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RESUMO

Especiacdo é o processo no qual surge o isolamento reprodutivo dentro
de uma espécie ancestral, dando origem a duas ou mais espécies descendentes
distintas. Embora seja um processo de extrema importancia, ainda ha muitas
duvidas e discussfes a seu respeito. Por exemplo, temos a discussao sobre se
0 isolamento reprodutivo é o ponto inicial da especiacdo, ou se ele é um
subproduto da divergéncia evolutiva. Trazendo novas evidéncias e conceitos
para essas discussfes, temos o0s estudos sobre a plasticidade fenotipica, que
pode ser definida como a capacidade de um genotipo expressar diferentes
valores ou estados fenétipos em resposta a sua interacdo com variantes
ambientais. Neste contexto, este trabalho buscou revisar de que forma os ultimos
avancos no estudo da plasticidade vém mudando a concepcdo da sintese
moderna sobre o processo de especiacdo. Foram abordados diversas definicdes
e conceitos associados, como, por exemplo, acomodacdo genética e
acomodacéo fenotipica, também foi abordado de que que forma os diferentes
tipos de plasticidade influenciam na origem da divergéncia e do isolamento
reprodutivo. Finalmente, foi feita uma breve discussdo sobre os aspectos
genéticos e moleculares da plasticidade. Assim, podemos aceitar que a
plasticidade fenotipica, ainda que pouco compreendida, € um fator relevante na
origem da diversidade biolégica. Entretanto, ainda ndo temos fundamentacéao
tedrica e empirica suficiente para avaliar a real importancia da plasticidade no
processo de especiacdo, muito trabalho ainda precisa ser feito. De qualquer
forma, estamos incluindo mais um aspecto, ou mais uma camada, que deve ser
considerada nas discussdes sobre a evolucdo e a origem de linhagens filéticas

independentes que chamamos de espécie.



1.INTRODUCAO

O advento da genética e sua unido com o Darwinismo foram essenciais
para a constru¢do de um corpo de conhecimento amplo e sélido, que foi a base
para a elaboracdo da Sintese Moderna da Teoria Evolutiva. Dentro deste
arcabouco tedrico, as discussdes e o entendimento sobre como se da o
surgimento de novas espécies, avan¢cou como nunca antes na histéria. Contudo,
as discussGes se focaram muito na questdo geografica da ocorréncia da
especiacao e, entre as alternativas possiveis, a mais aceita e divulgada era a
especiacao alopatrica, ou seja, uma situacdo que supde que 0s mecanismos de
isolamento genético sdo estabelecidos sob condi¢cdes de completo isolamento
geografico das populagbes. (WHITE, 1978).

No decorrer de quase todo o séc. XX, durante o auge da Sintese Moderna,
as questdes genéticas eram muito incipientes, as discussdes giravam em torno
basicamente de questdes cromossomicas (WHITE, 1978) e do modelo de
incompatibilidade alélica de Dobzhansky e Miller (ORR, 1996). Entretanto, com
0 avanco tecnoldgico e consequentemente com novas técnicas de analise,
Varios aspectos ja reconhecidos, porém ignorados, passaram a fazer parte das
discussbes sobre origem da diversidade e especiacdo. Nesse contexto, a
capacidade de reagir as condicbes ambientais internas e externas, a chamada
plasticidade fenotipica, passou a figurar entre os diversos aspectos discutidos

sobre especiagéao.

A plasticidade fenotipica € ha muito tempo considerada uma propriedade
universal dos seres vivos, porém sua significancia para o processo evolutivo foi
historicamente pouco ou nada aceita pela comunidade cientifica. De forma geral,
os bidlogos sempre estiveram inclinados a duvidar da importancia evolutiva de
carateres induzidos pelo ambiente, isso porque a forma de como eles podem ser
passados para as geracdes seguintes, e assim modificar a estrutura das
populacdes, ndo é Obvia. De fato, questionamentos sobre a relacdo da
plasticidade com a evolugéo, existem desde o0 séc. XIX, antes mesmo da propria
Sintese Moderna. Em 1896 por exemplo, Baldwin, Osborn e Morgan
independentemente publicaram trabalhos com o objetivo de explicar como

padrées comportamentais -que atualmente chamariamos de plasticidade



fenotipica- influenciariam o processo evolutivo. Devido ao contexto histérico-
cientifico da época, trabalhos como esses foram duramente criticados, sendo
taxados como obras “lamarckistas”, o que de fato ndo eram. Foi somente no final
da década de 1980 que as ideias como a de Baldwin voltaram a ser discutidas
(e.g. HINTON; NOWLAN, 1987), e assim continuaram até os dias de hoje.
Diversas subdisciplinas das ciéncias biologicas, tais como a fisiologia,
endocrinologia, biologia celular, biologia molecular da expressao génica,
estudam os mecanismos por tras das respostas fenotipicas. Nos ultimos anos,
essa discussdo viu um aguecimento vertiginoso, o numero de publicacbes
anuais sobre plasticidade foi de <10 em 1983 para quase 1300 em 2013
(FORSMAN, 2014) (Figura 1).
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Figura 1 — Numero de publica¢cdes por ano com os termos “plasticidade”, ou “plasticidade
fenotipica”, ou “plasticidade do desenvolvimento”, ou “flexibilidade fenotipica”, ou “plasticidade

comportamental”. Retine dados desde 1967 até dezembro de 2013. Retirado de Forsman (2014).



Um marco importante na discussédo sobre a plasticidade fenotipica foi a
publicagdo em 2003 do livro “Developmental Plasticity and Evolution”, de autoria
da Dra. Mary West-Eberhard. Neste livro, foi introduzido o conceito de
“acomodacao genética”, termo muito utilizado hoje em dia e que gerou muito
alarde ja na época de sua publicacdo. Para sermos justos, € importante dizer
gue as ideias de West-Eberhard néo foram concebidas de forma isolada, mas se
relacionam com os trabalhos de véarios académicos mais antigos, como ela
mesma fez questdo de apontar em seus trabalhos. Entre esses académicos
pioneiros podemos destacar o proprio James Mac Baldwin (1896); Conrad Hal
Waddinton (1942); lvan Ivanovich Schmalhausen (1987).

A acomodacéao genética, de forma simplificada, pode ser entendida como
um processo que leva a fixagcdo de um aspecto fenotipico, seja ele induzido pelo
ambiente ou ndo, em uma populacdo. Se um novo traco surge em uma
populacdo e é favorecido pela selecdo, se espera que a acomodacao genética
facilite a reproducao desse trago, deixando o “gatilho” que leva a sua expressao
mais sensivel. Da mesma forma, um traco novo que é negativamente
selecionado tera sua reprodutibilidade dificultada (WEST-EBERHARD, 2005b).
Assim, a acomodacdo genética se mostra como um elo entre um carater
ambientalmente induzido e sua fixacdo genética na populacdo, ou seja, um elo

entre a plasticidade fenotipica e a selecdo natural, e portanto com a evolucéo.

Com os avancos no estudo da plasticidade, varias outras maneiras de
como ela interfere na evolucao, além do mecanismo de acomodacao genética,
comecaram a ser revelados. Richards et al. (2006), por exemplo, mostraram
como a plasticidade poderia viabilizar o sucesso de uma espécie invasora.
Segundo eles, ela permitiria que essa espécie estabelecesse sua populacdo
mesmo em niveis demogréaficos muito baixos, pois sustentaria sua sobrevivéncia
até que os mecanismos genéticos classicos pudessem adaptar a populacédo ao
novo ambiente. De forma semelhante Levin (2004) afirmou que “... a plasticidade
compra tempo para as populacbes se adaptarem, assim podem persistir por
geracdes sem alteragdes genéticas...”. Além da ocupacao de novos habitats, a
plasticidade também possibilita a criacdo de novos carateres sem que haja
alteracbes genéticas, através apenas da reorganizacdo da expressao de

capacidades pré-existentes no organismo, um processo conhecido como
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acomodacdo fenotipica (PIGLIUCCI; MULLER, 2010; WEST-EBERHARD,
2005a). Mais profundamente, Newman, Forgacs e Muller (2006) propuseram que
a plasticidade aos estimulos fisicos e quimicos, alterando a expressdo de
propriedades celulares e histoldgicas, estaria no centro da origem da variedade

de planos corpéreos dos animais.

