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Old caros alunos,

Estamos aqui para levar até vocés parte do conhecimento desta disciplina
que faz a interface entre o contetdo desenvolvido pela Genética e o vasto co-
nhecimento adquirido na Evolugdo bioldgica, a Genética Evolutiva.

Esperamos que vocés desenvolvam ao longo dos capitulos uma atragéo
maior pela Biologia e passem a compreender melhor certos fenémenos biold-
gicos e como estes atuam nas diferentes espécies e vdo proporcionando alte-
racées nas populagées ao longo das geracoes, mudando o panorama das dife-
rentes espécies bioldgicas que convivem nos diferentes ecossistemas e biomas
deste nosso planeta Terra.

Aguardaremos por vocés nos ambientes online e nas visitas presenciais.

Bom estudo.

lliada Rainha de Souza
Daniela Cristina de Toni

Juliana Cordeiro
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Equilibrio de Hardy-Weinberg

Apbs ler este capitulo, vocé entenderd a importdncia do co-
nhecimento da composi¢io genética das populagées para o
estudo da evolugdo e aprenderd a calcular frequéncias aléli-
cas e genotipicas de algumas populagées.
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Ao analisarmos as pesquisas de Mendel, percebemos que dois
problemas correlatos foram os principais motivadores:

1. Como obter cultivos melhorados e

2. Como compreender a natureza e a origem das espécies. Esses
dois problemas tém algo em comum: o foco de estudo ndo é o
individuo, mas a populagio.

Os estudos de genética, além dos aspectos moleculares (replica-
¢do, regulacdo génica, reparo, recombinagdo, sintese de proteinas,
elementos de transposicdo, ciclo celular, etc.), do desenvolvimen-
to (expressao génica e diferencia¢ao dos tecidos) e citogenéticos
(caracterizacdo da estrutura, do funcionamento e dos movimentos
cromossdmicos), podem ser analisados sob o ponto de vista in-
dividual ou familial, ou seja, ddo énfase a forma de segregacao e
expressdo de genes dentro das familias.

A transformagdo de uma espécie, seja de forma natural (evo-
lu¢do) ou com a interven¢do do homem, é uma modificagido nas
propriedades de uma coletividade, de uma populagéo inteira ou de
um conjunto de populagdes.

Quando analisamos a prole de individuos heterozigotos, por
exemplo, para um, dois ou até mais caracteres, consideramos sem-
pre que a chance desse heterozigoto produzir um gameta portador
de um determinado alelo é de 1/2. Porém, em popula¢des naturais,
as frequéncias dos alelos podem variar consideravelmente tanto
no tempo quanto no espago.



Vamos analisar o exemplo abaixo: aqui, o alelo que condiciona
a polidactilia (Figura 1.1 e Figura 1.2) é dominante sobre o alelo
que confere a normalidade. No entanto, o fendtipo polidactilo é
bem infrequente entre recém-nascidos. Nessa situacéo, o alelo do-
minante apresenta uma frequéncia muito mais baixa do que a do
recessivo. Na natureza, é muito comum que os alelos de um locus
ndo sejam encontrados em uma propor¢ao de 1:1, e a propor¢do
de um alelo em rela¢io a outro pode ser muito diferente quando se
comparam grupos populacionais distintos. Entao, ser dominante
nao é sindnimo de ser mais frequente.

Figura 1.1 — Polidactilia.

A Genética de Populagoes lida com a analise das mudancas de
frequéncias dos alelos e, consequentemente, das frequéncias ge-
notipicas e fenotipicas de uma populagdo através do tempo e do
espa¢o, como exemplificado na Tabela 1.1.

Por que um alelo é mais
frequente do que outro?
Existe relacdo entre a fre-
quéncia de um alelo e o
fato de ele ser dominante
ou recessivo?

Figura 1.2 - Radiografia mostrando um caso de polidactilia nos dedos dos pés.

Tabela 1.1 - Frequéncias de caramujos (Cepaea nemoralis) com diferentes cores de concha e padrdes de

bandeamento em trés populacées francesas.

Amarela Rosa
Bandeada Néo bandeada Bandeada
Guyancourt 0,440 0,040 0,337
Lonchez 0,196 0,145 0,564

Peyresourde 0,175 0,662 0,100

Nao bandeada



Supranumerdrios ou
€romossomos acessorios
sdo elementos adicionais
dispensdveis presentes

em alguns individuos de
certas populacées em
algumas espécies, os quais
provavelmente surgiram

de um determinado
cromossomo, mas seguiram
seu préprio caminho
evolutivo. A estrutura, a
fungdo e o comportamento
desses cromossomos s@o
completamente particulares
nos diferentes grupos
portadores, tornando-

se dificil alcangcar uma
conclusdo geral sobre sua
origem e importdncia para as
espécies. Esses cromossomos
extras sdo de pequeno
tamanho, frequentemente
heterocromdticos e
geralmente ndo apresentam
homologia com o seu
complemento padréo,
podendo variar tanto

no niimero quanto na
morfologia.

Figura 1.3 — Cepaea nemoralis com diferentes cores

Esses caramujos sdo altamente polimorficos na cor da concha
e nas bandas (Figura 1.3). A cor da concha pode ser quase bran-
ca, amarela, rosa, castanha ou até castanha escura; com ou sem
bandas. As bandas variam em intensidade de cor, na largura e no
numero total, de zero até seis. Essas cores e bandas parecem fa-
zer parte da camuflagem como forma de evitar a predagiao, mas
podem também interferir com a temperatura corporal do animal:
conchas escuras aquecem mais rapidamente e tém como conse-
quéncia alteracio nas taxas metabolicas e perda de umidade (cru-
cial na locomoc¢éo do caramujo).

O que levaria a essas alteragdes nas frequéncias dessas popula-
¢Oes de caramujos?

Fatores evolutivos, que estudaremos no Capitulo 3.

Tabela 1.2 - Frequéncias de Clarkia elegans (Figura 1.4) com cromossomos
supranumerarios e translocagdes heterozigotas (esse tipo de alteragao cromossémica

estrutural ocorre quando dois cromossomos nao homoélogos trocam pedacos, e, nesse
caso, apenas um cromossomo do par trocou pedagos com outro, por isso heterozigota)
em uma populac¢ao da Califérnia.

0,560 0,265 0,133 0,042

Figura 1.4 — Flor de Clarkia elegans.

de concha e padrdes de bandeamento.



Tabela 1.3 - Frequéncias dos alelos *A, *B e *O no locus de grupo sanguineo ABO
em varias populagdes humanas (Figura 1.5).

*A *B *O
Esquimés 0,333 0,026 0,641
Sioux 0,035 0,010 0,955
Belga 0,257 0,058 0,684
Japonesa 0,279 0,172 0,549
Pigmeus 0,227 0,219 0,554
Amerindios do sul 0,000 0,000 1,000
Catarinense (BR) 0,216 0,037 0,747

No laboratoério, as frequéncias alélicas podem ser controladas,
porque podemos controlar o tipo de cruzamento que nos interes-
sa. Mas, fora do laboratério, os acasalamentos sdo quase sempre
aleatdrios, por conta da sorte (ou seja, pan-miticos).

Dessa forma, é necessario definir o que é uma populagio.

Para os geneticistas, uma populacido é usualmente definida
como “uma comunidade de individuos potencialmente e sexual-
mente intercruzantes”. Desde que as Leis de Mendel se aplicam
para a transmissdo de genes entre os individuos que formam essa
populacio, tal comunidade também pode ser denominada “popu-
lagdo mendeliana” ou “deme”.

Essas populagdes mendelianas tém continuidade genética tanto
no tempo como no espago. No espaco, por causa do intercruza-
mento entre seus membros; no tempo, por causa das interconexoes
reprodutivas entre as geragdes.

Todo individuo recebe metade de seus genes de cada genitor,
sendo entdo uma geragdo responsavel pela constituicao da geragao
seguinte. Cada geragdo ¢é, portanto, uma amostra de sua geragao
ancestral. Se essas amostras forem muito grandes e ndo ocorrerem
perturbag¢des em virtude de outros fatores, elas tendem naturalmen-
te a ter composi¢oes genéticas semelhantes através das geragoes.



Equilibrio de Hardy-Weinberg
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Figura 1.5 — Distribuicdo, em porcentagem, das frequéncias dos alelos ABO *O, *A e *B em
populacées nativas do mundo.

Quando queremos caracterizar geneticamente uma populagio,
dois atributos sdo importantes: as suas frequéncias alélicas e o seu
reservatdrio genético (pool génico).



E a proporgio de cada um dos diferentes alelos em uma po-
pulagdo. Para obtermos essas propor¢des, devemos contar o
ndimero total de individuos com cada genétipo na populagéo e
calcular (ou, em alguns casos, estimar) a frequéncia relativa dos
alelos envolvidos.

Exceto por muta¢iao ocasional, como as mostradas no qua-
dro abaixo, o contetdo genético de cada célula de um dado in-
dividuo multicelular sera o mesmo.

Organismos haploides — um gene em cada locus
Organismos diploides — dois genes em cada locus

Organismos triploides - trés genes em cada locus

Assim, por exemplo, em uma popula¢io diploide:

Sistema MN de grupo sanguineo em humanos. Considere
a distribuicido de individuos de uma populacdo nos diferentes
grupos (M, N ou MN) a seguir:

M =30
MN =30
N =40

a) Que tipo de frequéncia esta ai representada?

Fenotipica, pois a heranc¢a aqui comentada é codominante.

b) Quais sdo as frequéncias genotipicas relativas?

30%, 30% e 40% respectivamente. Como calculd-las? Pelo
total da amostragem/total de individuos com cada genétipo.

c) Como calcular as frequéncias alélicas?

Este calculo é possivel de se realizar através de dois métodos.



Método da contagem alélica

_ (total de homozigotos) x 2 +(total de heterozigotos)

p

(total da populagao) x2
(2x30) + 30
=f(*M)=———=0,45
p=fCM) 2x100
(2x40)+30
=f(*N)=——=0,55
1=JCN) 2x100

Método das frequéncias genotipicas

freq. hete. .
p=f(*M) = freq. homo. + — ou seja,

p=f(*M)=0,30+0,15=0,45

freq. hete.
q = f(*N) = freq. homo. + % ,0u seja,

g=f(*N)=0,40+0,15=0,55

E a soma do total de genes nas células reprodutivas de uma
populagdo. Se todos os gametas produzidos por uma populagdo
mendeliana forem considerados como uma mistura hipotética de
unidades genéticas, da qual vai surgir a préxima geragdo, teremos
o pool génico ou reservatdrio genético da populacio.

E o total de informagio genética que possuem os membros fér-
teis de uma populacio que se reproduz sexuadamente.

Se em uma dada populagio a frequéncia do alelo A é p eado
alelo a é g,em que:

ptq=1

a geracdo seguinte terd as seguintes frequéncias genotipicas espe-
radas se os cruzamentos ocorrerem ao acaso:



A(p) a(q)
A(p) AA (p) Aa (pq)

a(q) Aa (pq) aa(q’)

Ou seja, p* +2pg+q°,em que p+q=1.

Em 1908, Hardy, um matemadtico britanico, e Weinberg, um mé-
dico alemdo, chegaram independentemente e quase simultanea-
mente as mesmas conclusoes a respeito daquilo que é considerado
o fundamento da Genética de Popula¢des: a Lei ou o Equilibrio de
Hardy-Weinberg (Figura 1.6a e Figura 1.6b).

A Lei de Hardy-Weinberg

“As frequéncias alélicas nao se alterarao, e as frequéncias genotipicas atin-
girdo um equilibrio estavel, mostrando a mesma relagdo constante entre si
através dos tempos em uma populacao:

—_

infinitamente grande;

2. onde exista 0 mesmo numero de machos e fémeas;

3. em que ocorra a pan-mixia ( = casamentos aleatdrios);

4. onde todos os casais sao igualmente férteis e geram o mesmo nimero
de descendentes;

5. onde ndo ocorra sobreposicao de geracoes;

6. em que nao estejam atuando os fatores evolutivos (deriva, migracao,
mutacdo e selecdo).”

Figura 1.6 — (A) G. H. Hardy;
Anteriormente, Castle (1903) e Pearson (1904) haviam mencio- (B) Wilhelm Weinberg.
(Fonte: <http://campus.
murraystate.edu>).

nado esse equilibrio, porém, Hardy e Weinberg o formularam mais
ordenadamente.



Relembrando:

A segregacdo mendeliana pode ser expressa pela expansdo do
bindmio: n=(a+b)’, em que:

 a= probabilidade de ocorrer certo evento;
o b= probabilidade de ocorrer um outro evento (complementar
ao 1°);

e n= n°de tentativas.

Em Genética de Populag¢des, usaremos os seguintes simbolos:
« p= frequéncia de um alelo na popula¢io estudada;

o gq= frequéncia do alelo alternativo na mesma populagao.

Portanto, teremos:

1. p’+2pq+q°, em que p= f(A), g= f(a) e:
p*> = frequéncia genotipica AA; 2pqg= frequéncia genotipica
Aa; q° = frequéncia genotipica aa, sendo o expoente 2 por se
tratar de uma populagédo diploide.

Se p+q=1 (ja que sdo complementares), entdo,
2. p=1—-g.

O Equilibrio de Hardy-Weinberg prevé que, havendo alteragao
nas frequéncias alélicas e genotipicas em uma dada geragao, basta
uma geragao de pan-mixia para que o equilibrio seja restabelecido.

“Se uma populagdo esta em equilibrio, a frequéncia genotipica
da geragao seguinte pode ser calculada a partir da frequéncia alé-
lica ou genotipica da geragdo anterior.”

Considere o seguinte exemplo:

A existéncia de duas classes de individuos, a dos que sentem
sabor amargo quando experimentam a substancia feniltiocarba-
mida (PTC), em pequenas concentragdes (sensiveis), e a dos que
somente percebem tal gosto em altas concentragdes ou nem assim



o percebem (insensiveis), permitiu a averiguagao, relativamente
facil, da distribuicdo da frequéncia de insensiveis em numerosas
populagdes (ver mais detalhes no Capitulo 7).

A populagdo aqui representada é caracterizada pela predomi-
nancia de individuos sensiveis ao gosto amargo da PTC, enquanto
o restante da popula¢do percebe com baixa ou nenhuma sensibili-
dade o sabor amargo.

PTC*T = alelo dominante, que confere a sensibilidade a PTC.

PTC *t = alelo recessivo, que confere a insensibilidade a PTC.
Frequéncias genotipicas iniciais da populag¢ao:

*T*T(TT)=0,40 *T*t(Tt)=0,40  *t*t(tt)=0,20

treq.(*T) = p = 0,40 (homozigotos TT) + O’zﬂ(metade dos heterozigotos) = 0,60
. 0,40 .
freq.(*t) = ¢ = 0,20 (homozigotos tt) + T(metade dos heterozigotos) = 0,40

As frequéncias genotipicas de equilibrio da populagdo seriam:

p’=0,36,2pg=0,48 e ¢° =0,16
(diferentes das iniciais, com os mesmos p e q).

Executando uma geragdo de pan-mixia, teremos:

TT (0,40) p* Tt (0,40)2pq tt (0,20) g
2p’q=0,16
p4 =0,16 pzqz =0,08
TT (0,40) p* 50% =TT = p’q=0,08
100% TT 100% Tt

50% =Tt = p’q = 0,08

f(I'T)=0,16+0,08+0,08+0,04 =0,36
f(Tt)=0,08+0,08+0,08+0,08+0,04+0,08+0,04=0,48
f(tt)=0,04+0,04+0,04+0,04 =0,16

Algebricamente:



Equilibrio de Hardy-Weinberg _

fIT)=p* +p’q+p’q+p’q" =p* +2p°q+p’q’ = p*(p* +2pg +q°)
f(Tt)=p’q+p’q* +p’q+2p°q" + pq’ + p’q’ + pg’=2p’q +4p’q” +2pq’ =2pq(p* +2pq+q°)
fut)=p’q* +pq’ +pg’ +q" = p’q* +2pq’ +q" =q’(p* +2pq+q°)

1.3 Calculo das frequéncias alélicas

1.3.1 Heran¢a autossomica com semidominancia/
codominancia - locus com 2 alelos
(cada genotipo determinando um unico fenoétipo)

Tabela 1.4 - Exemplo: grupo sanguineo MN . Numa populagéo de 6.129 catarinenses
de Floriandpolis (descendentes de acorianos), existe a seguinte distribuicdo de
gendtipos/fendtipos:

Genétipo/Fenétipo m

MN *M *M | MM 1.787
MN *M *N/MN 3.039
MN *N *N/NN 1.303

Total 6.129

n° de alelos =2x6.129=12.258

_ (1.787x2)+3.039 _ 6.613
12.258 12.258

f(MN*M) = p =0,5395

_ (1.303x2)+3.039 _ 5.645

MN*N) = =
# )= 12.258 12.258

=0,4605

Frequéncias absolutas genotipicas de equilibrio esperadas para
essa populagio:
f(*M*M) = p* xn=(0,5395)* x6.129 =1.784
F(*M*N) =2pgxn=2x0,5395x0,4605x 6.129 = 3.045
FON*N) =g* xn = (0,4605) x6.129 = 1.300



Pode ser feito um raciocinio alternativo para se obterem as

Essa distribuicdo de ge-
nétipos/fenotipos  dife-
rente significa que os na-
vajos nao se adaptam as

frequéncias alélicas, porém, somente se a populacdo estiver em
equilibrio, ou seja,

q2 _ 1.303 =0,2126 q=+/0,2126 = 0,46 mesmas leis da popula-
6.129 ¢do anterior?
A resposta é nao. Eles
1.787 _ —
p'=——-=0,2916 p=+0,2916 =0,54 apresentam frequéncias

6.129

alélicas diferentes do
exemplo anterior.

ou, p=1-g=1-0,46=0,54.
Veja outro exemplo na Tabela 1.5.

Tabela 1.5 - Exemplo: numa populagao, constituida de 361 indios navajos do
Novo México (Figura 1.7), a distribuicdo de gendtipos/fendtipos para o grupo
sanguineo MN é:

MN*M MN*M / MM 305
MN*M MN * N/ MN 52
MN*N MN * N /NN 4

Total 361

Calculando as frequéncias alélicas:

n° de alelos =2x361=722

305%x2)+52 662 Figura 1.7 - Indio navajo do Novo México. (Fonte: <http://
fIMN*M)=p= (305x2) = =0,9169 www.firstpeople.us/pictures/art/1024x768_Pictures/
722 722 Navajo-Regalia-New-Mexico-1024x768.html>).
(4x2)+52 60
MN*N)=g= = =0,0831
s )=4 722 2

Frequéncias absolutas genotipicas de equilibrio esperadas para
essa populac¢io:
FOEM*M) = p? xn = (0,9169)* x 361 = 303,5
FOM*N) =2pgxn=2x(0,9169)x (0,0831) x 361 = 55,0
FON*N)=q’xn=(0,0831)*x361=2,5



Testando o %* para os dois exemplos, obtemos:

Karl Pearson prop0s a seguinte férmula para medir
as possiveis discrepancias entre proporcoes obser-
vadas e esperadas:

e

e

Em que:
o = frequéncia observada para cada classe;
e = frequéncia esperada para aquela classe.

Note-se que (0 —e) = desvio (d), portanto a for-
mula também pode ser escrita como:

tosff

Percebe-se que as frequéncias observadas
sao obtidas diretamente dos dados das amostras,
enquanto que as frequéncias esperadas sao calcu-
ladas a partir destas.

E importante notar que o desvio d = (0 —e) é a di-
ferenca entre a frequéncia observada e a esperada

Neste caso, surge um problema, ou seja, o fato de ndo podermos
separar os individuos heterozigotos dos homozigotos dominan-
tes. Assim, a Unica coisa que pode ser feita é uma estimativa das
frequéncias alélicas, partindo-se do principio de que a populacao

em uma classe. Quando as frequéncias observadas
sd0 muito proximas as esperadas, o valor de X ¢é
pequeno. Mas, quando as divergéncias sao gran-
des, (0 —e) passa a ser também grande e, conse-
quentemente, X assume valores altos.

Exemplo: 12, =0,024.

Xes = 3,841, aceitando-se, portanto, H, com
uma confiabilidade entre 80% e 90%.

Exemplo: 2— x2, =1,071.

X = 3,841, aceitando-se, portanto, H, com
uma confiabilidade entre 30% e 50%.

Em que:

XZ = teste estatistico que estima a possibilidade
de os desvios encontrados em uma amostra se-
rem obra do acaso, calculando a chance de isso ter
acontecido (que é a confiabilidade ou P);

2 .. 2
X = valores tabelados para a estatisticado X ;
2 .. 2
Xca = valores calculados para a estatisticado X ;

H, = hipétese estatistica que assume que os da-
dos obtidos ndo diferem do esperado estatistico.

encontra-se em equilibrio.

Exemplo: dos 280 estudantes testados para a sensibilidade a
feniltiocarbamida (PTC), 198 foram tipados como sensiveis e 82
como insensiveis.

198 =TT ou Tt
82 =1t

280 = total



1. 82 logo, g* =0,2929
T =5g0>08> 9 =%

q=+/0,2929
q=0,54, entdo p=1—¢q
p=0,46

Assim, colocando-se na formula de equilibrio, teriamos:

(p+a) =p*+2pq+q’

p’ =(0,46)° =0,2116

2pq =2x(0,46)x (0,54) = 0,4968

q° =(0,54)’ =0,2916

Neste caso, nao faz sentido testar o equilibrio estatisticamente,

uma vez que estamos partindo da hipétese da populagao estar em
equilibrio para estimar as frequéncias alélicas. No entanto, é pos-
sivel comparar duas populacdes ou amostras para saber se ambas

tém o mesmo padrdo de distribuicdo fenotipica. Assim, devemos
compara-las através de um teste Qui-quadrado de homogeneidade.

Por exemplo:

198 315
82 122
280 437

Essas amostras correspondem a uma mesma populagao? Ou
seja, elas apresentam uma distribui¢do homogénea de fenoti-

pos? Para saber a resposta, devemos testar a homogeneidade
estatisticamente.

H,: 0 =E,ouseja, as populagdes A e B sao homogéneas.

H, : 0 # E, ou seja, as populagdes A e B ndo sdo homogéneas.

Para testar a homogeneidade das amostras, devemos fazer o tes-
te de contingéncia conforme a Tabela 1.6.



Tabela 1.6 - Teste do x de contingéncia ou homogeneidade.

xo.=0,157 e y.. =3,841, aceitando-se, portanto, H, com uma

198 (200,33) 315(312,67) 513
82 (79,67) 122 (124,33) 204
280 437 717

confiabilidade entre 50% e 70%.

Exemplo de variacao nas
frequéncias alélicas

Os europeus sao mais sensiveis que asiaticos e afri-
canos para detectar aglicar nos alimentos através
do paladar, revela um estudo publicado pela Scien-
ce e levado a cabo por cientistas do National Ins-
titute on Deafness and Other Communication Di-
sorders, em Bethesda, Maryland, EUA. Os cientis-
tas concluem/deduzem que nas zonas mais ao nor-
te do globo, é necessdria uma maior capacidade de
detectar doces para encontrar calorias. Liderados
por Alexey Fushian, os investigadores questiona-
ram 144 pessoas, com diversos tipos de antepassa-
dos, para classificarem a docura de nove solucdes
que continham entre zero a quatro por cento de
acucar. A sensibilidade a sacarose dos voluntarios
mostrou-se amplamente associada a duas varian-
tes do gene TASTR3, que desempenha um papel re-
levante na codificagdo do principal receptor de hi-
dratos de carbono de sabor doce.

Os cientistas cruzaram entdo os resultados com uma
colecao de DNAs de 1.050 pessoas de todo o mun-
do - pertencente a base de dados genética francesa
CEPH - e descobriram que na maioria dos europeus
sao encontradas as duas variantes do gene corres-
pondentes a sensibilidade a dogura. As variantes es-
tao menos difundidas na Asia e Médio Oriente e tém
menor grau de prevaléncia na Africa.

O coautor do estudo, e também geneticista, Den-
nis Drayna, admite que a disparidade pode ter al-
guma relevancia em termos evolutivos. “As pessoas
que estudam dietas e evolucao, salientaram que a
maioria das plantas com elevados valores de agu-
car, como a cana-de-acucar, sao plantas tropicais’,
explicou a Science. Por esse motivo, acrescentou,
“em latitudes mais a norte, ha que ter maior sensi-
bilidade ao acticar para encontrar calorias”.

Figura 1.8 — Doce? Depende de quem proval

(Fonte: EUROPEUS mais sensiveis aos doces. Ciéncia Hoje, Porto, 3 ago. 2009. Disponivel em: < http://www.cienciahoje.pt/index.
php?0id=33817&op=all>. Acesso em: 9 fev. 2011).



A Genética de Populagoes é o estudo da distribuicao e da mu-
danga nas frequéncias de alelos, nos conjuntos génicos das popu-
lagdes ao longo do tempo. O fundamento dessa disciplina se ba-
seia no fato de que, respeitadas certas premissas basicas em uma
populagdo (auséncia de selecao natural e auséncia de mutagdo no
locus em questdo, auséncia de migragao e tamanhos populacionais
infinitamente grandes, entre outras), as frequéncias dos alelos e
dos gendtipos podem ser calculadas segundo férmulas derivadas
da Lei de Hardy-Weinberg.
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Fatores que alteram o equilibrio de
Hardy-Weinberg — casamentos
preferenciais

Neste capitulo, iremos ver a interferéncia dos casamentos
preferenciais no Equilibrio de Hardy-Weinberg, como esti-
mar os coeficientes de consanguinidade e endocruzamento
e como mensurar os efeitos desses pardmetros na populagdo.
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Existem muitos motivos pelos quais o Equilibrio de Hardy-
Weinberg nao pode ser aplicado a uma populagido em particular: a
reproducio ou escolha do parceiro no acasalamento pode nao ser
aleatdria, os membros da populagdo portadores de alelos diferen-
tes podem ndo ter as mesmas chances de sobrevida e reproducao,
a popula¢io pode ser subdividida em subpopula¢oes parcialmente
isoladas, ou pode ser um conjunto de populagdes que se juntaram
recentemente apds a migragao.

Trataremos aqui do primeiro caso, quando a reprodugio nao é
aleatdria.

O Equilibrio de Hardy-Weinberg presume que uma populagiao
tem tamanho infinito e que todos os individuos se acasalam ale-
atoriamente. Na realidade, as popula¢oes sempre tém tamanho
finito, e 0 acasalamento pode nao ocorrer aleatoriamente.

As populagdes, sejam elas vegetais ou animais, inclusive as hu-
manas, nao se distribuem homogeneamente ao longo de sua area
de ocupagdo, mostrando grande tendéncia de se disporem em
agrupamentos, 0s quais mantém maior ou menor contato.



Teoricamente, uma popula¢io completamente endocruzada

P e s Lo . Endocruzamento é o
sera constituida apenas de genétipos homozigotos. Para demons- o
acasalamento entre individuos
trar esse fendmeno, consideremos a forma mais extrema de aparentados.

a autofecundac¢ao (autogamia), que, embora rara em
animais, ¢ disseminada entre espécies vegetais (Figura 2.1).

Os efeitos da endogamia também sdo evidentes
em espécies experimentais, nas quais é possivel fa-
zer cruzamentos entre parentes. Por exemplo, ratos,
camundongos e cobaias podem ser cruzados irmaos
com irmds, geragdo apds geragdo, para criar uma
linhagem endogadmica. Embora essas linhagens
sejam puras, ou seja, segregam alelos idénticos de
determinados genes, elas, em geral, sdio menos vigo-

rosas do que as linhagens mantidas por cruzamen-
tos entre individuos ndo relacionados. Chamamos

Figura 2.1 — Orquidea suprema,

essa perda de Vigor de depressﬁo endogﬁmica. Cattleya warnerii, que realiza
autofecundacao. (Fonte: <http://
O Quadro 2.1 apresenta os resultados de quatro geragdes de orquidea.base33.net>. Acesso

autofecundagio, comecando com um unico individuo heterozi- em: 14 out. 2010).

goto para um par de alelos. Na quarta geracao, apenas 6,3% dos
individuos ainda sao heterozigotos, e 93,7% da popula¢ao é ho-
mozigota. Note que as frequéncias dos alelos A e a continuam
inalteradas, 50%.

Quadro 2.1 - Reducao na frequéncia de heterozigotos causada pela autofecundacao.

As frequéncias genotipicas ap6s 1 geragdes podem ser calculadas de acordo com as
férmulas da dltima linha.

P1 Autofecundacdo Aa
AA Aa aa
K 0,250 0,500 0,250
i) 0,375 0,250 0,375
K 0,437 0,125 0,437
F, 0,468 0,063 0,468
E 1-(1/2") 12" 1-(1/2")
2 2

Fonte: KLUG et al., 2010, p. 729.



Figura 2.2 — Newton Freire-Maia
(1918-2003). Geneticista
brasileiro, professor e
pesquisador da Universidade
Federal do Parana (UFPR), que
se destacou na pesquisa de
casamentos consanguineos,

a qual levou a importantes
descobertas sobre os efeitos de
alelos de genes prejudiciais em
diferentes populagoes, do Brasil
e do exterior. (Fonte: <http://
www.genetica.ufpr.br>. Acesso
em: 14 out. 2010).

Nem todo o endocruzamento em populagdes ocorre por meio de
autofecundacao; existem diferentes graus de correlagao entre indi-
viduos aparentados. Quando alguns desses agrupamentos estao se
reproduzindo sexuadamente de uma maneira mais ou menos en-
dogémica (endocruzada) e mostram-se separados de outros agru-
pamentos por barreiras geograficas, climaticas, comportamentais,
ou mesmo politicas, socioecondmicas, religiosas ou culturais (no
caso de humanos) sdo denominados de isolados. Essas populagoes
isoladas sao mais influenciadas pelos fatores demograficos locais,
tais como o tamanho da comunidade ou o niimero de individuos
disponiveis para o acasalamento.

Esses fatores aumentariam a probabilidade de ocorréncia de
endocruzamento ou casamentos consanguineos na populagdo
e, consequentemente, de homozigose (presenca de dois alelos
iguais). Nesses casos, tais casamentos consanguineos poderiam
ocorrer ndo porque fossem preferenciais, mas porque o tamanho
reduzido da populagio faria com que aumentasse a probabilidade
de parentesco consanguineo préximo entre os conjuges. Porém, as
restricOes aos casamentos entre parentes existem nao apenas nas
sociedades civilizadas, mas também nas primitivas, onde é passa-
da de geracdo a geragdo a ideia de que tal casamento resultaria
em criangas com malformagdes. Apesar de existirem restricdes aos
casamentos consanguineos mesmo nas sociedades primitivas, te-
mos que admitir a sua existéncia, talvez até em alta propor¢do, em
épocas remotas da histéria da humanidade, provavelmente pelo
restrito nimero de pessoas em eras passadas.

Os primeiros pesquisadores, na primeira metade do século XX,
que fundamentaram os estudos dos efeitos dos casamentos entre
individuos consanguineos ou aparentados sobre a composigdo ge-
notipica das populagdes foram Wright (1921, 1922, 1951), Dahl-
berg (1929). No Brasil, os estudos sobre consanguinidade foram
feitos, predominantemente, por Newton Freire-Maia (Figura 2.2),
que realizou numerosas pesquisas pioneiras nessa area, revisadas
em uma de suas obras (1974).



O parentesco genético entre dois seres humanos pode ser me-
dido por intermédio da probabilidade de eles terem, em um deter-
minado gene, alelos idénticos herdados de um ancestral comum,
independentemente de tais alelos condicionarem fendtipos domi-
nantes ou recessivos normais ou andmalos. Essa medida do paren-
tesco ou da correlagio genética entre dois individuos é denomina-
da coeficiente de consanguinidade ou coeficiente de parentesco
e, geralmente, é indicada pela letra r, inicial da palavra inglesa re-
lationship (parentesco).

O calculo do coeficiente de consanguinidade (r) pode ser re-
sumido pela férmula:

r=>01/2)"

na qual n é o numero que unem dois con-
sanguineos a um ancestral comum. Evidentemente, quando dois
consanguineos tém em comum um Unico ancestral, ndo existe a
possibilidade de somatdrio. Desse modo, essa formula reduz-se a
r=01/2)".

Assim, por exemplo, no caso de dois meios-irmaos a probabili-
dade de ambos serem portadores de um mesmo alelo autossdémico
por origem comum ¢ (1/2)* =1/4, pois hd um ancestral comum a
ambos (pai ou mae) e os meios-irmaos estdo ligados a ele por dois
passos genéticos.

Agora, consideremos dois primos em primeiro grau como os
individuos III-1 e ITI-2 do heredograma da Figura 2.3, e suponha-
mos que, em relagdo a um par de alelos autossémicos A, a, o in-
dividuo III-1 seja heterozigoto ( Aa ).

Para calcular a probabilidade de o primo (ou a prima) III-2 tam-
bém possuir o alelo a, por té-lo herdado de um ancestral comum

Passos genéticos ou,
simplesmente, passos,
simbolizam a passagem de um
gene de uma geracdo a outra.



a ambos, temos que levar em conta que tal ancestral poderia ter
sido 0 avo I-1 ou a avo I-2, ja que os primos III-1 e ITI-2 tém esses
dois ancestrais em comum e um desses ancestrais poderia ser he-
terozigoto Aa.

1l
1 2

Figura 2.3 — Heredograma de genealogia com primos em primeiro grau (lll-1 e lll-2).
(Adaptado de: BEIGUELMAN, 2008).

Se o alelo autossdmico a presente em III-1 lhe tivesse sido
transmitido por seu avo (I-1), tal alelo teria percorrido o caminho
[-1 — II-2 — III-1. Se esse avo tivesse transmitido idéntico alelo a
I1I-2, o caminho percorrido seria I-1 — II-3 — III-2.

Tendo em mente que cada caminho (passo, representado pelas
setas) tem probabilidade 1/2, pois 1/2 ¢é a probabilidade de o ale-
lo a passar de uma geragao a outra, fica claro que a probabilidade
de o alelo a ter sido transmitido pelo avo I-1 aos seus netos I1I-1
e I1I-2 é igual a (1/2)* =1/16, pois sdo quatro os passos existentes
nos dois caminhos que esse gene teria que percorrer. Pelo mesmo
motivo, tem-se que a probabilidade de o alelo a ter sido transmiti-
do pela avé I-2 aos seus netos III-1 e I1I-2 também ¢é igual a 1/16.

Pode-se, pois, concluir que a probabilidade de o alelo autosso-
mico a ter sido transmitido por um ou outro ancestral comum
aos dois primos em primeiro grau é iguala 1/16+1/16=1/8.

Essa é a probabilidade de dois primos em primeiro grau her-
darem o mesmo alelo de um ancestral comum, e pode-se dizer
também que o coeficiente de consanguinidade de primos em
primeiro grau é 1/8,ouseja, r=1/8.

Usando o mesmo raciocinio para parentes consanguineos co-
laterais com outros graus de consanguinidade, concluimos que o
coeficiente de consanguinidade de irmaos é 1/2; de tios e sobri-



nhos ¢ igual ao de meios-irmaos ou de primos duplos em primeiro
grau, isto é, 1/ 4; de tios e meios-sobrinhos é 1/8,como no caso de
primos em primeiro grau; de primos em segundo grau é 1/16; de
primos em terceiro grau ¢ 1/32; e assim por diante.

Para saber a probabilidade de um filho de um casal consangui-
neo ser homozigoto por origem comum, ou autozigoto, o gene-
ticista Sewall Wright (Figura 2.4) desenvolveu o coeficiente de
endocruzamento (F), que descreve a intensidade do endocruza-
mento em uma populagio.

O F indica a probabilidade de um individuo ser autozigoto de
um gene qualquer, presente em um de seus ancestrais.

Em outras palavras, F indica a probabilidade de um individuo
ser homozigoto por origem comum - autozigoto - em decor-
réncia de receber de seus genitores um par de alelos idénticos,
derivados de um tinico gene herdado de um de seus ancestrais.

Para estimar o F individual, tomemos, num exemplo em huma-
nos, o caso de um individuo que ¢é filho de um casal de primos em
primeiro grau, como o individuo IV-1 da Figura 2.5.

. O

1 2

.l <>
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Figura 2.5: Heredograma de uma genealogia de um individuo (IV-1) filho(a) de um casal
de primos em primeiro grau (lll-1 e [l-2).

Figura 2.4 — Sewall Wright em
1954 (1889-1988). Professor e
pesquisador norte-americano
da Universidade de Chicago,
com grande talento para

a matematica e biologia.

Teve grande influéncia na
teoria sintética da evolugao,
através de seus teoremas

em Genética de Populagoes.
Criador do inbreeding
coefficient (coeficiente de
endocruzamento). (Fonte:
<http://www.colegioweb.com.
br>. Acesso em: 14 out. 2010).




O individuo da quarta geragdo ¢ filho de primos em primeiro
grau (III-1 e III-2), os quais sdo filhos de dois irmaos (II-2 e II-3).
Suponha que sua bisavo (I-2) era portadora do alelo recessivo a,
qual a probabilidade que o individuo IV-1 herde dois exempla-
res desse alelo de sua bisavo?

Para isso ocorrer (1), a bisavd tem de passar uma cépia do alelo
para seu(sua) filho(a) II-2, (2) este(a) tem de passa-la para sua filha
III-1, (3) e ela tem de passa-la para o(a) filho(a) IV-1. Da mesma
forma, (4) a bisavo tem de passar uma copia do alelo para sua(seu)
filha(o) II-3, (5) esta(e) tem de passa-la para seu filho III-2, (6) e
este para seu(sua) filho(a) IV-1. Cada um dos seis eventos neces-
sarios tem uma probabilidade individual de 1/2, e todos eles pre-
cisam ocorrer; portanto, a probabilidade de que o individuo IV-1
herde duas copias do alelo a de sua bisavo é (1/2)° =1/64. Para
calcular o valor total de F para o individuo IV-1,lembre-se de que
ele(a) poderia herdar ainda neste loco duas cdpias de qualquer um
dos outros trés alelos que estdo presentes nos bisavos em vez do
alelo a. Como qualquer uma das quatro possibilidades daria ao
individuo IV-1 dois alelos idénticos por origem de um ancestral
comum:

F=4(1/64)=1/16

Repetindo o mesmo raciocinio para os filhos de casais com ou-
tros graus de consanguinidade (Figura 2.6), chega-se a conclusao
de que o coeficiente de endocruzamento de filhos de:

a) pais com filhas, ou de maes com filhos, ou de irmaos ¢ igual a
1/4;

b) meios-irmaos, ou de tios(as) e sobrinhos(as), ou de primos du-
plos em primeiro grau ¢ igual a 1/8;

c) tios(as) e meias(os)-sobrinhas(os) é iguala 1/16,como no caso
de filhos de primos em primeiro grau;

d) primos em segundo grau é igual a 1/32;

e) primos em terceiro grau é iguala 1/64.
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Figura 2.6 — Heredogramas de genealogias com alguns tipos de casamentos consanguineos onde estao assinalados
os coeficientes de consanguinidade (7 ) desses casais, bem como os coeficientes de endocruzamento ( F ) de

seus filhos, em relacao a genes autossomicos (1 = pai(mée) x filha(o); 2 = irmao x irma; 3 = meio-irmao x meia-irma;
4 =tio(a) x sobrinha(o); 5 = primo x prima dupla em primeiro grau; 6 = primo x prima em primeiro grau;

7 =tio(a) x meia(o)-sobrinha(o); 8 = primo x prima em segundo grau; 9 = primo x prima em terceiro grau).
Ovalorde r é odobrodode F.(Adaptado de: BEIGUELMAN, 2008).

Se conhecermos as frequéncias com que os casais com diferen-
tes graus de consanguinidade ocorrem em uma populagio, pode-
remos obter uma estimativa do seu coeficiente médio de endocru-
zamento, o qual pode ser simbolizado por F.Numa populacio
predominantemente catdlica, como a brasileira, essas frequéncias
sao obtidas de modo relativamente facil nas pardquias, porque os
casamentos consanguineos requerem autorizagdo do bispo.

Se aceitarmos que, em média, todos os tipos de casais tém a
mesma fertilidade, poderemos calcular o coeficiente médio de en-
docruzamento de uma populagao a partir da média ponderada
obtida com a soma dos produtos dos nimeros dos casais com dife-
rentes graus de consanguinidade, pelos respectivos coeficientes de
endocruzamento de seus futuros filhos. Ou, simplesmente, a partir
da soma dos produtos das frequéncias dos casais com diferentes



graus de consanguinidade pelos respectivos coeficientes de endo-
cruzamento de seus futuros filhos.

Para exemplificar, consideremos uma cidade brasileira qual-
quer (A), na qual, num determinado periodo, tivessem ocorrido
1.000 casamentos, dos quais 853 (85,3%) entre ndo consanguine-
os (F=0), 50 (5%) entre primos em terceiro grau (F=1/64), 35
(3,5%) entre primos em segundo grau (F=1/32), 60 (6%) entre
primos em primeiro grau (F=1/16) e 2 (0,2%) entre tios(as) e
sobrinhas(os) (F=1/8). Com base nesses dados, estimariamos o
coeficiente médio de endocruzamento da populaciao dessa cidade
em F= 0,0059, porque calculariamos F a partir de qualquer das
expressoes a seguir:

F=[(50x1/64)+(35x1/32)+(60x1/16)+(2x1/8)]/1000 = 0,0059
ou

F=[(0,05x1/64)+(0,035x1/32)+(0,06x1/16)+(0,002x1/8)] = 0,0059

Em um estudo realizado por uma das autoras, na popula¢ao
isolada afrodescendente de Valongo, no interior do estado de San-
ta Catarina, foi estimado o coeficiente médio de endocruzamen-
to (SOUZA; CULPI, 2005). Nessa comunidade, vem se realizando
casamentos consanguineos em alta frequéncia, desde sua origem,
em meados do século XIX (Figura 2.7), e muitos casais apresentam
consanguinidade multipla, pois compartilham mais de um ancestral
comum. O valor obtido, F=0,081 (em 1995), foi um dos maiores
coeficientes médios de endocruzamento ja registrados na literatura.

Podemos dizer que na populagdo de Valongo o grau médio de
consanguinidade de seus casais (Figura 2.8) é um pouco superior
ao dos casais de uma populagdo hipotética, na qual todos os ca-
samentos se dessem entre primos em primeiro grau, e cujos fi-
lhos apresentassem coeficiente de endocruzamento igual a 1/16
(F =0,0625). Freire-Maia (1990) fez uma revisdo de estudos sobre
casamentos consanguineos realizados no Brasil nas ultimas déca-
das do século XX e constatou que, no sul do Brasil, o F dimi-
nuiu de 0,001 (em 1957) para 0,0005 (em 1970) e chegou a 0,0003



(em 1983), e para o estado de Santa Catarina o F foi estimado em
0,00032. Isso significa que o F estimado no isolado de Valongo
(em 1995) é 253 vezes maior que o encontrado nesse estado dez
anos antes e 92 vezes maior que o estimado para o Brasil (em 1990)
por Freire-Maia (F =0,00088).
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Figura 2.7 — Genealogia da comunidade isolada afrodescendente de Valongo, em Santa Catarina, que apresenta um
dos maiores coeficientes médios de endocruzamento em humanos ja registrados na literatura ( F = 0,081 ). Fundada
em meados de 1880, por sete descendentes de escravos libertos e um homem eurodescendente, hoje a populagao
se encontra na sexta geracao, obtendo subsidios da agricultura. (Adaptado de: SOUZA; CULPI, 2005).

