«On the Origin of Mitosing Cells teve um impacto muito
amplo, embora tenha sido inicialmente controverso - foi
rejeitado por mais do que uma duzia de revistas
cientificas antes de surgir, enfim, nas pdaginas do Journal
of Theoretical Biology. Porqué? Nos anos 60, era
consensual que as células eucaridticas (células que
contém um nucleo) e os seus organitos subcelulares
tinham evoluido de um modo estritamente vertical a
partir de cianobactérias. Margulis (Sagan) teve a audacia
louvavel de rejeitar esta ideia: propds entao que as
mitocondrias, os plastos das algas e das plantas e o
flagelo nao tinham evoluido dentro da célula, mas que
tinham de facto derivado de bactérias que, em tempos,
eram de vida livre. Hoje, no conforto de uma
retrospectiva, sabemos que ela estava certa em duas das
suas trés hipoteses: as mitocondrias e os plastos sao
comprovadamente de origem endossimbiotica, mas
nao ha (pelo menos até agora) provas convincentes que
suportem a hipétese de o flagelo eucariético ter
evoluido a partir de uma bactéria espiroqueta. (...) Os
leitores portugueses podem, agora, desfrutar do
primeiro contributo de Lynn para a simbiose, um campo
de investigacao que ela inspirou e cuidou ao longo da
sua prospera carreira. Espero que o descubra divertido e
informativo.»

John M. Archibald
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Prefacio

E, para mim, um privilégio ser acompanhado, neste volume, por Lynn
Margulis. O seu artigo On the Origin of Mitosing Cells, de 1967, aqui traduzido
pelo bidlogo Ricardo R. Santos, constituiu um importante contributo para
a biologia. Na altura da sua publicagao, dava pelo nome de Lynn Sagan,
com 29 anos de idade, mulher do astrénomo Carl Sagan. Ambos atingiram
a fama internacional. Carl como uma personalidade televisiva e um popu-
larizador da ciéncia e Lynn como a defensora moderna da teoria endossim-
biodtica.

On the Ongin of Mitosing Cells teve um impacto muito amplo, embora te-
nha sido inicialmente controverso — foi rejeitado por mais do que uma duzia
de revistas cientificas antes de surgir, enfim, nas paginas do Journal of Theore-
tical Biology. Porqué? Nos anos 60, era consensual que as células eucarioticas
(células que contém um ntcleo) e os seus organitos subcelulares tinham evo-
luido de um modo estritamente vertical a partir de cianobactérias. Margulis
(Sagan) teve a audacia louvavel de rejeitar esta ideia: propds entao que as
mitocondrias, os plastos das algas e das plantas e o flagelo ndao tinham evo-
luido dentro da célula, mas que tinham de facto derivado de bactérias que,
em tempos, eram de vida livre. Hoje, no conforto de uma retrospectiva, sa-
bemos que ela estava certa em duas das suas trés hipoteses: as mitocondrias
e os plastos sao comprovadamente de origem endossimbidtica, mas nao ha
(pelo menos até agora) provas convincentes que suportem a hipétese de o
flagelo eucariotico ter evoluido a partir de uma bactéria espiroqueta.

Lynn Margulis faleceu em 2011, com 73 anos de idade. O seu legado
permanece vivo nas dezenas de artigos e livros que publicou, muitos dos
quais escritos em parceria com o seu filho Dorion Sagan. A histéria mostra-
-nos que Margulis ndo foi a primeira a propor uma origem endossimbiotica
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para os organitos eucarioticos, mas ¢ em grande parte devido a si que, sem
davida, a simbiose é hoje um conceito que esta na base da biologia evoluti-
va. Os leitores portugueses podem, agora, desfrutar do primeiro contributo
de Lynn para a simbiose, um campo de investigagao que ela inspirou e cui-
dou ao longo da sua prospera carreira. Espero que o descubra divertido e
informativo.

Professor John M. Archibald

Senior Fellow, Instituto Canadiano para a Investigacdo Avangada,
Programa em Biodiversidade Microbiana Integrada

Dustinguished Unuwersity Research Professor

Director, Centro de Genémica Comparativa & Bioinformatica Evolutiva
Departamento de Bioquimica e Biologia Molecular,

Universidade de Dalhousie, Canada



Apresentacao

A origem endossimbiotica das células eucaridticas ¢ um tema que, na
actualidade, ndo oferece quaisquer davidas. Mas nem sempre foi assim. Na
década de 60 do século xx, Lynn Margulis soube ser audaz ao arriscar a
sua promissora e jovem carreira afirmando que a «symbiogenesis» era o
mecanismo biolégico que explicava o aparecimento do nucleo e a formagao
das células eucaridticas. S6 passados alguns anos, ja na década de 70, viu
a sua teoria endossimbiobtica aceite, depois de cientificamente comprovada
por evidéncias genéticas. Ao longo da sua brilhante carreira defendeu, fer-
vorosamente, o papel da simbiose como motor da evolugao, assumindo uma
atitude frontal contra a corrente neodarwinista.