Enfim, quanto mais estudos sdo publicados, mais evidente fica a
influéncia da plasticidade fenotipica sobre o curso da evolucdo. Naturalmente,
0S avangos na area levam a novos desafios e perguntas. Essa monografia foi
escrita com o intuito de reunir, organizar e sintetizar trabalhos que buscam
desvendar o papel da plasticidade fenotipica no processo de especiacdo. Para
tanto, foi necessario abordar um conjunto de questfes sobre o tema. Forsman
(2014), em uma revisdo sobre o assunto, levantou algumas dessas questdes
fundamentais: Porque a plasticidade varia entre populacées e individuos? Quais
sdo as condi¢Bes ecolégicas que promovem e mantém a plasticidade nas
populacdes? Qual a contribuicio da plasticidade da diferenciacdo de
populagdes? Plasticidade por si s6 € adaptativa? Genes sao “lideres” ou
“seguidores” no processo evolutivo? E finalmente, a ultima pergunta, que é o
guestionamento central deste trabalho: a plasticidade promove ou dificulta o

processo de especiacdo?

Os esfor¢cos em busca de responder a essas questdes, somado a todo o
corpo de conhecimento acumulado sobre o tema, vem alterando profundamente
0 nosso entendimento sobre o processo evolutivo. Muito trabalho ainda precisa
ser feito, mas ja juntamos pecas o suficiente do quebra-cabecas, de forma que
podemos visualizar a coalescéncia de um panorama teorico coerente que
engloba todo o espectro das respostas fenotipicas plasticas, dos processos
mecasnisticos que 0s geram, a sua heritabilidade e ecologia evolutiva
(PIGLIUCCI; MULLER, 2010).



2.DEFINIGOES E CONCEITOS

Para entender a relacdo da plasticidade fenotipica com o processo de
especiacao é preciso ter em mente uma série de definicdes e conceitos. Assim,
explicito aqui algumas essenciais para o entendimento pleno do trabalho e que
nao apresentam conflitos entre si. As que estdo agrupadas em “Outras
Definigbes” sdo mais simples e por isso estdo organizadas desta forma. Ja para
os termos de “espécie” e “especiagao” escrevi uma breve discussao, pois ambos
possuem mais de uma conceituacdo na literatura (DE QUEIROZ, 2007;
RUNDLE; NOSIL, 2005). Finalmente, optei também por discutir um pouco mais
o conceito de plasticidade fenotipica uma vez que trata-se de um conceito
enganosamente simples (PIGLIUCCI; MULLER, 2010) e que é o centro da

discussao neste trabalho.
2.1.Espécie

Espécie € uma das unidades fundamentais da biologia, sendo comparavel
em importancia aos genes, células e organismos (DE QUEIROZ, 2005; MAYR,
1982). Contudo, as espécies existem em um nivel organizacional mais alto do
que o dos humanos que as observam, geralmente sendo muito maiores e
longevas. Além disso, as conexdes entre suas partes (i.e., individuos) é efémera.
Dessa forma, fica mais ou menos impossivel para os humanos perceberem as
espécies, de forma completa, apenas olhando para elas, como fazem com
células e organismos. Por esse motivo, bidlogos ainda realizam simpdésios para
tentar definir o que é uma espécie (DE QUEIROZ, 2007).

O problema na delimitacdo do que é uma espécie, é reflexo da natureza
intricada das populacdes em seus ambientes naturais, que possuem relacdes
hierarquicas entre si e, muitas vezes, estdo em diferentes niveis de
diferenciacdo. Criar um conceito abrangente para esse nivel biolégico ndo é
tarefa facil. Mayden (1997), por exemplo, listou 24 conceitos para espécie.
Muitos desses conceitos e suas definicdes associadas sdo incompativeis uns
com os outros, no sentido de que levam a diferentes conclusdes a respeito da
delimitacdo das espécies e até mesmo do numero delas, em uma determinada

amostra ou universo amostral.



Assim, dentro das varias possibilidades e pelo seu amplo uso na literatura,
nesse trabalho foi adotado o conceito bioldgico de espécie de Mayr (1942),
"grupos de populagdes naturais que se reproduzem, ou que potencialmente se
reproduziriam, 0s quais estdo reprodutivamente isolados de outros grupos de

mesma natureza “.

2.2.Especiacao

Especiacao é o processo no qual uma espécie ancestral da origem a duas
ou mais espécies descendentes distintas. Geralmente trata-se de um processo
continuo e gradual de divergéncia genética de populacdes, que resulta em um
padrdo descontinuo de variacdo. (FITZPATRICK, 2012). A dinamica desse
processo pode ser discutida em termos de seus aspectos geograficos (alopatria,
parapatria e simpatria), genéticos e, mais recentemente, foi definida a
‘especiacao ecologica”, baseada no “conceito bioldgico de espécie” de Mayr (ver
2.1.). A especiagdo ecoldgica é definida como o processo no qual evoluem
barreiras ao fluxo genético entre populacdes, sendo resultado de uma selecao
ecologica divergente. Chama-se de “selecdo ecologica” a selegcdo que é
consequéncia da interacao dos organismos com seu ambiente, ou com outros
organismos, durante a busca por recursos. Ja “selegao divergente” € aquela
gue, como o nome diz, age levando a divergéncia entre as populacdes. Para fins
praticos, a especiacdo ecoldgica pode ser dividida em trés componentes
fundamentais: uma fonte ecoldogica de selecdo divergente, uma forma de
isolamento reprodutivo, e um mecanismo genético que ligue os dois (RUNDLE;
NOSIL, 2005).

2.3.Plasticidade fenotipica

Utilizado pela primeira vez ha pouco mais de 100 anos (WOLTERECK,
1909), o conceito de plasticidade fenotipica é enganosamente simples e ja foi
definido diversas vezes por varios autores diferentes (Quadro 1). E comum, tanto
na literatura e quanto em discussdes cientificas, escutar bidlogos formados
cometendo gafes que denunciam a falta de real entendimento sobre seu
significado. De longe o erro mais comum é confundir a plasticidade com o
“componente ambiental do fenétipo” (PIGLIUCCI; MULLER, 2010). Com efeito,

pode ser definida como a capacidade de um genotipo expressar diferentes
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valores ou estados fenotipos em resposta a sua interagdo com variantes
ambientais. Na natureza, a plasticidade pode ser observada na forma de
polifenismos (quando individuos geneticamente idénticos, ou idénticos para
determinado gene, apresentam fenétipos distintos (PIGLIUCCI; MULLER, 2010).
Outro exemplo de plasticidade muito relevante, comum a maioria e talvez a todos
0s organismos multicelulares, é a pronunciada diferenciacdo fenotipica dos tipos
celulares e de tecidos. Células sanguineas, Gsseas, musculares, neuronios,
todas sdo extremamente diferentes apesar de, em um mesmo organismo,

possuirem o mesmo material genético (FORSMAN, 2014).

A plasticidade fenotipica € uma propriedade do genotipo, podendo assim,
para fins descritivos, ser representada como uma norma de reacao, ou seja, uma
funcdo que relaciona a gama de ambientes os quais um organismo (i.e. genotipo)
€ exposto durante seu desenvolvimento, com a gama de respostas que ele pode
expressar para cada uma dessas variedades ambientais (PIGLIUCCI; MULLER,
2010). Contudo é importante destacar que, apesar de ser uma propriedade de
um genotipo, uma norma de reacdo ndo € necessariamente uma funcao direta
dos genes, podendo emergir como efeito da influéncia direta do ambiente sobre
componentes fisiologicos do organismo (e.g. influéncia da temperatura na

atividade enzimética).



