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Oobjetivo deste artigo é sintetizar conceitos-chave sobre especiagio e servir de
auxilio para professores e alunos de ciéncias bioldgicas. Adotou-se uma abor-

dagem que estimula o questionamento como forma de interligar diferentes temas.

Partindo-se dos conceitos de espécie, sdo tratados: a especiagio alopitrica, o isola-
mento reprodutivo como um subproduto da divergéncia, o papel da selegio natural,
reforco, hibridiza¢do, o papel da selecio sexual, especiagio simpatrica, especiagio
parapétrica e mecanismos de isolamento.

PALAVRAS-CHAVE

Especiagdo, conceitos de
espécie, evolucdo

QUANTAS ESPECIES?

Na Figura 1, em um primeiro momento,
quantas espécies de borboletas pode-se dizer
que existem? Intuitivamente, as diferencas
no padrio de cores das asas parecem justifi-
car a classificagio em vdrias espécies. Porém,
sdo todas subespécies (ou ragas geogréficas)
de Heliconius erato, uma borboleta que se
distribui do Uruguai até a América Central
(SHEPPARD et al,, 1985). Tais espécies
com vérias formas alternativas sio denomi-
nadas “politipicas”.

As aranhas da Figura 2 - Paratrechalea ornata
e Paratrechalea azul - por outro lado, convi-
vem lado a lado, nos mesmos ambientes, e
nio apresentam qualquer diferenca visivel a

olho nu que permita identifici-las, podendo
ser discriminadas apenas com o auxilio de
um estereoscopio por um especialista, com
base na estrutura de suas genitdlias (COS-
TA-SCHMIDT; ARAUJO, 2010). Este ¢
um exemplo oposto do que vimos anterior-
mente, nas borboletas, pois duas espécies
compartilham uma mesma forma, caso em
que s3o chamadas de espécies “cripticas”.

Se é possivel haver formas tio diferentes
dentro de uma mesma espécie, e espécies
diferentes podem ser tio semelhantes, o
que significa ser uma espécie? Nestes dois
organismos, assim como em muitos outros,
a capacidade de reproducio é muito mais
importante do que a prépria morfologia.
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As subespécies de Heliconius erato podem se
intercruzar e produzir descendentes férteis,
enquanto que as duas espécies de Paratrecha-
lea, nio. Sob essa perspectiva pode-se dizer
que “espécies sio grupos de populagdes na-
turais que intercruzam e estio reprodutiva-
mente isoladas de outros grupos desse tipo”
(MAYR, 1963). Este é o Conceito Biolégi-
co de Espécie (CBE).

ALTERNATIVAS AO CBE

Pode-se fazer alguma objegio ao conceito
biolégico de espécie apresentado acima? Sim;
as bactérias, por exemplo, nio fazem sexo.
Além disso, apresentam pouca diversidade
morfolégica. Como elas se enquadram nes-
tes critérios? Antigamente, para se distinguir
bactérias em forma de bastio, por exemplo,
elas eram testadas quanto ao seu metabo-
lismo. Um tipo, classificado posteriormente
como Escherichia coli, podia se alimentar de
lactose, ao passo que outro, classificado pos-
teriormente como Vibrio cholerae, nio. Esta é
alégica do Conceito Ecolégico de Espécie -
elas sdo definidas com base nos recursos que
sdo adaptadas a utilizar. Mais precisamente,
sob a Stica deste conceito uma espécie é uma

linhagem que evolui independentemente
e que ocupa uma zona adaptativa minima-
mente diferente das demais. Atualmente,
trabalhos de comparagio gendmica chega-
ram a conclusio de que bactérias e arqueo-
bactérias devem ser classificadas com base no
seu contetido genético. A ldgica, contudo, é
a mesma da anterior, uma vez que linhagens
evolutivamente independentes devem for-
mar agrupamentos genéticos distintos.

E os que trabalham precisamente com o diag-
néstico de espécies, isto é, os taxonomistas, 0
que tém a dizer? Embora hoje a taxonomia
tenha incorporado fortemente o pensamento
filogenético nas suas bases tedricas, por muito
tempo este campo seguiu a légica do Concei-
to Fenético de Espécie, ainda utilizado em
conjunto com as novas abordagens. De acor-
do com este conceito as espécies sio definidas
com base em caracteres observiveis e mensu-
riveis dos organismos. De fato, na pratica do
dia-a-dia reconhecemos as espécies por seus
caracteres fenéticos, com maior ou menor su-
cesso. O conceito fenético se assemelha aos
conceitos morfoldgico e tipolégico, quando

existe um individuo “tipo” que apresenta as
caracteristicas definidoras da espécie.

Figura 1.

