nas
variagOes nucleotidicas os dados sdo ordenados como um alinhamento de sequéncias de
DNA, entre os quais tentamos inferir estado alélico (A, C, G ou T) é ancestral em cada
posicdo. Cada posicdo é considerada como um carater homologo, por exemplo, o nucleo-
tideo 26 do éxon 1 do gene da insulina de vérias espécies. Na analise por parciménia, em
cada carater (posicdo nucleotidica varidvel) deve ser calculado o nimero de substituicGes
(mutacBes) que explica uma topologia de arvore alternativa. Este calculo é repetido para
todos os caracteres em todas as topologias possiveis (arvores) para o nimero de taxons
comparados. A drvore alternativa que requer o menor nimero de substituicdes é escolhi-
da como a arvore mais parcimoniosa (figura 11.11).
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Figura 11.11 Exemplo de reconstrugéo filogenética com o método da Maxima Parciménia (MP). A analise por
MP deve decidir qual das topologias possiveis para quatro taxons (a, b, c e d) é a mais parcimoniosa, através
a contagem dos eventos mutacionais em cada uma das trés drvores alternativas sem raiz. Nesta anélise, a
arvore 3 se mostrou mais parcimoniosa (5 eventos mutacionais). Para colocar uma raiz nesta arvore, um dos
tédxons deve ser usado como grupo externo (figura 11.12).

Diferentemente dos métodos de distancia, a MP permite o uso de toda informacao evo-
lutiva conhecida para a construgdo da arvore, isto é, ndo ha um procedimento intermedi-
ario de construcdo de uma matriz de distancia, os caracteres sdo usados diretamente na
inferéncia da arvore filogenética (figura 11.11). Além disto, em uma arvore MP com raiz,
isto é, na qual se utiliza um grupo externo para polarizar as relagdes de ancestralidade
comum, os caracteres podem ser classificados e mapeados na topologia escolhida, permi-
tindo inferir sua ocorréncia nos ramos ou ancestrais dos taxons analisados (figura 11.12).
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Figura 11.12 Arvore com raiz (assumindo espécie d como grupo externo) escolhida pelo método de MP
(figura 11.11). Este método permite reconhecer que os caracteres 2, 3 e 4 sdo sinapomorfias, enquanto o
carater 1 é uma homoplasia, todos podem ser mapeados nos ramos da arvore.

Métodos estatisticos

Nesta categoria ha vdrios métodos divididos entre estimativas de Maxima Verossimilhan-
¢a (ML) e de inferéncia Bayesiana (BI) que interpretam os dados e as arvores alternativas
de uma maneira probabilistica. O método ML é baseado na avaliacdo probabilistica de
modelos evolutivos que melhor explicam um conjunto de dados de forma que este reflita
a histdria evolutiva mais préxima da realidade. Isto é feito pela medida de verossimilhanca
(L), isto &, qual a probabilidade dos dados, dado um modelo de substituigdes nucleotidicas
(no caso de sequéncias de DNA) e a topologia (arvore filogenética) sendo testada. O méto-
do Bl utiliza simulagdes de cendrios filogenéticos através de um procedimento estocdstico
(algoritmo MCMC — Monte Carlo Markov Chain) que usa propabilidades anteriores das
topologias (geralmente todas sdo igualmente provaveis a priori), a verossimilhanca dos
dados (alinhamento de DNA) e outros parametros pré-definidos (priors) que podem ser
fixos, uniformes, exponenciais etc: taxa mutacdo, demografia (populagdo estavel ou em
expansao) etc. Estas simulagdes resultam em parametros estimados a posteriori (arvo-
res e modelo evolutivo) com uma distribuicdo de probabilidades posteriores associadas a
cada arvore, utilizada para escolher a topologia mais provavel. A vantagem dos métodos
de inferéncia bayesiana (BI) em relagdo a MP ou ML reside na possibilidade de incluir a
incerteza nos varios priors que muitas vezes sdo desconhecidos.

Filogenias e distribuicdao espacial: filogeografia

Nas reconstrucdes filogenéticas classicas busca-se interpretar o padrao de divergéncia
das linhagens para inferir os processos de cladogénese (ou especia¢do) no passado, um
conhecimento aplicado na sistematica filogenética e compreensao da histéria evolutiva
da biodiversidade. No entanto, no final dos anos 1980, John Avise inaugurou um novo
uso da informacado filogenética, associando a filogenia de linhagens intraespecificas com
dados de sua distribuicdo geografica, disciplina que ele chamou de filogeografia.

Na filogeografia, busca-se interpretar a distribuicdo espacial de linhagens do ponto de
vista histdrico através da reconstrucao filogenética. Geralmente, as arvores filogenéticas
sem raiz, chamadas de redes filogeograficas, sdo construidas com o principio da parcimo-
nia. As diferentes sequéncias de DNA (haplétipos) sdo representadas por circulos, cujo
tamanho é proporcional ao nimero de individuos com aquele haplétipo, enquanto os ra-
mos que conectam estes hapldtipos sdo relacionados ao nimero de mutacdes entre eles
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(figura 11.13). A partir da distribuicdo geografica conhecida de cada amostra é possivel
correlacionar a geografia e a filogenia, permitindo inferir processos histéricos diversos:
separacdo antiga de populagdes, processos vicariantes diversos, colonizacdo de novas
areas ou ambientes, fluxo génico interpopulacional ou interespecifico (hibridizagdo), flu-
tuagBes demograficas etc. Estas andlises podem permitir, por exemplo, a identificagdo de
unidades evolutivas significativas (ESU) que sdao populagées com relativa independéncia
evolutiva e prioritarias para a conservacao (figura 11.13).

Populagdes do clado lll do
peixe-boi marinho
o (Trichechus manatus)
T. m. cluster /I . . .~
possuem uma distribuicao

- restrita as Guianas e ao
% Brasil, portanto conformam

Filogeografia comparada

marinho . .
. uma unidade evolutiva
independente (ESU) das
T. m. cluster ’:x"ﬁ demais nesta espécie.
“< o
C
africano

—

amazonico

Arvore sem raiz (rede Median Joining)

da regido controle do DNAmt
Vianna et al 2006 Mol Ecol

Figura 11.13 Analise filogeografica utilizando redes de haplétipos de DNA mitocondrial em trés espécies de
peixe-boi (Trichechus sp). A existéncia de agrupamentos de haplétipos correlacionados com a distribuigao
geografica (clados ou haplogrupos) no peixe-boi marinho (Trichechus manatus) permitiu a definicdo de
unidades evolutivas significantes (ESU). Foi possivel também identificar hibridos com a espécie amazonica
(Trichechus inunguis): setores azuis dentro da espécie marinha (vermelho) e setores vermelhos dentro da
variabilidade da espécie amazonica (azul).

A anadlise filogeografica pode também ser utilizada para complementar a sistematica
molecular, principalmente na identificacdo de subespécies. Por exemplo, a figura 11.13
demonstra a analise filogeografica do peixe-boi marinho que tradicionalmente tem sido
classificado em duas subespécies, o Trichechus manatus manatus das Antilhas, e costa do
México até Alagoas no Brasil, e o Trichechus manatus latirostris que é exclusivo da Fldrida,
nos EUA. No entanto, a andlise filogeografica demonstra que as populacdes de Guianas e
Brasil (clado Ill, figura 11.13) sdo muito diferentes evolutivamente das demais populagdes,
da Venezuela até Flérida. Isto indica que provavelmente estas populagdes de Brasil e Guia-
nas sdo uma subespécie separada das demais.

Fasciculo - Evolugao



AUTO-AVALIACAO

1. Como pode ser conectada a anadlise filogenética com a nomenclatura e
classificagdo taxonémica?

2. Por que evolugdo biolégica ndo é mera similaridade entre espécies?

Evolugao Molecular | - Reconstrugoes filogenéticas 1 1 7






EVOLUCAO MOLECULAR Il - ESTRUTURAE
DINAMICA EVOLUTIVA DOS GENES E GENOMAS

OBIJETIVO PRINCIPAL

e Compreender as mudancas evolutivas no nivel do DNA, ressaltando a evolucdo
dos genes e genomas procarioticos e eucaridticos através dos estudos de
filogenia comparada.

Genomas procarioticos e eucarioticos

Todos os fundamentos bdsicos da ciéncia da biologia evolutiva foram construidos a partir
de dados fenotipicos, principalmente caracteristicas morfoldgicas, até meados do século
XX. No entanto, a informacgao destas caracteristicas fenotipicas é passada entre as gera-
¢des por meio dos genes, que juntamente com outros componentes e estruturas com-
pdem os genomas das células procarioticas e eucaridticas. Estes genomas sdo resultados
de um processo evolutivo de bilhGes de anos, cujas sequéncias nucleotidicas alteradas
por eventos aleatdrios de mutacdo geraram variantes hereditdrias, cujas frequéncias sdo
alteradas devido a deriva genética e a selecdo natural, transformando as populacdes ao
longo das geracgdes.

