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A especiaciio € a ponte entre
a micro ¢ a macroevolucado.

Existem cerca de 10 milhdes
de espécies atualmente: miui-
1o mais jd sc extinguiu.

Capitulo 11
Especiacao

INTRODUCAO

Os Capitulos 2-10 descreveram os processos microevolutivos que ocor-
rem em populacdes: selecdo natural, deriva. modificagoes de freqiiéncias
genélicas, a origem e a manutencgao da variacdo genética, a expressao
genética-especifica da variacio, a evolucio do sexo, as histdrias de vida.
a alocaciio sexual, a selec@o sexual e o conflito genético. Neste capitula.
comecamos a [ransi¢ao para a macroevolugio, os padroes observados
nos fosseis e nas filogenias acima do nivel de espécie. A ponte entre a
micro e 4 macroevolucdo é a especiacao, a qual € responsavel pela diver-
sidade da vida.

As formas de vida sio incrivelmente diversas. Elas variam, em tama-
nho, desde os virus, que podem ser observados somente através de
microscopios cletrdnicos, até as baleias, de centenas de toneladas, ou
até os clones de algumas drvores, os quais podem cobrir um quildmetro
quadrado. Algumas vivem sob o gelo antdrtico, outras, em aberturas
termais no fundo do oceano, sob temperaturas muito acima dos 100°C. As
evidéncias atuais indicam (veja o Capitulo 15) que todos os organismos
vivos —com a possivel excecdo dos virus — compartilharam ancestrais que
viveram ha mais de 3.500 milhdes de anos (formas anteriores podem nao ter
deixado descendentes). Assim, houve muita diversificacio durante a evo-
Iugéio. A unidade bésica, na qual a maioria das formas de vida € classifica-
da, € a espécie (hd cerca de 10 milhdes de espécies atualmente). Somente
cerca de 1,4 milhdo de espécies foram descritas e nomeadas. Entender como
surgiu esta diversidade ¢ uma das questdes centrais da biologia evolutiva.
Como sdo defimdas as espécies e como elas se originam?




0 QUE E UMA ESPECIE?

A identificacio de espécies na pratica

Coisas vivas tendem a ocorrer em grupos, de tal forma que aqueles dentro
de um grupo se parecem mais uns com os outros do que com os de grupos
diferentes. Qualquer um pode diferenciar um leopardo de um tigre, embora
os individuos destas espécies relacionadas tenham muitos tracos em co-
mum. Isso significa que alguns tracos — incluindo o padrio do pélo —
variam menos dentro de cada espécie do que entre elas (Figura 11.1a).

Assim, a unidade de espécie parece ser natural, ndo uma invencdo
arbitrdria dos bidlogos, 0s quais precisam de um sistema de classifica-
¢A0 para comunicar acerca dos organismos que estudam. Mas as dife-
rencas especificas ndo sdo sempre identificiveis. Os taxonomistas utili-
zam lodos os tpos de diferencas — morfologicas, comportamentals e
genéticas — para identificar espécies. Ocasionalmente, eles tém proble-
mas sérios para decidir quanto um grupo deve ser diferenciado para ser
classificado como uma espécie. Algumas vezes, os tracos discriminantes
entre duas espécies sobrepdem parcialmente (Figura 11.1b). Por exem-
plo. Drosophila melanogaster e D. simulans sio espécies irmis, cujas
fémeas ndo podem ser diferenciadas e cujos machos podem ser distin-
guidos somente por especialistas. Populages de uma espécie também
podem diferir, particularmente quando elas vivem muito distanies. Ao
longo de sua distribuigiio geografica, as espécies sdo, geralmente, di-
vididas em um mosaico de subespécies ou de racas; e quando duas subespé-
cies se encontram e se cruzam, uma zona hibrida ocorre, Porexemplo, o
corvo Corvus corone tem duas subespécies na Europa. O corvo preto
Corvus corone corone OCOITE Mais no oeste europeu, e 0 Corvus corone
cornix, o qual € cinza com a cabeca, as asas e a cauda pretas, habita o
leste e o norte do continente (Figura 11.2).

No local em gue as subespécies se encontram, forma-se uma zona
hibrida, variando de 20 a 200 km e na qual os individuos se cruzam
livremente. Todos os tipos de fendtipos intermedidrios podem ser en-
contrados dentro (mas raramente fora) da zona hibrida, a qual deve ser
antiga e estdvel, existindo desde a dltima glaciagdo. As zonas hibridas

(a) (b)

Trago y

Traco x Trago x

Fig, 11,1 Distribuicdes hipotéticas dos valores de dois tragos em duas espécies
diferentes. Em ambos os diagramas, a variacao intra-cspecifica ¢ menordoqueca
interespecifica. Em (a), as distribuictes dos valores dos lracos sio completa-
mente separadas, enquanto em (b), algumas delas sobrepdem umas as outras.

0O QUE E UMA ESPECTE?

Os taxenomistas utilizam to-
dos os tipos de diferencas —
morfoldgicas, comportamentais
€ genéticas — para identuficar
cspécics. Espécies irmds ¢ hi-
bridos representam problemas.
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11: ESPECIACAO

Bidlogos evolutivos discor-
dam quanto aos conceitos de
cspécie.

De acordo com 0 conceilo
biolégico de espécie, o cri-
tério decisivo € a habilidade
de cruzamento.
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Fig. 11.2 Mapa da Europa com a distribuigao dos corvos Corvus corone corone
e (. ¢. cornix e a zona hibrida entre eles. (De Skelton 1993.)

sd0 muito estudadas porque elas podem fornecer informagdes acerca
dos processos que contribuem i especia¢io, como veremos mais adian-
te neste capitulo.

Conceitos de espécie

Compo se deve definir uma espécie? Quais as caracteristicas que as espé-
cies tém em comum? Os bidlogos evolutivos ainda discordam quanto a
esse assunto. Marcantemente, julgando pela extensa literatura sobre
este topico, conceltos abstratos de espécie sdo mais problemdticos do
que a identificacao das espécies na pratica.

O conceito biologico de espécie

O mais influente conceito de espécie € o biolégico (CBE), criado por
Dobzhansky (1937) e propagado por Mayr: “espécies sio grupos de
populacOes naturais capazes de se cruzar e 1soladas reprodutivamente
dos demais grupos™ (Mayr 1963).