Borboletas Heliconius erato

- um exemplo de “espécie
politipica”. Os padroes de
coloracao das racas geograficas
sdo tao distintos quanto aqueles
vistos entre espécies diferentes.
(Extraido de SHEPPARD et al.
1985).
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Figura 2.

Aranhas do género
Paratrechalea - exemplo

de “espécies cripticas”. A
identificacdo s6 pode ser feita
por um especialista através da
visualizacdo da genitdlia em
estereoscopio. A) P azul, mais a
frente, e P ornata, ao fundo. B)
Vista dorsal de P azul; C) Vista
dorsal de P ornata. (Fotos de L.
E. Costa-Schmidt).

COMO SURGEM
AS ESPECIES?

Parte da discussdo sobre espécies, entretan-
to, ndo gira em torno da pritica, mas do sig-
nificado biolgico das espécies. Afinal, como
elas surgem? Se retomarmos o CBE, vemos
que as espécies devem estar ‘reprodutiva-
mente isoladas” de outros grupos desse tipo.
Portanto, a pergunta que devemos fazer é: o
que leva as populagdes a se isolarem repro-
dutivamente?

0,5cm

Talvez a primeira resposta que nos venha 2
mente seja“‘uma barreira fisica’, como monta-
nhas, rios, vales ou desertos que isole popu-
lagoes da mesma espécie. Podemos pensar na
formacio do istmo do Panama4, que separou
o0 oceano Pacifico do mar do Caribe hi cerca
de 3 milhdes de anos. Tornou-se impossivel
populagdes de espécies aquiticas dos dois la-
dos do istmo se encontrarem. E o que acon-
tece depois? Entra, entio, em jogo, o acaso
das mutagdes genéticas. Nio que antes isso
nio ocorresse. Acontece, porém, que agora as
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muta¢des de um lado nio podem ser disse-
minadas para as do outro e as diferencas se
acumulam. Assim, inicia-se a divergéncia en-
tre as populacdes geograficamente isoladas.
Se, eventualmente, tais populacdes voltarem
a se encontrar, é possivel que os dois conjun-
tos de genes voltem a formar um s6 pelo in-
tercruzamento dos individuos. Contudo, se
as diferencas acumuladas forem tio grandes
a ponto de os individuos provenientes de um
lado nio serem mais capazes de cruzar com
os do outro, os dois conjuntos genéticos se-
rio mantidos. E importante ressaltar entio
que apenas com um mecanismo intrinseco
(bioldgico) de isolamento, e ndo geografico,
é que as populagdes estio reprodutivamente
isoladas e podemos dizer que existem duas
espécies. Quando a especiagio ocorre em lu-
gares diferentes - nos dois lados do istmo do
Panamd, neste caso - diz-se que ela é alopa-
trica (alo = diferente; patria = lugar) (Figura

3A).

Evidéncias dasetapasdaespeciagioalopitrica
podem ser vistas tanto na natureza quanto
em laboratério. Populagdes da borboleta
Heliconius erato phyllis no Rio Grande do Sul,
por exemplo, apresentam-se em estrutura
de “ilhas’; com maior diferenciagio genética
entre elas do que dentro delas (SILVA E
ARAUJO, 1994). A deriva genética e a baixa
capacidade de dispersdo desta espécie devem
ter sido os responséveis por essa divergéncia
entre populacdes geograficamente afastadas,
divergéncia essa que, conforme vimos, pode
ser o primeiro passo de um processo de
especiagio.

Uma evidéncia de laboratério provém de po-
pulacées de Drosophila pseudoobscura manti-
das isoladas em meios de cultura diferentes
— um, A base de amido, e outro, a base de
maltose. Apés virias geragdes, as populagoes
desenvolveram diferencas nas enzimas diges-
tivas e, quando colocadas em contato, os indi-
viduos preferiam cruzar com aqueles criados
no mesmo meio de cultura - ou seja, havia
sido iniciado um processo de isolamento re-
produtivo desencadeado pelo tempo que as
populagdes permaneceram sem contato em

ambientes diferentes (DODD, 1989).

O PAPEL DA
SELECAO NATURAL

O simples fato de duas populacdes estarem
separadas geograficamente pode causar di-
ferengas genéticas entre elas, por deriva. E a

selecio natural, qual seu papel? A resposta
estd no segundo exemplo a respeito das po-
pulacées de Drosophila pseudoobscura, onde
outro importante fator entrou em jogo: a
adaptacio. Juntamente com as diferencas
adaptativas nas enzimas digestivas, surgiram
diferencas importantes, ainda que desconhe-
cidas, no contexto reprodutivo, responsiveis
pelas preferéncias sexuais manifestadas apds
a divergéncia. As diferengas que levaram ao
isolamento reprodutivo podem ter se origi-
nado por pleiotropia (um gene influencian-
do mais de um fenétipo) ou pelo efeito ca-
rona (genes selecionados juntos devido 4 sua
ligagio fisica).