Portanto, nos estudos genémicos se encontra a chave para a compreensao das alteracbes
genotipicas e moleculares inerentes ao processo hereditario dos fendtipos passados ao
longo das geragdes. Atualmente, o nimero crescente de genomas procaridticos e eucari-
Gticos sendo publicados possibilita a realizagdo de estudos comparativos que permitem
investigar a evolucdo no nivel gendmico. Varias questdes evolutivas sé podem ser abor-
dadas e investigadas a partir da compreensdo de mudangas nucleotidicas, regulatdrias e
estruturais observadas entre os genomas. Por exemplo, o isolamento reprodutivo entre
espécies sexuadas sé comeca a ser realmente compreendido com o mapeamento e en-
tendimento do funcionamento dos genes envolvidos no processo de diferenciagdo en-
tre unidades evolutivas, chamados de genes de especiacdo. Com estudos gendmicos foi
possivel descrever em detalhe a selecdo positiva (direcional) relacionada ao isolamento
reprodutivo pds-zigbtico, isto é, acumulo gradual e rapido de diferengas em genes relacio-
nadas ao processo de especiacdo em alguns metazoarios.

VariagOes no tamanho e na estrutura organizacional sdo frequentemente observadas nas
comparagoes de genomas de diferentes organismos. Se por um lado temos os procario-
tos (bactérias e arqueas) com genomas reduzidos e compactados (com poucas regides
nao codificadoras), constituidos na maior parte por segmentos de DNA que apresentam
fungdo evidente, por outro lado temos os eucariotos com muitos de seus genomas exa-
geradamente grandes, com varios introns, elementos repetitivos diversos (satélites, ele-
mentos transponiveis etc), além de varios outros segmentos sem funcdo aparente que no
passado chegaram a ser conhecidos como DNA “entulho” (ou lixo).
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O paradoxo do valor-C

O valor-C se referia inicialmente a quantidade hapldide de DNA contida no nucleo da
célula, que com o passar do tempo, passou a ser usado como uma unidade de medida
do tamanho do genoma de um organismo. Até a década de 1980, acreditava-se que a
quantidade de DNA de uma espécie deveria refletir o nimero de seus genes e também
sua complexidade. Porém, tdo logo comecgaram as comparagdes do valor-C entre varias
espécies eucaridticas, percebeu-se que a quantidade de DNA presente em algumas es-
pécies se distanciava bastante desta expectativa (tabela 12.1). Por exemplo, o valor-C de
algumas plantas e da salamandra era muito superior ao valor-C da espécie humana. Esta
discordancia anotada nos anos 1980 deu origem ao “paradoxo do valor-C”, mas que foi
parcialmente resolvida pela descoberta de que grande parte do genoma eucaridtico seria
composta por regiées ndo codificadoras.

Tabela 12.1 Tamanho dos genomas e nimero de genes estimados entre algumas
espécies de procariotos e de eucariotos

cromossomos

Genomas " tamanho
N

Mycoplasma genitalium 00,58 Mpb 521
Escherichia coli 5,4 Mpb 5.416
Saccharomyces cerevisiae 16 12,5 Mpb 5.770
Caenorhabditis elegans 6 ~100 Mpb 19.427
Arabidopsis thaliana 5 ~115 Mpb ~28.000
Drosophila melanogaster 5 ~122 Mpb 13.379
Homo sapiens 24 ~3,3 pb ~22.500
Monodelphis domestica 10 ~3,5 Gpb ~20.000

No entanto, varias questdes relacionadas ao tamanho e estrutura dos genomas sao ainda
muito relevantes na pesquisa genoémica: i) O que explica a variagdo de tamanho entre ge-
nomas de diferentes taxons, alguns deles muito préximos filogeneticamente? ii) Que tipo
de sequéncias ndo codificadoras predominam nos genomas? iii) Que mecanismos estdo
envolvidos nos processos de evolugdo do tamanho e da estrutura dos genomas? iv) Existe
alguma func¢do ndo conhecida para regides nao codificadoras?

Algumas repostas a estas perguntas estdo relacionadas:

e aprocessos de reorganizacdo gendmica de grandes regides repetitivas;
e a0 surgimento de novos genes e pseudogenes;
e a0s processos de transferéncia horizontal e fusdo de organismos;

e aexisténcia de elementos transponiveis e modificagdes gendmicas promovidas
por estes;

e 2 descoberta de varios novos elementos que nao codificam proteinas com
fungdes regulatdrias e estruturais.
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Evolugdo de novos genes

Quando se compara o nimero de genes contidos e sua organiza¢do nos genomas de euca-
riotos (Saccharomices cerevisae, Homo sapiens, Drosophila melanogaster etc) com varios
genomas procarioticos (Escherichia coli, Thermococcus coalescens etc) inferimos algumas
caracteristicas que estavam provavelmente presentes no genoma ancestral: deveria ha-
ver um conjunto menor de genes do que apresentam os eucariotos em um genoma que
nado era compacto, isto €, com mais regides nao codificadoras do que existem hoje nos
procariotos.

Portanto, os genomas dos organismos atuais sao versdes muito modificadas dos genomas
de ancestrais de alguns bilhdes de anos atras. Muitos genes e suas funcdes, embora mo-
dificados nas diferentes espécies, sdo compartilhados entre procariotos e eucariotos, en-
quanto outros sao exclusivos de uma ou outra linhagem. Mas como surgem novos genes?
Varios estudos genémicos, principalmente em eucariotos, permitiram a caracteriza¢do de
alguns mecanismos envolvidos na evolug¢ao de novos genes, envolvendo uma variedade
de eventos moleculares, tais como: duplicacdo génica, fusdo e fissdo de genes, transposi-
cdo de elementos e embaralhamento de éxons.

A duplicagdo génica esta envolvida com a origem de novos genes, com o grande numero
de genes e complexidade de algumas familias génicas (globinas, imunoglobulinas etc) e,
consequentemente, também com o aumento no tamanho dos genomas. As altas taxas de
duplicacdo génica sugerem que este seja o processo mais comum dentre aqueles capazes
de dar origem a novos genes. Varios mecanismos podem resultar na duplicacao de seg-
mentos génicos especificos, de grandes por¢des cromossdmicas ou até mesmo de geno-
mas inteiros: duplicagdes em tandem causadas por recombinagdo desigual, ndo disjung¢ao
cromossomica, retrotransposicdo, etc. Alguns estudos sugerem que a origem de varios
tdxons (angiospermas, tetrapodes, insetos etc) estaria associada a alguns eventos de du-
plicacdo génica e genbmica, portanto, estes eventos podem ser essenciais para algumas
mudancas adaptativas importantes.

O resultado imediato da duplicacdo génica é o aparecimento da redundancia funcional,
por exemplo, genes idénticos gerados por duplicagao codificam proteinas com a mesma
funcdo. Estes genes redundantes podem, posteriormente, sofrer diferentes processos
inerentes ao processo evolutivo: i) acumulo de mutagGes que levam a inativacdo de uma
das cépias formando um pseudogene; ii) processos divergentes, levando ao ganho de ou-
tra funcdo na segunda cdpia, ou a especializacdo entre as cépias génicas para uma das
funcdes exercidas pelo gene original; iii) ter sua sequéncia conservada por processos de
conversdo génica e/ou sofrer novo processo de duplicacdo. Alguns eventos de duplicacdo
sdo em si proprios adaptativos, pois trazem vantagem do aumento da expressao de deter-
minado produto génico. No entanto, duplicacdo génica seguida de evolugdo divergente é
o principal mecanismo associado a origem de genes com novas fun¢ées ou fungdes modi-
ficadas. Em alguns casos, o processo de duplicacdo envolve apenas éxons especificos, cuja
funcdo final é atribuida a duplicacdo de um motivo proteico codificado por este éxon. Este
é o caso de alguns genes dos fatores de coagulagdo em mamiferos, com diferentes éxons
em varios numeros e combinagoes.

Outro mecanismo de geracao de novos genes envolve o embaralhamento de éxons, por-
tanto lida com combinac¢des de regides codificadoras pré-existentes na origem de outros
genes com funcgdes diferentes. Nos eucariotos, geralmente os éxons sao separados por
introns que sdo excisados no processamento do RNA mensageiro, logo antes da tradu-
¢do. Apesar de que os introns ndo sejam codificadores, em alguns casos possuem fung¢ao

Evolucao Molecular Il - Estrutura e dinamica evolutiva dos genes e genomas

121



122

regulatéria e estudos recentes mostraram que o aumento no tamanho do genoma e no
numero de genes correlaciona-se com o aumento da quantidade e do tamanho dos in-
trons. Nas comparacdes de genomas eucarioticos também foi demonstrado que ha uma
estreita correlacdo entre a estrutura de proteinas, dominios funcionais e éxons especifi-
cos separados por introns similares nos diferentes genes. Estes resultados sugerem que
os introns podem propiciar o embaralhamento de éxons (figura 12.2), um mecanismo que
seria importante na origem de inUmeros genes atuais. Na verdade, a hipétese mais aceita
rege que um conjunto de genes em um genoma primitivo teria sido criado como resultado
da reorganizacdo de varios éxons existentes. Nesse contexto, os introns atuariam como
elementos que separariam éxons adjacentes ou aproximariam éxons distantes, gerando
novas combinagdes de éxons, ou seja, novos genes. Nos genomas dos organismos atuais
encontramos inumeras evidéncias destes processos combinatérios, tal como genes de
varias proteinas que representam verdadeiros mosaicos, constituidos por éxons com di-
versos dominios que fazem parte de inUmeros outros genes codificadores de proteinas.

Gene B e
Crossingover
; - Exon
Gene A Exon 1 .

Figura 12.2 Exemplo de embaralhamento de éxons.