Quadro 1 — Definigbes de Plasticidade fenotipica

e A plasticidade € mostrada por um genétipo quando sua expressao
pode ser alterada por influéncia ambiental... ela n&o possui implicagdes no
que diz respeito ao valor adaptativo da mudanga ocorrida... (Bradshaw
1965).

e Uma mudanca no fenotipo expresso de um gendétipo como uma fungao
do ambiente ou quando o fen6tipo de um individuo é influenciado pelo seu
ambiente (Scheiner 1993).

e A capacidade de um organismo de desenvolver uma quantidade de
estados fenotipicos, dependendo do ambiente; geralmente se supde que

seja um estado adaptativo (Futuyama 1998).

e A habilidade de um organismo de expressar diferentes fenoétipos

dependendo do ambiente (Agrawal 2001).

e A propriedade de um dado gendtipo de produzir diferentes fendtipos

em resposta a condi¢gdes ambientais distintas (Pigliucci 2001).

¢ Qualquer mudanca nas caracteristicas de um organismo em resposta

a um estimulo ambiental (Schlichting e Smith 2002).

e Desenvolvimento sensivel as condigcbes ou a habilidade de um
organismo de reagir a um estimulo ambiental com uma mudanca naforma,

estado, movimento, ou taxa de atividade (West-Eberhard 2003).

e Expressdo fenotipica dependente do ambiente ou a producéo
ambientalmente sensivel de fendtipos por dados genoétipos (Dewitt e
Scheiner 2004).

e A expressdo de diferentes fenétipos em um Unico gendtipo quando

sujeito a diferentes ambientes (Ananthakrishnan e Whitman 2005).

e Variacdo sob influéncia ambiental, no fenétipo associado a um

genatipo (Freeman e Herron 2007)

¢ Sensibilidade ambiental para uma caracteristica (Varios autores)

Nota: traduzido de (WHITMAN; AGRAWAL, 2009).




A plasticidade pode ser adaptativa ou ndo. Plasticidade adaptativa € a
tendéncia de um gendtipo em expressar um fendétipo que aumente seu valor
adaptativo no ambiente em que ele foi expresso. Ja a plasticidade ndo-adaptativa
€ qualquer resposta fenotipica induzida pelo ambiente que ndo causa um
aumento do valor adaptativo (FITZPATRICK, 2012). E importante mencionar
ainda outros dois conceitos dentro de plasticidade fenotipica, a “plasticidade do
desenvolvimento” e a “flexibilidade fenotipica”. Apesar de poderem ser incluidos
sob a alcunha de plasticidade, esses dois termos se referem a fenbmenos bem
especificos dentro dela, e para fins de melhor entender o assunto é conveniente
gue conhecamos suas definicdes. A plasticidade do desenvolvimento se refere
a variacdes fenotipicas irreversiveis em carateres de individuos (ou genoétipos),
gue séo resultado da inducdo, por parte do ambiente, de modificagcdes no
desenvolvimento e crescimento (FORSMAN, 2014). Um exemplo é a co-
ocorréncia em algumas espécies de insetos, de individuos capazes de voar, com
asas totalmente desenvolvidas, e de outros incapazes, com asas sub
desenvolvidas ou mesmo sem asas, uma caracteristica que parece ser
controlada pelos niveis de expressdao de hormonio juvenil nas formas larvais
(ROFF; FAIRBAIRN, 2007; SCHWANDER; LEIMAR, 2011; ZERA, 2003). A
flexibilidade fenotipica por sua vez, refere-se a mudancas reversiveis nos
carateres de um individuo, normalmente se tratando de tracos instaveis,
dependentes do contexto fisioldgico e morfoldgico desse individuo e também do
seu comportamento (PIERSMA; DRENT, 2003). Exemplos dessa flexibilidade
incluem “interruptores” hormonais, mudancga relativa no tamanho de partes do
corpo respondendo a necessidades reprodutivas e/ou metabdlicas, mudancas
em padrdes de cor relativas a sazonalidade, mudancas nos periodos
reprodutivos em resposta as condicbes ambientais, mudancas no tamanho e
peso da prole em resposta a disponibilidade de alimentos, etc. Alteracées em
padrées comportamentais também sado incluidas com flexibilidade fenotipica
(DINGEMANSE et al., 2010; STAMPS; GROOTHUIS, 2010; TUOMAINEN;
CANDOLIN, 2011).
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2.4. Outras definicdes

Acomodacéao fenotipica é o ajuste amplo do fendétipo, sem alteracdes na base
genética, em resposta a um novo estimulo (ndo usual) ao qual o organismo em
desenvolvimento foi exposto. Pode envolver ajustes plasticos em todos os
aspectos do fenotipo, incluindo ndo somente a morfologia, como a fisiologia e o
comportamento. Através apenas da reorganizacdo da expressao de
capacidades pré-existentes no organismo, a acomodacao fenotipica pode levar
a mudancas drasticas no fenoétipo, incluindo até mesmo o surgimento de
novidades evolutivas. (WEST-EBERHARD, 2005b)

Acomodacdo genética é simplesmente a mudancga genética quantitativa na
frequéncia dos genes que afetam a regulacdo ou forma de uma nova
caracteristica. A sensibilidade de um sistema regulatério pode ser ajustada para
um aumento ou diminuicdo da mesma. Se uma nova caracteristica (novidade
evolutiva) é selecionada positivamente, entdo espera-se que a acomodacéo
genética acabe por aumentar a sensibilidade dessa regulacao, de forma que a
nova carateristica seja produzida mais facilmente ou que ela possa ser
reproduzida com maior fidelidade. Da mesma forma, se uma caracteristica nova
€ negativamente selecionada, espera-se que o nivel do estimulo para obté-la
seja cada vez maior e que sua reprodutibilidade seja cada vez menor (WEST-
EBERHARD, 2005a).

Assimilacdo genética é um tipo de acomodacdo genética no qual ha a
canalizacdo de uma caracteristica fenotipica que é ambientalmente induzida,
diminuindo progressivamente a necessidade do estimulo ambiental. Uma vez
gue a acomodacao genética é completada, o estimulo ambiental ndo é mais
necessario para a inducdo dessa caracteristica fenotipica (GRETHER, 2005;
WEST-EBERHARD, 2003).

Compensacao genética € o oposto de assimilacdo genética, podendo ser
definida como um tipo de acomodagao genética no qual “fenétipos ancestrais”
sao restaurados pela inducdo ambiental. Assim, diferentemente da assimilacéo,
a compensacdo ndo envolve necessariamente a canalizagdo de uma
caracteristica. (GRETHER, 2005).
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Canalizacéo é a reducao da influéncia das condi¢cdes experimentadas durante
o desenvolvimento de um organismo na sua constituicdo (i.e. fenotipo) final
(GRETHER, 2005; WADDINGTON, 1942b).

Genes da especiacao sédo genes que contribuem para a separacdo de duas
linhagens, reduzindo a quantidade de fluxo génico entre elas (RIESEBERG;
BLACKMAN, 2010).

Novidade evolutiva é qualquer carater recém surgido, estrutural ou de outra
natureza, que difere mais do que quantitativamente do carater que deu origem a
ele (MAYR, 1959).

Variagdo contra gradiente ocorre quando, em um dado gradiente de condi¢des
ambientais, as influéncias genéticas sobre um carater se opéem as influéncias
ambientais, causando com isso a diminuicdo da variacdo fenotipica entre as
populacdes que vivem em diferentes regides desse gradiente. Dessa forma, os
fenétipos observados no campo serdo muito mais similares entre si do que se
representantes dessas populacdes fossem criados nas mesmas condi¢cdes
(CONOVER; SCHULTZ, 1995a; GRETHER, 2005).

