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I- INTRODUCAO

Entre os problemas mais intrigantes e dificeis na teoria da evolugdo estao aqueles da
origem e da manuten¢do da recombinacdo e da reproducdo sexuada, e a questdo das
condi¢des que favorecem a evolucdo de fendmenos tais como a auto-fertilizagdo e a
partenogénese (Williams 1975,Maynard Smith 1978b,Lloyd 1980). Em muitas
espécies a variagdo genética para o incremento da recombinagdo e¢ modo de
reproducdo existe, logo estas caracteristicas sao evolutivamente labeis. Por exemplo,
Chinnici (1971) e outros mostraram que a frequéncia de crossover entre pares de loci
pode ser alterada por seleccao artificial em Drosophila melanogaster sem afectar a
frequéncia de crossing over em mais nenhuma parte do cromossoma. A frequéncia de
auto-fertiliza¢do varia geneticamente em e entre populacdes de muitas plantas (Jain
1976). Genotipos reproduzindo-se por partenogénese e sexuadamente sao encontrados
em muitas espécies de plantas e de animais.

As teorias que tentam explicar a manuten¢ao do sexo e da recombinagdo podem
incluir-se em dois grupos, aquelas que se baseiam na seleccao de grupo e as que nao
se baseiam na selec¢ao de grupo. Uma das teorias que se baseia na selec¢ao de grupo
diz-nos que a recombina¢do aumenta a capacidade das populagcdes de se adaptarem a
ambientes instaveis, e que as populagdes assexuadas t€ém uma taxa de extingdo mais
elevada.

A selecgao de grupo, contudo, ¢ uma explicagdo pouco segura para a recombinagao.
A variagdo genética que existe para as taxas de recombinagdo poderia facilmente
resultar na evolu¢ao de uma reduzida recombinagdo se fosse favorecida pela selec¢ao
individual, e este sera o caso mais habitual. A questao deve ser formulada do seguinte
modo: - Se um alelo aumenta a taxa de crossing over ou promove a reprodugdo
sexuada, e outro reduz o crossing over ou causa a partenogénese, qual o alelo que vai
incrementar em frequéncia?

Estas e outras questdes irdo tentar ser respondidas tendo em conta as principais
teorias que procuram explicar a origem e a manuten¢do da reprodugdo sexuada na

maioria das espécies.



IT - AS TEORIAS DO SEXO

A reprodugdo sexuada predomina na natureza, apesar de apresentar um custo em
termos de diminui¢do da eficacia biologica. Este custo ¢ devido a existéncia de um
sexo que nao inverte (geralmente os machos). Em muitos casos este custo reduz-se
quando ocorre alguma das seguintes condigoes:

B Reducao do nimero de individuos do sexo que nao inverte.
B [nversdo compartida por ambos 0s sexos.

Noutros casos o custo permanece, € € necessario procurar uma explicagao relativa as
vantagens que fazem com que o sexo se mantenha. As influéncias podem ser
multiplas, existindo a volta de 20 modelos explicativos. Neste trabalho irei apenas
referir aquelas teorias que se consideram mais importantes, quer pela coeréncia
tedrica quer pela aplicagdo pratica.

As teorias que irei abordar sdo as seguintes:

“Tangled bank™.
“Red Queen”.

“Muller’s ratchet”.

Teoria da redu¢ao das mutagoes.

TANGLED BANK

Esta teoria deve o seu nome a Graham Bell da Universidade McGill do Canada. Bell
baseou-se no ultimo paragrafo do livro de Charles Darwin: “On the Origin of
Species”, no qual ele descreve um “entangled bank, clothed with many plants of
many kinds, with birds singing on the bushes, with various insects flitting about, and
with worms crawling through the damp earth”. O mundo € um sitio muito varidvel,
argumentou Bell, logo deve produzir descendentes diversos na esperanca de que um
deles esteja bem adaptado ao seu ambiente e, que cada um ndo esteja em estreita
competi¢ao com 0s seus irmaos.