Transferéncia horizontal e fusdo de organismos

A transferéncia horizontal (ou lateral) é observada quando um gene ou segmento de DNA
qualquer é transferido de um organismo para outro, sem envolver os mecanismos sexuais
ou hereditdrios comuns de procariotos e eucariotos. Os casos mais bem documentados
desse processo consistem em evidéncias advindas dos organismos unicelulares, principal-
mente entre procariotos (bactérias e arqueas). Entre bactérias e arqueas, a transferéncia
horizontal pode ocorrer entre diferentes espécies por meio de transformacao (captacdo
de DNA do meio), plasmideos e virus (transducdo).

Com o advento da gen6mica, varios estudos demonstraram que procariotos apresentam
transferéncia horizontal em frequéncia significativa, e, atualmente, estima-se que a troca
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de material genético tenha ocorrido inUmeras vezes quando apenas organismos unice-
lulares, habitavam o planeta. Para a transferéncia horizontal ocorrer entre organismos
multicelulares, o processo deve envolver as células reprodutivas, que na maior parte das
espécies estdao nas gonadas, isoladas das células somdticas. No entanto, existem alguns
registros de transferéncia horizontal em vertebrados que envolvem infec¢ao por virus,
geralmente retrovirus, para sua ocorréncia.

Outros processos de transferéncia horizontal envolvem fusdes celulares. A simbiose en-
tre procariotos e eucariotos, que deu origem as mitocondrias e aos cloroplastos, seria o
exemplo mais claro de transferéncia horizontal na histéria evolutiva. Nesse caso, além da
incorporacdo de todo o genoma de um organismo por outro, houve, ao longo da evolucao,
a transferéncia de genes mitocondriais e dos plastideos para o genoma nuclear. As origens
destas organelas eucaridticas a partir de organismos procaridticos (B-proteobactérias/
mitocdndrias e cianobactérias/cloroplastos) sdo também claros exemplos de coevolugdo
no nivel gendmico, em que varias adaptacdes sdo observadas nos genomas hospedeiros
para manutencdo destas organelas, e outras adaptacdes relacionadas ao desempenho
funcional e a dependéncia do hospedeiro observadas nos genomas organelares.

Elementos transponiveis

Descobertos na década de 1950 pela botanica Barbara McClintock (prémio Nobel de Fi-
siologia em 1983), os transposons, ou elementos transponiveis, sdo sequéncias de DNA
capazes de mobilizar-se e em alguns casos multiplicar-se dentro do genoma de uma célula.
A insercdo destes elementos ocorre geralmente aleatoriamente, portanto, dependendo
do local da insercdo, pode trazer diferentes consequéncias: pode ser neutra, pode alterar
a expressao génica (silenciando, modificando ou intensificando), pode dar origem a novos
genes (alterando ou combinando novos éxons) etc. No entanto, a nova inser¢do funciona
também como um bloco portatil de homologia, isto é, pode promover a recombinacdo
entre copias do mesmo elemento em regides diferentes.

Estes elementos se dividem em dois tipos, de acordo com o intermediario que é utilizado
para a transposi¢do para outra posi¢cdo do genoma (figura 12.3):

e Transposons com replicacdo via DNA: estes elementos se locomovem por
mecanismos de transposicao direta e sdo chamados transposons de DNA, ou
simplesmente, transposons. Podem transpor de uma regido para outra no
genoma deixando uma copia no local original (replicativo) ou deletando do local
original ao se transferir para outra regido do genoma.

e  Transposons com replicagao via RNA: s3o elementos que utilizam a replicacao
no genoma por retrotransposicdo, utilizando um intermediario transcrito em
RNA e chamados de retrotrasnposons ou retroposons. A insercdo de nova
copia no genoma necessita de ser feita por meio de uma enzima com fungdo
de transcriptase reversa, que pode ser do préprio elemento (autbnomo) ou
derivado de outro (ndo autébnomo). Alguns destes elementos sdo derivados de
retrovirus, e alguns deles sdo chamados de retrovirus endégenos. De alguma
forma, se introduziram nas células reprodutivas e se fixaram como elemento
transponivel, sendo que alguns deles possuem func¢des celulares.
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DNA Transposon Retrotransposon

DNA doador ~ A~ DNA doador
Regido
flanqueadora RNA
polimerase
Posicdo anterior do transposon DNA doador
RNA intermediério
DNA doador
Dna intermediério l Transcriptase
\ Reversa

Local dainsergdo

|

DNA alvo

Local dainsergdo

|

DNA alvo

Elementos

/ {ransponiveis \

Figura 12.3 Diferentes classes de elementos transponiveis.

Em muitas espécies de eucariotos, grande parte do genoma se deve a presenca destes
elementos transponiveis. No genoma humano, por exemplo, quase 45% de todo o DNA
dos cromossomos é composto por elementos transponiveis, mais de 30% composto por
apenas dois tipos: o elemento Alu (retrotransposon curto de 300 pb) e o elemento L1 (re-
trotransposon longo auténomo de 6 kb). Estudos de diferentes espécies indicam que ha
varias classes de elementos transponiveis, em alguns casos eles ndo estdo mais ativos em
transposicdo. No entanto, estudos com os genomas do homem, chimpanzé, gorila e oran-
gotango, indicam que ha diferencas de atividades do processo de transposicdo, que pare-
ce ter reduzido nos ultimos 25 milhGes de anos nesta linhagem. Nestes mesmos estudos
comparados é possivel identificar os eventos de insercdo de elementos transponivel que
ocorrem no ancestral comum entre cada uma das linhagens, mas também as insercoes
exclusivas em cada espécie, isto é, que ocorreram depois da divergéncia das linhagens.
Por exemplo, ha varias inser¢des compartilhadas entre homem e chimpanzé, mas ndo sao
encontradas no gorila, portanto ocorreram ha mais de 6 milhdes de anos neste ancestral.
No entanto, ha outras inser¢Ges presentes apenas em chimpanzé ou apenas no homem
(autapomorfias), significando que ocorreram nestes ultimos 6 milhdes de anos quando
estas linhagens ja estavam separadas.

AUTO-AVALIACAO

1. Como genes com novas fungdes podem aparecer no processo evolutivo?

2. Ha alguma relagao entre nimero de genes ou tamanho do genoma com a
complexidade do organismo?
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EVOLUCAO HUMANA | - ORIGEM DOS PRIMATAS E
DA LINHAGEM HUMANA

OBJETIVO PRINCIPAL

e Apresentar a ordem dos Primatas, sua sistemdtica, origem evolutiva, registro
fossil e filogenia da familia Hominidae, enfatizando o surgimento da linhagem
humana.

A ordem dos Primatas entre os mamiferos

Os primatas atuais incluem espécies de trés grupos diferentes: [émures, |6ris, gdlagaos,
tarsos e antropoides. Este grupo monofilético possui varias caracteristicas compartilhadas
como cérebro desenvolvido em relacdo a outras ordens de mamiferos, face de tamanho
pequeno com olhos projetados para frente e trés tipos de dentes, unhas nas maos e pés
que agarram com dedos oponiveis, duas mamas no peito, capacidade para ficar ereto etc.

A ordem Primata pertence a superordem Euarchontoglires, formando o clado Euarchon-
ta junto com as ordens Scandentia e Dermoptera. As andlises filogenéticas mais recentes
consideram a ordem Dermoptera como grupo irmao atual dos Primatas (figura 13.1), mas a
ordem extinta dos Plesiadapiformes seria mais préxima filogeneticamente, que para alguns
pesquisadores poderiam ser considerada como um grupo dos Primatas. Alguns taxons ex-
tintos de Primatas, os Adapiformes e Omomiformes, revelam uma grande diversidade de
espécies fdsseis (>200) entre 55 e 33 M.A.A,, principalmente no Eoceno. Estes dois grupos
de Primatas deram origem, respectivamente, aos Strepsirrhini (Iémures, |6ris e galagos) e
Haplorrhini (tarsos e antropoides). Anteriormente, os |émures e tarsos eram classificados
como prossimios (grupo parafilético), no entanto, as filogenias recentes com dados molecu-
lares e os dados morfoldgicos comparativos, que incluem também espécies fosseis, indicam
inequivocamente que os tarsos sdo grupo-irmao dos antropoides (figura 13.1).

Primatas

Haplorrhini
Scandentia Dermoptera Strepsirrhini Tarsos Antropodides

Omomiformes

Plesiadapiformes

Purgatorius ?

>100 m.a.a.

Figura 13.1 Filogenia da ordem Primata e grupos extintos relacionados.
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A data de origem e a filogenia dos antropoides

Apesar de existir uma riqueza relativa de registros de fésseis de Primatas no Eoceno, de
maneira geral, hd uma quantidade muito pequena de fdsseis Uteis para a reconstrucado
detalhada da filogenia do grupo. Por exemplo, o Aegyptopithecus de 35 M.A.A. é o Unico
féssil antropoide catarrineo informativo para tentar datar a divergéncia inicial dos maca-
cos do velho mundo. Da mesma forma, ndo ha fdsseis que permitam datar precisamente a
divergéncia entre macacos do velho mundo (catarrineos) e do novo mundo (platirrineos).
Por causa da auséncia de fdsseis, muitos dos tempos de divergéncia entre clados em Pri-
matas sdo subestimados, sendo também subestimada a prdpria data de origem sugerida
para a ordem, que para os paleontdlogos poderia ser tdo recente quanto 55 milhdes de
anos. Assumindo datas tdo recentes, aparecem inconsisténcias biogeograficas para expli-
car a ocorréncia dos platirrineos na América do Sul, ja que este continente se separou da
Africa h 100 M.A.

