Aula

GENETICA DE POPULACAO E
CONSERVACAO DAS ESPECIES

META

Descrever os principios da variabilidade genética;

reconhecer o principio e a Lei de Hardy-Weinberg para populagoes estaveis;
aplicagao do principio da deriva genética para pequenas populagoes;

teoria da conservagao das espécies;

OBJETIVOS

Ao final desta aula, o aluno devera:

descrever os principios da variabilidade genética;

reconhecer o principio e a Lei de Hardy-Weinberg para populagoes estaveis;
aplicagao do principio da deriva genética para pequenas populagoes;

teoria da conservacgéao das espécies.
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MUTACAO E VARIABILIDADE GENETICA

Provavelmente, durante seu curso de biologia vocé aprendeu que a
informacao genética da maioria dos seres vivos esta contida na molécula de
DNA e que a varia¢do genética ¢ causada por mudangas nos nucleotideos
dessa molécula. Os nucleotideos sao as unidades que compoem o DNA,
conhecidas como adenina, timina, citosina e guanina e, sao importantes
para codificar os aminoacidos que compdem as proteinas.

Cada aminoacido esta codificado por uma ou mais sequéncias unicas de
trés nucleotideos, denominados cédons. Varios codons podem especificar
o mesmo aminodcido, por exemplo, a leucina pode ser codificada por seis
diferentes sequéncias de cédons: AAT, AAC, GAA, GAG, GAT e GAC.

Entretanto, varios tipos de erros podem ocorrer na sequéncia dos
nucleotideos do DNA, isto é, nos cédons. O mais comum deles é a substi-
tuicao de um unico nucleotideo numa seqiéncia de DNA, podendo alterar
o cédigo de uma trinca de bases e levar a substituicdo de uma trinca por
outra. Mas, dele¢oes, adi¢oes e rearranjos também ocorrem. Tais erros
podem ser causados aleatoriamente e sao chamados de mutagdes.

As mutagoes podem ser benéficas a um organismo, entretanto, tendem
a ser mais maléficas do que benéficas. Isso porque ao longo da evolugio, a
sele¢ao natural eliminou a maioria dos genes que nao se adaptavam ao ambi-
ente. Por esse motivo, qualquer nova variagao no DNA tem mais possibilidade
de romper a interacdo bem afinada entre um organismo e seu habitat.

Porém, quando a relagido entre o organismo e o ambiente muda, as
mutagoes tém mais probabilidade de serem benéficas. Entdo, se as novas
mutagoes forem adaptativas as condi¢Oes ambientais elas serdo mantidas,
caso nao sejam elas serdo eliminadas da populagao pela selecao natural.

Para qualquer nucleotideo, essas mutagoes ocorrem numa taxa muito
baixa, mas quando pensamos que um organismo complexo pode ter cen-
tenas de milhares de nucleotideos, significa que em um genoma existem
varias mutacoes.

Fonte de variabilidade genética, as mutagdes originam novos alelos
entre os individuos de uma populagiao. Enquanto a mutagao génica ¢ a
fonte primaria da variagdo genética, a recombina¢do ¢ um mecanismo
que reorganiza 0s genes ja existentes nos cromossomos. O mecanismo
primario de recombinagao genética ¢ a reprodugao sexuada. Os genes sao
transmitidos de geragdo em geracao, a0 acaso € em novas combinagoes de
alelos. E do genétipo dos progenitores que deriva, a0 acaso, o genétipo
dos descendentes. Ou seja, a recombina¢ao de genes herdada de cada geni-
tor pode resultar em novas combinagSes de genes sobre as quais a selecao
agira. Quanto maior o nimero de genes que constituem o genotipo de uma
populagao, maior a probabilidade de existir variagdo na geracao seguinte.
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A LEI DE HARDY-WEINBERG

Existe um principio importante na genética de populagoes sobre a
frequéncia dos alelos e genotipos. Tal principio é denominado de Lei de
Hardy-Weinberg e diz que a frequiéncia dos alelos e dos genotipos perman-
ecem constantes de gera¢ao para geragao em uma populaciao com:

1. Um namero grande de individuos ou populacio infinita;

2. Presenca de acasalamento aleatorio;

3. Auséncia de sele¢ao natural. Todos os individuos sdo igualmente viaveis;
4. Auséncia de mutacao;

5. Auséncia de migra¢oes entre populagoes.

A importante descoberta de Hardy e de Weinberg mostrou que se nao
existissem fatores evolutivos atuando sobre uma populagio, as frequéncias
génicas permaneceriam inalteradas e as proporg¢Oes genotipicas atingiriam
um equilibrio estavel, mostrando a mesma relagdo constante entre si ao
longo do tempo.

Quando uma populagio existe num equilibrio de Hardy-Weinberg, as
proporc¢oes de homozigotos e heterozigotos assumem valores de equilibrio
que podemos calcular a partir das propor¢oes de cada alelo na populacio.

Consideremos que uma populagdo hipotética tenha as cinco carac-
terfsticas descritas acima e que, nessa populagao, um determinado gene A
tenha dois alelos A e a. O alelo A ocorre na propor¢ao p e o alelo a ocorre
na propor¢ao q (p + q = 1 ¢, portanto, ¢ = 1 - p). Quando os gametas
carregando estes alelos se encontrarem produzirdo zigotos AA, Aa e aa. A
formacao desses individuos se dara da seguinte maneira:

p q
A
p A AA Aa
p’ Pq
qa aA aa
ap q’

Observe A se encontra com A para formar AA com probabilidade
p X p = p2. p ¢ a probabilidade de A e p2 ¢ a probabilidade de AA. Do
mesmo modo se formardo Aa e aa com probabilidades 2pq e 2. As proba-
bilidades p2, 2pq e g2 descrevem as frequéncias genotipicas quando A e a
se encontram aleatoriamente.
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Note que, matematicamente:

(p+ 2= (p2+ 2pq + ¢

onde p e q sao frequéncias alélicas.

As proporgoes de todos os gendtipos na populacao somam 1. Ou seja,
p2+2pq+q2=1.

Essas propor¢oes vém das probabilidades de que cada tipo de zigoto
sera formado de uma combina¢ao ao acaso de quaisquer dois gametas.
Contudo, a maioria das populacoes naturais se desvia do equilibrio de
Hardy-Weinberg. Os fatores que podem alterar a freqiiéncia génica de uma
populacao sio:

Processos Sistematicos: aqueles cuja alteragdo na freqiiéncia génica
podem ser conhecida, tanto em termos de magnitude quanto em direcao.
Considera-se como processos sistematico a sele¢dao, migracao e mutagao.

Processos Dispersivos: aqueles em que é possivel conhecer apenas a
magnitude da alteragdao da freqiiéncia, mas nao a dire¢io em que ela foi
alterada. Como processo dispersivo é considerado a oscilacdo genética ou
amostragem.

DERIVA GENETICA

A deriva genética ¢ um efeito ocasionado pelo puro acaso, uma flutua-
co estatistica na freqiiéncia de genes de uma populacio. F uma mudanca
nas frequéncias de alelo devida as variagoes randomicas na fecundidade e
na mortalidade de uma populagao.

Suponha que, em uma populagiao de 50 pessoas, voce tenha um alelo
raro, um gene mutante so seu. A freqiiéncia deste alelo seria de 1/(2x50) =
1% (lembre-se de que cada pessoa possui dois alelos de cada gene). Diga-
mos que vocé tenha dois filhos, mas esse gene nao passou para nenhum de
seus filhos, ja que apenas metade de seus cromossomos vai para cada filho.
Caso isso aconte¢a e vocé morra sem ter passado o gene raro para seus
filhos, a freqiiéncia deste alelo raro passou de 1% para 0% e foi eliminado
do “pool” genético da populagao que vocé estava. Note que, mesmo que
este alelo fosse benéfico, pelo efeito da aleatoriedade, ele nao foi passado
para a proxima geragdo. O gene raro foi extinto pelo acaso, ou seja vitima
da deriva genética.