Esta teoria envolve quer a interaccdo genotipo~ambiente quer a interaccao entre
diferentes genotipos. A fitness genotipica pode interactuar de modo significativo com
o tempo ou com o local ou com ambos a0 mesmo tempo. A “Tangled bank” prevé a
existéncia de heterogeneidade ambiental no tempo ou no espaco e, baseia-se na

competi¢ao entre irmaos (sib competition) de modo a promover a vantagem do sexo.



RED QUEEN

Esta designagao foi atribuida por Leigh Van Valen da Universidade de Chicago, em
1973. Este investigador estava a procura de uma frase para expressar uma nova
descoberta que ele tinha feito enquanto estudava uns fésseis marinhos. Ele tinha
descoberto que a probabilidade de uma familia de animais se extinguir ¢ feita ao acaso
e ndo depende do tempo de existéncia dessa familia. A “luta pela existéncia” nunca ¢
facilitada. Por muito bem que uma espécie se adapte ao seu ambiente, nunca pode
relaxar-se, porque os seus competidores e os seus predadores estdo também a adaptar-
se de modo continuo aos seus nichos.

Van Valen lembrou-se da historia de Alice no Pais das Maravilhas e da cena em que
Alice encontra as pegas vivas de um jogo de xadrez por detrds de um espelho. Uma
das pegas ¢ a Rainha Vermelha, que personifica uma mulher formidavel que corre
como o vento mas que nunca parece sair do mesmo sitio:

“No nosso pais,” disse Alice, ainda a arquejar. “Ja teriamos chegado a outro sitio, se
corressemos assim tao depressa com temos vindo a fazer.”

“Um pais lento o teu!” disse a Rainha. “Aqui, necessitas de dar o teu melhor para
permanecer no mesmo sitio. Se queres chegar a outro sitio diferente deves correr pelo
menos ao dobro da velocidade!”

A Rainha Vermelha tornou-se uma personagem bastante importante no campo da
biologia e, a teoria da “Red Queen” ¢ hoje em dia uma das mais importantes.

Hamilton (1980,1982), Jaenike (1978) e Bremermann (1980), independentemente,
propdem que a chave para perceber a sexualidade, pelo menos nos organismos
multicelulares, estd no feed-back entre os microparasitas e os seus hospedeiros e, nas
diferentes taxas a que os hospedeiros € os parasitas se podem adaptar através de
mutacoes ¢ de outras variagdes genéticas.

Outra explicacdo possivel para a manutencdo da sexualidade, pelo menos nos
microorganismos, ¢ a de estes poderem assegurar a manutencao de determinados
genes que podem vir a ser necessarios a quando de uma mudanga de ambiente (genes
que estao reprimidos e que podem vir a ser desreprimidos). Para os microorganismos
a recombinacao sexual serd um tipo de mecanismo de reparagao.

Os parasitas patogénicos sao um poderoso factor da sobrevivéncia e da fitness dos

seus hospedeiros. A recombinacao sexual ¢ uma estratégia num jogo de perseguicao



molecular e evasdo. A disputa entre parasitas e hospedeiros pode ser descrita como
um jogo de persegui¢do e evasao entre dois adversarios bastante diferentes.

A recombinagdo sexual e o polimorfismo devem ser vistos no seu conjunto. Juntos
sa0 um mecanismo através do qual as espécies pluricelulares travam a sua luta com os
microparasitas.

Para o funcionamento do sistema imunitario dos vertebrados ¢ indispensavel a
recombinacdo dos alelos numa populacdo polimoérfica. O sistema imunitario dos
vertebrados responde a rapida evolucao patogénica.

Os linfocitos consistem de, pelo menos, 1 a 10 milhdes de subclones distintos. Para
escapar ao ataque pelos linfocitos as células devem possuir uma combinagao
especifica de antigenes de histocompatibilidade. Estes antigenes diferem de individuo
para individuo (com excepg¢ao dos gémeos homozigbticos).