No entanto, dados genéticos permitem inferir os tempos de divergéncia entre grupos,
independente da existéncia de fosseis. Portanto, varios estudos com dados gendmicos de
Primatas tém sido concluidos, os quais sugerem uma data minima de origem da ordem
para no minimo 85 M.A.A. Além disto, recentes achados paleontoldgicos apontam a ori-
gem mais antiga dos Primatas para o sudeste asiatico, sendo que os antropoides também
teriam uma origem asiatica anterior a 55 M.A.A., com uma migracdo subsequente para
a Africa ao redor de 40 M.A.A., onde se diversificaram em varios grupos, dando origem
também aos hominoides, entre os quais, a espécie humana (figura 13.2).

Skeletons of the
Ginnox. OraxNa, CliMPANZEE. GoRriLLA. Max.

Figura 13.2 Comparagdes de esqueletos dos hominoides, ou simios sem cauda. Figura do livro “Evidéncias do
lugar do homem na Natureza” de Thomas Huxley (1863).

O homem e seus parentes mais proximos

No livro a “Origem das espécies por meio da Selecdo Natural” de 1859, Charles Darwin
fez uma breve e cautelosa citacdo sobre a possivel inclusdo da espécie humana na histo-
ria evolutiva. Com medo de represadlias do clero, mas também pela falta de dados mui-
to concretos, Darwin preferiu ndo incluir a espécie humana nesta discussado inicial. No
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entanto, em 1863, seu amigo, Thomas Huxley (figura 13.2) fez a primeira obra dedicada
exclusivamente a espécie humana, apresentando varios dados relativos a relacdo de an-
cestralidade comum com outros hominoides. Posteriormente, em 1871, Darwin publicou
suas andlises no livro “A ancestralidade humana”, no qual deduziu: “...como estas duas
espécies (chimpanzé e gorila) sdo considerados os parentes mais proximos do homem,
isto torna muito mais provavel que nossos primeiros ancestrais teriam vivido também na
Africa”. Neste momento, n3o era conhecido cientificamente nenhum féssil de hominideo
da linhagem humana, mas como veremos, a deducdo que Darwin elaborou em 1871 foi
amplamente corroborada por dados fosseis, morfoldgicos e genéticos.

A sistematica atual dos antropoides (figura 13.3) estd muito bem resolvida com a analise
cladistica de dados morfoldgicos e moleculares. A classificagdo antiga desde a época de
Linnaeus, que predominou até a década de 1970, incluia o homem em sua familia exclusi-
va, Hominidae, separando-o do chimpanzé e gorila que ficavam numa familia parafilética
chamada Pongidae.

Platirrhini

Cercopithecidae

Giboes

Pongo

Gorilla
Pan
Homo

-3 =T ~00N
VDO —0TO=T+3D>

mYws>S—3—30I
mPVO—-3—-30I

Figura 13.3 Filogenia dos antropoides e a sistematica atual do grupo. A espécie humana (Homo) é um catar-
rineo da familia Hominidae e subfamilia Homininae, junto com chimpanzé (Pan) e gorila (Gorilla). Para alguns
autores, o orangotango (Pongo) pertenceria a uma familia a parte (Pongidae) e homem, chimpanzé e gorila
seriam da familia Hominidae.

Dados genéticos comparados entre hominideos (orangotango, homem, gorila e chimpan-
zé) comegaram a ser produzidos na década de 1980 e ganharam um impulso com o inicio
do projeto genoma humano na década de 1990. Ha duas décadas, uma grande quantida-
de de evidéncias genéticas ja havia sido acumulada, o que permitiu estabelecer de forma
inequivoca a relacdo de ancestralidade comum entre estas espécies. A filogenia da figura
13.4 representa esta historia e os tempos estimados de divergéncia entre espécies. Ficou
claro o parentesco mais proximo (ancestralidade comum mais recente) entre homens e
chimpanzés, do que algum destes com o gorila. Por causa deste relacionamento com o
chimpanzé (na verdade com as duas espécies existentes) e o pequeno grau de divergéncia
encontrado entre os genomas destas espécies (1% nos genes alinhados), quando com-
parado, por exemplo, com a comparagdo cavalo e zebra (4% de diferengas nos mesmos
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genes e a zebra possui metade do nimero de cromossomos dos cavalos) que estdo no
mesmo género Equus, o grupo do Prof. Morris Goodman dos EUA, sugeriu que ambas as
espécies de chimpanzé deveriam estar também no género Homo. Enquanto ha justificati-
vas objetivas para esta mudanca em termos de coeréncia da sistemdtica dos mamiferos,
nao problemas sérios de acordo com a biologia evolutiva, que independente da nomen-
clatura utilizada, permanecerd a mesma histéria filogenética (figura 13.4). Entretanto,
uma mudanca do género do chimpanzé (Pan) para Homo, implicaria também que todas
as espécies fésseis conhecidas e relacionadas com a linhagem humana (figura 13.4 e Aula
14), teriam de ser realocadas no género Homo, por exemplo, Australopithecus afarensis se
tornaria Homo afarensis.

Atualmente se conhece uma enorme variedade de fdsseis hominideos, mas todos eles
mais relacionados com a linhagem humana do que com a linhagem do chimpanzé, que
serdo abordados na Aula 14. Ndo ha qualquer féssil encontrado até hoje que seja mais
relacionado com a histdria do chimpanzé ou do gorila (figura 13.4), provavelmente pela
maior dificuldade de fossilizagdo nos ambientes Umidos da floresta equatorial africana,
onde estavam os ancestrais de gorilas e chimpanzés, enquanto a linhagem humana tenha
ocupado outros ambientes mais secos e passiveis de fossilizagao.

>9M.A.A

>6 M.A.A

fosseis

Figura 13.4 Filogenia dos hominideos ressaltando os tempos de divergéncia entre algumas linhagens e a
ocorréncia de fdsseis relacionados com a linhagem humana (Aula 14). Na figura estdo representadas as espé-
cies (da direita para esquerda): Pan paniscus (bonobo ou chimpanzé pigmeu), Pan troglodites (chimpanzé),
Homo sapiens, Gorilla gorilla (gorila) e Pongo pygmaeus (organgotango).
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AUTO-AVALIACAO

1. Se ochimpanzé é um parente mais préximo da nossa espécie, por que somos
tdo diferentes?

2. Por que foram encontrados tantos fésseis datados dos ultimos 6 milhdes de
anos que sao relacionados a linhagem humana, mas nenhum féssil diretamente
aparentado a linhagem do chimpanzé foi encontrado?
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EVOLUCAO HUMANA Il - FOSSEIS DA LINHAGEM
HUMANA

OBJETIVO PRINCIPAL

¢ Descrever a evidéncia paleoantropoldgica através dos fésseis de hominideos
encontrados no velho mundo e a histdria de diversificacdo e descendéncia que
pode ser inferida sobre o passado da linhagem humana.

A Paleoantropologia é de grande importancia para o estudo da ancestralidade humana,
devido a grande riqueza de evidéncias. Varios fosseis de hominideos ancestrais, ou rela-
cionados ao nosso passado evolutivo, foram e estdao sendo descobertos a todo o momen-
to. A motivacdo para tantos achados é a busca de nossas origens através dos fésseis.

Notavelmente, hd muito mais fdsseis relacionados mais proximamente a nossa espécie
do que qualquer outra linhagem de primata hominideo (figura 13.4, Aula 13). Isto se rela-
ciona com o fato de que a linhagem humana se diferenciou das demais espécies viventes
proximas a nossa, o chimpanzé e o gorila, pela ocupac¢do dos mais diversos ambientes, do
deserto a montanha, dos trdpicos aos circulos polares, etc, o que ndo se deu com nossos
“primos” que até hoje permanecem na floresta equatorial africana. Esta diferenca é que
explica o achado de fdsseis quase que exclusivamente relacionados a nossa espécie, isto
é, ndo ha fdsseis encontrados para ancestrais recentes relacionados a chimpanzés e gori-
las, mas ha varios fdsseis ligados a histéria de nossa espécie, que foram encontrados fora
dos dominios da floresta equatorial chuvosa, em ambientes mais secos (savanas, deser-
tos, etc), onde a fossilizacdo é muito mais provavel.

Ha mais de 20 espécies fdsseis descritas que estdo relacionadas com a linhagem humana,
mas ndo com a do chimpanzé. Esta distingdo de relacionamento filogenético dos fésseis
é feita em base as caracteristicas morfoldgicas dos ossos fossilizados que foram encon-
trados. Todos eles apresentam alguma caracteristica derivada que é compartilhada com
a linhagem do homem moderno, que nao existe no chimpanzé e outros primatas (figura
14.1). Muitas destas caracteristicas do esqueleto se devem a adaptacGes exclusivas da
linhagem, sendo o bipedalismo a adaptacao principal, pois vdrias apomorfias no cranio,
coluna, bacia, membros, maos e pés, permitem discriminar a linhagem humana.