Os maiores efeitos da deriva genética ocorrem em pequenas popula-
¢oes. Isto ocorre porque uma mesma variagao numérica na quantidade de
um alelo numa populagio representa um percentual maior quanto menor
for o tamanho da populagdo. Por exemplo, se 10 pessoas possuem uma
coépia de um alelo, numa populagao de 20 pessoas, a freqiiéncia deste alelo
seria de 25%; mas se a populagao fosse de 100 pessoas a freqliéncia seria
de apenas 5%.
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Porém, o contrario também pode acontecer. O alelo pode aumentar a
sua freqiiéncia, por puro acaso, até que todos os habitantes o possuam em
homozigose. Neste caso, diz-se que o alelo se fixou na populagao. Chama-
se de eventos fundadores o que ocorre quando um alelo se fixa, por efeito
desta oscilagao genética aleatéria, numa pequena populagao. Entao, mesmo
que a populagio venha a crescer, todos os habitantes herdarao este gene
(independentemente deste gene ser maléfico ou nao ao seu portador).

A taxa de fixacao de alelos esta inversamente relacionada com o ta-
manho da populagao. Assim, a variagao genética diminui mais rapidamente
ao longo do tempo nas populagoes pequenas do que nas grandes.

A persisténcia de um tamanho pequeno da populagiao resulta numa
perda adicional de varia¢ao genética devido a deriva genética. Essa situacao
é conhecida como gargalo populacional. Os guepardos no leste da Africa,
por exemplo, virtualmente ndo apresentam nenhuma variacio genética,
sugerindo que a populagiao recentemente passou através de um gargalo
populacional severo.

Para as populagbes naturais, os eventos fundadores e os gargalos
populacionais trazem consequéncias quando ocorre a fragmentagao de
uma populagdo em pequenas subpopulag¢oes, uma vez que pode acabar
por restringir a resposta evolutiva das subpopulagées as pressoes seletivas
do ambiente, tornando-as vulneraveis a exting¢ao.

CONSERVACAO DAS ESPECIES

A espécie ¢ a unidade taxonomica mais relevante para a Biologia da
Conservagao, mas também a mais polemica para os taxonomistas. Apesar
da logica intrinseca aparente da defini¢do de espécies baseada principal-
mente em suas caracteristicas morfologicas (aparéncia), a variagao natural
de organismos tende a ser continua, e nao categorica. O proprio Darwin
sustentava que espécies nao eram entidades reais, e que os bidlogos apli-
cavam nomes as diferentes espécies apenas por conveniéncia. A sele¢ao
natural pode até favorecer o processo de especia¢ao (a formac¢ao de novas
espécies a partir de ancestrais diferentes), mas nao depende dele. Depende
apenas da variacao de individuos.

Apesar de tudo, a classificacdo taxonomica de organismos é essencial
para o trabalho do bidlogo, que precisa dar “nomes aos bois”. O sistema
padrio foi desenvolvido por Carl Linné na segunda metade do século
dezoito, e consiste basicamente em uma hierarquia de categorias (taxons
ou taxa), na qual a espécie ocupa o nivel inferior. No nivel mais alto, temos
o Reino, seguido por Filo, Classe, Ordem, Familia ¢ Género. Em algumas
classificagbes, entram outros tipos de taxa, como tribos, ou subdivisdes dos
taxa principais (subordem, subfamilia, etc.). Alguns taxonomistas utilizam,
por exemplo, a categoria subespécie, mais polémica ainda do que a espécie,
mas também muito pouco popular entre os conservacionistas.
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Por tradigao, a nomenclatura cientifica de espécies é feita em Latim,
seguindo regras formais estabelecidas através de conselhos de especialistas
(veja “International Code of Zoological Nomenclature”), visando princi-
palmente evitar que dois taxa recebam o mesmo nome. O nome cientifico
de uma espécie ¢ sempre apresentado em italicos, e é formado pelo nome
do género (com letra maidscula) seguido pelo nome da espécie (com letra
minuscula). Ou seja, a espécie Homo sapiens ¢é a espécie conhecida como
“saplens” que pertence ao género Homo. Homo tem, ou pelo menos tinha,
outras espécies, como Homo habilis e Homo erectus. Por conveniéncia, o
nome genérico pode ser abreviado, p.ex. H. sapiens, mas somente depois
de ser citado por extenso.

Pelas regras, o nome genérico tem que ser inico (como existem deze-
nas de milhares de géneros, quem for nomear um género novo tem que
ser muito bem informado), mas o nome especifico pode ser usado para
espécies de géneros diferentes. Assim, muitas espécies tém o nome darwini,
que significa “a espécie do Darwin”, em homenagem ao grande pensador,
mas sempre em géneros diferentes. S6 pode existir um género com o nome
Darwin, entretanto.

Como na “conveniéncia” do Darwin, o proposito principal dos nomes
cientificos ¢ de garantir a consisténcia entre trabalhos, criando um consenso
universal. Um mesmo tipo de organismo pode ter muitos nomes diferentes,
nao somente em linguas distintas como também entre populagoes locais.
No Brasil, por exemplo, “mico” é um nome dado a varios tipos de macacos,
dependendo da regiao do pais. Existem os mico-ledes, os micos, conhecidos
também por sagiii ou sauim, e 0s micos que sao, na verdade, macacos-prego.
As vezes, a sabedoria popular é diferente da cientifica. Muitas pessoas act-
editam que ongas pintadas e pretas sio membros de espécies diferentes,
por exemplo, e as vezes até alocam machos e fémeas a espécies diferentes,
quando apresentam motfotipos distintos.

O nome cientifico evita qualquer confusao em relagdo a identificacdo
de uma espécie, qualquer seja a lingua ou origem cultural da publica¢ao
em questao. Entretanto, ¢ importante lembrar que a tradi¢ao de Linné ¢é
“criacionista”, ou seja, que segue a filosofia que as espécies foram criadas
por um poder maior, e que sdo fixas e permanentes. Obviamente, o surgi-
mento do pensamento evolutivo desafiou este ponto de vista, criando um
conflito consideravel entre as categorias taxonomicas estaveis € 0 processo
dinamico da evolugao, através do qual as espécies surgem.

Podemos imaginar espécies como curvas de sino, nas quais a grande
maioria dos individuos apresentam caracteristicas “tipicas”. O problema,
do ponto de vista taxonomico, sao os individuos atipicos nas caudas da
curva, que podem se sobrepor — em maior ou menor grau — com as caudas
das curvas de outras espécies. Estas caracteristicas podem ser morfologicas,
mas também fisiolégicas ou genéticas, ou até comportamentais.
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Dependendo do caso, as caracteristicas morfologicas podem nao consti-
tuir o melhor meio para a defini¢ao de uma espécie. Homo sapiens é um bom
exemplo aqui, pois a consideravel variagao entre ragas geograficas tem sido
interpretada — em épocas menos esclarecidas, felizmente — como evidéncia
da existéncia de espécies distintas. Nossa espécie nem € tao incomum neste
sentido, pois existem varias outras, geralmente com distribui¢ao geografica
relativamente extensa, que exibem padroes de variagao morfologicas individ-
uais ou geograficos consistentes com varia¢ao interespecifica. No extremo
oposto, existem espécies “cripticas” que dividem uma mesma morfologia
externa, mas que sao muitos diferentes em sua morfologia interna, fisiologia
ou constitui¢ao genética.

Podemos resumir as muitas defini¢bes de espécie ja propostas na litera-
tura (veja algumas citagdes no Apéndice) em cinco conceitos basicos com
aceitagdo mais ampla atualmente (Tabela 1). Apesar de suas dificuldades,
principalmente em relagdo a confirmac¢ao do isolamento reprodutivo, o
conceito biolégico de espécie (CBE) ¢ o mais aceito entre os bidlogos e,
de certa forma, o mais importante para a Biologia da Conservagao. Mayr
(1942, p. 120) definiu espécies biolégicas como: “grupos de populagoes
naturais entre as quais existe cruzamento real ou potencial, e que sdo isoladas
em termos reprodutivos de outros grupos semelhantes”. O aspecto mais
importante aqui é o fato de que a espécie ¢ caracterizada por diferengas
genéticas que a impede de trocar genes com outras espécies sob condigoes
naturais. Ou seja, genes que surgem em uma espécie nao podem se espalhar
para outras espécies.