Figura 2.8 — Foto do casal mais
idoso do isolado de Valongo, em
1984 (individuos II-13 e 1I-19, no
heredograma da Figura 2.7). Um dos
poucos casais ndo consanguineos

(r =0) da comunidade. (Foto de:
|liada Rainha de Souza).




O endocruzamento altera apenas as frequéncias genotipicas.
As frequéncias alélicas nio sofrem altera¢oes desde que os fatores
evolutivos ndo estejam atuando. Isso porque o endocruzamento
por si s6 nao altera frequéncias alélicas. Ao invés disso, ele au-
menta a homozigose e diminui a heterozigose.

Nos casos onde ocorrem cruzamentos preferenciais numa fre-
quéncia elevada, as frequéncias genotipicas distribuem-se nao
mais de acordo com o Equilibrio de Hardy-Weinberg, e sim de
acordo com a Lei de Equilibrio de Wright:

AA=p’+Fpq, Aa=2pq—2Fpq e aa=q" +Fpq

Esse tipo de equilibrio genético, que tem seu nome associado
ao geneticista norte-americano Sewall Wright, permite estabelecer
duas conclusdes importantes para a Genética de Populacdes.

A primeira conclusido é a de que os casamentos consangui-
neos sio capazes de alterar as frequéncias genotipicas sem afe-
tar as frequéncias alélicas, pois, se ndo existir selecdo preferencial
contra ou a favor de algum genotipo, as frequéncias alélicas man-
ter-se-do constantes, independentemente do coeficiente médio de
endocruzamento da populac¢io.

A segunda conclusio ¢ a de que a frequéncia de homozigotos
de um determinado gene é diretamente proporcional ao coefi-
ciente médio de endocruzamento e inversamente proporcional
a frequéncia do alelo considerado, ou seja, quanto maior o coe-
ficiente médio de endocruzamento e menor a frequéncia alélica,
maior se fard sentir o efeito no aumento de homozigotos referentes
a este alelo.

Um método simples de estimar o F de uma populagio se baseia
em uma relagdo inversa entre o endocruzamento e a frequéncia de
heterozigotos. A medida que aumenta o nivel de endocruzamento,
declina a proporgido de heterozigotos. Assim, F pode ser calculado
como:



em que H, ¢ a heterozigosidade esperada segundo o Equilibrio
de Hardy-Weinberg, e H,, é a heterozigosidade observada na po-
pulagdo. Note que em uma populagido de cruzamentos aleatérios
os niveis de heterozigose observados e esperados serdo iguais na
auséncia de fatores evolutivos,e o F =0.

Para exemplificar o cédlculo de F (coeficiente de endocruza-
mento) através da férmula acima, vejamos os resultados do estudo
na comunidade de Valongo. Um dos genes estudados foi o respon-
savel pela producao da enzima anidrase carbonica 2, CA2, sendo
identificados dois alelos, CA2*I e CA2*2, nas frequéncias 0,833 e
0,167, respectivamente. Foram estimados através da identifica¢ao
dos genotipos: *1*1 =34, *1*2 =12 e *2*2 = 2, das 48 pessoas amos-
tradas. Considerando a heterozigosidade esperada ( H,) para este
loco, 2pg =2x0,833x0,167 =0,278 e a heterozigosidade observada
(H, ) igual a 12/48 =0,250, teremos:

Fe 0,278 -0,250 0,10
0,278

Esse resultado pode ser interpretado como tendo 10% de chance
da homozigose estar ocorrendo por origem comum (autozigose).

O coeficiente de consanguinidade ou correlagdo (r) é a fragao
de alelos que dois individuos compartilham em virtude de ante-
passados comuns. O coeficiente de endocruzamento ou endoga-
mia ( F ) é a probabilidade de duas cépias de um gene em um indi-
viduo serem idénticas por descendéncia de um ancestral comum.
Os efeitos da endogamia numa populagdo sdo proporcionais ao
coeficiente médio de endocruzamento dessa populacio (F). Os



cruzamentos preferenciais entre aparentados alteram as frequén-
cias genotipicas, mas ndo as frequéncias alélicas de uma popula-
¢do. A endogamia ou cruzamento entre consanguineos é a forma
de cruzamento preferencial que tem o impacto mais significativo:
aumenta a frequéncia de homozigotos e diminui a frequéncia de
heterozigotos.

Para estudos mais aprofundados, ver:

Capitulo 5: Trata do Efeito da consanguinidade, demonstran-
do-se como chegar as férmulas utilizadas. Aborda também os co-
eficientes de consanguinidade e de endocruzamento, Equilibrio de
Wright, com muitos exemplos explicativos e exercicios.
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Fatores evolutivos que alteram o
equilibrio de Hardy-Weinberg —
alteracao das frequéncias alélicas
e genotipicas

Apés ler este capitulo, vocé entenderd de que maneira
agem os diferentes fatores que contribuem para a mudanga

das frequéncias alélicas das populagoes e, portanto, para a
evolugdo bioldgica.

\

™M
o
—
-
—
o.
<t
U







“Mutacgao génica é a fonte
primdria de variabilidade
genética para as espécies”.
Além dela temos a
recombinagdo genética que
ocorre através da unido

de gametas. Enquanto
amutagdo génica causa
avariagdo genética, ou
seja, alteragées por perda,
adigdo ou substituicdo de
nucleotideos na sequéncia
de bases nitrogenadas de
um determinado gene,
formando alelos “novos’,
arecombinagd@o é um
mecanismo que reorganiza
0s genes jd existentes nos
€romossomos.

A ideia de que os casamentos entre consanguineos sdo genetica-
mente desastrosos talvez se origine da observacio de que criangas
com doengas recessivas raras frequentemente tém pais consan-
guineos, mas nao se consideram os pais consanguineos que tém
filhos sem essas doengas. De fato, o acasalamento consanguineo
(endocruzamento) causa um aumento da frequéncia de ambos os
genotipos homozigéticos e uma redugdo da forma heterozigotica
correspondente.

Enquanto a consanguinidade nao pode ser considerada um fa-
tor evolutivo, ja que seus efeitos sdo sentidos apenas sobre as fre-
quéncias genotipicas, sem afetar por si s6 as frequéncias alélicas,
os proximos quatro fatores que iremos estudar sdo considerados
fatores evolutivos porque, potencialmente, sdo fatores que alteram
essas ultimas frequéncias.

O conceito de mutagao, que é definida como “alteragdes no geno-
tipo, que ocorrem repentina e aleatoriamente’, inclui as aberragdes
cromossdmicas. Porém, vamos nos ater apenas as

As mutagdes podem ocorrer em células somaticas ou em célu-
las germinativas, mas apenas as mutagdes que acontecem nas cé-
lulas germinativas tém importancia evolutiva, pois, dessa forma,
poderdo ser passadas as geragdes futuras.



A maioria das mutagdes ocorre em taxas muito baixas (de 107
a 107°), mas existem algumas exce¢des, tais como:

o distrofia muscular do tipo Duchenne (ligada ao X, recessiva);

» neurofibromatose de von Recklighausen (autossomica do-
minante).

Em ambos os casos, a taxa de mutacdo é de 10™. Qual seria o
motivo dessa taxa maior? A taxa ¢ maior por se tratarem de genes
longos (+ de 2.000.000 nucleotideos), ou seja, quanto maior o gene,
maior o nimero de nucleotideos que podem sofrer mutacao.

Enquanto isso, existem genes que medem menos de 1 kb (ou
seja, 1.000 pares de bases no DNA) e apresentam uma chance re-
duzida de sofrer mutagdes.

Exemplo: O gene da ocitocina transcreve uma proteina com-
posta de 8 aminoacidos (éxon de 24 nucleotideos + introns).

No caso das anomalias dominantes letais, a frequéncia do alelo
dominante s6 pode ser devida a taxa de mutacéo.

Uma altera¢do que se deva, apenas, a taxa de mutac¢do pode ser
facilmente deduzida.

P, = f(A) (frequéncia do alelo A)

Em que:

u = taxa de mutagdo de A para a
p=f(A): frequéncia do alelo A

q = f(a): frequéncia do alelo a

p, : frequéncia do alelo A antes da mutagéo

py: frequéncia do alelo A na primeira geragdo apds a mutagdo
ter ocorrido

p,: frequéncia do alelo A na segunda geragao apds a mutagdo
ter ocorrido

Em geral, uma mutacao
nao é adaptativa. Exem-
plo: Em uma analogia,
se temos uma frase (um
gene) que exprime uma
ideia e trocamos aleato-
riamente algumas letras
(mutagao), mais frequen-
temente essa modifica-
¢do nao faria sentido.

A casa é bela.
A cosa € bela.

A casa é bola.



Ap = variagdo na frequéncia do alelo A

f(A) diminuird de Ap=p, - p,
p=p,—Ap

Como Ap =up,,entdo p, = p,— up,,ouseja, p, = p,(1—u).
P, =p(1=),10go p, = p,(1-p)(1- ), ou seja, p, = po(1=p4)"
Apoés n geragdes de mutagio,

po=po(1—p)"

Isso significa que o alelo A desaparecera?

Se a taxa de mutagio é 4 =10" e afrequéncia inicial do alelo p é
P, =0,96, serdo necessdrias: 69.000 geragdes para p = 0,48+69.000
geragoes para p=0,24.

Dessa forma, o papel da mutagdo, como fator evolutivo, é muito
maior como gerador de variabilidade genética do que como fator
de alteracdo das frequéncias alélicas.

Além disso, a0 mesmo tempo em que o alelo mais frequente sofre
mutagio (taxa de mutac¢io direta), o alelo menos frequente também
se transforma na forma mais frequente (taxa de mutacio reversa).

Em que:
u = taxa de mutagio direta
v = taxa de mutagdo reversa

Para calcularmos a variagdo na frequéncia de g, usaremos a
formula:

Aq=pup—vp
Em que Ag = varia¢do na frequéncia do alelo 4.

Quando Ag =0, estd estabelecida a frequéncia alélica de equili-
brio de mutagio, ou seja, mesmo havendo mutagio, as frequéncias
alélicas ndo se alterardo.

Aq=0 quando up=vq



Considerando que: g =1-p, temos: u(1—q)=vq
H—pq=vq
n=vq+puq

u=qv+u)

_ M
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Do mesmo modo que a muta¢do, a migracao é considerada um
fator evolutivo, pois pode levar a alteracao das frequéncias génicas
(alélicas).

Uma populagdo que migra (ou uma amostra dela) pode
provocar alteracdo nas frequéncias alélicas tanto da populagio de
origem como da populagdo que recebe os individuos ou a nova
populacdo formada apenas por esses individuos, no caso de comu-
nidades isoladas.

Exemplo:

Emigrantes de um pais X chegam a um pais Y (que incentiva a
migra¢do). Porém, o governo de Y exige uma sele¢cdo médica. Su-
ponhamos que em X exista uma frequéncia apreciavel dos alelos
para a e para a deficiéncia da glicose-6-fosfato-
desidrogenase (G6PD). Pacientes portadores dessa deficiéncia sdo
quase exclusivamente do sexo masculino, ja que a doenca ¢ ligada
ao cromossomo X. A doenga provoca crise hemolitica em resposta
a certas drogas, como a sulfonamida e antimalarigenos, além de
analogos da vitamina K. O consumo de feijao de fava leva o porta-
dor a desenvolver uma crise hemolitica; essa crise hemolitica antes
era chamada de “favismo”. Jd em Y, as frequéncias desses alelos sdo
nulas ou muito baixas.

Se apenas os individuos sem essas deficiéncias forem autoriza-
imi : u : uénci I
dos a imigrar, o que ocorrerd com as frequéncias alélicas desses
genes nas duas populagoes?

Talassemia é uma doen¢a
hereditdria autossémica
recessiva que afeta o sangue.
Na talassemia, o defeito
genético resulta na redugdo
da taxa de sintese de uma das
cadeias de globina, as quais
formam a hemoglobina. A
reducdo da sintese de uma
das cadeias de globina pode
ocasionar a formagdo de
moléculas de hemoglobina
anormal, causando anemia,
o0 sintoma caracteristico de
apresentagdo da talassemia.



E a mistura genética, que
s6 ocorrerd em presenca de
cruzamentos pan-miticos.

Processo de escape génico
e instalacao de um gene

em outros organismos
envolvendo incorporacao,
estabilizacdo, recombinacao
e expressdo do gene no
individuo ou na populacao
receptora.

A frequéncia desses alelos se tornara ainda maior em X, pois
esta ocorrendo emigracdo diferencial. Na populagdo Y, nada ocor-
rerd. Mesmo que o ingresso seja autorizado, o grupo migrante po-
derd se constituir em um grupo étnico diverso, enquanto nao se

com outras populacoes de Y.

Se ndo existisse selecdo, o que ocorreria com as frequén-
cias alélicas desses genes nas duas popula¢des? Tudo dependeria
da constitui¢ao genética do grupo migrante quanto a esses genes.

O resultado do fluxo génico pode ser visto em populagoes
humanas nas quais as barreiras geograficas, socioculturais, etc. sao
pouco acentuadas.

Essa de alelos distintos também pode ser vista
em popula¢des distantes geograficamente (com grandes diferencas
na composi¢do génica), porém, havera participac¢ao de populagdes
intermedidrias por onde os genes possam fluir. E o caso de uma
cadeia de miscigenagdo, em que os extremos ndo se cruzam, mas
por meio dos intermedidrios existe fluxo e introgressdo de genes
nas duas populagdes distantes.

Exemplo: A frequéncia do alelo ABO* B ¢ mais alta entre os
mongo6is do que nos europeus (Figura 1.5¢, Capitulo 1). O inverso
ocorre com a insensibilidade ao PTC (maior entre os europeus).

f(ABO* B) diminui da Europa para a Asia
Europa - Asia
—
f(PTC*t) diminui da Europa para a Asia

As invasdes mongolicas, a partir do ano 500 d.C., poderiam ex-
plicar tais resultados.

Calculo das frequéncias alélicas ap6s migracao
9, = f(ABO*A) na pop. A (antes da migragio)
g, = f(ABO*A) na pop. B (antes da migragdo)

m = n° de individuos migrantes



(1-m) = tamanho da pop. A antes da migra¢ao

Antes da migra¢do, o tamanho da populagdo A é (1-m), ou
seja, € o tamanho atual da populagdo menos o contingente de in-
dividuos que chegou a popula¢do por migracao.

q = f(a) (depois da migracao)

q=2.xq
q=mq,+(1-m)q,
q=mq, +q, —mq,
q=q,+m(q, —q,)
Aq=q—q,>logo Ag=m(q, —q,).

Em que:

m = taxa de migracdo

p = f(A): frequéncia do alelo A

q = f(a): frequéncia do alelo a

Aq = variacdo na frequéncia do alelo a

g, : frequéncia do alelo a antes da migragédo

g, : frequéncia do alelo a na primeira geragdo apds a migracao
ter ocorrido

q,: frequéncia do alelo a na segunda geragao apds a migragdo
ter ocorrido

Portanto, g depende de m e do Aq.
Se g, ¢ menor do que g,,0 A serd negativo e q decresce.
Se g, ¢ menor do que q,,0 A sera positivo e g cresce.

Exemplo: Uma popula¢do predominantemente eurodescenden-
te, do estado de Sdo Paulo, recebe um grupo de japoneses. Consi-
derando que:

RH *d - em homozigose, confere o fenétipo Rh negativo



Nesse célculo, néo foi le-
vada em consideracao a
probabilidade de doen-
¢a hemolitica do recém-
nascido (DHRN), ja que
as mulheres brasileiras
tém o direito de recebe-
rem a globulina anti-Rh
para impedir sua sensi-
bilizacdo quando isso for
necessario.

PTC*t - em homozigose, confere o fenétipo insensibilidade
ao PTC

As frequéncias dos alelos em:

f(RH *d) =0,304 f(RH*d) =0,055
f(PTC*t)=0,497 f(PTC*t)=0,356
n..=0,90 n, =0,10

O que ocorreria se houvesse miscigena¢ao completa
entre esses dois grupos?
Se: g=mgq, +(1-m)q,

q=mq, +q, —mq,

m= 9—4

9, — 9
F(RH *d) = (0,9%0,304) + (0,10 x 0,055) = 0,279

f(PTC*t)=(0,9%0,497) +(0,10x0,356) = 0,483
Dessa forma, conhecendo as frequéncias alélicas das popula-

¢Oes originais, podemos estabelecer o tamanho (ou contribui¢io)
da populagdo migrante (m).

Exemplo:

f(PTC*t)=0,359  f(PTC*t)=0,188  f(PTC*t,)=0,497
q a 4,

_ 0,359-0,188 - 0.553
0,497 -0,188
Conclusao: Para a constitui¢do da populacao afrodescendente
brasileira, os europeus contribuiram com cerca de 55%.



O terceiro fator evolutivo que vamos estudar é a

Onde vocés acreditam que os efeitos do acaso (erros de amos-
tragem) poderdo ser mais sentidos: em populagdes grandes ou
pequenas?

Considerando:
2n = n° de gametas obtidos de uma gera¢do de n individuos
p=f(4)
q=fla)=1-p

Esses alelos terdo 95% de chance de aparecerem na geragao se-
guinte com frequéncias que variam de +20, ou seja, p+ 20 e g + 20,
em que: 0 = varia¢do na frequéncia alélica devido a deriva genética.

o = desvio padrao = % (para locos autossomicos)
n

o= rq (para locos ligados ao sexo)

q
3n
Se n for grande, a variagdo nas frequéncias génicas sera pequena.

Se n for pequeno, os desvios tém alta probabilidade de serem
significativos.

Em outras palavras: em popula¢des pequenas, as flutuacoes de
amostragem deixam as frequéncias alélicas sujeitas a variagoes
grandes (Figura 3.1).

Exemplos:

(Ambas possuem casais igualmente férteis, que geram igual numero de filhos)
p:q:OIS p:q:ols
500.000 casais 25 casais

n = 1.000.000 individuos n =50 individuos

o= _0:5x0,5 =0,00035
2x1.000.000

Qual o significado do termo
deriva?

Em termos genéticos, esse
fenémeno se caracteriza

pela variagdo aleatéria

nas frequéncias alélicas.

Tal variagdo pode levar

até mesmo d fixagdo ou
eliminagdo de uma variante
genética, independentemente
das vantagens ou
desvantagens que essa
variante possa ter sob o ponto
de vista seletivo quando se
expressa fenotipicamente.



Fatores evolutivos que alteram oequilibrio de Hardy-Weinberg _
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Figura 3.1 — Oscilagcdo génica devido a deriva genética. Fonte: <http://pandasthumb.
org/archives/2004/05/evomath-3-genet.html>. Acesso em: 18 out. 2010.

Na geracgao seguinte:

Pop.A Pop.B
(com 95% de probabilidade) (com 95% de probabilidade)

p=0,5+20 =0,5+0,0007 p=05+20=0,5+0,10
(Variando, portanto, entre (Variando, portanto, entre
0,4993 e 0,5007.) 0,40€0,60.)

Se p, = 0,55 (na geracdo seguinte)
p,=p,+20 =0,55%2 % 0,05
(variando entre 0,55 e 0,65), ja que,

0,45x0,55

0=—""T"—"""-=0,0497
2n

Efeito do fundador - um individuo altamente fecundo, ou
com descendentes altamente fecundos, gera uma nova popula-
¢do e provoca a predominancia de um ou mais genes, mesmo que
este(s) confira(m) baixo valor adaptativo.



Exemplo: A alta frequéncia de albinos entre os habitantes da
Ilha de Lengdis, no Maranhao (FREIRE-MAIA, 1988; CAVALLI-
SFORZA et al, 1972) tem todas as caracteristicas de ser conse-
quéncia de deriva genética, pois num local tiao ensolarado como
essa ilha, o albinismo tem, evidentemente, valor adaptativo muito
baixo: a explicagdo para uma alta frequéncia dessa anomalia au-
tossdmica recessiva baseia-se no conhecimento de que a popu-
lagdo atual dessas ilhas descende de poucos individuos (cerca de
30). Assim, se entre os fundadores da comunidade houvesse um
membro com alelo recessivo raro, como o do albinismo, a frequ-
éncia desse alelo teria sido muito maior dentro dessa comunidade
do que fora dela, e o pequeno niimero do grupo original de fun-
dadores permitiu um grande efeito da deriva genética, conhecido
como efeito do fundador.

Efeito gargalo de garrafa - diminui¢do abrupta do tamanho
populacional (guerras, epidemias, fome e outras catastrofes). Esse
efeito, decorrente do estreitamento da passagem de genes de uma
populagdo original para outra, por intermédio de uma geragéo re-
duzida, costuma ser chamado efeito bottleneck.

Darwin, em seus estudos, fez duas observagdes principais:
1. Diferencas individuais existem em todas as populagdes. A isso
ele chamou de variagéo;

2. A produgdo de descendentes é sempre maior do que o numero
de sobreviventes que chegam a idade reprodutiva. A isso ele
denominou sobrevivéncia.

E chegou a duas conclusées:
1. Existe uma competicdo ou “luta pela sobrevivéncia’, que resulta
na eliminac¢iao de muitos;

2. As caracteristicas dos individuos “favorecidos” sio transmiti-
das as geragoes futuras.

Aptidao, no sentido evolutivo, ndo depende apenas, ou simples-
mente, da capacidade de sobreviver (viabilidade), mas também da



Fatores evolutivos que alteram oequilibrio de Hardy-Weinberg _

capacidade de reprodugdo, ou seja, diferentes fenétipos transmi-
tirem seus genes as geragdes futuras. O valor adaptativo de um

......................................................

Estevalor w comparaa - fendtipo, representado pela letra w, é um valor relativo (compara—
capacidade dos portadores

de uma mutagao, transmiti-
la a geragédo sequinte, com
a capacidade dos individuos
normais transmitir o alelo
mais antigo.

tivo) e, por isso, varia de 0 a 1.
Exemplo:

Os individuos portadores de certa anomalia genética deixam,
em média, 1,5 filho que chega até a idade reprodutiva, enquanto
individuos normais deixam, em média, 4 filhos que chegam a ida-
de reprodutiva.

Assim, quem tem 4 filhos tera valor adaptativo maximo, ou
seja, 1, e quem tem 1,5 filho terd valor adaptativo X (monta-se
uma regra de trés).

4,0 —1

Dessa f , .
essa forma, | W)

. 1,5x1
Assim, w(X) = 4X .

b

Considere a existéncia de um alelo mutante, dominante e com
penetrancia completa.

Co?\:l‘ic;ente 59|e;i‘c’j° : i = persisténcia média (corresponde ao nimero médio de ge-
ede a intensidade - . ey - , - .
da selecdo sobre um ragOes que persistira na populagdo e é inversamente proporcional

determinado fenétipo =s. - ao coeficiente seletivo =s).

Se o alelo életal, s=1,entdo i =1, ou seja, permanecera por ape-
nas uma geragao.

fA)=u

, . o1 ,
Se o alelo ¢ seletivamente neutro, s=0, i= o =0 (permanecera
indefinidamente).

Considere que:

Frequéncia/Genétipos AA AA, A A,

Antes da Selecao (FAS) 0,15 0,35 0,50

Depois da Sele¢ao (FDS) 0,30 0,40 0,30



Genética Evolutiva

Célculo do valor relativo de sobrevivéncia (w ):

FDS 0,30 —~2.00 0,40 —114 0,30
FAS 0,15 0,35 0,60

=0,50

w ¢ um valor relativo (s =1-w ), logo:

w 0,57 1,00 0,30
S 0,43 0¥ 0,70

*s=0 ndo significa que a selecdo ndo esta atuando contra esse
fenotipo; esse é apenas um dado relativo.

Frequéncia/Genétipos AA AA, AA, Total
Antes da sele;éo (FAS) P’ 2pq q 1,00
w, w,
Contribuicao proporcional p w,  2pgw, qu3 w

pw, 2pqw,  q'w

Depois da selecao (FDS) 1,00
w w w
a, = f(4,)
_q'ws+ pqw,
4, =
w
Modelos especificos
3.5.1 Selecao contra o fenétipo recessivo
Frequéncia/Genétipos Aa aa Total
Antes da selegao (FAS) 2pq q 1,00
1 1-s
Contrlbulgao proporcional 2pq  g*(1-s) 1-sq°
2 *(1-s
Depois da selecao (FDS) 2pd_ g (1=s) 1,00

1-sq>  1-sq’
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w=p +2pq+q°(1—-sq’)=p’ +2pq+q’ —sq’ =1-sq’

_q(-9)+pq _q’ —sq" +q(1-p) _q'-sq’+q-q" _q-sq’
1-sq° 1-sq° 1-sq° 1-sq

1

2

9-59 _
1-sq 1

Aq=q,—q=

Ag =475 40 =5q")
1-3sq

—sq’ —q+sq>  —sq’(1-q)
Aq:q q ‘]2 9 _~% 2‘1
1-sq 1-3q

Po=9,=0,5

w,=020 w,, =w, =100

12 geragdo de selecdo

Frequéncia/Genétipos AA Aa aa Total
Antes da selecao (FAS) 0,25 0,50 0,25 1,00

1 1 0,20 -
Contribuicao proporcional 0,25 0,50 0,05 0,80
Depois da selecao (FDS) 0,31 0,62 0,07 1,00

Frequéncias génicas ap0s a selegdo:

0,62

q=f(a)=0,07+ =0,38
p=f(A)=1-9=0,62

22 geragdo de selecdo ( apds pan-mixia)

Frequéncia/Genétipos AA Aa aa Total
Antes da selecao (FAS) 0,38 0,48 0,14 1,00
1 1 0,20 -
Contribuicao proporcional 0,38 0,48 0,028 0,888
Depois da selecao (FDS) 0,43 0,54 0,03 1,00




Frequéncias génicas apos a selegao:

q= f(a)=0,03+ 2>

=0,30

p=f(A)=1-9=0,70

Em duas geragdes de sele¢do: g = f(a) caiu de 0,50 para 0,30.

q |A] w
0 0,500 = 0,800
1 0,375 0,125 0,888
2 0,296 0,079 0,929
3 0,243 0,053 0,953
4 0,205 0,088 0,966
5 0,177 0,028 0,975
15 0,075 0,004 0,996

A analise da tabela nos permite observar que:

o “alelo com menor valor adaptativo” é reduzido gradualmente
sob efeito da selecio;

o amedida que g diminui, Ag também diminui;
» proximo a 1 ou 0 as frequéncias génicas alteram-se lentamente
(sob efeito de um mesmo s );

« sem variabilidade genética (quando g, por exemplo, estd pro-
ximo de 1 ou 0) a sele¢do natural é menos efetiva. Em conse-
quéncia disso,0 w tende a 1 a medida que os genétipos que ma-
nifestam fen6tipos menos adaptados sdo retirados da populagio.

A sele¢do natural maximiza o valor adaptativo (w ), levando a
adaptacao.
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3.4.2 Selecao contra o “alelo dominante”

Frequ’é.ncia/ AA Aa aa Total
Genatipos
Antes da Sele¢ao 0 2
(FAS) v 4 100
1-s 1 =
Contribuicao 2 2
proporcional p=s) 2pq(1=s) 1 1=s=q)
Depois da Selecio [RALED) 2pql—s) ¢ 100
(FDS) I=s(=g2)N P1=s@=gt) s Si=s(i=g") '

w=p (1-s)+2pq(l—s)+q’ =p° = p’s+2pq+2pgs+q’ =
P +2pq+q’ —p’s—2pgs=1-p’s—2pgs =1—s(p’ +2pq)
Como: p*+2pq+q° =1,entdo p* +2pq=1-q".

Assim:

w=1-s(1-q")

Calculo de g,

_ 4 +pq(U=9) g’ +pq-pgs _ 4 +1-q9)q—(1-9)gs
% 1-s(1—¢q%) 1-s(1-4°) 1-s(1-g°)

4 +9-q —sq+sq° _49- sq+sq’

" 1-s(l-¢q°)  1-s(1-¢")
Aq=gq _q=m_ :q—SCI+5q2—q(l—s+sq2)
1 1-s(1-q") 1-s(1-q°)

q- sq+sq q+sq+sq sq —sq B sqz(l—q)
1-s(1-q") C1-s(1-¢) 1-s(1-¢)

Agq =
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3.4.3 Selecao contra o heterozigoto

Frequéncia/
Genotipos
Antes da Sele¢ao
(FAS) q 10

1-s 1 -
Contribuicao 7 3 ) s
proporcional 2pq-s) q sPq
Depois da Selecio 2pq(l—s) q o
(FDS) 1- Zqu 1-2spq 1-2spq '

w=p’ +2pq(l—s)+q° =p° +2pq—2spq+q° =
=p*+2pq+q° —2spq=1-p’s—2pqs =1-2spq

Calculo de g,

_ 4 +pq(=s) g’ +pq-spq _ 4 +q(1-q)—spq _
1-2spq 1-2spq 1-2spq

_ 4 +q9-9°—spq _ q-spq
1-2spq 1-2spq

4

Agoq —q=1=P9 _ _q4-spq-q(1-2spq)
' 1-2spq 1-2spq

_q-spq—q+2sp” _—spq+2spq’ _ sq’(1-q)
1-2spq 1-2spq 1-s(1-g%)

Aq



Tentilhoes

Tentilhdes tém medo do vermelho: estudo indica
que caracter agressivo e intimidatério da cor é co-
nhecido a nascenca.

Figura 3.2 — Tentilhdes evitam oponentes com cor
vermelha. (Fonte: Tentilhdes tém medo do vermelho:
estudo indica que caracter agressivo e intimidatério da
cor é conhecido a nascenca. Ciéncia Hoje, Porto, 5 ago.
2009. Disponivel em: <http://www.cienciahoje.pt>.
Acesso em: 14 out. 2010).

Um estudo de investigadores australianos con-
cluiu que os tentilhdes evitam instintivamen-
te os seus concorrentes de cor vermelha, em
vez de aprender a temé-los durante o seu cres-
cimento. Os resultados, publicados na revis-
ta Nature, levam os cientistas a suspeitar que
em outros animais, como os seres humanos, o
cardter agressivo e intimidatério do vermelho
pode também estar presente nos seus cére-
bros ja desde o nascimento.

Variadas experiéncias mostraram que a cor verme-
Iha é intimidatdria e esta associada a agressdo e
dominio nos peixes, répteis e passaros (Figura 3.4).
Porém, permanece a divida sobre se o medo ao
vermelho é inato ou aprendido. Sarah Pryke, da
Universidade de Macquarie, em Sydney, testou
esta questao em tentilhdes australianos (Erythru-
ra gouldiae) os quais, em adultos, adquirem a cor
vermelha ou preta na cabeca, sendo que os de ca-
beca vermelha sdao mais agressivos, dominantes e
evitados pelos restantes. Para perceber se esta ca-

racteristica citada anteriormente era aprendida ou
inata, Pryke examinou a competicao entre jovens
tentilhdes cujas cabecas ainda ndo tinham muda-
do de cor. Pryke comecou por criar tentilhdes ge-
neticamente destinados a terem ora cabecas ver-
melhas ora pretas, chegando inclusive a pintar a
cabeca de alguns jovens (cuja cor ndo estava ainda
definida) para controle.

Colocados para disputar alimento os jovens tenti-
Ihdes cuja cabeca estava pintada de vermelho ven-
ciam o confronto em 81,5 por cento das vezes, in-
dependentemente da cor que iriam ter no futuro.
Durante o confronto, os tentilhdes jovens que en-
caravam oponentes de cabeca vermelha mostra-
ram niveis de corticosterona (hormoénio relaciona-
do com o stress) 57,6 por cento mais elevada que
0s que encaravam tentilhdes com cabeca de outra
cor.”A maneira como os tentilhdes, cuja cabeca
estava pintada de vermelho, ganhavam a dis-
puta era interessante: 0s seus oponentes sim-
plesmente desviavam-se.

Figura 3.3 — Os animais jovens nao tém cor definida.
(Fonte: TENTILHOES tém medo do vermelho: estudo
indica que caracter agressivo e intimidatério da cor é
conhecido a nascenca. Ciéncia Hoje, Porto, 5 ago. 20009.
Disponivel em: <http://www.cienciahoje.pt/index.
php?oid=33874&op=all/>. Acesso em: 14 out. 2010).



N&o era porque os tentilhdes de falsa cabeca ver-
melha se tivessem tornado, repentinamente, mais
agressivos’, afirmou Pryke. Os resultados indica-
ram que os tentilhdes nao evitavam a cor vermelha
simplesmente porque tinham aprendido a temé-
la. “Isto sugere que os tentilhdes nascem ja saben-
do que os passaros com vermelho devem ser evita-
dos’, disse a cientista.

Por que a corvermelha é a cordaintimidagao é uma
questdo que se mantém sem resposta. O brancoe o
azul sdo cores de aviso habitualmente encontradas
nas plantas e animais, tal como o vermelho. Pryke
considera, pois, “surpreendente que um medo ina-
to ao vermelho surja de selecdo natural”.

“H4 numerosos exemplos na literatura que su-
gerem um condicionamento evolutivo associa-
do a cor vermelha encarada como um sinal inato
de agressao, mas Sarah Pryke é a primeira a mos-
trar de forma explicita e experimental que isto,
é de fato, verdade, independentemente das ca-
racteristicas genéticas e ambientais’, salientou
Mats Olsson, que trabalha em ecologia evolutiva
na Universidade de de Wollongong, na Austrélia.
Paulo Santos, professor de ecologia da Faculda-
de de Ciéncias da Universidade do Porto, expli-
cou a revista Ciéncia Hoje que os passaros que
tém medo inato da cor vermelha “podem ter tido
mais sucesso evolutivo e reprodutivo porque,
por exemplo, escaparam a predadores”. O profes-
sor supOe que se pode tratar de uma situagao de

Figura 3.4 — Tentilhdo vermelho: o “inimigo” a ignorar.
(Fonte: TENTILHOES tém medo do vermelho: estudo
indica que caracter agressivo e intimidatério da cor é
conhecido a nascenca. Ciéncia Hoje, Porto, 5 ago. 2009.
Disponivel em: <http://www.cienciahoje.pt/index.
php?oid=33874&op=all/>. Acesso em: 14 out. 2010).

adaptacao prévia. Quanto ao medo do vermelho,
salienta que alguns animais e plantas que apre-
sentam colorag¢do vermelha ou amarela sdo ve-
nenosos, tendo-se associado essa cor ao perigo.
Porém, o contrério também é verdadeiro, como no
caso das macas vermelhas que “sao comestiveis e
as pessoas acabaram por descobrir que sao boas”.
Nos seres humanos torna-se, pois, dificil, se nao im-
possivel, distinguir o que é inato do que é aprendi-
do. O medo sentido, por exemplo, quanto a cogu-
melos vermelhos (venenosos) nao é inato, mas de-
riva de um “conhecimento inicialmente cultural e
depois cientifico’, frisou.

Fonte: TENTILHOES tém medo do vermelho: estudo indica que caracter agressivo e intimidatério da cor é conhecido & nascenca. Ciéncia
Hoje, Porto, 5 ago. 2009. Disponivel em: <http://www.cienciahoje.pt/index.php?0id=33874&op=all/>. Acesso em: 14 out. 2010.

Numa populagéo real, as premissas esperadas para o equilibrio
de Hardy-Weinberg dificilmente sdo cumpridas, portanto, por via
de regra, as frequéncias alélicas podem ser alteradas por fatores
(chamados de evolutivos, pois acarretam mudancas) como a se-
le¢do natural, deriva genética, migra¢ao e mutagdo. Alterando as



frequéncias alélicas de uma populagédo para seus diferentes loci ao
longo do tempo evolutivo, a evolugdo pode acarretar grandes mu-
dangas. Dessa forma, pode-se entender o processo evolutivo, que
passa por pequenas alteragdes nas frequéncias alélicas (microevo-
lugdo), até alteragdes que levam a formagao de grupos de individu-
os completamente divergentes (macroevolugao).
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A origem da vida e sua expansao

Neste capitulo, o aluno terd contato com as hipéteses da
origem da vida, com a hipdtese da formagio de moléculas
capazes de se autorreplicar e dar continuidade as informagoes
nelas codificadas através do surgimento da célula, bem como
hipéteses de posteriores alteragdes fixadas nas moléculas de
DNA que impulsionaram as modificagdes nos seres vivos.
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Como e quando surgiu nosso universo?

Georges Lemaitre (1894-1966) propds o que ficou conhecido
como a teoria do Big Bang da origem do Universo (Figura 4.1). Por
analise do telescopio Hubble, estima-se que a idade do universo
seja cerca de 13,3 a 13,9 bilhoes de anos, e desde entao encontra-se
em expansdo. Ha cerca de 4,6 bilhdes de anos, a partir de uma nu-

} ) Expansao acelerada
Padrao de luz apos da energia escura
400.000 anos Era Opaca

< Desenvolvimento
da explosao

de galaxias, planetas, etc.
Era de Inflagao

Flutuagoes
de quantum

I:;;;\L
Primeiras estrelas cerca
de 400 milhoes de anos

13,7 bilhoes de anos

Expansao do Big Bang

Figura 4.1 — Este é o conceito artistico da expansao do Universo, onde o espaco
(incluindo hipotéticas partes nao observaveis do Universo) é representado em cada
momento, em sec¢des circulares, da esquerda para a direita. O esquema é decorado com
imagens do satélite WMAP. (Adaptado de: NASA — dominio publico).



vem de gases e poeira interestrelar originou-se o sistema solar. Um
colapso desta nuvem formou o sol, outros agregados formaram os
planetas, que tinham grande calor interno, mas a Terra primitiva
esfriou em algumas centenas de milhdes de anos, formando uma
crosta externa, na qual erupg¢des vulcanicas do nucleo, nao raro,
traziam a tona magma e gases que rapidamente formaram a at-
mosfera primitiva, provavelmente rica em vapor d’agua.

Nos primeiros 500 milhdes de anos, impactos de meteoros con-
tribuiram para a formagdo da Lua, que se desprendeu da Terra, e
para a evaporacdo e formagdo dos oceanos. Até cerca de 3,8 bilhdes
de anos, ainda quase nao havia dgua na forma liquida (tempos de
Hadeano - violentos, quentes e secos). Estima-se que hd aproxi-
madamente 3,5 bilhdes de anos a vida aqui se mostrou presente
(Figura 4.2).

Hadeano H,0 Archeano Proterozoico e Fanerozoico

f—\lf Y4 X A\

Sy

4500 4000 3500 3000 2000 1000 500

I 11

Formacdo Rochas Fosseis
daTerra mais mais
antigas antigos

Figura 4.2 — Representagdo esquemadtica das eras e eones geoldgicas da Terra e as interpreta¢des geoldgicas
apontadas.

A origem da vida é um tema que atrai o interesse do homem. A
curiosidade em saber como a existéncia comegou e como os dife-
rentes seres vivos se tornaram o que sao hoje é uma das principais
questdes da biologia. Para a maior parte dos cientistas a resposta
esta na evolucio.



Ovitalismo é a posicdo
filosofica caracterizada por
postular a existéncia de uma
forca ou impulso vital sem
aqual a vida ndo poderia
ser explicada. Tratar-se-ia
de uma forca especifica,
distinta da energia, estudada
pela Fisica e outras ciéncias
naturais, que atuando sobre
amatéria organizada daria
como resultado a vida.

Esta postura opoe-se as
explicacées mecanicistas
que apresentam a vida
como fruto da organizag@o
dos sistemas materiais

que lhe servem de base.

Podemos formular hipéteses e desenvolver teorias que nos apro-
ximem cada vez mais das respostas a estas questoes. Assim fizeram
e continuam fazendo pensadores e cientistas durante o desenrolar
da nossa historia. Aqui discorreremos sobre alguns topicos relacio-
nados a origem da vida e sua sucessio:

A idéia de que a vida teria origem a partir da matéria inerte é
tdo antiga como o préprio conhecimento humano e estendeu-se
desde a Antiguidade até quase a atualidade. Assim se estabeleceu
a teoria da geragdo espontinea, cujas bases se devem ao fildsofo
grego Aristoteles (séc. IV a.C.). Nao deixa de ser ir6nico que os
fundamentos filosoficos e cientificos que o cristianismo defendeu
durante séculos relativos a esta questdo tenham sido baseados em
textos provenientes de um filésofo politeista. A teoria da geragao
espontdnea tratava do conceito de for¢a vital, um principio que
permitia explicar o inexplicavel. Pensava-se que a diferenca entre o
mundo vivo e mundo mineral era dada pela existéncia da tal for¢a.
Isto implicava que os compostos organicos seriam impossiveis de
sintetizar a partir de compostos minerais ou inorgénicos. A sintese
da uréia por Frieddrich Wohler, em 1828, veio provocar a primeira
grande desconfianga no ,tornando-o completamente de-
sacreditado em 1845, apds a sintese quimica do acido acético por
Hermann Kolbe (Carrapigo, 2001).

No século XVII iniciaram-se os debates cientificos entre os de-
fensores da geragdo espontinea ocorrida nos microorganismos
(descobertos um século antes por Antoni Van Leeuwenhoek, atra-
vés das observagoes feitas utilizando o microscopio) e seus opo-
sitores, estendendo-se até metade do século XIX. Entre os defen-
sores podemos citar Van Helmont (1577-1644), Georges Leclerc
(1707-1788) (conde de Buffon), John Needham (1713-1781) e
Félix Pouchet (1800-1872), que publicara em 1859 o livro Hétéro-
génie ou Traité de la Génération Spontanée (Heterogenia ou Trata-
do da Gerag¢ao Espontanea).



Francesco Redi (1626-1697), em 1668, realizou diversas expe-
riéncias que mostraram que as larvas que apareciam na carne em
putrefa¢ao provinham dos ovos de moscas e ndo da propria carne,
como defendiam os seguidores da geragdo espontanea. No século
XVIII, Lazzaro Spallanzani (1729-1799) foi um forte opositor das
idéias de Needhan. Finalmente, Louis Pasteur, em 1862, demons-
trou de forma inequivoca que o desenvolvimento de organismos
num meio previamente esterilizado era devido a contaminagéo por
microorganismos presentes no ar. Ele demonstrou que em frascos
do tipo “pescoco de cisne” mantidos intactos esses microorganis-
mos nao conseguem chegar até o liquido nutritivo e estéril, pois
ficam retidos no “filtro” formado pelas goticulas de agua surgidas
no pescoco do baldo durante o resfriamento. Ja nos frascos em que
0 pescoco é quebrado, esse “filtro” deixa de existir, e os microbios
presentes no ar podem entrar em contato com o liquido nutritivo,
onde encontram condi¢des adequadas para seu desenvolvimento e
proliferam. A hipdtese da biogénese passou, a partir de entdo, a ser
aceita universalmente pelos cientistas (Figura 4.3). Esta descoberta
foi precedida por um intenso debate entre Pasteur e Pouchet, o ul-
timo representante dos defensores da geracdo espontanea.