Assim, de acordo com o CBE, o critério decisivo é a reproducio sexual
bem-sucedida: a habilidade de produzir descendentes férteis. A popula-
ridade deste conceito tem sua raiz em duas idéias bioldgicas. Primeiro, a
reprodugdo sexuada promove 2 uniformidade em uma espécie por meio
da recombinacdo genética. Todos os individuos que podem cruzar-se
compartilham um mesmo pool génico; cpias dos genes em um indivi-
duo podem acabar em descendentes de qualquer outro individuo da
mesma espécie, mas ndo em descendentes de individuos de outras espé-
cies. A recombinacdo genética, dentro de um mesmo pool génico, previ-
ne a divergéncia de qualquer subgrupo de individuos. Segundo, se dois
grupos ndo se cruzam, nao hd fluxo génico entre os pools, permitindo a
divergéncia entre os grupos, por meio da selecio natural e da deriva
génica. A inabilidade de cruzamento previne que as espécies se fundam
caso haja alteragbes de condigdes. Tais espécies permanecem distintas
em simpatria, e este critério € geralmente utilizado na prética para definir




uma “boa espécie”. Assim —de acordo com o CBE — o niimero de “boas™
espécies ndo pode declinar por meio da hibridizag¢o porque se as mes-
' mas podem ser fundidas, por defini¢ao, ndo sio “boas espécies”.

Problemas com o CBE Nem lodos 0s 0rganismaos 0correm em grupos
E, dentro dos quais hd cruzamentos sexuais e nos quais o fluxo génico €
' prevenido. Consideramos dois tipos de excegdo: organismos assexuados
e hibridos interespecilicos.

Organismos assexuados A auséncia de recombinagio sexual € rara, mas
ocorre em alguns grupos de organismos. Porexemplo, o fungo imperfei-
| to parece ter perdido seu ciclo de vida sexuado e se reproduz, exclusiva-

mente, por meio de esporos formados na mitose. Eles s@o classificados
| como uma espécie porque sua variabilidade de grupo, em tracos “diag-
nosticos”, € pequena, quando comparada & variabilidade entre 0s gru-
pos. Assim, a espécie Aspergillus niger € reconhecida pelos tragos com-
. partilhados com outras espécies de Aspergillus ¢ por alguns poucos
caracteres especiais, dos quais a coloragiio preta e 0s €sporos $3o 0s
principais representantes. Esta espécie consiste de uma colegio muito
grande de clones assexuados, e cada clone é reprodutivamente isolado
de todos os demais clones. A aplicac@o estrita do CBE nos forga a con-
siderar cada clone como uma espécie diferente, o que néo € pritico nem
' significativo. Ja que o CBE se refere, por definigio, 4 reproducio sexuada,
& melhor ndo aplicd-la aos fungos. Outro exemplo € o Taraxacum officinale,
o dente-de-lefio comum. A espécie consiste de plantas sexuadas diploides
e de clones assexuados tripldides. Especialistas podem distinguir alguns
clones, ou grupos de clones, uns dos outres e dos diploides, com base em
. detalhes morfolégicos. Assim, pode-se argumentar que, de acordo com o
CBE. os tripléides assexuados e os diploides sexuados nio devem ser
agrupados em conjunto e que cada clone (ou grupos de clones similares)
deve receber um nome diferente. Na realidade, alguns sistematas construi-
ram longas listas para as microespécies de Taraxacum. Uma siluagio simi-
lar ocorre no género Daphnia, para o qual a sistemética molecular revelou
uma rede complexa de eventos de hibridizaciio e no qual alguns clones
sdo, obrigatoriamente, assexuados, enquanto outros grupos de clones
tém relagtes sexuadas intermitentemente.

Hibridizacdo interespecifica O CBE também € problematico quando as
espécies sfio sexuadas, mas as barreiras para o cruzamento interespe-
cifico ndo sio fortes. Os cruzamentos interespecificos, produzindo hi-
bridos férteis, ndo sdo comuns entre espécies animais relacionadas (em-
bora eles ocorram), mas eles sdo freqiientes em vegetais e em fungos. A
questiio mais diflicil entdo aparece: com quanto fluxo génico entre pools
o CBE mantém seu significado? Para os corvos citados anteriormente, a
opinifo atual € a de que ambas as subespécies pertencem 4 mesma espé-
cie e o CBE pode ser aplicado, mas lobos e coiotes sao considerados
espécies diferentes, apesar do fato de que eles podem cruzar-se (e algumas
populacdes de lobos estio ameacadas de extingao devido a hibridizacao).
Uma situagio especial ocorre em bactérias e em virus. Bactérias sdo
classificadas em espécies com base em sua patologia, morfologia e em

O QUE E UMA ESPECIE?

Organismos assexuados tam-
bém sc agrupam de forma sc-
melhante a das espéeies. O
CBE tornaria cada clone uma
espécie diferente, 0 que ndo
€ util.

Hibridos Iérte1s §do comuns
entre vegelais e fungos. Quan-
to fluxo génico entre os pools
pode existir para que o signi-
ficado do CBE scja mantido?
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11: ESPECIACAQ

Mesmo as bactérias apresen-
ram sexo localizado.,

O conceito flogendtico de es-
pécie (CTE) define uma es-
pécie como um grupo mono-
[léuco composto do “menor
grupo diagnosticivel de orga-
nismos individuais, dentro
do qual hi um claro padrio
parental de ancestralidade e
de descendéncia”.

A caracterizacfo molecular
de alta resolucio pode divi-
dir uma espécie bem esta-
belecida em muilos grupos
pequenos.

suas propriedades antigenas. Comparacdes bascadas em muitos locos
sugeriram que ocorria pouca recombinagio e que as populaces de bac-
térias consistiam de clones independentes, como no caso do fungo dis-
cutido anteriormente. Entretanto, o seqiienciamento do DNA dos genes
bacterianos revelou que cada gene pode ser constituido de pedacos e
porgoes de diferentes — e, algumas vezes, muito diferentes — origens
(Maynard Smith er al. 1991). A estrutura mosaica dos genes ¢, provavel-
mente, uma conseqiiéncia do “sexo localizado™, a troca, pela recombinagio
homdloga, de pequenos trechos de DNA, transferidos a células recipien-
tes por plasmideos de conjugacio, pela transformacZo ou pela transducao.
Evidéncias destas estruturas mosaicas também foram obtidas de virus. A
implicagio € a de que pedagos de DNA podem viajar entre espécies relacio-
nadas (ou, algumas vezes, pouco relacionadas). Assim, espécies de bacté-
rias e de virus ndo sdo isoladas geneticamente umas das outras e os pools
génicos sdo geralmente maiores do que as espécies.