Tabela 1. Os cinco conceitos de espécie mais relevantes na atualidade.

Pontos:
Concaito Pasitivos Negativos
Fenético ou taxondmico | Comesponde com o modo em que as Nenhuma ligag&o com a genética
pessoas reconhecem espécies;
Funciona bem para organismos sexuais e
assaxuais;
Se aplica ao registro fassil.
Biolégico Baseado em um critério empirico Aplicavel somente no presente;
inconfundivel; N&o se aplica a organismos assexuais;
Encaixa com a genélica de populagbes; Contrariado pelas espécies em “anel”.
{ Fornece uma base conceptual para a
| especiagao. !
Reconhecimento (de Encaixa com a genélica de populagbes; Mais dificil determinar os mecanismos de
parceiros reprodutivos) | Complemeanta o conceito bioldgico; | isolamento,

! Pode ser determinado mais faciments do
| que o polencial de reprodugao.
Ecoldgico Baseado em um corpo de dados ecoldgicos | Ligagao fraca com a genética;
considerével, que indica que espécies Ligac&o rigida com o nicho ecolégico (que pog
ocupam “zonas adaptativas” determinadas mudar ao longo da vida do organismo).
pelos recursos explorados e os habitats

ocupadospelaespede,

Cladistica Dimensdo evolutiva clara; Menhuma ligagdo com a genética de populagd
Pode usar todo tipo de evidéncia; Requer dados muito detalhados para revelar
Especiaimente il em estudos linhagens.
paleontoldgicos.
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O CBE ganhou ampla aceitagdo em fungao principalmente de sua
objetividade, mas ¢ de dificil implementacdo na pratica. O caso mais prob-
lematico é a ocorréncia em simpatria (distribui¢Oes geograficas sobrepostas)
de espécies putativas. No caso, a auséncia de morfotipos intermediarios
seria, aparentemente, uma boa evidéncia apoiando a existéncia de espécies
distintas, mas exemplos da ocorréncia de morfotipos distintos dentro de
uma unica populacao reprodutiva implica na necessidade de informacdoes
genéticas para a confirmacao de seu status. Algumas mimicas Batesianas
sao polimorficas, por exemplo, e algumas espécies de peixes da familia
Cichlidae exibem polimorfismo acentuado.

No caso de espécies que ocorrem em parapatria — onde suas distri-
bui¢bes geograficas sdo vizinhas em contato, mas teoricamente sem sobre-
posi¢ao — é necessario ter conhecimento detalhado da zona de contato para
confirmar a auséncia de transferéncia de genes. No caso de espécies que
ocorrem em alopatria — distribui¢Ges sem contato — pode ser praticamente
impossivel confirmar se podem trocar genes sobre condi¢des naturais. No
caso de fosseis, obviamente, a classificagao de espécies s6 pode ser realizada
baseada em critérios morfologicos arbitrarios (conceito fenético) ou através
de analises cladisticas.

Na pratica, entdo, espécies sao quase sempre reconhecidas através de sua
morfologia, embora a morfologia nio ¢ necessariamente um bom indicador
da existéncia de uma espécie biologica. Em alguns casos, espécies-irmas
podem ser praticamente indistingtiveis baseado em sua morfologia externa,
mas totalmente incapazes de trocar genes. Por outro lado, grupos com
fenotipos bem distintos podem trocar pelo menos alguns genes, exemplo de
Mus musculus e Mus domesticus (Gyllenstein & Wilson, 1987). Apesar de
suas limitagoes de aplicagao, o conceito biologico de espécie ainda oferece
a melhor op¢ao para a investigacdo do processo de especiacio.

O problema basico do CBE — de comprovar o isolamento — ¢ acentuado
no caso de populagoes naturais, e pior ainda quando se trata de espécies
ameagcadas, onde qualquer manipulagdao ou experimentagao pode ser ex-
tremamente prejudicial para as populagoes remanescentes (e até proibidas
por lei). Voltando ao exemplo de H. sapiens, mesmo para esta espécie muito
bem conhecida, poderia ser muito dificil comprovar empiricamente o pa-
drao de isolamento reprodutivo exigido pelo conceito teérico. Um bidlogo
extraterrestre poderia comprovar com uma certa facilidade que individuos
morfologicamente diferentes de origem africana, européia e asiatica conseg-
uem cruzar e produzir prole fértil, mas em casos mais especificos, como um
pigmeu e um esquimo, por exemplo? Se nao existem casos documentados,
poderia ser extremamente dificil comprovar empiricamente que exista a
possibilidade de reproducao entre individuos destes dois grupos. O bidlogo
ET poderia até jogar um casal numa gaiola e esperar para ver, mas sera que
conseguiria um resultado positivo? Afinal, seres humanos sao um pouco
complicados, principalmente quando o assunto ¢é reprodugao.
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Também, como comprovar definitivamente o isolamento reprodutivo de
H. sapiens em relagao a espécie filogeneticamente mais proxima, Pan troglo-
dytes? A meraidéia gera risadas, mas sabemos que ja foram cruzadas espécies
muito mais distintas, geneticamente falando, entdo por qué nao estas duas?

Este exemplo pode parecer um pouco absurdo, mas serve para escla-
recer as dificuldades praticas envolvidas na aplicacao do conceito de espécie
biologica a um caso real. Ou seja, é simples concluir que o mico-ledo e o
lobo-guara sao espécies distintas, mas duas populacdes isoladas de lobos-
guards, ou o mico-ledo-dourado e o mico-ledo-de-cara-dourada?

Na pratica, é quase impossivel fornecer ao taxonomista um conjunto
de dados adequado para a identificagdo definitiva de espécies, ¢ a literatura
especializada ¢ cheia de exemplos de mudancas de classificagdo, até mesmo
trocas de opiniao do mesmo cientista. Mesmo com todos os dados possiveis,
ainda existem diferencas de opinido cientifica como, por exemplo, o grau
de diferenciacao genética que caracteriza a distingao entre espécies. Para
os taxonomistas, toda a polémica e a evolu¢do das abordagens de analise
filogenética fazem parte da disciplina académica, mas isto significa so6
problema para os bilogos da conservagao, que necessitam de classificagoes
definitivas para garantir a eficacia das estratégias de manejo desenvolvidas.

POR QUE ESPECIES SAO TAO IMPORTANTES?

Qualquer taxon superior na hierarquia de classifica¢ao, como familia
ou ordem, é composto por pelo menos uma espécie. Somente as
espécies constituem grupos reais de organismos, os taxa supetiores sao
apenas agrupamentos organizacionais de taxa inferiores. Embora nem
sempre compativeis na pratica, as espécies representam as unidades
basicas da evolugao. As espécies que sao extinguidas, os taxa supetiores
desaparecem quando nio tém mais espécies componentes.

As espécies sao importantes para a Biologia da Conservagao justamente
por causa disto, entdo, ou seja, por sao as unidades basicas da evolucio,
processo que envolve tanto a especiagao como a extingao de espécies.
Também, aplicando o CBE, ¢ claro que as espécies sdo geneticamente
distintas e, teoricamente, unicas, embora é claro que existe também
muito sobreposi¢do na composicao genética até de espécies com
parentesco muito distante.
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Até certo ponto, aimportancia das espécies para a Biologia da Conserva-
¢ao ¢ damesma “conveniéncia” que Darwin procurava, ou seja, € necessario
classificar as entidades com as quais vamos trabalhar. O ideal seria que a
classificacao refletisse fendmenos reais da natureza, mesmo que a prépria
natureza nao se “preocupa’ com a forma¢ao de categorias logicas. Na
verdade, alguns autores sustentam que a classificagao em espécies é pouco
relevante, e que os grupos mais importantes para a ecologia e a conservagao
sao populagoes, que representam entidades genéticas distintas, ou “demes”.