Os famosos tentilhdes de Darwin propi-
ciam-nos um exemplo ainda mais claro.
Apés a dispersio de uma espécie ancestral
para as diferentes ilhas de Galdpagos, a se-
le¢io natural favoreceu, em cada populagio,
a forma de bico mais adequada para utilizar
os alimentos encontrados no seu habitat.
Acontece que bicos nio servem sé para co-
mer. Pesquisadores constataram que a voca-
lizagio de cortejo destas aves era diferente e
se relacionava com a morfologia do bico. A
atragio de parceiros, portanto, foi afetada
pela evolugio adaptativa para alimentacio,
levando ao isolamento reprodutivo entre as

populagdes de cada ilha (WEINER, 1995).

Um terceiro exemplo retorna as borboletas
que j4 mencionamos neste artigo: as Helico-
niys. As diferentes subespécies sio, na verda-
de, mimicos de outra espécie do género (H.
melpomene). Em cada local, talvez devido a
uma fragmentagio do ambiente no passado,
as populagdes evoluiram um padrio de colo-
racio proprio que serve como defesa contra
predadores. Mas, as cores nio tém apenas
funcio protetora nestas borboletas. O reco-
nhecimento de fémeas pelos machos é feito
através das cores das asas, de modo que os
machos preferem acasalar com fémeas do
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seu préprio padrio. A divergéncia causada
por uma adaptagio de defesa, portanto, teve
como subproduto um grau inicial de isola-
mento reprodutivo entre as subespécies (JI-

GGINS, 2008).

CONCEITOS MAIS
DEBATIDOS

De acordo com o que vimos, tanto a deriva
genética quanto a sele¢io natural podem
gerar isolamento reprodutivo como um sub-
produto da diferenciagdo entre populagdes
geograficamente afastadas. Mas, a selegdo
natural nio poderia favorecer diretamente
o isolamento reprodutivo? Aqui, cabe fazer
um paréntese: as duas etapas da especiagio
vistas até agora — isolamento geografico e o
surgimento do isolamento reprodutivo como
um subproduto — sio visdes estabelecidas ha
bastante tempo na teoria evolutiva. Porém,
h4 alternativas para estes processos, as quais
consistem em conceitos que comeg¢aram a
ser evidenciados e aceitos mais recentemente
pelos bidlogos. Sio eles: especiagio sem iso-
lamento geogrifico e selegio natural para
isolamento reprodutivo.

Respondendo 4 nossa pergunta feita ante-
riormente (se a selecdo natural poderia favo-
recer diretamente o isolamento reprodutivo)
podemos introduzir o segundo dos concei-
tos, isto é, seleio para isolamento. Imagine
duas das subespécies de Heliconius erato. Os
eventuais hibridos formados em zonas de
contato entre as populagdes podem apresen-
tar um padrio de coloragio misto que os pre-
dadores locais nio aprenderam a evitar. Se os
hibridos forem menos vidveis devido a esta
perda da coloragio defensiva, como deverd
atuar a sele¢io natural? A menor chance de
sobrevivéncia dos hibridos resulta na menor
propagagio dos genes que promovem este
tipo de cruzamento. A selecdo natural, por-
tanto, favorecera os individuos portadores de
genes que promovem o outro tipo de cruza-
mento, isto é, entre aqueles que possuem o
mesmo padrio mimético. Se esta selecio re-
sultar em critérios de preferéncia e/ou sinais
de reconhecimento especifico cada vez mais

eficazes, estas subespécies podem se isolar
permanentemente, completando o processo
de especiagio. Esta selecio para o isolamento
reprodutivo, portanto, refor¢a a divergéncia
iniciada pelo isolamento geogrifico, de modo
que este processo é justamente denominado
reforgo.

A partir do mesmo cendrio inicial imagina-
do, suponha que os hibridos sejam vidveis e
prefiram acasalar com seus semelhantes de
coloragio mista. O que aconteceria? Nova-
mente o reforgo estard ocorrendo, mas neste
caso poderd surgir uma terceira espécie. Na
verdade, este cendrio ndo é ficticio, ja existin-
do um caso documentado de especiagio por
hibridizagdo em Heliconius, entre H. cydno e
H. melpomene, originando H. heuripa (MA-
VAREZ et al., 2006). Se analisarmos melhor
este exemplo, notamos que, na tltima etapa
da divergéncia, a sele¢io sexual, através da
preferéncia diferencial por parceiros, foi o
fator evolutivo mais importante. Assim, nio
s6 a selecdo natural, mas também a sele¢do
sexual pode participar da especiagio.