O sistema imunitdrio de defesa dos vertebrados ¢ um sistema com propositos
generalistas : ele pode responder com todos os antigenes potenciais, € ndo somente
com aqueles que ja existem. Sem esta capacidade para responder a novos antigenes
seria inutil, devido a velocidade com que estes antigenes evoluem.

A recombinacao sexual permite a existéncia de polimorfismo do complexo MHC.
Isto permite uma mudanga de antigenes de geragao para geracdo e, de individuo para
individuo, o que permite o ataque a0s microorganismos.

O aparecimento de locais de separacdo no nucleo das enzimas, que os deixa intactos,
encaixa perfeitamente na hipdtese de que a variedade genética ¢ uma defesa contra a
intrusao molecular de microparasitas.

A teoria da “Red Queen” propde que a selec¢do dependente da frequéncia, gerada
por parasitas adaptados a genotipos comuns dos hospedeiros, produz uma
heritabilidade negativa de fitness; um factor que ¢ sabido ser uma forte forga selectiva
que favorece o sexo. Esta teoria prediz que as espécies deveriam ser mais
frequentemente sexuadas quando elas ocupam habitats biologicamente diversos
(saturados), quando competem com membros da sua propria espécie e quando
competem através de disputas. Estas predigdes sdo suportadas por bastantes
evidéncias comparativas; elas mostram-se muito de acordo com respeito a distribuicao
ecologica da assexualidade.

Contudo, as predigdoes da “Red Queen” sdao bastante parecidas aquelas formuladas

pela “Tangled bank”.



A apoiar a hipotese da “Red Queen” temos varios trabalhos de campo que revelaram
uma correlagdo positiva entre a carga de parasitas e a partenogénese.

Em é4reas com grandes densidades de parasitas ¢ esperado que prevaleca a
reproducao sexuada e, nesses lugares, se aparecerem formas partenogénicas, tenderao
a adquirir muitos parasitas e, serao sujeitos a extin¢ao local.

Quando a carga de parasitas ¢ baixa (em condigdes fisicas adversas para os parasitas
e em locais com baixas densidades de hospedeiros) os custos do sexo sdo superiores
aos beneficios e, a partenogénese deve prevalecer.

O melhor teste efectuado a teoria da “Red Queen” foi o realizado por Curtis Lively e
Robert Vrijenhoek (1992) com um pequeno peixe denominado “topminnow”
pertencente ao género Poeciliopsis, no México. Este peixe, por vezes, acasala com
outro peixe similar e produz um hibrido assexuado (triploide). Verifica-se que a taxa
de parasitismo ¢ maior nas populagdes triploides.

A experiéncia consistiu no seguinte :

B Lively capturou Poeciliopsis em trés charcos diferentes e contou o nimero de

quistos causados pela doenga “black-spot™.

B No 1° charco os hibridos estavam muito mais parasitados do que os peixes
sexuados, especialmente se eram de grandes dimensdes.

B No 2° charco, onde coexistiam dois clones assexuados diferentes, aqueles
pertencentes ao clone mais comum estavam mais parasitados; os pertencentes ao
clone mais raro, assim como os sexuados, estavam praticamente sem parasitas.

B O 3° charco tinha sido drenado e recolonizado dois anos mais tarde por apenas
alguns peixes. Logo, na altura da captura, todos os peixes apresentavam um
elevado grau de consanguinidade e, os sexuados eram os mais susceptiveis a
serem parasitados do que os clones desse charco.

B Lively e Vrijenhoek introduziram, no 3° charco, algumas fémeas sexuadas. Em
dois anos os peixes sexuados tornaram-se praticamente imunes aos parasitas que,
por sua vez atacavam agora em for¢a os clones hibridos.

Logo, bastou uma pequena variedade genética para dar vantagem a reproducao
sexuada sobre a reproducao assexuada.