Caldo 0 gargalo do frasco é 0 caldo

nutritivo é esticado e curvado ao longo nutritivo é
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0 caldo nutritivo do frasco com
“pescogo de cisne” manteve-se

Se o gargalo do frasco é quebrado
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livre de microorganismos

Figura 4.3 — Auséncia de
microrganismos nos frascos
do tipo “pescoco de cisne”
mantidos intactos e a
presenca deles nos frascos
cujo “pescoco” havia sido
quebrado mostram que o ar
contém microorganismos

e que estes, ao entrarem
em contato com o liquido
nutritivo e estéril do balao,
desenvolvem-se.



Em 1859 ¢ publicado o livro de Charles Darwin, On the Origin of
Species by Means of Natural Selection or the Preservation of Favored
Races in the Struggle for Life (A Origem das Espécies por Selegao
Natural ou a Preserva¢io das Racas Favorecidas na Luta pela Vida),
o qual teve um impressionante impacto cientifico, social e religioso.
Darwin e Alfred Wallace foram os responsaveis pela grande revolu-
¢do que a biologia iria sofrer, introduzindo o conceito de evolugao
(ver capitulo 8). Segundo esta teoria, todos os organismos atuais se-
riam o resultado de uma longa evolugido bioldgica a partir de um
organismo primitivo muito simples. Para explicar a origem da vida
era necessario encontrar uma explica¢ao para o aparecimento de um
ser inicial. Nesse sentido, o evolucionismo indicava o caminho, mas
ndo a solugdo para esse aparecimento. Darwin, em carta enviada a
um amigo, em 1871, faz algumas consideracdes que refletem o seu
interesse sobre o assunto e, sobretudo, traduz conceitos préximos
daqueles que, anos mais tarde, viriam a ser desenvolvidos e publica-
dos por Aleksander Oparin (1894-1980) em 1924 e ].B.S. Haldane
em 1927 (Carrapigo, 2001). Em 1929, os dois bioquimicos testaram
a hipotese de que faltava oxigénio livre na atmosfera primitiva
da Terra. Nesse ambiente inospito, eles sugerem que os compostos
organicos poderiam se formar de simples moléculas, se fossem es-
timulados por forte fonte de energia como raios ou radiagdo ultra-
violeta. Haldane dizia ainda que os oceanos teriam sido uma “sopa
primordial” desses compostos organicos.

Como as substancias quimicas da vida - especialmente proteinas
e acidos nucléicos - se formaram no ambiente da Terra primitiva?

Os quimicos americanos Harold Urey e Stanley Miller, em 1953,
decidiram testar a hipotese de Oparin-Haldane. Eles reproduzi-
ram o que supunham ser a “atmosfera da Terra primitiva” crian-
do um sistema fechado cuidadosamente controlado. O oceano era
uma caixa de agua aquecida e a medida que o vapor d’agua subia
da agua aquecida, ele era coletado em outra cAmara, onde Urey e
Miller introduziam hidrogénio, metano e amonia para simular a
atmosfera primitiva, sem oxigénio. Em seguida eles produziam
fagulhas, representando os relampagos, dentro da mistura de



gases. Finalmente, um condensador resfriava os gases em um li-
quido que eles recolhiam para analise (Figura 4.4.).
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Figura 4.4 — Experimento de Harold Urey e Stanley Miller (1953) da simulacdo da Terra
Primitiva. (Adaptado de: <http://ciencia.hsw.uol.com.br/10-experimentos-cientificos6.
htm>).

Depois de uma semana, Urey e Miller tinham resultados im-
pressionantes: 0s compostos quimicos organicos eram abun-
dantes no liquido resfriado. Mais notavelmente, Miller descobriu
varios (incluindo glicina, alanina, aspartato, valina,
leucina - formas D e L - e acido glutamico), além de R
nitratos e cianetos.

Urey e Miller concluiram que as moléculas organicas poderiam se
formar em uma atmosfera livre de oxigénio e que as condigdes para
o surgimento da forma de vida mais simples ndo estariam longe.

O experimento de Urey e Miller demonstrou que moléculas
organicas poderiam surgir em atmosferas sem oxigénio, similar a

proposta para a Terra primitiva.

Uma parte dos quimicos pré-bioticos alega que a vida poderia
ter sido originada com novas propostas de possiveis compostos
gasosos para a atmosfera primitiva, ao invés daquela amplamen-

Os aminodcidos sdo as
unidades das proteinas,
formadoras das estruturas
celulares e das enzimas
responsdveis por importantes
reagbes quimicas.

Os formaldeidos (H2CO),
quando polimerizados, geram
ribose, agticar que entra na
constitui¢do de nucleotideos
de dcidos ribonucléicos (RNA).



te difundida de metano (CH,), amonia (NH,), gés carbonico e va-
por d’agua. Numa nova proposta o hidrogénio nio estaria ligado
ao carbono e sim ao enxofre, na forma de gas sulfidrico (H,S), o
nitrogénio estaria livre (N), na mesma forma que é encontrado
hoje na atmosfera, e 0 gas carbdnico e o vapor d’dgua comporiam
os elementos basicos da “nova atmosfera primitiva”. Muitos ou-
tros experimentos foram feitos, simulando diferentes condigdes,
mas ainda ndo se chegou a um consenso a respeito.

Existem evidéncias que a atmosfera primitiva presente em Vé-
nus, Terra e Marte seria diferente da proposta por Urey-Miller,
sendo os gases dominantes provavelmente constituidos por di-
6xido de carbono, mondxido de carbono, nitrogénio e vapor de
dgua, numa composi¢do menos redutora. Os gases utilizados na
experiéncia de Urey-Miller seriam caracteristicos das atmosferas
de planetas como Jupiter, Saturno, Urano e Netuno.

Mas, independente de qual era a composigdo de gases da atmos-
fera, tem sido demonstrado que deve ter ocorrido o acimulo de
moléculas orgéanicas, que teriam sido formadas espontaneamente,
nos mares primitivos. Foram encontradas quantidades significati-
vas de aminoacidos e de certas bases nitrogenadas, principalmen-
te a adenina, em experimentos feitos de simulagdo das condi¢oes
da Terra primitiva. Portanto havia, nos mares primitivos, algumas
das bases para a constru¢ao das moléculas de acidos nucléicos e
proteinas existentes hoje. Entretanto, hoje em dia, as proteinas s6
existem se forem codificadas por acidos nucléicos, e os acidos nu-
cléicos s6 se replicam com a catdlise pelas proteinas (Figura 4.5).
Qual molécula teria surgido primeiro: um tipo de acido nucléico
(polinucleotideo) ou uma proteina (polipeptideo)?

No final da década de 1960, L. Orgel, F. Crick e C. Woese propu-
seram que esta primeira molécula seria 0 RNA!

Alguns pesquisadores acreditam que moléculas semelhantes a
genes, com capacidade de se auto-replicarem, surgiram primeiro,



sdo os genecéntricos. Esta teoria ganhou forca a partir da déca-
da de oitenta, ja que foram encontrados varios exemplos de RNAs
apresentando atividade catalitica, denominados ribozimas que
poderiam representar o primeiro material genético da vida (Fi-
gura 4.5). Esta descoberta, feita de forma independente pelo pes-
quisador canadense Sidney Altman e o norte-americano Thomas
Cech, rendeu a estes o Prémio Nobel de Quimica em 1989. Esta
hipétese, formulada pela primeira vez em 1986 por Walter Gilbert,
quimico norte-americano, cujo trabalho na determina¢ao da se-
quéncia dos acidos nucléicos lhe valeu o Prémio Nobel da darea em
1980, conseguiu bastantes seguidores e ja mostrou que pode estar
correta, sendo que varias evidéncias indiretas ja foram encontra-
das do fato de ter existido realmente o chamado mundo do RNA,
termo cunhado por Gilbert.
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Figura 4.5 — Representacgdo esquemética do dogma central da Biologia Molecular: nos
tempos atuais (esquerda), com a presenca de DNA que gera RNA e este da origem

a proteinas. Na época do mundo de RNA (direita), onde néo havia DNA, a molécula
autorreplicativa e que também teria capacidade catalitica seria o RNA. (Adaptado de:
<http://str.com.br/Scientia/primordios.htm>. Acesso em 18/10/2010).



O que pode ter acontecido no mundo do RNA?

Gilbert, em 1986, descreveu um cendrio onde moléculas autor-
replicativas teriam surgido espontaneamente através de reagdes
quimicas (Figura 4.6). Entretanto, a replicacdo dessas moléculas
nao era perfeita e elas iam adquirindo erros de copia ao longo de
seguidas replicagdes. A maioria desses erros tornava as moléculas
mais instaveis e fazia com que fossem degradadas mais rapida-
mente do que o normal. Entretanto, alguns erros faziam-nas mais
estaveis ou proporcionavam uma menor taxa de erros em sua du-
plicagdo, ou promoviam uma replicagdo mais rapida.

Dessa forma, teria havido uma competicdo entre elas pela dis-
ponibilidade no meio dos elementos que as formavam (seus blo-
cos quimicos de construcio), uma verdadeira sele¢io natural de
moléculas. Assim, aquelas que se replicavam mais rapidamente
eram mais estaveis e apresentavam maior fidelidade de cépia, logo
teriam conseguido aumentar seu nimero no pool de moléculas.
Novas sofisticagdes poderiam também surgir, por exemplo, uma
molécula que conseguisse destruir outra, para utilizar seus blocos
de construgdo em sua propria replicagdo, teria uma vantagem se-
letiva e conseguiria, ao longo de geragdes, aumentar seu nimero
no pool de moléculas. Posteriormente, moléculas que conseguis-
sem se defender das outras, por exemplo, encapsulando-se dentro
de uma membrana lipidica, teriam também uma maior chance de
aumentar seu numero apos algumas geragoes.

Uma vez que genes primitivos de RNA e seus produtos (poli-
peptideos) fossem empacotados em uma membrana, formariam
uma estrutura precursora de ser vivo, os hipotéticos protobiontes,
que a partir dai poderiam evoluir como unidades. Uma coopera-
¢do molecular poderia evoluir, pois componentes favoraveis con-
centrados seriam mais dteis do que se estes ficassem espalhados,
sem reparti-los com outras sequéncias de RNA competidoras.

Com o surgimento do cédigo genético e a produgdo de protei-
nas criou-se um sistema enzimatico mais eficiente, ja que era sepa-
rado do sistema informacional, ndo sendo necessaria uma estru-
tura especial para realizar as duas tarefas. E provével que, a partir
dai, cada um dos sistemas pudesse evoluir com maior eficiéncia,



Genética Evolutiva

produzindo uma molécula melhor e mais estavel capaz de guardar
informacdo genética (0 DNA) e outra mais maleavel (proteinas),
capaz de assumir milhares de conformagoes tridimensionais dife-
rentes que atuassem em reagoes diferentes, gerando melhores es-
pecificidades enzimaticas.
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Figura 4.6 — Esquema representativo de como poderia ter sido o mundo do RNA.
(Adaptado de: <http://str.com.br/Scientia/primordios.htm>. Acesso em 18/10/2010).



Mas uma molécula de RNA nao é instavel?

A hipétese denominada de “mundo de RNA”, no entanto, mere-
ce alguns comentarios. O primeiro relaciona-se com a propria for-
magcao deste acido nucléico. Embora a sintese artificial de RNA seja
um fato, a sua concretizagao ¢é dificil e a probabilidade de formacao
espontanea desta molécula em condigdes pré-bidticas deve ter sido
bastante fraca. O proprio processo de sintese do agticar constituin-
te deste acido nucleico — a ribose — origina igualmente outros
acucares que inibem a sintese do RNA. Por outro lado, a presenca
de fésforo ao nivel dos acidos nucleicos continua a ser questiao em
aberto, ja que este elemento ¢ relativamente raro na natureza. Por
fim, apds a sintese do RNA, a replica¢do in vitro deste acido nuclei-
co é um processo complexo que decorre ao longo de numerosas
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Figura 4.7 — Estrutura de RNA e de dois polimeros relacionados, carregadores
de informacao. Em cada caso, B indica as posi¢des das bases nitrogenadas.
No polimero p-RNA (RNA_piranosil), o0 anel com 5C da ribose foi substituido
por 6C. No PNA (4cido nucleico peptidico, a estrutura de fosfato ribose do
RNA foi substituida pela estrutura peptidica encontrada em proteinas. Assim
como o RNA, tanto o p-RNA quanto o PNA podem formar duplas hélices por
meio de pareamento de bases complementares, podendo servir de molde
para sua prépria sintese. (Adaptado de: ALBERTS et al., 2004. p. 367).

etapas e sempre com o envolvi-
mento direto do experimentador.

Outros pesquisadores, os pro-
teinocéntricos, acreditam que as
proteinas teriam surgido primei-
ro, através da ligacdo de aminoa-
cidos catalisada por moléculas de
tio-ésteres. E outros ainda, como
Peter Nielsen e Stanley Miller,
acreditam na existéncia de uma
molécula chamada acido nuclei-
co-peptidico ou PNA, onde a es-
pinha dorsal do acido nucléico
ndo seria formada por um agucar
e um grupo fosfato e sim por ami-
noacidos (Figura 4.7)

Muito tem sido feito para ten-
tar criar explicagdes melhores e
fechar algumas lacunas na teoria,
que mostrariam de forma ine-
quivoca como um RNA replica-
dor teria conseguido formar, por
exemplo, uma célula simples.



4.2.5 Ampliando a hipdtese de Oparin:
proteinoides e ribozimas

Nesse sentido sdo interessantes as idéias do
bioquimico Oparin, de que o fenémeno da co-
acervacgdo pode ter tido papel importante na
origem dos primeiros seres vivos. A coacerva-
¢do ocorre quando certos tipos de moléculas,
por exemplo, certas proteinas, sio dissolvidas
em agua. Ao invés de se dispersarem por todo
o liquido, essas moléculas agrupam-se em pe-
quenos aglomerados, com a por¢ao hidrofilica
voltada para o meio externo. Entdo, essa porgdo
atrai a agua e, ao redor de cada aglomerado, forma-se uma pelicula
aquosa, que ndo s ajuda a manter a sua integridade como também
o isola parcialmente do meio. Os agregados assim formados sdo
chamados de coacervados (Figura 4.8).

No comeco da década de 1970, o bidlogo Sidney Fox aqueceu,
a seco,a 60°C, uma mistura de aminoacidos. Obteve pequenos po-
lipeptideos, a que ele chamou de proteinoides. A agua resultante
dessa reacdo entre aminoacidos evaporou em virtude do aqueci-
mento. Fox quis, com isso, mostrar que pode ter sido possivel a
unido de aminodcidos apenas com uma fonte de energia, no caso
o calor, e sem a presenga de dgua. Faltava esclarecer o possivel lo-
cal em que essa unido teria ocorrido. Recentemente, os cientistas
levantaram a hipotese de que a sintese de grandes moléculas orga-
nicas teria ocorrido na superficie das rochas e da argila existente
na Terra primitiva. A argila, em particular, teria sido o princi-
pal local da sintese. Ela é rica em zinco e ferro, dois metais que
costumam atuar como catalisadores em reagdes quimicas. A partir
dai, vagarosamente ocorrendo as sinteses, as chuvas se encarrega-
riam de lavar a crosta terrestre e levar as moléculas para os mares,
transformando-os no imenso caldo orgénico sugerido por Oparin.
Essa descoberta, aliada aos resultados obtidos por Fox, resolveu
o problema do local em que possivelmente as sinteses organicas
teriam ocorrido. Havia, no entanto, outro problema: as reagdes
quimicas ocorrem mais rapidamente na presenca de enzimas. So-
mente a argila, ou os metais nela existentes, ndo proporcionariam

Figura 4.8: Coacervados de
Oparin: sao aglomerados de
proteinas que se formam
espontaneamente em
solugdes aquosas com certo
grau de salinidade e acidez.
A membrana que envolve é
uma pseudomembrana de
agua. (Fonte: <http://www.
daviddarling.info>).



a rapidez necessaria para a ocorréncia das reagdes. Atualmente, su-
gere-se que uma molécula de RNA teria exercido agdo enzimatica,
favorecendo a unido de aminoacidos. Assim, sugerem os cientistas,
RNAs produzidos na superficie de argilas, no passado, teriam
o papel de atuar como enzimas na sintese dos primeiros poli-
peptideos. Esses RNAs (ribozimas) seriam auxiliados pelo zinco
existente na argila, que agiriam como co-fatores. Outro dado que
apdia essa hipdtese é o fato de que, colocando moléculas de RNA
em tubo de ensaio com nucleotideos de RNA, ocorre a sintese de
mais RNA sem a necessidade de enzimas proteicas.

Organismos atuais mostram evidéncias de como seus ancestrais
podem ter sido no passado, e as moléculas existentes nos dias atu-
ais sdo uma fonte inesgotavel de informagoes acerca do curso da
evolucdo, revelando similaridades funcionais entre os mais dispa-
res organismos, permitindo o mapeamento das diferengas entre
eles numa escala objetiva e universal.

Mas como seriam as primeiras formas de vida ?

No esquema abaixo (Figura 4.9), podemos ver que nosso plane-
ta formou-se provavelmente ha cerca de 4,6 bilhoes de anos, tendo
as rochas mais antigas conhecidas (localizadas no Canada) a da-
tacdo de 3,96 bilhoes de anos.
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Figura 4.9 — Representacdo esquemdtica das eras e eones geoldgicas da terra e as interpretacdes geoldgicas
apontadas, mostrando o registro de estromatélitos.



Datando o passado - registro fossilifero

Os fosseis mais antigos encontrados (estromatdlitos) datam de
cerca de 3,5 bilhdes de anos e foram descobertos na Africa do Sul
e na Austrélia, apresentando natureza procarionte, segundo Car-
rapico, 2001 (Figura 4.10).

Figura 4.10 — Estromatélitos — (A) Os primeiros registros de vestigio de vida encontrados
no final da década de 1950, ou seja, camadas de sedimentos capturados e aglutinados
pelas células procaridticas (B = cianobactérias). Estas camadas se acumulavam

umas sobre as outras (C), a medida que as marés (D) as soterravam e provocavam
mudancas em sua superficie. (Adaptado de: (A) <http://www.cambridgecarbonates.
com>; (B-C-D) <http://caetanocp2.multiply.com>. Acesso em 18/10/2010).

Os estromatolitos e os organismos procariéticos que os produzi-
ram (cianobactérias) dominaram o registro fdssil em todo o mundo
durante mais de 2 bilhdes de anos. Os mais antigos seres fossilizados
vao, ao longo da maior parte da histéria da Terra, ser os seus inicos
habitantes, dos quais sdo conhecidas diferentes espécies. Alids, ainda
hoje, sdo os mais abundantes habitantes do planeta.

Mas... Cianobactérias sdo extremamente complexas! Elas fazem
fotossintese! O primeiro ser vivo ja seria capaz de fazer fotossintese?

Estromatdlitos seriam de fato a primeira forma de vida?

Evidéncias filogenéticas apontam que a primeira bactéria nao
era cianobactéria!



E antes dos estromatolitos?

No final do século passado (1996), foram detectados isétopos
de carbono (dC13) em graos de apatita presente em rochas com
3,8 bilhoes de anos (Groenlandia), sugerindo que a fixagdo do car-
bono e eventualmente a fotossintese estivessem ja presentes.

E possivel que a vida na Terra tenha surgido ha
cerca de 3,8 bilhoes de anos!

Analises genéticas tém demonstrado que o grupo das arque-
obactérias (dominio Archaea) surgiu em primeiro lugar, algum
tempo antes das cianobactérias.

Por volta da década de 70, varios organismos procarioticos fo-
ram isolados a partir de uma série de ambientes considerados ex-
tremamente indspitos, quase que incompativeis com a presenca de
seres vivos. Estes ambientes naturais caracterizavam-se por apre-
sentar temperaturas bastante elevadas (proximas a 100°C), extre-
ma acidez (pH prdéximo a 2), altas salinidades (cerca de 10 a 15%)
e, muitas vezes, auséncia completa de oxigénio. Como varias destas
caracteristicas correspondiam as possiveis condi¢oes encontradas
na Terra primitiva, os pesquisadores acreditavam que os organis-
mos procarioticos presentes nestes ambientes deveriam corres-
ponder a células primitivas, talvez “tdsseis vivos’, representando as
formas de vida ancestrais das bactérias modernas. Por esta razio,
estes organismos foram denominados “arqueobactérias”

Para maiores informacodes, acesse: <http://vsites.unb.br/ib/cel/
microbiologia/archaea/archaea.html>.

Neste contexto, temos evidéncia da existéncia de vida ha cerca
de 3,8 bilhdes de anos, a presenca de rochas com a datagao de 3,96
bilhoes de anos e condi¢des de habitabilidade no nosso planeta ha
cerca de 4,4 bilhoes de anos. No entanto, para que tudo isto pudesse
funcionar era necessario, entre as condi¢des de habitabilidade exis-
tentes, a presenca de agua no estado liquido. A necessidade de um
solvente liquido é fundamental para o desenvolvimento de vida.
Isto se relaciona com a necessidade da existéncia de um meio ade-



quado onde possam ocorrer reagdes quimicas, ja que um solvente
liquido, como a agua, apresenta caracteristicas estruturais que per-
mitem o facil desenvolvimento de interacoes a nivel molecular, ao
contrario do que sucederia com um sélido ou com um gas.

Tudo parece indicar que as primeiras manifesta¢oes de vida sur-
giram muito mais rapidamente do que até agora se tinha pensado
e, provavelmente, de uma forma mais abrupta e menos gradual e
mesmo em condi¢des muito pouco favoraveis. Alids, é provavel
que a vida tenha surgido diversas vezes e que tenha sido destruida,
nomeadamente quando do bombardeamento intensivo por aste-
réides e cometas a que o nosso planeta esteve sujeito durante cerca
de 200 ou 300 milhdes de anos. Ha cerca de 4,4 bilhdes de anos,
a Terra tinha a sua crosta solidificada, continha agua e apresenta-
va condi¢des ambientais para o desenvolvimento de vida. Tendo
como base estes dados, existe um periodo de cerca de 400 milhoes
de anos em que ndo existem vestigios fosseis, que corresponderia
ao periodo do provavel aparecimento da vida.

No inicio de 2010, o pesquisador Nick Lane, do University
College em Londres, e colaboradores apresentaram a alternativa
de que a vida surgiu a partir dos gases atmosféricos (H, CO, N,
e H.S) e que a energia para a vida primordial veio pelo uso de
gradientes geoquimicos existentes no fundo dos oceanos, em um
tipo especial de fontes hidrotermais de alta profundidade - do
tipo que esta repleta de compartimentos minusculos, ou poros,
interconectados.

Esses pesquisadores acreditam que a hipotese da ‘sopa primor-
dial’ ndo é plausivel, pois ndo produziria energia suficiente para
dar inicio a vida. Eles identificaram os gradientes geoquimicos ao
longo de uma colméia de cavernas naturais microscépicas em fon-
tes hidrotermais como a fonte de energia que poderia alimentar
os antecessores primitivos dos organismos vivos. Estas cavernas
microscopicas que agem como células catalisadoras geraram lipi-
dios, proteinas e nucleotideos, dando origem as primeiras células



Figura 4.11 — Fontes hidrotermais
oceanicas: o verdadeiro berco da vida?
(Fonte: <http://www.planete-energies.
com/>. Acesso em 21/10/2010) .

Figura 4.12 — Meteorito ALH84001:
(A) fragmento do meteorito;

(B) estrutura segmentada com
forma alongada e observada no
meteorito, considerada pelos
autores como um microfdssil.
(Fonte: (A) Meteorites from Mars,
Johnson Space Center Homepage;
(B) MCKAY et al., 1996).

auténticas. Os pesquisadores se basearam nas idéias desen-
volvidas pelo geoquimico Michael J. Russell, sobre as fontes
termais alcalinas nas profundezas oceanicas (Figura 4.11),
que produzem gradientes quimicos muito semelhantes aos
utilizados por quase todos os organismos vivos presentes —
um gradiente de prétons através de uma membrana.

Os primeiros organismos provavelmente se aproveitaram
destes gradientes através de um processo conhecido como
quimioosmose, em que o gradiente de prétons é usado para
direcionar a sintese da moeda universal de energia celular, o
ATP, ou algum equivalente mais simples. Mais tarde, as células
se desenvolveram para gerar o seu proprio gradiente de pro-
tons por meio de uma transferéncia de elétrons de um doador
para um receptor. A equipe de Russell afirma que o primeiro
doador foi o hidrogénio e o primeiro receptor o CO,.

Ainda ndo se sabe se a vida na Terra realmente teria surgido
aqui ou em outro lugar do espago. A teoria da panspermia cdsmica
prega que a vida teria surgido em outras partes do universo e trazi-
da para cd através de meteoritos, cometas ou mesmo espagonaves.

Moléculas organicas, tais como aminodcidos e carboidratos
foram encontrados em alguns meteoritos que chegaram a Terra,
sugerindo que a existéncia de compostos orginicos em come-
tas e em diversas regides do espago galdctico estaria relacionada
com a questdo da origem da vida fora do nosso planeta. As es-
truturas descobertas que estdo associados aos meteoritos, como o
ALH84001 (Figura 4.12) entre outros provenientes de Marte, pa-
recem ser microfdsseis, as quais nos permite antever o estudo das

condigdes ambientais em outros planetas (Carrapigo, 2001).




Os cientistas que defendem a teoria da exobiologia argumentam
que ndo houve tempo hébil na Terra para que a vida pudesse ter se
originado. Entretanto, essa teoria ndo resolve o problema do surgi-
mento da vida, apenas desloca-o para outro lugar e ainda cria no-
vas perguntas sobre onde entdo a vida teria surgido, como ela teria
chegado aqui, e de que forma ela teria viajado para chegar aqui.

Russell Vreeland, microbiélogo da West Chester Uni-
versity, e sua equipe reviveram, em 2001, uma bac-
téria com 250 milhdes de anos que, segundo se sai-
ba, é o mais antigo ser vivo ja descoberto na Terra
(Figura 4.13). Cientistas nunca tiveram em maos f6s-
seis da vida desta era remota. A bactéria foi encon-
trada numa minuscula bolha, preenchida com flui-
do, dentro de um cristal de sal, numa caverna per-
to de Carlsbad no Novo México, onde milhées de
anos antes dos dinossauros, no fim do paleozdico,
era um vasto lago salgado. O organismo “foi capaz
de fechar-se num esporo protetor, onde encontrou
um meio ambiente muitissimo estavel”. O fato de
que tais criaturas, denominadas Bacillus permians,
tenham sido revividas indica a possibilidade de que
esporos de bactérias poderiam viver indefinidamen-
te. Se algo pode sobreviver 250 milhdes de anos,
qual é a diferenca quanto a outros 250 ou até mais?
Se um organismo foi encapsulado num cristal e so-

Figura 4.13 — A bactéria Bacillus permians encontrada
numa bolha, numa caverna, onde milhdes de anos foi um

) ) ] vasto lago salgado. Ela foi revivida 250 milhdes de anos
prado para fora de um planeta, ha razoavel probabi- apos. (Fonte: Nature 411, 155-156, 10 May 2001)
lidade de sobreviver o suficiente para isso.

4.3 Da origem da célula a complexidade dos
seres vivos

4.3.1 Dos procariontes aos eucariontes unicelulares

Apesar da incerteza sobre como a vida comegou, tudo indica
que os procariontes foram os primeiros seres vivos a habitar a
Terra, ha aproximadamente 3 a 4 bilhdes de anos. Ndo ocorreram
mudangas 6bvias em morfologia ou organizacgdo celular nestes or-
ganismos durante os proximos bilhdes de anos, mantendo-se pro-
vavelmente como anaerodbicos, heterotroficos e assexuados.



O surgimento da clorofila, uma molécula complexa, alterou
completamente a atmosfera, causando um enorme impacto na
histéria do planeta e redirecionando a evolugdo dos seres vivos.
Com o advento da fotossintese, 0 O, comegou a ser liberado para
a atmosfera terrestre e foi se acumulando gradativamente. Por vol-
ta de 2,8 a 2,4 bilhdes de anos o oxigénio ja deveria estar presente
em pequena quantidade (em torno de 0,5%), possibilitando a res-
piracdo aerdbia (Figura 4.14).

Niveis de
oxigénio na
atmosfera
(%)
Tempo (em
bilhdes de anos)
_—
0 1 2 3 4
Formacdo dos Dias atuais
ocignoste Primeiras|  Primeiras liberacoes origem das Primeiros
continentes - cjulas de oxigénio por processos células eucarioticas vertebrados
Formacao vivas fotossintéticos envolvendo fotossintéticas
daterra acisao da agua arespiracio
Primeiras células aerobica torna-se Primeiras plantas e
fotossintéticas disseminada animais multicelulares

Figura 4.14 — Principais eventos que se a
(Adaptado de: ALBERTS et al., 2010).

credita tenham ocorrido durante a evolugao dos organismos vivos sobre a Terra

Nessa época devem ter-se originado os ancestrais da linha-
gem que mais tarde iria originar as mitocéndrias. Nesse perio-
do teriam surgido também as primeiras defesas celulares contra
os efeitos toxicos do oxigénio, entdo um gas letal para a maioria
das formas de vida existentes no planeta. Apenas ha cerca de 2
bilhdes de anos é que o oxigénio deve ter-se acumulado na at-
mosfera em quantidades suficientes para formar uma camada de
0zdnio (03, a qual diminuiu a incidéncia de raios ultravioleta so-
bre a superficie terrestre).



A préxima grande inovagdo na evolugdo foram os seres euca-
riontes, que jd marca a evolucdo de cromossomos, meiose e re-
produgéo sexuada. Em 1970, Margulis (Figura 4.15) argumentou,
a partir de evidéncias bioquimicas e estruturais, que os eucariotos,
como conhecemos hoje, isto ¢, células nucleadas e com organelas,
teriam surgido de eventos de endossimbiose (simbiogénese) entre
uma célula hospedeira e células procarioticas que deram origem as
mitocondrias e aos cloroplastos.

Simbiogénese ¢é o surgimento de uma nova linhagem de orga-
nismos como conseqiiéncia de uma associa¢do simbiotica estavel.
A principal implicagdo da simbiogénese é que os eucariotos sdo,
de fato, quimeras produzidas pela combinac¢io de diversos ge-
nomas. As evidéncias que apdiam a simbiogénese das organelas
como mitocondrias e cloroplastos estio no quadro abaixo.

Evidéncias da teoria endossimbidntica

1. As proteinas presentes nas organelas sao mais semelhantes aos seus
analogos procarioticos do que aos eucaridticos;

2. Existem procariotos de vida livre com forte semelhanca estrutural, bio-
quimica e genética com as respectivas organelas;

3. Asorganelas possuem genoma proprio, com organizacao semelhante
a0 genoma procariotico;

4. Os RNAs (ribossomico, transportador e mensageiro) das organelas
também sdo mais semelhantes aos de procariotos;

5. Asorganelassaosemi-independentes, com capacidade dereplicacao;

6. As organelas e suas fungdes estao, alternativamente, presentes ou
ausentes nas células eucarioticas, nao sendo encontradas formas
intermediarias;

7. Presenca de uma membrana dupla ao redor dessas organelas, o que
reforcaria a ideia de englobamento.

Uma vez ocorrida a endossimbiose, genes do endossimbionte
podem ser transferidos lateralmente para o nucleo da célula hos-
pedeira. Os produtos desses genes devem ser entdo direcionados
as organelas. Mitocondrias e cloroplastos sao, portanto, semi-in-

Figura 4.15 — Lynn Margulis
nasceu em 1938, em
Chicago. Biéloga norte-
americana, membro da
Academia Nacional de
Ciéncias e premiada com a
National Medal of Science
(1999). Entre seus varios
trabalhos destaca-se a Teoria
da Endossimbiose.



dependentes, ja que necessitam dos produtos de alguns genes que
agora sdo codificados no nucleo. Em alguns complexos enzimati-
cos, uma parte das subunidades é codificada pelo genoma nuclear
e uma parte pelo genoma da organela. Transferéncias de genes en-
tre mitocondrias e cloroplastos também podem ter ocorrido.

A maioria das linhagens eucariéticas tem mitocondrias que fo-
ram adquiridas por meio de um evento de endossimbiose entre
uma célula eucaridtica e uma bactéria purpura, provavelmente ha
cerca de 2,5 bilhoes de anos. O parente atual mais proximo das
mitocondrias é a bactéria Rickettsia, um parasita intracelular cau-
sador do tifo, cujo genoma foi sequenciado em 1998.

Existem linhagens eucaridticas que ndo possuem mitocondrias
e muitas dessas linhagens parecem ter surgido antes da maioria
das linhagens atuais de eucariotos. Esses protistas sem mitocon-
dria foram reunidos no grupo arqueozoa (ameboflagelados, di-
plomonas, microsporidios e tricomonas), que se acreditava ter
divergido antes da aquisi¢do de mitocondrias. Entretanto, nos ul-
timos anos, tém sido achados genes tipicamente mitocondriais no
nucleo de todas essas linhagens, indicando que ocorreu uma per-
da secunddria da mitocondria. Isso ndo significa que esses grupos
nao sao basais na evolu¢ao dos eucariotos, ou seja, ndo invalidam
as arvores filogenéticas propostas, mas apenas altera a interpreta-
¢do feita sobre a condi¢do do ancestral comum das linhagens atu-
ais de eucariotos.

Atualmente néo existe um forte candidato a eucarioto que nun-
ca tenha possuido uma mitocondria. Muitos dos organismos sem
mitocdndria sdo parasitas internos (por exemplo, Giardia). Isso
sugere uma perda da mitocondria, ja que esses ambientes sdo po-
bres em oxigénio.

Autores argumentam que, se ndo forem encontrados eucariotos
atuais que nunca tiveram mitocondrias, a ordem dos eventos que
levaram a origem da célula eucaridtica deveria ser revista.

A hipotese tradicional diz que a célula hospedeira, que adquiriu
sua mitocondria, ja possuia um nucleo. Alguns autores propdem
uma outra ordem de origem das estruturas eucariéticas que seria
mais légica: primeiro o citoesqueleto, possibilitando a fagocitose,



depois a origem da mitocondria, seguido do sistema de endomem-
branas e, por fim, o compartimento nuclear.

Todos os organismos que possuem cloroplastos também pos-
suem mitocdndrias, o que sugere que as mitocondrias precederam
os plastos. Entretanto, isso também pode indicar que as mitocon-
drias sdo obrigatdrias para a manutencao de plastos.

A época de origem dos eucariotos tem sido estimada usando o
tamanho das células no registro féssil. A descoberta de um féssil
denominado Grypania spiralis (Figura 4.16), com idade estimada
em 2,1 bilhoes de anos, interpretado como uma alga eucaridtica
fotossintetizante, indica que a origem do cloroplasto por endos-
simbiose teria ocorrido antes dessa data.

Figura 4.16 — Fossil mais antigo de alga eucariética fotossintetizante ja encontrado, de
reproducdo assexuada, Grypania spiralis, estimado em 2,1 bilhdes de anos, encontrada
na Formacéo de Ferro de Negaunee, Michigan. (Fonte: <http://cmap.ucfilespace.
uc.edu>. Acesso em 21/10/2010).

A origem endossimbidtica dos plastos e mitocondrias ja esta
firmemente estabelecida. Entretanto, endossimbiose também tem
sido proposta para explicar a origem de praticamente todas as
demais organelas das células eucarioticas. Para essas outras orga-
nelas, como o sistema relacionado a motilidade (sistema micro-
tubular e flagelo), reticulo endoplasmatico, peroxissomos, entre
outros, ndo existe evidéncia molecular ou bioquimica conclusiva
de origem endossimbidtica. Ao contrario, os dados existentes favo-
recem a hipotese de origem autdgena, onde essas estruturas teriam
se originado e se organizado gradativamente na célula eucariotica.



A fauna de Ediacara foi
descoberta em 1947, por
Reginald C. Sprigg, nas
montanhas Ediacara, sul

da Austrdlia. Consiste
principalmente de organismos
de corpos moles e formas
medusoides. Tais fosseis
datam do pré-Cambriano

e representam os primeiros
organismos multicelulares
complexos. Ediacara é o
nome de uma regido onde
ocorrem os mais antigos
fésseis de metazodrios com
células organizadas em
tecidos e 6rgdos. Por isso,
esta ocorréncia fossil estd
entre as mais importantes do
mundo. Como estes animais
nado tinham partes duras

tais como conchas ou placas
mineralizadas, os fosseis

sdo impressées nas rochas,

o0 que torna o estudo da sua
morfologia bastante dificil.
Estes fésseis sdo encontrados
em rochas formadas

em ambiente marinho,
preservados sob arenitos.

Uma possivel presenca de DNA e RNA nos centros organizadores
de microtibulos néo foi confirmada.

Os organismos eucarioticos se diversificaram em varias linha-
gens filogenéticas (Fig. 4.17), das quais as principais (chamadas,
em inglés, de crown lineages) sao os animais (Metazoa, incluindo
os animais invertebrados e os vertebrados), os fungos verdadeiros,
as plantas (com clorofila a e b, que incluem as algas verdes), as al-
gas vermelhas, os estramenopilas (inclui os oomicetos, labirintulo-
micetos e as algas heterocontes-pardas, diatomaceas e outras algas
com clorofilas a e c) e os alveolados (incluindo os dinoflagelados,
ciliados e os apicomplexa). A diversidade molecular e fenotipica
encontrada nos estramenopilas e alveolados é equivalente a en-
contrada nos outros reinos e ambos possuem organismos fotossin-
tetizantes e heterotroéficos.

Todavia os animais multicelulares ndo surgiram logo apos o
desenvolvimento das células eucarioticas; os multicelulares apa-
receram pela primeira vez pouco antes da ocorréncia da explo-
sdo cambriana, ha cerca de 570 milhoes de anos. Os primeiros
multicelulares sio membros de uma fauna distribuida por todo o
mundo - , que recebeu o nome de seu afloramento mais

famoso, situado na Australia.

A histéria da vida ndo se desenvolveu de forma continua, pelo
contrario, ¢ marcada por registros interrompidos em breves (e as
vezes instantaneos — em termos geologicos) episodios de extingdo
em massa, seguidos de diversificagdao. O surgimento da vida e os
episodios de extingdo e diversificagdo s6 se tornaram conhecidos
através de fortes marcas no registro fossil.

Na década de 80, Woese (Fig. 4.18) iniciou seus estudos de and-
lise filogenética de todas as formas de vida celulares, baseado na
comparacdo de sequéncias de pequenas sub-unidades do RNA
ribossomico (ssrRNA) existentes em todos os organismos. Essa
analise revelou uma dicotomia entre procariotos, o que o levou a
definir os trés dominios celulares da vida: Eucarya, Bacteria e Ar-
chaea, conforme ilustra a Figura 4.17.



Bacteria Archea Eucaryota

Bactérias . .
Mixomicetos
filamentosas
Espiroquetas verdes Entamoebas Animais
Gram i Fungos
Proeteobactéria - Methanosarcina 9
positivas .
) . Methanobacterium Halofilos
Cianobactéria Plantas
Methanococcus Ciliad
Planctomyces fliados
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Flagelados
Bacteroides Thermoproteus 9
Cytophaga Pyrodicticum Tricomonas
Thermotoga Micréspora

Arquitex Diplomonadidos

Figura 4.17: Arvore filogenética dos seres vivos proposta por Carl Woese, baseada em dados da sub-unidade 165 de RNA
ribossémico, mostrando a separacao dos dominios Bactéria, Archaea e Eukaryota. Na raiz da drvore, em preto, estaria o Ultimo
ancestral comum universal, um progenota, o LUCA (last universal common ancestor), o hipotético primeiro organismo de que
todos os seres vivos descendem. Também se denomina ultimo antepassado universal (LUA, last universal ancestor).

Fonte: <http://pt.wikipedia.org>.

Depois do aparecimento dos primeiros seres multicelulares,
ocorreu uma notavel diversificagdo bioldégica num periodo de 10
milhdes de anos, num evento chamado explosdo cambriana.

A Explosdo cambriana foi um evento na histéria da vida, regis-
trado por fdsseis depositados em extratos de cerca de 550 milhoes
de anos, durante o periodo Cambriano, quando subitamente hou-
ve uma explosdo na biodiversidade do planeta. A maioria destes
animais nao deixaram descendentes, tendo muitos deles formas
bastante diversas das encontradas nos animais modernos. Até o
inicio do Cambriano, a vida na Terra consistia basicamente de al-
gas, bactérias, protozodrios, celenterados e poriferos. Entretanto,
num curto espago de tempo na escala geoldgica (estimado em 5
milhdes de anos), surgiram praticamente todos os filos animais
conhecidos, inclusive os precursores dos vertebrados, além de ou-
tros que a ciéncia ndo consegue classificar, todos eles organismos
marinhos. O registro da existéncia destes seres ¢ evidenciado atra-
vés de fésseis encontrados em poucos lugares do mundo, como em
Burgess Shale, no Canada, e na provincia de Yunnan, na China).

Figura 4.18 — Carl Woese,
nascido em 1928, é um
microbiélogo norte-ameri-
cano que se tornou famoso
ao definir o reino Archaea
dentro dos seres vivos. Foi
nomeado membro da
“National Academy of
Sciences” dos EUA e recebeu
medalhas de honra ao
mérito. Em 2003, recebeu o
Prémio Crafoord da Acade-
mia Real das Ciéncias da
Suécia. (Fonte: <http://www.
teachersparadise.com>.
Acesso em 21/10/2010).



Durante este evento, evoluiu a maior parte dos tipos de animais
modernos, assim como linhagens tnicas que se extinguiram. Tém
sido propostos varios “detonadores” para esta explosao, incluindo
o acimulo de oxigénio na atmosfera, resultante da fotossintese.
Ha cerca de 500 milhoes de anos, plantas e fungos colonizaram a
Terra, e foram logo seguidos por artrépodes e outros animais. Os
anfibios apareceram pela primeira vez ha cerca de 300 milhoes de
anos, seguidos pelos primeiros amniotas, os mamiferos por volta
de 200 milhdes de anos e as aves ha cerca de 100 milhdes de anos
(ambos a partir de linhagens semelhantes aos répteis). Contudo,
apesar da evolu¢ao destes grandes animais, seres vivos menores,
semelhantes aos que evoluiram cedo no processo, continuam a ser
bem sucedidos e a dominar a Terra, formando a maioria da bio-
massa e das espécies procariontes.

Através de grandes alteragdes que o planeta Terra sofreu desde
sua formagao, surgiram moléculas capazes de se reproduzir e dar
continuidade as informac¢oes nelas codificadas. Historicamente, a
idéia de origem da vida surgiu ha mais de 2000 anos. Aristoteles
propds que a vida poderia surgir da matéria inanimada; para tanto
bastava que um “principio ativo” fosse insuflado na matéria nédo
viva, levando ao surgimento espontaneo da vida. Esta hipdtese
dominou todo o pensamento ocidental até 1861, quando Pasteur
demonstrou que ela estava completamente errada, defendendo
e demonstrando a hipdtese de biogénse. A hipdtese autotrofi-
ca admite que as primeiras formas de vida teriam surgido como
organismos autotrofos, ou seja, capazes de produzir seu proprio
alimento. Na hipotese PRE-BIOTICA heterotroéfica, as formas
primitivas de vida originaram-se a partir de primeiros compos-
tos a base de hidrogénio, oxigénio, carbono, nitrogénio, fésforo e
enxofre, de maneira lenta e gradual, de acordo com o paradigma
darwiniano. Estes primeiros organismos teriam sido anaerébios,
ja que a atmosfera de entdo era desprovida de oxigénio. Hipoteses
posteriores apontam a origem da vida sob grandes profundidades
ocednicas, dependente da energia quimica da Terra, procedente



dos respiradouros hidrotermais oceanicos. A hipotese da pansper-
mia césmica defende uma origem extraterrena para a vida. Esta
idéia foi revitalizada nos ultimos anos, com a descoberta de um
possivel fossil bacteriano, em Marte.