Varios fésseis de hominideos foram descritos na linhagem humana (figura 14.1), todos
datados nos Ultimos 6-7 milhdes de anos (M.A.). De todos fésseis encontrados na Africa,
aqueles que estdo mais provavelmente relacionados a nossa ancestralidade direta sdo
das espécies: Sahelanthropus tchadensis de 6,5 M.A.A., Australopithecus afarensis de 4,5
a 3,5 M.A.A. (milhGes de anos atras), Homo habilis de 2 a 1,8 M.A.A. e Homo erectus de
1,82 0,2 M.AA.
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Primeiros da

linhagem humana

Sahelanthropus tchadensis
5 M.A.A. Ardipithecus ramidus
Orrorin tugenensis

>6 M.A.A.

4 M.A.A. ¥ Australopitecineos
A. afarensis - Lucy

3M.AA. A. africanus - bebé de Taung

Primeiros Homo
2 M.AA. Homo habilis
Homo erectus

1 M.AA. .

Homens arcaicos
Homo neanderthalensis
Homo floresienses

Homem moderno

100 K.A.A. Homo sapiens
\ 4
Hoje

Figura 14.1 Cronologia da ocorréncia de alguns fésseis hominideos.

Recentemente, o achado do Sahelanthropus tchadensis (figura 14.2) causou grande dis-
cussao, pois a data antiga deste féssil que é possivel ancestral do homem moderno suge-
re que o ancestral comum com o chimpanzé pode ser mais antigo do que se supde (> 7
M.A.A.). Além disto, S. tchadensis possui uma estrutura modificada no cranio que é indi-
cativa de postura ereta, adaptacdo caracteristica de nossa linhagem que estava presente
na divergéncia inicial da linhagem do chimpanzé.

Sahelanthropus
tchadensis

(~6,5 milhGes de anos atra's)

Figura 14.2 Reconstrugao facial e féssil do cranio de S. tchadensis.
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Ha varias outras espécies fosseis (figura 14.3) relacionadas a nossa que viviam na mes-
ma época que nossos ancestrais diretos, e provavelmente eram igualmente inteligentes.
Muitas destas espécies incluem o Australopithecus africanus e seus descendentes: Paran-
thropus boisei, P. robustus, P. aethiopicus etc. Estas espécies tém adaptacdes para habitos
vegetarianos, envolvendo o aproveitamento de graos e tubérculos duros, que os tornam
reconhecidos como “quebra-nozes”. Foi uma linhagem muito prolifica, com algumas espé-
cies contemporaneas a outros hominideos, incluindo nosso ancestral Homo erectus afri-
cano, e que provavelmente se diversificaram porque evitaram a competicdo por nichos
alimentares, especializando em outros recursos nao utilizados pelas outras espécies.

Paranthropus robustus Paranthropus boisei
2 M.A.A. 2,3 M.A.A.

Figura 14.3 Espécies fosseis ndo ancestrais do homem moderno.

A existéncia de inUmeras espécies de hominideos bipedes, muitos deles coexistindo na
mesma época e local, e similarmente inteligentes (figura 14.4), nos leva a varias reflexdes
sobre o passado de nossa linhagem e sobre a nossa existéncia atual. A linhagem humana
que se divergiu do chimpanzé e é composta de espécies bipedes que ocuparam ambien-
tes diferentes da floresta equatorial foi muito bem sucedida evolutivamente nos ultimos
6 milhdes de anos. Houve uma grande diversificacdo de espécies, principalmente entre 4
e 1 milhdo de anos atrds, com vdrias espécies ocupando nichos parecidos. Com o aumen-
to do cérebro e diversificacdo de espécies, principalmente a partir de 2 M.A.A., houve
uma provavel especializagdo de nicho, com o uso cada vez mais importante do intelecto
para obtencdo de recursos alimentares, caca, fuga de predadores etc. Hd 26 mil anos,
extinguiram-se os Neandertais na Europa que competiam desde 40 K.A.A. com os Cro-
-Magnon (homem moderno que veio da Africa), e ha 13 mil anos, também se extinguiu
o Homem de Flores (H. floresiensis) na Indonésia. Estas evidéncias podem sugerir que ha
uma competicdo interespecifica mais acirrada quando o uso de recursos é dependente de
manipulagdo intensa do ambiente através do uso do intelecto e da cognigao. Esta conside-
ragdo, associada ao comportamento social que apresentavam estas espécies como pode
ser inferido do registro féssil, pode ter levado a disputa por espacos entre elas, pois uti-
lizavam recursos de forma parecida com auxilio do intelecto desenvolvido. Para ter uma
ideia destas disputas, basta pensarmos nas disputas por espaco e outros recursos entre
populagdes humanas, principalmente no periodo histdrico, quando populagdes nativas
foram aniquiladas (ou quase) por popula¢ées dominadoras (conquistadores). Algumas po-
pulagdes indigenas foram também consideradas em algumas situagdes como outra espé-
cie, como se deu com os aborigines australianos que foram rotulados como “outra espécie
inferior” pelo movimento eugenista que controlava a entrada de migrantes nos EUA no
inicio do século XX.
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h Homem moderno (Homo sapiens) Cérebro grande, dentes pequenos, bipede obrigatério
[ H. neanderthalensis
[ H. heidelbergensis
[IH. antecessor
[ H. erectus
[ H. ergaster
[T H. rudolfensis
I Au. habilis [] K. platyops
Au. bahreighazali[__] [l Au. anamensis
[JAu. garbi
[N Au. afarensis
I Au. africanus

Cérebro pequeno, dentes muito grandes, bipede facultativo
Cérebro pequeno, dentes grandes, bipede facultativo
Cérebro pequeno, dentes pequenos, quadripede

Evidéncia insuficiente

ODEEOE

1 P robusts [ 1S. tchadensis
[ P aethiopicus [N Ar. ramidus
[P boisei []o. tugenesis
Chimpanzé (Pan sp.)
1 1 1 1 1 1 [ [
0 1 2 3 4 5 6 7 8

Tempo (M.A.A.)
#

Figura 14.4 Cronologia da ocorréncia de varias espécies da linhagem humana descritas para os ultimos 7
milhGes de anos. Vdrias espécies coexistiram em determinados momentos, mas apenas uma deveria ser
ancestral do homem moderno.

Dentre os hominideos fésseis encontrados, estes sdo encontrados exclusivamente na Afri-
cade 6,5 até 1,8 M.A.A,, quando algumas variedades de H. erectus (H. ergaster, H. heidel-
bergensis, H. antecessor etc) passam a ser encontrados também na Europa e Asia (figura
14.5). Isto indica a Africa como centro de origem e diversificacdo destes hominideos, mas
também demonstra uma histdria de dispers3o fora da Africa em diferentes momentos a
partir de 1,8 M.A.A.

Sahelanthropus tchadensis — 6,5 m.a.a.
Orrorin tugenensis — 6 m.a.a.
Ardipithecus ramidus - 4,5 m.a.a.
Australopithecus afarensis — 3,6 a 3 m.a.a.
Australopithecus africanus —3 a 2 m.a.a.
Paranthropus robustus —2 m.a.a.

Homo habilis —2,2 a 1,8 m.a.a.

Homo erectus — 1,8 m.a.a a 200 k.a.a.
Homo ergaster —1,8 m.a.a

. Homo javanensis — 1,4 m.a.a.

. Homo heidelbergensis — 800-200 k.a.a.

. Homo neanderthalensis — 200 — 28 k.a.a.

13. Homo floresiensis — 23 k.a.a. a 13 k.a.a.

Figura 14.5 Mapa de ocorréncia de varias espécies fésseis da linhagem humana descritas para os ultimos 7
milhdes de anos. Em vermelho, espécies exclusivamente africanas, em verde as espécies (ou complexos de
espécies) que eram encontradas tanto na Africa quanto Eurdsia e em azul, espécies recentes derivadas de
variantes de Homo erectus na Europa e Indonésia.
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A partir de 1,8 M.A.A. uma grande variedade de formas de H. erectus passou a existir, to-
dos com volumes cerebrais acima de 850 cm3. A paleoantropologia considera atualmente
que H. erectus é na verdade composto de um complexo de varias espécies com diferentes
nomes, abrangendo espécimes fésseis de 2 M.A.A. a 200 K.A.A. que ocuparam diferentes
partes da Africa, Asia e Europa (figura 14.6). As formas mais antigas da Africa e Europa sdo
muitas vezes chamadas de Homo ergaster, possuindo cérebros um pouco menores que as
formas mais recentes, tal como o Homo heidelbergensis da Europa ou o Homo rhodesien-
ses da Africa (figura 14.6), que ja possuem um cérebro com mais de 1100 cm3. Por causa
dos tamanhos dos cérebros que se superpdem aos tamanhos encontrados atualmente
em alguns humanos modernos, estes H. erectus mais recentes ja foram chamados de H.
sapiens arcaicos juntos, por exemplo, com o Homo neanderthalensis da Europa e Oriente
Médio.

Figura 14.6 O Homo erectus é atualmente considerado um complexo de espécies. Nesta figura sdo apresen-
tadas diferentes variedades temporais e geograficas: a) H. erectus ou H. ergaster de 1,8 M.A.A. de Dmanisi,
Georgia, Europa; b) H. erectus ou H. ergaster de 1,7 M.A.A. de Koobi Fora, Quénia, Africa; c) H. erectus ou H.
pekinensis de 700 K.A.A. de Zhoukoudian, China, Asia; d) H. erectus ou H. heidelbergensis de 350 K.A.A. de
Atapuerca, Espanha, Europa; e) H. erectus ou H. rhodesiensis de 300 K.A.A. de Kabwe, Zambia, Africa.