O estudo do Poeciliopsis ilustra bem o modo como o sexo permite aos hospedeiros
superar os parasitas na “luta pela sobrevivéncia”. Os parasitas ndo conseguem

manter as suas opg¢des em aberto. Sdo “obrigados” a fazer uma escolha. Em



competi¢ao uns com os outros, os parasitas devem “perseguir” o tipo de hospedeiro
mais comum e, desse modo, estdo a dar “vantagem” aos hospedeiros menos comuns.
A teoria da “Red Queen”, apesar de ndo ser aceite como a unica que tenta explicar
o porqué da manutengdo do sexo em tdo grande escala, ¢ aquela com maior suporte
quer tedrico quer empirico. Se ela estiver correcta, o sexo s existe para combater as
doencas provocadas pelos parasitas.
A “Red Queen” aplica-se ndo s6 a origem do sexo mas também a totalidade da

teoria da selec¢ao sexual.

MULLER’S RATCHET

Em 1964, Hermann Muller da Universidade de Indiana apresentou uma nova teoria
que posteriormente veio a ser conhecida com a designacao de “Muller’s ratchet”.
Este modelo, basicamente, pretende afirmar que, nas populacdes pequenas, 0s
organismos com reproducdo sexuada estardo em vantagem em relacdo aos
organismos assexuados porque mais facilmente se livram das mutagdes
desvantajosas. Sabendo nos que a maioria das mutagdes sao desvantajosas, numa
populagdo pequena, assexuada, a classe com menos mutagdes, depois de se ter
perdido, em principio ja ndo tem possibilidade de voltar, se as mutagdes para
permitirem isso forem raras.

Este modelo nao ¢ valido para populagdes muito grandes porque o avango do

“ratchet” sera muito lento (isto ¢, o acumular de mutagdes).

TEORIA DA REDUCAO DAS MUTACOES

Foi Crow (1994) que propds esta teoria. Ela diz-nos que as populagdes sexuadas
possuem a capacidade de removerem um grande nimero de mutacdes ao longo do
tempo e, logo, podem reduzir a sua carga de mutagdes desvantajosas muito mais

depressa do que as populagdes assexuadas.



Os organismos sexuados terdo a vantagem de poderem reparar os erros da molécula
de DNA.

Este modelo ndo ¢ suficiente para explicar a permanéncia da reproducao sexuada.
Nos meios instaveis o modelo prediz que os individuos com reproducao sexuada
existam em maior quantidade. Mas, no caso das plantas, verifica-se que nesses meios
impera a reproducdao vegetativa. E mesmo alguns animais também possuem a
reproducdo assexuada, nos meios instaveis, como o tipo mais frequente de

reproducao.

III - ASSEXUADOS ANTIGOS

Se o sexo € necessario, como ¢ que alguns organismos conseguem ser assexuados?

Esta pergunta foi colocada por Gerritsen (1980), quem tentou encontrar justificacao
para a existéncia de seres assexuados com linhagens bastante antigas.

Alguns organismos assexuados parecem descender de antigas linhagens de
organismos assexuados. A persisténcia deste tipo de organismos coloca um grande
desafio a todas as teorias do sexo. Existem bastantes organismos assexuados que
poderdo encaixar nesta categoria, desde plantas pteridofitas até peixes teledsteos,
passando por fungos e por rotiferos e artropodes.

Irei agora referir de que modo cada uma das principais teorias do sexo pode
explicar a manutenc¢do de seres assexuados que o sao ja ha muito tempo.

Analisando a teoria da “Red Queen”, vemos que a dispersao no espago ou no tempo
pode funcionar como uma alternativa ao sexo, de modo aos organismos assexuados
poderem “fugir” dos parasitas.

Ladle e outros (1993) verificaram que uma grande assimetria entre a dispersao
espacial dos parasitas e dos hospedeiros permitia aos organismos assexuados
superarem os sexuados e, aos primeiros manterem elevados niveis de variagdao
genética. Este resultado concorda com dados de populagdes naturais assexuadas.