O termo simbiose (do grego syn = juntos + biosis = modo de vida) entrou
na literatura biologica através de Anton de Bary (século XIX) para definir
dois organismos que vivem consistentemente juntos. De modo geral, pode
definir-se simbiose como uma interac¢ao inter-especifica, entre dois ou mais
organismos, que estabelecem e vivem em estreito contacto fisico. No ini-
cio do século XX, o liquenologista Konstantin Mereschkowsky reforgou esta
defini¢ao ao introduzir o termo simbiogénese para explicar a formagao da
simbiose liquénica como a unificacdo de dois organismos distintos. As sim-
bioses mais frequentes podem ser agrupadas em trés tipos: 1) comensalismo,
em que apenas uma espécie beneficia sem prejuizo da outra; ii) mutualis-
mo, em que ambas as espécies beneficiam; 1i1) parasitismo, em que apenas
uma espécie beneficia com prejuizo da outra. Existe, no entanto, uma visao
mais redutora da defini¢ao como sendo uma associa¢ao com beneficios mu-
tuos. A natureza nao ¢, porém, tao simples. O que se encontra nas sim-
bioses mutualistas ¢ um gradiente complexo entre momentos onde impera
o comensalismo, passando por outros onde existe um beneficio muatuo até
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momentos onde o parasitismo se evidencia. Este gradiente de interacgdes
funciona como se se tratasse de um jogo, mas que efectivamente esta depen-
dente das condi¢oes do meio externo, bidtico ou abiodtico. As varia¢oes sao
tao dispares, mas tao estreitas, que tém vindo a ser explicadas pela teoria de
jogos que, embora tenha sido desenvolvida para sistemas econémicos, pode
ajudar a explicar o que se passa nos sistemas biologicos. A simbiose ¢, cada
vez mais, um fenémeno generalizado em biologia funcionando como expli-
cativo de muitos processos de ecologia evolutiva.

Os caminhos que levaram os diferentes cientistas a reconstruir a historia
da vida foram dispares, de acordo com os equipamentos e tipos de observa-
¢ao disponiveis. Os fil6sofos antigos acreditavam que a vida surgia de uma
intervencao sobrenatural. De acordo com Tales de Mileto, o primeiro fil6-
sofo e pensador grego de que ha noticia, no inicio era o caos. Mais tarde,
os fil6sofos e matematicos Leucipo e Democrito postularam que a vida era
uma ligagao de atomos. No primeiro século antes de Cristo, Diodoro Sicu-
lo, historiador grego, afirmava que o lodo do Nilo dava origem a animais
«extraordinarios». Durante dezoito séculos (1 a.C. - xvir d.C.) a nocao de
geracao espontanea foi aceite como dogma universal. Até Francis Bacon,
filosofo inglés de destaque dos séculos XvI e XviI, considerado o criador do
método experimental, definia insecto como um animal que provinha da
putrefaccao. Os primeiros que argumentaram contra esta nocao foram o
italiano Francesco Redi (século xvi), fisico naturalista considerado o pai da
parasitologia e os holandeses Jan Swammerdam (século xvi), bidlogo que
descreveu as diferentes fases larvares dos insectos, e Anton van L.eeuwenho-
ek (século xvI), comerciante, que construiu e desenvolveu o microscopio,
tornando possivel a primeira observagao de bactérias. Foram descritos os
seres vivos mais pequenos que se conheciam devido a uma das primeiras
conquistas instrumentais: o microscopio. Todos eles chegaram a conclusao
de que era necessaria a existéncia de um «germe» para que fosse possivel
o desenvolvimento de seres vivos novos. No entanto, s6 no século XIX a no-
¢ao de geragao espontanea foi totalmente abandonada. Este feito deve-se a
Louis Pasteur, bidlogo francés, conhecido pelas suas experiéncias que deram
origem a vacinagao e pasteurizacao, que lutou tenazmente contra o mito da
geracao espontanea. E venceu-a quando demonstrou cientificamente que
meios organicos, mesmo nao sujeitos a ac¢ao do calor, ndo dao origem a
microorganismos. Podem, no entanto, dar origem a células porque no ar,
nas poeiras, nos utensilios de laboratério, nao esterilizados, pululam «ger-
mes» microbianos que rapidamente crescem e se desenvolvem. A ciéncia
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veio provar que a vida nao aparecia do nada, que podia ir do infinitamente
pequeno ao infinitamente grande. A quimica e a instrumentac¢dao tinham
permitido a identificacdo e a caracterizacao da unidade da vida, a célula.
Foi também possivel entender a nogao de espaco ocupado, através da obser-
vacao, mas faltava uma outra dimensao: o tempo. A descoberta do tempo
e da sua influéncia na evolugao da vida surgiu com Charles Darwin, con-
temporaneo de Pasteur. Com a sua teoria da evolucdo e a dimensao tempo,
Darwin transporta a evolugao para a origem da vida, que chega aos nossos
dias ainda por resolver.

Lynn Margulis parte da célula, a base da vida. As células podem ser siste-
mas simples, mas autopoiéticos, devido a presenca de uma membrana, e sao
capazes de se reproduzir. Esta capacidade advém da presenga de moléculas
de DNA. Estes organismos mais simples com DNA disperso sdo procariotas.
Com a sua teoria endossimbidtica, Lynn explica a evolucao de uma célula
procariotica a eucariotica, com nucleo, através da fusao de dois procariotas.
Foi uma descoberta revolucionaria para a década de 70 do século xX. Em
2004, Maria Rivera e James Lake deram uma nova visdo a esta teoria. Usa-
ram um novo método filogenético para estudar a evolugao dos genomas,
mostrando a importancia da transferéncia lateral de genes. Propuseram en-
tdo que a arvore da vida deveria antes ser chamada de anel da vida para
evidenciar a importancia da fusao de dois genomas procariotas, uma arquea
e uma bactéria, como marco da evolugao dos eucariotas.