3.HIPOTESE DA ESPECIACAO POR PLASTICIDADE NO

DESENVOLVIMENTO

Em 1986, a Dra. Mary Jane Wes-Eberhard comecgou sua publicacéo
“Alternative adaptations, speciation, and phylogeny (A Review)” com a seguinte
frase: “O propdsito desse artigo € sugerir uma mudanga na maneira como 0s
bidlogos pensam sobre as origens da diversidade organica...”. Assim ela
comecgou sua argumentacao a favor da “hipotese da adaptacao-alternativa”, que
de certa forma sumariza o processo sobre o qual este trabalho trata. Atualmente,
€ reconhecida como “hipétese da especiacdo por plasticidade no
desenvolvimento” (FITZPATRICK, 2012).

Classicamente, via-se 0 processo de especiacdo como tendo inicio na
origem do isolamento reprodutivo, 0 que com o tempo levaria a divergéncia

genética entre as populacdes devido ao acumulo independente de mutacdes, e
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finalmente emergiria a incompatibilidade reprodutiva entre as populagdes. Para
a hipotese de West-Eberhard no entanto, novas caracteristicas surgiriam
primeiramente como adaptacdes (i.e. fenotipos), alternativas estaveis (dai o
nome), antes do isolamento reprodutivo e da especiac¢do. Para ela, quando a
plasticidade fenotipica resultasse em associacfes fortes entre os fendtipos
alternativos e o ambiente, o processo de especiacdo ocorreria rapidamente em
trés passos. Primeiro, os fenétipos diferentes seriam fixados, cada um em uma
populacdo, com nenhuma ou pouca alteracdo genética. Entdo, em um segundo
passo, a selecédo divergente levaria a acomodacéo genética dos fenétipos em
suas respectivas populac¢des. Por fim, o isolamento reprodutivo emergiria como
um subproduto da divergéncia adaptativa. Assim, inovagdes evolutivas drasticas
poderiam surgir de alteracfes no desenvolvimento ou comportamento, € nao
como o resultado de diferencas pos especiacdo, como sugerido em ramificacdes
em arvores filogenéticas (WEST-EBERHARD, 1986).

Os fendtipos alternativos aos quais ela se refere, ocorrem no mesmo
estagio de vida e em uma mesma populacdo, mas ndo necessariamente sao
expressados simultaneamente em um mesmo individuo. Exemplos séo bastante
familiares, incluindo a diferenciagcdo entre “operarias” e “rainhas” em
himendpteras, machos e fémeas de uma mesma espécie, e formas aquaticas
pedomorficas contrastando com as terrestres metamorfoseadas da salamandra
Ambystoma tigrinum (Figura 2; MATSUDA, 1982). O fendétipo particular expresso
em um dado individuo ou em um dado momento depende do estado de
mecanismos regulatérios (“interruptores”) do desenvolvimento, que podem ser

sensiveis a estimulos ambientais ou ser puramente genéticos (GOULD, 1977).
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Figura 2 — (A) Esquema de possiveis fenétipos induzidos pelo ambiente em Ambystoma tigrinum.
(B) Adulto metamorfoseado terrestre. (C) Adulto pedomoérfico aquatico. Fontes: (A) modificado
de Fitzpatrick, 2012 ; (B) https://en.wikipedia.org/wiki/Tiger_salamander, acessado em 30/10; (C)
http://www.projectnoah.org/spottings/14519028, acessado em 30/10.

A importancia evolutiva desses interruptores regulatérios, no processo
como um todo, € que eles definem quando e qual potencial fenétipo sera
expresso e, portanto, sujeito as pressoes seletivas do meio ambiente. Contanto
que cada fendétipo alternativo seja expresso independentemente, eles seréo
moldados individualmente pela sele¢cdo natural e, com excec¢do das formas
mutualmente dependentes (como machos e fémeas, operéarias e rainhas), eles
podem persistir independentemente no ambiente. Dessa forma, cada um desses
fendtipos pode se caracterizar como linhagens evolutivas independentes
(WEST-EBERHARD, 1986). As formas juvenis ou larvais de diversos
organismos constituem um bom exemplo da importancia dos interruptores e de
seu papel na divergéncia das formas dos organismos. Em muitos casos elas séo
drasticamente diferentes das formas adultas da mesma espécie, ndo sé na
morfologia mas também no comportamento e nicho ecoldgico, sendo muitas
vezes altamente especializadas a esse nicho diferente. Essa acentuada
divergéncia de formas sem que haja qualquer tipo de isolamento reprodutivo

(como se propunha dentro da Sintese Moderna) é possivel justamente por causa

14



da evolucao dos interruptores regulatorios, que permitem a expressao e portanto
selecdo independente dos fenoétipos alternativos dentro de um mesmo genétipo
(WEST-EBERHARD, 1986).

Outro argumento a favor da hipétese da especiagdo por plasticidade no
desenvolvimento, esta na dificuldade do surgimento de novidades evolutivas, no
contexto da viséo classica (i.e. gradualista) sobre o processo de especiagéao,
principalmente no que diz respeito ao surgimento de fendtipos inteiramente
novos. Considerando a metafora da paisagem adaptativa, introduzida por Sewall
Wright (1932), a mudanca entre uma forma ancestral adaptada, com um conjunto
génico coadaptado, para uma outra totalmente nova, outro conjunto génico
coadaptado, envolve a transicdo entre dois picos adaptativos, geralmente
passando por uma depressao ou vale adaptativo. Um processo de divergéncia
lento e gradual tem pouca probabilidade de acontecer, isso porque a chance de
extingdo das formas intermediarias é bastante alta (WEST-EBERHARD, 1986).
Esse ponto figurou como um dilema na biologia evolutiva por mais de um século
(GOULD, 1977).

A hipotese de West-Eberhard é claramente um tipo de especiacéo
ecologica, uma vez que nela a plasticidade do desenvolvimento promove a

especiacao em resposta a selecao ecoldgica divergente (FITZPATRICK, 2012).

4. PLASTICIDADE E DIVERGENCIA ECOLOGICA

A hipotese da especiacdo por plasticidade no desenvolvimento se
concentra em analisar, conceitualmente, como a plasticidade adaptativa pode
levar a especiacdo. Contudo, a plasticidade ndo-adaptativa também tem
influéncia nos processos evolutivos (GRETHER, 2005). A seguir, analisarei com
mais detalhes como a plasticidade, tanto de natureza adaptativa quanto néo-

adaptativa, interfere no processo de divergéncia ecolégica.
4.1. Plasticidade adaptativa

A plasticidade adaptativa pode tanto causar a divergéncia ecolodgica,
como também pode desacelerar ou até mesmo impedi-la de ocorrer, sendo que

essa relacdo vai depender, dentre outros fatores, do quéo plasticos sdo os
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genatipos, e de quao otimizados aos ambientes disponiveis sédo os fendtipos que
eles expressam. Em uma dada populacgéo, se os individuos tiverem a capacidade
de expressar fenétipos quase 6timos para quaisquer ambientes que eles possam
habitar, entdo existirhA nenhuma ou quase nenhuma pressao seletiva sobre eles,
e portanto, havera também nenhuma ou quase nenhuma divergéncia (DEWITT;
SCHEINER, 2004). H4 muito tempo essa € uma das principais razbes para a
tomada da plasticidade fenotipica como um mero dificultador da evolucéo
genética, e também pela ampla desconsideracdo do potencial evolutivo das
variacfes induzidas pelo ambiente (WRIGHT, 1931). Contudo, a Unica situacao
na qual a indugcdo ambiental acabaria completamente com a selecédo divergente
seria se o0 carater médio expresso por um uanico pool génico fosse 6timo para
cada um dos ambientes com os quais ele entrasse em contato (GHALAMBOR
et al., 2007). Entretanto, se a plasticidade adaptativa for menos que perfeita,

entdo a selecao divergente pode acontecer (FITZPATRICK, 2012).