A importancia relativa da teoria do “Muller’s ratchet” ¢ desconhecida e, foram
sugeridos alguns mecanismos capazes de contrariar o “ratchet” (para além do
tamanho grande da populagdo). Dois sdo obvios (e também se aplicam a teoria da
Reducdo das Mutagdes): se o aumento proporcional de mutagdes por locus ¢ baixa,

ou se o numero de genes no genoma ¢ pequeno, o aumento proporcional de



mutacoes por genoma serda reduzido e o “Muller’s ratchet” abrandard ou mesmo
pode parar.

Outros modos de contrariar o “ratchet” foram sugeridos. Os organismos assexuados
sao frequentemente polipldides, ¢ Mogie e Ford (1988) mostraram que niveis
elevados de poliploidia poderiam abrandar o “ratchet”.

Kondrashov (1994) demonstrou que se as pressdes por seleccdo epistatica sdo
suficientemente fortes, o “Muller’s ratchet” pode parar e as linhagens assexuadas
poderao persistir indefenidamente.

Gabriel e outros (1993) argumentaram que, se o “Muller’s ratchet” ¢ um problema
para os organismos assexuados, entdo nao estd claro porque ¢ que o DNA das
mitocondrias e dos cloroplastos (que presumivelmente sdo antigas linhagens
assexuadas) parecem nao sofrer dos efeitos do “ratchet”.

No que se refere a teoria da Redug¢dao das Mutagdes uma forte predi¢ao pode ser
feita a partir dela: se a taxa de mutagdes gendmicas for de uma por geragdo, entao
algum mecanismo ¢ necessario para reduzir a carga de mutacdes. Gabriel e outros
(1993) sugeriram que os organismos assexuados poderiam evitar a acumulagdo de
pequenas mutagdes do seguinte modo: ao evoluirem no sentido de nao repararem as
mutacoes. Se persistissem em reparacdes imperfeitas, haveria uma acumulagdo que,
poderia ndo resultar prejudicial para o individuo mas, que a longo prazo levaria a
extingdo dessa linhagem. Se ndo tentar reparar essas pequenas mutagdes, uma
linhagem de seres assexuados, apesar de sofrer maior nimero de mortes por geracao,

ird reduzir a acumulacao de mutagdes a longo prazo.

IV - CONCLUSAO

Apesar das teorias do sexo se interessarem por dar uma explicacdo logica a
existéncia da reproducao sexuada, o grande problema teodrico sera antes o de tentar
perceber porque ¢ que uma grande parte dos seres vivos se reproduzem
sexuadamente e sofrem recombinacao com tanta frequéncia; por outras palavras,

porque ¢ que ndo ha um maior namero de espécies a reproduzirem-se
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assexuadamente durante a maior parte da ontogenia, com ocasionais momentos
sexuais? Experimentalmente, a melhor maneira de tentar dar resposta a esta questao
serd através da testagem dos modelos ja existentes. A investigacdo do predominio da
epistasia sinergistica deverd ser uma prioridade, assim como a medicao de taxas de
mutacdo, que podem vir a fornecer os dados capazes de apoiar ou ndo a teoria da
Reducgao das Mutagdes.

No que diz repeito a teoria da “Red Queen”, o ponto fraco reside na ambiguidade
das suas predi¢des. Contudo, a evidéncia comparativa em favor desta teoria ¢
bastante forte. A evidéncia da rapida evolucao dos genes do sistema imunitario da
credibilidade a algumas das suposicdes das formulagdes da teoria da “Red Queen”.
O desenvolvimento de mais fortes e claras predicdes do modelo serdo um passo
importante a dar.

Concluindo, podemos dizer que quer a reproducao sexuada quer a assexuada sao
estratégias evolutivas validas e, ao tentar encontrar uma explicagcdo para a existéncia
de uma delas devemos tentar, a0 mesmo tempo, explicar a existéncia da outra. Ja
vimos que factores tais como o grau de parasitismo ou o grau de estabilidade do
meio interferem na “escolha”: sexo/ndao sexo, logo, uma teoria para ser abrangente
terd de ter em conta estes dois factores e, tentar integra-los da melhor maneira

possivel, de modo a nao excluir nenhum dos tipos de reprodugao.
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