A esta altura podemos questionar a impor-
tincia do isolamento geogrifico como pri-
meira etapa da especiagio, ji que as subespé-
cies de Heliconius nio estavam mais isoladas
por nenhuma barreira fisica. Aqui, portanto,
entra a segunda irea mencionada anterior-
mente como menos evidenciada: a especiagio
sem isolamento geografico. Quando a popu-
lagdo ancestral ocupava uma drea adjacente
aquela onde surgiu a nova espécie (como no
caso de Heliconius), diz-se que a especiagio
foi parapatrica (para = ao lado) (Figura 3B).
Gradientes de variagio no ambiente, como o
tipo de solo, por exemplo, também podem
levar a uma divergéncia adaptativa entre po-
pulacées adjacentes e desencadear a especia-
¢o parapdtrica.

Em outro cendrio, a nova espécie pode sur-
gir no mesmo local de sua espécie ancestral
em um processo denominado especiagio
simpdtrica (sim = igual) (Figura 3C). Ima-
gine que em uma populagio de moscas que
utilizam o fruto “A” para oviposi¢io apareca
um polimorfismo genético que d4 aos seus
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(A) Especiagdo
alopatrica

©
®

o — e — e d— e d—

Barreira removida ou
sobrepujada gerauma
zona de simpatria

(B) Especiacdo
parapatrica

/Beira J'

Expansdo da
distribuicdo gera uma
zona de simpatria

(C) Especiagao
simpatrica

Gradiente
ambiental

As diferencas genéticas
resultam no isolamento
reprodutivo

portadores a capacidade e a preferéncia para
explorar um novo fruto“B”. Se as moscas ma-
cho procuram por suas parceiras nos locais
de oviposicio, é provavel que haja um maior
niimero de cruzamento entre os portadores
da nova variagio genética do que com os de-
mais, assim como entre os individuos que ex-
ploram o fruto “A”. O fator importante neste,
assim como em todos os exemplos de espe-
ciagdo, é a redugdo do fluxo génico; com ou
sem isolamento geogrifico.

COMO AS ESPECIES
SE MANTEM?

Uma vez que duas espécies ji tenham se di-
ferenciado, os fatores que as mantém repro-
dutivamente isoladas sio necessariamente
os mesmos que as levaram s suas origens?
Uma questdo mais especifica neste contexto

é: 0 que acontece se as populacdes que di-
vergiram recentemente tém a oportunidade
de intercruzar? O contato secundirio entre
espécies pode ter algumas consequéncias
evolutivas importantes e uma delas ja foi
brevemente discutida neste artigo: a hibridi-
zagio. Assim, se os hibridos tiverem menor
aptiddo do que as formas parentais, o refor¢o
entra em jogo, aumentando uma divergéncia
j4 iniciada. O reforco, portanto, pode atuar
tanto durante quanto apds um evento de es-
peciagio.

O reforgo pode levar ao surgimento de “bar-
reiras’ que impedem ou diminuem signifi-
cativamente as chances de hibridizacio. E
importante mencionar, contudo, que estas
barreiras também podem surgir por diversos
outros caminhos além do refor¢o, dependen-
do da histéria evolutiva das espécies. Elas

Figura 3.

Estdgios dos trés modelos de
especiacao de acordo com

sua configuracdo geografica.
A) Especiacao alopatrica.

B) Especiacao parapatrica.

Q) Especiagao simpatrica.
(Adaptado de Futuyma, 2005).
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sio chamadas de mecanismos de isolamen-
to pré-zigéticos e podem atuar nos seguin-
tes niveis:

+ ecoldgico, quando os nichos diferem;

+ sazonal, quando os periodos reprodutivos
diferem;

+ etoldgico, quando os sinais de reconheci-
mento diferem;

+ hsiolégico, quando horménios importan-
tes sdo especificos;

+ mecinico, quando as genitalias nio se en-
caixam por diferencas morfoldgicas;

+ gamético, quando os gametas de um sexo
sdo incompativeis e resultam na morte dos
do sexo oposto.

No entanto, as populagdes também podem
permanecer geneticamente isoladas na au-
séncia de reforco se a prole hibrida for invid-
vel. Este tipo de barreira é denominado iso-
lamento pés-zigético e pode atuar no nivel
da mortalidade zigética, embriondria ou do
adulto, se ele for incapaz de sobreviver e ou
de se reproduzir.

Os fatores envolvidos na especiagio, confor-
me vistos nesta sintese, muitas vezes atuam
simultaneamente e em mais de uma etapa
do processo. O uso de conceitos facilita a
compreensio e a interpretacio de padroes
observados na natureza, mas temos que nos
manter cientes de que estes modelos tedri-
cos constituem simplificacées de algo muito

mais complexo e intrincado.
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