Darwin considerou uma definicdo de espécie semelhante ao CBE, basea-
do nas barreiras de esterilidade. mas 4 rejeitou porque muilos organismos,
considerados de espécies diferentes, podem sofrer hibridizac¢do na natu-
reza (Mallet 1995),

O conceito filogenético de espécie

O CBE n@o tem uma dimensao histérica, j4 que s6 pode ser aplicado a
organismos contemporineos. Na realidade, uma vez que todo organis-
mo sexuado vivenle € ligado, via uma corrente ininterrupta de ancestrais
sucessivos, a formas de vida totalmente diferentes por centenas de mi-
lhares de anos, deve ter havido uma continuidade de [ertilidade sexuada
entre os ancestrais e o organismo presente, O CBE nio fornece um crité-
rio, por meio do qual seja possivel limitar espécies sucessivas ao longo de
uma linha de descendéncia. Tal perspectiva filogenética € dada pelo con-
ceito filogenético de espécie (CFE), definido por Cracraft (1983) como um
grupo monofilético composto do “menor grupo diagnosticdvel de organis-
mos individuais, dentro do qual ha um padriio parental de ancestralidade
e de descendéncia™.

Dentro de um desses grupos, os organismos compartilham certos tra-
¢os derivados que os distinguem de outros grupos. Esse coneeito de espé-
cie evita 0s problemas associados com o isolamento reprodutivo estrito
requerido pelo CI}aﬁ"E.

Problemas com o CFE Primeiro, ndo € claro quantos caracteres deri-
vados um grupo monofilético de organismos deve ter para ser classifica-
do como uma espécie separada. Se procuramos o bastante, com métodos
moleculares de alta definicio, uma espéceie bem definida pode ser dividi-
da em grupos muito pequenos de individuos, cada um com um trago
denivado. Claramente, dar o status de espécie para cada um destes pe-
quenos grupos nao tem significado, pois assim cada novo trago deriva-
do produziria uma nova espécie e o numero das espécies explodiria.
Recentemente, o CFE comecou a ser modificado, com a finalidade de
evitar a divisdo extrema das espécies, o que pode levar 2 uma alternativa
atrativa ou a uma adi¢do ao CBE.




A falacia procustiana

Na mitologia grega, o herdi Teseu nasceu e foi criado por sua mée e por
seu avd no Peloponeso, ao sul de Atenas. Quando ele atingiu a maturi-
dade, descobriu que seu pai era Egeu, o rei de Atenas, e partiu em sua
busca. Em seu caminho, teve de cruzar o istmo de Connto, desvencilhan-
do-se de diversas ameagas. Uma delas foi o ladrao Procusto. Quando o
ladrao capturava uma vitima, ele a colocavaem uma cama. Se a vitima era
muito grande para a cama, Procusto cortava sua cabeca e seus pés. Se a
vitima era muito pequena, o ladrio a esticava. Teseu matou Procusto,
libertando o povo local de sua crueldade e prosseguiu para Atlenas,
onde acabou por tornar-se rei.

Na ciéncia, podemos cometer erros que se assemelham aos crimes de
Procusto. Inventamos algum conceito, como o de espécie, ¢ entamos
cortar ¢ esticar a natureza para que a mesma se encaixe, ignorando o que
nio cabe. Entretanto, a natureza € geralmente muito diversa para ser des-
crita por um Unico conceilo, ¢ esle € o caso para muitas espécies. Em
alguns grupos, as espécies sao entidades genélicas muito bem separadas.
Em outros. ndo ha fronteiras bem definidas. E melhor aceitar a diversidade
natural, aplicando os conceitos somente quando s3o apropriados e sendo
sensivel as situacdes nas quais 0s conceitos nao sc aplicam. Ja que €
muito Gtil, por muitas razées, a capacidade de identificar organismos, os
bidlogos tendem a utilizar o conceilo de espécie 0 mais amplamente possi-
vel. Mas nio sc esqueca que ele tem limites. Néo seja ludibriado pelo fato
de que um nome existe: ele pode ndo descrever um objeto natural. O grupo
para o qual se deve ser mais sensivel a esse problema inclui muitos vege-
tais, fungos e baciénas, mas tais erros também podem ocorrer entre 0s
animais. A suposiciio de que espécies podem ser identificadas de forma
ttil delimita os métodos filogenéticos do Capitulo 12.

A ORIGEM DAS ESPECIES

A especiacdo € um dos processos centrais na evolugdo. Uma teoria da
evolugdo bioldgica que ndo pode explicar a especiacdo pode ser rapida-
mente descarlada. As espécies originam-s¢ como uma conseqiiéncia
inerente aos processos microevolutivos, ou processos diferentes e adi-
cionais precisam estar envolvidos? A especiacio € causada pela sele-
cdo natural, agindo sobre as variagOes produzidas pelas mutagdes,
recombinacoes e pela deriva genética? Se estes s20 0s casos, a especiagao
seria causada pelos mesmos processos que causam a modificacio micro-
evolutiva dentro das populagoes. Atualmente, ndo hd razdes para acre-
ditarmos que a especiagao requer mecanismos além daqueles que geram
modilicacdes dentro das espécies: a especiacao parece ser um produto
indireto da evolucdo intra-especifica.

Um esquema generalizado de especiacao

Uma observagio ampla da diversidade biologica revela duas coisas:

1. Muitas espécies tém combinacoes tinicas de caracteristicas que po-
demos utilizar para distingui-las. Quando tais diferencas sao de dificil
detecc¢io, as espéeies envolvidas sdo, geralmente, muito relaciona-

A ORIGEM DAS ESPECIES

A naturcza ¢, geralmente,
muito diversa para ser des-
crila por um Unico coneeita,
e este € 0 caso com as cspeé-
cics, particularmente com 03
vegelais, os [ungos e as bac-
térias.

A especiacio é um produto
imdireto da evolugio intra-
especilica.
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11: ESPECIACAQ

Copias de genes que ocor-
TEM eI uma espécie geral-
mente ndo chegam aos des-
cendentes de individuos de
outras espécies, cmbora al-
guma mistura possa aconte-
cer. A especiagio eucarionte
envolve ao menos dois pro-
Ces$80s: a separacao genética
e a chferenciacio fenotipica.

Populactes podem ser geneti-
camente separadas por razocs
geogrificas ou reprodulivas.