As Subespécies e a “Politica” de Especiacao

Tradicionalmente, os taxonomistas tendem a migrar em dire¢do a
um dos extremos da dicotomia “lumpers and splitters”. Os lumpers sio
conservadores, que dio pouca importancia a variagdo encontrada dentro
de um grupo de organismos, e geralmente favorecem classificagbes com
poucos taxa, ou muitas divisoes subespecificas. Esta abordagem reflete uma
filosofia mais organizacional, na qual a classificagao dos organismos pode
ser mais importante do que as relaces funcionais e filogenéticas entre elas.

Ja os splitters sdo mais radicais, e defendem a aplicagao do status de
espécie a qualquer grupo que exibe caracteristicas distintas. Ao contrario
dos lumpers, que tendem a utilizar os conceitos fenético ou cladistica, os
splitters se baseiam mais no CBE e conceito ecolégico. Deste ponto de vista,
categorias como a subespécie sdo pouco uteis, principalmente porque, se ja
¢ dificil chegar a um consenso sobre o conceito de espécie, ¢ praticamente
impossivel encontrar uma defini¢ao aceitavel de subespécie.

Obviamente, como fazem parte de uma espécie, subespécies nao podem
ser isoladas reprodutivamente uma da outra como definido no conceito
biologico de espécie. Na pratica, entdo, s6 podem ser definidas em relagao
a caracteristicas morfologicas, principalmente, embora variaveis ecologicas
ou geograficas podem ser relevantes. Alids, uma duas caracteristicas das
subespécies que é possivel definir com seguran¢a é que niao podem ser
simpatricas (ter distribui¢es coincidentes). Neste caso, devem ser clas-
sificadas como espécies distintas, de qualquer forma. Na pratica, entdo, a
categoria subespécie, embora incluida formalmente no esquema taxonémico
tradicional, é praticamente sinébnima de raga geografica, ou até variedade.

A categoria também ¢é pouco util para a Biologia da Conservagao,
embora pode ser importante, as vezes, reconhecer variagdes funcionais
entre populagdes distintas de uma mesma espécie. Devido a importancia
da categoria de espécie para a conservagao, existe atualmente uma corrente
de pensamento muito forte a favor dos splitters, ou seja, a valorizacao de
variagoes entre formas na identificagao de espécies, e praticamente a elimi-
nagdo da categoria subespécie. Neste caso, a tendéncia maior ¢ de “split”,
mas geralmente a partir de caracteristicas morfoldgicas, ao contrario de
genéticas ou ecologicas.

Isto pode ser visto como um processo mais politico do que biolégico, e
também mais perigoso do que sensato. Abandonar principios tedricos soli-
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dos — mesmo que problematicos —a favor da busca por atengao e recursos
para a conservagao nao pode ser um caminho muito saudavel.

Como Espécies sao formadas?

Aceitando o conceito biolégico de espécies, a formagao de espécies
novas — a especiacao — depende do surgimento de isolamento reprodu-
tivo. O problema ¢ que genes que promovem este isolamento sofrerao
selecao negativa quando raros, o que torna sua integracao na populagao
quase impossivel. No caso mais simples, heterozigotos para algum loco ou
rearranjo cromossomico sao menos viaveis ou férteis. O isolamento pos-
fertilizacdo pode também surgir em funcao da separagao de conjuntos de
genes co-adaptados.

Dificuldades semelhantes surgem em relagao a evoluciao de bar-
reiras pré-acasalamento. E necessario, por exemplo, que as caracteristicas
secundarias masculinas evoluam em conjunto com a preferéncia das femeas
pelas mesmas, e qualquer mudan¢a em uma ou outra resultara em selecao
negativa. Inovagbes por parte dos machos que sao menos atraentes para as
féemeas nao serdo estabelecidas na populacao. Entretanto, existem contro-
vérsias a respeito da evolucao de preferéncias femininas, e parece provavel
que a evolugao de mecanismos de isolamento pré-acasalamento ¢ mais
acessivel do que a de mecanismos pos-fertilizagao.

Quando duas populagdes ocupam partes distintas de uma distribuicao
geografica continua, serao separadas por uma zona de hibridizagao estavel,
na qual a selecao contra os hibridos sera contrabalanceada pela dispersao,
levando a uma reducao de aptidio média. Neste caso, as espécies ocupam
equilibrios (= picos adaptativos) distintos, que sdo estaveis frente ao surgi-
mento de mutagoes e da introdugao de genes de outras populagoes. Neste
cenario, a questdo de especiacao ¢ reduzida para o problema de como uma
unica populagdo consegue se dividir em duas populagdes distintas, ocupando
picos adaptativos distintos.

Com excecao de plantas polipléides, espécies relacionadas sao geral-
mente diferenciadas em muitos locos genéticos, o que indica que o isola-
mento reprodutivo geralmente evolui através de uma série de pequenos
passos, ao contrario dos pulos de “monstros esperangosos”. Na maioria dos
casos, o numero de diferencas genéticas entre espécies filogeneticamente
proximas é expressivo. Nos poucos casos onde foi possivel estimar o nimero
de genes que causam isolamento, o valor ¢ relativamente grande, sendo
de cerca de 300 genes no caso dos sapos Bombina bombina e Bombina
variegata (Szymura & Barton, 1986), por exemplo.

Esta base poligénica da especiaciao sugere que a especiagao pode ocorrer
como resultado de uma série de mudangas através de vales adaptativos rasos,
embora isto implica em certas complicagoes para analises biogeograficas. Ao
contrario da representacao padrao, de uma bifurcagio abrupta, uma populagao
¢ composta por uma cole¢ao de linhagens emaranhadas, com cada linhagem
representando a passagem de um unico gene através das geragoes.
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Cann et al. (1987), por exemplo, seguiram a linhagem do DNA mi-
tocondrial humano até uma tnica mulher que vivia ha aproximadamente
100.000 anos atras. Entretanto, a reproducdo sexual garante que genes
diferentes serdo derivados de ancestrais diferentes, e que havera um pro-
cesso continuo de recombinagao de linhagens de genes. Ao contrario da
bifurcacao abrupta, entio, a especiacao surge a partir da separagao de dois
correntes complexos de linhagens.

Na escala de tempo em que trabalham os biogedgrafos historicos,
entretanto, este processo pode parecer na forma de uma bifurcagao limpa.
Este padrao fica ainda mais claro no caso de taxa superiores. As evidéncias
disponiveis de populagdes atuais em processo de hibridizacdo/especia¢io
— como Mus musculus/M. domesticus indicam que a formacao de espécies
acontece em uma escala de milhdes de anos.

MODOS DE ESPECIACAO

DERIVA ALEATORIA

Como ¢é que populagdes chegam a se diferenciar, frente a oposigao
da selecao natural? A abordagem mais simples, e talvez a mais popular
também, é o processo de deriva aleatéria de amostragem em populagoes
de pequeno tamanho. A deriva ocorre em qualquer populagao natural, os
melhores exemplos sao a flutuagoes de doencas hereditarias em populagdes
humanas pequenas. Entretanto, ainda existe muita controvérsia sobre sua
significancia em relagao a outros processos, € especialmente, sua importancia
para a especiagao.