Na origem da vida provavelmente houve a necessidade de que,
no conjunto de moléculas presentes, algumas pudessem desempe-
nhar, direta ou indiretamente, o papel de agentes autocataliticos
para a produgdo de mais moléculas da prdpria espécie. Esta ca-
racteristica relevante é encontrada num tipo de RNA na sopa pri-
mordial. Nesse mundo do RNA, como foi chamado, as moléculas
de RNA se comportavam praticamente como organismos vivos,
competindo entre si por meio de sele¢do natural. Aquelas que pos-
suiam maior longevidade, estabilidade, replicavam-se mais vezes
e com maior fidelidade de copia logo aumentavam sua populagdo
no pool de moléculas existentes e proporcionavam a extingdo das
moléculas mais instaveis e com caracteristicas menos adequadas.
Com o surgimento do cédigo genético e a produgdo de proteinas
criou-se um sistema enzimatico mais eficiente, ja que era separa-
do do sistema informacional e ndo necessitava de uma estrutura
especial para realizar as duas tarefas. E provavel que, a partir dai
cada um dos sistemas possa ter evoluido com maior eficiéncia,
produzindo uma molécula melhor e mais estavel capaz de guar-
dar informagdo genética (o DNA) e outra mais maleavel, capaz de
assumir milhares de conformagdes tridimensionais diferentes que
atuassem em reagdes diferentes, gerando uma melhor especifici-
dade enzimatica.

Apesar da incerteza sobre como seriam os primeiros seres vi-
vos, tudo indica que os procariontes anaerobicos heterotroficos
foram os primeiros a habitar a Terra, seguido dos aerébicos e pos-
teriormente surgindo os eucariontes através de um processo de
endossimbiose entre uma célula hospedeira e células procaridticas
que deram origem as mitocondrias e aos cloroplastos.

A histéria da vida foi a historia de procariontes, archaea e euca-
riontes unicelulares até cerca de um bilhdo de anos atras quando
seres multicelulares comegaram a aparecer nos oceanos durante
o periodo Ediacarano. A evolu¢do de organismos multicelulares
ocorreu multiplas vezes, de forma independente, em organismos



tdo diversos como esponjas, algas castanhas, cianobactérias, myce-
tozoa e mixobactérias. Depois do aparecimento dos primeiros se-
res multicelulares, ocorreu uma notavel diversificagao bioldgica,
alternando-se com algumas extingdes. A rapida diversificagdo das
principais linhagens dos eucariotos ocorreu em torno de 1 a 1,5 bi-
lhao de anos atras e pode ter sido ocasionada por diversos fatores,
como alteracdes ambientais, por exemplo, o aumento de oxigénio
na atmosfera que pode ter atingido patamares que possibilitaram
a ocupacgio de novos nichos.
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Evidéncias da evolucao

Neste capitulo, veremos as evidéncias cientificas que de-
monstram que a Evolugdo deixa de ser uma teoria para se
tornar um fato. Serdo apresentadas algumas evidéncias evo-
lutivas estruturais, morfoldgicas, fosseis e moleculares. Ao
final deste capitulo, vocé deverd ser capaz de identificar as
evidéncias evolutivas e discutir as suas implicacdes no decor-
rer da evolugao.







Geragado parental: primeiros
individuos cruzados de uma
prole em estudo. Geragdo F1:
0s primeiros descendentes da
geracdo parental.

Desde o inicio, as ideias sobre evolugdo biologica foram basea-
das em observag¢des na natureza, por exemplo, a prole F1 de uma
qualquer apresenta caracteristicas semelhantes
a ambos os pais, e, assim, a descendéncia com modifica¢do foi
proposta pelo evolucionista Charles Darwin (1809-1882) na Teo-
ria da Evolucao pela Sele¢do Natural. Os evolucionistas do século
XIX, Darwin, Lamarck e Haeckel, inicialmente nédo utilizavam o
termo Evolucéo, pois este era empregado para descrever a teoria
de que os embrides cresciam de homunculos pré-formados (Teo-
ria da Pré-Formacao), contidos no 6vulo ou no esperma. Dois dos
principais objetivos de Darwin em seu livro foram: obter evidén-
cias suficientes que comprovassem a existéncia do processo evo-
lutivo, bem como identificar a selecao natural como mecanismo
responsavel pela evolugio.

Se a evolugdo esta relacionada com mudangas ao longo do tem-
po, como os evolucionistas poderiam mostrar que as espécies mu-
dam ao longo do tempo e que espécies modernas tiveram um an-
cestral em comum no passado?

E neste ponto que entram os estudos das evidéncias evolutivas:
um processo multidisciplinar que envolve Ecologia, Geografia,
Anatomia Comparada, Paleontologia, Biologia Molecular, Biologia
Celular, Embriologia, Biogeografia, entre outros.

Evidéncias evolutivas sio todos os dados encontrados na na-
tureza que provam que o processo evolutivo ocorreu ao longo



dos anos por meio dos cruzamentos entre os individuos acom-
panhados da geragdo de mutagdes. Essas alteragdes foram molda-
das pela selecdo natural, ou seja, pela sobrevivéncia do mais apto.
Dessa forma, algumas caracteristicas encontradas em diferentes
espécies atualmente sdo consideradas evidéncias evolutivas. A
andlise das evidéncias evolutivas se baseia no fato de que, se uma
caracteristica nova é benéfica ela serd perpetuada na populagio
e podera ser encontrada também nas espécies descendentes des-
sa populagdo. Existe uma variedade de evidéncias evolutivas que
resultam de diferentes tipos de observagdes: das alteragdes mor-
fologicas, fisioldgicas e moleculares; das semelhancas e diferencas
entre espécies; da andlise do registro fossil. A seguir, veremos al-
guns exemplos de evidéncias evolutivas.

A terminologia 6rgaos homologos e 6rgaos analogos surgiu
com os estudos de anatomia comparada. Anatomia Comparada é
a area da Biologia que estuda as relagdes das diferentes estruturas
morfoldgicas entre as diferentes espécies com o auxilio dos estu-
dos da Embriologia Comparada. Em 1849, Richard Owen (Figura
5.1) introduziu a terminologia homologia, em que estruturas que
possuem origem relacionada a uma mesma estrutura ancestral,
ou seja, apresentam uma descendéncia em comum, sdo chama-
das de estruturas homdlogas, mesmo se apresentarem fungdes
diferentes nas espécies comparadas. Por exemplo, o estudo com-
parativo dos ossos e musculos de diversos vertebrados mostrou
que a homologia evolutiva poderia explicar a semelhanga entre
os membros anteriores através da descendéncia em comum des-
sas estruturas (Figura 5.2). Aqui entra o conceito de divergéncia
adaptativa, em que, apesar de cada uma das espécies analisadas
terem seguido caminhos evolutivos diferentes, os membros an-
teriores de todas elas sdao formados por estruturas esqueléticas,
conjuntos musculares, circulatérios e pelo sistema nervoso ho-
mologos. Nesse sentido, divergéncia adaptativa significa dizer que
o mesmo 6rgao homologo pode apresentar diferentes fungdes nas
diferentes espécies. O naturalista Louis Agassiz (1807-1873) ob-

Atualmente, um dos
maiores defensores e
divulgadores da Teoria
da Evolucao é o zoodlo-
go evolucionista Richard
Dawkins. Em seu livro O
maior espetdculo da ter-
ra: as evidéncias da evo-
lugdo ele descreve a Te-
oria da Evolugdo como
um fato, apresentando
uma série de evidéncias
gque comprovam a exis-
téncia do processo evo-
lutivo moldado pela se-
lecao natural.

Figura 5.1 - Sir Richard
Owen (1804-1892),
paleontélogo e anatomista
comparativo, foi um dos
maiores estudiosos de
fosseis, contemporaneo

a Darwin. Seus estudos
contribuiram enormemente
para o desenvolvimento
da Teoria da Evolugdo de
Darwin.
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servou os embrides de diferentes vertebrados e verificou que eles
contém grandes similaridades, principalmente no inicio do de-
senvolvimento. O proprio Darwin estudou a anatomia das flores
de orquidaceas e viu que, mesmo apresentando formas variadas
e atraindo diversos tipos de polinizadores, elas sio desenvolvidas
a partir de um mesmo conjunto de estruturas florais. Darwin ar-
gumentou que as similaridades embrionarias e as similaridades
entre as flores de orquideas sdo devidas a uma origem ancestral
em comum em cada grupo de espécies.

Baleia Morcego Sapo Lagarto Ave

Figura 5.2 — Estrutura 6ssea dos membros superiores de alguns vertebrados mostrando a homologia entre eles.
(Adaptado de: STRICKBERGER, 2000).

Por outro lado, 6rgaos analogos sao estruturas que, apesar de
apresentarem a mesma funcao em diferentes grupos de espécies
(por exemplo, as asas do morcego e as asas dos insetos), ndo evo-
luiram a partir de um mesmo 6rgio ancestral. Mesmo quando 6r-
gdos analogos sdo estruturalmente similares, tal como o olho do
polvo e o olho humano, ainda assim pode-se demonstrar que es-
sas estruturas possuem diferentes origens evolutivas analisando as
suas origens embrionarias, que foram formadas a partir de dife-
rentes tecidos.

Nesse ponto, temos o conceito de convergéncia adaptativa ou
evolugao convergente, pela qual linhagens diferentes que utilizam



o mesmo hdbitat podem apresentar diferentes estruturas anato-
micas que possuem funcionamento similar. Nesse caso, os drgaos
que apresentam similaridade de fun¢io nas diferentes espécies nao
apresentam origem ancestral em comum, ou seja, os drgdos tém
a mesma fun¢do devido a uma convergéncia adaptativa. Temos
como exemplo as similaridades anatomicas entre um tubardo e
uma orca. Tais similaridades sdo analogias que forneceram a es-
trutura corporal hidrodinamica, como nadadeiras ou barbatanas
curtas para orientacdo e uma forte cauda, para uma movimenta-
¢do rapida e sobrevivéncia no meio aquatico. Porém, o tubardo e
a orca pertencem a linhagens evolutivas diferentes; o tubario ¢
da linhagem dos peixes, a orca ¢ um mamifero. Na Sistematica
Filogenética temos o termo homoplasia para denominar as se-
melhancas adquiridas independentemente por duas ou mais es-
pécies, podendo apresentar origem ancestral em comum ou néo.

Um processo que esta relacionado a geragdo de drgaos homo-
logos ¢ a radiagao adaptativa ou irradiacao adaptativa. Muitos
bidlogos perceberam que grupos de organismos evolutivamente
relacionados, que apresentam um ancestral em comum, apresen-
tam-se geograficamente conectados. Ao longo do tempo, individu-
os de uma mesma espécie foram separados por meio de barreiras
geograficas, como montanhas, rios, mares, etc., permitindo que
esses organismos se diferenciassem em um curto espago de tem-
po, gerando novas espécies. Portanto, radiacao adaptativa significa
que ocorreu uma rapida evolu¢iao de uma ou poucas formas de or-
ganismos em varias espécies diferentes que ocupam varios nichos
ecoldgicos que previamente estavam livres. Dessa forma, a radia-
¢do adaptativa pode resultar na geragdo de 6rgdos homologos.

Um dos exemplos mais famosos de radia¢do adaptativa é a his-
toria evolutiva das 14 espécies de tentilhdes das Ilhas Galapagos,
aves do tamanho de um pardal. Todas as espécies atuais de tenti-
lhoes sdo descendentes de uma populagdo ancestral em comum,
que colonizou a ilha ha 4 milhdes de anos, a partir da América do
Sul ou Central, quando essas ilhas emergiram. Atualmente, ape-
sar de todas as 14 espécies de tentilhdes serem muito semelhan-
tes morfologicamente, elas diferem fortemente na forma do bico.
Visto que o ambiente de cada ilha é distinto, o alimento disponivel



também ¢ diferente; dessa forma, muitos pas-
saros se adaptaram a condi¢oes diferentes. Os
tentilhdes de bico curto e duro alimentam-se
de sementes, os de bico fino e curto sugam o
néctar das flores de cacto, e ainda existem os
de bico mais largo, que comem insetos. Ou
seja, as diferengas do ambiente, a disponibili-
dade de alimentos e o isolamento geografico
foram as principais condi¢des que levaram a

diferenca de habitos alimentares, comporta-

Figura 5.3 - Os tentilhdes das llhas Galapagos. Eles sao mentais e da anatomia entre os passaros. Cada
descendentes de uma mesma populacdo ancestral. Note as
diferencas nos tamanhos dos bicos. (Adaptado de: <http://

portaldoprofessor.mec.gov.br>. Acesso em: 22 out. 2010). €m um tipo de alimenta(;ﬁo e em habitats di-

espécie, ou grupo de espécies, especializou-se

ferentes (Figura 5.3).

Vocé achara nos livros-textos outros exem-
plos de radiacdo adaptativa, como a evolu-
¢do das espécies de Drosophila, presentes nas
ilhas do arquipélago do Havai, e a evolugao
dos marsupiais australianos. A evolu¢do dos
marsupiais australianos é bastante interessan-
te, pois a partir de um ancestral em comum,
que ficou isolado no atual continente austra-
liano durante os eventos de deriva continen-
tal, irradiou-se uma variedade de espécies,
entre elas coala, diabo da tasmania, canguru,
gato-tigre, entre outras. A grande semelhanga
entre alguns mamiferos marsupiais e mamife-

ros placentarios, por exemplo, o numbat (Myr-

Figura 5.4 - (A) Myrmecobius fasciatus (numbat). ) ) . .
(B) Myrmecophaga tridactyla (tamandua). (Fonte: mecobius faSClatus) (Flgura 5.4a) e o tamandud

(A) <http://www.flickr.com/>; (B) <http://www.euro ( Myrmecophaga tridactyla) (Figura 5.4b), teve
oscar.com>. Acesso em: 22 out. 2010).

origem por convergéncia adaptativa.

A Teoria da Deriva Continental foi proposta pela primeira vez
por Alfred Wegener, em 1912, e afirmava que todos os continen-
tes atuais formavam, no passado, um unico continente, chamado
Pangea. Essa teoria ¢ sustentada pela Teoria de Movimentagao das
Placas TectoOnicas e pelos achados fésseis nos diferentes continentes
(Figura 5.5).
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Figura 5.5 - llustracdo da Pangea e de regides onde fésseis da mesma espécie foram
encontrados. Os locais distam milhares de quilémetros e estao atualmente separados por
oceanos. E pouco provavel que esses seres vivos pudessem ter percorrido essas grandes
distancias. (Adaptado de: <http://www.answersincreation.org>. Acesso em: 22 out. 2010).

A Anatomia Comparada é a disciplina que mais proporcionou
evidéncias evolutivas. Além das analises de 6rgaos homologos e
analogos, esse ramo da Biologia gerou uma gama de evidéncias de
6rgaos que se encontram reduzidos e/ou sem fung¢do aparente em
alguma espécie atual, mas que se apresentam funcionais em espé-
cies atuais evolutivamente relacionadas. Do ponto de vista evolu-
tivo, a origem de Orgdos vestigiais ocorre por meio da adaptagio
do organismo ao novo ambiente onde alguns 6rgiaos podem nao
mais serem requisitados. De acordo com os principios da selecao
natural, os individuos que gastam menos energia na manutengio
de um 6rgdo que nao sera util no novo ambiente possuem maior
sucesso reprodutivo do que os individuos que gastam energia
mantendo-os. Algumas estruturas que nao serdo mais necessarias
podem interferir no funcionamento de novas adaptagoes. Dessa
forma, com o passar do tempo, estruturas ndo mais requisitadas
tendem a diminuir, mostrando apenas tragcos do que um dia foi
uma estrutura completa e funcional.

Pangea

A palavra origina-se do
fato de todos os conti-
nentes estarem juntos
(pan do grego, pds, pdsa,
pan: “todo”, “inteiro”) e
exprime a nocao de to-
talidade, universalidade,
formando um Unico blo-
co de terra (gea) ou Geia,
Gaia. Wegener teve como
ponto de partida de sua
teoria os contornos se-
melhantes da costa da
América com a da Africa,
0s quais formariam um
encaixe quase perfeito.
Entretanto, nao foi utili-
zado esse fato na sua fun-
damentagdo cientifica,
mas a comparacao dos
fosseis encontrados nas
regides brasileira e africa-
na. Como esses animais
ndo seriam capazes de
atravessar 0 oceano na
época, entao se concluiu
que eles teriam vivido
nos mesmos ambientes
em tempos remotos.



Existem vérios exemplos de 6rgdos vestigiais, entre eles, a asa
atrofiada das espécies de quivi. Os quivis sdo aves endémicas da
Nova Zelandia pertencentes ao género Apteryx. Eles ndo voam,
possuem habitos noturnos e vivem em buracos no solo. Sdo as
menores aves ratitas e estio ameacadas de extin¢do. Os quivis
possuem toda a estrutura 6ssea de uma asa, porém atrofiada e
sem penas (Figura 5.6a).

Outro exemplo similar sao os membros posteriores vestigiais
da cobra Charina bottae (tipo de jiboia) que possui internamente
os ossos dos quadris e das pernas, porém externamente apresenta
somente pequenos espordes (Figura 5.6b). Ja as galinhas apresen-
tam uma caracteristica vestigial do desenvolvimento. Estrutural-
mente, possuem trés “dedos” nas asas e quatro dedos nos pés. Po-
rém, com uma técnica especifica, é possivel verificar que no inicio
do desenvolvimento da galinha ha a formac¢do de um dedo a mais
em ambos pares de membros, mas que desaparecem no adulto,
sem deixar vestigios.

Figura 5.6 — (A) Caracteristicas vestigiais: quivi e suas asas vestigiais. (B) Caracteristicas
vestigiais: cobra Charina bottae com o seu esporao. (Fonte: <http://www.savethekiwi.
org.nz> e <http://www.toothandscale.com>. Acesso em: 22 out. 2010).



A interpretagdo evolutiva dessas estruturas vestigiais ¢ de que
tanto o quivi, a jiboia (Charina bottae) e a galinha sao descenden-
tes que sofreram modificagdes de ancestrais que apresentavam es-
sas estruturas na forma funcional.

Os humanos também possuem estruturas vestigiais. Por exem-
plo, o coéccix, que é um minusculo osso presente na parte inferior
da coluna vertebral do homem, é um vestigio de cauda que estava
presente nos nossos ancestrais distantes. Outra estrutura vestigial
sao os musculos ligados aos foliculos pilosos que, quando estamos
com frio ou medo, contraem-se, fazendo os pelos corporais se le-
vantarem. Esses musculos eretores tém importante fun¢do em ani-
mais peludos, como os chimpanzés. A contragdo desses musculos
aumenta a espessura da pelagem, auxiliando o aquecimento cor-
poral, assim como aparentemente torna o individuo maior e mais
ameagador ao inimigo. Portanto, essas estruturas vestigiais (coc-
cix e musculo eretor) nos indicam que os ancestrais dos humanos
possuiam cauda e eram mais peludos.

Os avangos da Biologia Molecular revelaram outras semelhancas
entre diferentes organismos que sé vieram a corroborar a evolu¢ao
por meio da descendéncia com modificagdo. Darwin nao poderia
imaginar que a sua teoria da evolugdo se estenderia a niveis tdo
pequenos quanto o molecular. As evidéncias da ancestralidade em
comum sdo fornecidas pelo fato de que todos os organismos atuais
utilizam o sistema DNA/RNA para guardar e produzir informa-
¢do na forma de proteina, e esses mesmos organismos usam ATP
como molécula geradora de energia. Com poucas excegdes, todos
os organismos estudados até agora utilizam as mesmas trincas de
nucleotideos (cddons) para especificar os aminoacidos a serem in-
corporados durante a sintese de proteinas. Essas sdo algumas evi-
déncias que demonstram que a totalidade dos organismos herdou
seu codigo genético de um ancestral comum.

Muitas evidéncias evolutivas vém da comparagdo entre os ge-
nomas de diferentes espécies e suas proteinas. Uma das proteinas
mais bem estudadas bioquimica, molecular e evolutivamente é

As excecoes ao codigo
genético padrao sao al-
guns codons divergen-
tes utilizados por algu-
mas bactérias dos géne-
ros Mycoplasma e Spiro-
plasma, protozoarios dos
géneros Paramecium, Te-
trahymena, Euplotes, fun-
gos do género Candida e
mitocondrias de alguns
organismos. Por exem-
plo, as mitocondrias de
todos os vertebrados uti-
lizam o cédon AUA para
codificar o aminoécido
metionina ao invés de
AUG como no cédigo ge-
nético padrao utilizado
pelo DNA nuclear das cé-
lulas dos vertebrados.



a hemoglobina, formada por quatro cadeias polipeptidicas com
mais de 140 aminodcidos e responsével pelo transporte de oxigé-
nio no sistema sanguineo. A demonstra¢iao de que moléculas si-
milares a hemoglobina humana estdo presentes nos mais diversos
grupos de organismos (de invertebrados a vertebrados, incluindo
plantas, fungos e bactérias) ¢ uma evidéncia da origem ancestral
dessa molécula (ver Capitulo 7).

Nos vertebrados superiores modernos, cada molécula de hemo-
globina é um complexo de duas cadeias proteicas a e duas  (a,88)),
ou seja, um tetramero (Figura 5.7).

Evolucdo de uma a
segunda [3

cadeia de globina por
duplicacdo génica
seguida

de mutacdes

Globina de uma cadeia
liga-se a uma molécula
de oxigénio

Sitio de ligagdo ao
oxigénio, grupo heme

A globina de quatro cadeias liga-se a quatro
moléculas de oxigénio de uma maneira cooperativa

Figura 5.7 — Comparacao da estrutura das globinas de uma e de quatro cadeias. A globina de quatro cadeias
representada é a hemoglobina A (0282). A globina de uma cadeia, em alguns vertebrados primitivos, forma um dimero
que se dissocia quando se liga ao oxigénio, representando um intermedidrio na evolucao da globina de quatro cadeias.

Porém, existe uma variabilidade de cadeias proteicas que formam
a hemoglobina em diferentes estdgios do desenvolvimento huma-
no. Em adultos, algumas hemoglobinas (~2%) utilizam a cadeia
proteica 6 ao invés da f3 (a,9,), e a forma fetal comum da hemoglo-
bina é formada por a,y,. Outros tipos de cadeias de hemoglobina
também ocorrem, como as cadeias ¢ e , presentes nos embrides, e



tipos similares @ molécula de hemoglobina podem ser encontrados
em outros tecidos, como a mioglobina, monomero presente nos
tecidos musculares. Todos esses tipos de cadeias podem ser dife-
renciados por meio das propriedades bioquimicas e de sequéncia
de aminodacidos. O estudo das cadeias de hemoglobina em diferen-
tes organismos sugere que todas as sequéncias foram originadas
de uma mesma sequéncia ancestral, pois as cadeias apresentam
aproximadamente o mesmo tamanho e tém sequéncias semelhan-
tes de aminodcidos e, ainda, as sequéncias génicas das p-globinas
humanas estdo presentes em loci muito préximos no cromossomo
11, enquanto as sequéncias génicas da familia das a-globinas se en-
contram proximas, no cromossomo 16 (Figura 5.8).

. HBZ HBZP HBAP1 HBA2 HBAT
Locida
a-globina no ! ! ! !
cromossomo 16 embridnico pseudogene fetal e adulto

. HBBP2 HBE HBG2 HBGT HBBP1 HBD HBB
Locida
B-globina no ! ! ! ’
cromossomo 11 pseudogene embridnico fetal pseudogene adulto

Figura 5.8 — Localizagao das familias génicas da a e $-globinas nos cromossomos 11 e 16 humanos.
Note a presenca de dois genes idénticos para a cadeia a (HBAT e HBA2, resultado de duplicacao
génica mais recente) e de pseudogenes (HBAPT e HBBP1, ver Capitulo 7). (Adaptado de: <http://
www.ufpe.br/biolmol>. Acesso em: 22 out. 2010).

Como explicar essas similaridades?

Todos os diferentes genes das cadeias de globinas foram origi-
nados por processos de duplicacdo génica a partir de um gene
ancestral. Mesmo que os genes duplicados nio tenham fungéo, ou
tenham funcéo diferente, ou apresentem a mesma fungéo, sdo con-
siderados genes homologos, pois sdo derivados do mesmo gene
ancestral. Porém, esses genes homdlogos podem ser classificados
em genes paralogos ou ortélogos, dependendo do momento em
que eles divergiram, ou seja, alteraram suas sequéncias nucleoti-
dicas (Figura 5.9). Os genes que foram duplicados a partir de um
gene ancestral e depois divergiram, mas estdo presentes na mesma
espécie, por exemplo, os genes da a e 8 globinas em humanos, sao
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denominados de genes pardlogos. Ja os genes que foram duplica-

dos a partir de um gene ancestral, mas divergiram apds um evento

de especiagdo, isto é, estdo presentes em espécies diferentes, por

exemplo, os genes da {3 globina presentes em camundongos e hu-

manos, sdo chamados de genes ortélogos. A presenca de genes ho-

mologos em diferentes espécies é uma forte evidéncia de que o

processo evolutivo ocorreu a partir de um ancestral em comum.

-

Evento de duplicagdo génica / \

/ \ Evento de especiagao

L
Genes ortélogos
[

Genes ortélogos

Figura 5.9 — Duplicacdo génica gerando genes ortélogos e paralogos a partir de um gene
ancestral A. Os genes A1, A2, B1 e B2 sao genes homologos. O gene A é paralogo ao gene B.
0O gene A1 é ortélogo ao gene A2, e B1, por sua vez, é ortélogo ao B2.

_.'"':"J.
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Figura 5.10 — Féssil de um gliptodonte.
(Fonte: <http://biologicoweb.blogspot.
com/>. Acesso em 20/11/2011).

5.4 Fosseis

A Anatomia Comparada e a Paleontologia foram as
disciplinas que mais contribuiram para os achados das
evidéncias evolutivas. Porém, o uso dos indicios fosseis
como evidéncia da evolugdo encontrou grandes dificul-
dades de aceitagdo na sociedade cientifica europeia do
século XIX, pois a extingdo das formas de transi¢ao en-
tre espécies era ideia totalmente inaceitavel e se opunha
a cria¢do divina. No inicio do século XVIII, o paleontd-
logo William Clift (1775-1849) foi o primeiro a obser-
var que os organismos vivos e os fosseis existentes em
uma mesma regido geografica sio aparentados entre si,
gerando o conceito de sucessao fossil. Darwin expandiu
essa observacdo ao fazer comparagdes dos tatus atuais
da Argentina com os gliptodontes (Figura 5.10), espé-




cie féssil encontrada por Darwin na Argentina. Essas observagoes,
juntamente com os achados de Clift, que analisou fésseis de mami-
feros marsupiais na Australia, sustentaram a ideia de sucessdo fos-
sil, que ¢é facilmente explicada pela teoria da evolugido de Darwin:
as espécies atuais descenderam, com modifica¢des, de ancestrais
que viveram nas mesmas regioes geograficas, portanto é de se es-
perar que sejam mais similares entre si. Mas, apesar disso, a extin-
¢do de espécies ainda nao era aceita no meio cientifico da época.
Em 1801, 0 Bardo Georges Cuvier (Figura 5.11) publicou uma lista
de 23 espécies que haviam sido extintas e estavam presentes nos
registros fosseis. Nesse periodo, havia uma grande discussao de
que as espécies raras encontradas no registro fossil deveriam ser
encontradas vivas quando os cientistas europeus visitassem todas
as partes do mundo. Na lista de Cuvier estavam espécies tao gran-
des, como o mastodonte, que ele argumentou que seria improvavel
que se uma espécie desse tamanho estivesse ainda viva poderia ter
escapado aos olhos dos cientistas. Em 1812, Cuvier realizou uma
analise minuciosa dos fésseis do alce irlandés - um enorme cer-
vo da era glacial - comparando com os alces ainda vivos, o alce
americano e a rena europeia. A publicacdo de suas analises pos
fim a controvérsia sobre o fato da extingdo, pois os fosseis do alce
irlandés nao pertenciam a qualquer espécie viva. Portanto, era uma
espécie independente e estava extinta.

Restava apenas comprovar que, se Darwin estava correto em
afirmar que as espécies sdo descendentes com modificagdes de
formas ancestrais e que se o registro fossil representa as popu-
lagdes antigas, ou ancestrais, entdo esse registro fdssil deveria
captar as evidéncias da progressdo dessas modificagdes, ou seja,
as espécies de transi¢do. Mas, na época de Darwin, as formas de
transicdo eram raras, e ele encontrou muita dificuldade para ex-
plicar o fato dessa raridade. A forma de transicdo mais conhecida
atualmente é o Archaeopteryx (Figura 5.12), que foi descoberto
pouco depois que Darwin publicou A Origem das Espécies. Esse
animal tinha o tamanho de um corvo e viveu ha 145-150 milhdes
de anos na regido da atual Alemanha. Esse fossil é considerado
de transigdo, pois além de ele apresentar penas e aparentemente

Figura 5.11 — Georges Cuvier
(1769-1832) foi um dos mais
importantes naturalistas da
primeira metade do século
XIX, tendo desenvolvido
métodos e programas de
pesquisas para varias areas
da Historia Natural, entre
elas a Anatomia Comparada.



ter alguma capacidade de voar, o que o classifica como
ave, ele apresenta caracteristicas totalmente reptilianas,
como dentes, maos com trés garras e uma longa cauda
6ssea, sendo posicionado no grupo dos dinossauros. Po-
rém, dizer que o Archaeopteryx é um f{6ssil de transi¢do
ndo significa que ele estd na linha evolutiva direta dos
dinossauros as aves, ao contrario, esse féssil representa
uma linhagem lateral extinta, presente na arvore evo-
lutiva que conecta os dinossauros as aves. Atualmente,
varios fosseis de transi¢do ja sao conhecidos, entre eles
estd o Sinosauropteryx primal, Caudipteryx zoui e Sinor-
nithosaurus millenii, todos com evidéncias de penas pri-

mordiais e caracteristicas totalmente reptilianas.
Figura 5.12 — Féssil de Archaeopteryx, com

asas largas e penas assimétricas. Essa ave Outro exemplo de forma de transi¢do é o caso das

primitiva voava, mas com um esqueleto bem baleias, no qual os bidlogos inferem que seus ancestrais
mais pesado do que as aves atuais, o que .. ;. . .

lhe limitava o voo. (Fonte: <http://ok-cleek. viviam na terra, uma vez que os fosseis mais antigos de

com>. Acesso em: 22 out. 2010). mamiferos sdo representados por animais terrestres.

Uma evidéncia de que essa afirmativa pode ser verdadei-
ra é o fato de que algumas baleias atuais possuem ossos
vestigiais da pelve e das pernas (Figura 5.13). O féssil do
ancestral da baleia moderna, o Ba-
silosaurus isis, apresenta membros
posteriores reduzidos, os quais pro-
vavelmente nao funcionavam para a
natagdo. Ja os fosseis mais antigos da
linhagem das baleias, o Ambulocetus
natans, possuiam membros posterio-
res funcionais, que eram usados como
remo para a natagao.

Figura 5.13 — Fésseis de transicao da linhagem evolu-
tiva da baleia, mostrando a evolucao da baleia a partir
de ancestrais terrestres. (A) Balaena mysticetus (baleia
da Groenlandia) mostrando fémur e pelves vestigiais;
(B) Basilosaurus isis (38 milhoes de anos atras) com
presenca de patas traseiras sem funcionalidade para a
natagao; (C) Ambulocetus natans (50 milhdes de anos
atrds), espécie terrestre e aquatica com patas traseiras
funcionais. (Adaptado de: FREEMAN, 2009).




Evidéncias evolutivas sao todos os dados encontrados na natu-
reza que provam que o processo evolutivo ocorreu ao longo dos
anos através da descendéncia com modificagio moldada pela se-
le¢do natural, como proposto por Darwin em 1859. As evidéncias
evolutivas sdo diferenciadas em 6rgaos homologos e andlogos, or-
gaos vestigiais, genes homologos (paralogos e ortélogos) e fdsseis.
Todas as evidéncias analisadas até agora mostram que a Teoria da
Evoluc¢ao deixa de ser uma teoria e passa a ser um fato.
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Especiacao

Neste capitulo, discutiremos os mecanismos que levam a
especiagdo. Compreenderemos os diferentes tipos de especia-
¢do assim como diferenciaremos os mecanismos pré e pos-
zigoticos. Veremos o modo como a mutagdo, sele¢do natural,
migragdo e deriva genética podem fazer as populagoes diver-
girem formando espécies independentes.







Confira o site da Encyclopedia
of Life (http.//www.eol.

org/). Ld vocé encontrard
informagdes sobre diferentes
espécies.

E impossivel definir ao certo quantas espécies existem atual-
mente, pois a cada dia novas delas sdo registradas. Até 2009, 1,9
milhao de ja haviam sido descobertas e cientificamente
nominadas. Porém, estima-se que esse numero pode variar de 5
a 100 milhdes. Os processos de especiacdo ocorreram milhoes
de vezes ao longo da existéncia da vida na Terra, ha mais de trés
bilhdes de anos, representando alguns eventos fundamentais da
existéncia da vida atual. Por isso, para comecarmos a falar de espe-
ciagdo, temos que ter claro o que é espécie e quais sdo os conceitos
existentes e aceitos.

A maioria dos bidlogos concorda que a espécie ¢ a menor uni-
dade evolutiva e independente; a luz da evolugdo, quem evolui é a
espécie em sua totalidade, e ndo o individuo. O individuo sofre as
alteracdes genéticas e estruturais que formam o conjunto de varia-
bilidade da populagdo. A adaptabilidade dessas variabilidades é o
que leva a espécie a seguir o seu curso evolutivo. A independén-
cia da menor unidade evolutiva ocorre quando mutacao, selecio,
fluxo génico e deriva genética atuam em populagdes separadas,
tornando-as, portanto, distintas. Vimos que a evolugdo consiste na
alteracdo de frequéncias alélicas no tempo e no espago, e as es-
pécies formam uma barreira que limita a propagacao dos alelos.
Consequentemente, diferentes espécies seguem trajetorias evoluti-
vas diferentes. Dessa forma, fica claro que a esséncia da especiagao
¢ a auséncia de fluxo génico entre diferentes populagdes. Contudo,



para continuarmos a nossa discussdo sobre especia¢io, temos que
identificar os diferentes conceitos de espécie existentes atualmente.
Devido a imensa diversidade em tipos de organismos, ha mais de
10 conceitos de espécie, mas aqui veremos os trés mais importan-
tes e em uso.

« Conceito de morfoespécie (morfologico) — E baseado na ané-
lise minuciosa das diferencas e semelhangas morfoldgicas. A
vantagem desse conceito ¢ a sua ampla utiliza¢ao, podendo ser
aplicado a espécies extintas, atuais, de reproducdo sexuada ou
assexuada. Entretanto, o maior problema desse conceito ¢ que,
se ndo for usado com cautela, as definicdes de espécie podem
se tornar arbitrarias e ambiguas, além de ser dificil de aplica-
lo em grupos que possuem poucas caracteristicas morfoldgicas
mensuraveis, como as bactérias e muitos fungos. O conceito de
morfoespécie também encontra dificuldade em ser aplicado no
caso de espécies cripticas. Sejam atuais ou fdsseis, as espécies
cripticas sdo independentes, porém morfologicamente seme-
lhantes, e geralmente diferem no comportamento alimentar ou
sexual, na coloragdo, na morfologia de partes moles (o que se
torna impossivel de ser analisado nas espécies fdsseis), no uso
de habitat, entre outras caracteristicas.

» Conceito biologico de espécie — Esse conceito baseia a defi-
nicdo de espécies no isolamento reprodutivo existente entre
espécies. Foi proposto por Ernst Mayr em 1942, e desde en-
tdo tem sido amplamente aceito no meio cientifico. Segundo
esse conceito, se populagdes de organismos nao hibridizam
regularmente na natureza, ou se quando o fazem sao inca-
pazes de produzir prole fértil, entdo essas populagdes estao
reprodutivamente isoladas e sao consideradas boas espécies.
O conceito bioldgico de espécie se baseia no grande ponto
da evolugao: a auséncia de fluxo génico. Contudo, mesmo se
baseando em um item-chave do processo evolutivo, o concei-
to bioldgico de espécie encontra dificuldades na sua aplicagao;
por exemplo, se populagdes com distribui¢do vizinha nunca se
sobrepuserem na natureza, sera dificil saber se os individuos
dessas populagdes realmente estdo reprodutivamente isolados.
Além disso, esse conceito ndo pode ser testado em formas fos-

Ernst Mayr (1904-2005)
(Figura 6.1) foi um zod6lo-
go evolucionista alemao
e um dos ultimos cientis-
tas que participou da for-
mulacao da Nova Sintese
da Evolucao, ou Neoda-
rwinismo. Ele tem vdrios
livros publicados, que
discutem a evolucao e o
problema do conceito de
espécie.

Figura 6.1 — Ernst Mayr

(1904-2005). (Fonte: <http://

bulevoador.haaan.com>.
Acesso em: 22 out. 2010.)



seis, é irrelevante para popula¢des assexuadas e é dificil de ser
aplicado em grupos de plantas em que existe hibridizagao fre-
quente entre populagdes altamente divergentes.

» Conceito filogenético de espécie - Também conhecido como
conceito genealdgico de espécie, baseia-se na condigdo mono-
filética das espécies. Nesse caso, as espécies sdo identificadas
analisando-se a filogenia de populagdes estreitamente relacio-
nadas e encontrando os menores agrupamentos monofiléticos.
Por exemplo: na filogenia dos taxons de A a D que representam
populagdes (Figura 6.2), os menores grupos monofiléticos des-
sa arvore representam espécies diferentes. Se as populagdes de
uma filogenia ndo podem ser distinguidas por meio de carac-
teristicas unicas, derivadas, entdo elas formam grupos, como
no caso do grupo B, e essas populagdes agrupadas sdao consi-
deradas pertencentes a mesma espécie. A légica desse conceito
reside no fato de que as diferentes populagdes de uma mesma
espécie que ainda apresentam fluxo génico compartilham ca-
racteristicas derivadas que as distinguem das demais popula-
¢oes. Esse conceito tem como ponto positivo o fato de poder
ser aplicado a qualquer tipo de organismo, de reproducio se-
xuada, assexuada e fdsseis, e de poder ser testado por meio de
testes estatisticos. Entretanto, a dificuldade estd na metodologia
para estabelecer as relagdes evolutivas, que requer muito tem-
po, analises laboriosas e muito dinheiro.
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Figura 6.2 — Espécies filogenéticas. Os taxons de A a D sao espécies diferentes,
e os grupos indicados com B1, B2 e B3 sdo populagdes da mesma espécie.
(Adaptado de: FREEMAN, 2009).

Tendo visto o que é uma espécie e os conceitos de espécies atu-
almente aceitos, vamos ver os processos e mecanismos que levam a
geragdo de novas espécies.



Como falamos no inicio deste capitulo, existe uma grande diver-
sidade de espécies vivendo em diferentes ambientes, com adapta-
¢Oes a esses ambientes. Portanto, ndo podemos esperar que os pro-
cessos que levaram a origem dessas diversas espécies sejam iguais
para todas. De inicio, o processo de especiagido pode ser realizado
por meio de uma transformacao gradual de uma espécie em outra,
chamado de anagénese, ou pela divisdo de uma espécie em duas
novas espécies, chamado de cladogénese (Figura 6.3). Esses pro-
cessos podem passar por trés etapas: isolamento geografico da po-
pulagdo, divergéncia das caracteristicas e isolamento reprodutivo
efetivo. Porém, o processo de especiagdo é muito mais complexo,
existindo variaveis de agdo muitas vezes sobrepostas, resultando na
geracdo de novas espécies. Por exemplo, o processo de especiagdo
pode ocorrer sem que haja o isolamento geografico das populagoes,
por meio de alteragdes cromossOmicas que inviabilizam o cruza-
mento entre os individuos presentes em um mesmo ambiente.

f,: Ix

e Anagénese e Cladogénese

Figura 6.3 — Processos de especiacao por anagénese (A) e cladogénese (B). (Adaptado
de: <http://www.brasilescola.com>. Acesso em: 22 out. 2010).




Também chamada de efeito
vicariante, é o mecanismo
evolutivo no qual ocorre
uma fragmentacdo de uma
area separando populagées
de determinadas espécies.
A falta de fluxo génico entre
as duas novas populacdes
formadas fara com que

elas se diferenciem e
potencialmente tornem-

se espécies diferentes.

Essas barreiras podem ser
geograficas ou ecoldgicas.

Para iniciar o processo de especiagdo, parte da populagdo deve se
tornar isolada da populag¢do original. O isolamento pode acontecer
por meio de uma barreira fisica, que impede fisicamente a ocorréncia
do fluxo génico, ou por meio de alteragdes comportamentais ou cro-
mossdmicas, que também resultam na redugio do fluxo génico. Nas
novas populagdes surgidas a partir desses dois processos,a manuten-
¢do do fluxo génico restrita a cada populagao tende a homogeneizar
as frequéncias alélicas e potencialmente diferenciar geneticamente as
novas populagdes. Portanto, para que uma populagio possa efetiva-
mente se diferenciar de outra, é necessario que o fluxo génico seja
bloqueado, e, para isso, o isolamento geografico parece ser bastante
eficaz. O isolamento geografico pode ocorrer por meio de disperséo e
colonizagdo de novos ambientes (também conhecido por efeito fun-

dador) ou por meio de eventos de (Figura 6.4).
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Figura 6.4 — Isolamento geografico por dispersao (A) e por vicariancia (B). Em (A) a
seta indica a movimentacao dos individuos de uma populagdo e em (B) a seta indica o
estabelecimento de uma alteracdo geogréfica. (Adaptado de: FREEMAN, 2009).

Um exemplo de isolamento por dispersdo e coloniza¢io é o caso
dos drosofilideos havaianos (Figura 6.5). Existem aproximadamente
mil espécies de Drosophila que ocupam as 19 ilhas do arquipéla-
go do Havai e apresentam uma diversidade enorme em questdo de
ocupacdo de habitat, fonte de alimento e postura, comportamento



de acasalamento, etc. Cada espécie é endémica de uma tnica ilha
do arquipélago. Portanto, considerando o endemismo e a formacéao
geologica passo a passo do arquipélago do Havai, propde-se que
houve uma dispersio de grupos de moscas que ocuparam cada uma
das ilhas colonizando os mais diferentes nichos disponiveis. Esses
colonizadores fundaram novas popula¢des que ficaram fisicamen-
te isoladas da populagdo ancestral, proporcionando a divergéncia
comportamental e genética dessas populagoes (Figura 6.6).
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Figura 6.6 — Colonizacéo das ilhas vulcanicas do arquipélago do Havai pelas droséfilas
havaianas. O vulcao ativo se encontra na llha Hawaii (maior ilha, ao sudeste), e deu
origem a todas as outras ilhas do arquipélago que sao de formacdo mais antiga. A seta
mostra a sequéncia dos eventos de formacdo das ilhas (s6 estdo representadas as ilhas
maiores do arquipélago). Entre parénteses estd indicado o nimero de espécies de
droséfila endémicas de cada ilha. (Adaptado de: FREEMAN, 2009).