Os dois processos que carac-
terizam a especiacio podem
levar, um ao outro, a uma
retroalimentacio positiva.
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das. (As raras excecoes, as especies irmas pouco relacionadas, tais
como o complexo Tetrahymena pyriformis (Capitulo 6), representam
verdadeiros quebra-cabecas.)

2. Praticamente todas as espécies sdo reprodutivamente isoladas umas
das outras. Mais uma vez, espécies bem aparentadas sdo excecdes
quando capazes de hibridizacggo.

Assim, generalizando, cdpias de genes que ocorrem em uma populacio
ndo chegam aos descendentes de individuos de outras espécies: cada
espécie tem seu proprio pool génico (embora alguma troca possa ocorrer
entre pools génicos de espécies muito préximas). Enquanto a correspon-
déncia entre as espécies e os pools génicos separados nfio seja correta
para as bactérias e para os virus, em espécies eucariontes a especiagio
envolve ao menos dois processos: a divisio do pool génico em dois ou
mais pools amplamente separados e a diversificacio de uma forma biolé-
gica em duas ou mais formas fenotipicamente diferentes. Chamamos
estes dois processos de separacfio genética e de diferenciacio fenotipica.

Populagtes podem ser geneticamente separadas porque elas sfio isola-
das geogralica ou reprodutivamente. Com o isolamento geogrifico, os
cruzamentos interpopulacionais nao ocorrem devido & separacio fisica,
mas 0s mesmos poderiam ocorrer ¢ ser férteis caso as populacoes se
misturassem. Ao segundo contato, os cruzamentos interpopulacionais
também poderiam ser estéreis, pois as populacdes, inicialmente isoladas,
divergiram geneticamente, ou se evitariam. devido & divergéncia
comportamental. Assim, o isolamento reprodutivo seria definitivo e os
pools génicos estariam completamente separados. O isolamento reprodutivo
também pode originar-se dentro de uma populagiio, quando as diferen-
¢as de comportamento de cruzamento entre as subpopulaces na mesma
drea levam a este fim.

Muitos cendrios foram sugeridos para a especiagio. Eles diferem quan-
to a suas suposigoes acerca da importancia relativa dos processos que
contribuem a separaciio genética e a diferenciagio fenotipica. Além dis-
50, esses dois fatores podem interagir durante a especiacfio (Figura 11.3).
Um certo grau de separacio genética facilita a selecfio diversificadora,
pois enfraquece os efeitos de homogeneizagio do fluxo génico, e a dife-
renciacao pode prejudicar o reconhecimento de parceiros, aumentando a
separacdo ao reduzir a fregiiéncia de cruzamentos entre tipos diferentes.
Assini, 0s dois processos que caraclerizam a especiagiio podem levar,
um ao outro, a uma retroalimentacio positiva.

O @ 0@

Fig. 11.3 Esquema demonstrando a interagio da separaciio genética e da diferen-
ciacdo na especiagdo. A separacio genética & representada pela separacio dos
circulos (pools génicos); a diferenciagdo morfoldgica é representada pelo aumento
do contraste de cores.




l . - - .
- Dois assuntos particularmente controversos geraram muita discusséo:
0 papel do isolamento geogrifico e a origem do isolamento reprodutivo.,

O papel do isolamento geogrifico

Oisolamento geogrifico completo de uma populagéo, sem fluxo génico,
E necessdrio para a especia¢do? Alguns acreditam que a maioria dos
eventos de especiacio ocorreu em alopatria, com populacoes diferentes
‘completamente isoladas no espago. Outros acreditam na especiacdo em
simpatria, quando subpopulag¢des divergem, mesmo continuando a vi-
ver no mesmo local.

peciacao alopatrica

E facil imaginar que a especiagiio se inicia quando populagdes se tornam
‘geograficamente isoladas, sendo expostas a seleciio divergente e evoluin-
do independentemente. Ap6s tempo suficiente, elas terdo acumulado tan-
{as diferencas genéticas que serdo reprodutivamente isoladas se entrarem
-em contato novamente. Se o isolamento € completo, a especiacdo ocorreu.
Bste ¢ o modelo alopétrico da especiacao (Mayr 1963), representado em
sua forma mais simples na Figura 11.4. De acordo com este modelo, o
primeiro passo € a separagao de uma populacio em duas ou mais
‘subpopulagdes completamente isoladas.

Tal padrao de distribui¢io pode ser causado por migracdes, por extingdes
locais causadas por novas populacdes, ou por eventos geolGgicos. As
Dbarreiras que separam as populagdes devem ser geogrificas ou ecoldgicas.
Exemplos sdo as populagdes em ilhas separadas pela 4gua, em lagos, sobre
topos de montanha, em manchas de florestas cercadas por savanas ou em
- campos cercados pela floresta.

SO

Barreira

.'-——)'
A B

Tempo

Mg
Z

- Fig. 11.4 Representagiio esquemdlica da especiagiio alopitrica; A, divisio em

populagoes geograficamente isoladas; B, scle¢do divergente: C, isolamento
reprodutivo em um contato secundénio,

A ORIGEM DAS ESPECTI

O isolamento geogrifico cot
pleto € necessdrio para a esp
ciacao?

Populagtes geogralicamen
isoladas evoluem independe
lemente e, apds certo temp
acumulam difercngas o sul
ciente para(ue, Caso se enco
trem, cstejam reprodutiv
mente isoladas.
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11: ESPECTACAQ

A especiaciio nos tentithdes
de Darwin envolveu, prova-
velmente, o isolamento geo-
grafico, a especializacio eco-
l6gica, a dispersiio secundiria
e o reforgo.

