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A origem das espécies é um assunto
que tem fascinado tanto os
pesquisadores quanto o plblico em
geral. Em 1859 Charles Darwin deu
passo fundamental para a solucdo desse
problema com a publicagdo de seu
famoso livro On the Origin of Species. A
descoberta dos mecanismos de
transmissdao hereditaria de
caracteristicas por Gregor Mendel e os
subsequentes desenvolvimentos da
teoria genética impulsionaram esses
estudos, levando a formulacdo de varios
mecanismos de formacdo de espécies -
conhecidos como especiacdo. Apesar de
todos esses avancos, ainda ndo somos
capazes de compreender totalmente a
origem e a dindmica da enorme
diversidade biolégica existente em
nosso planeta. Neste trabalho,
discutimos um novo modelo de
especiacdo baseado em premissas
bioldégicas realistas e capaz de gerar
grupos genética e espacialmente
isolados, a partir de uma populacdo
inicial de individuos geneticamente
idénticos. A dindmica é baseada em
acasalamento seletivo determinado por
afinidade genética e proximidade
espacial. 0 modelo, que ndo inclui
qualquer tipo de barreira geografica,
interacdo ecoldgica ou selecdo natural,
é capaz de gerar padrdes de diversidade
compativeis com padrdes observados em
espécies reais.

ESPECIATION SPONTANNEE

EN POPULATIONS DISTRIBUEES
DANS L'ESPACE ET PATRONS
DE DIVERSITE

‘origine des especes est un sujet qui a

toujours fasciné les scientifiques aussi
bien que le public en général. En 1859
Charles Darwin a franchi le pas pour la
solution de ce probléme avec la publication
de son oeuvre majeure — On the Origin of
Species. Aussi la découverte des mécanismes
de transmission des caractéristiques
héréditaires par Gregor Mendel, de méme
que le développement de la théorie
génétique qui lui a survenu ont représenté
un grand essor dans ce champs, aboutissant
a la formulation de plusieurs mécanismes de
formation d'espéces - connus par le
concept d'espéciation. Malgré tout ce
progrés scientifique, nous ne sommes pas
encore capables de comprendre entiérement
Uorigine et la dynamique de l'énorme
diversité existante sur la planéte. Dans ce
contexte cet article propose la discussion
d’'un nouveau modeéle d'espéciation, fondé
sur des premisses biologiques réalistes,
capables d'engendrer des groupes
génétiquement et spacialement isolés, a
partir d’'une population initiale d‘individus
identiques du point de vue génétique. La
dynamique a son tour est fondée sur
l'accouplement sélectif determiné par
l'affinité génétique et la proximité spatiale.
Le modéle - qui n‘inclut aucun type de
barriére géografique ni d'intération
écologique ou de sélection naturelle - est
capable de générer des patrons de diversité
compatibles avec des patrons observés chez
les espéces dans la nature.
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Introdugio

Em 2009 comemoramos os 150 anos da publicagio
do livro A Origem das Espécies de Charles Darwin e muito
se tem falado a respeito de teoria da evolucio. A selecio
natural, proposta por Darwin, age de tal forma que indivi-
duos com caracteristicas favordveis tém mais chances de
sobreviver e reproduzir-se do que aqueles com caracteris-
ticas menos favoraveis. Dessa forma, caracteristicas heredi-
tarias favordveis tornam-se mais comuns em geragdes suces-
sivas de uma populagio, enquanto que as desfavoraveis tor-
nam-se menos comuns. Um exemplo clissico de selegio
natural ¢ a evolugio das baleias. E curioso imaginar um
mamifero que vive na dgua e que precisa ir a superficie para
respirar. Os ancestrais da baleia viviam na terra, e esses
animais evoluiram para viverem em um ambiente marinho,
provavelmente devido 2 abundincia de alimentos nesse ha-
bitat. Para se adaptarem ao novo ambiente esses mamiferos
passaram por mudangas notdveis, como por exemplo, seu
nariz, que deixou de se localizar na face e foi para a parte
superior da cabeca.

A formagio de uma nova espécie, a especiagio, pode
implicar a transformacio completa de uma espécie em ou-
tra, processo conhecido como anagénese - como no caso
das baleias -, ou a divisio de uma espécie em outras, cha-
mada de cladogénese. Neste trabalho vamos discutir um tipo
particular de cladogénese em que uma tnica espécie ances-
tral se ramifica dando origem a outras espécies. Antes de
falar sobre a especiacdo e como ela se dd vale a pena definir
o conceito de espécie.