Evolu¢ao cromossomica: um rearranjo pode impedir a disjun¢dao no
meiose de heterozigotos. A probabilidade de estabelecer um rearranjo
que reduz a fertilidade por um fator s em uma popula¢io (“deme”) de
N individuos diminuira exponencialmente com Ns, e fica praticamente
anulada quando Ns > 20 (Wright, 1941). Supondo que novos cariétipos
sao espalhados através da extingdo e recolonizacdo aleatéria de demes
isolados, a taxa evolutiva da espécie sera igual a de um tnico deme. Em
mamiferos, por exemplo, fusdes céntricas causam uma perda de fertilidade
de s = 0,05-0,20, e surgem espontaneamente com p = 10-3—10-4. Com
isto, acumulam em espécies a uma taxa de 10-6—10-7 por ano. Se a deriva,
extingdo e recolonizacdao forem responsaveis pelo estabelecimento e dis-
persao destas mutacdes, o tamanho efetivo de demes locais teria que ser
na faixa de 30 a 200 individuos. Nos insetos, a taxa de acumulo de fusoes
céntricas é muito menor, o que implica em demes de tamanho maior, da
faixa de 200 a 800 individuos.

Estes calculos demonstram que a deriva simples ¢ uma explicagao
plausivel para a evolug¢ao cromossomica. Entretanto, quase sempre inex-
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istem dados confiaveis sobre o tamanho real de demes, taxas de mutacao e
pressoes seletivas na natureza, e nenhuma evidéncia concreta de como os
rearranjos realmente se espalham pelas populagoes. Desta forma, o apoio
para a deriva é enfraquecido.

Uma das razoes para a apoiar o papel da deriva na evolu¢ao cromoss-
Oomica ¢ que ¢ dificil imaginar outro mecanismo que poderia superar o
problema de nao-disjun¢do meidtica. Ganha apoio pelo fato de que poli-
morfismos cromossomicos sao, geralmente, restritos a zonas estreitas de
hibridizacdo entre populacdes homogénicas. Entretanto, na natureza, os
efeitos da ndo-disjunc¢ao durante o meiose parecem ser menos importantes
do que se esperaria, 0 que sugere que novos cariétipos podem ser estabeleci-
dos através de selecao simples, sem necessidade da contribui¢do de deriva
aleatéria. Mesmo assim, diferencas cariotipicas contribuem apenas uma
pequena parte do isolamento reprodutivo de espécies. A evidéncia melhor
para o papel de deriva na especia¢ao ¢ a diversidade acentuada encontrada
entre muitas populagdes pequenas e isoladas (Mayr, 1942).

Um exemplo classico aqui ¢é a diversidade das moscas-de-fruta, familia
Drosophilidae, no arquipélago havaiano. Centenas de espécies distintas
tem evoluido caracteristicas morfolégicas e comportamentais marcantes
ao longo de um periodo relativamente curto (a ilha grande de Hawaii — a
mais nova do arquilpélago — existe ha aproximadamente 700.000 anos).
Parece claro que houve muitos eventos de “gargalo de garrafa” ao longo
da colonizagiao de novas ilhas e de manchas de habitat (kipukas de floresta)
dentro de uma mesma ilha. Muitos autores citam o efeito de fundador como
o fator principal da irradiacao diversa dos drosofilideos havaianos.

E importante lembrar, entretanto, que o efeito fundador envolve uma
série de outros processos, além da deriva (e também, que a deriva pode
ser importante em populagoes continuas). Apesar de ser abordagens dis-
tintas, a ambigtiiddade das evidéncias ¢ a mesma. Por exemplo, a diversidade
genética das populagoes havaianas de Drosophila é semelhante aquela de
seus parentes continentais, indicando que qualquer processo de gargalo de
garrafa que tenha acontecido teve pouca influéncia sobre a composicio
genética das populagdes.

Em muitos casos, de fato, as evidéncias indicam o papel de sele¢ao,
ao contrario de deriva, como o exemplo classico das tentilhdes de Darwin
— Geospiza spp. — nos Galapagos. Mesmo as caracteristicas morfolégicas
aparentemente bizarras dos drosofilideos havaianos podem ser interpretadas
como sendo adaptagdes a condi¢bes ecoldgicas locais excepcionais, ou até
selecao sexual. A melhor evidéncia para apoiar a importancia da deriva nos
processos de evolugao cromossomica e especiagao é sua correlagao forte
nos vertebrados. A justificativa 6bvia é que populagoes pequenas e isoladas
vao acumular mudangas mais rapidamente.
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MUDANCAS DE SELECAO

Além de deriva, populacdes podem se mudar para novos picos ad-
aptativos através de mudangas em pressoes seletivas. Se a selecio muda
por algum tempo ou em um local especifico, uma populagao pode mudat.
Mesmo que a pressao seletiva voltde a condicao original, as populagoes
podem permanecer isoladas. Entretanto, como no caso de deriva, existem
poucos exemplos claros deste processo, principalmente porque é muito
dificil identificar os fatores seletivos envolvidos.

O caracol Partula suturalis ¢ dividido em duas racas, de acordo com
a direcao da rosca da casca. As duas formas se encontram em uma zona
estreita (~1 km) de polimorfismo, na qual as fertilizagoes entre racas ocorre
a uma taxa menor do que aquela esperada por acaso. Além disto, o sucesso
reprodutivo ¢é reduzido quando as ragas cruzam. Esta combinac¢ao de fa-
tores ¢ baseada na incompatibilidade mecanica, e resulta em um isolamento
reprodutivo parcial.

A distribuicao da forma destra coincide com aquela de uma espécie
aparentada, Partula mooreana, com rosca sinistra. As duas espécies podem
cruzar livremente, mas produzem prole estéril. Quando o cruzamento com
P. mooreana é comum, o morfotipo destro de P. suturalis fica em vanta-
gem, mesmo quando raro, por causa do isolamento parcial em relacio a P.
mooreana. Neste caso, uma mudanca nas condic¢des seletivas (a presenca
de P. mooreana) permite a populagao local mudar para um novo estado
(Figura 6.2b), que resulta em isolamento em relagao ao morfotipo sinistro.

No caso de mimicas Millerianas, novos padrdes de coloragao serao
pouco eficientes se nao coincidirem com aqueles de espécies venenosas.
Entretanto, podem ser fixados desde que o modelo seja bastante comum
e que tenha defesas quimicas bastante fortes. Isto parece ser o tipo de
mecanismo que tenha fixado morfotipos novos em espécies de borboleta
como Heliconius hermathena.

Nem sempre a distingao entre modelos de deriva e selegio é muito
clara. Por exemplo, pressoes seletivas que determinam mudangas em uma
espécie podem surgir a partir de extingdao ou colonizagao aleatérias de outras
espécies. A presenca ou nao de diferentes modelos miméticos em locais
distintos podera determinar a selegao de morfotipos diferentes. Radiagoes
adaptativas em ilhas oceanicas podem ser determinadas pelas assemblages
de espécies diferentes nestas ilhas, ao contrario dos efeitos de deriva.

ACUMULO DE MUTACOES INCOMPATIVEIS

Alguns modelos dispensam a necessidade da presenca de barreiras
substanciais para o desenvolvimento de isolamento forte. Nestes modelos,
populagoes podem derivar entre estados alternativos, mas o cruzamento en-
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tre populagbes em estados diferentes produzira isolamento substancial. Um
exemplo de forma geografica seria as espécies em anel, que sao totalmente
isoladas e convivem em simpatria em uma regido, mas que sao ligadas por
um gradiente continua de formas intermediarias em outras areas.

No caso de selecio estabilizadora, o fenétipo 6timo pode ser produzido
por uma variedade de combinag¢bes de genes, em qual caso, populagoes
fixadas para qualquer combinacdo estardo em picos estaveis. Transi¢ao
entre picos sera impedido somente por sele¢ao fraca, mas uma incompati-
bilidade muito grande pode ser revelada quando combinag¢oes diferentes
sao recombinadas.

Uma segunda situagao se refere a selecdo sexual. Neste caso, os carac-
teres masculinos e as preferéncias femininas podem evoluir até qualquer
ponto de equilibrio. O ponto exato sera alcan¢ado por uma populagao é
totalmente arbitrario, porque o nivel destas for¢as opostas ¢ indeterminado.
Assim, populagdes podem derivar entre possiveis pontos del equilibrio, e
isolamento pré-acasalamento substancial surgira entre populagoes que, por
acaso, alcangam equilibrios totalmente diferentes.