A especiaciio simpdtrica en-
volve a especiacdo na pre-
senga de fluxo génico conti-
nuo entre 03 grupos diver-
gentes. Ela € controversa.
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Os tentilhdes de Darwin: um exemplo de especiagio
alopatrica

Os tentilhdes das ilhas Galdpagos inspiraram a idéia de Darwin de descen-
déncia com modificacéo a partir de uma (inica espécie ancestral. Acredita-
se que eles se especiaram alopatricamente (Lack 1947 and Grant 1986).
pois essas ilhas foram [ormadas hé cerca de 5 milhdes de anos, assim que
0s vulcoes emergiram do oceano. Essas ilhas nunca foram conectadas ao
continente ou umas as outras. Treze espécies diferentes sdo reconheci-
das, com cerca de 10 em apenas uma das ilhas. Os primeiros estdgios do
processo foram os seguintes, Ha cerca de 3 milhdes de anos, um pequeno
grupo de passaros da América Central ou do Sul colonizou a0 menos uma
das ilhas. Ap6s seu estabelecimento, alguns deles colonizaram as demais
ilhas. Ja que as condigBes ecolégicas variavam entre as ilhas, as popula-
cOes geneticamente isoladas encontraram forgas seletivas distintas e di-
ferenciaram-se, O proximo estigio foi o estabelecimento do contato
secunddrio, por meio da dispersdo, entre as populacdes diferenciadas. Se
os pdssaros de duas populagdes niio eram capazes de cruzamento, ou se
seus descendentes eram estéreis ou invidveis, a especiacio foi completa-
da em alopatria. Se as populacoes eram somente parcialmente isoladas, de
forma que alguns cruzamentos pudessem acontecer, a siluacio & mais
complicada. Este aspecto — o refor¢o secundario — € considerado mais
adiante, quando discutimos a origem do isolamento reprodutivo durante a
especiacio,

Especiacdo simpatrica

Geralmente, condicties geograficas e ecoldgicas causam um isolamento
parcial de subpopulagdes, reduzindo o fluxo génico entre as mesmas, mas
nio o impedindo completamente. O isolamento incompleto entre sub-

populagdes sobselecio divergente permite a especiacio? Este modelo &

chamado de especiagio simpitrica (a especiacio que ocorre dentro de
uma tinica populagdo; Figura 11.5), em contrastc & especiaciio alopétrica, a
qual assume o isolamento geogréfico completo no inicio do processo. :

Enquanto a especiagd@o alopdtrica € bem aceita, ha controvérsias quan-
to a freqiicncia e as condigdes sob as quais a especiaciio simpétrica
pode ocorrer (Bush 1994). O principal problema € se as subpopulacies
podem lornar-se reprodutivamente isoladas e se difcrenciarem na pre-
senca do fluxo génico.

Alteragdes de hospedeiros em insetos fitifagos: um exemplo plausivel
A forma de especiacio simpdtrica mais provéavel envolve a seleciio de

O+ 0- @0

Fig. 11.5 Represcntacio esquemdtica da especiagio simpdtrica: A, uma pequena
divergéncia capaz de levar a um certo grau de separagio gendtica em uma dnica
populagdo; B. diferenciaciio subseqiiente e separagiio genética produvem o isola
mento reprodutivo completo.




recursos distintos. Por exemplo, insetos parasitas podem trocar de hos-
pedeiro: alguns individuos comegam a botar scus ovos em uma nova

_especie de hospedeiro, talvez porque ele acabou de chegar ou aumentou

em nimero. Tal situagdo foi estudada por Bush e seus associados nas
moscas Rhagoletis polmonella. Estas moscas costumavam botar seus
0vos em amoreiras, cujos frutos eram comidos pelas larvas. Em 1864, a
Ragholetis foi encontrada em macis, Posteriormente, ela parasitava ou-
tras [rutas, e hoje podemos discriminar entre uma “raga de mag¢as™ e uma
“das amoreiras”, as quais diferem geneticamente, sendo caracterizadas
por diferentes freqiiéncias de variantes enzimaticas.

Estas moscas compartilham, com muiltos insetos parasitas, um com-
portamento que favorece fortemente a diferenciagiio em simpatria: as fémeas
preferem botar seus ovos no tipo de fruta do qual vieram. Fémeas que
cresceram em mag#s preferem botar seus ovos nas mesmas, e fémeas
que nasceram em amoreiras preferem botar scus ovos no mesmo tipo de
fruta. Machos também tém o mesmo comportamento: machos que nas-
ceram em macieiras preferem cruzar nas mesmas. Assim, 0s cruzamentos
ocorrem principalmente entre machos e fémeas que nasceram em maciei-
ras e entre machos e fémeas que nasceram em amoreiras.

Os periodos de reprodugido de ambas as espécies também divergiram,
contribuindo ao seu isolamento reprodutivo simpdtrico. Entretanto, no
laboratdrio, as moscas de ambas as ragas se cruzam livremente. Dessa
maneira, embora na natureza um isolamento reprodutivo considerivel
evoluiu, o potencial para cruzamentos permanece. A especiagdo ainda
nao estd completa, mas a diferenciagdo genética e o isolamento repro-
dutivo parcial, observados em Rhagoletis, ocorreram em simpatria. Se a
especiagdio serd completa sob estas condicoes, dado o tempo suficiente,
ainda € uma questio em aberto.

A distribui¢do filogenética de alguns tdxons de insetos fitéfagos sugere
a especelagdo simpitrica por meio de modificagdes de hospedeiros. Por
exemplo, hi centenas de espécies de vespas, cada uma delas se reproduz
em uma tnica espécie de figo prpria. A especiagio alopitrica parece
implausivel aqui, pois ela requereria muitos cventos de isolamento geo-
grifico, enquanto muitas espécies de figo e suas vespas siio simpatricas.

Divergéncia de periodo de floragdo em plantas Em vegetais, o isola-
mento reprodutivo parcial pode ocorrer conforme a evolugiio dos diferentes
periodos de floragdo. As espécies gramineas Agrostis ¢ Anthoxanthum sio
capazes de crescer proximas a minas, apesar das grandes concentragoes
de cobre, chumbo e zinco no solo (veja o Capitulo 2). Tipos particulares,
dentro destas espécies, sio mais tolerantes que os tipos normais. Nas
proximidades das minas, somente os tipos tolerantes podem sobreviver,
enquanto os tipos normais dominam a vegetag@o periférica. Os tipos
tolerante ¢ normal demonstram sinais de isolamento reprodutivo
incipiente, pois florescem em periodos um pouco diferentes e porque o
Lipo tolerante apresenta um grau maior de autofecundacio. As diferen-
¢as de momento de floragdo sdo genéticas e podem representar adapta-
¢Oes as condigdes locais. Assim, este exemplo traga um paralelo ao caso
da Rhagoletis discutido anteriormente: adaptagdo a condigdes diferen-
les pode produzir isolamento reprodutivo simpétrico como um produto
indireto.