O evento de vicaridncia tem como exemplo a formacido do
Istmo do Panamd e o evento evolutivo do camardo-pistola (Alpheus

sp. — Figura 6.7) em ambos os lados desta formacao. As evidéncias
geoldgicas apontam para a formacao do Istmo do Panama ha cerca
de trés milhoes de anos. Quando o istmo se formou, as populagoes
marinhas ficaram isoladas de cada lado, o lado do Oceano Atlantico
e o lado do Oceano Pacifico. O estudo do camarao-pistola mostrou
que de cada lado do istmo existiam pares de espécies irmas, de acor-
do com o conceito de morfoespécie. Os estudos com sequéncia de

Figura 6.5 - Uma das
espécies de drosofila
havaiana do grupo das
picture wing, Drosophila
heteroneura. (Fonte:
<http://www.fws.gov>.
Acesso em: 22 out. 2010).

O Istmo do Panamd ou Istmo
Centro-Americano é uma
estreita por¢do de terra entre o
Mar das Caraibas e o Oceano
Pacifico que liga a América do
Norte e a América do Sul. Foi
formado durante o Plioceno.



Figura 6.7 — Exemplar de
camarao-pistola (Alpheus
sp.). (Fonte: <http://
www.dnr.sc.gov>. Acesso
em: 22 out. 2010).

DNA apontaram que as espécies irmas sdo realmente as mais apa-
rentadas, concordando com a hipétese de isolamento por vicarian-
cia. Esses estudos ainda verificaram que as espécies de camarao-pis-
tola que possuem distribui¢do mais profunda no oceano sdo as mais
divergentes do resto do grupo. Varios estudos como esse convence-
ram os bidlogos de que os eventos de vicariancia sdo mecanismos
importantes no isolamento geografico, envolvendo a especiagdo de
um namero grande de grupos (ver quadro-destaque).

Vicariancia com Abothrix olivaceus e A. xanthorhinus (ou Ako-
don sp.). Hipotese elaborada para contar como Abothrix olivaceus
e A. xanthorhinus se comportaram durante o Pleistoceno, no norte
do Chile e da Patagdnia (Figura 6.8). O gelo poderia ter isolado duas
populagoes distintas: uma ao norte do Chile, de A. olivaceus, e outra
ao norte da Patagonia, de A. xanthorhinus. Conforme as geleiras fo-
ram recuando, as duas espécies passaram a explorar as terras mais ao
sul, e posteriormente acabaram se encontrando e se intercruzando
nas regides dos Andes, gerando os hibridos. Nesse caso, cada espécie
teria sua propria populagdo ancestral (circulos vermelho e verde no
mapa). Esse cendrio é descrito como modelo de divergéncia de vi-
cariancia alopatrica, ou seja, quando duas espécies/populagdes de
regides diferentes se encontram e se cruzam (vicariancia).

© Populacao de
: A. olivaceus isolada
o S g no norte do Chile

Figura 6.8. Mapas da América do Sul durante o Pleistoceno e na época atual: duas
populagdes, uma de Abothrix olivaceus e outra de A. xanthorhinus, e a simulagao de
como poderiam ter se isolado e posteriormente se encontrado e cruzado.
(Adaptado de: <http://sev-scientiaetvita.blogspot.com>. Acesso em: 22 out. 2010).



No processo de especia¢do desencadeado pelo isolamento fisico,
também ¢é possivel que haja especiagdo na auséncia de isolamento
geografico entre populagoes. Por exemplo, a geragao de alteragdes
cromossOmicas, como as poliploidias, pode produzir isolamento
reprodutivo. Considere uma populagdo tetraploide recém-criada
por alteragdo cromossomica numérica. Essa populagdo produzira
gametas diploides, diferentemente da populagao original diploide,
que produzira gametas haploides. Se individuos dessas duas po-
pulagdes cruzarem, produzirdo prole triploide. Esses individuos
triploides dificilmente conseguem produzir gametas viaveis, pois
os trés cromossomos homalogos se pareiam de forma inadequada
durante a meiose, levando a produgdo de gametas desbalanceados
geneticamente. Entre as plantas, a poliploidizagdo ocorre de forma
natural com maior frequéncia, levando a especiagao.

Apos a redugdo ou eliminagdo do fluxo génico entre as popu-
lagdes, proporcionada por dispersdo, vicaridncia e/ou poliploidi-
zagdo, as alteragdes cromossdmicas ou mutagdes que ocorrerem
posteriormente serdo particulares para cada grupo. Dessa forma, a
deriva genética e a sele¢do natural passam a atuar, gerando diver-
géncia genética entre as populagdes isoladas.

Como vimos em capitulos anteriores, os efeitos da deriva gené-
tica sdo fixagdo e perda aleatoria de alelos, e esses efeitos sio mais
evidentes em populagdes pequenas. Por muito tempo achou-se que
a deriva genética era o evento-chave do processo de especiagio,
pois os eventos de eliminac¢do do fluxo génico geralmente resultam
na origem de populagdes pequenas — por exemplo: o numero de
individuos envolvidos na dispersdo/colonizagdo é geralmente pe-
queno; os eventos de vicaridncia dividem uma grande popula¢ao
em populacdes menores; a poliploidizagdo ocorre inicialmente
em um numero reduzido de individuos. Contudo, o papel da de-
riva genética em processos de especiagdo é controverso. Tem sido
mostrado que nos ultimos 150 anos varias pequenas populacdes
foram introduzidas em novos habitats por a¢do antrdpica, e pou-
ca mudanga genética ocorreu. Atualmente, as opinides sdo mais
equilibradas, e a selecao natural é apontada como for¢a promotora
de divergéncia entre as populagdes, auxiliada pela deriva genética.



Figura 6.9 — Exemplar

de macieira (A), mosca
Rhagoletis pomonella (B) e
Crataegus sp. (C).

(Fonte: (A) <http://www.
digitalphoto.pl>; (B) <http://
www.inspection.gc.ca>;

(Q) <http://commons.
wikimedia.org>. Acesso em:
22 out. 2010).

Quase sempre a deriva genética tem um papel importante na
geragdo inicial das diferencas genéticas entre populagdes, quando
ao menos uma delas é pequena. Entretanto, a sele¢do natural pode
levar a divergéncia quando uma das populagdes passa a ocupar
um novo habitat ou a utilizar um novo recurso. O papel da selecao
natural pode ser visto em um estudo de caso da mosca Rhagoletis
pomonella (Figura 6.9), que é encontrada no norte e nordeste dos
Estados Unidos e hoje é praga agricola de macieiras. As larvas des-
sa mosca sempre parasitaram os frutos de Crataegus sp., espécie
proxima das macieiras e nativa daquele pais. Entretanto, quando
espécies de macieiras foram introduzidas da Europa para a Amé-
rica do Norte, por volta de 300 anos atrds, surgiu uma nova fonte
de alimentagao para R. pomonella. Atualmente, nota-se que as po-
pulagdes dessa mosca que se alimentam dos frutos de Crataegus
sp. sdo diferentes geneticamente das populacdes que se alimen-
tam das macieiras. Como os cruzamentos ocorrem nos frutos, essa
preferéncia por diferentes sitios de alimentagdo esta gerando duas
ragas diferentes de R. pomonella. Dessa forma, a sele¢do natural
estd fazendo com que as populagdes divirjam em fungao das prefe-
réncias alimentares, uso de hébitats e outras diferencas ecoldgicas.

Mas existe outra forma de selecdo natural que esta envolvida di-
retamente com a geragdo de divergéncia genética, a sele¢ao sexu-
al. A selecdo sexual atua sobre caracteristicas relacionadas com a
escolha de parceiros, como coloragéo, canto e forga, e, dessa forma,
promove a divergéncia de forma eficiente, pois afeta diretamente o
fluxo génico. Por exemplo, nas espécies de Drosophila do arquipé-
lago do Havai, a selecdo sexual deve ter sido um fator importante
para a divergéncia das pequenas popula¢des. Hoje vemos que ma-
chos de algumas dessas espécies lutam por pequenos territérios de
exibi¢do, dancam e produzem som para as fémeas, o que auxiliou
a divergéncia dessas espécies.

Como discutimos até agora, um evento de especiagdo inicia
quando um grupo de individuos se isola da populagdo original,
reduz o fluxo génico e surgem diferenciagdes entre a nova popu-
lagdo e a populagdo original, por meio da mutagao, sele¢ao natural



e deriva. Quando essas duas populagdes que divergiram recente-
mente entrarem em contato novamente elas podem (ou nio) pro-
duzir prole hibrida. Em alguns casos, o destino dessa prole hibri-
da determina o curso da especiacdo. Em um primeiro momento,
a prole hibrida pode se reproduzir bem e ocupar hébitats que sao
diferentes dos ocupados pelas espécies parentais. Um exemplo ¢é
a origem de Helianthus anomalus, uma espécie de girassol que
vive em dunas de areia e se originou por hibridagdo das espécies
H. annuus e H. petiolaris (Figura 6.10); ambas ndo crescem bem
nas dunas. Através de um experimento de cruzamentos realizado
entre H. annuus e H. petiolaris, viu-se que em todos os casos o
hibrido formado era genética, morfoldgica e cromossomicamen-
te idéntico a H. anomalus. Isso gera uma nova informagao a res-
peito da especiagdo: o contato secundario e o fluxo génico entre
espécies que divergiram recentemente podem gerar uma terceira
espécie totalmente nova.

Em 1937, Theodosius Dobzhansky propds que o hibrido forma-
do geralmente possui aptiddo reduzida em relagao as populagoes
parentais. Se a sele¢do natural, a selecdo sexual e a deriva genética
atuaram gerando novas adaptagdes e novos conjuntos génicos nas
populacgoes isoladas, entdo essas combina¢des nao devem funcionar
bem quando estdo em heterozigose, ou seja, o hibrido. Dessa forma,
a prole hibrida apresentaria baixa aptidao, portanto, deveria haver
forte selecdo natural a favor de cruzamentos preferenciais, evitando
a formacdo de hibridos. Esse tipo de selecdo natural é chamado de
refor¢o, é o que fornece o “acabamento” ao processo de especiagio.
A ideia do reforgo prevé que, quando espécies ainda muito proxi-
mas entram em contato secundario, existem mecanismos que im-
pedem a hibridizacio entre elas. Esses mecanismos sio chamados
de mecanismos de isolamento reprodutivo (ver item 6.4).

Os mecanismos que levam a redugdo de fluxo génico podem
ser originados de diversas formas, assim a especiagdo pode ser
classificada em diferentes tipos. Segundo Mayr (1978), a existéncia
de isolamento geografico é necessaria para que haja especiagio; e,
com base nas caracteristicas geograficas desse processo, hd essen-

Figura 6.10 — (A) Helianthus
annuus; (B) Helianthus
petiolaris; (C) Helianthus
anomalus.

(Fonte: (A) <http://www.
missouriplants.com>;

(B) <http://swbiodiversity.
org>; (C) <http://swbio
diversity.org>. Acesso em:
22 out. 2010).

Theodosius Dobzhansky
(1900-1975) foi um gene-
ticista evolucionista ucra-
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Estados Unidos em 1927.
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cialmente dois tipos de especiagdo: alopatrica (com isolamento
geografico) e simpatrica (sem isolamento geografico). Também se
pode ter uma especiagio induzida artificialmente utilizando cru-
zamentos selecionados ou usando o melhoramento genético. Po-
rém, ndo trataremos de especiac¢io artificial neste capitulo.

A especiagao alopatrica, ou especiagdo geografica, ocorre quan-
do uma grande populagdo de uma espécie se divide em duas
populagdes geograficamente isoladas por eventos de vicaridn-
cia (mudangas geoldgicas ou geomorfoldgicas) ou por dispersdo
(deslocamento de populagdes para locais distantes, ou por efeito
fundador que gera a especiagao alopatrica peripatrica) (Figura
6.10). Com o passar do tempo, essas duas novas populagdes po-
dem se tornar também genética e reprodutivamente isoladas, de
forma que, se voltarem a ter um contato secundario, elas ndo mais
se cruzardo. As populagdes geograficamente distantes sdo mais fa-
cilmente isoladas por esterilidade ou diferencas etologicas do que
populagdes simpatricas que possuem a mesma distribuicao geo-
gréfica. Os bidlogos evolutivos concordam que a alopatria ¢ a for-
ma mais comum de especia¢do, enquanto que a simpatria, parapa-
tria e peripatria ainda sdo motivos de discussiao. Um exemplo de
especiacdo alopatrica por vicariancia é o caso do camardo-pistola
(Alpheus sp.) que citamos no inicio deste capitulo.

Alopatrica  Peripatrica  Simpatrica  Parapatrica

Populacao
original
Processo de
especiacao
Novas
espécies

Figura 6.11 —Tipos de especiacao: alopatrica, peripatrica, simpatrica e parapatrica.
(Fonte: <http://saber.sapo.ao>. Acesso em: 22 out. 2010).



Os tentilhoes das Ilhas Galapagos chamaram a atengdo de Da-
rwin ndo sé pela grande similaridade indicando descendéncia
comum (como vimos no capitulo anterior), mas também por
exemplificarem a especiagdo alopatrica por dispersao. As Ilhas Ga-
lapagos (Figura 6.11) foram formadas ha cinco milhdes de anos
por atividade vulcanica. Estima-se que ha trés milhdes de anos um
pequeno grupo de passaros da América do Sul ou Central coloni-
zou uma das ilhas e, apds a primeira colonizagdo, expandiu-se para
as demais. Como as condigdes ecologicas variaram, as populagoes
isoladas nas ilhas sofreram forgas seletivas diferentes e modifica-
ram-se. Depois das espécies estarem modificadas geneticamente, o
contato secundario veio confirmar o processo de especiagdo; ou as
populagdes ndo eram mais capazes de cruzarem ou, se cruzavam,
produziam descendentes estéreis ou inférteis. E, assim, a especia-
¢do foi completada em alopatria.

llhas Galapagos

Ilha Isabela
Santo

Tomas
Puerto

Villamil

Figura 6.12 — As ilhas do arquipélago de Galapagos, onde Charles Darwin chegou
em 1834. (Acesse o video sobre Charles Darwin e as Ilhas Galdpagos: <http://
www.youtube.com/watch?v=BzSH-BC8_mc>).

Outro exemplo de especiagdo alopatrica é o caso da jararaca-
ilhoa, Bothrops insularis (Figura 6.13a), descrita em 1921, presente
somente na Ilha da Queimada Grande, 30 km da costa sul do estado
de Sao Paulo. No continente, a espécie mais aparentada ¢é a jararaca



Figura 6.13 — Trés espécies de
jararaca: Bothrops insularis (A),
B. jararaca (B) e B. alcatraz (C).
(Fonte: (A) <http://satyr.blogs.
sapo.pt>; (B) <http://www.
ivb.rj.gov.br>; (C) <http://eptv.
globo.com>. Acesso em: 22
out. 2010).

comum, B. jararaca (Figura 6.13b), que pode ser diferenciada pelo
padrao de coloragio, além de outras caracteristicas, como o com-
portamento alimentar, a composi¢do do veneno, entre outras. O ni-
vel do mar sofreu oscilagdes no periodo Quaternario, possibilitan-
do passagem de animais em periodos de seca. Estudos indicam que
o ultimo contato entre o continente e a Ilha da Queimada Grande
ocorreu ha 11 milhdes de anos, ou seja, tempo suficiente para duas
populacoes da mesma espécie terem se diferenciado. Enquanto que
a jararaca comum se alimenta de pequenos mamiferos terrestres,
muito comuns no continente, a jararaca-ilhoa se especializou em
aves, ja que ndo ha pequenos mamiferos terrestres na ilha. Uma
histéria parecida com a especiagdo da jararaca-ilhoa parece ter
acontecido com outra espécie de jararaca, B. alcatraz (Figura 6.13c).
Essa espécie é encontrada somente na Ilha de Alcatrazes, 30 km da
costa norte do estado de Sao Paulo. Contudo, ao invés da jararaca
de alcatrazes se especializar em se alimentar de aves, pois também
nao ha pequenos mamiferos terrestres na Ilha de Alcatrazes, ela se
adaptou ao consumo de lacraias e lagartos, como acontece com os
filhotes da jararaca comum. Com o passar do tempo, houve uma
reducdo do tamanho dos individuos dessa espécie, o que foi sele-
tivamente favoravel dada a sua nova condicao de alimentagdo. A
composi¢ao do veneno também é muito semelhante ao dos filhotes
da jararaca comum. Portanto, a jararaca de alcatrazes pode ser con-
siderada uma jararaca ani, na qual algumas caracteristicas juvenis
foram retidas nos adultos (fendmeno denominado pedogénese).

Quando as espécies que divergiram recentemente em alopatria
entram em contato secundario, elas podem produzir prole hibrida.
Nesses casos, sao geradas zonas hibridas onde o intercruzamento
entre essas espécies ocorre frequentemente e com consequente pro-
dugdo de hibridos. A estabilidade e a extensdo das zonas hibridas
podem evidenciar a efetividade do processo de especiacao. Quan-
do, em uma zona hibrida, a prole hibrida e as espécies parentais sdo
igualmente adaptadas ao ambiente, entdo a zona hibrida sera ampla.
Quando a prole hibrida é menos adaptada que as espécies parentais,
o destino da zona hibrida dependera da forca seletiva contra os hi-
bridos. E quando os hibridos sio melhor adaptados do que as espé-
cies parentais, o tamanho da zona hibrida dependera da extensao do
ambiente no qual os hibridos tém vantagem. Portanto, o processo de



hibridizagdo pode ter diferentes consequéncias dependendo da van-
tagem adaptativa que a forma hibrida terd sobre as formas parentais,
que pode incluir a criagdo de uma nova espécie, a formagdo de zona
hibrida estavel ou o reforco.

A especiagdo simpatrica se da quando uma barreira bioldgica ao
intercruzamento se origina dentro dos limites de uma populagao,
sem que haja segregacdo espacial das espécies incipientes (que es-
tdo se diferenciando), ou seja, envolve a divergéncia genética de uma
populagdo que habita a mesma regido geografica da populagio ori-
ginal (Figura 6.10). Nesse caso, ndo existe a forma¢ao de uma barrei-
ra fisica; a especiagdo ocorre na presenca de fluxo génico. Esse tipo
de especiagao sempre foi motivo de discussao; o proprio Ernst Mayr
rejeitou completamente a especia¢do simpatrica, pois ndo existiam
evidéncias que a sustentassem. Entretanto, hoje ha muitos estudos
de variabilidade molecular que demonstram que a especia¢ao por
simpatria pode ocorrer. Talvez o melhor exemplo seja a diferencia-
¢do das moscas R. pomonella que vimos anteriormente. Hoje em dia,
a variedade dessa espécie que se alimenta de magas nio se alimenta
normalmente de Crataegus sp., e a que se alimenta de Crataegus sp.
ndo se alimenta de magas. Isso pode ser o passo inicial para a emer-
géncia de uma nova espécie em que a diferenciagdo genética e o iso-
lamento reprodutivo evoluiram em simpatria.

Uma forma de especiagio simpatrica bastante aceita é a que en-
volve alteragcdes cromossdmicas gerando isolamento reprodutivo
em populagdes simpatricas. O mecanismo mais comum ¢ a poli-
ploidiza¢do, como ja comentamos anteriormente. Porém, algumas
espécies conseguem se propagar assexuadamente e sdo capazes de
autofecundagio, como no caso das espécies vegetais, em que encon-
tramos a maioria dos exemplos de geragdo de novas espécies por
poliploidia, por exemplo, o trigo, a aveia, a batata, o tabaco e a alfafa.
Nos animais, a reprodugdo assexuada é rara, mas temos exemplos
de espécies geradas por poliploidia em alguns peixes, vermes, crus-
taceos, mariposas e besouros. Um exemplo de especiagdo simpa-
trica é o caso de Hyla vesicolor (Figura 6.14), espécie de ra arborea
endémica dos Estados Unidos presente em uma regido simpdtrica a



H. shrysocelis. A espécie tetraploide H. versicolor (4n = 48) resultou
de eventos de poliploidia a partir de populagdes de H. shrysocelis
(2n = 24). Os individuos dessas duas espécies se distinguem em
campo apenas pela vocalizagdo e, no laboratdrio, pelos cariétipos.

Populagdo

Populacao i 3
ocidental de ras /?/”[Zn:;: dsf)crglsis
Hyla shrysocelis g g

'

Espécie tetrapldide
Hyla versicolor - J

Figura 6.14 — Hyla vesicolor norte-americana. Especiacdao simpdtrica por poliploidia.
(Adaptado de: <http://www.cientic.com>. Acesso em: 22 out.2010).

O modelo de especiacdo no qual as populagdes se divergem por
adaptacdo a diferentes ambientes dentro de um continuum da faixa
de dispersdo da espécie ancestral, ou ainda, que ocorre por meio de
casamentos preferenciais, é chamado de especiagiao simpatrica pa-
rapatrica. Nesse tipo de especiagdo, o evento importante é a adapta-



¢do das novas espécies a ambientes ou nichos distintos que
ocorrem ao longo da faixa de dispersdo da espécie ancestral.
Pode ser criada uma zona hibrida entre as duas espécies in-
cipientes derivadas, cujos hibridos podem possuir diferen-
tes graus de viabilidade ou fertilidade, como comentamos
anteriormente. Essa zona hibrida pode funcionar como bar-
reira ao fluxo génico entre as duas espécies que estao sendo
formadas. A especiacido parapatrica pode ser considerada
um subtipo de especia¢do simpatrica.

Outro exemplo de especiag¢ao simpatrica é a formacao
de espécies em anel, como as salamandras da Califérnia
(Ensatina sp.) e o passaro gorjeador esverdeado da Sibé-
ria (Phylloscopus trochiloides) (Figura 6.15). Contudo, o
primeiro exemplo ainda é motivo de discussdo sobre os
mecanismos que levaram a esse tipo de especiac¢io. Isso
ocorre quando uma Unica espécie se torna geograficamen-
te distribuida em um padrao circular em uma grande area.
Populagdes imediatamente adjacentes ou vizinhas da es-
pécie variam pouco e podem se cruzar. Mas nos extremos
da distribui¢ao - as pontas opostas do padrido que se ligam
para formar um circulo - a variagdo natural produz tantas
diferencas entre as populagdes que elas funcionam como
se fossem duas espécies separadas, ndo intercruzantes.

O gorjeador esverdeado da Sibéria estd distribuido em
torno das margens do platd Tibetano, na Asia (Figura
6.15c e Figura 6.15d). Apesar da ampla distribuigdo, que
aumenta do sul para o norte, e da complexidade do canto
desse passaro, as diferentes populag¢oes ainda se entrecru-
zam. A Unica excecdo estd na Sibéria, onde os individuos
com distribui¢do ao nordeste da Sibéria ndo cruzam com
os individuos com distribui¢do ao noroeste. Irwin et al.
(2005) mostraram que todos os passaros gorjeadores es-
verdeados da Sibéria fazem parte de uma tinica grande po-
pulagdo. Através de dados genéticos, esses pesquisadores
verificaram que, apesar de cada populacio apresentar uma
diferenciagdo gradual ao longo da distribuigdo, os isolados
da Sibéria Central, que nio se entrecruzam, possuem dife-

©

Figura 6.15 - Exemplos de especiagao
simpatrica de espécies em anel: exemplar
de Ensatina sp. (A); esquema da
especiacao das salamandras na peninsula
da Califérnia, EUA (B); exemplar de
Phylloscopus trochiloides (C); esquema
da especiacao em anel de Phylloscopus
trochiloides no platé Tibetano (D).
(Fonte: (A) <http://www.flickr.com>;

(B) <http://www.forumnow.com.br>;

(C) <http://sciencetonnante.wordpress.
com>; (D) <http://wpedia.goo.ne.jp>;
Acesso em: 22 out. 2010).



rengas genéticas gritantes. Isso mostra que é possivel a ocorréncia
de especiagdo sem que haja barreira ao fluxo génico.

Ao longo do processo de especiagdo passam a surgir certas ca-
racteristicas bioldgicas que auxiliam a coexisténcia das espécies sem
que elas percam sua individualidade. Ao conjunto dessas caracteris-
ticas é dado o nome de mecanismos de isolamento reprodutivo.
Esse termo foi cunhado pela primeira vez por Dobzhansky, em 1937,
no livro Genética e a Origem das Espécies. Inicialmente devemos dis-
cutir alguns conceitos, como esterilidade e isolamento geografico.

Esterilidade do hibrido nio ¢ sinénimo de isolamento repro-
dutivo. Pode haver isolamento reprodutivo entre duas espécies sem
que haja esterilidade do hibrido. Por exemplo, duas espécies, que em
cativeiro sdo férteis entre si e produzem hibridos também férteis,
podem ter sua drea de reprodugdo na natureza sobreposta sem que
exista um cruzamento entre elas, ou seja, elas estdo isoladas repro-
dutivamente (por outros motivos como comportamento, escolha de
parceiro especifico). Na natureza, muitas espécies conhecidas por
“boas espécies” sdo férteis entre si. E muitos hibridos gerados a par-
tir desses cruzamentos interespecificos sdo individuos férteis; a ideia
de que hibridos sdo sempre inférteis esta equivocada.

Isolamento geografico ndo ¢ considerado um mecanismo de
isolamento reprodutivo; na auséncia de isolamento geografico,
duas espécies podem cruzar e produzir prole fértil.

Portanto, mecanismos de isolamento reprodutivo “[...] sdo pro-
priedades biolégicas dos individuos que impedem o cruzamento
entre populagdes de espécies real ou potencialmente simpatricas”
(MAYR, 1978). Dessa forma, os mecanismos de isolamento repro-
dutivo sao classificados em: pré-zigéticos e pos-zigoticos.

Os mecanismos pré-zigoticos impedem o desperdicio de game-
tas, portanto reduzem o gasto energético das espécies. Por esses



fatores, eles sao suscetiveis a melhoria por meio de sele¢ao natural.
Sao mecanismos biolégicos que impedem o cruzamento interes-
pecifico e podem ser divididos em:

Isolamento sazonal/temporal ou de habitat

A légica desse tipo de isolamento ¢ que quanto menos duas es-
pécies, em condi¢oes de reprodugio, entram em contato, menor as
possibilidades de cruzamento entre elas. Esse tipo de isolamento
pode ocorrer devido a periodos reprodutivos diferentes ou a dife-
rentes ambientes ocupados. Barreiras sazonais ou temporais po-
dem ser exemplificadas pelo comportamento de zangdes de Apis
florea que voam no inicio da tarde, enquanto zangdes de A. cerana
voam no meio da tarde e zangdes de A. dorsata voam no final da
tarde (Figura 6.16). Outro exemplo ¢ o ledo, presente nas savanas
africanas, e o tigre, com distribui¢do nas florestas asidticas. O cru-
zamento entre essas duas espécies produz hibridos férteis, entre-
tanto a localiza¢do natural dos individuos inibe a ocorréncia de
cruzamentos interespecificos.

Figura 6.16 — Espécies simpétricas de Apis florea (A), A. cerana (B) e A. dorsata (C),
que apresentam comportamentos diferenciados em relacdo a hora do dia em que
realizam o voo. (Fonte: (A) <http://apiculturelaos.blogvie.com>; (B) <http://www.
flickr.com/photos/hkmoths>; (C) <http://www.bigtreefarms.com>. Acesso em: 20
out. 2011).

Isolamento etoldgico ou sexual

O comportamento de cortejo diferenciado entre as espécies cria
uma barreira ao cruzamento interespecifico devido a incompa-
tibilidade de comportamento. Esse é o tipo de mecanismo mais
importante para espécies animais. O isolamento etoldgico se ba-
seia na produgdo e recepgdo de estimulos por individuos do sexo
oposto. Esses estimulos podem ser exemplificados como o canto
do rouxinol, o andar do pavao e as luzes dos vaga-lumes. Cada
comportamento é especifico para cada espécie.



Isolamento mecanico ou morfolégico

Logo apds a descoberta de diferencas estruturais dos érgaos co-
pulatérios de insetos, foi afirmado que a genitalia funciona como
“chave em uma fechadura’, e, dessa forma, evita hibridizacoes en-
tre espécies distintas. Algumas observa¢des apoiam essa afirma-
¢d0, como o cruzamento interespecifico entre espécies de Glossina
(mosca tsé-tsé), que pode gerar ferimentos ou levar a morte dos
individuos, assim como ocorre também em Drosophila. A forma-
¢do do aparelho genital é muito complexa e envolve uma série de
genes com efeito pleiotropico. Qualquer alteragdo nesses genes
pode provocar uma mudanga acidental na estrutura da genitalia.

As barreiras ecoldgicas e etoldgicas sio muito eficientes em ani-
mais, e na maioria das vezes impede o cruzamento interespecifico.
Porém, quando os mecanismos pré-zigéticos falham, pode haver
uma segunda chance de inibir a hibridizac¢do, apesar de nao evitar
o gasto de energia com a formacgio dos gametas. Nesse caso, as
espécies se encontram, completam a cépula sem que haja a forma-
¢do de descendentes, ou os descendentes possuem viabilidade ou
fertilidade reduzida. Podem ser divididos em:

Mortalidade gamética

Em alguns casos, o esperma pode encontrar uma reagao de an-
tigenos no duto da fémea e ser imobilizado ou morto antes que
alcance os 6vulos. Em Drosophila foi visto que ocorre uma “reagao
de inseminagdo’, causando a morte dos espermatozoides. Mesmo
sem ocorrer a reagdo de inseminagao, os espermatozoides de uma
espécie podem morrer por ndo conseguirem penetrar na membra-
na do 6vulo de outra espécie.

Mortalidade do zigoto

Na maioria das vezes, o desenvolvimento de um ovo hibrido ¢
precario. Em qualquer estdgio do desenvolvimento, a formagao
desse ovo, desde os primeiros dias de clivagem a vida adulta, pode
ser interrompida.



Inviabilidade do hibrido

Os individuos hibridos que ocorrem na na-
tureza ndo deixam descendentes, apesar do seu

vigor hibrido aparente e de serem completa-

mente férteis, produzindo gametas normais. LA ¥ \

Contudo, os hibridos geralmente sio menos 0

bem-sucedidos no cortejo do que individuos
Figura 6.17 — Espécies irmds de Drosophila: D.

melanogaster (A) e D. simulans (B). Quando cruzam
adaptados aos nichos ecol(’)gicos existentes. A produzem descendentes parcialmente estéreis, por ndo
possuirem mobilidade do esperma. Nas fotos, ambos
os individuos sdo fémeas. (Fonte: (A) <http://www.
oportunidades de produzirem descendentes, sciencedaily.com>; (B) <http://www.foxnews.com>.
Acesso em: 20 out. 2010).

das espécies parentais, além de serem menos
inferioridade ecoldgica e etoldgica reduz as

mesmo em individuos férteis. Por exemplo, hi-
bridos de Drosophila melanogaster e D. simu-
lans, espécies irmas, ndo possuem o gene que proporciona a mo-
bilidade ao esperma, portanto os machos se tornam parcialmente
estéreis (Figura 6.17).

Esterilidade do hibrido

Hibridos interespecificos podem ter fertilidade parcial ou total
em alguns casos, entretanto em outros podem ser totalmente es-
téreis, como no cruzamento de Equus caballus (cavalo ou égua, 2n
= 64) e Equus asinus (jumento ou jumenta, 2n = 62). A prole hi-
brida desses cruzamentos geralmente resulta em individuos esté-
reis, com alto vigor hibrido. Porém, raros casos foram encontrados
em que os hibridos conseguiram procriar. Mesmo a prole hibrida
sendo fértil, os individuos resultantes de retrocruzamento, ou seja,
cruzamento do hibrido com uma das espécies parentais, sao ani-
mais geneticamente inferiores: ou sdo abortados ou sio estéreis.
Como outro exemplo, podemos citar a prole hibrida entre Passi-
flora edulis e P. giberti, que apresenta macho estéril com reduzida
producao de pélen viavel. Ja a prole hibrida entre P. edulis e P. alata
permite a obtencdo de sementes (F)); todavia os descendentes nio
sobrevivem na natureza.

Ao final deste capitulo, podemos perceber que qualquer espécie é
um sistema genético, integrado e selecionado por muitas geragdes,
que se encaixa em um nicho especifico. A hibridiza¢ao causa a des-



truicdo desse sistema, gerando individuos desarmonicos. Qualquer
atributo de espécie que favoreca a produgdo de hibridos inferiores é
eliminado pela selegdo, pois causa desperdicio de gametas.

Espécie é a menor unidade evolutiva e independente. Devido a
grande diversidade de espécies, existem diferentes conceitos, entre
eles o de morfoespécie, o bioldgico e o filogenético. O processo de
geracao de uma nova espécie é bastante complexo, mas inicialmen-
te deve haver um isolamento da populagdo a partir da populagao
original, divergéncia das caracteristicas e finalmente a confirma-
¢do do isolamento reprodutivo da espécie recém-formada. A par-
tir desses eventos, podemos ter tipos de especiagdo diferentes, nos
quais o isolamento geografico pode ser importante, dividindo em
especiac¢do simpatrica e alopétrica. Os mecanismos de isolamento
reprodutivo auxiliam o processo de especiaciao, confirmando ou
nao a geragdo de uma nova espécie.
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Variabilidade genética e
variabilidade gendmica

Neste capitulo, veremos como as variagoes alélicas intra-
populacionais podem levar ao aumento do polimorfismo
e ao aparecimento de uma gama de caracteristicas que po-
dem aumentar as distancias interpopulacionais. Estudare-
mos como pode ter ocorrido a amplificagdo e alteragdo do
genoma, possibilitando oportunidades para o surgimento de
novos genes e proteinas nas diferentes espécies ao longo da
evolugdo. Discutiremos também a possivel relagdo entre a or-
ganizagdo de todo o genoma e a sua regulagdo.







Sob o ponto de vista da aparéncia exterior, a evolugdo trans-
formou o universo das coisas vivas de tal modo que elas nio sao
mais reconhecidas como parentes. O ser humano, uma mosca,
uma margarida, uma levedura, uma bactéria parecem tdo diferen-
tes que é quase impossivel compara-los. Ainda assim, como vimos
no Capitulo 4, todos os seres vivos descendem de um ancestral
comum, e quanto mais investigamos a biologia de cada ser vivo,
encontramos mais evidéncias de uma origem comum, como de-
monstrado ao longo do Capitulo 5.

Sabe-se hoje que as moléculas basicas da vida foram conserva-
das num grau tao impressionante que deixariam surpresos os pos-
tuladores da teoria da evolugao. O grau de conservagio evolutiva
torna-se mais pronunciado quando entramos na area da Biologia
Molecular e examinamos os detalhes das sequéncias nucleotidicas,
em genes especificos, e a sequéncia de aminoacidos, nas proteinas.
As chances sdo de que uma enzima bacteriana que catalisa qual-
quer reagdo comum, como a cisio de um aguicar de seis carbo-
nos em duas moléculas de trés, na glicolise, tera uma sequéncia
de aminoacidos (e uma estrutura tridimensional) semelhante a
mesma enzima que catalisa a mesma rea¢do no ser humano. As
duas enzimas e, equivalentemente, os genes que as codificam, ndo
somente possuem fungdes semelhantes, mas também uma origem
evolutiva comum. Tais semelhancas podem ser exploradas para



tracar caminhos evolutivos comuns, por comparagdes de sequén-
cias génicas e pelo reconhecimento de homologias. Podem-se des-
cobrir paralelos e similaridades escondidos entre diferentes orga-
nismos. Por exemplo, na Figura 7.1 sdo comparadas duas sequén-
cias de nucleotideos das regides codificantes dos genes da leptina
de humanos (Homo, linha superior) e de chimpanzés (Pan, linha
inferior). Dos aminodcidos codificados por essas sequéncias, ape-
nas um deles difere em relagdo as cinco posigdes apresentadas na
figura. Nessas cinco posi¢oes, também ¢ indicada a sequéncia de
nucleotideos e aminodcido por ela codificado correspondente ao
mesmo gene do gorila (Gorilla, genes ortélogos), onde em dois ca-
sos concorda com as de humanos e em trés casos concorda com as
de chimpanzés (Figura 7.1 e Figura 7.2).

Semelhancas sdo também encontradas entre genes que codifi-
cam proteinas que executam fungdes relacionadas num organis-
mo. Tais genes sdo evolutivamente aparentados, e sua existéncia
revela uma estratégia basica pela qual organismos mais complexos
surgiram: genes ou porg¢des de genes tornaram-se duplicados, e as
novas copias, mais livres para sofrer mutag¢ao, divergiram das ori-
ginais por mutagoes e recombinag¢des ajustando-se a novas fungoes
(ver genes paralogos, Capitulo 5). Assim, come¢ando com poucos
genes nas células primitivas, as formas de vida mais complexas,
com mais material genético, apresentaram maior plasticidade e fo-
ram capazes de desenvolver mais de 20.000 genes hoje presentes
numa célula de um animal ou planta superior (Tabela 7.1).

A partir do entendimento de um gene ou proteina pode-se
compreender o que “aconteceu” com uma familia inteira de genes
homologos a ele durante a sua histéria evolutiva. Assim, a Biologia
Molecular revela a unidade do mundo vivo e providencia as fer-
ramentas para a descoberta dos mecanismos gerais que governam

<« . . ~ »
uma “variedade sem fim de inveng¢des”.



Gorilla CAA

Q
Homo GTGCCCATCCAAAAAGTCCAAGATGACACCAAAACCCTCATCAAGACAATTGTCACCAGG
Pan  GTGCCCATCCAAAAAGTCCAGGATGACACCAAAACCCTCATCAAGACAATTGTCACCAGG
vV PI Q KV QDDTIKTTULI KTI1 VTR

K
Homo ATCAATGACATTTCACACACGCAGTCAGTCTCCTCCAAACAGAAAGTCACCGGTTTGGAC
Pan  ATCAATGACATTTCACACACGCAGTCAGTCTCCTCCAAACAGAAGGTCACCGGTTTGGAC
I ND I SHTOSVSSKOQKV T GLD

Gorilla AAG

Gorilla CCC

P
Homo TTCATTCCTGGGCTCCACCCCATCCTGACCTTATCCAAGATGGACCAGACACTGGCAGTC
Pan  TTCATTCCTGGGCTCCACCCTATCCTGACCTTATCCAAGATGGACCAGACACTGGCAGTC
F 1P GLHUPI LTLSKMUDAO QTTLAV

v
Homo TACCAACAGATCCTCACCAGTATGCCTTCCAGAAACGTGATCCAAATATCCAACGACCTG
Pan  TACCAACAGATCCTCACCAGTATGCCTTCCAGAAACATGATCCAAATATCCAACGACCTG
yQaQql LTSMPSRNMI QI S NUDL

Gorilla ATG

D
Homo GAGAACCTCCGGGATCTTCTTCAGGTGCTGGCCTTCTCTAAGAGCTGCCACTTGCCCTGG
Pan  GAGAACCTCCGGGACCTTCTTCAGGTGCTGGCCTTCTCTAAGAGCTGCCACTTGCCCTGG
ENLRDLLHVL ATFSKS CHLZPW
Gorilla GAC

Figura 7.1 - Comparacao das sequéncias das regides codificantes dos genes de leptina dos hu-
manos (Homo, linha superior) e dos chimpanzés (Pan, linha inferior). Como indicado pelos c6-
dons destacados nos retangulos, somente cinco nucleotideos (de um total de 441, embora so-
mente aparecam 300) diferem entre essas duas sequéncias. (Adaptado de: ALBERTS et al., 2010).



Tabela 7.1. Comparacao entre genomas selecionados. (Fonte: KLUG et al., 2010.
Atualizado pelo Genbank: <http://www.ncbi.nlm.nih.gov/homologene>. Acesso em: 28
set. 2010).

Bactéria (Escherichia coli) 4,1 Mb 4.403
Levedura (Saccharomyces cerevisiae) 12 Mb ~5.800
Verme (Caenorhabditis elegans) 97 Mb 20.155
Planta crucifera (Arabidopsis thaliana) 140 Mb ~27.100
Mosca (Drosophila melanogaster) 165 Mb ~14.000
Arroz (Oryza sativa) 389 Mb ~26.800
Ourico-do-mar (Strongylocentrotus sp.) 814 Mb ~23.500
Galinha (Gallus gallus) 1,0Gb ~18.000
Cao (Canis lupus familiaris) 2,5Gb ~19.700
Camundongo (Mus musculus) ~2,5Gb ~25.300
Macaco rhesus (Macaca mulatta) ~2,87 Gb ~20.000
Homem (Homo sapiens) ~2,9Gb ~22.000
Chimpanzé (Pan troglodytes) ~3,0 Gb ~25.000

Notas: Mb = megabase (um milhdo de pares de bases); Gb =
gigabase (um bilhdo de pb).

Embora as caracteristicas basicas dos genomas eucaridticos
sejam semelhantes em espécies diferentes, o tamanho do genoma
¢ muito variavel. Ele varia de cerca de 12 Mb em fungos a mais
de 100.000 Mb em algumas plantas floriferas (uma variagdo de
10.000 vezes), o numero de cromossomos varia de 2 até centenas
(cerca de 100 vezes mais), mas o nimero de genes varia muito
menos do que o tamanho do genoma e o nimero de cromosso-
mos. Os genomas eucaridticos tém vdrias caracteristicas que ndo
sdo encontradas geralmente em procariontes: densidade génica,
introns e sequéncias repetitivas, as quais serdo comentadas mais
adiante neste capitulo.
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75%
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A mudanga evolutiva envolve mudancas genéticas promovidas por:
« alteracdo na frequéncia dos alelos;
« mudangas na quantidade de DNA;
« mudancas na organiza¢do do material genético;

+ recombinacio.

A varia¢do genética se origina de mutacdes aleatérias que
ocorrem no genoma dos organismos. Mutagdes sio mudangas
na sequéncia dos nucleotideos do genoma de uma célula, que po-
dem ser causadas por radia¢do, virus, transposons e substancias
quimicas mutagénicas, assim como erros que ocorrem durante a
meiose ou replicagdo do DNA. Esses agentes produzem diversos
tipos de mudanga nas sequéncias de DNA, que podem ser sem
efeito (quando mudancas na sequéncia de nucleotideos nao al-
teram o fenétipo do individuo, também chamadas de mutagoes
silenciosas), podem alterar o produto de um gene (alteragio da
sequéncia de aminoacidos numa proteina, por exemplo), ou alte-
rar o quanto um gene se expressa (alteracdo na regulagdo génica).
Estudos com a mosca-da-fruta, Drosophila melanogaster, apon-
tam que cerca de 70% das mutagdes sao deletérias (prejudiciais),
sendo as restantes neutras (sem efeito) ou com pequeno efeito
benéfico. Devido aos efeitos danosos das mutacdes sobre o fun-
cionamento das células, os organismos desenvolveram ao longo
de sua evolu¢do mecanismos responsaveis pelo reparo do DNA
capazes de remover mutagdes. Assim, a taxa étima de mutacao é
resultado do balanc¢o entre as demandas conflitantes de reduzir
danos em curto prazo, como o risco de cancer, e aumentar os be-
neficios em longo prazo de mutagdes vantajosas.