A relacdo da plasticidade adaptativa com o ambiente vai além da
promocdo ou nao de divergéncia. Em uma populacdo natural, a propria
manutencdo da plasticidade depende dos individuos terem chance de
experimentar ambientes alternativos. Se cada uma das variantes fenotipicas de
uma populacdo ficar restrita somente ao ambiente responsavel pela sua
expressdo, entdo a habilidade de expressar diferentes fendtipos dessa
populacdo provavelmente sera perdida. Isso acontece devido a selecédo por um
desenvolvimento eficiente ou simplesmente pela perda de funcdo
(FITZPATRICK, 2012), uma vez que mutacdes tendem a se acumular em genes
gue nédo sao expressos (ROMERO; GREEN, 2005).

Diversos modelos tedricos apoiam a hipotese de que a plasticidade
adaptativa, muitas vezes, vai agir como uma dificultadora da divergéncia
evolutiva, tomando o lugar da divergéncia genética (SULTAN; SPENCER, 2002;
VIA; LANDE, 1985; ZHIVOTOVSKY; FELDMAN; BERGMAN, 1996). Contudo,
em populagdes naturais € preciso levar em consideragdo também o fluxo génico,
pois na sua auséncia total, quase qualquer intensidade de selecéo divergente
eventualmente levara a divergéncia evolutiva (FITZPATRICK, 2012). Quando ha
fluxo génico entre as populagdes, o efeito da selecao divergente vai depender
do balanco entre as forcas da selecdo e do fluxo génico (GAVRILETS, 2003;
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HALDANE, 1930; M. G. BULMER, 1972; RICE; HOSTERT, 1993; SLATKIN,
1987; WRIGHT, 1931), e também de fatores demogréaficos (GARANT; FORDE;
HENDRY, 2007; HOLT, 2003; KAWECKI, 2008). Assim, o impacto da
plasticidade adaptativa no potencial para divergéncia genética depende de como
ela afeta a “tensdo” entre a selegao divergente e o fluxo génico (THIBERT-
PLANTE; HENDRY, 2011; VIA, 1987; VIA et al., 1995).

Além dos fatores ja mencionados, caracteristicas dos organismos que séao
ecologicamente relevantes, como comportamento e ciclo de vida, também
influenciam profundamente na relacdo da plasticidade com a divergéncia
evolutiva. Por exemplo, em espécies que completam o seu desenvolvimento
antes de se dispersar (e.g. animais com cuidado parental extensivo), a
plasticidade no desenvolvimento pouco ou nada ajudara na acomodacao desses
organismos aos ambientes 0s quais eles se dispersarem, pois seus fenétipos ja
estardo ajustados ao ambiente no qual eles se desenvolveram. Nesse caso,
fortes pressdes seletivas entrariam em acdo no novo ambiente, atrapalhando
assim o estabelecimento dos individuos que se dispersaram. Sem poder ocupar
um ambiente diferente e entdo expressar um outro fenétipo, a populacdo ndo
sofre qualquer tipo de divergéncia (THIBERT-PLANTE; HENDRY, 2011). Ja
organismos que se dispersam e estabelecem antes do término do
desenvolvimento (e.g. sementes, esporos, formas larvais moveis), a
responsividade plastica pode ajustar seus fendtipos adultos aos novos
ambientes, facilitando assim a colonizacdo de novos habitats e com isso
possibilitando a selecdo divergente. De fato, a relacdo causa-efeito entre a
colonizacdo de novos habitats e a divergéncia (levando a especiagdo), €
discutida no modelo conceitual de West-Eberhard (tépico 3 deste trabalho) e

também no modelo matematico de Thibert-Plante e Hendry (2011).

Finalmente, é preciso discutir os custos evolutivos da plasticidade.
Diversos modelos confirmam a ideia de que a plasticidade tem menos chances
de evoluir em um cenario onde a manutencdo de mudltiplas vias de
desenvolvimento tem influéncia negativa sobre o valor adaptativo (THIBERT-
PLANTE; HENDRY, 2011). Apesar da relativa falta de estudos empiricos sobre
0 custo da manutencéo da plasticidade (STEINGER; ROY; STANTON, 2003), é

plausivel de se pensar que exista um trade-off entre a produgédo de “fendtipos
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especialistas” eficientes e a plasticidade. Um gendtipo plastico tem o potencial
inerente de errar, uma vez que nem sempre serdo tomadas as melhores
“‘decisbes” durante o desenvolvimento (DEWITT; SCHEINER, 2004;
LANGERHANS; DEWITT, 2002). Se a plasticidade se mostra mais custosa do
que vantajosa em termos do fitness, entdo alguns cenarios podem se
desenvolver: a evolugdo de um unico fenotipo mas “generalista”, a evolugéao de
um “interruptor” genético simples que permita a coexisténcia de fendtipos
especialistas alternativos, ou a divergéncia evolutiva de populacbes
especialistas (LENORMAND, 2002; SULTAN; SPENCER, 2002; VIA, 1994).

4.2. Plasticidade ndo-adaptativa

Os estudos sobre os efeitos da plasticidade n&do-adaptativa receberam
menos atencdo se comparados com 0s estudos da sua contraparte adaptativa,
ainda que da mesma forma que a segunda, a plasticidade ndo-adaptativa possa
promover ou inibir a divergéncia genética (FITZPATRICK, 2012). Nao obstante,
todo e qualquer efeito ambiental sobre a expressédo do fenétipo pode afetar a
intensidade e direcédo da selecéo (FORDYCE, 2006; GHALAMBOR et al., 2007,
GRETHER, 2005), o que ndo deveria causar surpresa em ninguém, uma vez que
“aos olhos da selecao natural apenas o fenoétipo existe”. Alguns tipos de indugao
ambiental ndo-adaptativos podem até afetar a probabilidade da ocorréncia de
especiacdo (FITZPATRICK, 2012). Em particular, a inducéo de fendtipos sub-
o0timos e a “plasticidade de ruido” (VIA, 1994) podem, em ambientes
estressantes, dificultar a adaptacéo por diminuir o fithess dos individuos nativos
em relacdo aos imigrantes. Contudo, poderia ocorrer também um aumento na
intensidade da selecéo, potencialmente resultando em divergéncia adaptativa
criptica (compensacdo genética levando a variacdo contra gradiente)
(CONOVER; SCHULTZ, 1995b; GRETHER, 2005).

Os exemplos da variagédo contra gradiente geralmente envolvem efeitos
da altitude, latitude e/ou gradientes de temperatura, afetando taxas de
crescimento e desenvolvimento (revisado em GRETHER, 2005; ver também
ARENDT; WILSON, 1999; ARNETT; GOTELLI, 1999; CONOVER; SCHULTZ,
1995b; LAUGEN et al.,, 2003; SKELLY, 2004). Exemplos classicos sdo os
heterotermos como peixes e moluscos (BULLOCK, 1955), moscas (LEVINS,
1969) e sapos (BERVEN; GILL; SMITH-GILL, 1979), que crescem em taxas
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menores em climas frios, mas suas populacdes adaptadas a climas mais frios
apresentam taxas de crescimento maiores quando crescem no mesmo ambiente
que populagbes adaptadas a climas mais quentes. Assim, individuos de cada
uma das populacdes apresentam mas adaptacdes quando criados em um
ambiente diferente do de sua origem. E importe ressaltar, porém, que apesar dos
muitos exemplos, a mas adaptacfes ndo sdo resultados obrigatorios nesses
casos. A variagdo contra gradiente €, em Ultima analise, um resultado do
fenbmeno de compensacédo genética agindo sobre populacdes distribuidas em
um gradiente de condi¢cdes ambientais (nos casos mencionados, um gradiente
de temperatura) (FITZPATRICK, 2012).