A ORIGEM DAS ESPECI
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11: ESPECIACAO

Especiacdo simpatrica repentina por poliploidizacao

A especiagio simpatrica pela Uma forma disputada e aceita de especiagiio simpdtrica € causada por

poliploidizacio € aceita. uma alteragfo no sistema genético que produz um isolamento reprodutivo
repentino. Diversos mecanismos sio conhecidos, a maioria envolvendo
alteracdes cromossomicas. O mais comum € a poliploidizagdo, uma du-
plicagdo de um conjunto completo de cromossomos, a qual surge devi-
do airregularidades na divisdo celular. Se os cromossomos s80 duplica-
dos, mas as células ndo se dividem, entdo, elas contém o dobro do
nimero normal de cromossomos. Isso é chamado de autopoliploidia.
Divisdes normais subseqilentes transmitem a condi¢iio de poliploidia
para todas as células descendentes. No tecido somético, isso leva a uma
regido de poliploidia. No tecido reprodutivo, o resultado depende dos
detalhes; uma possibilidade € a produciio de gametas contendo o dobro
do nimero de cromossomos haploides.

hibridizacdo entre espécies relacionadas seguida pela duplicac@o dos
cromossomos (Figura 11.6). Os hibridos geralmente sofrem, pois os
cromossomos semi-homologos ndo pareiam devidamente na meiose.
Quando o conjunto completo de cromossomos hibridos duplica, cada
um dos cromossomos possui um parceiro homaélogo e a meiose pode
ocorrer normalmente.
Uma vez que surge um individuo polipl6ide, qualquer que seja o meca-
nismo, ele encontra-se reprodutivamente isolado dos tipos parentais, ja
que um cruzamento com um individuo dipléide parental produziria indi-
viduos triploides. Tripléides sio quase sempre estéreis devido a diver-
sos problemas na meiose. Entretanto, eles podem ser capazes de se
propagar assexuadamente, e, na realidade, muitos clones assexuados
vegetais (e alguns animais) so tripldides.
70-80% das espécies vege- A especiagdo por poliploidizacdo tem sido particularmente importante
tais provavelmente se origi- para as plantas com flores, nas quais 70-80% das espécies se originaram
naram como polipldides.  da poliploidia. Muitas plantas se tornaram polipléides recentemente, tal-

vez como parte do processo de domesticacio. Estas sdo, entre outras, o

Mais comum do que a autopoliploidia € a alopoliploidia, resultante da
|
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Fig. 11.6 Alopoliploidia no género Brassica. Trés espécies parentais diferentes
foram hibnidizadas cm todas as combinagGes possiveis de pares. A duplicagdo
cromossdmica subseqiiente nos hibridos produziu trés novas espécies polipléides.




Irigo, a aveia, a batata, o tabaco, e a alfafa. Mais no passado, magas,
ohve1ms e muitos géneros de samambaias originaram-se como polipléides.

| A poliploidia estdvel e vidvel ¢ mais provivel nos organismos capazes
de autofecundagio ¢ de reprodugdo assexuada. A autofecundaciio au-
‘menta a probabilidade de que dois gametas, ndo reduzidos, se unam para
formar um individuo polipléide; dois gametas dipléides poderiam se fun-
dir para formar um tetrapléide, por exemplo. A reproduc¢io assexuada
evita problemas quanto ao pareamento cromossdmico e & segregacao
durante a meiose. A especiacio pela poliploidia é menos significativa
‘dentre 0s animais, pois o cruzamento geralmente ndo permite a
autofecundacio e a reprndu{;ﬁo vegelativa. Excegdes sdo encontradas
‘em alguns taxons de peixes, entre vermes. crustiiceos e em alguns outros
-Nos quais a poliploidizagdo € comum, e em grupos com fémeas parteno-
génicas, incluindo besouros e mariposas.

A origem do isolamento reprodutivo

A separagdo fisica de populagdes alopdtricas garante fluxo génico zero
entre elas e, assim, seu isolamento reprodutivo. Se elas entram em conta-
1o novamente, podem, ou nd@o, estar isoladas reprodutivamente. De acor-
do com o modelo de especiagio alopdtrica, a divergéncia construida
- durante a alopatria causard isolamento reprodutivo intrinseco, 0 qual s6
se torna aparente em um segundo contato. Este isolamento reprodutivo
- pode ser pré-zigdtico ou pés-zigético. O isolamento reprodutivo pré-
zigbtico ocorre quando os individuos de diferentes populagdes nio se
cruzam devido a diferencas comportamentais ou porque eles apresen-
tam periodos de cruzamento distintos. O isolamento reprodutivo pds-
zigbtico ocorre quando as populagdes diferentes se cruzam, mas sem
- sucesso: 0s cruzamentos sdo estéreis ou os descendentes sdo invidveis.
A especiagio alopitrica, levando ao completo isolamento reprodutivo
- pré ou pés-zigdtico € facilmente compreensivel. Quio fregiientemente
* ela ocorre, ainda ndo se sabe.

Mas o que ocorre quando populagdes alopdtricas apresentam apenas
~ um isolamento reprodutivo parcial em uma simpatria secundéria? Ou
- quando populagdes simpdtricas desenvolveram um isolamento repro-
dutivo parcial, como no caso das vespas? Quanto fluxo génico entre as
diferentes populagdes, ou ragas, ird para o processo de especiacio? Sob
que condi¢des 0 isolamento reprodutivo serd completo e quando ele ird
ser quebrado?

Aspectos moleculares do isolamento reprodutivo

. Arecombinagdo genética provoca a troca de informagdes entre as linha-
gens, e a quantidade da mesma determina a extensdo do isolamento
genético. A recombinagio entre as enterobactérias depende de suas
diferencas quanto as sequéncias de DNA (Vulic e al. 1997). Quanto
mais genomas diversos na seqiiéncia, menos provave“{ $40 suas recombi-
na¢bes. Mais precisamente, a recombinac@o genética parece requerer

um nimero suficiente de blocos de seqiiéncias idénticas nos dois parceiros
. sexuais, e estes blocos devem ser grandes o bastante para permitir a
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O refor¢o secunddrio do iso-
lamento reprodutivo em zo-
nas hibridas € probleméiico.

A seleclo sexual pode cau-
sar o isolamento reprodutivo
pré-zigotico.

As radiacBes de Drosophila
no Havai ...
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recombinacdo. A extensdo do isolamento genético aumenta exponencialmente
com o aumento da divergéncia de seqiiéncias. Assim, nas bactérias, a diver-
géncia de seqiiéncias oferece uma base estrutural para o isolamento genét-
co. Resultados similares foram encontrados em leveduras, as quais t€m um
ciclo de vida sexual simples, com meiose, ¢ alguns dados sobre a re-
combinagio em camundongos também apontam para esta direcdo. Portanto,
a divergencia de seqiiéncias pode ser a barreira generalizada para a
recombinagao que caracteriza a especlagao completa.