Como o fendtipo de um individuo resulta da interagao de seu
gendtipo com o ambiente, a varia¢do nos fendtipos de uma popu-
lagdo ¢ o reflexo, em certa medida, da varia¢ao nos genétipos dos
individuos. A teoria sintética da evoluc¢do (TSE) define evolucao
como a mudanga nas frequéncias génicas (alélicas) ao longo do
tempo, ou seja, a flutuagdo na frequéncia de um ou mais alelos,
tornando-se mais ou menos prevalecente em relagdo a outras for-
mas do mesmo gene. For¢as evolutivas (como competicao, deriva,
aptacdo ou adaptagdo, etc.) atuam direcionando essa mudanca de
diferentes formas. A variagdo em determinado locus desaparece
quando algum alelo se fixa na populagao, isto é, quando um mes-
mo alelo passa a estar presente em todos os individuos.

A origem de toda a sdo mutagdes no material
genético. Essa varia¢ao pode ser reorganizada por meio da reprodu-
¢do sexuada e distribuida entre populagdes por meio de migragao.

A variagdo também pode vir de trocas de genes entre espécies
diferentes, por exemplo, na transferéncia horizontal de genes (ver
adiante) e hibridizagdo (que ocorre principalmente em plantas).
Apesar da constante introducao de variagao por meio desses proces-
s0s, a maior parte do genoma de uma espécie é idéntica em todos os
individuos. No entanto, até mesmo poucas mudancas no genétipo
entre espécies distintas podem levar a mudancas acentuadas (drasti-
cas) no fendtipo: chimpanzés e humanos (Figura 7.2) possuem ape-
nas cerca de 2% de diferenca em seu genoma (Tabela 7.1).

: AN
Figura 7.2 — Jane Goodall (1934-), primatéloga britanica, estudou a vida social e familiar
dos chimpanzés (Pan troglodytes) na Tanzania, ao longo de 40 anos. Dian Fossey (1932-
1985) fez trabalhos de campo com gorilas da montanha (Gorilla gorilla), no Zaire e em
Ruanda, onde abriu o centro de Pesquisa Karisoke.

Em tese, quanto maior a
variagdo genética disponivel,
maior a oportunidade de
evoluir.



A existéncia de varia¢do genética é um fator imprescindivel
para que a evolugdo possa ocorrer.

Os primeiros estudos dos genes nas populagdes foram focaliza-
dos em variantes discretas, tais como os tipos sanguineos ABO nos
seres humanos ou os olhos brancos em drosofilas. Entretanto, nas
populagdes naturais da maioria das espécies, nds raramente en-
contramos uma caracteristica com dois ou mais fendtipos dis-
cretos que nos estimulariam a realizar um cruzamento mende-
liano. Por essa razdo, os geneticistas classicos distinguiram o tipo
selvagem predominante dos tipos mutantes raros e assumiram que
as populagdes eram geneticamente homogéneas. Ocasionalmente,
entretanto, dois ou mais fenotipos diferentes e discretos sdo razoa-
velmente comuns em uma populagio. Quando o segundo fendtipo
em prevaléncia excede um por cento de sua frequéncia (cerca de
2%), essa condigdo é chamada polimorfismo.

Os modelos classico e balanceado da estrutura das populacoes

» Modelo Classico (Miiller, 1890-1967): a maioria dos loci apre-
senta-se em homozigose. Os locos em heterozigose sao raros e
surgem por muta¢ao de um alelo selvagem. Se o alelo mutante
for benéfico, sua frequéncia aumentara por selecao natural e
ele se convertera no novo alelo selvagem.

« Modelo Balanceado (Dobzhansky, 1900-1975): a maioria dos
loci é heterozigota. Ndo existe um genoétipo ideal ou “normal’”.
Ao contrério, as populagdes se constituem de um conjunto de
gendtipos que determinam uma eficacia biologica satisfatoria
na maioria dos ambientes.

A evolugdo se daria por uma mudanga gradual nas frequéncias
e classes de alelos em muitos loci. O modelo balanceado conside-
ra que o grupo de alelos “favorecidos” em um Jlocus depende dos
grupos existentes em outros loci (ou seja, trata-se de um sistema
coadaptado). Segundo esse modelo, mutantes deletérios podem se
manter em frequéncias baixas devido a sele¢ao natural, tendo um
papel secundério ou negativo na evolugao.



Algumas evidéncias da abundancia da variagao genética:

o Consanguinidade/Endogamia - Facilitam a deteccao de va-
riagao genética, pois revelam a existéncia de alelos “escondi-
dos” nos genotipos, pelo aumento da homozigose.

o Seleciao artificial (SA) — Se um carater responde a a¢do da SA,
¢ porque a populag¢do original tinha variagao genética.

Como avaliar a variacao genética?

Podemos avaliar através da:

1. Analise do carater - Aqui realizamos observagdes das carac-
teristicas fenotipicas visiveis que estdo sendo herdadas, como
a colora¢do diferenciada das asas da mariposa Biston betularia
(Figura 7.3, exemplo classico de sele¢ao natural nos livros de
Biologia). Observa-se o fendtipo, e o gendtipo sera inferido de

acordo como o fendtipo aparece na descendéncia dos cruza-

Figura 7.3 — Formas
mentos (segregacdo através das geragoes). variantes de Biston

betularia.

2. Andlise de proteinas (produtos génicos) identificadas por
eletroforese — Aqui utilizamos técnicas que nos permitam ob-
servar variagdes fenotipicas a nivel molecular, como a eletro-
forese para separar variantes diferentes de moléculas proteicas
(Figura 7.4), através da mobilidade diferenciada em gel (de
amido, celulose, agarose, acrilamida, etc.), ou seja, as proteinas
de carga elétrica diferente se movimentardo ou mais rapido ou
mais lentamente para um dos pélos. Por exemplo, na Figura 7.4
observe que as moléculas da hemoglobina A (HbA) tém uma
mobilidade mais rapida para o polo negativo (na parte superior
da figura), enquanto a HbS migra mais lentamente e a HbC ¢é
ainda mais lenta que a HbA, apresentando mobilidade seme-
lhante a HbA2 (bandas mais préximas a origem).

Sobre a geografia das hemoglobinas S e C

Varias hemoglobinas (Hbs) normais ocorrem em mamiferos e
podem ser estudadas durante as sucessivas etapas de seu desenvol-
vimento. Elas sdo formadas por quatro cadeias polipeptidicas. Na
vida embriondria, existem Hbs que com o passar do desenvolvi-



Figura 7.4 — Eletroforese
alcalina de hemoglobinas
em gel de agarose.
Diferenciacao da mobilidade
eletroforética dos genétipos
SC, SF e AS (SC=HbS -
siclémica — e HbC; SF =

HbS e Hb Fetal; AS = Hb do
Adulto e HbA). Os tracos

de HbA nos gen6tipos SC

e SF se devem a sangue
transfundido em ambos os
pacientes que cederam as
amostras de sangue para
andlise. (Fonte: <http://
www.hemoglobinopatias.
com.br>. Acesso em
20/10/2010).

mento vao sendo substituidas pela fetal (HbF). Durante o periodo
perinatal, a hemoglobina A (HbA) substitui gradativamente a HbF.
Os individuos adultos normais terdo a HbA. Em alguns primatas,
além da HbA, ha uma quantidade menor de hemoglobina A..

Linus Pauling e colaboradores, em 1949, demonstraram que uma
anemia hemolitica hereditaria, comum em negros americanos, era
causada por uma hemoglobina anormal, denominada HbS. Em
1950, Itano e Neel descobriram a HbC, que também era causadora
de anemia. Outras variantes anormais foram posteriormente desco-
bertas, e a maioria delas resulta da troca de um s6 aminoacido nas
cadeias polipeptidicas, sendo as demais resultantes de adicao, dele-
¢do ou recombinagdo do material hereditario (Figura 7.4).

Os alelos HBB*S e HBB*C sdo polimorfos em muitas popula-
¢Oes africanas e raros em outros grupos étnicos. A frequéncia do
alelo HBB*S em negros africanos varia de 1% em Mog¢ambique
a 20% em Angola e Zaire, enquanto o alelo HBB*C mantém-se
em frequéncias mais baixas, chegando a 8% no Burquina Fasso
(ROYCHOUDHURY; NEI, 1988). O polimorfismo decorrente da
frequéncia do alelo HBB*S ocorre em varias populagdes de regides
tropicais e subtropicais e em grupos que contém descendentes de
individuos oriundos do continente africano e areas proximas. A
manutencio de tais frequéncias deve-se a existéncia endémica da
maldria nessas regioes, atribuindo-se vantagem adaptativa do he-
terozigoto, havendo evidéncias de que a HbS nao favorece a proli-
feragdo, nos eritrocitos, do Plasmodium falciparum (selegdo a favor
do heterozigoto ou heterose).

Os primeiros ensaios sobre variagdo genética utilizando-se a
técnica de eletroforese de proteinas foram realizados por Smithies
em 1955 e, posteriormente, por Harris em 1960. A técnica de ele-
troforese em acetato de celulose, gel de amido ou agarose foi a res-
ponsavel pela deteccdo de maior parte das variantes conhecidas
de proteinas de animais, como hemoglobina, haptoglobina, trans-
ferrina, albumina, entre outras, e muitas enzimas, como fosfatase
acida, glicose-6-fosfato-desidrogenase, anidrase carbdnica. Os es-
tudos com vegetais continuaram nas décadas seguintes, caracteri-
zando inumeras espécies quanto a variabilidade bioquimica.



Harris, em 1966, descreveu a variacao de 10 loci enziméticos
humanos e Lewontin e Hubby investigaram 18 loci de cada uma
das diversas popula¢des de Drosophila pseudoobscura. Os dados
desses pesquisadores foram surpreendentes para a escola classica
de geneticistas, porque permitiram concluir que uma populagao
média de Drosophila é polimoérfica em pelo menos 30% de seus
loci e que os loci polimdrficos tém tantos alelos em frequéncias
tdo altas que provavelmente uma mosca é em média, heterozi-
gota em aproximadamente 12% de seus loci. Os dados de Harris
indicaram ainda que humanos, com 30% de loci polimérficos e
10% de heterozigosidade média, eram também altamente varia-
veis quanto as enzimas estudadas.

Tais valores representaram subestimativas do valor verdadeiro,
devido as limitagoes das técnicas empregadas (eletroforese, testes
imunologicos, isoeletrofocaliza¢do), podendo chegar a 68%, quan-
do se passou a utilizar informagdes sobre polimorfismo do compri-
mento de fragmentos de restricao (RFLPs) e dados de sequencia-
mento de DNA, em fins da década de 1980 e durante a de 1990.

Em 1987, Nei, outro geneticista de populagdes, demonstrou
que a propor¢ao de loci polimérficos varia de 10% a 90% e a hete-
rozigosidade média por loco (H) fica em torno de 50%, em varias
espécies estudadas, chegando a atingir 90% em muitas populagoes
humanas e populagdes naturais de camundongos, quando se con-
siderou o complexo principal de histocompatibilidade (MHC).
Esse complexo possui 0 mais polimorfico conjunto de loci ja estu-
dado (ou seja, quase todos os individuos da populagdo sdo hetero-
zigotos para muitos desses loci).

Essa extensdo da variabilidade genética nas diversas espécies
leva a concluir que cada organismo possui a sua individualidade
bioquimica e traz a tona a discussao das hipdteses sobre os meca-
nismos de manuten¢do dos polimorfismos.

3. Analise de genoétipos — Aqui se pode utilizar a técnica de ele-
troforese em gel para a detec¢do da mobilidade diferencial de
diferentes moléculas de DNA. A eletroforese de DNA em gel
revela gendtipos. Nesse caso, pode ser observada diretamente a
variabilidade genética. Na Figura 7.5, podemos visualizar ban-
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das claras, que sdo produtos de amplifica¢do do DNA in vitro,
de fragmento de 150 pb do gene MTRR 66 (raia 1 do gel). Apds
amplifica¢do, os produtos sdo submetidos a acdo de enzima de
restricdo, denominada Nde I, que realiza uma quebra do frag-
mento se encontrar o sitio de restri¢do criado pela presenca do
nucleotideo G na posigdo 66 do gene da enzima metionina sin-
tase redutase (MTRR), em vez do nucleotideo A. Existe um po-
limorfismo de um unico nucleotideo (SNP) nessa regido, onde
as pessoas podem possuir ou um G ou um A em seu DNA. Essa
enzima faz parte da via de metilagdo da molécula de DNA.

. Analise de sequenciamento de DNA - O DNA apés extraido

pode ser analisado no sequenciador automatizado. Um exem-
plo de uma regido sequenciada do gene responsavel pela sen-
sibilidade ao gosto amargo, como o da substincia feniltiocar-
bamida (PTC), pode ser visualizado na Figura 7.6. A presenga
de um pico maior da citosina (C) indica que tanto o gene her-
dado do pai quanto o gene herdado da mae possuem citosinas
(quadro da esquerda). O gendtipo C/C (também chamado de
homozigoto (C)) indica uma predisposi¢ao
a sentir o sabor amargo. O mesmo acontece

quando um pico maior de timina (T) apare-
ce indicando uma predisposi¢do a nio sentir
o sabor amargo (quadro da direita). A pre-
senca de dois picos (citosina (C) e timina,
(T)) indica que o individuo ¢ heterozigoto, e
cada nucleotideo veio de um de seus pais. Os

+ Pdlo positivo
AA AG GG

Figura 7.5 — Imagem de eletroforese em gel de agarose
corado com GelRed®, visualizada por transiluminador UV.
Raia 1: produto de PCR 150 pares de base (pb). Raia 2:
genotipo AA, produto de PCR (150 pb) submetido a
digestao com Ndel e ndo clivado por nao apresentar o sitio
de restricao criado. Raia 3: genétipo AG, apresenta duas
bandas, de 150 e 123 pb, produto de PCR parcialmente
digerido, indicando presenca do SNP em apenas um

dos cromossomos do individuo. Raia 4: genétipo GG,
representado pela presenca de apenas uma banda de
123 pb, produto de PCR digerido, indicando presenca

do SNP nos dois cromossomos. Os fragmentos de 27 pb
dos individuos AG e GG néo sdo visiveis nesta foto.

dois nucleotideos sinalizam para uma sensi-
bilidade intermedidria ao sabor amargo.

Dados na literatura indicam que cerca de
70% dos individuos sentem intensamente o
gosto amargo da PTC, enquanto o restante
percebe com baixa ou nenhuma sensibili-
dade. Os individuos cujos eletroferogramas
foram representados na Figura 7.6 perten-
cem a uma popula¢do que ¢ caracterizada
pela predominancia de individuos sensiveis
ao gosto amargo, tanto no teste genético (se-



quenciamento) quanto no teste da gotinha com PTC (teste gusta-
tivo para a substancia PTC em diferentes concentragdes).

Sequenciamento

Homozigoto C

Homozigoto T

A i
Qi

g

Figura 7.6 — Nos eletroferogramas acima, podemos ver a sequéncia de nucleotideos apds sequenciamento de determinado
fragmento da molécula de DNA de diferentes individuos em um sequenciador automatico. Os picos em azul correspondem a

citosina (C), os em vermelho, a timina (T).

Como medir (mensurar) a diversidade populacional?

O conceito de diversidade populacional, proposto por Nei, em
1973, refere-se ao nivel de de uma populacao
obtido a partir das frequéncias alélicas desta. Esse valor é o com-
plemento da identidade genética, ou a probabilidade de nao iden-
tidade, e equivale a quantidade de heterozigotos esperada (H,)
em uma populagio de cruzamentos ao acaso (pan-mitica). Assim,
independe de efeitos de migracao, selecdo, mutagao ou sistema re-
produtivo. Esse valor permite uma ideia do nivel de varia¢ao gené-
tica em uma populagio.

Weir, em 1990, considerou a frequéncia de heterozigotos obser-
vada (H,) como um importante indicador da diversidade genética,
uma vez que cada heterozigoto carrega alelos diferentes e, portanto,
representa melhor a Variaqéo existente. Contudo, o autor considera
a heterozigosidade esperada uma medida mais apropriada em estu-
dos de populagdes com endocruzamento elevado (ver Capitulo 2).

Além da heterozigosidade,
a percentagem de loci
polimérficos e o nimero
médio de alelos por locus
sdo indices de diversidade
genética utilizados em
estudos populacionais.



A origem da variagdo genética

o Qual a origem da variagao genética das populagdes naturais e
das diferengas genéticas entre as espécies?

 Origem da vida: 3,5 a 4 bilhdes de anos.

o Desde entdo o DNA tem aumentado em quantidade e comple-
xidade nos organismos.

o DNA — autoduplicagdo — DNA idéntico
Erros neste processo — muta¢ao

Enquanto a mutagdo pontual (num unico nucleotideo) é um me-
canismo eficiente para “sintonizar” o genoma, a evolugdo depende
de tipos mais radicais de alteragdes genéticas. Grandes porg¢des
de DNA também podem ser duplicadas, fendmeno que funciona
como fonte de material para a evolu¢ao de novos genes, sendo es-
timado que dezenas a centenas de genes sejam duplicados nos
genomas de animais a cada milhdo de anos. A grande maioria
dos genes pertence a familias de genes homologos (Capitulo 5),
que partilham um ancestral comum, de forma semelhante ao que
ocorre com linhagens de espécies.

Novos genes podem ser produzidos tanto por duplicagao e mu-
tagdo de um gene ancestral como por recombinagio de partes de
genes diferentes para formar novas combina¢des com fungdes dis-
tintas. Por exemplo, quatro dos genes utilizados no olho humano
para a produgido de estruturas responsaveis pela percepgao de luz
derivam de um ancestral comum, e trés desses genes (Figura 7.7)
atuam na visdo em cores (tricromatica: azul, vermelha e verde) e
um na visdo noturna. Em macacos do Novo Mundo ha dois genes
que atuam na visdo em cores, e muitos deles apresentam visao bi-
cromatica (azul e vermelho ou azul e verde). Em alguns casos, as
fémeas podem apresentar visdo tricromatica (heterozigotas para
opsina verde e vermelha, no cromossomo X).
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Figura 7.7 — Representacdo dos genes da opsina para visao da cor vermelha e verde presentes
no cromossomo X e do gene da opsina para visao da cor azul presente no cromossomo
autossdmico em humanos e macacos do Novo Mundo (MNM). Note que em MNM s6 hd um
locus no cromossomo X, assim a visao tricromatica sé é possivel em fémeas heterozigotas
para a visdo das cores vermelha e verde.

Uma vantagem na duplicagdo de genes (ou mesmo de genomas
inteiros por poliploidia) é que sobreposicao ou redundéancia fun-
cional em varios genes pode permitir que alelos que seriam deleté-
rios sem essa redundéncia sejam mantidos na populagdo, aumen-
tando assim a diversidade genética.

Uma dessas alteragdes pode ser causada em consequéncia de
permuta genética desigual (crossing-over), que causa grandes re-
arranjos no genoma com uma frequéncia surpreendente: o geno-
ma pode expandir-se ou contrair-se, por duplicagao ou delecao, e
suas partes podem ser transpostas de uma regido para outra, para
criar novas combinagdes. Partes componentes dos genes — seus
éxons individuais e regides regulatérias — podem ser misturadas
como moédulos separados de onde podem surgir proteinas com
fun¢des inteiramente novas. Adicionalmente, copias duplicadas
de genes tendem a divergir por efeito de mutagdes adicionais,
podendo tornar-se especialistas e individualmente otimizadas,
passando a exercer func¢des sutilmente diferentes.



Regides promotoras,
enhancer, éxons
responsaveis pela regiao
transmembranica em
proteinas de membrana, etc.

Assim, o genoma em sua totalidade pode evoluir para se tornar
mais complexo e sofisticado. Em mamiferos, existem multiplas for-
mas variantes quase que para cada gene: diferentes genes para ac-
tina, em diferentes tipos de células contréteis; diferentes genes de
opsina que permitem a percepgio de luz de diferentes cores, como
visto no exemplo anterior; diferentes genes de coldgenos nos dife-
rentes tipos de tecidos conjuntivos, e assim por diante. A expressao
de cada gene ¢é regulada de acordo com regras precisas e especificas.

Além disso, estudos de sequéncias de DNA revelam que muitos
genes tém semelhantes, embora difiram
bastante em outras regides; sequéncias comuns sao frequentemente
encontradas em proteinas nao relacionadas (acredita-se que muitos
genes sao formados por unidades funcionais independentes, que se-
riam os éxons, e que cada gene seria um mosaico dessas unidades).

As duplicagdes génicas sdo usualmente atribuidas a raros aci-
dentes, catalisados por enzimas que medeiam processos de re-
combinac¢ido normais. Eucariontes superiores desenvolveram um
mecanismo enzimatico que une as extremidades de uma molécu-
la de DNA quebrada, de modo que as duplica¢des (e também as
inversoes, delecdes e translocagoes de segmentos de DNA) podem
ser originadas como consequéncia da jun¢do inexata de fragmen-
tos cromossomicos que, de alguma maneira, foram quebradas em
mais de um local. Dessa maneira, podem surgir as duplicagdes em
tandem (lado a lado) que por sua vez podem ser replicadas por

crossing-over desigual (Figura 7.8) e dar origem a

. amplificagio do DNA (aumento no nimero de
X cdpias de um segmento de DNA).
—HE—i— - ,
R R E possivel esperar que, no decorrer da evo-

lucdo, as sequéncias dos genes repetidos — e do
DNA espacador (ndo transcrito) entre eles — di-

I —— vergissem muito entre si. Pela presenca de mui-

tas copias do mesmo gene, haveria pouca pressao

Figura 7.8 — A duplicacdo génica (A) em tandem pode
resultar de um crossing-over desigual ou de uma

seletiva contra mutagdes que alterassem apenas
uma ou poucas delas. Além disso, a maioria das

troca desigual entre crométides-irmaés facilitada pelas alteragdes entre nucleotideos nas longas regides

repeticoes curtas (R1, R2) espalhadas pelo genoma. A
seta dupla indica a extensao da duplicacdo génica em

espacadoras ndo transcritas ndo teria nenhuma

tandem. (Adaptado de: STRACHAN; READ, 2002). consequéncia funcional. No entanto, isso ndo é o



que se observa; de fato, o que se verifica é que essas sequéncias sdo

muitas vezes idénticas. Acredita-se que dois mecanismos homo-

geneizadores podem contribuir para isso: a) eventos recorrentes

de crossing-over desigual e b) conversao génica (Figura 7.9).
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Figura 7.9 — Tipos de conversdo génica (A e B), que consiste numa substituicdo de sequéncias de
nucleotideos nao reciproca entre alelos de um mesmo gene, mesmo loco (A) e entre alelos de
genes diferentes, locos distintos (B). Em C temos um modelo para explicar a conversao génica.
(Adaptado de: STRACHAN; READ, 2002).



Apesar desses mecanismos, a transferéncia de uma cépia de um
gene de um arranjo em tandem para uma nova localizagdo cro-
mossdmica (translocagdo), permite que essas sequéncias come-
cem a evoluir independentemente, de modo a tornar possivel a
aquisicao de novas fungdes, o que constituiu uma etapa importan-
te na evolugdo do genoma de eucariontes.

Familia de Genes

A mais primitiva molécula transportadora de oxigénio em ani-
mais ¢ uma cadeia polipeptidica de globina, com aproximadamen-
te 150 aminodacidos, que é encontrada em muitos vermes mari-
nhos, insetos e peixes primitivos. A molécula de hemoglobina de
vertebrados superiores, contudo, é composta de dois tipos de ca-
deias de globina. Estima-se que, ha aproximadamente 700 a 800
milhdes de anos, um evento de duplicagdo em um gene ancestral
deu origem a duas linhagens, um que originou a mioglobina, que
em humanos esta no cromossomo 22, e a outra sofreu um segundo
evento de duplica¢io, ha cerca de 500 milhdes de anos, e durante
a evolugdo dos peixes superiores, ocorreu uma série de mutagoes
e duplicagdes génicas (Figura 7.10). Esses eventos estabeleceram
dois genes levemente diferentes, que codificam as cadeias a e f da
globina. Nos vertebrados superiores modernos, cada molécula de
hemoglobina ¢ um complexo de duas cadeias a e duas B (ver Fi-
gura 5.5 e quadro destaque sobre as hemoglobinas no Capitulo 5).

Cromossomo 22 Cromossomo 16 Cromossomo 11
genes das a - Globinas genes das B - Globinas
Mioglobina C a2 (o0l 3 Gy Ay 6 B

Figura 7.10 - Esquema evolutivo da superfamilia dos genes da globina, que transportam oxigénio no sangue de
animais. Evento de translocagdo separou os genes que codificam as cadeias a e 3 da globina para cromossomos
diferentes. Posteriormente, as familias da beta-globina e da alfa-globina sofreram uma série de duplica¢des e
acumulo de mutagdes pontuais. (Adaptado de: KLUG et al., 2010).



Mais tarde, durante a evolu¢do dos mamiferos (200 milhoes de
anos), o gene da cadeia [} aparentemente também passou por um
processo de mutagdo e duplicagdo dando origem a uma segunda
cadeia do tipo P, que ¢ sintetizada especificamente no feto. Esse
gene “fetal” por sua vez foi subsequentemente mutado (100 mi-
lhoes de anos), produzindo as cadeias € e y, e duplicado novamen-
te (20 milhoes de anos) tendo dado origem a dois novos genes, que
produzem as cadeia yG e yA.

Outra duplicagiao do gene da cadeia  “adulta” ocorreu na evo-
lu¢ao dos primatas (40 milhdes de anos), dando origem a uma
globina 6 (produto do gene d), que se associa com a cadeia a, e
¢ encontrada apenas em primatas adultos. Cada um desses genes
foi modificado por mutagdes pontuais que levaram a alterag¢des
nas propriedades da molécula de hemoglobina final, assim como
também sua expressividade foi alterada devido a alteragdes ocor-
ridas em suas regides regulatorias (regides onde, no momento da
transcri¢ao do gene, ligam-se fatores que regulam a quantidade de
RNA a ser transcrito, (ver paginas 76 e 77 do livro 3, Genética Mo-
lecular, desta colecdo: Biologia licenciatura a distancia).

Atualmente, os genes que se originaram do gene da cadeia {3
original estdo arranjados como uma série de sequéncias de DNA
homoélogas, posicionadas dentro de uma regido de 50.000 pares
de nucleotideos no cromossomo 11 humano, enquanto os genes
da familia a estdo localizados no cromossomo 16 (ver Figura 5.6,
Capitulo 5). Acredita-se que esses dois genes se separaram ha cer-
ca de 300 milhdes de anos. Hoje em dia estdo separados em aves
e mamiferos, mas seguem juntos em Xenopus. Algumas das alte-
ragOes ocorridas nos genes das globinas deram origem a pseudo-
genes: genes com homologia a genes funcionais, mas que foram
inativados por mutacdes.

Sabe-se que o genoma de mamiferos apresenta um grande ex-
cesso de DNA nio funcional e que este nao é “descartado” tdo fa-
cilmente. Também de uma maneira ndo surpreendente, a maioria
dos biologistas assumiu, inicialmente, que os introns (Capitulo 3,
p. 87-91 do livro Genética Molecular desta cole¢do) constituiam



uma adicdo evolutiva “bizarra” e tardia a linhagem eucariotica.
Contudo, hoje sabe-se que os genes interrompidos sdo uma condi-
¢d0 ancestral, e que as bactérias perderam os seus introns somente
depois que a maioria de suas proteinas “evoluiu”, provavelmente
em decorréncia da recombina¢do de éxons, que separados codifi-
cam dominios proteicos distintos.

Uma evidéncia a favor da origem ancestral dos introns foi obti-
da da analise do gene que codifica a enzima triofosfato-isomerase
que participa de uma etapa da glicélise e, portanto, esta presente
em todos os seres vivos. Pela comparagdo da sequéncia de ami-
nodacidos desta proteina, em varios organismos, ¢ possivel deduzir
que ela evoluiu antes de procariontes e eucariontes divergirem de
um ancestral comum: as sequéncias humana e bacteriana tém uma
identidade de 46%. O gene que codifica a enzima contém 6 introns
em vertebrados (galinhas e humanos), 5 dos quais estdo precisa-
mente nas mesmas posi¢cdes no milho. Isso implica que esses 5 in-
trons estavam presentes no gene antes de animais e vegetais terem
divergido na linhagem eucariotica.

Outro aspecto a ser considerado é que um segmento de DNA

que funcione como intron num determinado gene pode ser um

segmento codificante num outro

— gene (ser um éxon), devido aos pro-
Sequenc'i:coeieonggszgﬁ CEIEnE cessamentos alternativos dos RNAs

. X transcritos primdrios (ver pagina 90

5’ p s do livro Genética Molecular, volume
ATCTGACCAA GGATAGTGGG ATATAGAAGA AAAAACATTC

TAGACTGGTT CCTATCACCC TATATCTTCT TTTTTGTAAG
P S S S-S S S S Outros tipos de DNA nédo codi-
CAAGAATTAT TTTATTTATT TATTTATTTA TTTATTTATT

1
GTTCTTAATA  AAATARATAA ATARATARAT AAATARATAR

3 desta colecdo).

ficantes sdo: os DNAs, unidades de
nucleotideos repetidas em tandem

— (30% do DNA humano, normalmen-
TATTTTTGAG ACACAGTCTC GCTCAGTTAC CCAGG

81 EEREHAACTC TGTGTCAGAG CGAGTCAATG GGTCC te formando a heterocromatina), que

. podem ser classificados em micros-

< { satélites (Figura 7.11), minissatélites

Figura 7.11 — Exemplo de microssatélite dentro do gene LPL. Sequéncia e satélites, dependendo de quantos

nucleotidica do intron 6 do gene da lipoproteina lipase humana (LPL), nucleotideos existem em cada unida-

situado no cromossomo 8p22, indicando as repeticdes em tandem, . [ .
que caracterizam o microssatélite (TTTA, chaves verdes numeradas de de. Também hd os DNAs rep etidos

1a8). (Adaptado de: Short Tandem Repeat DNA Internet DataBase). dispersos, unidades de nucleotideos



repetidas por todo o genoma, e dentre eles os elementos transpo-
niveis (TE), que correspondam a 10% do genoma de eucariontes.

Os elementos transponiveis (Capitulo 4, p. 148-155 do livro Gené-
tica Molecular desta colegdo) movem-se de um lugar a outro do cro-
mossomo, ou como DNA ou via um RNA intermedidrio (retrotrans-
posons). Em qualquer caso, eles podem ser multiplicados, a partir de
um unico sitio genémico, para um grande nimero de outros sitios,
algumas vezes comportando-se como parasitas disruptivos.

Em Drosophila mais da metade das mutagdes espontineas exa-
minadas sao devidas a inser¢ao de um elemento transponivel no
gene mutado ou num sitio préximo a ele. Além disso, quando dois
elementos transponiveis (TEs), que sdo reconhecidos pela mesma
enzima de recombinagdo sitio-especifica (transposase), integram-
se em sitios cromossdmicos vizinhos, 0 DNA entre eles fica sujeito
a transposigdo pela transposase. Isso faz com que esses elementos
possam favorecer a criagdo de novos genes no seu movimento, po-
dendo dar origem a duplica¢des e a embaralhamento de éxons
(Figura 7.12).

1 TE 2 TE 3

~—

......

Figura 7.12 — llustracao do embaralhamento intergénico de éxons, que pode ser media-
do por elementos de transposicao. O éscon 2 do cromossomo A foi transportado para o
cromossomo B, mediado por elementos de transposicao (TE). (Adaptado de: STRACHAN;
READ, 2002).

Outra caracteristica unica que distingue os elementos trans-
poniveis como mutagénicos ¢ a tendéncia de passarem por lon-
gos periodos de durante os quais permanecem fixos

Reducdo das atividades

de crescimento e
desenvolvimento provocados
por fatores ex6genos.



as suas posi¢des cromossdmicas, seguidos por um periodo de in-
tensa movimentacao.

Essas mudancas cataclismicas, chamadas de surtos de trans-
posi¢ido, podem envolver a transposi¢do simultdnea de varios e
diferentes elementos, aumentando com isso a probabilidade de
aparecimento de caracteristicas novas, de maneira abrupta. Isso
foi observado tanto em diversos tipos de vegetais como em Droso-
phila submetidos a severo estresse ambiental.

As duas principais classes de familias de DNA repetitivo disper-
sas dos mamiferos, e que contém um pequeno percentual de ele-
mentos que estdo transpondo de forma ativa, foram diferenciadas
com base no comprimento da unidade de repetigdo: SINEs e LINEs.

« LINEs - Elementos nucleares intercalares longos, exemplifica-
dos pela familia LINE 1 ou L1, encontrados em varios mamife-
ros, como humanos e camundongos, e semelhante ao elemento
F de Drosophila e Cin4 de milho. Sdo retrotransposons, pois
realizam a transposicao através de RNA e sao capazes de co-
dificar a transcriptase reversa, que produz segmentos de DNA
que se incorporam ao genoma. Toda a extensiao da sequéncia
tem cerca de 6.100 pb. Apresentam cerca de 270.000 copias por
célula haploide, correspondendo aproximadamente a 2,1% do
genoma humano. Esses elementos estdao geralmente ausentes
nas sequéncias codificadoras dos genes, mas podem ser encon-
trados em sequéncias intragénicas (Figura 7.13).

« SINEs - Elementos nucleares intercalares curtos, cuja sequén-
cia mais evidente é a familia Alu, especifica de primatas e que
corresponde a 5% do DNA humano. Os genes Alu se consti-
tuem no tipo de repeti¢ao mais abundante do genoma e acredi-
ta-se ser origindrio de uma mutagao de um gene para RNA 7SL.
Toda a extensao da sequéncia tem cerca de 280 pb e possuem
um conteudo de GC relativamente alto. Os genes Alu criam du-
plicagdes onde se inserem. Também sdo encontrados em se-
quéncias intragénicas (Figura 7.13).
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Figura 7.13 — Localizacao das repeticdes Alus, SINEs e LINEs dentro dos introns do gene HGO (Homogentisate 1,

2-dioxigenase) em humanos. (Adaptado de: GRIFFITHS et al., 2009).

Para entender a dindmica de um elemento de transposicao, deve-
se conhecer sua origem. Ha trés maneiras de uma familia de ele-
mentos maoveis se originar em uma espécie: (1) de novo (eventos de
mutagdo e recombinagdo de sequéncias ja presentes no genoma), (2)
por meio de transferéncia horizontal, mediada por um ou mais ve-
tores e (3) por meio de hibridizagao introgressiva e poliespermia en-
tre espécies aparentadas (ver Capitulo 6). Posteriormente, os novos
integrantes do genoma podem se espalhar por transmissdo vertical
a todas as populacdes a partir de linhagens ascendentes.

A visdo neodarwinista de transmissdo do material genético com
base unicamente na reproduc¢io e na transferéncia vertical dos
genes vem sendo ampliada. Outra teoria define que as relagdes
entre os seres vivos sdo representadas por uma rede complexa de
relagdes que, muitas vezes, estabelecem-se entre espécies ndo apa-
rentadas (DOOLITLLE, 1990). Esse processo recebe o nome de
transferéncia horizontal de genes - THG (Figura 7.14).

Atualmente, considera-se que a
¢ muito mais comum do que se pensava, e a arvore da vida de
Darwin se transformou em uma rede da vida, na qual organismos
vivos trocam genes de maneira promiscua.

Segundo o Consoércio Internacional do Sequenciamento do Ge-
noma Humano (IHGSC), centenas de genes humanos foram origi-
nados por transferéncia horizontal de bactérias e dezenas desses
sao derivados de TEs. Enquanto alguns ainda se mantém como se-
quéncias moveis, outras foram “domesticadas” ou se extinguiram.
Nossa heranca genética é uma longa histéria de “parasitas gend-
micos’, que hoje se admite que sejam “simbiontes gendomicos™

Neste enderego, vocé
encontrard um texto bastante
interessante e ilustrado sobre
esse assunto, intitulado “A
ancestralidade tnica e comum
de todos os seres vivos”:
<http://scienceblogs.com.
br/quimicaviva/2010/05/a_
ancestralidade_unica_e_
comum.php>.
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Figura 7.14 - Arvore filogenética reticulada representando possiveis eventos de transferéncia horizontal entre os trés
dominios. (Adaptado de: DOOLITTLE et al., 1990).

Evolu¢ao das sequéncias duplicadas de DNA

1. Duplicagdo de um tnico loco, seguida da evolugdo divergen-
te dos genes duplicados para realizar diferentes fungdes. Ex.:
globinas.

2. Vdrias copias de um unico gene — aumenta a eficiéncia na ob-
ten¢do do produto. Ex.: RNA e histonas.

3. DNA altamente repetitivo (sequéncias curtas).

Fungdo: regulagio génica?



Supde-se que, no inicio, o genoma nuclear dos eucariotos evo-
luiu como uma mistura de genes de arqueobactérias (envolvidos
na transferéncia de informagdes) e genes de eubactérias (envol-
vidos no metabolismo e em outras funcdes celulares basicas). A
medida que os eucariotos se desenvolveram em organismos mul-
ticelulares complexos, o nimero de genes e o tamanho do geno-
ma nuclear aumentaram, e varias outras propriedades foram alte-
radas, especialmente a quantidade de DNA repetitivo e a fracao
de DNA codificador. Supde-se também que a transicio de DNA
de uma unica célula eucaridtica precursora tipica para o DNA de
uma célula de mamiferos, como a célula humana, por exemplo,
tenha incluido um enorme aumento de tamanho do genoma e um
grande aumento de nimero de genes e de DNA repetitivo e ndo
codificador. Diferentes mecanismos foram considerados como
contribuintes para um grande aumento do tamanho do genoma,
alguns vistos neste capitulo, como duplicagdes de genes e éxons,
e de DNA repetitivo. Mas, interessantemente, também ocorreram
duplicagdes do genoma inteiro.

A duplicagdo (tetraploidizagao) é um modo efetivo de aumentar
o tamanho do genoma, sendo a responsavel pela ampla poliploidia
que ha em muitos vegetais dotados de flores. Ela pode suceder na-
turalmente quando, apds a replicagdo do DNA, ocorre uma falha
na divisao da célula, e esta passa a ter o dobro do nimero usual
de cromossomos. As células somdticas humanas normalmente sao
diploides. Entretanto, uma falha na primeira divisao celular do zi-
goto pode resultar em tetraploidia constitucional. A tetraploidia
e outras formas de ploidias podem ser danosas e frequentemen-
te sofrem sele¢do contraria. Sem duvida, porém, a duplicagdo do
genoma inteiro por ploidia ocorreu em uma época relativamente
recente no milho, na levedura, em Xenopus e em alguns tipos de
peixe. Por isso, é provavel que as duplicagdes gendmicas tenham
ocorrido vdrias vezes na evolugdo de todas as linhagens eucari-
6ticas, inclusive a nossa. Depois da duplicagao do genoma, uma
célula inicialmente diploide pode ter passado por um estado te-
traploide transitdrio. Inversoes, translocagdes e outras alteragdes
cromossOmicas subsequentes, em grande escala, resultariam em
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divergéncia cromossomica e restaurariam a diploidia, s6 que, des-
sa vez, com o dobro do niumero de cromossomos (Figura 7.15).
Apés a duplicagdo de genoma diploide, cada par de cromossomos
homodlogos (por exemplo, cromossomo 1) esta presente, agora,
como um par de pares idénticos. Porém, o tetraploide resultante
pode ser revertido a diploidia por divergéncias cromossomicas,
por exemplo, por uma dele¢do intersticial (a, no painel superior),
uma delecdo terminal (¢, no painel inferior) ou uma inversao (b).
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Figura 7.15 — A duplicacdo do genoma pode levar a um estado tetraploide transitério, antes
que a divergéncia cromossémica restaure a diploidia. (Adaptado de: STRACHAM; READ, 2002).

No caso dos vertebrados, foram propostos dois eventos de dupli-
cagdes gendmicas nos primordios de sua evolugdo, mas as evidén-
cias atuais fragmentarias e sua significancia tém sido questionadas.

Uma importante linha de evidéncias para o evento de duplica-
¢do ¢é a existéncia de grupamentos de genes proximamente relacio-
nados em diferentes regides subcromossémicas de uma espécie, os
chamados segmentos cromossdmicos paralogos. Com frequéncia,
tais grupamentos contém genes que permaneceram extremamen-
te conservados durante a evolugdo porque desempenham papéis
cruciais no inicio do desenvolvimento embrionario. Hd alguns
exemplos de segmentos quadruplicados no genoma humano que
sdo tomados como evidéncias de duplicagdes gendmicas anterio-
res. Eles compreendem os grupamentos dos genes de receptores



do fator de crescimento dos fibroblastos e os dos genes homeo-
boxes, ou (Figura 7.16), envolvidos na especificagdo do
eixo anteroposterior no inicio do desenvolvimento.
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Figura7.16 — A conservacdo da organizagao e dos padrées de expressao dos grupamen-
tos de genes Hox. Parte superior: em Drosophila adulta sao apresentadas as estruturas
formadas a partir de genes Hox, em cores correspondentes. Parte central: a reconstitui-
¢ao do grupamento Hox do ancestral comum a todos os organismos bilaterais consiste
em sete genes. Parte inferior: a ordem e padrao de expressdo dos quatro grupamentos
dos genes Hox em um embriao humano inicial. Os retangulos agrupam os genes que
possuem homeoboxes claramente relacionados (genes ortélogos).

Os grupos “paralogos”, posicionados horizontalmente na Figura
7.16, consistem de genes com padrdes de expressao muito pareci-
dos e, presumivelmente, com fun¢des semelhantes. Em Amphioxus,
o invertebrado considerado o mais préximo dos vertebrados, ja

Os genes Hox sGo um
subgrupo dos genes
homeobox (conjunto de genes
que desenvolvem importante
fung¢ao no desenvolvimento
apartir do controle das
partes do embrido que se
desenvolverdo em 6rgdos
e tecidos especificos). Esse
subgrupo de genes controla
o desenvolvimento e a
diferencia¢do posicional das
células no embrido, sendo
a sua disposi¢do ao longo
do cromossomo colinear
em relagdo as partes do
embrido que eles irdo regular.
A presen¢a de um gene Hox
na por¢do média de um
cromossomo representaria
aregulagdo de determinado
caractere encontrado na
por¢do média do animal. A
codificagdo dessa posicéo é
filogeneticamente conservada.
Fonte: Wikipédia.