A GEOGRAFIA DE ESPECIACAO
ESPECIACAO ALOPATRICA CLASSICA

No modelo classico de especiagdo alopatrica, alguma barreira externa
divide a distribuicao de uma espécie em duas areas grandes, mas totalmente
isoladas. As duas subpopulacbes divergem geneticamente, e quando se
encontram novamente, estardo completamente isoladas, ou isoladas o
bastante para que a sele¢ao natural reforce o isolamento pds-acasalamento
através de mecanismos como diferencas comportamentais. Este modelo
¢ a base da abordagem de vicariancia, na qual cada evento de especiacao
corresponde a alguma disjuncao da distribuicao da espécie. Esta visao de
especiagao ¢ um pouco simplificada, entretanto, o que pode ter algumas
implicagoes para inferéncias biogeograficas.

Os dois problemas principais com este modelo sdo (a) que a divergéncia
s6 pode surgir com auxilio de uma barreira fisica ao fluxo génico e (b) que
as mudancas ocorram dentro de cada area isolada de forma homogénea.
Este ultimo pressupde que as pressoes seletivas sejam uniformes ao longo
de toda a areaisolada, e que a resposta a estas pressoes sejam iguais ao longo
de toda a area. Aceitando aidéia de que pressoes seletivas e variagao genética
variam entre locais, parece razoavel concluir que a divergéncia possa ocorrer
em qualquer lugar dentro da distribuicdo da espécie, independentemente
da presenca de barreiras externas.

O modo de especiagao mais compativel com este modelo é o tipo
“acumulo de mutacdes incompativeis”. Cada alelo novo devera se espal-
har rapidamente ao longo da area isolada, e se nao surgir um alternativo,
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a area evolvera como uma unidade homogénea. As evidéncias disponiveis
para populagbes naturais nido apoiam esta idéia de dispersio rapida de
adaptacoes. Um bom exemplo aqui ¢ a introdugao de Wafarin, uma toxina
anticoagulante, para controle de ratos na Gra-Bretanha, em 1953. Um alelo
que confere resisténcia surgiu na Escocia em 1958. Um alelo distinto surgiu
no mesmo loco em 1960 no Pais de Gales, e na seqiiéncia, varios outros
alelos surgiram. A diversidade de respostas a um agente seletivo sugere
que uma espécie com distribui¢ao ampla dificilmente evolvera como uma
unidade homogeénea.

Uma populag¢ao de distribui¢ao ampla pode, entio, responder de forma
heterogénea a selecao ou deriva, levando a diversificacdo sem a necessidade
de barreiras externas. Entretanto, Mayr (1942) argumentou que o fluxo
génico ao longo da distribuicao desta espécie impediria o surgimento de
isolamento reprodutivo significativo, sendo possivel somente variacao clinal
“insignificante”, do ponto de vista da especiacao. A alternativa seria que a
divergéncia seja possivel apesar do fluxo génico, permitindo a ocorréncia
de especiacdo em parapatria, sem necessidade de barreiras externas.

ESPECIACAO PERIPATRICA

Se uma populagiao pequena fica isolada da distribui¢do geral de sua
espécie, pode ocorrer uma reviravolta genética, que a leva a um estado
de integracdo novo através de um periodo de instabilidade extrema. A
importancia da divergéncia em areas pequenas e isoladas é evidente em
muitos casos de homogeneidade ampla em populagdes continuas, que
contrasta com a divergéncia marcada em populacdes periféricas, mesmo
que ocupam ambiente semelhantes. O exemplo mais extremo aqui sao as
radiacOes em ilhas.

A questao da evolucao de espécies em pequenas populacdes isoladas
se sobrepoe com aquela do papel da deriva no desenvolvimento do isola-
mento reprodutivo. A especiagdo peripatica pode envolver um gargalo de
garrafa abrupto no tamanho populacional, produzindo deriva. Pode tam-
bém acontecer um gargalo ecoldgico, resultando em uma amostra limitada
e ndo representativa da espécie. Além disto, o habitat encontrado em uma
dada area pode ser diferente da média encontrada ao longo da distribuicao
da espécie. Tamanho pequeno de populagao limitard a gama de mutagoes
novas, resultando em perda de variabilidade genética.

Em alguns grupos taxonomicos, o nimero de espécies encontradas em
ilhas ou arquipélagos tende a ser maior do que em regides continentais de
area semelhante. A taxa de especiagao pode ser relativamente alta neste con-
texto, embora ndo necessariamente mais alta do que em areas continentais.

Mas, qual é o mecanismo aqui? Certamente, o gargalo de tamanho
populacional, o que resulta freqiientemente em reducao de variabilidade
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genética em populagoes de ilhas pequenas. Entretanto, seguindo o modelo
de picos adaptativos, este tipo de gargalo nao deveria resultar em isolamento
reprodutivo acentuado, e em muitas ilhas, a heterogeneidade nao ¢é reduzida.

Os efeitos de gargalos ecoldgicos sao mais acentuados do que de ta-
manho de populacao, embora geralmente, ¢ dificil identificar os agentes
seletivos envolvidos. Funciona tanto em ilhas, como em 4areas continuas,
especialmente onde o habitat ou as densidades populacionais tém uma
distribuicdo heterogénea.

Um dos aspectos mais dificilmente comprovado ¢ a perda de aptidao
em espécies isoladas por causa da perda de variabilidade genética e auséncia
de competicao interespecifica. Freqlientemente, a introducdo de espécies
continentais em ilhas tem tido efeitos catastréficos, mas como sao, geral-
mente, muito mais espécies, as chances de uma delas ser bem-sucedida sdo
relativamente grandes. De qualquer forma, introdugdes entre continentes,
como no caso da formacio do istmo do Panama, ou mesmo a colonizagao
humana da Australia, tém sido igualmente catastréficas.

Em suma, a especiagao em pequenas populacoes isoladas pode ser dife-
rente daquela em areas continuas de varias formas. Entretanto, ndo esta claro
qual destes fatores é mais importante na determinagao de taxas de especiagao,
nem se o isolamento periférico ¢ uma fonte importante de espécies.

ESPECIACAO PARAPATRICA

Ao contrario da peripatrica, a especiagdo parapatrica ¢ baseada no
isolamento de subpopulacdes localizadas dentro do corpo principal da
distribui¢ao geografica da espécie. Mesmo que a populacio seja estatisti-
camente homogénea, surgem sempre variagoes em padroes de migracao
e transferéncia de genes que podem isolar uma area, mesmo localizada
dentro da distribuicdo principal, até como resultado do acaso. Como a
divergéncia pode ocorrer rapidamente, o isolamento aleatério durante um
curto perfodo pode resultar no estabelecimento de frequéncias altas de
genotipos novos. Assim, a distingdo entre os dois tipos de especiacdo se
torna um tanto arbitrario.

Na verdade, o isolamento parcial e temporario pode ser mais favoravel
a adaptagao e especiacao do que a subdivisao completa. Isto porque uma
variedade mais ampla de variagdo genética fica disponivel, além do qual,
a situagao favorece a sele¢ao de genes ao testar diferentes combinagoes,
uma contra a outra.

No caso de uma mudanga em pressao seletiva (veja acima), ¢ possivel
ocorrer em parapatria, desde que a area na qual a mudanca ¢ favorecida ¢
grande o bastante. Tipicamente, a area critica tera uma largura de algumas
dezenas de vezes a distancia de dispersao:
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Largura da area = o/ V(2s)

onde o= a distancia de dispersio, e s = a pressao seletiva.

Existem muitos casos de adaptac¢ao a pressoes seletivas muito localizadas.
Por exemplo, a espécie de grama Agrostis tenuis tem evoluido uma resisténcia
a metais pesados, presentes em depositos de detritos de minas, que medem
apenas algumas dezenas de metros. Tal adaptagio vai causar um certo grau
de isolamento reprodutivo como resultado da aptidao reduzida de individuos
que migram para o tipo de habitat “errado”, e eventuais mudangas no sistema
reprodutivo, para evitar o fluxo génico que pode reduzir a aptidao.