Reforco

Jd que o isolamento pos-zigotico lem custos altos — os cruzamentos sio
estéreis ou perdidos e os descendentes hibridos tém pouca viabilidade —
Dobzhansky pensou que os mecanismos deveriam ser sclecionados para
a conversdo do isolamento pos-zigdtico em pré-zigético. Este processo
¢ conhecido como reforco secundario. O reforco € particularmente rele-
vante em zonas hibridas, nas quais a progénie hibrida geralmente apre-
senta pouco desempenho. Agui os mecanismos de reforco podem aju-
dar a manter separadas as espécies, enquanto a hibridizacio destrdi a
distingéo entre elas. Embora o refor¢o pareca plausivel em um primeiro
momento, muitos especialistas duvidam que ela tenha um papel impor-
tante. Um problema € que a progénie hibrida pode parecer-se com um
dos tipos parentais, de forma que, em poucas geracdes, uma gama de
tipos hibridos sera formada, alguns dos descendentes muito semelhan-
tes a um dos tipos parentais, ¢ outros, similares ao segundo tipo. Entdo.,
a hibridiza¢#o entre os dois tipos parentais serd rara, ja que eles estardo
separados pela zona hibrida, e o reforco serd muito fraco. Voltamos ao
papel do reforgo mais adiante, quando discutimos evidéncias experimen-
tais sobre a especiacio.

O papel da selecdo sexual

Dois casos espetaculares e bem investigados sobre a especiacgio rdapida
sugerem um papel importante para a selecio sexual na causa do isola-
mento reprodutivo pré-zigético.

A especiagido em drosdfilas, no arquipélago havaiano, foi estudada
desde 1960 por Carson, Kaneshiro e seus associados. Cerca de 800 espé-
cies sdo endémicas destas ilhas (comparadas as cerca de 2.000 espécies
no resto do mundo). A especiagiio entre as Drosophila havaianas pro-
vavelmente seguiu um curso similar ao dos tentilhdes de Darwin nas
ilhas Galdpagos. Algumas poucas moscas chegaram a uma das ilhas e se
dispersaram para outros vales, montanhas e ilhas. com selecdo alopéirica
diversificadora seguida de simpatria secundaria. Os machos das diferen-
tes espécies geralmente sao distintos quanto aos padrdes de tamanho &
das asas, apresentando também modificactes incomuns de porctes bu-
cais e das pernas. Entretanto, as fémeas de todas as espécies s3o bem
similares (Figura 11.7). Além disso. espécies proximas apresentam pouca
divergeéncia genctica nas alozimas oa nas segii€ncias de DNAL
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Fig. 11.7 Drosophila heteroneuta ¢ D. silvestris sio espécies simpdtricas proxi-
mas com ecologias similares, mas com comportamento de corle muito diferente.
(a) A cabega em forma de martelo do macho D. heteroneuta: (b) a cabega do
macho D. silvestris, a qual lembra as cabecas das fémeas de ambas as cspécies.
(Dec Skelton 1993.)

Kaneshiro acredita que muitos dos marcantes tragos morfolégicos dos

‘machos sdo produtos secunddrios dos genes que controlam o compor-
~ tamento de corte (Kaneshiro and Boake 1987). Ele sugere que o isola-
mento reprodutivo pré-zigético se origina mediante alteragdes alopitricas
do comportamento de corte, possivelmente como um evento aleatorio em
uma pequena populagdo fundadora e geralmente inicia a especiag@o em
Drosophila, precedendo a adaplagio a diferentes fontes de alimentoe a
divergéncia de outros caracteres.

A especiacao explosiva dos peixes do género Haplochromis, no lago
Vitéria, na Africa, € um outro exemplo de sele¢io sexual direcionando a
especiagiio. O lago contém cerca de 500-1.000 espécies do género, as
quais evoluiram desde a iltima glaciacdo, quando o lago estava comple-
tamente seco, talvez hd menos de 13,000 anos. Muchos de espécies
simpétricas proximas sempre diferem quanto & sua cor (vermelho, azul ou
amarelo); a variagdo de coloragio intra-especifica dos machos ocorre
algumas vezes. As fémeas ndo possuem cores brilhantes. Seehausen et
al. (1997) demonstrou que a preferéncia feminina pela cor dos machos
causa isolamento reprodutivo entre espécies simpdtricas e entre formas
intra-especificas de coloragio. Em experimentos de laboratério, as fémeas
de espécies simpdtricas vermelhas/azuis pareiam com machos de sua
propria espécie sob uma luz contendo todas as cores. Sob luz monocro-
matica, na qual as diferencas de cor sdo mascaradas, as preferéncias nos
cruzamentos desaparecem. A poluicdo das dguas, causada por huma-
nos, pode ameagar a diversidade destas cspécies. A crescente turgidez
incapacita a visibilidade, de forma que, em algumas dreas, as fémeas ndo
sdo mais capazes de distinguir entre os machos de sua espécie ou de
espécies relacionadas. J4 que os hibridos sdo completamente férteis, a
diversidade deve declinar como consegiiéncia — embora este cfeito so-
bre a diversidade deste género seja pequeno, quando comparado ao das
condigdes de falta de oxigénio.

Como no caso das drosofilal havaianas, a selecdo sexual por tipos

particulares de machos (aqui machos com cores brilhantes) pode ser o
primeiro eslagio da especiagao. Isso poderia ocorrer em simpatria, dada
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H. welcommei H. cavifrons

Fig. 11.8 Algumas espécics de Haplochromis do lago Vitdria, ilustrando a evolu-
¢ao rapida da diversidade morfolégica. Cerca de 1.000 espécies podem ter evoluido
no local em apenas 12.000 anos. (De Greenwood 1974.)

alguma heterogeneidade espacial. Por exemplo, a profundidade afeta a
percepedo das cores, e novas preferéncias podem se estabilizar em uma
populagdo que se mantenha por tempo suficiente em uma profundidade
diferenciada do lago. No primeiro estdgio da especiaciio, muitas espécies
incipientes podem coexistir, separadas pela preferéncia na escolha de parcei-
ros. O segundo estdgio da especiagdo deste género de peixes € a seleciio
diversificadora sobre os habitos alimentares ¢ outras especializacbes. A
diferenciacgo resultante pode ser ripida, pois o aparato mandibular des-
tes animais consiste de um grande nimero de elementos ¢sseos, 0s
quais permitem modificagdes independentes (veja a Figura 11.8). Na rea-
lidade, as espécies no lago apresentam hébitos alimentares extremamen-
te diversificados, especializando-se nas escamas dos peixes, n0s Ovos e
nas larvas, no fitoplancton e em insetos.