O complexo de espécies do Homo erectus esta no cerne da discussao sobre a origem do
homem moderno que vamos discutir na Aula 15. Nesta discussdo sempre esta presente
também o homem de Neandertal, que para a maior parte dos pesquisadores seria des-
cendente do H. erectus europeu ou H. heidelbergensis, mas ndo seria ancestral do homem
moderno (H. sapiens). Para outra minoria de pesquisadores, o homem de Neandertal se-
ria também o ancestral do moderno homem europeu, assim como outras variedades de
H. erectus da Asia, seriam ancestrais dos homens modernos asiaticos (figura 14.7).

Independente da interpretacdo do registro fossil acerca da origem do homem, todos os
pesquisadores aceitam que a morfologia tipica do homem moderno apareceu inicialmen-
te na Africa. Os fésseis mais antigos do rio Omo, na Etidpia, foram datados ao redor de
190 K.A.A. (figura 14.7). Estes cranios recuperados demonstram todas as caracteristicas
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presentes no homem, embora apresentem 0ssos um pouco mais robustos e cérebros um
pouco maiores do que a média atual. Recentemente, a brasileira Marta Lahr, paleoantro-
pologa em Cambridge, Inglaterra, demonstrou em uma série de estudos que a espécie hu-
mana apresenta uma reducdo de até 10% da massa cerebral nos ultimos 10 mil anos, hoje
com média de 1350 cm3. Os maiores volumes cerebrais registrados estdao na espécie do
homem de Neandertal (H. neanderthalensis) de 80 a 30 K.A.A. com média de 1450 cm3,
e entre os H. sapiens da Europa (homem de Cro-Magnon) de 30 a 20 K.A.A. que possuiam
média de 1500 cm3 de cérebro.

H. sapiens

Figura 14.7 O Homo sapiens mais antigo foi encontrado na Etidpia, vale do rio Omo e possui varias caracteris-
ticas morfoldgicas no cranio que o definem como homem anatomicamente moderno. Na figura, um cranio
de H. sapiens da Etidpia é comparado com um H. erectus africano e o H. neanderthalensis europeu. Estudar
a relagdo entre estas trés espécies é essencial para a compreensdo da origem do homem moderno

AUTO-AVALIACAO

1. Qual seria uma explicagdo para o fato de que a linhagem humana, separada
ha 6 milhdes de anos da linhagem dos chimpanzés, foi muito mais diversa em
espécies no passado (por exemplo, 2 milhGes de anos atrds) do que é hoje?

2. Que caracteristicas possuem estes fdsseis que permitem exclui-los de
pertencer a linhagem dos chimpanzés?
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EVOLUCAO HUMANA IIl - A ORIGEM DO HOMEM
MODERNO

OBJETIVO PRINCIPAL

e Apresentar o estado da arte do conhecimento acerca de nossa origem como
espécie, bem como a histdria evolutiva de colonizagdo de todos os continentes
originando as populagdes atuais.

A espécie do homem moderno

Nossa espécie é de origem recente, ndo mais do que 200 mil anos, principalmente se
comparada as outras espécies de simios sem cauda, fato este recentemente corroborado
por varios estudos genéticos e morfoldgicos. O homem moderno, considerando todas as
populagdes atuais, é considerado pertencer a espécie Homo sapiens, também conhecida
pelos paleoantropélogos como “homem anatomicamente moderno”. Alguns poucos pes-
quisadores sustentam a ideia de que os homens atuais deveriam ser considerados uma ra-
¢a ou subespécie, o Homo sapiens sapiens, pois consideram que o homem de Neandertal
seria outra raga extinta recentemente, o Homo sapiens neanderthalensis. No entanto, da-
dos arqueoldgicos, paleoantropoldgicos e estudos genéticos atuais (ver abaixo) apontam
para uma separagao bem antiga entre estas duas linhagens e que, embora tenham convi-
vido por ~15.000 anos na Europa, nao se hibridizaram de maneira significativa. Portanto,
estas duas linhagens de hominideos sdo consideradas na nomenclatura cientifica mais
aceita como duas espécies distintas, Homo sapiens e Homo neanderthalensis.

As hipoteses alternativas para a origem da espécie humana atual

A histéria da nossa espécie é objeto de investigacdo de varias disciplinas que se baseiam
nos vestigios deixados pelos humanos no passado. Como vimos no capitulo anterior, a pa-
leoantropologia descobriu uma série de evidéncias fosseis que foram Uteis para demons-
trar a origem africana da linhagem humana. Mas, também dispomos atualmente de varias
outras disciplinas que se complementam para detalhar um pouco mais esta historia, prin-
cipalmente no que diz respeito a origem de nossa espécie e como ela povoou todos os
continentes. Assim, evidéncias de arqueologia, genética e linguistica se somam aos dados
de antropologia fisica (morfologia e paleoantropologia) para a reconstrugao histdrica do
passado de nossa espécie.

No entanto, a origem do homem moderno, ou seja, a transicdo de Homo erectus para
Homo sapiens (ver Aula 14), configura-se na questdo mais debatida nestes estudos mul-
tidisciplinares. Ha dois modelos diferentes que interpretam as evidéncias disponiveis de
formas distintas quando a origem da espécie humana, embora ambas considerem a Africa
como o bergo da humanidade. O modelo Multirregional (ou fora da Africa antiga) indica
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que a espécie H. sapiens se originou a partir dos varios H. erectus e de seus descendentes
que ja estavam na Asia e Europa hd até 1,8 milhdo de anos. O modelo Fora da Africa Re-
cente (ou da substituicdo) considera que este homem moderno se originou ha apenas 200
mil anos, na Africa, a partir do H. erectus africano exclusivamente.

Nossa espécie, o Homo sapiens aparece no registro fdssil ao redor de 190 K.A.A. na Eti-
4pia, nordeste da Africa (ver Aula 14). Estes ossos fésseis, principalmente cranios, sdo
identificados por uma série de caracteristicas anatdmicas que para a maioria dos paleo-
antropdlogos indica o aparecimento do homem anatomicamente moderno, e por isto
nossa espécie é considerada muito recente em termos evolutivos (modelo Fora da Africa
Recente - figura 15.1). Este modelo enuncia que migracdes de homens anatomicamente
modernos saidos da Africa ocorreram a partir 60 K.A.A., culminando com o aparecimento
do homem moderno na Europa (homem de Cro-Magnon) ao redor de 40 K.A.A., quando
foi contemporaneo do homem de Neandertal. Portanto no modelo “Fora da Africa Recen-
te”, os homens modernos substituem as populacGes dos descendentes de H. erectus que
j4 habitavam também Europa e Asia, tal como o Neandertal.

Fora da Africa
Recente

Figura 15.1 Modelo Fora da Africa Recente para a origem do homem moderno. As populagdes nativas de
cada continente se originaram da linhagem de H.erectus africano ha menos de 200 mil anos, ocupando os
demais continentes nos ultimos 60 mil anos.

O modelo Multirregional dita que estes homens anatomicamente modernos teriam sur-
gido paralelamente em distintos pontos do planeta, originados das populacdes de Homo
erectus que desde 1,8 M.A.A. teriam saido da Africa para Asia e Europa (figura 15.2).
Deste modo, a morfologia anatdmica moderna surgiu ao redor de 190 K.A.A. na Africa,
mas isto ndo marcaria a origem de nossa espécie, que teria uma origem mais antiga ao
redor de 1,8 M.A.A. quando os fésseis destes hominideos eram conhecidos como Homo
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erectus. Os raros defensores deste modelo reivindicam que todas as popula¢ées de Homo
erectus na Africa, Asia e Europa teriam desenvolvido um cérebro maior e caracteristicas
anatémicas modernas comuns porque havia um alto fluxo génico entre estas populacdes
nos distintos continentes. Para o modelo Multirregional, o homem de Neandertal ndo
teria sido extinto e substituido pelo homem moderno, mas seria seu ancestral imediato,
mais especificamente, ancestral dos europeus modernos.

iiUXO

A

génico
nos ultimos
1,5 milhdo
de anos.

Figura 15.2 Modelo Multirregional para a origem do homem moderno. As populagGes nativas de cada conti-
nente se originaram da linhagem de H.erectus que estava em cada local e evoluiram como uma Unica espécie
por causa de um grande fluxo génico intercontinental.

Evidéncias genéticas do primeiro homem moderno e o povoamento dos continentes

Os vestigios investigados pela genética residem nos genomas das populagdes humanas
que registram nosso passado na forma de variacées de sequéncias de DNA nos cromos-
somos. A analise destas variagBes é usada para tragar as migracGes das populagdes e a
origem de nossa espécie. No entanto, os movimentos migratdrios iniciados pelas explora-
¢Oes maritimas no final do século XV desencadearam um processo de miscigenacao que
foi altamente intensificado recentemente através do aprimoramento de varios meios de
transporte. Para a genética de populagdes estas migragGes representaram o aumento do
fluxo génico entre diferentes grupos étnicos de diferentes continentes, um fator que mas-
cara o registro histdrico preservado no genoma das popula¢des formadas antes da Era
Contemporanea. Estas populagdes indigenas (ou nativas ou aborigenes) se mantiveram
isoladas por varios milénios apds terem se estabelecido nos cinco continentes durante
nossa pré-histdria. As evidéncias atuais indicam que o povoamento destes varios conti-
nentes pelo homem moderno tenha ocorrido durante os ultimos 60 mil anos e se dado a
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partir da Africa, o local de origem de nossa espécie. Para desvendar o nosso passado pré-
-histdrico através da genética faz-se necessario analisar populagcbes indigenas ou aborigi-
nes que representem o patrimonio genético original, antes dos movimentos migratdérios
dos ultimos 500 anos. Desta forma, nos estudos genético-evolutivos sdo analisadas, por
exemplo, populagdes isoladas de Portugal e Inglaterra que representem os aborigines da
Europa ou de indios amazonicos e andinos que sdo aborigines das Américas. Muitas vezes
nao ha registro histdrico destes movimentos migratérios primitivos de nossa espécie, e
nesses casos estas conclusGes genéticas podem ser comparadas a outros estudos da ar-
qgueologia, linguistica, etnologia e paleoantropologia.