No caso do caracol Partula, o gradiente entre os dois morfotipos tem
somente 1 km de largura. Desta forma, teria sido possivel para a rosca destra
evoluir, mesmo nesta faixa estreita. Apesar do fluxo génico desimpedido,
isto mostra que pressoes seletivas localizadas podem causar divergéncia,
mesmo em parapattia.

Apesar disto, os modelos mais expressivos de especiacao parapatrica
envolvem mais do que a adaptag¢ao simples a condi¢Oes seletivas diferentes.
Assim que um gradiente seja estabelecido em resposta a diferencas ambi-
entais, pode ser modificado para produzir isolamento adicional. Existem
aqui dois tipos distintos de modificag¢ao:

1. Alelos diferentes podem evolver de forma distinta nos ambientes distin-
tos nos dois lados do gradiente, criando um processo de co-adaptagao que
pode levar a isolamento reprodutivo significativo totalmente sem relagao
com a diferen¢a ambiental original;

2. Mudangas no sistema reprodutivo que reduz o fluxo génico entre a
populagoes com adaptagoes diferentes.

Este altimo parece ser relevante ao caso de Agrostis, no qual diferencas
no periodo de flora¢ao entre populag¢oes sao acentuadas, e a autofecunda-
¢ao ¢ mais freqiente. Entretanto, as modifica¢Oes sdo favorecidas somente
em uma faixa estreita (6/ \/(25)), em qual caso, pode ser impedida por uma
falta de fluxo génico, e pela falta de variagdo genética apropriada. De fato,
sao conhecidos poucos casos de isolamento reprodutivo que atravessam
gradientes ou zonas de hibridizagao.

O isolamento reprodutivo pode surgir também como resultado da
deriva de amostragem. Se a populagao for dividida em demes parcialmente
isolados um do outro, mudangas de pico podem ocorrer desde que o numero
de individuos que migram entre demes é pequeno (<1 por gera¢ao). A maio-
ria das espécies exibem taxas de fluxo génico muito mais altas do que esta.
Entretanto, esta taxa reduzida so6 precisa durar por algumas poucas geragoes.
Mas, ¢ dificil encontrar evidéncias concretas de que a deriva possa causar a
evolucido de isolamento reprodutivo dentro de uma distribui¢ao continua.

A especia¢ao pode surgir a partir do acimulo de mutagbes incompativeis,
que sao inicialmente vantajosas. A divergéncia s6 setia impedida por fluxo génico
se permitisse que os alelos vantajosos se espalhassem ao longo de toda a popu-
lagao antes do surigmento de novas mutagoes. Isto parece ser pouco provavel.
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ESPECIACAO SIMPATRICA

Sera que o fluxo génico livre dentro de uma tnica populagao continua
com acasalamento aleatorio impediria obrigatoriamente a especiagior A
especiacao simpatrica dependeria de duas condigoes:

1. manutenc¢ao de um polimorfismo estavel através da selegdao disruptiva,
na qual gendétipos intermedidrios tém aptidio reduzida;

2. apopulacio responde a esta selecio por reduzir e eventualmente eliminar
a freqtiéncia de acasalamentos cruzadas.

Existem problemas com ambas estas condi¢oes, entretanto. Para comegar, a
selecao contra genotipos intermediarios (heterozigotos ou recombinantes),
geralmente leva a instabilidade e fixa¢do eventual de uma das formas. O
melhor exemplo deste fenémeno € a falta de variagao cariotipica em uma
espécie. Para a especiacdo ocorrer, esta instabilidade tem que ser combatida
por selecao dependente de freqiiéncia forte. Isto pode surgir a partir da pre-
senc¢a de uma variedade de recursos limitantes independentes, por exemplo.
Realmente, algumas espécies apresentam morfotipos distintos que exploram
recursos diferentes, como no caso de Papilio dardanus, uma mimica Batesi-
ana. Teoricamente, estas diferencas podem levar a evolu¢ao da partilha de
recursos entre espécies simpatricas, em qual caso, a sele¢ao sera resultado
de competicao. A especiacdo simpatrica pode ocorrer freqiientemente em
plantas nas quais ocorrem poliploidia, hibridizacao e autofecundagio, que
podem resultar em isolamento genético de uma geragao para outra.

A resposta de um polimorfismo a selecao disruptiva pode ser o obsta-
culo principal a especiagao simpatrica. No caso de Papilio dardanus, os alelos
responsaveis por padroes diferentes sio dominantes, entdo, fenétipos inter-
medidrios sdo raros, e a selecao por acasalamento diferenciado sera reduzida.

De um modo geral, apesar de ser possivel teoricamente, existem poucas
evidéncias de que a especiacdo simpatrica ocorra na natureza. Do ponto
de vista biogeografico, pode fazer pouca diferenca se a diversidade for
simpatrica ou alopatrica. Em ambos os casos, é provavel que diferencgas
se estabeleceriam em alguma area reduzida, se dispersando a partir dai. O
resultado final seria, entdo, independente do processo original.

EXTINCAO E RECOLONIZACAO

Freqiientemente, o fluxo génico tem efeitos muitos maiores do que
aqueles esperados de acordo com a difusao aleatéria. Isto é demonstrado
pelo fato que, em muitas espécies, a distancia genética entre populagoes
aumenta com a distancia geografica ao longo de areas muito amplas, con-
trastando com a distribuicao de alelos recessivos deletérios
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Geralmente, as populagdes que sao separadas por barreiras fisicas sao
mais diferentes uma da outra em termos morfolégicos e genéticos, do que
aquelas separadas por areas amplas de habitat continuo, através das quais
esperaria-se um fluxo reduzido. Ou seja, a distribuicao de alelos tende a ser
muito mais homogénea do que esperada de acordo com as taxas de dis-
persao. A explica¢ao mais plausivel ¢ que o mecanismo mais importante de
fluxo génico a longo prazo ¢ a extingao e recolonizacgao (e&r), ou processos
menos extremos de reestrutura¢ao populacional.

A importancia de e&r pode ser melhor entendido no caso de movimen-
tos de espécies inteiras. A dispersdao de espécies apos a ultima glaciagao foi
relativamente rapida, e andou em conjunto com as mudangas climaticas. Esta
rapidez nao pode ser explicada por difusio aleatéria. Um bom exemplo é
Bombina bombina, que se dispersou ao longo de milhares de quilémetros
apos a glaciagdo, mas cujos alelos tem se dispersado ao longo de apenas
alguns quilometros na zona de contato com a espécie vizinha.

A importancia de movimentos em massa de genes permite que a
historia de uma populagdo possa ser reconstruida a partir de padroes at-
uais de distribuicio. Ammermann & Cavalli-Sforza (1981), por exemplo,
reconstruiram os movimentos de popula¢oes humanas neoliticas a partir
de dados bioquimicos, o que seria impossivel se a difusdo aleatoria tivesse
apagado os padroes ao longo do tempo desde sua formacao.

Um fator complicador ¢ a selegao, que exerce outras pressoes sobre
os alelos e sua distribuicao. O caso de alelos recessivos deletérios foi re-
solvido acima — em geral, sdo eliminados antes de ser influenciado pela
reestruturacao populacional a longo prazo. Por outro lado, os alelos que
sao vantajosos simplesmente se dispersarao ao longo de toda a espécie,
avancando rapidamente, mesmo onde o fluxo génico é somente difusivo.

O problema maior surge quando se considera alelos que sdo vantajosos
em alguns lugares, mas ndo em outros. Em geral, devem se espalhar rapida-
mente pela area dentro da qual sao vantajosos, formando gradientes estreitos
nos limites da 4rea. Frente a isto, a correlacio entre a distancia genética e
a distancia geografica ou a presenca de barreiras fisicas s6 poderiam ser
explicados se os alelos fossem neutros, ou se houvesse uma correlagio com
diferencas ambientais.