A EVIDENCIA EXPERIMENTAL

E geralmente impossivel reconstruir os processos de especiagio que
CTiaram as espécies viventes atualmente. Embora muitas evidéncias apon-
tem para a especiagdo simpdtrica, como podemos ter certeza de que
nunca houve um estdgio alopétrico? Por esta razio, expetimentos cria-
dos para replicar parte do processo de especiagio, sob condic¢oes
laboratoriais controladas, ajudam a obter informacdes acerca da viabili-
dade e da importincia relativa dos vérios aspectos da especiacio. Quan-
do Rice e Hostert (1993) revisaram os resultados dos experimentos sobre
a especiacio, chegaram a duas conclusdes importantes:

1. O isolamento geogrifico completo (alopatria) ndo é necessario para
a producio do isolamento reprodutivo: o fluxo génico (simpatria)
diminuido, diferente de zero, em combinacfio com a seleciio

divergente também pode produzir o isolamento reprodutivo

Muitos experimentos (a maioria com Droséfila) confirmam que a sele-
¢do divergente, aplicada a populacdes alopétricas, pode produzir iso-




lamento reprodutivo pré e pds-zigético como um produto secunddrio.
0 isolamento reprodutivo é provavelmente causado por efeitos pleiotré-
‘picos de genes sclecionados durante a adaptagdo a diferentes condi-
¢oes ambientais, utilizadas nos experimentos. Quando o isolamento
pos-zigético foi observado, o mesmo pareceu dependente do ambien-
te. S6 raramente o isolamento pds-zigético incondicional evoluiu,

Entretanto, hé fortes suportes experimentais para a evolugio do isolamen-
to reprodutivo entre populacdes simpdtricas conectadas pelo fluxo génico,
dado que a selecio divergente seja forte relativamente ao fluxo génico. A
evolugdo do isolamento reprodutivo em simpatria foi particularmente bem-
sucedida quando a seleg@o divergente foi aplicada sobre diversos caractercs
simultaneamente.

2. O reforgo provavelmente nao é importante na geracao

do isolamento pré-zigético

O isolamento pré-zigético entre um par de espécies proximas ¢ geral-
mente mais forte quando os individuos testados vém de uma érea na
qual elas sdo simpétricas. Isso foi confirmado para espécies de
Drosophila por Coyne e Orr (1989); o padrio também foi observado
em outras espécies, incluindo peixes e sapos. Estas observagoes sdo
- consistentes com a idéia de que o isolamento pré-zigotico evoluiu para
prevenir a producdo de hibridos com baixo desempenho (refor¢o), mas
elas ndo a provam. Uma explicacdo alternativa € “deslocamento
reprodutivo de trago”, o qual assume que a especiacio jd estava comple-
ta quando a espécie teve 0 contato secunddrio, mas que 0s mecanis-
mos de isolamento pré-zigético divergiram em simpatria secunddiria
simplesmente para reduzir a quantidade de tempo gasta na corte de
parceiros que ja estavam isolados. O reforgo, em contraste, pressupoe
a continuidade do fluxo génico, enquanto o isolamento pré-zigético
evolui. De muitos experimentos criados para demonstrar o reforgo, so-
- mente um ou dois foram bem-sucedidos. A grande maioria falhou. As-
~ sim, a importéncia do reforco na produc@o do isolamento pré-zigotico
ainda é duvidosa.

SUMARIO

Este capitulo discute a definic@o de espécie e como as espécies se originam.

» Diversos conceitos de espécie foram desenvolvidos. O conceito bio-
légico de espécie, 0 qual agrupa os organismos com base na infertili-
dade, tem sido o mais influente. Conceitos de espécie sdo problema-
ticos, j4 que nenhum deles engloba todos os organismos.

» A especiagio é caracterizada pela separagio genética e pela dife-
renciaciio morfoldgica. Estes processos podem interagir para aumen-
tar os efeitos uns dos outros.

» Diversos cendrios foram propostos como o inicio da especiagio.’

SUMARIO

O refor¢o pode nio aconte-
cer muito freqiientcmente.
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= Alguns acreditam que a especiaciio alopdtrica entre populacoes que
sao fisicamente separadas € a regra e que a especiacio simpdtrica
entre as populacoes conectadas pelo fluxo génico é uma excecio.

* Aqueles que acreditam que a especia¢do simpdtrica niao precisa ser
rara sc baseiam em resultados de experimentos que imitam os proces-
s0s de especiacio no laboratorio.

* Tambem controversa € a significincia do reforgo, ou da sclegio pela
prevencao do intercruzamento entre duas populacdes que produzem
hibridos de baixa viabilidade. O reforco encontrou objecdes tedricas
e ndo € sustentado pelos resultados dos experimentos criados para
demonstri-lo.

= Evidéncias de duas especiacdes espetaculares — moscas das frutas
havaianas e peixes do lago Vitdria — sugerem que a seleco sexual tem
um papel importante na criacdo do isolamento reprodutivo.

A especiagio produz ramos nas arvores filogenéticas. Como pode-
maos inferir sobre os padroes de ramificacdo nestas drvores, os padroes
que documentam as relagdes entre as espécies, € discutido no préximo
capitulo.
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QUESTOES

11.1 Ha exemplos bem estudados de “meias” especiacoes na forma de
populagdes parcialmente isoladas reprodutivamente e casos de es-
peciacdo completa demonstrada por espécies irmis, mas poucos
exemplos documentados de processos completos de especiagio.
O que € necessdrio para demonstrar a especiacio e por que isso é
aparentemente tho dificil?

s
—_
rJ

Os principais processos envolvidos na especiagiio sdo a separa-
¢do genetica e a diferenciaciio fenotipica. Liste causas plausiveis
para ambos 08 processos.

11.3 O seguinte tipo de experimento foi utilizado para sustentar o mode-
lo de reforco para a especiagio. Nimeros iguais de machos e de
[émeas virgens foram coletados de duas linhagens de Drosophila
¢ misturados, permitindo os cruzamentos. Marcadores genéticos
permitiram a classificagdo dos descendentes em homotipicos ou
heterotipicos. Somente os machos e as fémeas dos cruzamentos