Em conclusdo, a divulgagao da obra de Lynn Margulis ¢ fundamental
porque ¢é sempre actual e central. Jan Sapp afirma que o seu nome esta
ligado a nogao de simbiose tal como o de Darwin a evolucdo. A evolugao
¢, de facto, um reticulado complexo e sinuoso onde a simbiose ocupa um
lugar relevante. Os primeiros passos para esta compreensao e entendimento
foram dados por Lynn Margulis, que aqui se homenageia.

Professora Maria Amélia Martins-Loucao
Bidloga
Professora catedrdtica da Universidade de Lisboa
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Sobre a origem das células eucarioticas'”
LYNN SAGAN®

Departamento de Biologia, Universidade de Boston
Boston, Massachusetts, EUA

(Recebido em 8 de Junho de 1966)

Resumo: Apresenta-se uma teoria da origem das células eucaridticas (células «su-
periores» que se dividem por mitose classica). Por hipétese, trés organitos fundamen-
tais — as mitocondrias, os plastos fotossintéticos e os corpos basais (9+2) dos flagelos
— foram eles mesmos, em tempos, células (procarioticas) de vida livre. E descrita a
evolucao da fotossintese sob as condigdes anaerdbias da atmosfera inicial, formando
assim bactérias anaerdbias, bactérias fotossintéticas e, eventualmente, cianobactérias
(e protoplastos). A posterior evolugiao do metabolismo aerébio em procariotas, resul-
tando na formacao de bactérias aerdbias (protoflagelos e protomitocondrias), ocor-
reu presumivelmente durante a transi¢ao para uma atmosfera oxidativa. A mitose
classica evoluiu em células do tipo protozoario milhdes de anos apds a evolucao da
fotossintese. E apresentado um esquema plausivel para a origem da mitose classica
em amiboflagelados primitivos. Durante o curso da evolugao da mitose, os plastos
fotossintéticos (eles proprios derivados de procariotas) foram simbioticamente adqui-
ridos por alguns destes protozoarios para formar as algas eucaridticas e as plantas
verdes.

Sao apresentadas provas citologica, bioquimica e paleontologica para esta teoria,
bem como sugestoes para outras verificagoes experimentais possiveis. As implicac¢oes
deste esquema para a sistematica de organismos inferiores sao aqui discutidas.

' Reimpresso e traduzido a partir de Lynn Sagan (1967), On the Origin of Mitosing Cells.
Journal of Theoretical Biology 14:225-274, com permissao especial da Elsevier. Tradugao do original
por Ricardo R. Santos e revisao de Ricardo Melo.

2 Apesar do titulo original ser On the Origin of Mitosing Cells, optamos por traduzi-lo, por uma
questao de simplificagio, por Sobre a Origem das Células Eucaridlicas, uma vez que «células com mi-
tose» (malosing cells) pode ser considerado equivalente a «células eucaridticas» (eukaryotic cells). No

entanto, note-se que, em 1970, Lynn Margulis publicaria um livro precisamente intitulado Orgem
das Células Eucaridticas (Origin of Eukaryotic Cells). (N. do T.)

? Este artigo surge assinado como Lynn Sagan porque, a época, Lynn era casada com o fa-
moso cientista Carl Sagan (1934-1996), do qual acabou por se divorciar em 1965. Na verdade, o

seu nome de solteira era Lynn Alexander. Tornou-se, entdo, Lynn Margulis apés o seu casamento
com Thomas N. Margulis. (N. do T’)
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1. Introducao

Todos os organismos de vida livre sao células ou sao feitos de células. Exis-
tem dois tipos basicos de células: procariéticas e eucaridticas. As células procari-
Oticas incluem as eubactérias, as cianobactérias, as bactérias deslizantes, as
bactérias gemulantes, os organismos semelhantes aos da pleuropneumonia, as
espiroquetas e as riquétsias, etc. As células eucarioticas sao, ¢ claro, os compo-
nentes familiares das plantas e dos animais, dos fungos e dos protozoarios e de
todos os outros organismos «superiores». Contém organitos subcelulares, tais
como mitocondrias e nucleos delimitados por uma membrana, e tém muitas
outras caracteristicas em comum.

As numerosas e fundamentais diferencgas entre a célula eucaridtica e a célula
procariotica, que tém vindo a ser descritas neste capitulo, foram totalmente reco-
nhecidas somente nos altimos anos. De facto, esta divergéncia basica na estrutura
celular, que separa as bactérias e as cianobactérias de todos os outros organismos
celulares, representa provavelmente a tnica grande descontinuidade que pode ser

encontrada no mundo vivo actual (Stanier, Douderoff & Adelberg, 1963).