Podemos facilmente rotular um elefante e uma formi-
ga como pertencentes a espécies diferentes, pois ambos
pertencem a grupos com fronteiras claramente demarcadas.
O reconhecimento dessas fronteiras muitas vezes é facil, e
conseguimos classificar como espécies diversos tipos de
plantas e de animais, mas outras vezes os individuos de duas
espécies possuem tantas caracteristicas em comum que essa
classificacio torna-se muito dificil. No século XX, o grande
evolucionista Ernst Mayr propds a seguinte definicdo: uma
espécie é formada por um conjunto de individuos que sio
f151olog1camente capazes de, real ou potencialmente, cruza-
rem entre si e produzir descendentes férteis, encontrando-
se isolados reprodutivamente de outros conjuntos seme-
lhantes. O comportamento reprodutivo é uma caracteristica
primiria na determinagio das fronteiras de uma espécie.
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Note que a definicio de Mayr nio pode ser aplicada a or-
ganismos que se reproduzem assexuadamente, pois seus
descendentes nio sio produzidos por cruzamento.

Descobrir quando e como uma nova espécie se de-
senvolveu é um desafio fascinante. A formagio de uma nova
espécie estd associada diretamente a modificagdes do geno-
ma de uma populagio Quando existe livre fluxo de genes
entre as vdrias populagdes de uma espécie, o conjunto ge-
nético formado pelos individuos mantém-se mais ou menos
uniforme. No entanto, se o fluxo genético entre conjuntos
de individuos for interrompido, essas subpopulagdes irdo
lentamente acumulando diferencas genéticas, por mutagio,
recombinagio genética e selecio. As diferengas acumuladas
podem levar a uma situagio que ja ndo permita o cruzamen-
to entre individuos dessas populacées. Nesse momento ob-
tém-se duas espécies diferentes, por isolamento reproduti-
vo. Uma vez formada a nova espécie, a divergéncia entre ela
e a espécie ancestral torna-se praticamente irreversivel e
cada vez mais acentuada.

Tipos de especiagio

A forma como o fluxo genético entre os grupos de
individuos de uma mesma espécie torna-se restrito é o fator
que ird determinar o tipo de especiacio que eventualmente
ocorrera.! Por exemplo, se o fluxo genético é nulo temos a
especiacio alopdtrica, em que grupos ficam isolados geogra-
ficamente, impedindo a troca genética pela reprodugao se-
xual. No outro extremo temos a especiagio simpitrica, em
que o fluxo é total e mesmo assim surgem grupos que se
tornam diferentes da espécie ancestral, formando entio no-
vas espécies. Especiacoes em que ocorrem fluxos genéticos
parciais sio chamadas peripatrica e parapétrica. Vamos falar
com mais detalhes das especiacdes alopdtrica e simpiétrica.

Especiacio alopdtrica

E o modo mais conhecido de especiagio. Primeiro,
uma populagio se divide em subpopulagdes de forma a
impedir o contato direto entre elas; a partir dai cada subpo-
pulagio passa por processos independentes de evolugio, até
se tornarem tio diferentes entre si que individuos de um
grupo tornam-se incapazes de cruzar com individuos do
outro grupo e deixar descendentes férteis. O isolamento de
subpopulagdes pode ocorrer de diversas maneiras, através
de mudangas climéticas ou pelo aparecimento de cadeias de
montanhas ou rios.
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Um exemplo cldssico de especiagio alopétrica aconte-
ceu com os péassaros conhecidos como Tentilhdes de Dar-
win, espécie encontrada pelo bidlogo em Galipagos, duran-
te a famosa viagem do navio Beagle. Sio aproximadamente
14 espécies de tentilhdes vivendo nas diferentes ilhas no
arquipélago de Galdpagos. Darwin observou que, apesar da
forte semelhanga entre as virias espécies, cada uma possuia
forma caracteristica de bico, devido as diferencas de ali-
mentagio e hébitat ocupado por cada espécie. O isolamento
nas ilhas impede a migragio e o fluxo de genes entre as
espécies, favorecendo a estabilizacio de caracteristicas ge-
néticas peculiares.

Especiagdo simpdtrica

O grande evolucionista Ernst Mayr defendia que a
especiagio simpdtrica s6 era possivel teoricamente, mas nio
acontecia na natureza. Esse ponto de vista foi aceito durante
muitos anos. Porém, tem crescido o ntimero de evidéncias de
que a especiagdo simpdtrica pode ocorrer sob certas circuns-
tancias. Na especiagdo simpdtrica, diferentes espécies surgem
de uma populacio ancestral no mesmo espago onde coabi-
tam, através do processo de acasalamento seletivo. Embora
existam evidéncias em insetos, peixes e aves, a especiacio
simpétrica tem sido dificil de quantificar empiricamente.