Atualmente as evidéncias mais utilizadas no estudo evolutivo humano se baseiam em
marcadores genéticos uniparentais através do estudo de linhagens maternas represen-
tadas pelo DNA mitocondrial (DNAmt) e paternas reconstruidas com cromossomo Y hu-
mano. Estas linhagens sdo segmentos de DNA passados ao longo das gera¢des que nao
sofrem influéncia da recombinacdo, pois sdo regiGes efetivamente hapldides, isto &, pos-
suem uma Unica cépia (Y), ou Unico tipo (DNAmt), por genoma, ao contrdrio dos pares
cromossomicos de 1 a 22. Consequentemente, estes segmentos de DNA sdo herdados de
apenas um dos genitores: o cromossomo Y é sempre herdado do pai pelos filhos e o DNA
mitocondrial é sempre herdado da mae pelos filhos e filhas (figura 15.3). Por estas carac-
teristicas as linhagens do Y e mtDNA acumulam variabilidade genética (novas substitui-
¢cOes nucleotidicas geradas por mutac¢des) sequencialmente ao longo das geragdes, uma
propriedade que permite o mapeamento de rotas migratérias e determinacado do local de
origem de nossa espécie. Além disto, sabendo-se que haverd mais mutagdes quanto mais
geracOes se passarem, pode-se fazer uma data¢do da origem destas linhagens e conse-
guentemente inferir uma data aproximada da origem da nossa espécie. As linhagens ma-
ternas (matrilinhagens) e linhagens paternas (patrilinhagens), correspondentes ao DNAmt
e Y respectivamente, contam histdrias distintas mas complementares sobre a evolugdo do
homem moderno.
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Figura 15.3 Heranga dos marcadores uniparentais paternos (Y) e maternos (mtDNA
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Esses estudos de linhagens comegcam com a caracterizagdo das variagGes (mutacgdes) em
diferentes posi¢cdes do Y e DNAmt. A combinacdo dos estados alélicos nas diferentes posi-
¢Oes é conhecida como haplétipo, que determina um tipo especifico de cromossomo Y ou
DNAmt. Estes hapldtipos correspondem de fato a individuos e cada populacdo pode ser
entdo definida por um conjunto de hapldtipos. A genética de populagdes utiliza-se da dis-
tribuicdo destes haplétipos nas populagdes de diferentes regides do planeta para tragar
a pré-histdria humana. Para isto é gerada uma genealogia das linhagens a qual pode ser
utilizada para elucidar todas as rotas migratérias até nossa mais remota origem.

O grupo do Dr. Alan Wilson do Havai nos EUA gerou o primeiro estudo célebre com li-
nhagens maternas em evolucdo humana. A analise do DNAmt de populagdes indigenas
de todos os continentes indicou uma origem africana e recente (menos de 200 mil anos)
para a nossa espécie, estudo que ficou conhecido como a busca da “Eva” mitocondrial.
Posteriormente, com o estudo de variagbes do cromossomo Y humano em popula¢des
nativas humanas, varios grupos confirmaram nossa origem africana recente, ao redor de
150 K.A.A., hipdétese chamada metaforicamente de “Adao” genético. Ambas as linhagens
paternas e maternas se complementaram, indicando uma origem recente na Africa (figura

15.4).

Nativos
Americanos

v l)

[Australianos ]

Figura 15.4 Mapa das migragdes humanas mostrando a origem do homem na Africa, com posterior pov-
oamento dos demais continentes a partir da Africa, iniciando ha 60 mil anos.

Outro estudo recente (Behar e colaboradores) do Projeto Genografico (www.genogra-
phic.com) que gerou e analisou dados de genoma mitocondrial completo em vdrias po-
pulacBes nativas africanas, confirmou a origem da espécie humana na Africa ao redor de
190 mil anos atras, provavelmente no nordeste africano, préximo da Etidpia. Este estudo
também demonstrou que pelo menos 2/3 de toda a histéria do homem moderno se deu
exclusivamente na Africa (entre 190-60 K.A.A.), se espalhando para os demais continentes
nos ultimos 60 mil anos (figura 15.4).
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Paleoantropologia molecular: estudo do DNA do homem de Neandertal

Outra abordagem recente da genética, a arqueologia molecular, tem permitido o estudo
do DNA de alguns fésseis ndo mineralizados e bem preservados, por exemplo, em ambien-
tes frios e secos, e solos congelados. Nestes estudos utilizou-se o DNA antigo ainda pre-
servado em ossos de homens de Neandertal, inicialmente apenas para gerar sequéncias
de mtDNA, mas em alguns espécimes conseguiram também gerar sequéncias parciais do
genoma nuclear. Os Neandertais eram provavelmente muito inteligentes, com o cérebro
em média maior do que o dos humanos atuais. O Homo neanderthalensis é normalmente
considerado como uma espécie com evolugdo separada da nossa, pelo menos dentro do
modelo Fora da Africa Recente. Isto significa que os homens de Neandertal ndo seriam
nossos ancestrais diretos, mas contemporaneos dos ancestrais de europeus (os Cro-Mag-
non). No entanto, para a Teoria Multirregional, menos aceita, o homem de Neandertal
seria ancestral direto das populacdes do homem moderno que hoje habitam a Europa.
Portanto, estudos de DNA do homem de Neandertal podem revelar detalhes importantes
para compreender qual dos modelos de origem do homem moderno é mais adequado.

A partir dos ossos foi possivel recuperar e sequenciar o DNAmt de trés exemplares de
Neandertal no final do século XX. Estes primeiros estudos do grupo do Dr. Svante Paabo
da Alemanha, demonstraram que o Neandertal ndo se encaixava como possivel ancestral,
mas sim como um grupo de individuos de uma linhagem separada do homem moderno
ha pelo menos 500 mil anos (figura 15.5). Varios outros estudos foram posteriormente
publicados, inclusive a andlise recente do genoma parcial do Neandertal. A andlise deste
genoma parcial comparado aos genomas de cinco humanos modernos revelou que pode
ter ocorrido alguma hibridizagdo entre as linhagens de Neandertal e homem moderno,
mas apenas no Oriente Médio ao redor de 100 mil anos atrds (ndo na Europa onde convi-
veram entre 40 e 26 K.A.A.) e numa frequéncia muito pequena, menos de 4%.
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Figura 15.5 Filogenia do mtDNA do Neandertal em relagdo a espécie humana
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O conceito de “raga” para a biologia evolutiva e diferencas bioldgicas na espécie humana

As diferencas bioldgicas encontradas entre os varios povos da Terra sdo marcantes e fo-
ram utilizadas por varios pesquisadores no passado para a atribuicdo de individuos a dis-
tintas “racas” humanas. Um trabalho do fim do século XIX feito pelo alemao Ernst Haeckel,
um defensor e divulgador das ideias de Darwin com um grande viés lamarckista, sugeria
a existéncia de 12 “ragas” humanas derivadas de uma populagao ancestral originada no
paraiso, para ele, préximo as ilhas Maldivas no Oceano indico.

Em biologia evolutiva e na sistematica e taxonomia, o termo raca é uma subdivisdo da
espécie, equivalente ao termo subespécie, apesar de que, nos processos de selecdo ar-
tificial e domesticacdo de animais, racas veterinarias podem ter inUmeros outros signifi-
cados. A raga ou subespécie é gerada por processos de divergéncia populacional, através
de fatores evolutivos como a selecdo natural e deriva genética. Apesar de haver algumas
controvérsias quanto ao préprio conceito de raca, acredita-se que este deve ser aplicado
na biologia evolutiva a populagdes (ou grupos) que tenham uma identidade genética de-
vido ao seu isolamento relativo, pois assim estariam caminhando a especiacao, sendo que
em alguns casos sdao também conhecidas como espécies incipientes. Nas espécies em que
existem subespécies (ragas) bem definidas, estas tém geralmente uma origem muito anti-
ga, com as racgas apresentando uma variabilidade intrinseca, acumulada durante varias ge-
racOes de isolamento. Nas espécies reconhecidas pelo conceito bioldgico de espécie, esta
diferenciacdo de subespécies deve resultar no inicio da formacdo de algumas barreiras
reprodutivas. Este é o caso do chimpanzé que é dividido em trés subespécies (ragas), que
a primeira vista para nds sdao muito semelhantes. Subespécies muito bem definidas sao
encontradas no chimpanzé, que para alguns cientistas poderiam até mesmo ser conside-
radas espécies distintas. Outras divisdes claras sdo também encontradas entre os gorilas
e 0s orangotangos, mas ndo na espécie humana. O aparecimento de barreiras reprodu-
tivas por isolamento pré e/ou pds-zigdtico é muito comum entre primatas. Por exemplo,
entre nossa espécie e o chimpanzé, o isolamento pds-zigético é completo, e espera-se
que estas barreiras iniciem a aparecer entre subespécies gerando depressdao exogamica
(ver Aula 7). No entanto, ndo ha qualquer indicio de que existam barreiras reprodutivas
entre quaisquer popula¢des nativas de diferentes continentes. Na realidade, observa-se
0 oposto, existe “vigor do hibrido” na prole de casais entre pessoas de diferentes popula-
¢Oes continentais.