Este artigo apresenta uma teoria para a origem desta descontinuidade
entre células eucarioticas (mitdticas ou «superiores») e células procarioticas.
Em particular, as mitocondrias, os corpos basais (9+2) dos flagelos e os plas-
tos fotossintéticos podem todos eles ser considerados como tendo derivado
de células de vida livre, sendo a célula eucaridtica o resultado da evolucao
de antigas simbioses. Embora estas ideias nao sejam novas [Merechowsky
(1910) & Minchin (1915) em Wilson (1925), Wallin (1927), Lederberg (1952),
Haldane (1954), Ris & Plaut (1962)]*, neste artigo elas foram sintetizadas de
forma a serem consistentes com os mais recentes dados bioquimicos e cito-
logicos sobre os organitos subcelulares. De acordo com o registo fossil e de
acordo com esta teoria, os eucariotas inferiores (protozoarios, algas eucario-
ticas e fungos) podem agora ser incluidos em uma tnica arvore filogenética
(Fig. 1). Ao contrario do que se pensava anteriormente sobre este assunto

(Cronquist, 1960; Dougherty & Allen, 1960; Fritsch, 1935), muitos aspectos

* «Mais recentemente, Wallin (1922), sustentou que os condriossomas podem ser considera-
dos bactérias simbidticas cujas associacdes com outros componentes citoplasmaticos podem ter
surgido nos estadios iniciais da evolugao... para muitos, sem davida, tais especulacdes podem pa-
recer demasiado fantasticas para serem actualmente consideradas pela comunidade bioldgica; no
entanto, € possivel que tais especulacdes possam algum dia vir a ser objecto de uma consideracdo
mais séria» (Wilson, 1925, ver p.378).
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desta teoria sdo verificaveis pelas técnicas modernas da biologia molecular.

A ideia, aqui defendida, de que a célula eucariética surgiu por uma sé-
rie de endossimbioses especificas, permite a emergéncia de um esquema
plausivel para a origem da mitose propriamente dita. (O termo «mitose» ¢
usado apenas no sentido classico do seu significado; a analoga distribuicao
equitativa de genes pelas células-filhas em procariotas ndo é aqui relevante).

O artigo esta organizado em trés partes. A primeira parte apresenta a
teoria da origem da célula eucariotica. A segunda parte ¢ uma compilagao
da literatura cientifica que apoia as sequéncias apresentadas na primeira
parte. A tltima parte sugere alguns resultados experimentais que podem ser
preditos a partir da teoria.

2. Origem hipotética das células eucarioticas

2.1. A EVOLUCAO DAS CELULAS PROCARIOTICAS EM UMA
ATMOSFERA REDUTORA

As células procaridticas que contém DNA, que sintetizam proteinas em
ribossomas e que usam o RNA mensageiro como intermediario entre o
DNA e as proteinas, sao ancestrais de toda a vida celular existente. Tais
cé¢lulas surgiram sob as condic¢oes redutoras da atmosfera terrestre primitiva
(ha 4,5-2,7x10? anos). Todos os eventos anteriores que deram origem a uma
populagao de entidades de vida livre, sobre as quais a seleccao natural podia
actuar (isto €, células), estao fora do ambito desta discussao, isto é, ocorre-
ram antes dos eventos descritos (Bernal, 1957).

2.2. A EVOLUCAO DE VIAS SINTETICAS DE PORFIRINA,
FOTOSSINTESE E RESPIRACAO EM CELULAS PROCARIOTICAS

As sequéncias de nucledtidos (genes) que codificavam para a sintese de
porfirina evoluiram cedo na histéria das células procarioticas. O que se segue
¢ considerada uma sequéncia histérica plausivel: a fotodissociagao de vapor
de dgua na atmosfera superior resultou na fuga de hidrogénio livre, o que le-
vou a produgao de oxigénio molecular. Este constituiu uma ameaca ao acido
nucleico altamente reduzido dos primeiros sistemas celulares auto-replican-
tes. A associagao de porfirinas queladas com metal protegeram estes sistema
da oxidacao. Os genes que codificavam para as vias envolvidas na sintese de
tais porfirinas queladas (por exemplo, as coenzimas da peroxidase e da cata-
lase) foram seleccionados e mantidos sob esta ameaca continua dos agentes
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oxidantes naturalmente produzidos. O facto acidental de tais compostos an-
ti-mutagénicos absorverem preferencialmente luz visivel constituiu-se como
uma vantagem evolutiva: eventualmente evoluiram as células que continham
mecanismos de producao de ATP (e os outros nucleotidos) através da utiliza-
¢ao de energia solar visivel absorvida pelas porfirinas semelhantes a clorofila.
Estas células, agora fotossintéticas, substituiram as anteriores, nas quais o ATP
era sintetizado pela absorcao directa de ultravioleta. Com a energia libertada
a partir do ATP fotoproduzido, os atomos de hidrogénio atmosférico e de sul-
fureto de hidrogénio foram usados na redugao do GO, para material celular.

Em outras populagdes de microrganismos heterotroficos dependentes da
fermentacao de acgucares e de aminoacidos para a produgao de ATP, as
células que usavam as suas porfirinas em uma mais eficiente oxida¢ao dos
hidratos de carbono foram eventualmente seleccionadas. Daqui resultaram
microrganismos capazes de uma producao de ATP mediada por citocromo
via sistema de transporte de electroes (por exemplo, respiradores anaerdbios:
redutores de nitrato e sulfato, etc.).