Um exemplo cldssico de que - acredita-se - a especia-
¢ao tenha ocorrido de forma simpétrica é o dos peixes cicli-
deos.? Estudos feitos com 300 espécies de ciclideos encon-
tradas no Lago Vitéria na Africa indicam existéncia de um
mesmo ancestral, que teria vivido hd aproximadamente 12,5
milhdes anos atrs.

Um possivel exemplo de especiacdo em curso € o que
vem ocorrendo com uma espécie de pdssaro em Camardes,
na Africa’ Os péssaros dessa espécie colocam seus ovos
nos ninhos de outras espécies de passaros. Quando os filho-
tes tornam-se adultos, incorporam certas caracteristicas,
como o padrio de canto e outros héibitos, dos seus pais
adotivos. Embora esses novos passaros ainda possam acasa-
lar entre si, ji existem diferentes ragas e as fémeas, ao se
acasalarem, tém preferéncia pelos machos com o mesmo
padrio de canto que elas emitem.

Um novo mecanismo de especiagio

Existem na natureza entre 10 e 100 milhées de espé-
cies.* Essa incrivel variedade nos leva a considerar que a
alopatria talvez nio seja o tGnico mecanismo possivel de
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especiagio. Em particular, a especiagio simpdatrica parece
nio ser tio rara como pensava Mayr.

Modelos de especia¢io simpétrica geralmente envol-
vem a segregacio pela adaptacio a nichos discretos ou a
uma distribuigio continua de recursos, em que a selegio
associa tracos ecoldgicos a caracteres de acasalamento.” Em
um trabalho recente,® que discutiremos aqui em detalhes,
propusemos um modelo de especiagio que nio se baseia em
suposicoes ecoldgicas, mas apenas na auto-organizagio da
populacio em conjuntos reprodutivamente isolados devido
a0 acasalamento preferencial. Resumidamente, o processo
ocorre da seguinte forma: consideramos uma populagio cu-
jos membros sio geneticamente idénticos e estdo distribui-
dos de maneira uniforme no espago. Com o passar das
geragdes, aparecem variagdes genéticas devido a mutagdes e
recombinagio. Durante a reprodugio, a escolha de um par-
ceiro para o acasalamento envolve uma distincia espacial e
uma distincia genética entre individuos: o parceiro é sele-
cionado aleatoriamente de uma regido em torno do indivi-
duo que ird se acasalar, mas os dois genomas devem ser
suficientemente similares para que a reprodugio ocorra. O
tamanho dessa regido espacial e a mixima diferenga genética
para que a reprodugio seja vidvel sio parimetros importan-
tes do modelo. Mostramos que este acoplamento entre dis-
tincias espaciais e genéticas pode levar 2 formacio esponta-
nea de dominios geograficos na populagio, bem como ao
isolamento sexual de subpopulacdes no espago dos geno-
mas, apesar da auséncia de barreiras, gradientes na distribui-
¢io de recursos ou sele¢io natural.

Um exemplo do mecanismo que consideramos nesse
modelo ocorre com as “espécies em anel”, em que as dife-
rencas genéticas sio progressivas ao longo de uma cadeia de
individuos. Isso faz com que 0s individuos localizados nos
extremos da populagio sejam diferentes a tal ponto que nio
possam mais se acasalar, como acontece com populagdes de
Phylloscopus trochiloides.” Durante a ultima era glacial, quan-
do a Sibéria se dividiu em pequenos focos de floresta, as
populagdes dessa ave foram confinadas ao sul da drea em
que viviam anteriormente. Quando a floresta voltou a se
expandir, as aves teriam seguido para o norte circundando
o planalto tibetano por dois caminhos diferentes, pelo leste
e pelo oeste. A partir da localizacio de um anel continuo de
populagdes de Phylloscopus trochiloides em torno do Pla-
nalto Tibetano, os cientistas descobriram variagdes graduais
nos padrdes de canto, na morfologia e nos marcadores ge-
néticos de 15 populagdes da ave.
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Descri¢io do modelo

Nosso modelo permite que uma popula¢io inicial-
mente homogénea se divida espontaneamente em grupos
espacialmente e geneticamente isolados. Dois ingredientes
que controlam o acasalamento sio fundamentais para esse
processo: a distincia espacial S e a distincia genética G
entre Os parceiros.