Em situacdes onde ha a existéncia da variacdo contra gradiente, é
esperado que populacbes imigrantes apresentem menor valor adaptativo,
quando comparadas as populacdes nativas. Isso acontece porque as
populacdes imigrantes apresentarao super ou sub expressao dos caracteres que
passaram pelo processo de compensacao genética. Dessa forma, a existéncia
de plasticidade n&o adaptativa interfere diretamente na capacidade de
disperséo, afetando com isso o fluxo génico entre as populagdes. Contudo, a
evolucao desse tipo de variagdo sé acontece caso a selecdo seja mais intensa
que o fluxo genético e caso as normas de reacdo sejam delimitadas
geneticamente (caso contrario seria esperado que a evolucdo adaptativa
terminasse por achatar a norma de reacao). Pelo menos nos estagios iniciais da
colonizagcdo de um habitat inGspito, é possivel que a plasticidade ndo adaptativa
faca com que os individuos imigrantes, vindos de um habitat menos estressante
e de maior qualidade, tenham maior fecundidade e viabilidade em relacdo aos
nativos (GHALAMBOR et al., 2007), podendo até mesmo produzir uma prole
mais numerosa. Essa potencial assimetria do valor adaptativo causada pela
plasticidade poderia equilibrar os efeitos das mudancas genéticas adaptativas ja
existentes nas populacdes residente e imigrante. Cuidado parental e efeitos
fisiolégicos maternais poderiam ampliar ainda mais as vantagens promovidas
pela plasticidade ndo adaptativa em uma populacédo imigrante. Com isso, 0
cenario geral poderia ser uma tendéncia de “troca” de gendtipos localmente
adaptados por gendétipos imigrantes (HOLT, 2003; KAWECKI, 2008;
KIRKPATRICK; BARTON, 1997; LENORMAND, 2002).
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5.INFLUENCIA DA PLASTICIDADE NO ISOLAMENTO REPRODUTIVO

O isolamento reprodutivo é uma das etapas fundamentais do processo de
especiacao, seja ele o causador da divergéncia ou um subproduto da mesma
(WEST-EBERHARD, 1986). Assim, entender como a plasticidade fenotipica
promove, dificulta ou simplesmente interfere no surgimento desse isolamento faz
parte do arcabouco tedrico necessario para o entendimento do processo de
especiacdo. Exemplos de condi¢cdes e estimulos ambientais afetando o
comportamento reprodutivo (e.g. causando acasalamento preferencial) s&o
relativamente abundantes na literatura (Revisado em FITZPATRICK, 2012). A
seguir discuto as causas e consequéncias desses exemplos e também suas

implicacdes tedricas.

A inducdo ambiental pode gerar diferencas na preferéncia, fenologia
reprodutiva e/ou na expressao de carateres sexuais secundarios, podendo afetar
diretamente a compatibilidade entre populacbes de ambientes diferentes. Mais
ainda, a inducdo ambiental pode criar barreiras reprodutivas ao fluxo genético
equivalentes a barreiras fisicas (FITZPATRICK; FORDYCE; GAVRILETS, 2009).
Um elemento fundamental para o modelo de especiacao por plasticidade no
desenvolvimento, é o estabelecimento de uma consisténcia entre os ambientes
experimentados pelas geracfes parentais e suas proles. E essencial que o
ambiente forneca os mesmos estimulos, ou quase 0sS mesmos, para as
sucessivas geracdes, garantindo assim ndo s6 a reprodutibilidade das
caracteristicas fenotipicas, mas também uma consisténcia seletiva e a reducdo
do fluxo genético. A prépria similaridade entre os ambientes da prole e da
geracdo parental pode ser também uma consequéncia dos estimulos
ambientais, que podem interferir na escolha do habitat, fenologia e outros
comportamentos reprodutivos (FITZPATRICK, 2012).

Diferencas no periodo de floracdo sdo um 6timo exemplo da indugéo
ambiental de barreiras ao fluxo genético. Frequentemente, plantas apresentam
variacbes nesse periodo quando crescem em solos de diferentes qualidades
(LEVIN, 2009), como € o caso de algumas gramineas e plantas herbaceas do

género Mimulus, quando crescem em solos contaminados nos arredores de
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minas (ANTONOVICS, 2006; HALL; WILLIS, 2006). O isolamento reprodutivo
gerado pelas diferencas no periodo de floracdo é tdo marcante, que ele causa
um aumento substancial na probabilidade e taxa de divergéncia (GAVRILETS;
VOSE, 2007).

Efeitos similares ocorrem devido ao imprinting comportamental
(BELTMAN; HACCOU, 2005; BELTMAN; METZ, 2005). Diversos animais, tais
como aves, répteis e peixes apresentam o fenébmeno de imprinting ambiental, ou
seja, as fémeas normalmente voltam ao local de nascimento para ter sua prole
(BELTMAN; HACCOU, 2005). Com tal comportamento, as fémeas garantem a
consisténcia entre os ambientes da sua e da prOxima geracdo, criando
indiretamente com isso, uma barreira ao fluxo genético. Contudo, as fémeas
podem eventualmente ter sua prole em um ambiente diferente, fazendo com que
a proxima geragao seja “imprintada” com esse novo ambiente. Dessa forma, 0s
individuos nascidos nesse novo ambiente provavelmente irdo se reproduzir
preferencialmente com a populacdo local. A frequéncia desses eventos vai
depender exatamente do quanto as fémeas possuem predilecao pelo seu local
de nascimento, ou seja, do quéo forte é o imprinting ambiental nessas espécies
(BELTMAN; HACCOU, 2005). O imprinting comportamental também pode
ocorrer independentemente de aspectos geograficos. Isso acontece quando ha
a predilecado por um tipo de habitat, hospedeiro ou recurso, e ndo por um local
geografico especifico. Alguns tipos de insetos fitofagos por exemplo, imprintam
em sua prole a predilecdo pela reproducao em determinadas espécies vegetais,
independentemente das regides onde ocorram (BERNAYS; CHAPMAN, 2007).
Passaros da familia Viduidae, que sdo parasitas de ninhadas, imprintam a
predilecdo por ninhos de hospedeiros especificos. A escolha por parceiros
nessas aves € baseada em comportamentos adquiridos com os “pais adotivos”,
incluido padrBes de canto e outras preferéncias. Nestes casos, a plasticidade
fenotipica atuara facilitando a manutencéo das condi¢cdes ambientais entre pais
e filhos. Da mesma forma que os carateres determinados geneticamente, 0s
carateres plasticos diretamente ligados aos padrfes de acasalamento e que
levam & repeticdo dos ambientes entre as geragBes muito provavelmente
contribuem para a especiacdo ecologica (BELTMAN; HACCOU, 2005;
FITZPATRICK, 2012).
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A interferéncia ambiental sobre comportamentos sexuais é de fato
bastante comum. A expressdo de pigmentos, ferormdnios e outros displays
sexuais podem depender de caracteristicas da dieta, condicdes ambientais
diversas ou ainda do comportamento adquirido (KNUTTEL; FIEDLER, 2001;
PRICE, 2006). Por exemplo, o isolamento pré-zigotico € induzido por
diferenciacéo nas plantas hospedeiras das larvas de Drosophila mojavensis, pois
os hidrocarbonetos presentes em sua cuticula séo fortemente influenciados pela
dieta nessa fase da vida (ETGES et al., 2006; STENNETT; ETGES, 1997). A
escolha de parceiros em D. melanogaster também € influenciada pela dieta, que
interfere na composi¢éo das microbiotas intestinais dos individuos. Ao que tudo
indica, a microbiota intestinal € fundamental na determinacao da composi¢édo dos
hidrocarbonetos da cuticula (SHARON et al., 2010). Contudo, a menos que
esses comportamentos sejam passados para a prole, o acasalamento
preferencial por si s6 terd pouca ou nenhuma influéncia sobre o fluxo genético,
e por tanto, dificimente levard a divergéncia entre as populacdes.
(FITZPATRICK, 2012).