Eventualmente, entre os fototroficos primitivos, surgiu uma populacao
de células que usava ATP fotoproduzido, tendo a agua como fonte de ato-
mos de hidrogénio na redugao do CO, para a produgdo de material celular.
A formacao de oxigénio gasoso surge, neste contexto, como um subproduto
da fotossintese. Essa eliminacao de oxigénio por fotossintetizadores micro-
bianos aumentou a pressao parcial de oxigénio na atmosfera. Nos respirado-
res anaerobios, a abundancia, pelo menos em alguns locais, do oxigénio livre
levou a evolugao do passo final e aerébio na respiracao, ou seja, a oxidagao
completa de hidratos de carbono via sistema citocromo com a eliminagao de
CO, e H,0O.

Entre os microrganismos’® autotréficos que usavam porfirinas na fotossin-
tese anaerobia a luz, os mutantes capazes de usar essas mesmas porfirinas
na respiracdo aerébia na auséncia de luz foram eventualmente selecciona-
dos. Isto resultou na evolugdao de algas procaridticas ancestrais das algas
azuis extantes — com ambos os mecanismos, fotossintético e respiratorio,
de producao de ATP. Estes procariotas versateis representaram um grande
passo na eficiéncia celular. Continuaram a eliminar oxigénio gasoso na fo-
tossintese acelerando ainda mais a transigao para uma atmosfera oxidativa.
Assim, algum tempo depois da origem da Terra e antes da deposicao de

> Embora a autora use distintamente os termos «microbio» (microbe) ¢ «microrganismo» (mi-
croorganism), optamos por usar somente o termo «microrganismo». (N. do T.)
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rochas oxidadas e de microfosseis — um periodo de cerca de 2400 milhoes de
anos — evoluiram populagdes de procariotas com uma elevada capacidade
metabdlica fotossintética e respiratoria (ha 4,5-2,1x10? anos).

2.3. A EVOLUCAO DAS CELULAS EUCARIOTICAS A PARTIR DE
CELULAS PROCARIOTICAS POR SIMBIOSE

A produgao continua de oxigénio livre como um subproduto da fotossin-
tese causou numa crise: todas as células tiveram de se adaptar a uma atmos-
fera contendo oxigénio, ou tiveram de sobreviver num ambiente anaerébio
especializado. A evidéncia geologica indica que o oxigénio estava presen-
te na atmosfera ha 2,7x10% anos e tornou-se relativamente abundante ha
1,2x10? anos (Cloud, 1965). Entao, por esta altura, toda a producao de ma-
téria organica abiogénica deve ter chegado a um impasse; ndo apenas a sua
fonte de energia foi removida pela absor¢ao de luz ultravioleta, por parte do
ozono, na atmosfera superior, mas tal matéria organica, a ser produzida, te-
ria sido rapidamente oxidada (Abelson, 1963). Por conseguinte, toda a vida
terrestre se tornou dependente, directa ou indirectamente, da fotossintese
celular antes de 1,2x10” anos. Para garantir a replicacao dos seus 4cidos nu-
cleicos, os heterotréficos foram forgados a alimentar-se de matéria organica
produzida por processos fotossintéticos ou quimioautotroficos.

Sugere-se que o primeiro passo para a origem dos eucariotas, a partir
dos procariotas, esteve relacionado com a sobrevivéncia na nova atmosfera
contendo oxigénio: um microrganismo procariota aerobio (isto ¢, a protomi-
tocondria) foi absorvido para o interior do citoplasma de um heterotrofico
anaerobio. Esta endossimbiose tornou-se obrigatoria e resultou na evolugao
dos primeiros organismos amiboides amitoticos aerobios.

Por hipotese, alguns destes amiboides absorveram certos procariotas mo-
veis. Eventualmente, estes tornaram-se também simbioticos nos seus hospe-
deiros. A associacao de bactérias moveis com o amiboéide formou os ami-
boflagelados primitivos. A mitose classica evoluiu nestes amiboflagelados
heterotroéficos.

A evolugao da mitose, assegurando uma distribui¢ao uniforme de grandes
quantidades de acidos nucleicos (ou seja, cromossomas do hospedeiro conten-
do genes do hospedeiro) em cada divisao celular, deve ter durado milhoes de
anos. Provavelmente ocorreu apos a transicao para uma atmosfera oxidante,
ja que todos os organismos eucarioticos contém mitocondrias e sao funda-
mentalmente aerdbios. Com base na abundancia de fosseis eucariotas, deve



Fig 1. A evolugao da célula eucaribtica.
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ter ocorrido antes da alvorada do Cambrico. Portanto, o periodo mais prova-
vel para a evolucao da mitose é entre 1,2 e 0,6x10° anos atras —um periodo de
cerca de 600 milhdes de anos.