O parametro S restringe o acasalamento somente aos
pares de individuos cuja distincia espacial seja menor ou
igual a S. Embora todos os individuos de uma mesma es-
pécie possam acasalar entre si, langamos a hlpotese de que
eles preferem fazé-lo com parceiros mais prox1mos No
entanto, o vinculo espacial, tio somente, nio é capaz de
bloquear o fluxo genético, pois dois individuos A e B, que
estejam situados a uma distdncia maior do que S, podem
trocar material genético via um individuo intermediirio C,
que esteja localizado a uma distancia intermedidria menor
que S, entre A e B. No modelo, o espago fisico é descrito
por uma rede bi-dimensional de tamanho L x L com con-
digdes periddicas de contorno, representando uma regiio
espacial grande e sem barreiras. Os individuos sio aloca-
dos nos sitios da rede. Embora cada sitio possa suportar
mais de um individuo, a densidade populacional nas nossas
simulacbes é geralmente baixa. Além disso, os filhos, ao
nascerem, podem dispersar com taxa D e ocupar sitios
vizinhos ao do pai, que morre para dar lugar ao filho. O
ndmero total de individuos na popula¢io é mantido cons-
tante.

A distancia genética G é a diferenca maxima permitida
entre os genomas de dois individuos para que eles possam
se acasalar. Ela permite que os individuos se reconhecam
como sendo de uma mesma espécie e produzam descenden-
tes férteis. A incompatibilidade genética entre dois indivi-
duos pode ser interpretada como a ineficiéncia do macho
em atrair a fémea (por serem diferentes), diferengas estru-
turais nos 6rgios sexuais, dificuldade do esperma em fecun-
dar o 6vulo e, até mesmo, a produgio de descendentes
Inviveis.

Modelamos o genoma de cada individuo por uma
sequéncia de B genes com dois alelos cada ou, posto de outra
forma, com B loci onde cada locus pode assumir os valores
Ooul (oua eA, nalinguagem genética usual). O nimero
total de diferentes genomas & 2° e a representagdo do geno-
ma de um individuo 7 é dada por: ¢ = (s/, 5/, 5/ ,..., 8;),

com s,/= 0 ou 1. A distincia entre os individuos : e] no
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espago dos genomas é definida como: d.. = s|s//- 5/|, que
¢ o ntmero de alelos diferentes em cada genoma.

No6s iniciamos as simula¢des com uma Unica espécie,
na qual todos os individuos possuem genomas idénticos e
estdo distribuidos aleatoriamente no espago. Todos os indi-
viduos da populagio tém uma chance de acasalar. No entan-
to, como nio é comum na natureza que todos deixem des-
cendentes, introduzimos uma probabilidade Q de que o
individuo nio se reproduza. Nesse caso, um individuo vizi-
nho é escolhido para fazé-lo em seu lugar. Quando um
individuo de fato é escolhido para se acasalar, observando-
se os seguintes passos: primeiramente sio selecionados to-
dos os outros individuos que estejam dentro de seu raio
espacial S e, dentre esses, os que possuem afinidade gené-
tica, isto é, todos os que possuem uma diferenga genética
d<G. Dentro desse conjunto é escolhido aleatoriamente
um parceiro para a reproducio.

O fato de permitir que alguns individuos nio se
acasalem torna o modelo mais realista. Em populagées na-
turais, individuos mais bem adaptados deixam mais descen-
dentes. Como no caso do modelo nio é possivel distinguir
quais os mais adaptados, isso é feito de maneira aleatéria e
o modelo é dito neutro.

Acontecendo, enfim, o acasalamento, o filho gerado
ocupard sempre o lugar do primeiro individuo escolhido
para acasalar e seu genoma serd uma combinagﬁo do genoma
dos pais. Dado que os genomas da “mae” e do “pai” sio
respectivamente g’ e g/, o genoma do filho é gerado por
recombina¢io usando processos de crossover. No caso de
usarmos apenas um crossover, escolhemos um ponto k para
que ocorra a quebra do genoma em uma posigio aleatéria
do genoma dos pais. Assim, temos a produgio de dois
novos genomas,

i i i j j
g8=( 8y s» 85 8] s 8 )

b ' ' i i
8'=( 8jrs 8 5 8., s S)\)

onde cada locus tem ainda uma pequena probabilidade de
sofrer mutacio. Um desses novos genomas é escolhido para
ser o genoma do filho.