Diferencgas na escolha de habitats induzidas pelo ambiente ir&o reduzir o
fluxo genético entre populagdes, isso quando os individuos apresentarem maior
tendéncia de se acasalar com individuos do mesmo habitat, ou do mesmo tipo,
e também quando a prole tiver tendéncia de se desenvolver em um habitat
semelhante ao dos pais. Se a escolha do habitat for inteiramente dependente de
inducdo ambiental, ou seja, a prole imigrantes desenvolve-se no novo habitat
nao voltando para o original, entéo o efeito genético sera equivalente ao de uma
barreira fisica (FITZPATRICK, 2012).
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6.ASPECTOS MOLECULARES E GENETICOS DA PLASTICIDADE

Muitos estudos recentes na area da plasticidade miram desvendar os
mecanismos moleculares que fazem a interconexdo entre a percepc¢ao do
estimulo ambiental e a expressdo de diferentes estados fenotipicos. Varios
autores consideram que, pelo menos parte da plasticidade ndo-adaptativa, deve
ser considerada uma caracteristica intrinseca dos sistemas biologicos. Eles
argumentam que diversos fatores ambientais, tais como temperatura, pH,
concentragdo, etc, alteram a funcionalidade de biomoléculas como um simples
resultado de propriedades e leis bioquimicas e fisicas (NEWMAN; FORGACS;
MULLER, 2006; NIJHOUT, 2003; revisado em PIGLIUCCI; MULLER, 2010). Em
sua revisdo, Schlichting e Wund (2013) propdem que esse tipo de influéncia
ambiental pode ser o estagio mais primordial das respostas fenotipicas plasticas.
Ja as respostas mais elaboradas, tais como polifenismos e exemplos de
plasticidade adaptativa, sdo geralmente resultado de alteragbes qualitativas,
guantitativas e/ou temporais na expressao de diversas vias que regulam o
desenvolvimento. Portanto, apesar de ndo envolver mudancas na sequéncia do
DNA, em Jdltima andlise a plasticidade do desenvolvimento é fixada
geneticamente (BELDADE; MATEUS; KELLER, 2011).

Estudos na area da genética do desenvolvimento estdo cheios de
exemplos de mutantes com fendtipos dependentes das condi¢cdes ambientais
(GIBERT; PERONNET; SCHLOTTERER, 2007). Mutagdes no gene she-1 do
nematodo Caenorhabditis briggsae, por exemplo, levam a expressao,
dependente de temperatura, de hermafroditismo. Individuos mutantes sao
capazes de se auto fertilizar em temperaturas préximas a 15°C, porém perdem
essa capacidade a 25°C, quando passam a produzir apenas gametas femininos
(GUO; LANG; ELLIS, 2009). Outro exemplo notavel acontece com as asas de
afideos. Nesses insetos, o mesmo locus que determina polimorfismo das asas
dos machos, é responsavel pela expressao de polifenismo das asas das fémeas.
Nesse caso, 0 mesmo alelo que codifica a producdo de machos alados, é
responsavel pela produgcdo de fémeas com ou sem asas, dependendo das
condi¢gbes do ambiente no qual elas se desenvolvem (BRAENDLE et al., 2006).
Um exemplo mais geral de genes 0s quais a expressao € suscetivel as condicdes

ambientais, € o dos genes que codificam as Hsp (heat shock protein), uma
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familia de proteinas que € encontrada em virtualmente todos o0s seres vivos, e
que tem como fungdo tamponar perturbagcdes que possam interferir no
desenvolvimento. A expressdo dessas proteinas é influenciada ndo somente
pela temperatura, como sugere o nome, mas também por diversos outros tipos
de estresse ambiental (TAKAHASHI et al., 2010). Com tantos casos
documentados e toda sorte de evidéncia, fica claro que qualquer influéncia
ambiental sobre desenvolvimento é resultado da modificagdo nos padrdes de
expressdo génica (BELDADE; MATEUS; KELLER, 2011). De fato, o
desenvolvimento de técnicas mais avancadas, tais como o0 sequenciamento de
RNAs e 0 microarranjo, permitiram que se comecgasse a estudar de forma mais
precisa os perfis de expressao génica, chegando ao ponto de ser possivel até
mesmo estudar o trascriptoma completo de individuos. Snell-Rood et al. (2010)
reportam que em alguns casos a comparacao desses perfis, obtidos de
individuos de diferentes ambientes e/ou de diferentes fenétipos, mostra que até

50% do genoma pode apresentar variagcoes na expressao.

Sabendo que grande parte da plasticidade fenotipica pode ser entendida
como resultado direto de alteracdes nos padrdes de expressao génica, a préxima
pergunta natural que surge €: como 0 ambiente regula esses padrdes? S&o
conhecidos diversos mecanismos que podem satisfazer esse questionamento,
tais como microRNAs, a modificacdo de proteinas regulatérias pos-traducionais
(WEAKE; WORKMAN, 2010) e também outros mecanismos de recepgdo e
transducédo de sinais (AUBIN-HORTH; RENN, 2009; FUSCO; MINELLI, 2010).
Porém, neste trabalho serdo discutidos apenas horménios e epigenética que

receberam e recebem mais atencdo dos pesquisadores.

6.1.Sistema endécrino

A sensibilidade a sinais ambientais, somada ao seu papel ubiqguo como
regulador do desenvolvimento pdés-embrionario, faz com que os hormonios
naturalmente desempenhem um papel muito importante na producédo de
plasticidade. Suas caracteristicas 0os colocam como intermediarios entre a
informagéo externa vinda do ambiente e os interruptores do desenvolvimento

(NIJHOUT, 1998). De fato, a regulacdo hormonal vem sendo colocada como
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responsavel por quase todos os casos bem descritos de plasticidade do
desenvolvimento (GILBERT; EPEL, 2009; NIJHOUT, 2003).

A regulacdo da expressdo génica pelo sistema endocrino é de facil
compreensdo. Como ja foi dito, a dindmica da producéo hormonal € sensivel aos
estimulos ambientais, que podem afetar sua disponibilidade nos organismos. Os
horménios por sua vez podem promover ou inibir a expressao génica de diversas
formas: agindo diretamente (ou apds sofrer algum tipo de processamento) como
fatores de transcricéo, afetando cascatas de sinalizac&o intracelular em diversos
niveis, induzindo altera¢gfes na permeabilidade da membrana, etc (RANDALL et
al.,, 2002). Essa influéncia pode acontecer, por exemplo, via receptores
nucleares que, quando ativados pelo sinal hormonal, mediam a atividade
transcricional (BANIAHMAD; TSAIl, 1993)ou ainda pela inducdo direta de
modificagcdes na cromatina (LU; MA; EISSENBERG, 1998).

6.2.Epigenética

As modificacdes epigenéticas partiiham com a plasticidade a habilidade
de alterar a expressao génica sem que haja mudancas na sequéncia do DNA.
Muitas marcacdes epigenéticas sdo ambientalmente induzidas e a propria
plasticidade pode ser mediada por modificacdes epigenéticas. Nao obstante, a
separacdo desses dois fendbmenos esta cada vez mais dificil (GRATIVOL;
HEMERLY; FERREIRA, 2012). Metilacdo do DNA, acetilacdo de histonas,
fosforilacdo e ubiquitinacdo, e diversas outras modificacdes no DNA e em
proteinas da cromatina, s&o agrupadas sob o0 nome de “marcagdes
epigenéticas”. De forma geral, as marcagdes epigenéticas alteram a expresséo
de genes ao afetar a acessibilidade da maquinaria celular transcricional ao DNA.
Por exemplo, a metilacdo das ilhas CpG no DNA reduz a expressao génica por
prevenir a ligacdo de fatores de transcricdo, ja as modificagcdes nas histonas
nucleossomais, como acetilacdo ou metilacdo, podem afetar a estrutura da
cromatina como um todo e assim afetar o estado transcricional daquela molécula
de DNA (SIEGFRIED; SIMON, 2010). Apesar de serem modificacoes
reversiveis, as marcacdes epigenéticas podem ser herdadas através das
divisbes celulares e/ou pela reproducdo, como, por exemplo, no imprinting
gendmico. De fato, um exemplo bastante comum, e ainda assim ndo menos
notavel de marcacdes epigenéticas, é a diferenciacao dos tipos celulares durante
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o desenvolvimento, um processo que acontece em quase todos 0s organismos
multicelulares. Cada linhagem celular carrega uma assinatura epigenética que €
responsavel pela propria determinagcdo daquela linhagem celular, assim o
organismo consegue produzir todos os seus tipos celulares a partir de uma
mesmo material genético (BELDADE; MATEUS; KELLER, 2011).