A primeira aquisi¢ao simbidtica, a da protomitocondria, produziu células

com as tipicas vias eucaridticas oxidativas dos hidratos de carbono. A degra-
dacdo anaeroébia da glucose em piruvato ao longo da via de Embden-Myerhof
ocorreu no citoplasma solavel sob a direccao do genoma do hospedeiro. A
oxidacdo adicional da glucose usando oxigénio molecular v ciclo de Krebs
(atomos de H de acidos organicos combinam-se com DPN, FAD e citocro-
mos; ¢ gerado ATP; e a agua ¢é eliminada) ocorreu apenas na mitocondria
simbiotica sob a direcgao dos seus proprios genes.
Esta simbiose mitocondria-hospedeiro pode ter resultado na sintese de fosfo-
lipidos membranares e de esteroides, tipicos dos eucariotas, e, em particular,
na formagao de uma membrana nuclear e de um reticulo endoplasmatico. A
grande quantidade de energia disponivel apos a incorporacao da mitocondria
originou grandes células com movimentos amiboides e de ciclose. No entanto,
a diversidade nos tipos e nas quantidades de proteinas que tais células pode-
riam produzir teria sido limitada pela quantidade de DNA disponivel para
gerir a sintese de proteinas. Assim, na auséncia de qualquer mecanismo efi-
ciente capaz de garantir a distribui¢ao uniforme do DNA recém sintetizado, o
tamanho da célula hospedeira amibéide deve ter sido limitado. A multinucle-
aridade e a duplicagao de cistrdes ou de genomas inteiros (poliploidia) podem
ter sido mecanismos iniciais para distribuir, de forma uniforme, uma maior
quantidade de DNA pelas células-filhas, uma vez que multiplas cépias au-
mentam significativamente a probabilidade de cada filha receber pelo menos
uma copia do genoma. No entanto, a ineficiéncia da poliploidia e a vantagem
selectiva dos linkage groups sobre a poliploidia tém sido demonstradas (Gabriel,
1960). O problema da segregacao uniforme dos daughter linkage groups perma-
neceu.

2.4. A EVOLUCAO DA MITOSE EM AMIBOFLAGELADOS

Como ¢ que o eficiente mecanismo mitotico que segrega uniformemen-
te os daughter linkage groups evoluiu? Nos eucariotas inferiores, a divisao do
nucleo sugere ela mesma uma sequéncia evolutiva plausivel para a mitose.

E provével que o grande tamanho e os hébitos heterotroficos dos amiboi-
des os tenham levado a ingestao de todos os tipos de pequenos procariotas
(Trager, 1964). Entre estes, coloca-se a hipotese de algum ancestral amibéide
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I. Tetramitus (Wilson, 1925, p.82)

S0 b

(um flagelado)

II. A. (@) Amoeba tachypodia (Wilson, 1925, p.206)

8O CE

II. A. (b) Amoeba polypodia (Wenyon, 1926, p.63)

A

II. A. (c) Hartmanella hyalina (Wenyon, 1926, p.63)

D@ (=

(uma amiba)

Fig.2 — Figuras mitdticas de alguns eucariotas representativos. Estas figuras foram
adaptadas de ilustra(;()cs que podem ser encontradas nas referéncias citadas. Os nomes
dos organismos aqui referudis sio genéricos. O nome entre paréntesis indica o grupo
maior no qual o organismo pode ser encontrado na Fig.1, a rvore filogenética. E dada
uma descricdo comum para alguns dos géneros menos ConheC1dos. Os grupos com nu-
meragao romanica correspondem aos ramos da arvore filogenética, tal como discutido
nas secgoes 2.5.1 a 2.5.6 do texto. Pensa-se que os organismos nos grupos I, Il e VI sao
pré-mitéticos. Nos grupos II, IV e VI, os subgrupos A e B referem-se a «pré-mitoticos»
e «eumitoticos», respectivamente. [As letras mintsculas (a) e (b)... foram incluidas sim-
plesmente para referéncia.]
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ter adquirido um parasita movel, talvez semelhante a uma espiroqueta, por
ingestao. Os genes do parasita, é claro, codificavam para a sua morfologia
caracteristica, fibrilas (9+2) em seccao transversal. As células hospedeiras
amiboides que mantiveram os seus endossimbiontes tinham a grande van-
tagem selectiva da motilidade muito antes da mitose ter evoluido; podiam
procurar activamente o seu alimento.

Por hipétese, o endossimbionte procariota moével ¢ em si o ancestral de um
complexo flagelar das células eucaridticas. O acido nucleico replicante dos
genes endossimbiontes (que determina a sua subestrutura (9+2) caracteristica)
foi eventualmente utilizado para formar os centromeros cromossémicos e os
centriolos dos eucariotas eumitdticos e para distribuir a cromatina nuclear
recém sintetizada pelas células-filha do hospedeiro.