Nenhuma das restri¢oes de acasalamento, espacial ou
genética, leva sozinha a especiagio. No entanto, quando am-
bas estio presentes, pode ocorrer especiagio, dependendo dos
valores de S e G e dos demais parAmetros, como densidade de
individuos e taxa de mutagio, conforme vemos na figura 1.
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Figura 1: Populacdes ap6s 1000 geragdes para diferentes valores de S e G. Foram simulados 2000
individuos em uma rede espacial de tamanho 128 x 128 com taxa de mutagio 0.001 e Q=0.3. Cada
individuo é representado por um ponto e diferentes cores indicam diferentes espécies. Os
histogramas mostram a distincia genética de cada individuo da populagio em relagio a um individuo
de referéncia, escolhido ao acaso.
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Em cada quadro, apresentamos a distribui¢io espacial
dos individuos (pontos) pertencentes a cada espécie (repre-
sentadas por cores diferentes) e o respectivo histograma no
espago dos genomas. Esses histogramas mostram a distancia
genética de todos os individuos em relagio a um individuo
de referéncia, escolhido aleatoriamente. Na figura corres-
pondendo a S=6 e G=30, por exemplo, existe apenas uma
espécie. No entanto, o histograma evidencia que hd indivi-
duos dessa espécie com distdncia genética maior do que
G=30 do individuo de referéncia. Isso acontece porque exis-
tem individuos com genonas intermedidrios que garantem o
fluxo genético, mesmo que indireto, entre esses individuos.
Nesse caso, a populagio constitui uma Unica espécie.

A dinimica de especiagio que ocorre no nosso mode-
lo é ilustrada na figura 2. Apés 400 geragdes, a tnica espé-
cie inicial se divide em duas e, a partir dai, novas espécies
vio surgindo. Cada espécie é geneticamente isolada das
outras. O nitimero total de espécies varia ao longo do tem-
po, isto é, algumas delas com muitos individuos podem se
dividir, enquanto que outras com poucos individuos podem
ser extinguir. Apesar das espécies nio serem homogenea-
mente distribuidas, elas tendem a ocupar diferentes regides
no espago, com certa sobreposi¢io em suas fronteiras. Os
histogramas mostram para cada distribuigio espacial a cor-
respondente distribui¢io no espago dos genomas.
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Figura 2: Evolu¢io temporal de uma populagio para S=6 e G=20.
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Esse modelo de especiacio também nos permite ob-
ter padroes de abundincias e diversidade. N6s observamos
que os resultados que se verificam nas simulagdes sio con-
sistentes com o que tem sido observado na natureza. Ilus-
traremos aqui apenas as relacdes espécie-drea (figura 3)
abundancia-rank (figura 4).%

Na figura 3 apontamos o ndmero de espécies em fun-
¢io da drea amostrada em um grifico log-log para S=5 e
G=20 (pontos pretos, eixos de baixo e a esquerda). Veri-
ficamos um comportamento quase linear, caracteristico de
varias comunidades ecoldgicas.” Em vermelho, eixos a direi-
ta e acima, ficam evidentes dados de abundincia de 4rvores
no Panami'® para ilustrar o comportamento tipico desse
tipo de medida.
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Especiagio espontinea em populagoes espacialmente distribuidas e padroes de diversidade
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Figura 3: Numero de espécies encontradas em fungio da drea
amostrada. Nesse caso, a simulacio foi feita em uma rede 256 x 256,
com 8.000 individuos, e S=5 e G=20 (pontos pretos). Os pontos
vermelhos (eixos 2 direita e acima) sio dados empiricos.!!
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Figura 4: Namero de individuos em fungio do rank da espécie (veja
texto).

Na figura 4 graficamos cada espécie em fungio de seu
rank, definido de forma que a espécie mais abundante tem
rank=1, a segunda espécie mais abundante tem rank=2, e
assim por diante. A curva em forma de § é novamente tipica
de virias comunidades ecolégicas'? e aparece também em
nossas simulagoes.

Em resumo, procuramos mostrar que o mecanismo
de especiacio topopitrico leva a distribuicdes de abundan-
cia e diversidade compativeis com as observadas na natu-
reza. Comparagdes especificas evidenciam acordo excelente
entre o modelo e dados observacionais. Embora o modelo
seja neutro, sem sele¢io natural e sem barreiras geogrificas,
a presenca desses fendmenos pode intensificar ainda mais o
processo de especiagdo; e seus efeitos nas populagdes estio
sob investigagio no momento.
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