Com o avancgo do projeto genoma humano (e outras espécies de simios) e a descricdo de
muitas variacdes de sequéncias, verificou-se que a nossa espécie, 0 Homo sapiens, possui
uma variabilidade muito menor do que as outras espécies de grandes simios. Isto reflete
o fato de que o homem moderno surgiu em um tempo mais recente do que os demais
simios, e, portanto, pouca variabilidade foi acumulada em nossa espécie, resultando em
menor divergéncia genética entre as populacdes. A divergéncia em nossa espécie pode
ser analisada observando-se a particdao da variabilidade genética em diferentes niveis:
dentro das populacées ou individual, entre as populacdes e entre os grupos geograficos/
continentais que sdo as supostas “racas” (figura 15.6). Para todos os dados genéticos utili-
zados obtém-se em média uma grande variabilidade individual, uma menor variabilidade
interpopulacional e uma variabilidade insignificante entre grupos continentais na espécie
humana. Estes dados indicam que ndo ha divergéncia suficiente (significativa) para iden-
tificar racas bioldgicas (subespécies) na espécie humana tal como existe, por exemplo,
nos chimpanzés, uma linhagem antiga cuja divergéncia entre populacdes e agrupamentos
geograficos é muito maior e significativa (figura 15.6).
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Estrutura hierarquica Estrutura hierarquica
da variagao no homem da variagcao no chimpanzé

Individuos
Populacées
“Racas” ou Subespécies

Figura 15.6 Hierarquia das diferengas genéticas no homem e no chimpanzé. O circulo vermelho
externo representa a variagdo genética total em cada espécie e os circulos interiores representam
diferentes niveis, em diferentes cores.

De qualquer forma, nossa espécie possui uma grande variabilidade aparente que nos
permite diferenciar alguns individuos de diferentes continentes. Muitas destas diferencas
refletem a ocupacdo de distintas regides do globo com clima, relevo, umidade e fontes de
alimentos diferentes. Isto se deve principalmente as migracdes nos ultimos 60 mil anos,
quando alguns de nossos ancestrais deixaram a Africa. Variagdes neutras ou adaptativas
sutis foram fixadas em diferentes povos indigenas, tais como a pigmentacgao da pele com
mais melanina que confere protecdo a radia¢do solar, ou com menos melanina que per-
mite a sintese de mais vitamina D na pele em situacGes de pouca iluminagdo solar. Este
tipo de varia¢do adaptativa ndo é tdo aparente nos grandes-simios (chimpanzé, gorila e
orangotango) justamente porque o ambiente em que vivem é relativamente homogé-
neo, a floresta tropical, portanto sujeitos a pressdes seletivas muito parecidas. Outras
diferencas que notamos em nossa propria espécie se devem a aspectos psicoldgicos de
reconhecimento do grupo (figura 15.7), por isto ressaltamos desigualdades, mesmo que
muito pequenas, na espécie humana.
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Cada espécie e populacdo
reconhece mais diferengas entre
aqueles do seu mesmo grupo.

Uma pesquisadora trabalhando
com chimpanzés consegue
facilmente discriminar todos os
individuos que ela estuda pela
aparéncia.

No inicio do século XVI, os
portugueses ndo conseguiam ver
diferengas fisicas entre japoneses e
chineses, o que era uma grande
ofensa para eles. Da mesma forma,
0s japoneses registraram que o0s
portugueses recém-chegados,
tinham todos a mesma aparéncia.

Figura 15.7 Reconhecendo semelhancas e diferencgas nas espécies.

Histdria do Brasil e biologia evolutiva

No final do século XV a expansao populacional a partir do Velho Mundo resultou na cria-
¢do de diversas nagdes com grupos étnicos oriundos dos varios continentes. Nas Améri-
cas, essas nagles atualmente tém habitantes descendentes de distintos componentes:
grupos indigenas locais (nativos americanos), europeus, africanos e asiaticos. Essas popu-
lacbes neoamericanas possuem distintos graus de miscigenagdo nos varios paises, sendo
a populacdo brasileira resultante de uma grande de miscigenacdo que tem acontecido
desde o inicio da conquista europeia em 1500. Por exemplo, o Brasil é conhecido na an-
tropologia como uma nagao altamente diversa devido a um nivel acentuado de miscige-
nacdo, onde as defini¢cGes de coloracdo de pele e afinidade “racial” sdo extremamente
ambiguas e varidveis. Isto pode ser até mesmo observado nas avaliagdes do Censo feitas
pelo IBGE (www.ibge.gov.br), que em uma mesma familia os filhos podem pertencer a
distintas categorias pré-definidas: negro, pardo, branco, amarelo e indigena.

Com o advento do uso de marcadores moleculares, verificou-se na analise de distintos
grupos indigenas (nativos de cada continente) distribuidos ao redor do mundo, que ha
uma grande correlagdo geografica com os hapldtipos de cromossomo Y e mtDNA, tipos de
marcadores exclusivos de algumas regides geograficas. Isto tornou possivel atribuir com
grande probabilidade a origem geografica da linhagem paterna (cromossomo Y) e mater-
na (mtDNA) de um determinado individuo pela analise dos seus haplétipos. Portanto, é
possivel utilizar a biologia evolutiva também para estudos tdo recentes quanto a propria
colonizag¢do do Brasil nos ultimos 500 anos.

Esta abordagem foi aplicada no estudo da populagao brasileira por varios grupos, inician-
do com o estudo pioneiro do grupo do professor Sérgio Pena da UFMG no final do século
XX, com o trabalho intitulado Retrato Molecular do Brasil (revista Ciéncia Hoje, abril de
2000). Este estudo e outros posteriores indicavam que independente da aparéncia exter-
na, a maior parte dos individuos tem um heranca paterna europeia, mas em menor esca-
la africana e indigena. No entanto, estes mesmos brasileiros possuiam heranga materna
com origem distribuida igualmente entre cada um dos trés grupos continentais: europeus,
africanos e nativos americanos. Estes resultados vdo de encontro ao registro histdrico
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de colonizac¢do do Brasil, cujo aporte dos “brancos” era feito quase exclusivamente por
homens europeus, pelo menos até meados do século XIX. Os filhos dos europeus, ini-
cialmente com mulheres amerindias e posteriormente com africanas, eram chamados de
mazombos, os primeiros “brasileiros”. Em meados do século XVIII esta populacdo mestica
sequer falava portugués, mas o nhengatu (ou tupi geral), que foi extinta pelo Marqués de
Pombal em 1757, obrigando a adogdo do portugués como unica lingua. Para o estabele-
cimento da lingua portuguesa vieram em seguida varias familias (homens e mulheres) de
Portugal. No entanto, esta populacao brasileira era mestica, preponderantemente parda,
e a Corte portuguesa em 1818 abriu os portos as outras nacdes europeias. No entanto,
a imigragdo se tornou maior a partir de 1850 quando foi abolido o trafico de escravos.
Entdo, varias familias europeias, principalmente de Portugal, Itdlia, Espanha e Alemanha,
migraram para o nosso pais. Com o inicio da republica, a imigracdo foi ainda mais esti-
mulada, incluindo vérios povos asiaticos. Este episddio histérico passou a ser conhecido
pejorativamente como “branqueamento” do Brasil.

Tal sucessao de eventos migratdrios com distintos aportes de homens e mulheres é res-
ponsdvel pelo padrao diferencial de heranga materna e paterna para a brasileira. Outros
estudos vao mais além, demonstram que a aparéncia fisica (cor de pele, etc) no Brasil
nao se correlaciona bem com a ancestralidade definida pela genomica. Isto significa dizer
gue no Brasil muitos individuos de coloracao “negra” possuem uma maior ancestralidade
genOmica europeia do que outros com coloracdo “branca” e vice-versa. Portanto, os estu-
dos de biologia evolutiva humana demonstram que o processo de miscigenagao presente
em nosso pais desde os tempos da colonizagao inicial europeia deixou registros historicos
marcantes em nossos genomas, uma mistura de gendtipos que é herdada de forma inde-
pendente da aparéncia externa, que é apenas um conjunto restrito de fendtipos codifica-
dos no genoma.

AUTO-AVALIACAO

1. O que significa para a genética evolutiva as metaforas “Adao do cromossomo
Y” e “Eva mitocondrial” ? Qual a origem deles? Quanto tempo atrds? Estes dois
individuos formavam uma familia?

2. Aparentemente, entre 40 e 26 mil anos atras houve a convivéncia entre o
homem moderno e o homem de Neandertal na Europa. Sera que haveria alguma
possibilidade de que o Neandertal pudesse coexistir com o homem até hoje?

3. Como pode ser feita a reconstrugao histérica do povoamento do planeta pela
espécie humana através do estudo genético?
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