Como ¢ que o acido nucleico do endossimbionte se diferencia em cen-
tromeros cromossomicos € em centriolos? Foram necessarias pelo menos
duas sequéncias de etapas mutacionais: uma levando ao desenvolvimento
de algum tipo de atraccdo entre o acido nucleico do hospedeiro e o do sim-
bionte, e eventualmente a ligacao permanente de endossimbiontes-filhos aos
cromossomas filhos do hospedeiro na formagao dos centrémeros cromosso-
micos; uma segunda sequéncia conduzindo a segregacao dos endossimbion-
tes-filhos replicados para polos opostos da célula hospedeira. Em qualquer
caso, em cada geracdao foram seleccionadas apenas aquelas células-filha
amiboides contendo um genoma euploide completo, isto ¢, pelo menos uma
copia de cada gene. Desta forma, assegurou-se uma pressao selectiva con-
tinua para os mecanismos melhorados de segregacao do acido nucleico do
hospedeiro. A julgar pelas actuais figuras mitoticas entre eucariotas inferio-
res, o desenvolvimento da eumitose deve ter ocorrido, muito provavelmente,
varias vezes em diversos amiboflagelados primitivos. Tal pode ser considera-
do analogo ao desenvolvimento de diferentes mecanismos de determinacao
de polimorfismos sexuais em organismos superiores. O objectivo biologico
de tudo isto é o mesmo: assegurar que a recombinagdo genética acompanha
sistematicamente a reproducao. Como os varios mecanismos de determina-
cao do sexo nao sdo directamente homologos (por exemplo, os ovarios em
insectos, mamiferos e plantas com flor), ¢ provavel, também, que algumas
eumitoses em eucariotas inferiores sejam analogas em vez de directamente
homologas.

Um corolario de tudo isto ¢ a afirmacgdo de que os eucariotas primitivos
podem ser classificados de acordo com as varias linhas que representam na
evolucdo da eumitose. Nas secgoes 2.5.1 a 2.5.6 apresenta-se uma tentativa
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Il. B. (a) Porphyra tacinata (Copeland, 1956, p.42)

(apenas nacleos) @ () . ¢\ $ ¢
T (celulas) X

( )

(Bangialea: uma
alga vermelha)

II. B. (b) Euglypha (Minchin, 1912, p.113)

(Euglyphida: uma
amiba com teca)

II. B. (¢) Amoeba limax (Goldschmidt & Popoff, 1907)

Fig.2 — Figuras mitoticas de alguns eucariotas representativos (cont.)
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de reconstrucdo dessas linhas com base em dados genéticos e citologicos en-
tretanto acumulados e publicados. As etapas plausiveis na diferencia¢ao dos
centrémeros cromossémicos e dos centriolos a partir dos corpos basais flage-
lares «homologos (9+2)» foram reconstruidas a partir dos dados disponiveis,
sendo que as vantagens selectivas imediatas de cada etapa sao discutidas
nas secgoes 2.5.1 a 2.5.6. Os grandes grupos de organismos que presumi-
velmente derivaram a partir destas etapas sao apresentados nos ramos [ a
VI da arvore filogenética (Fig. 1). Os grupos foram formados para incluir
o maximo de dados possivel sobre a eumitose dos eucariotas inferiores de
um modo que € considerado ser consistente com a classificacdao geral destes
organismos, excluswa dos seus plastos fotossintéticos.

2.5 ETAPAS NA EVOLUCAO DA EUMITOSE

As figuras correspondentes, compreendendo em conjunto a «Fig.2», fo-
ram adaptadas da literatura como exemplos de figuras mitoticas reais. O
termo «homologo (9+2)» refere-se a flagelos e a cilios, bem como aos mais
especializados cirros (cilios fundidos), axopodia, e outros organitos celula-
res com uma seccao transversal caracteristica ao microscopio electronico.
«Corpos basais» (encontrados na base destes organitos moveis, talvez auto-
-reprodutores), centriolos, ou alguns outros homologos sub-microscopicos,
sao considerados o repositorio de acidos nucleicos do sistema de replica-
¢ao e, por conseguinte, os descendentes dos genes do simbionte original. O
«centro de divisao» também ¢ considerado homologo (Wilson, 1925, ver
p-204). Portanto, o termo «homologo (9+2)» é usado aqui com um sentido
mais geral, implicando o sistema genético que codifica para o desenvolvi-
mento de flagelos, cilios, «centros de divisao», centriolos, ou de qualquer
outro destes organitos homoélogos. Os diagramas I a VI, que ilustram as
relacoes hipotéticas entre o genoma do hospedeiro e o genoma homologo
(9+2), incluem em cada geracdo os racios entre os genomas do simbionte e
do hospedeiro sugeridos pela teoria. Embora seja necessario pelo menos um
homologo (9+2) em divisao em cada linkage group do hospedeiro (ou seja,
um centromero cromossoOmico) para garantir a euploidia, varios nameros de
cromossomas foram omitidos nos diagramas por uma questao de maior cla-
reza; a sua omissao nao altera de modo algum o argumento geral. Sabemos
que espécies muito proximas entre si podem diferir no seu nimero total de
cromossomas e, em geral, o nimero per se de qualquer estrutura replicativa
fundamental ¢ um critério muito fraco em taxonomia (Dillon, 1962). Nos
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Ill. (a) Naeglaria (Wilson, 1925, p.693)
@ @ (um amiboflagelado)

Ill. (b) Peranema triochophorum (Copeland, 1956, p.108)

(Anisonemida: um
flagelado)

I11. () Oxyrrhis (Wilson, 1925, p.209)

(Protodiniferida: um
dinoflagelado)

Fig.2 — Figuras mitdticas de alguns eucariotas representativos (cont.)
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diagramas, o numerador do racio «genomas (9+2) simbionte por genoma
nuclear do hospedeiro» refere-se apenas aos homologos (9+2) funcionalmente
distintos.