Figura.7.17 — Os padroes de
bandeamento do cromossomo
2 humano (H) sao muito
semelhantes aos ortélogos
correspondentes em chimpanzé
(Q), gorila (G) e orangotango
(0). O cromossomo 2 humano
parece ter evoluido por fusdo de
dois cromossomos de primata
primitivo (ponto de fusdo em
2q13), deixando vestigios de
telémeros e um centrébmero
vestigial no brago longo.
(Adaptado de: STRACHAN;
READ, 2005).

foram isolados 12 genes Hox, localizados num tnico grupamento.
Os genes equivalentes em Drosophila foram organizados em um
unico grupamento presumivel, anteriormente a transloca¢ao que
originou os grupamentos Ultrabithorax (Ubx) e Antennapedia
(Antp). Presumivelmente, o vertebrado ancestral dos mamiferos
tinha 13 genes Hox, mas a perda de genes individuais, depois das
duplica¢des dos grupamentos, levou a auséncia de um ou mais
genes originais nos 4 grupamentos Hox. Essas evidéncias sdo
compativeis com dois eventos sucessivos de duplica¢do gendmica
durante a evolugdo dos vertebrados. A analise de genes proxima-
mente ligados aos grupamentos sugere que o grupamento HoxD
foi o primeiro a se ramificar da linhagem ancestral, seguido pelos
HoxA e finalmente pelos HoxB/HoxC. Isso exigiria trés eventos di-
ferentes e pode sugerir que alguns desses passos foram duplica-
¢oes subgendmicas, em vez de duplicagdes do genoma inteiro.

As analises de grupamentos Hox em outras espécies também
sugerem duplicagdes subgénicas. Enquanto os peixes baiacus tém
os quatro grupamentos esperados, as lampreias s tém trés. Assim,
ou ocorreram duplicagdes subgenomicas, ou grupamentos intei-
ros foram perdidos. Essa ultima possibilidade é sugerida pela ob-
servagdo de sete grupamentos no peixe-zebra. O peixe-zebra (Da-
nio rerio) pode ter sofrido mais uma duplicagdo genodmica recente
(como sugere a presenca de copias génicas adicionais de muitos
outros tipos de genes), seguida de perda de um grupamento.

Mudangas em nimero de cromossomos também podem envol-
ver a quebra e o rearranjo de DNA entre cromossomos. Por exem-
plo, no género Homo, dois cromossomos se fundiram, formando o
cromossomo 2 humano. Essa fusdo ndo ocorreu na linhagem dos
outros grandes primatas (orangotango, chimpanzé e gorila), e eles
mantém esses cromossomos separados (Figura 7.17). O papel mais
importante desse tipo de rearranjo dos cromossomos na evolu¢ao
pode ser o de acelerar a divergéncia de uma populagao em novas



espécies, por meio de uma redu¢ao na chance de cruzamento entre
as populagdes, preservando as diferengas genéticas entre elas.

Em geral, quanto mais complexo o organismo,

maior a quantidade de DNA, o que sugere que, des- .
de o organismo mais primitivo até os atuais, o DNA Al A
para a célula aumentou em quantidade, ou por du- Bl B
plicagao (Figura 7.18) de algumas regides (pequenas M c
mudangas) ou por poliploidia (grandes mudancas).

Em 1970, Susumu Ohno publicou uma monografia C .
instigante, intitulada Evolution by Gene Duplication DI E
(Evolugdo por Duplicagdo Génica), na qual sugeriu E F |

que a duplicagdo génica é essencial para a origem

de novos genes durante a evolugdo. A presenga de

familias génicas sustenta a tese de Ohno. Resultados . N
Figura 7.18 — Duplicagao de parte de um

recentes, derivados de nossa capacidade para se- cromossomo, muitas vezes devido a crossing-over

desigual. A tétrade, a esquerda, é mal pareada

. . .. . durante a sinapse. Um Unico crossing-over entre as
duphcaQaO geénica tem sido um aspecto comum do cromdtides 2 e 3 resulta em regides cromossomicas

quenciar genes inteiros, sustentam a ideia de que a

ango evoltv. Jurg Sping comparon um gran- e ol
de numero de genes de Drosophila com seus cor-
respondentes em humanos. Para 50 genes estudados, a mosca-da-
fruta tem somente uma copia de cada, enquanto existem multiplas
copias presentes no genoma humano. Na planta da mostarda Ara-
bidopsis thaliana, cerca de 70% do genoma estao duplicados. Em
humanos, ha 1.077 blocos de genes duplicados, 781 deles contendo
cinco ou mais copias. Os cromossomos 18 e 20 contém grandes
regides duplicadas que abrangem quase a metade de cada cromos-
somo. Iniciou-se um novo debate, relativo ao segundo aspecto da
tese de Ohno - o de que os grandes saltos evolutivos, como o da
transicdo de invertebrados para vertebrados, podem ter envolvi-
do a duplicagdo de genomas inteiros, sugerindo que isto possa ter
ocorrido em varias ocasides durante o curso da evolu¢ido (como
exempificado anteriormente no caso dos genes Hox).

Inversoes e translocagoes

o Em geral, reduzem a fertilidade. Levam a produgdo de gametas
com mais ou menos genes.



Delecb6es

« Em homozigose sdo letais (ndo quando houver duplicagao pré-
via ou em genes ndo essenciais).

« Em heterozigose podem nio ter efeitos drasticos (efeito de do-
sagem de um alelo).

Alterag6es numéricas

1. Fusdes e fissdes — importante para a evolugdo de muitos
animais.

2. Aneuploidias - causam, em geral, graves anomalias. Reduzem
viabilidade e fertilidade.

3. Poliploidias — auto e alopoliploidias.

+ Os poliploides de nimeros impares tém meioses muito irre-
gulares e, em geral, sdo estéreis, podendo se reproduzir, na
maioria das vezes, somente por autofecundagio.

Em organismos de reprodugdo assexuada, os genes sdo herda-
dos todos juntos, ou ligados, dado que eles ndo podem se misturar
com genes de outros organismos durante a reproducédo. Por outro
lado, a prole de organismos sexuados contém uma mistura aleato-
ria dos cromossomos de seus pais, produzida por meio da segrega-
¢do independente durante a meiose (Figura 7.19).

No processo relacionado a recombinagdo génica, organismos
sexuados também podem trocar DNA entre cromossomos homo-
logos. Esses processos de embaralhamento podem permitir que
mesmo alelos proximos numa cadeia de DNA segreguem inde-
pendentemente. No entanto, como ocorre cerca de um evento de
recombinacgdo para cada milhdo de pares de bases, genes proxi-
mos num cromossomo geralmente nio sdo separados e tendem
a ser herdados juntos. Essa tendéncia é medida encontrando-se
com qual frequéncia dois alelos ocorrem juntos e é chamada de
desequilibrio de ligagao. Um conjunto de alelos que geralmente é
herdado em grupo é chamado de haplétipo, e essa coeranga pode
indicar que o locus esta sob selecio positiva.
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Figura 7.19 — Esquema de uma meiose com ocorréncia de recombinacéo. (Adaptado
de: <http://viagem-dois.blogspot.com/2009/11/as-voltas-com-as-aulas-5.html> Acesso
em 20/10/2010).

A recombinagdo em organismos sexuados ajuda a remover
mutagdes deletérias e manter mutagdes benéficas. Consequente-
mente, quando alelos ndo podem ser separados por recombina-
¢do - como no cromossomo Y de muitos mamiferos, que passa
intacto do progenitor masculino para descendentes do mesmo
sexo — mutacoes deletérias se acumulam. Além disso, a recombi-
nag¢io pode produzir individuos com combinag¢des de genes novas
e vantajosas. Esses efeitos positivos da recombina¢ao sdao balancea-
dos pelo fato de que esse processo pode causar mutagoes e separar
combinagdes benéficas de genes. A taxa dtima de recombina¢ao
para uma espécie é, portanto, o resultado do balanco entre essas
demandas conflitantes.



Neste capitulo, vimos que a manutenc¢do da diversidade e das
similaridades entre as espécies estd muito relacionada a evolugéo.
Vimos também, através de dados moleculares, que as espécies tém
uma origem comum, e que as moléculas basicas da vida sdo con-
servadas evolutivamente, tendo mantido sua fungdo ao longo de
milhdes de anos, em diferentes organismos.

Pudemos observar que, a partir de uma duplica¢do génica num
organismo, a redundancia genética propicia liberdade para que
ocorram mutagdes e que haja evolugio.

Devemos lembrar que as mudangas evolutivas envolvem mu-
dangas genéticas, promovidas por alteragdo na frequéncia dos ale-
los, mudangas na quantidade de DNA, mudangas na organizagdo
do material genético e recombinagdo. Quanto maior a variagdo
genética, maior a oportunidade de evoluir.
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Teorias da evolucao

Neste capitulo, veremos como surgiram as principais te-
orias que explicam o processo evolutivo. Apresentaremos o
Lamarckismo, o Darwinismo (Darwin-Wallace) e o Neoda-
rwinismo. Apontaremos as principais caracteristicas de cada
teoria e os momentos historicos nos quais elas surgiram.







A ideia de que as espécies passam por transformagoes é bastan-
te antiga. Jd no século VI a.C., Anaximandro de Mileto foi referi-
do como o primeiro fildsofo a apresentar interesse pelo estudo da
vida. Para ele, a primeira gera¢do de organismos teria se origina-
do por metamorfose, igual a de um inseto emergindo da crisalida.
Quanto a formagdo do homem, ele teria sido gerado a partir de
outras espécies, pois os homens necessitam de prolongada nu-
tricdo e se tivesse sido assim desde o principio, 0o homem nunca
teria sobrevivido.

Aristoteles foi o primeiro grande naturalista de que temos no-
ticia; ele foi um excelente observador e o primeiro a descobrir a
existéncia de uma graduagdo na natureza. Para ele, a natureza pas-
sava dos objetos inanimados para os animais, por meio das plan-
tas. Porém, como a maioria dos fildsofos, Aristoteles acreditava na
uniformidade ou no fixismo das espécies. Ele se preocupava com a
origem das diferentes formas de vida, mas ndo aceitava a transfor-
magcao das espécies. Para ele, 0 homem, os animais e as plantas sao
eternos; nao podem desaparecer e nem serem criados.

Mais tarde, durante o Império Romano, surgiu o cristianismo e,
com isso, a palavra de Deus cristdo, baseada nas sagradas escritu-
ras. A liberdade de pensamento com o tempo foi abolida, e Deus
era a explicagdo para tudo — as respostas estavam escritas na Biblia.
De acordo com esse novo pensamento, a Terra foi criada em seis
dias e todos os tipos de espécies, como as conhecemos hoje, foram



criadas nesse mesmo momento; ou seja, nao houve transformagéo
de espécies. Todos os esfor¢os dos filésofos antes do surgimento
do cristianismo foram inutilizados. De acordo com dados forneci-
dos pela Biblia, o mundo teria sido criado ha quatro mil anos a.C.,
portanto sem tempo suficiente para que houvesse evolugdo. Hoje
sabemos, através de evidéncias cientificas testaveis (relagdo entre
dois isétopos de chumbo formados pela decomposicao de iséto-
pos de uranio), que a Terra tem mais de 4,5 bilhdes de anos!

Apos esse periodo e até o surgimento das primeiras ideias so-
bre transformagio ou evolugao das espécies, houve um grande de-
senvolvimento intelectual e uma mudanca de pensamento, porém
sempre com a aceitacdo da Igreja. Isso quer dizer que quaisquer
que fossem as novas ideias, elas nunca poderiam se opor as pa-
lavras da Igreja. Foi durante essa época que surgiram os estudos
de geologia sobre as mudangcas na superficie terrestre, os estudos
de histdria natural com a origem do sistema de classificacdo das
espécies por Carl von Linné (1707-1778), os estudos dos fosseis
por Georges Cuvier, entre muitos outros. E foi nesse ambiente de
novas observagdes, novas teorias e novas descobertas que se deu o
desenvolvimento do pensamento evolutivo.

As novas ideias proporcionadas pelo movimento iluminista fo-
ram muito importantes para o surgimento das primeiras ideias a
respeito da evolu¢io. Apesar de ter iniciado na Gra-Bretanha, foi
na Franc¢a que o [luminismo proporcionou o desenvolvimento de
novos conceitos a respeito da vida natural, e ndo é de estranhar que
tenha sido um francés o primeiro a desenvolver uma teoria sobre
a evolugdo. Em 1793, Jean-Baptiste Lamarck (1744-1829) (Figura
8.1) foi indicado para trabalhar como professor de “animais infe-
riores” (invertebrados, como chamamos atualmente), e esse foi um
evento decisivo na sua vida. Em 1809, ele publicou um dos varios
de seus livros, o Philosophie Zoologique, que teve maior impacto,
pois foi nele que Lamarck apresentou as suas ideias sobre as modi-
ficagoes nas espécies ao longo do tempo. Ele ndo tinha uma teoria
de origem das espécies, tampouco considerou a descendéncia em

Figura 8.1 — Jean-Baptiste
Pierre Antoine de Monet,
Chevalier de Lamarck
(Cavaleiro de Lamarck).
(Fonte: <http://chrissasaki.
wordpress.com>. Acesso em:
10 fev. 2011).



comum e as evidéncias da distribuicdo geografica das espécies (es-
ses dados foram considerados mais tarde por Darwin).

Enquanto trabalhou com espécies de invertebrados, Lamarck
pode perceber que as espécies, fosseis e atuais, pareciam formar
uma série graduada levando a um aumento da complexidade (para
Lamarck, a complexidade nao tinha nada a ver com adaptabilida-
de). Isso porque, quando ele passou a cuidar das cole¢cdes de mo-
luscos, percebeu que as espécies vivas tinham andlogos no registro
fossil. Portanto, ndo existia extingdo, as espécies que eram encon-
tradas somente no registro féssil ainda existiam sob uma forma
modificada e irreconhecivel. Esse é o conceito de transformacao
efetiva das espécies em uma linhagem filética: Ap6s uma longa
sucessdo de geragoes, os individuos, originalmente pertencen-
tes a uma espécie, transformam-se em uma nova espécie, dis-
tinta da primeira. E essa transformacio teria ocorrido de forma
gradativa e muito lenta. Com o passar do tempo, Lamarck aceitou
a existéncia de diferentes linhagens de espécies, ou seja, existiam
diferentes sequéncias de transformacao, mas elas significavam um
processo de adaptagdo ao ambiente, e nao geracao de novas espé-
cies, como no Darwinismo.

Lamarck foi o primeiro naturalista que reconheceu a importan-
cia do tempo para que haja modificagées nos organismos. Estava
claro que um criador poderia moldar um organismo perfeito para
viver em um mundo estatico e de curta duragao; mas como esse or-
ganismo poderia permanecer perfeitamente adaptado ao seu am-
biente se 0 ambiente esta em constante modificagdo ha centenas de
milhdes de anos? Dessa forma, Lamarck propds que as adaptagoes
s6 poderiam ser mantidas se os organismos se ajustassem cons-
tantemente as novas condi¢oes ambientais. Para Lamarck, seriam
quatro as causas da mudanga evolutiva (Martins, 1997):

1. Tendéncia para o aumento da complexidade: a vida pelas suas
proprias for¢as tende continuamente a aumentar o volume de
todo o corpo que a possui e a estender a dimensao de suas par-
tes, até um limite que lhe é préprio;

2. Surgimento de 6rgaos em fung¢des de necessidades que se fa-
zem sentir e que se mantém: a produ¢io de um novo érgao em



um corpo animal resulta de uma nova necessidade que surgiu
e que continua a se fazer sentir e de um novo movimento que
essa necessidade mantém;

3. Desenvolvimento ou atrofia de drgaos como fung¢io de seu
emprego: o desenvolvimento dos érgaos e sua for¢a de agdo em
relagao direta com o emprego desses 6rgaos;

4. Heranga do adquirido: tudo que foi adquirido, tragado ou mu-
dado na organizagdo dos individuos, no decorrer de suas vidas,
¢ conservado pela geracdo e transmitido aos novos individuos
que provém daqueles que experimentaram essas mudangas.

Na visdo de Lamarck, perfei¢do significava a harmonia dos or-
ganismos com o ambiente onde vivem. Portanto, a adaptacio se
dava por meio do desenvolvimento de estruturas importantes para
o organismo de forma estimulada ou provocada pelo meio am-
biente ao qual o individuo esta inserido.

Dessa forma, podemos definir o Lamarckismo em duas leis: lei
do uso e do desuso e lei dos caracteres adquiridos.

1) Lei do uso e do desuso: em qualquer animal o proprio Darwin, em seu trabalho que propée a evo-
uso frequente e sustentado de um 6rgéo fortalece- lugdo por meio da selecao natural, aceitava a ideia
o, desenvolve-o0 e aumenta-o gradativamente, en- da lei do uso e do desuso e utilizou esse principio
quanto que o seu desuso enfraquece-o e o reduz para explicaf a origem de novas variabilidades na
até que desapareca, também gradativamente e de populagdo. E importante deixar claro que Lamarck
forma imperceptivel; ndo explicou a forma pela qual era realizada a he-

reditariedade dos caracteres recentemente adqui-
ridos. Também nao é verdade que Lamarck acredi-
tava na inducao direta do ambiente na formacdo
de novas caracteristicas. Para Lamarck, as altera-
¢Oes nas estruturas sao produzidas por atividades
internas do organismo, como uma resposta as al-
Esses dois conceitos nao eram de autoria exclusiva teracoes sofridas ao longo do tempo pelo meio
de Lamarck, mas eram teorias aceitas na época. O ambiente.

2) Lei dos caracteres adquiridos: tudo o que a nature-
za levou os organismos a adquirirem ou a perderem
é transmitido por geracao aos novos individuos ge-
rados, mas somente se as alteracoes forem comuns
a ambos os sexos, ou seja, aos pais da nova prole.

Lamarck foi um precursor de Darwin no que diz respeito as
suas ideias de processo evolutivo e transformacao das espécies.
Porém, por muito tempo ele foi reconhecido somente por suas
ideias erradas, pela sua crenga na transmissao dos caracteres ad-
quiridos. Devemos dar-lhe o reconhecimento por contribui¢oes



Figura 8.2 — Charles Darwin.
(Fonte: <http://faculty.
bemidjistate.edu>. Acesso
em: 26 out. 2010).

como a afirmagdo de que a idade da Terra era muito maior do que
se pensava, na importancia dada ao comportamento dos organis-
mos e ao meio ambiente e na sua coragem de incluir o homem nos
processos evolutivos.

O pensamento criacionista do mundo era ainda muito forte
para que as ideias de Lamarck fossem aceitas. Foram necessarios
mais cinquenta anos para que o processo de mudanca das espé-
cies fosse “digerido” pelos intelectuais da época. Durante esses cin-
quenta anos, entre o Philosophie Zoologique (1809) e On the Origin
of Species by Means of Natural Selection (1859), obteve-se muito
conhecimento a respeito das observagdes da natureza, os estudos
com fosseis estavam aprimorados, muitos dados surgiram com
os estudos de anatomia e embriologia comparada. Porém, apesar
de todas essas evidéncias, nesse periodo havia uma forte influ-
éncia do cristianismo no pensamento cientifico. O mundo havia
sido criado e era essencialmente estavel, imutavel. Portanto, esta-
va mais do que na hora de surgir uma nova teoria que agrupasse
todos esses fatos e evidéncias, e colocasse as ideias em ordem; e
isso aconteceu com a publica¢ao do On the Origin of Species by
Means of Natural Selection. Devemos mencionar aqui que a teoria
que propde um mecanismo pelo qual a evolugdo ocorre também
foi idealizada por outro naturalista muitas vezes esquecido, Alfred
Russel Wallace. De forma independente, Darwin e Wallace che-
garam as mesmas conclusdes sobre suas observagdes: a evolugao
ocorria por meio de adaptagdes ao meio ambiente que sio molda-
das pela selecao natural.

Charles Darwin (1809-1882) (Figura 8.2), britanico, era um na-
turalista nato, apesar de ter estudado medicina e teologia. Seu avo,
Erasmus Darwin, foi o autor de Zoonomia; esse livro descrevia os
principios sobre a teoria da evolugdo. Desde jovem, Darwin tinha
grande interesse pela histéria natural, mantendo contado com
grandes naturalistas e trocando experiéncias e ideias. Darwin via-
jou a bordo do navio HMS Beagle a convite da Marinha Real Brit-



nica, na formagédo de naturalista. Essa era uma viagem de circum-
navegagao com objetivos exploratoérios. A viagem a bordo do HMS
Beagle foi de extrema importancia para a formagdo de Darwin,
pois foi ap6s os cinco anos de viagem que ele reuniu as informa-
¢oes e os dados que o auxiliaram a desenvolver a Teoria da Evolu-
¢do por meio da selecdo natural. Darwin passou quase quatro anos
na América do Sul e pelo menos um més nas Ilhas Galapagos.

Alfred Russel Wallace (1823-1913) (Figura 8.3) foi um natu-
ralista britdnico com muitas diferencas quando comparado com
Darwin, mas com algumas particularidades em comum. Darwin
vinha de uma familia rica, era um estudioso independente e podia
dedicar todo seu tempo a pesquisa. Wallace vinha de uma fami-
lia pobre, sem qualquer formagéo superior, abandonou os estudos
cedo e sempre teve que trabalhar para se sustentar. Seu trabalho,
apesar de arriscado, foi o que o auxiliou a desenvolver suas ideias
sobre evolugdo. Wallace era coletor de passaros e insetos em pa-
ises tropicais. As particularidades em comum é que ambos eram
naturalistas, realizaram coletas em ilhas tropicais e leram as obras
dos mesmos autores: Principles of Geology, do gedlogo britanico
Charles Lyell, que dizia que a Terra sempre passou por modifica-
¢des graduais; obras do economista britanico Thomas Malthus,
que diziam que a populagdo humana aumenta mais rapidamente
que a produc¢do de alimentos, levando-a a uma competicéo e tor-
nando qualquer esfor¢o de caridade inutil. A grande importancia
de Wallace para a publicacdo do On the Origin of Species by Me-
ans of Natural Selection foi a pressdo imposta a Darwin através de
seus manuscritos. Em uma carta a Lyell, em 1858, Darwin diz: “[...]
nunca vi coincidéncia tdo marcante; se Wallace tivesse em maos o
meu esbo¢o manuscrito, assentado em 1842, ndo poderia ter feito
dele um melhor resumo... assim, toda a minha originalidade, em
qualquer nivel que for, sera liquidada.” (Darwin correspondence
project : http://www.darwinproject.ac.uk/entry-2294)

A teoria de que as espécies evoluem ja estava parcialmente dis-
seminada no meio cientifico, e muitos cientistas tentavam desven-
dar seus mistérios. Caso a forma como a evolu¢do atua por meio
da selecdo natural nédo tivesse sido proposta por Darwin, outro
grande naturalista teria feito isso (talvez Wallace). E esse foi o far-

Figura 8.3 — Alfred Russel
Wallace. (Fonte: <http://
www.ucl.ac.uk>. Acesso em:
26 out. 2010).



do de Darwin, pois ao propor a sele¢do natural como forga diretriz
da evolugao, ele negaria a existéncia de um criador. Naqueles tem-
pos, propor a sele¢ao natural como meio de gerar evolugio teria
0 mesmo peso se afirmassemos hoje, baseados em muitas evidén-
cias, que o material genético de todo o ser vivo ndo ¢ o DNA, mas
uma molécula X que comanda todo o metabolismo intracelular
(isto é apenas uma analogia). Mesmo assim, o motivo pelo qual a
teoria de Darwin foi aceita apds 1859 ndo foi o fato de agora exis-
tir um mecanismo para o evento da evolu¢do (o que na verdade
muitos rejeitaram), mas o fato de Darwin ter derrubado o conceito
da constancia das espécies demonstrando o seu poder evolutivo e
tornando possivel a teoria da descendéncia em comum. E, nesse
ponto, a grande similaridade das diferentes espécies de tentilhdes
das Ilhas Galdpagos teve muita importancia no desenvolvimento
da teoria evolutiva. Um dos grandes impactos da teoria de Darwin
foi que, uma vez proposta a descendéncia em comum das espécies,
0 homem também foi incluido no processo evolutivo, acabando de
vez com o0 antropocentrismo.

A Teoria da Evolu¢do de Darwin (e Wallace) propde que os or-
ganismos sofrem modificagdes ao acaso, gerando uma gama de
variabilidade sobre a qual a sele¢do natural pode atuar. As caracte-
risticas favoraveis sdo selecionadas e as caracteristicas menos favo-
raveis, eliminadas. Os individuos que apresentam a caracteristica
favoravel, ou seja, mais adaptada, reproduzem-se melhor deixando
mais descendentes. Portanto, hoje podemos dizer que a sele¢do na-
tural age sobre os fenotipos. Darwin néo fazia distingdo entre fe-
notipo e genotipo, pois esses conceitos nao existiam. E justamente
esse foi um dos pontos fracos da teoria darwiniana. Naquela época,
apesar de Mendel apresentar suas conclusoes sobre hereditarieda-
de em 1859, Darwin ndo chegou a conhecer as leis mendelianas de
hereditariedade; assim, ndo soube explicar adequadamente como
as caracteristicas eram transmitidas para os descendentes e como
a selecdo natural poderia atuar. Em 1868, ou seja, ap6s a publicagdo
do trabalho de Mendel em 1865, Darwin dedicou dois volumes in-
teiros ao estudo da hereditariedade, sob o nome de A Variagdo dos
Animais e Plantas sob Domesticagdo, além de varios experimentos
feitos na sua casa na cidade de Down, Inglaterra (sua ultima resi-



déncia). Isso indica que ele reconhecia a existéncia de um proces-
so pelo qual as caracteristicas passavam de pai para filho, mas o
porqué e o como isso ocorria ainda eram desconhecidos. Darwin
desenvolveu uma teoria complexa para explicar a hereditariedade
e denominou-a de pangénese. Essa teoria combinava a teoria da
heranca por mistura com a heranga de caracteres adquiridos. Ele
presumiu que o material de heranca era estruturado em gémulas
que comporiam as particulas da hereditariedade. Essas gémulas
migrariam pelo corpo colhendo informagdes sobre o estado das
diferentes partes. Antes da fertiliza¢do, algumas gémulas retorna-
riam as gonadas para compor os gametas. A heranga por mistura
era uma teoria bastante aceita para explicar a heranca de carac-
teres. Nessa teoria, as caracteristicas da prole eram uma mistura
homogénea das caracteristicas dos pais; dessa forma, aos poucos as
modificagdes sofridas eram perdidas ao longo das geragoes. Além
de nao ter ideia de como as variagdes eram transmitidas para a
prole, Darwin nao sabia como essas variagdes poderiam ser pro-
duzidas. Outro motivo pelo qual a teoria de Darwin foi muito cri-
ticada é que ele afirmava que as variagdes ocorriam ao acaso. Por-
tanto, a interpretacdo na época da publicagdo do On the Origin of
Species by Means of Natural Selection era de que a evolugdo ocorria
por acidente; e se 0 processo que guia a evolugdo ocorre por acaso,
como poderia formar organismos tao perfeitos como o homem?
Atualmente sabemos que mutagdes e recombinagdes genéticas re-
almente ocorrem ao acaso, gerando a variabilidade fenotipica com
que a selecdo natural pode atuar durante o processo evolutivo.

O Lamarckismo e o Darwinismo possuem alguns pontos em
discordéncia, mas principalmente em relagdo a gera¢iao da varia-
bilidade. Para o Lamarckismo, as mudang¢as no ambiente estimu-
lam ou provocam necessidades e atividades internas no organis-
mo, que por sua vez geram alteracdes morfologicas adaptativas. Ja
para o Darwinismo existe naturalmente uma variabilidade entre
os organismos. Essas diferentes variabilidades possuem diferen-
tes niveis de adaptabilidade ao meio ambiente, e as variantes mais
adaptadas serdo favorecidas pelo processo de sele¢do natural.



Figura 8.4 — Gregor Mendel.
(Fonte: <http://www.
cienciahoje.pt>. Acesso em:
26 out. 2010).

Apés a publicagdo do On the Origin of Species by Means of Na-
tural Selection surgiram muitas discussoes, principalmente sobre
os pontos fracos da teoria. Varios grupos de pesquisadores de dife-
rentes paises adotaram a teoria darwiniana de evolugdo. Em 1856,
um monge agostiniano austriaco apaixonado por botanica, Gre-
gor Mendel (1822-1884) (Figura 8.4), comegou seus experimentos
com ervilhas. Em 1865, ele publicou seus dados a respeito da here-
ditariedade por meio de fatores (mendelianos). Hoje conhecemos
os trabalhos de Mendel por suas duas leis:

1. Lei da segregacao dos fatores: diz que durante a formagao
dos gametas os pares de fatores (hoje conhecidos por genes) se
segregam;

2. Lei da segregacio independente: diz que dois pares quaisquer
de fatores (genes) segregam de forma independente.

Os dados de Mendel foram posteriormente confirmados por
meio da descoberta do processo de meiose, ocorrida nos game-
tas. Porém, na época da publicacdo do On the Origin of Species
by Means of Natural Selection, Darwin ndo teve acesso aos escri-
tos de Mendel, apesar de serem contemporaneos. Foi em 1900 que
os trabalhos de Mendel foram descobertos por trés pesquisadores
de forma independente: Hugo de Vries (1848-1935), Carl Correns
(1864-1933) e Erich Tschermak von Seysseneg (1871-1962). A
partir dessa descoberta, Thomas Hunt Morgan (1866-1945) e seus
alunos Alfred Henry Sturtevant (1891-1970) e Calvin Blackman
Bridges (1889-1938) estudaram a teoria da hereditariedade de
Mendel em modelos animais, analisando muta¢des em Drosophila.
Hugo de Vries e William Bateson (1861-1926) acreditavam que as
espécies surgiam em um ou poucos passos através de mutagdes
descontinuas. Portanto, para eles, se a mutagdo promove a geragao
de novas caracteristicas, a origem de novas espécies nao requer se-
lecdo natural. Dessa forma, a mutagéo foi considerada a forca dire-
triz da evolucio, e a selecdo natural apenas eliminaria as mutagoes
“inconvenientes”. A esses defensores da mutacio como mecanismo
de evolu¢do é dado o nome de mutacionistas.



Também surgiram outras teorias de evolugdo, como o Saltacio-
nismo, no qual as mudangas nas espécies aconteciam por meio
de grandes alteragdes, ou macromutagio, preferencialmente a
selecdo sobre pequenas diferencas. Assim, podemos ver que nao
existia uma teoria que fosse aceita por todos os cientistas. Era ne-
cessario que surgissem geneticistas mais jovens interessados pela
diversidade e por aspectos populacionais da evolucio e, talvez o
mais importante, que os naturalistas entendessem que essa nova
interpretacdo genética ja ndo se opunha ao gradualismo e a sele-
¢do natural de Darwin.

Ronald A. Fisher (1890-1962, matematico) e J. B. S. Haldane
(1892-1964, geneticista) (Figura 8.5) desenvolveram de modo
completo a teoria da mudanca de frequéncia génica sob a sele¢do
natural. Haldane chamou a atengdo para o fato de que, no pro-
cesso evolutivo da substituicdo de um alelo génico por outro, em
qualquer intensidade de sele¢do sem importar quiao pequena a
importancia do loco, um numero consideravel de individuos nor-
malmente seria perdido porque ndo possuia o novo alelo. Kimura
(Figura 8.6) fez referéncia a esta perda como a carga substitucio-
nal (ou evolutiva), mas porque ela envolve necessariamente tanto
uma mutagdo completamente nova ou (mais geralmente) mudan-
¢a anterior no meio ambiente ou no genoma. E aqui surge o que
¢ conhecido como o dilema de Haldane: para a maioria dos orga-
nismos, a rapida troca em alguns genes se opde a rapida troca nos
outros. Uma consequéncia disso é que, se ocorrer uma mudanca
ambiental que exija a substitui¢do rapida de varios genes, ao in-
vés da populagido sobreviver, a popula¢ao podera tornar-se extinta.
Sewall Wright (Figura 8.7) desenvolveu de modo completo a teoria
da mudanga de frequéncia génica sob a sele¢ao natural e mostrou
que até pequenas diferengas seletivas poderiam ocasionar a mu-
danc¢a evolutiva.

Esses cientistas, que apresentaram pela primeira vez como a
genética alimenta a evolugdo, ndo eram bidlogos de campo, mas
pesquisadores de laboratorio e tedricos com inclinagdo para a
matematica. Entdo, ja a partir de 1930, outros pesquisadores co-
mecgaram a aproximar suas ideias ao mundo real, gerando exem-
plos aplicados.

Figura 8.5 — John Burdon
Sanderson Haldane. (Fonte:
<http://www.britannica.
com>. Acesso em: 20 out.
2010).

Figura 8.6 — Motoo Kimura
(1924-1994) foi um
geneticista japonés que

em 1968 propds a Teoria
Neutralista da Evolucao, que
diz que, no nivel molecular,
a maioria das mutagoes é
neutra, ou seja, Ndo possui
influéncia na adaptacao

e selecao natural. (Fonte:
<http://www.annualreviews.
org>. Acesso em: 11 fev.
2011).



Figura 8.7 — Sewall Wright
(1889-1988, bidlogo)

em seu livro Evolution in
Mendelian Populations, de
1932, desenvolveu a teoria
que englobava selecao,
endocruzamento, fluxo
génico e deriva genética para
explicar os modos pelo qual
a evolugao ocorre. (Fonte:
<http://www.nndb.com>).

Figura 8.9 — Theodosius
Dobzhansky. (Fonte: <http://
hbs.bishopmuseum.org>).

Entre 1937-1950 nasceu oficialmente a Teoria Sintética da Evo-
lugdo ou Neodarwinismo (Figura 8.8), inserindo a Genética de Po-
pulagdes para explicar os processos evolutivos. Varias publicagdes
tiveram grande impacto na reformulagao da teoria evolutiva como
a proposta por Darwin. Em 1937, Dobzhansky (Figura 8.9) publi-
cou o livro Genetics and the Origin of Species, no qual ele enfatiza
a importancia do Principio de Hardy-Weinberg, de 1908 (base de
Genética de Populagdes) como manutengao do equilibrio genético
nas populagdes por forcas evolutivas pois: dois alelos permanece-
rdo na mesma frequéncia em uma populacao, de geragio a ge-
ra¢io, a menos que essa frequéncia seja afetada por: migracao,
mutagio, selecdo e deriva.

Figura 8.8 — Foto oficial da Conferéncia Internacional de Genética, Paleontologia e
Evolucédo, em Princeton, 1947. Oficializacdo da Teoria Sintética da evolucao.

Em 1942, Ernest Mayr (Figura 8.10) publicou o Systematics and
the Origin of Species, em que mostrou a natureza da varia¢iao geo-
grafica e da especiagdo; em 1944, George G. Simpson (1902-1984),
paleontélogo norte-americano, publicou Tempo and Mode in Evo-
lution (Ritmo/Tempo e Modo na Evolugdo), onde ficou claro que
os dados paleontoldgicos eram completamente consistentes com
a teoria neodarwinista. Em 1942, Julian Huxley criou a expressao
sintese evolucionaria para designar a aceitagdo de duas conclu-
soes: 1) a evolugdo pode ser explicada pelas mutagdes e pela re-
combinac¢do genética, orientadas pela sele¢do natural; 2) o fendme-
no evolutivo pode ser explicado de maneira consistente com base



nos mecanismos genéticos conhecidos. A estes fatores evolutivos
foram acrescidos o fluxo génico nas populacdes (migracao segui-
da de miscigenacdo) e o fendmeno da deriva genética ou acaso
(proposto por Wright). Desde a publicagdo desses livros, a teoria
sintética passou a ser reconhecida amplamente como a explicagao
mais plausivel das causas da evolugao.

Os principios fundamentais da Teoria Sintética da Evolucao po-
dem ser resumidos da seguinte forma:

1. A populagdo é a unidade evolutiva;

2. Aspopulagdes contém variagdes que surgem através de mutagao
ao acaso (ndo dirigida adaptativamente) e por recombinagio;

3. As populagdes evoluem por mudancas nas frequéncias génicas
através da deriva genética, fluxo génico e selecdo natural;

4. A maior parte das variantes genéticas adaptativas apresenta pe-
quenos efeitos fenotipicos individuais;

5. A diversificacdo vem através da especia¢io;

6. Se esses processos continuarem por tempo suficientemente
longo, dardo origem a mudangas de nivel taxondmico.

A partir de 1950, o nascimento da genética molecular afetou de
forma considerdvel o desenvolvimento da moderna teoria sintéti-
ca, sem alterar, no entanto, sua natureza fundamental.

A controvérsia cientifica sobre a evolu¢do é dada por finalizada
no final do século XIX quando as evidéncias evolutivas analisadas
(ver Capitulo 5) sobrepuseram as criticas ao evolucionismo. Como
vimos no Capitulo 4, muitas experiéncias cientificas conseguiram
provar com sucesso que o surgimento da vida é possivel se tiver-
mos certos pré-requisitos e muito tempo para que as altera¢des
ocorram. A existéncia desses pré-requisitos ja foi provada, assim
como foi provada cientificamente que a idade da Terra é superior

3"k Y

Figura 8.10 — Ernst Mayr.
(Fonte: <http://www.
britannica.com>).



a 4,5 bilhoes de anos. A evolugio ¢ baseada em fatos e, até agora,
todo novo fato descoberto tem estado de acordo com os conceitos
da evolugdo, por exemplo, as evidéncias moleculares da evolugdo
(Capitulo 5). Portanto, com as provas cientificas obtidas até agora
estd claro que a evolugdo pode ser considerada um fato, e ndo uma
simples teoria.

Embora o discurso sobre a validade da evolugdo tenha acaba-
do ha meio século em muitos lugares, ainda existem debates nos
Estados Unidos e na Europa a respeito do assunto. Nos Estados
Unidos, a discussao sobre criacionismo versus evolucionismo ge-
ralmente é resolvida na justica.

O primeiro embate entre criacionistas e evolucionistas ocorreu
em 1925, no julgamento do professor John Thomas Scopes versus
estado do Tennessee. O professor de ensino médio, John T. Scopes,
foi acusado e considerado culpado de ensino ilegal da Teoria da
Evolugdo, que era proibido por lei no estado. Em 1968, ocorreu
outro julgamento, o da professora Susan Epperson versus estado
do Arkansas. Os professores da escola onde Epperson lecionava
foram recomendados pelo comité de professores de Biologia do
estado a adotar um livro didatico que possuia um capitulo sobre
Charles Darwin. Porém, discutir evolucdo era proibido por lei es-

tadual e considerado uma ofensa criminal.
Entdo, movida pelo dilema de utilizar ou

Para mais informacdes a respeito da teoria do In-
telligent Design, leia o artigo “Who has designs on
your students’ minds?” Nature, v. 434, 2005. No site
da revista cientifica Nature (http://www.nature.
com/nature) vocé podera realizar uma busca utili-
zando as palavras Intelligent Design + creationism e
achara varios artigos abertos para realizar o down-
load a respeito desse tema. Também poderd rea-
lizar a busca no site do Jornal da Ciéncia (http://
www.jornaldaciencia.org.br) e no site da revista
Science (http://www.sciencemag.org/), entre ou-
tros. Se vocé realizar uma busca geral no Google,
encontrara varios sites a respeito do tema, porém
tome o cuidado em ser criterioso, pois muitos de-
les escrevem a favor do criacionismo e degradam a
Teoria da Evolucdao com informagdes sem embasa-
mento cientifico.

nao o livro didatico recomendado (ou seria
processada por usar o livro ou demitida por
nio cumprir uma ordem da escola), a pro-
tessora Susan Epperson decidiu levar o caso
a justica, alegando que a proibigdo do ensi-
no da evolugdo feria a primeira emenda da
constitui¢do norte-americana, que prevé a
separacdo do Estado e das religioes.

Esse julgamento foi a corte suprema nor-
te-americana, que deu ganho de causa ao
estudo da evolugdo nas escolas. A partir de
entdo, os criacionistas tentaram ensinar cria-
cionismo e evolu¢do como uma s6 matéria,
criando o criacionismo cientifico. Essa nova



disciplina foi duramente criticada, pois o criacionismo nao apresen-
tava métodos cientificos de estudo. Mais uma vez os criacionistas
mudaram de estratégia: ja que ndo podiam ensinar o criacionismo,
passaram a atacar o evolucionismo e rebatizaram o criacionismo
para Intelligent Design (Projeto Inteligente). No estado do Rio de
Janeiro, entre os anos 2000 a 2004 houve uma série de tentativas
para implementar o ensino criacionista nas escolas estaduais.

Existem diferentes tipos de criacionistas, embora de forma geral
seja um termo para designar todas as pessoas que nio acreditam que
os organismos tém uma origem guiada pela natureza. Ha os criacio-
nistas que creem literalmente no texto biblico, e para eles o registro
fossil é uma consequéncia do grande diluvio, pois Noé nao conse-
guiu agrupar todos os seres vivos. Existem os que acreditam que os
seis dias de cria¢do sao simbdlicos e que a criagdo deve ter durado
mais tempo. Ha os criacionistas que creem na evolu¢ao, porém os
taxons superiores a espécie teriam uma origem divina. Existem os
que s6 ndo acreditam que a evolugdo ocorre ao acaso, para eles o
acaso é produto de uma intengao, o projeto inteligente. Ha ainda ou-
tro grupo formado por cientistas que creem na teoria da evolugéo e
todas as suas consequéncias e também na existéncia de um criador.
A origem dessas posturas ¢ o conhecimento/concepgao que cada
um desses grupos possui a respeito da evolugéo e da religido.

As teorias evolutivas incluem os pensamentos a respeito da evo-
lugdo orgénica desde os primoérdios da civilizagao. Porém, poucas
foram as que tiveram grande destaque, como o Lamarckismo, o
Darwinismo e a Teoria Sintética da Evolugédo. A Teoria da Evolugao
¢ marcadamente uma revoluc¢io cientifica, pois provou que a ideia
de que o mundo considerado imutavel e finito na verdade estd em
constante transformacio, com geragdo e extingao de espécies, onde
o0 homem ¢ incluido. Houve, portanto, uma troca de paradigmas.
A Teoria Sintética da Evolucgao explica as formas de atuagdo do
processo evolutivo através dos fatores evolutivos, e existem muitas
evidéncias que demonstram que a evolugdo é um fato.
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Novas abordagens
sobre evolucao

Neste capitulo, veremos as novas ideias sobre Evolugdo,
publicadas depois da sintese moderna de 1940, analisaremos
suas premissas e suas implicagdes no pensamento evolutivo.







Apoés descrever a estrutura em dupla-hélice da molécula de
DNA e prever sua duplicagdo semiconservativa, Watson e Crick
ndo imaginaram que existiria um grande gasto energético para
manter estaveis as informagdes contidas no codigo genético.

As mutagdes podem ser classificadas como:

1. Sinonimas (ou silenciosas), quando a alteragido de nucleotideo
ndo leva a uma mudanga no aminodcido da proteina — geral-
mente essa mutagdo ocorre na terceira base do cédon, pouco
significativa na troca de aminodcidos;

2. Desentido alterado ou nao sindnimas, quando a troca de bases
no coédon acarreta uma mudanca de aminodacido na proteina;

3. Sem sentido, se a troca de nucleotideo origina um cédon de
termina¢do onde antes havia um cddon para aminoacido, fi-
nalizando, dessa forma, a sintese da cadeia polipeptidica. As
mutagdes ainda podem ser chamadas de “neutras”, quando néo
alteram o valor adaptativo dos individuos mutantes em relagdo
aos nao mutantes, por exemplo, quando um aminoacido é tro-
cado por outro com caracteristicas semelhantes. A concep¢ao
de neutralidade destas e de mutagdes sindnimas é muito dis-
cutida, pois implica o aumento de variabilidade de sequéncia.
A variabilidade que aparenta ser neutra em determinado mo-
mento/contexto pode ndo o ser sob outras condigdes.