Grande parte dos estudos recentes, principalmente os que investigam o
papel da metilacdo do DNA na origem da plasticidade, continuam sendo
majoritariamente correlacionais. Apenas eventualmente se descobre os loci cuja
a metilacdo poderia explicar as alteracdes fenotipicas (SCHLICHTING; WUND,
2014). Recentemente, Scoville et al., (2011) descobriram que a metilagdo do
gene MYB MIXTA-like 8, em plantas do género Mimulus, esta associada com a
producdo de tricomas. Mais ainda, eles encontraram evidéncias de que essas
marcacdes epigenéticas sdo passadas para a progénie. A producao de tricomas
por essas plantas, anteriormente, ja havia sido associada com a defesa contra
herbivoria (HOLESKI, 2007). Mesmo com um numero relativamente pequeno de
evidéncias, estudos como esse vém demonstrando de forma bastante solida,
que de fato, a metilacgdo do DNA e em menor escala outras marcacoes
epigenéticas, desempenham um papel central na mediagdo de diversos casos
de variacdo fenotipica induzida pelo ambiente (ANGERS; CASTONGUAY;
MASSICOTTE, 2010).
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7. CONSIDERAGOES FINAIS

A plasticidade fenotipica € fendbmeno biologico reconhecido desde o
século passado (WOLTERECK, 1909), sendo que uma grande quantidade de
definicbes e conceitos foram elaborados para ela desde entdo (WHITMAN;
AGRAWAL, 2009). Nos ultimos 25 anos, vimos um aumento exponencial de
publicacdes sobre plasticidade (FORSMAN, 2014), e nesse contexto, muito se
discute sobre a influéncia da plasticidade na evolucao. A elaboracéo de modelos
teéricos (WEST-EBERHARD, 2003) e matematicos (THIBERT-PLANTE;
HENDRY, 2011), assim como as investigacfes empiricas, vém jogando luz sobre
como a plasticidade evolui e como ela interage com a evolucdo. Parte dos
resultados advindos do estudo da plasticidade, vém na forma de um conjunto
muito interessante de novos conceitos e definigdes associadas (item 2.4, Outras
definicdes). Tais conceitos, por serem jovens, sdo passiveis de criticas e
nuances teoricas que por vezes dificultam suas compreensdes, mas
inevitavelmente eles colocam as questdes sobre especiacéo, e evolutivas em
geral, sob uma nova otica que altera as relacdes de causa e efeito entre os seus

diversos componentes.

Quando se discute especia¢do, uma questao chave, e para a qual também
0 conhecimento é incipiente, é a origem do isolamento reprodutivo. Por exemplo,
uma linha de questdes € se o0 isolamento surge como subproduto da
diferenciacdo adaptativa de populacdes, ou se ele é a causa da diferenciacéo.
Recentemente, pesquisas vém sendo realizadas analisando a associacdo de
genes especificos na origem de isolamento reprodutivo, tanto pré-zigéticos,
como pos-zigoticos. Alguns dos genes mostram uma relagéo entre sua estrutura
primaria ou padrao de expresséo com algum aspecto do isolamento reprodutivo,
sendo denominados de genes da especiacdo (RIESEBERG; BLACKMAN,
2010).

No caso da plasticidade fenotipica, diversos estudos, em sua maioria
empiricos, apontam que sua influéncia sobre o isolamento reprodutivo pode
acontecer de algumas formas. Modificagbes no comportamento reprodutivo,
como acasalamento preferencial, escolha do habitat e fenologia, e também
modificacbes morfolégicas, como na expressdo de carateres sexuais

secundérios, agem diretamente sobre o fluxo genético entre as populagdes,
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podendo, em determinadas condicfes, criar barreiras reprodutivas tao efetivas
quanto barreiras geogréficas (FITZPATRICK; FORDYCE; GAVRILETS, 2009).
As condig8es nas quais a plasticidade interfere no fluxo genético, e também as
condicBes nas quais ela ndo interfere, estdo descritas e suportadas por uma
quantidade relativamente grande trabalhos (e.g. ANTONOVICS, 2006;
BELTMAN; HACCOU, 2005; BERNAYS; CHAPMAN, 2007; ETGES et al., 2006;
GAVRILETS; VOSE, 2007; HALL; WILLIS, 2006; LEVIN, 2009; SHARON et al.,
2010; STENNETT; ETGES, 1997). A incorporacdo desses dados ao modelo
classico de especiacdo ecoldgica, certamente jogara luz sobre varias questoes,
incluindo a antiga discussdo sobre os modelos de especiacdo no contexto
geografico (i.e. especiacao alopatrica, simpatrica e/ou parapatrica). De qualquer
forma, a plasticidade pode sim ser considerada um carater que favoreca a
divergéncia e o processo de especiacdo, uma vez que em determinadas
condicdes ela promove a reducdo do fluxo genético e em outras o isolamento

reprodutivo completo.

Ha& muitos anos se considera que a evolucdo se da por mudancas na
composicdo genética de populacdes, sendo baseada em genes ou, de modo
geral, informacdes explicitamente codificadas nas moléculas de DNA.
Considerar plasticidade com uma forma de gerar variagcdo que pode levar a
evolucdo (no senso de mudanca genética) é dificil, especialmente pelo fato de
gue, na maioria dos casos, envolve expressao diferencial de genes durante o
desenvolvimento e sabermos praticamente nada sobre sua heranca. No caso do
sistema enddcrino, os hormdnios naturalmente desempenham, por suas
caracteristicas, um importante papel na interligacdo dos estimulos ambientais
com as respostas genéticas (NIJHOUT, 1998). Ja os mecanismos epigenéticos
possuem a caracteristica de controlar a expressdo génica sem alterar a
sequéncia do DNA, uma propriedade que compartilham com o préprio conceito
de plasticidade fenotipica. Assim, em muitas situacdes fica dificil separar esses
dois conceitos (GRATIVOL; HEMERLY; FERREIRA, 2012). De qualquer forma,
apesar de todo o conhecimento acumulado desde o advento da genética, ainda
se conhece muito pouco sobre como a informagé&o contida no DNA da origem as
diversas formas biologicas. Nesse contexto, a busca por desvendar os

mecanismos por tras da plasticidade fenotipica traz mais uma camada para essa
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discussédo, e com isso nos ajuda a entender a real dimensédo da complexidade

da diversidade.

Baseado em tudo que foi levantado nesta monografia, podemos aceitar
que a plasticidade fenotipica, ainda que pouco compreendida em termos de
como surge e se estabelece nas populacdes e espécies, € um fator relevante na
origem da diversidade biologica, seja como uma facilitadora ou como um
dificultadora de seu surgimento. Em todo caso, certamente constitui uma forca
direcionadora na evolu¢do. Embora ndo tenhamos um consenso sobre se a
plasticidade pode ou néo levar a especiacdo, temos diversos estudos de caso,
que em conjunto com a Hipotese da Especiacdo por Plasticidade do
Desenvolvimento, nos da um panorama teorico plausivel de como ela pode levar
a especiacdo. No presente, ndo podemos afirmar se 0s casos em que a
plasticidade parece ser responsavel pela diversidade sdo apenas casos
isolados, ou se sdo a regra. O fato € que os fundamentos tedricos, em termos
genéticos e geograficos do estudo da especiacdo, sdo muito solidos, de forma
gue muito trabalho ainda precisa ser feito antes de que se possa chegar a
alguma concluséo a esse respeito. Assim, estamos incluindo mais um aspecto
que deve ser considerado nas discussdes de um evento importante na origem
da diversidade bioldgica, que é a origem de linhagens filéticas independentes

gue chamamos de espécie.
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