A insisténcia de Mayr, de que a divergéncia seria restringida a popula-
¢oes periféricas isoladas enfraquece frente a facilidade com que populagées
podem reagir a diferencas ambientais locais. Isto é verdade, tanto no caso
de difusdo local, como de e&r. Para resolver esta situacao, ¢ necessario
considerar como 0s genes responsaveis para a especiagao se dispersam.
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BIOGEOGRAFIA E ESPECIACAO

Do ponto de vista do determinismo ecoldgico, distribuicSes atuais
sao determinadas pela adaptagao a diferencas ambientais, que evoluiram
in situ. No caso da dispersdo, formas novas surgiram em lugares diferen-
tes, e se dispersaram para ocupar suas distribuicoes atuais. Pode incluir a
dispersdo por salto, através de barreiras fisicas, ou por expansao, através
de habitat continuo, ocupado por espécies relacionadas. A vicariancia pode
ser permitida ou apoiada pela especiacdo. Neste caso, a distribuicao atual é
determinada por uma resposta passiva a forcas externas, como a tectonica
de placas ou as glaciagGes.

A controvérsia aqui nao diz respeito a possibilidade de ocorréncia dos
diferentes processos, mas sua importancia relativa. Para complicar, cada
um dos trés paradigmas envolve varios componentes. O determinismo
ecologico requer que as distribuigdes atuais refletem a ecologia atual, que
a origem das diferencas se localiza dentro de uma distribui¢ao continua, e
que a distribui¢do tem permanecida em sua posi¢ao original. Em sua forma
mais pura, a dispersio demanda que a espécie tenha evoluida em conjunto
em um unico centro de origem, e que a dispersao se realizava através de
barreiras pré-existentes, ou por isolamento por distancia. A vicariancia re-
quer que a distribuicao atual seja determinada por forcas externas, e pode
depender do papel de barreiras como mecanismos de especiagao.

Em muitos casos, os diferentes componentes se confundem, dificultan-
do aidentificagdo e analise de processo. Espécies poderiam ter evoluido em
parapatria, por exemplo, mas suas distribui¢oes atuais podem ser o resultado
de uma longa histéria de expansao e contragdo. Também, as distribui¢oes
atuais poderiam correlacionar com gradientes ecolégicos, mas isto poderia
ter sido o resultado de contato secundario, como no caso de Bombina.

A maioria dos proponentes de biogeografia de vicariancia e de espe-
ciacao alopatrica tém suposto que uma barreira a fluxo génico aumentara a
taxa de especia¢ao, mas ¢ dificil entender por qué, do ponto de vista teérico.
Na verdade, os fatores que determinam a especiagdo sao geralmente inde-
pendentes daqueles que determinam a distribuicdao de espécies.

ESPECIACAO E CONSERVACAO

Para concluir, ¢ interessante observar que muitos aspectos do processo de
especiagao podem ser relacionados ao impacto antropico sobre o ambiente. No
caso da fragmentacao de habitat, por exemplo, criam-se pequenas populagoes
isoladas que sao altamente vulneraveis a deriva genética. De qualquer forma,
a destruicao de habitat sempre tem o efeito de interromper populagoes antes
continuas. Da mesma forma, praticamente todos os tipos de impacto antrépico
podem ser vistos como mudangas em pressoes seletivas, de alguma forma ou outra.
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Ironicamente, entdo, além de provocar extingoes, alguns aspectos do
impacto do Homem sobre o ambiente criam condi¢oes em potencial para
apoiar o processo de especiagao. Alids, quem sabe se, no caso especifico dos
micos-ledes, nao foi a mao do homem que, ao isolar as quatro populagoes
atuais através do desmatamento da Mata Atlantica criou a situacdo atual,
na qual os quatro morfotipos sao considerados espécies validas, baseado
principalmente em seu isolamento? Mesmo que nao sejam espécies dis-
tintas, ¢ claro que o isolamento atual reforgaria significativamente qualquer
tendéncia original em dire¢do a especiagao.

Entretanto, da mesma forma em que a aceleragao do processo de extin-
¢do em comparacao com padrdes naturais ¢ o problema fundamental para
a conservagao, ¢ importante lembrar que o processo de especiacao também
¢ muito lento em relacdo aquele da modificacao ambiental antrépica. Tam-
bém, a tendéncia maior durante este processo ¢ a perda da diversidade, e
o favorecimento de espécies mais flexiveis ecologicamente, que tendem a
dominar a paisagem remanescente.

Ironicamente, entdo, além de provocar extingdes, alguns aspectos do
impacto do Homem sobre o ambiente criam condi¢ées em potencial para
apoiar o processo de especiacao. Alids, quem sabe se, no caso especifico dos
micos-ledes, ndo foi a mao do homem que, ao isolar as quatro populacoes
atuais através do desmatamento da Mata Atlantica criou a situacao atual,
na qual os quatro morfotipos sao considerados espécies validas, baseado
principalmente em seu isolamento? Mesmo que nao sejam espécies dis-
tintas, ¢ claro que o isolamento atual reforgaria significativamente qualquer
tendéncia original em dire¢do a especiagao.

Entretanto, da mesma forma em que a aceleracao do processo de extin-
¢do em comparagao com padroes naturais ¢ o problema fundamental para
a conservagao, ¢ importante lembrar que o processo de especiagdo também
¢ muito lento em relacdo aquele da modificacio ambiental antrépica. Tam-
bém, a tendéncia maior durante este processo ¢ a perda da diversidade, e
o favorecimento de espécies mais flexiveis ecologicamente, que tendem a
dominar a paisagem remanescente.

CONCLUSAO

Os principios da genética de populagées sao imprescindiveis no estuda
da conservagao das espécies. A teoria da extingao de espécies necessita ser
revisada, e pelo conceito de espécies e teoria de biogeografia de ilhas. Novos
conceitos tais como metapopulagoes ainda sao relevantes abordados no
capitulo 4. Alguns principios tais como teoria da biogeografia e especiacao
toram abordados neste capitulo, mesmo assim longe de uma conclusao.
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RESUMO

A variabilidade genética e as mutac¢bes tém importancia na evolugao
das espécies. As populagoes obedecem alguns principios e a a Lei de
Hardy-Weinberg o que garante que as populagoe estejam em equilibrio. O
determinismo ambiental e os principio da deriva genética podem manter o
extinguir as populacdes localmente. Alguns principios da conservagao das
espécies passam primeiro pela definicio o que ¢é espécie. A conservagao
das espécies e.

ATIVIDADES

1. Qual efeito pode ter o tamanho populacional sobre o nivel de endocru-
zamento da populagdo com o tempo? Explique a sua resposta.

2 Existem varias espécies de animais silvestres associados com mata ciliar,
e alguns dependem totalmente da mata ciliar para parte de seu ciclo vital.
As matas ciliares tém protecio de Areas de Preservacio Permanente, es-
pecialmente as aves e os mamiferos, mas pouca importancia ¢ dada aos
peixes. Proponha trés hipoteses de como os animais usam matas ciliares.
Explique cada hipdtese e descreve brevemente os estudos ou pesquisas
que voceé usaria para testar experimentalmente essas trés hipoteses (isso
provavelmente implica trés experimentos simples, um para cada hipotese.
3. A ave cabega seca esta entrando na lista vermelha da IUCN por que
algumas "pessoas" acham que suas popula¢oes estio em declinio?. Como
vocé confirmaria ou rejeitaria essa hipotese, proporcionado detalhes para
nunca ser questionado?

AUTOAVALIACAO

1. O que ¢ deriva genética

2. O ¢é especiacgao

3. Defina o que ¢é sub-espécie?

4. Especiagao simpatrica, peripatrica e parapatrica
5. O que biogeografia de ilhas

6. Quando uma espécies entra em extingao.
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