A teoria darwinista de evolu¢do por selecdo natural estabele-
ceu que as espécies mudaram e ainda mudam vagarosamente pela



preservagdo e acumulagio de variagdes sucessivas favoraveis. Esses
“desvios herdaveis” de Darwin, chamados hoje de “mutagdes e re-
combinagdes”, favoraveis a reproducéo e sobrevivéncia da espécie,
seriam mantidos através da selecao natural.

Como visto no capitulo anterior, durante as décadas de 30 e 40
do século XX foram agregadas novas descobertas moleculares a
teoria darwinista, dando origem a teoria sintética ou neodarwi-
nismo. Nessa nova sintese das ideias de Darwin, a velocidade e
direcdo da evolucdo ficaram quase completamente determinadas
pela selecdo natural, com as muta¢des desempenhando um pe-
queno papel coadjuvante. Muitos cientistas consideram os mutan-
tes que ndo possuiam beneficios seletivos (“neutros”) como ra-
ros ou até inexistentes. Se a sele¢do natural fosse o principal fator
evolutivo atuante na especiagdo, se esperaria que as populagdes
tivessem pouca variabilidade genética, os ditos polimorfismos, ja
que a selecdo teria o papel de eliminar aos poucos toda variagio
que ndo ¢é adaptativa.

Com o avanco das técnicas moleculares, percebeu-se que as po-
pulagdes sao extensamente polimorficas, e caso a sele¢ao natural
ocorresse apenas pelas variaveis vantajosas, isso ndo seria esperado.

O final dos anos 1960 testemunhou uma revolugdo na genética
de populagoes. A disponibilidade de dados de sequéncia proteica
forneceu dados empiricos para examinar teorias pertencentes ao
processo de substitui¢do génica. O método da possi-
bilitou a andlise molecular da variabilidade genética. Dessa forma,
averiguou-se que em diversos organismos grande parte das prote-
inas produzidas é polimorfica (Figura 9.1).

Percebeu-se que, para uma determinada proteina, a taxa de
substitui¢do de um aminoacido em comparagdo com outros era
aproximadamente igual em muitas linhas filogenéticas distintas.
Assim, Kimura (1968) (Figura 9.2) concluiu que, ao contrario de
parecer obedecer a um modelo selecionista, do qual se esperaria
uma taxa de substituicdo diferenciada advinda da pressao de sele-
¢do sobre os organismos, o fendmeno parecia acontecer ao acaso.

O fenémeno denominado
eletroforese é definido como
sendo a migragao de espécies
carregadas eletricamente,

que ocorre quando elas séo
dissolvidas ou suspensas em
um eletrdlito, através do qual é
aplicada uma corrente elétrica.
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Migragao das bandas no gel. Bandas com
maior peso molecular ficam na parte superior,
e bandas com menor peso, na parte inferior

Figura 9.1 — Eletroforese em gel de agarose. (Adaptado de: <http://www.cnpt.embrapa.br/biblio/p_do06f1.htm>.

Acesso em: 5 fev. 2011).

Além disso, a taxa de substitui¢do nucleotidica do DNA, até entao
estimada por Haldane (1932), ndo poderia explicar o grande po-
limorfismo proteico apenas pela selecdo natural. Anos mais tarde,
Kimura (1968) estimou essa taxa como sendo cerca de 100 vezes
maior do que a estimativa de Haldane (1932).

Para os neodarwinistas, a substituicdo génica resume-se ao re-
sultado final de um processo adaptativo positivo (selecdo darwi-
niana), em que a frequéncia de um novo alelo aumenta em futuras
geragdes se, e somente se, ele melhora a adaptacao do organismo.

A resposta neutralista com rela¢do ao polimorfismo das pro-
teinas foi a de que eles ndo teriam efeito fenotipico visivel, nem
uma correla¢do direta com as condigdes ambientais. Ou seja, o
curso da evolugao foi um resultado da fixacao ao acaso de mutan-
tes neutros ou quase neutros mais do que um resultado de uma
selecdo darwiniana ou positiva.




Os neutralistas argumentam que em nivel molecular a maioria
das mudancas evolutivas e as variabilidades em uma espécie sao
geralmente devidas a deriva genética de alelos mutantes. Ou seja,
pela fixagdo ao acaso de alelos neutros ou quase neutros oriundos
de constantes pressdes de muta¢ao e perdas génicas. A substitui¢ao
de alelos na populagdo seria limitada pela possivel restri¢ao fun-
cional (morte do organismo) do alelo mutante. Posteriormente,
verificou-se que a taxa de mutagdo para diferentes grupos protei-
cos ou em distintas regides do DNA ¢ diferenciada. Proteinas com
maior restri¢do funcional (com grande importancia no metabolis-
mo do individuo, gerando restrigdo em qualquer altera¢ao nucleo-
tidica, pois afetaria sua funcionalidade), como a histona IV, variam
menos do que as de menor restricdo, como os fibrinopeptideos.
Regides nas quais as mutagdes nao causavam alteracdo de aminoa-
cido ou alteragdo funcional na proteina também eram mais muta-
veis, corroborando, assim, com as ideias do neutralismo.

No que se refere ao tratamento da evolugdo fenotipica, Kimura
(1968) nao fez estudos mais aprofundados. Porém, como a evolu-
¢do molecular se relaciona com a fenotipica, acredita-se que: esta
também possa estar ocorrendo por deriva (seletivamente neutra);
mutag¢des-chave podem ter fortes influéncias; deve haver atuacio
de selecdo positiva na maioria dos casos; a duplicagdo genomica
tem um papel crucial na varia¢ao do fenétipo.

A esséncia da disputa entre os neutralistas e os selecionistas
diz respeito apenas a distribui¢do dos valores adaptativos dos
alelos mutantes. Os selecionistas sustentam que muito pouco das
mutagdes sao seletivamente neutras, enquanto os neutralistas
acreditam que a maioria das mutagdes ndo deletérias (geradoras
de restri¢ao funcional) é efetivamente neutra, nao gerando ao or-
ganismo pressdo de sele¢do.

Kimura, em 1968, publicou um trabalho no qual defende que
a grande maioria das mudangas evolutivas no nivel molecular ¢
causada por fixagdo ao acaso de mutantes seletivamente neutros
ou quase neutros, sob pressao de mutagdo continuada, ndo por se-
le¢ao natural de mutantes vantajosos (Figura 9.3). Ou seja, a teoria
neutra enfatiza o papel predominante que a pressio de mutagao,
a selecao negativa e a deriva genética aleatoria desempenham em
mudangas evolutivas no nivel molecular.

E importante ressaltar
que Kimura (1968) postu-
la na sua teoria a existén-
cia inegdvel da selecao
negativa, mas também
acredita na ocorréncia de
selecbes darwinianas po-
sitivas. Contudo, as consi-
dera uma excecdo, sendo
a regra a evolugdo neutra
estocastica.

Figura 9.2 — Motoo Kimura.
(Fonte: <http://www.
annualreviews.org>.
Acesso em: 26 out. 2010).



Todo o0 DNA possui as mesmas
bases para ser constituido,
podendo-se dizer que em
todas essas bases hd a
mesma chance de acontecer
uma substituicdo. Assim, a
mutacgdo seria aleatéria e
ocorreria numa taxa constante
que depende do tempo
cronoldgico, da eficiéncia dos
mecanismos de reparo, do
tempo de geragdo e da taxa
metabdlica do organismo.

Figura 9.4 — Existe um relégio
molecular? (Fonte: <http://hype
desire.blogtv.uol.com.br>.
Acesso em: 3 nov. 2010).

Evolutionary Rate at the
Molecular Level

Calculating the rate of evolution in terms of nucleotide
substitutions seems to give a value so high that many
of the mutations involved must be almost ne:utral ones

by
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Figura 9.3 — Publicacdo de Motoo Kimura em 1968.

Mais tarde evidéncias surgiram promovendo as ideias de
que a ¢ diferente da evolugio fenoti-
pica. Duas delas sdo a taxa aproximadamente constante de substi-
tui¢oes de aminoacidos ou nucleotideos por sitio por ano (relogio
molecular) e a “natureza conservativa” das mudancas, pois molé-
culas ou por¢des de moléculas menos importantes para o fenétipo
evoluem (mudam) mais rapido do que as que sdo mais “vistas” pela
sele¢do natural atuando sobre o fenétipo.

Quanto a “taxa constante” de evoluc¢io, o chamado relégio mo-
lecular (Figura 9.4), este foi descoberto quando se constatou que a
hemoglobina possui uma taxa evolutiva de cerca de 10-9 substitui-
¢oes por sitio de aminoacido por ano.

Observou-se que, analisando o tempo de divergéncia de
algumas espécies, mesmo em taxons distantes o numero de
substituicbes aumenta de forma quase homogénea. Com
isso, podemos obter um “crondmetro” para estimar o tempo
de divergéncias de dois taxons (Figura 9.5).

Sobre a “natureza conservativa, tomando novamente o
exemplo da hemoglobina (Figura 9.6), sabe-se que a por¢édo
superficial das cadeias alfa e beta é estrutural e funcionalmente
menos importante do que o grupo heme. Foi observado que a
porg¢do superficial, tanto da cadeia alfa quanto da beta, evolui
cerca de 10 vezes mais rapido do que o grupo heme. Esse dado
corrobora a ideia neutralista de que mutacgdes seletivamente
neutras ou quase neutras sdo muito mais comuns do que as
mudancas que alteram a adaptabilidade (w) de um individuo.



Se variabilidade = tempo

* AeBdivergiram ha 10 milhées de anos,
eot#difé 0,10

= Entdo, A e C que tém 0,20 de #dif,
divergiram ha 20 Ma

Figura 9.5 — Como calcular o tempo de divergéncia entre duas taxas usando a taxa de
mudanca das proteinas ou o relégio molecular. (Adaptado de: ALBERTS et al., 2010).

Somando essas duas evidéncias, podemos deduzir que néo exis-
te um relégio molecular universal para todas as proteinas e em
todas as situagdes. Se as mutagoes seletivamente neutras ocorrem
mais, as proteinas menos importantes evoluem (mudando sua es-
trutura) mais rapidamente do que as proteinas mais importantes
de um mesmo organismo. Portanto, existem rel6gios moleculares

independentes para proteinas diferentes (Figura 9.7), e, dentro de
grupos de espécies proximamente relacionadas, esses relégios fun- Figura 9.6 — Hemécia normal
cionam de maneira mais semelhante. (HbA) e siclémica (HbS).

A Mamiferos a partir de mamiferos
120 B Passaros a partir de répteis

C  Mamiferos a partir de répteis
80 D Répteis a partir de peixes

E  Carpas a partir de lampreias
40 F Vertebrados a partir de insetos

Histona H4 (500)

Alteracdes de aminoacidos por cem aminoécidos

200 400 600 800 1000
Milhdes de anos desde a divergéncia entre espécies

Figura 9.7 — Variacao da taxa evolutiva das proteinas sugere um relégio molecular.
(Adaptado de: ALBERTS et al., 2010).



Entao existe um meio
de conciliar a teoria de
Darwin com a teoria de
Kimura?

Figura 9.8 — (A) Niles
Eldredge. (B) Stephen Jay
Gould. (Fonte: <http://a-
evolucao-de-darwin.
weblog.com.pt> e <http://
biologiaevolutiva.files.
wordpress.com>.

Acesso em: 3 nov. 2010).

A teoria neutralista explica a evolu¢ao molecular através de dois
pontos bésicos, a taxa constante de mudanc;a € a conservagao, en-
quanto a teoria de Darwin se baseia na evolugéo fenotipica e possui
dois pontos distintos, a taxa irregular de mudanga e o “oportunismo”.

Em relag¢do ao “oportunismo” da sele¢do natural, podemos exem-
plificar o fendmeno de convergéncia, em que os mesmos tipos de
oportunidades sdo utilizados por grupos diferentes com solugdes
similares, formando estruturas andlogas. J4 a respeito da “taxa ir-
regular”, podemos ver que em animais considerados “fosseis vivos”
(que mudaram muito pouco a sua morfologia durante o processo
evolutivo) a evolucao é muito lenta em relaciao aos demais indivi-
duos que tém uma evolugdo morfologica mais intensa.

Segundo as ideias de Kimura, consideramos que variaveis se-
letivamente neutras surgem em nimero muito maior do que an-
tes imaginado, por meio de mutag¢des sindnimas ou em sitios ndo
codificadores de proteinas. Isso faz com que a selecio darwinista
ndo atue tao fortemente, ja que mudancas que realmente alteram
o fenétipo, levando a uma maior adaptabilidade, sdo mais raras, e
é facil entender o porqué de a evolu¢ao molecular ser mais rapida
do que a fenotipica.

Essas ideias ajudam a entender também a teoria do equilibrio
pontuado, ja que mutagdes-chave para modificar fortemente as
espécies sdo tdo raras que as espécies devem “esperar” um longo
tempo para que elas possam ocorrer.

A teoria evolutiva de Darwin diz que os organismos de uma
mesma espécie competem entre si e que o mais bem adaptado ao
ambiente sobrevive e passa para seus descendentes suas caracte-
risticas. Isso ocorreria de forma lenta e gradual, sem sobressaltos,
causando mudangas imperceptiveis que sé se tornam relevantes
depois de muito tempo, a medida que as geragdes se acumulam.

Mas, em 1972, Gould e Eldredge (Figura 9.8a e Figura 9.8b)
criaram a polémica “teoria do equilibrio pontuado’, segundo a qual



as espécies dao saltos evolutivos, mudando profundamente de um
momento para outro, apos ficarem por muito tempo estaveis (pe-
riodo o qual denominaram de estase).

Stephen Jay Gould e Niles Eldredge postularam que a tendéncia
natural da evolugio seria sempre a estase. Se o ambiente mudasse,
as espécies migrariam, para garantir a estase da sua forma, o que
chamaram de “habitat tracking”. E ndo ao contrario, onde a sele¢ao
alteraria as formas de acordo com as mudancgas do ambiente, o que
chamaram de “selection tracking”.

Os autores anteriormente citados estudavam fdsseis para ten-
tar entender como a evolugdo operou no passado. No meio desse
estudo, os dois se depararam com um problema aparentemente
insoluvel. Nao conseguiam achar mudangas graduais nas espé-
cies, como previa a teoria de Darwin. Pelo registro fdssil, em ne-
nhuma area ou local as espécies surgem gradualmente através da
transformacao constante dos seus ancestrais: surgem de repente
e completamente formadas.

E notével que Darwin ndo tenha chegado as suas conclusdes
através de um exame cuidadoso do registro fossil. Para ele, o re-
gistro fossil apresentava-se incompleto e, por isso, ndo encontrava
elos intermedidrios entre as espécies.
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A evidéncia fossil de que espécies bem estabelecidas sdo estéveis
nos obriga a concluir que pequenas populagdes devem ser os sitios
da maior parte da evolugdo. A deriva genética levaria a mudangas
radicais na frequéncia de alelos em pequenas populacdes e a uma
revolucdo genética. O equilibrio pontuado também inclui na sua
explicagdo eventos catastroficos, extingdo em massa e, portanto, al-
gumas alteragdes bruscas.

0 termo exaptacao ou teoria dos spandrels

No ano de 1982, Gould e Elisabeth Vrba langaram, na revista
Paleobiology, um artigo intitulado Exapta¢do: um termo ausente na
ciéncia da forma. Nesse trabalho, os autores discorrem a respeito
de um conceito de importéncia central na teoria selecionista pro-
posta por Darwin, a adaptagdo. Ha a contraposi¢do de duas defini-
¢oes que levam em consideragdo dois critérios diferentes: a génese
histérica e a utilidade corrente de determinada caracteristica. A
primeira leva em consideragdo o processo histérico de mudan-
cas de caracteristicas pela selecdo natural para desempenharem
fungoes definidas. A segunda apresenta-se como uma abordagem
imediatista, definindo a adapta¢do de uma forma estatica, como
sendo qualquer caracteristica que aumente a aptidao corrente in-
dependentemente de sua origem histdrica.

Apesar de esse dilema estar em discurso desde os trabalhos de
Darwin, a distingdo entre essas duas visdes nao é de conhecimento
de muitos bidlogos, pois frequentemente veem a sele¢do natural
como o mecanismo evolutivo dominante, sendao unico. Tal pen-
samento ¢ resultado de uma abordagem que nédo discute a origem
e formacdo dos caracteres, ao passo que analisam somente a sua
atual fungdo. Dessa forma, nao reconhecem que muitas caracte-
risticas dos organismos podem néo ter sido resultado de um pro-
cesso seletivo.

Existem muitas caracteristicas que possibilitam o aumento da ap-
tiddo de seu portador, mas que ndo surgiram pela selecdo natural
para desenvolver sua func¢do corrente. Assim, os autores propdem
que tais caracteristicas sejam chamadas de exaptagdes, e que o termo
adaptacdo fique restrito aquelas que foram moldadas pela sele¢do
natural para desenvolverem a sua atual atribuicdo. O termo adap-



tagdo, pela segunda definigdo apresentada, a da utilidade corrente,
deve ser substituido por aptagdo. A exapta¢do ocorre quando um
caractere ndo selecionado ou desenhado para determinada fun¢io
passa a agregar outro papel no organismo, ao que os autores compa-
ram com os tridngulos formados pela jungdo de arcos consecutivos
na Capela Sistina. Esses triangulos sdo belos, mas ndo foram inten-
cionalmente produzidos, eles foram apenas o resultado da arquite-
tura proposta para a capela (Figura 9.10a e Figura 9.10b).

- e—— ]

Spandrel

Figura 9.10 — (A) Spandrels. (B) Spandrels da Capela Sistina. (Fonte: <http://www.pitt.edu> e <http://www.
spiritrestoration.org>. Acesso em: 4 nov. 2010).

Tais caracteres fornecem ao portador aptidio ao desenvolverem
seus efeitos, e ndo adaptagdo, uma vez que nao foram construidos
para essa fungdo. O desenvolvimento de asas e o voo sequencial na
evolucido das aves é um exemplo de exaptagdo. O desenvolvimento
de penas nos ancestrais das atuais aves ocorreu como fun¢io de
isolamento térmico, e nao para o voo. “Se nés encontrassemos um
pequeno dinossauro corredor, ancestral das aves e coberto por pe-
nas primitivas, nds saberiamos que as penas primitivas eram exap-
tacdes, e nao adaptagdes para o voo’ (GOULD & VRBA, 1982).
Ossos, que aparecem bem cedo na evolugdo de nossos ancestrais
aquaticos, podem ter tido originariamente a fun¢ao de armadura
protetora ou terem sido um método de armazenamento de fosfato
de calcio, e apenas mais tarde terem funcionado como alavancas
para os musculos e como suporte esquelético. Os olhos comple-
xos parecem ter evoluido originariamente como estruturas mais
simples de orienta¢do luminosa, em formato de concha ou de cuia,
gradualmente fechando-se em formato de camera. Quando essa
estrutura fecha-se em camera, automaticamente projeta a imagem
obtida numa superficie fotossensivel preexistente, que entdo pode
comecar a ser explorada como uma forma de orientagio espacial



A evolucao da
metilacao genémica

A mais conhecida e pos-
sivelmente a mais impor-
tante dessas modifica-
¢Oes epigenéticas é ame-
tilacao de citosinas.

muito mais avanc¢ada através da evolugdo gradual da coordenagéo
entre olho e cérebro.

Curiosamente, algumas espécies de cnidarios tém estruturas
que sdo muito similares aos olhos em camera dos vertebrados,
mas que, no entanto, s6 podem ser utilizadas como uma adaptagao
para orientacdo bem mais simples, ja que esses seres nao tém cére-
bros complexos onde possam processar as imagens.

Existem fenomenos de variagdo genética que ndo dependem de
mutagdes propriamente ditas (entendidas como modificagdes na
constituicdo ou no numero de bases de DNA em uma determinada
regido do genoma), mas sim de modifica¢des quimicas reversiveis,
porém muitas vezes herdaveis, na estrutura de algumas das bases
nitrogenadas do DNA ou nas proteinas que se associam ao DNA
para formar a cromatina.

De maneira geral, a expressao de genes é reprimida quando varias
citosinas vizinhas a guaninas (ilhas CpG) presentes nas suas regides
controladoras sdo metiladas (que se ligam a um radical metil -CH,).
Em concerto com outras modificagdes epigenéticas mediadas por
proteinas nucleares, tal silenciamento génico ¢ estavel na mitose (di-
visdo na qual sdo geradas as células ndo sexuais do organismo), ou
seja, ele é transmitido as células geradas por esse processo. A histéria
¢ diferente, porém, no caso da meiose, processo no qual sao obtidas
as células reprodutivas. Nesse caso, os padroes de metilagio (estam-
pagem gendmica) sdo apagados e reprogramados (ou programados
“de novo”) nas gonadas que produzem os gametas masculinos e fe-
mininos, de uma maneira especifica para cada sexo. Porém, ha in-
dicios de que a metilagdo “de novo” possa ser modulada por fatores
ambientais. (Fonte: <cienciahoje.uol.com.br>).

Curiosamente, os maiores alvos da metilagao de ilhas CpG (Fi-
gura 9.11) ndo sdo os genes propriamente ditos, mas os retrotrans-
posons, que constituem uma parte substancial (42%) do genoma
humano (elementos mdveis de RNA, semelhantes a virus, que se



inserem inadvertidamente nas sequéncias
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genicas dos genomas eucariotos, inutili- - “‘\_ —
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génese de anomalias cromossdmicas. Por

isso, é necessario manter este mundo de = \_f_f_f_f_
parasitas intragendmicos sob estrito con- DN metilado
trole epigenético. Alguns autores acreditam Proteinas remodeladoras de cromatina
que a metilagdo de citosinas possa ter sur-

gido primeiramente como um mecanismo

de repressdo dos retrotransposons, sendo b ) :

mais tarde aproveitada para a regulacdo da l E

expressdo génica e estampagem genomica

Histonas desacetiladas

(imprinting gendmico). (Fonte: cienciaho- Figura 9.11. Metilagdo de citosinas como um mecanismo de

je uol.com br) silenciamento génico. Fonte: ALBERTS et al., 2010.

Os camundongos cor de cutia

Em camundongos e outros roedores existe um polimorfismo de
coloragdo do pelo que varia do amarelo a um amarronzado (Figu-
ra 9.12) chamado pelos geneticistas de agouti, palavra derivada do
tupi-guarani akuti, que quer dizer “cutia’. A cor varia com a expres-
sao do gene agouti, cujo produto interfere na sintese da melanina.

Quando o alelo presente é totalmente ativo o camundongo tem
uma pelagem amarela; quando ele esta silencioso (por exemplo, em
animais com o gendtipo a/a) a pelagem é marrom (ou seja, da cor
das cutias). Muito bem: existe um alelo dominante (Avy) que emer-
giu pela insercdo de um retrotransposon chamado IAP no préprio
gene agouti. Quando o elemento IAP estd ativo, a sua transcri¢io se
propaga ao agouti, fazendo que a pelagem seja amarela. Por outro
lado, se o IAP esta metilado (e portanto inativo), o gene agouti nao
se expressa e o animal ¢ marrom. Um detalhe importante é que o
nivel de metilagdo do IAP varia ao acaso, causando uma ampla va-
ria¢do da cor dos camundongos, mesmo em animais geneticamen-
te idénticos. Alelos do tipo Avy, cujo efeito depende do grau aleaté-
rio de metilagao de um transposon, foram chamados de “epialelos
metaestaveis”. Em camundongos, outros epialelos metaestaveis ja



Figura 9.12. Cinco animais geneticamente idénticos, mas com
pelagens de cores que variam do amarelo ao marrom (cor

de cutia). A variacdo da cor depende no nivel de metilagao
do alelo Avy e varia aleatoriamente entre diferentes animais
da mesma ninhada.Fonte: WATERLAND, R. A.; JIRTLE, R. L.
Transposable elements: targets for early nutritional effects on
epigenetic gene regulation. Molecular and Cellular Biology,
v. 23, p. 5293-5300, 2003. Disponivel em: <http://cienciahoje.
uol.com.br/colunas/deriva-genetica/viva-lamarck/>. Acesso
em: 16 fev. 2011.

foram descritos associados a efeitos fenotipi-
cos diversos tais como defeitos do tubo neu-
ral e anormalidades esqueléticas. Um aspecto
fascinante destes epialelos metaestaveis é que
as caracteristicas fenotipicas associadas a eles
podem ser em parte transmitidas para filho-
tes. Maes amarelas, por exemplo, vdo gerar
mais filhotes amarelos do que outras fémeas
mais escuras. Inicialmente acreditou-se que
esta transmissdo hereditdria ndo-mendeliana
do padriao epigenético era causada por fa-
lhas no mecanismo meidtico responsavel por
apagar e reprogramar o padrdo de metilagao,
mas isto nao foi confirmado. Recentemente
foi demonstrado que certos RNAs pequenos
e especiais podem, pelo menos em alguns ca-

sos, mediar esta “heranca epigenética” Uma

grande variedade de RNAs ndo mensageiros
tem sido descrita nos dltimos anos e eles sdo a “novidade” em ge-
nética molecular, ja que parecem influenciar uma série de fenéme-
nos bioldgicos de enorme importancia.

Lamarck, nutricao e quimicos toxicos

Voltemos aos camundongos agouti. Para que ocorra a metilacao eficien-
te do transposon IAP, é necessario que haja disponibilidade metabdlica de
moléculas doadoras de radicais metila (-CH3). Quando camundongos fé-
meas gravidas foram alimentadas com uma dieta especial contendo gran-
des quantidades de acido félico e outros doadores de metila, a maioria dos
filhotes nasceu marrom. Isto era consequéncia direta de um maior nivel de
metilacao do IAP, e consequente bloqueio da expressao do gene agouti.
Agora vem o mais interessante: quando as fémeas filhotes marrons cres-
ceram e acasalaram, mesmo na auséncia de qualquer dieta especial, con-
tinuou a ocorrer um excesso de animais escuros nas ninhadas. Em outras
palavras, a maior metilacdo de IAP dessas mdes — uma caracteristica epige-
nética adquirida causada pela administracao de uma dieta especial as avos
— foi herdada pelos filhotes.

Fonte: PENA, S. D. Viva Lamarck. Ciéncia Hoje, 2009. Disponivel em: <http://cienciahoje.
uol.com.br>. Acesso em: 16 fev. 2011.



Houve transmissao de caracteres adquiridos! Seria Lamarckismo?

Também em camundongos, a exposi¢ao fetal temporaria ao
hormonio dietilestilbestrol aumenta significativamente a ocorrén-
cia de canceres do trato genital e esta predisposi¢do é transmiti-
da maternalmente para geragdes subseqiientes. Ja no caso de ratas
gravidas, quimicos téxicos como o fungicida vinclozolina e o pes-
ticida metociclor causam defeitos na formagdo de espermatozdi-
des e subfertilidade, ndo apenas nos fetos expostos, mas também
em varias geragdes sucessivas, s6 que em linhagem paterna. (Fon-
te: PENA, S. D. Viva Lamarck. Ciéncia Hoje, 2009. Disponivel em:
<http://cienciahoje.uol.com.br>. Acesso em: 16 fev. 2011).

A teoria sintética da evolugdo permaneceu sem grandes con-
testagdes até o final da década de 60 do século XX, quando alguns
pontos comecaram a ser questionados. O primeiro abalo ocorreu
em decorréncia do aprimoramento da técnica de eletroforese de
proteinas, que apontou uma variabilidade genética muito maior
do que se supunha. Esse fato foi corroborado com o avango da
biologia molecular e a constatagdo da grande variabilidade nos
polimorfismos de sequéncia de DNA, o que foi corroborado pela
teoria neutralista. Além disso, percebeu-se que nem sempre a evo-
lugdo seria lenta e gradual, como postulada pelos neodarwinistas.
Essa“nova” teoria foi proposta pelo paleontélogo Stephan J. Gould,
em sua teoria do equilibrio pontuado. Algumas teorias surgiram
ainda para explicar outras lacunas da teoria sintética neodarwi-
nista. Entre essas, encontram-se alguns exemplos de evolugdo que
pareciam evocar um neolamarckismo, mas que na realidade sdo
apenas a expressdo de caracteristicas com controle epigenético.
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diz-se da agdo do homem sobre o meio ambiente.

formas alternativas de um gene. Para polimorfismos de se-
quéncia, os alelos se referem ao nucleotideo especifico (A, T, G, C),
encontrado em uma determinada posi¢ao no cromossomo. Para
polimorfismos de insercido-delecio, dois alelos sao possiveis, o ale-
lo maior (L) e o alelo menor (S). Ver polimorfismo. *

evento observado, comumente, nas plantas que pos-
suem flores completas, apresentando simultaneamente &rgaos
masculinos e femininos, que se autofecundam. Ex.: feijdo, amen-
doim, fumo, tomate, soja, orquidea, entre outras (Capitulo 2).

Cromossomos que nao os sexuais, que estdo presentes
em ambos 0s sexos. As células humanas contém 46 cromossomos.
Ha 22 pares de autossomos, que sdo herdados dos dois genitores e
contém essencialmente os mesmos genes. Os outros dois cromos-
somos, ditos sexuais, sio 0 cromossomo X e o cromossomo Y (44
+ 2 = 46). Ver cromossomo. *

ver nucleotideo. *

regido do cromossomo onde hd vdrios genes,
mas pela proximidade ha uma baixa probabilidade de recombina-
¢d0, ou seja, troca de genes na meiose entre cromatides homologas.
Um bloco haplotipico é herdado inalterado por muitas geragoes
até que ocorra uma recombicio. *



uma camada geologica.

diminui¢do do valor adaptativo médio de uma
populagio, devido a presenca de gendtipos que tém um valor adap-
tativo menor que o maximo da populagdo. Em outras palavras, a
carga genética ¢ uma medida de quanto custa (em termos de per-
da de alelos) a existéncia de selegdo em uma populagdo. Também
pode ser definido como o numero médio de genes recessivos letais
que um individuo apresenta em heterozigose. *

estrutura encontrada nos nucleos das células,
constituido de DNA condensado em associagdo com proteinas.
O genoma humano consiste de um conjunto de 23 cromossomos.
Cada um de né6s herdou um conjunto do pai e outro da mae. Cada
cromossomo contém uma unica molécula de DNA - segmentos
deste DNA sdo os genes. *

algumas espécies apresentam dois cromossomos
sexuais, chamados de X e Y. Na espécie humana, os homens sdo XY
e as mulheres sdo XX. O cromossomo Y é responsavel pelas carac-
teristicas masculinas e contém genes para a formacdo dos testicu-
los e para a produ¢do de espermatozoides. O cromossomo Y tem
heranca exclusivamente paterna, de pai para filho. *

nome dado a flutua¢do puramente randomica
nas frequéncias alélicas de uma populagio ao longo do tempo de-
vido a um efeito de amostragem. Observada geralmente em pe-
quenas popula¢oes. *

acido desoxirribonucleico. O DNA (abreviatura do inglés:
deoxyribonucleic acid) é a molécula que armazena a informagao
genética e consiste de duas cadeias de nucleotideos unidas pela
interacdo das bases complementares (uma purina e outra pirimi-
dina): adenina (A) e timina (T); guanina (G) e citosina (C). *

DNA circular localizado na mi-
tocondria, contendo informacdo genética diferente daquela en-
contrada no DNA nuclear. Cada mitocéndria contém multiplas
copias deste pequeno DNA, que na espécie humana tem cerca de
16.500 pares de base. *



processo pelo qual genes podem ser duplica-
dos por meio de retroposi¢cao ou crossing-over desigual. A con-
sequéncia desse processo ¢ a geragao de novos genes que podem
acumular mutagdes sem afetar o fenétipo, pois o gene original per-
manece intacto e sob a a¢do de selecao.

processo pelo qual existe alteragdo nas frequéncias
génicas por deriva genética de um grupo pequeno de individuos, o
qual passou por uma etapa de coloniza¢do de um novo ambiente.

fendmeno genético em que um unico gene
possui controle sobre a manifestacao de vdrias caracteristicas.

ou suge-
re que determinadas organelas tenham surgido na sequéncia de
uma relagdo simbidtica estavel entre diferentes organismos. Esse
principio, baseado na similitude estrutural e genética verificada
entre diferentes seres, aplica-se principalmente as mitocéndrias
e aos cloroplastos — ambos sdo organelas detentoras de um DNA;
diferente entretanto do DNA das células que os englobam, quer
na quantidade e no c6digo genético, enquanto que muito seme-
lhante, nos mesmos aspectos, ao de bactérias e outros organismos
procariotas (Capitulo 4).

estudo de alteragdes na expressao fenotipica de um
organismo que ndo sdo devido a modificagdes na sequéncia de nu-
cleotideos do DNA desse organismo . *

tradugdo da expressao “genomic imprin-
ting”. Modificagdo pela metilagdo de citosinas (ver) do genoma dos
gametas de mamiferos de uma maneira dependente do genitor de
origem. Essa metilagdo é uma alteragdo epigenética (ver) que mo-
difica a expressao de alguns genes daquele genoma. *

permanéncia de uma espécie morfologica-
mente inalterada por longos periodos de tempo geoldgico. *

¢ uma palavra grega composta por stromatos
(capa) e lythos (pedra). Como seu préprio nome indica sdo ro-
chas laminadas com origem microbiana. Os micro-organismos
segregam uma mucilagem (uma gelatina pegajosa), composta



principalmente de carboidratos, que aglomeram as células for-
mando tapetes microbianos. Os micro-organismos sdo geralmen-
te procariontes (eubactérias ou arqueobactérias) filamentosos e
fotoautotrofos (Capitulo 4). *

organismo cujas células contém um nucleo com uma
membrana nuclear. Muitos seres vivos sdo eucariotos, excetuando
bactérias, algumas algas, etc. *

pessoas, cientistas ou nao, que acreditam na evo-
lugdo; diferentemente dos criacionistas que ndo acreditam nos
processos evolutivos, portanto, ndo acreditam na evolugao.

utilizacdo evoluciondria de uma estrutura para uma
funcdo diferente do que levou a sua emergéncia por selecdo na-
tural. Por exemplo, as asas de insetos, aves e mamiferos prova-
velmente foram exaptadas de estruturas corporais envolvidas em
regulagdo térmica. *

conjunto dinamico de caracteristicas observéaveis de um
organismo, determinadas geneticamente. *

doutrina ou teoria filoséfica aceita no século XVIII. Pro-
punha que todas as espécies foram criadas tal como sio pelo poder
divino e permanecem assim, imutaveis, por toda sua existéncia.

o cromo ¢ um elemento quimico que
tem varios is6topos (atomos com o mesmo nimero atdmico, mas
com diferentes nimeros de néutrons). Na Terra, sdo encontrados
quatro desses is6topos em frequéncias relativas bem estabelecidas.
Alteragdes das fragdes dessas frequéncias indicam a presenca de
material extraterrestre, como um meteorito. *

frequéncia de um alelo entre todos os alelos
do loco especifico em uma popula¢do. Geralmente é expressa em
decimal, variando no intervalo entre 0 a 1.

(gene + cromossoma) designa o somatdrio dos genes de
uma célula haploide de um organismo. Posteriormente as sequén-
cias de DNA néo codificantes foram incluidas nessa defini¢do. *

sao definidos como linhagens que contém
todos os descendentes conhecidos de um ancestral em comum.



grupo de linhagens definido por muta¢des diag-
nosticas. Os haplogrupos do DNA mitocondrial humano sao ro-
tulados de A a Z. Os haplogrupos do cromossomo Y sdo agrupa-
dos por letras (A-R). A frequéncia relativa dos haplogrupos varia
de populagdo para populagdo. Alguns haplogrupos do DNA mi-
tocondrial e do cromossomo Y sdo especificos de determinadas
regides geograficas. *

nimero de cromossomos em um conjunto
unico, geralmente encontrado em um gameta. *

subgrupo mais especifico de um haplogrupo. Por
exemplo, uma sequéncia de DNA mitocondrial de um individuo
especifico e sequéncias idénticas de DNA mitocondrial de outros
individuos constituem um haplétipo. Individuos com o mesmo
haplétipo tém relagdes genealdgicas. Cada haplogrupo ¢é constitu-
ido de muitos haplotipos. *

foi a palavra usada, inicialmente, para descrever uma
relagdo entre segmentos cromossdmicos alélicos. Depois passou a
ser usada em sentido amplo, significando qualquer tipo de relagao
indicativa de uma origem evolutiva comum, intra ou interespecifica.

hormonio que estimula a formagao e
deposi¢iao da melanina, responsavel pela pigmentagdo da pele. *

importante periodo intelectual da histdria ocidental.
O Iluminismo sintetiza diversas tradi¢oes filosoficas, sociais, poli-
ticas, correntes intelectuais e atitudes religiosas.

mutac¢do causada pela inser¢do ou dele¢do de um ou mais
nucleotideos. *

elemento quimico metalico raro na Terra. *
variantes genéticas de enzimas. *

¢ o que os bioquimicos chamam de ligagao
de alta energia, equivalente as ligacdes de fosfato no trifosfato de
adenosina (ATP), que ¢ a principal molécula energética em todos
os organismos vivos. Ela consiste de monofosfato de adenosina
(AMP) que é na verdade um dos quatro nucleotideos do qual o
RNA ¢ feito e ao qual dois grupos fosfatos sdo acrescentados. A
quebra de qualquer uma dessas duas ligagdes de fosfato do ATP



libera energia, que abastece a grande maioria dos fendmenos bio-
légicos que requerem energia (Capitulo 4).

(plural: loci) termo em latim que significa a posi¢do de um
gene ou de um marcador genético em um cromossomo. Varia¢do
em portugués: loco (plural: locos). *

locos polimérficos (que variam em pesso-
as normais) no DNA que fornecem informagdes aos geneticistas.

introdugdo de um grupo metila (-CH3)
na posi¢do 5 da citosina. Apenas citosinas que precedem uma
guanina (CpG) podem ser metiladas. A metilag¢ao de citosinas na
regido promotora de um gene estd geralmente associada com a
repressdo deste.

também chamados repeticdes de sequéncias sim-
ples (SSRs) ou sequéncias repetidas em tandem (simple tandem
repeats, STRs), com sequéncias curtas de DNA (unidades repetiti-
vas de 1-6 nucleotideos de comprimento), com alto grau de poli-
morfismo, e amplamente distribuido pelo genoma. *

locos hipervariaveis (altamente polimoérficos) que
consistem de um nimero variavel de unidades repetitivas de 10 a
mais de 100 bases de comprimento. *

organela citoplasmatica (fora do nucleo) responsa-
vel pela producio de energia na célula. *

processo de mudanca genética na estrutura do genoma,
geralmente causado por um erro durante a duplicacio do DNA.
Uma mutag¢ao pode ser uma troca de uma base por outra em de-
terminada posi¢do, ou uma adi¢do ou deleciao de base(s). A muta-
¢do pode ter consequéncias deletérias, benéficas ou neutras. *

mutagdo causada pela troca de uma base por
outra na sequéncia do DNA. *

organela que contém o genoma humano, organizado em
cromossomos, dentro do invllucro de uma membrana. O DNA
mitocondrial estd localizado nas mitocOndrias, fora do nucleo. *

subunidades informacionais que quando unidas em
cadeia constituem o DNA. Existem quatro subunidades diferentes:



adenina (A), guanina (G), timina (T) e citosina (C). A adenina e a
timina se pareiam especificamente, assim como a guanina e a cito-
sina. Os nucleotideos também sido chamados de bases. *

significa uma grande similaridade interespecifica en-
tre segmentos cromossomicos ou entre sequéncias de DNA. Por
exemplo, o principal determinante humano do sexo, o gene SRY, é
“ortologo” do gene Sry do camundongo. Nas familias génicas que
tém membros proximamente relacionados em uma espécie, pode
ser dificil reconhecer uma verdadeira ortologia entre espécies.

pessoa que acredita que todos os fendmenos evo-
lutivos s6 podem ser explicados pela sele¢do natural. *

significa uma grande similaridade intraespecifica en-
tre segmentos cromossdmicos nao alélicos ou entre sequéncias de
DNA, indicando uma relagdo evolutiva préxima que pode, ou néo,
ser anterior a especiagdo. Por exemplo, os dois genes humanos da
a-globina sdo “paralogos” Em uma familia de sequéncias de DNA
com mais de dois membros, podem ser identificados diferentes
graus de “paralogia’, como nos genes HOX humanos.

Ver reagao em cadeia da polimerase.

tipo de base nitrogenada que juntamente com uma
molécula de fosfato e uma de agticar formam o nucleotide, o que
faz parte da molécula de DNA. As pirimidinas sdo a citosina (C)
e a timina (T).

alteragdo em uma determinada sequéncia de DNA
presente em mais de 1% dos individuos de uma populagdo. *

polimorfismo criado por
uma inser¢do ou delecdo de um ou mais nucleotideos. *Ver indel.

ver SNP.

posi¢iao de um determinado polimorfis-
mo em um genoma, geralmente medida em pares de base. *

organismos unicelulares simples, sem carioteca
(Capitulo 4).

tipo de nucleotideo ou base que faz parte da molécula de
DNA. As purinas sdo a adenina (A) e a guanina (G). *



é o processo de difusao de ions através de uma
membrana permeavel seletiva. Refere-se, de modo especifico, a
produc¢do de ATP por meio do movimento de ions de hidrogénio
(protons) através de uma membrana interna, durante a respira-
¢do celular (Capitulo 4).

ou fendmeno que
possibilita o surgimento de espécies relacionadas a um ancestral
em comum se adaptando a novos ambientes.

aves que ndo voam ou possuem voo limitado, por exem-
plo, quivi, ema, avestruz, pinguim, casuar. A incapacidade de voar
¢ considerada uma caracteristica derivada, ou seja, ausente nas
espécies ancestrais.

técnica que permite a
replicagdo de um segmento de DNA no tubo de ensaio. O método
faz uso de reagentes quimicos para duplicar o DNA em um ciclo
de temperatura. Varios ciclos podem ser automatizados em um “ci-
clador térmico” levando a um aumento exponencial do nimero de
moléculas. Com 30 ciclos consegue-se uma amplificagdo tedrica
de um bilhdo de vezes. *

regido a montante de um gene (5°) onde liga-se
a enzima RNA polimerase, para realizar a transcrigdo de um gene. *

segmento moével de DNA que se duplica pela
transcri¢do inicial de uma cépia de RNA, que por sua vez produz
uma nova copia de DNA usando a transcriptase reversa, seguido
de integragdo no genoma em uma posigdo aleatéria. Os retrotrans-
posons sdo muito comuns em genomas eucarioticos, constituindo
quase 90% do genoma do trigo e 42% do genoma humano. *

processo de escolha de caracteristicas morfologi-
cas e comportamentais que levam ao cruzamento bem-sucedido. *

estudo filogenético de grupos de orga-
nismos, geralmente com a finalidade de testar as relagdes evoluti-
vas dos grupos.

polimorfismo caracterizado pela troca de um nucleotideo
por outro na sequéncia do DNA. *



um segmento de DNA que pode se mover para uma
nova posi¢do em um genoma. *

processo pelo qual uma populagio se divide em duas
devido a eventos geologicos.

Definig¢des retiradas de:
http://laboratoriogene.info/Ciencia_Hoje/Glossario.htm

cienciahoje.uol.com.br/colunas/deriva-genetica.
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