A «pré-mitose», nos diagramas I a VI, ilustra explicitamente o presumivel
fendmeno que esta na base da falta de «sexo» (meiose e fecundacao) em mui-
tos eucariotas inferiores. Estes organismos apresentam caracteristicas gerais
de células eucaridticas (mitocondrias, membranas nucleares, etc.), mas nas
suas figuras «aberrantes» de divisdo muitas vezes estao ausentes os fusos e os
centriolos de uma tipica eumitose. (Amoeba, Euglena, Tetramitus, etc.: ver Fig.2).
E provavel que nio sejam fitoflagelados degenerados, mas sim organismos
eucariotas pré-mitoticos, no sentido em que se ramificaram a partir das prin-
cipais linhas de evolugao da célula superior antes da eumitose ter evoluido. O
ciclo dipléide-hapléide (ou seja, o «sexo») ¢ a indicacao mais segura da evolu-
¢ao da eumitose em qualquer grupo de organismos. Organismos eumit6ticos
sao, portanto, aqueles que demonstram os tipicos padroes genéticos descritos
como mendelianos.

2.5.1. Homdélogo (9+2) somente como corpo basal para flagelos

No primeiro grupo de flagelados eucariotas primitivos, o acido nucleico
do simbionte movel é usado apenas na sua propria replicacao e na sintese
das suas proprias proteinas. A motilidade foi a vantagem selectiva ime-
diata da aquisicao do endossimbionte (9+2). Podem ter persistido vestigios
deste evento em alguns grupos isolados de pequenos flagelados, por exem-
plo Tetramitus (Wilson, 1925, ver p.82). Nestes organismos, a «mitose» nao
corresponde de forma alguma ao padrao e, claro, a sexualidade no sentido
meidtico ¢ desconhecida e, por hipotese, nunca vai a ser descoberta (Fig.2.

I, Diagrama I).

2.5.2. Homdlogo (9+2) incorporado no niicleo do centro de divisao, sem flagelos

As mutagoes que ocorreram em populagdes de organismos descritos na
seccao 2.5.1 promoveram a atraccdo entre o hospedeiro e o acido nucleico

Genoma (9+2) do simbionte _ 1 a b@
Genoma nuclear do hospedeiro 1

Diagrama |
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do endossimbionte (9+2), que resultou na incorporacao do genoma repli-
cado do simbionte (9+2) no nucleo do hospedeiro. Quando o simbionte
(9+2) se dividiu, foi utilizado pelo hospedeiro como um «centro de divisao»
intranuclear. (O termo «centro de divisao» ¢ retirado da literatura classica,
ver Wilson, 1925, p.204). O corpo cora profundamente com corantes nucle-
ares. As suas homologias com os corpos basais dos flagelos, etc., foram re-
conhecidas (e disputadas) nos elegantes estudos de microscopia éptica sobre
a mitose em protozoario feitos no inicio deste século (Wilson, 1925, p.206;
Wenyon, 1926, ver pp.62 e 102).

Estes eventos produziram, primeiro, amibas pré-mitéticas, as quais nun-
ca tiveram flagelos em nenhuma fase do seu ciclo de vida, mas contém cen-
tros de divisio intranuclear. E possivel que as amibas multinucleares e outras
amibas assexuadas sejam, elas mesmas, vestigios desta fase pré-mitética. Por
exemplo, Dobell diz o seguinte acerca da divisao em Amoeba lacertae: «Nao
se forma placa equatorial e os «cromossomas», ou granulos cromaticos, des-
locam-se irregularmente para os poélos, entretanto, todo o cariossoma ar-
ranja-se na forma de fuso, acabando por, finalmente, dividir-se. E discutivel
se podemos falar aqui de cromossomas ou até mesmo de mitose, mas este
tipo de divisao também pode constituir o ponto de partida para a evolugao
de um verdadeiro processo mitotico» (Wilson, 1925, p.213; Wenyon, 1926,
p-101) [Fig.2. R II. (a) a (¢)].

Eventualmente, diferentes grupos de organismos eumitoticos evoluiram
a partir destas varias amibas, nomeadamente, algumas amibas eumitoticas;
os zigomicetes, os ascomicetes e os basidiomicetes; fungos mucilaginosos; as
algas verdes conjugadas; as duas grandes classes de algas vermelhas e as suas
homologas verdes — as Schizogoniacea. Todos estes organismos nao possuem
flagelos em todas as fases dos seus ciclos de vida, embora muitos deles sejam
aquaticos [Fig.2. IIB. (a) a (c)] (Copeland, 1956, p.42; Minchin, 1912, p.113;
Goldschmidt & Popoft, 1907).

Como € que a eumitose teve inicio nesta linha em que ha auséncia per-
manente de flagelos? O primeiro passo pode ter envolvido replicacdes do
homoélogo (9+2) (depois disso tornou-se o centro de divisao intranuclear) na
auséncia de divisao nuclear. Desta forma, ficaram disponiveis pares de ho-
mologos (9+2) intranucleares. Ocorreu depois uma mutagao, fazendo com
que um membro do par tenha sido atraido pela cromatina do hospedeiro
e, eventualmente, tenha comecado a funcionar como um centrémero cro-
mossomico. O outro, ndo atraido pela cromatina do hospedeiro, funciona-
va como um centriolo intranuclear. Os membros destes pares atraiam-se
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IV. A. (a) Collodictyon (Wilson, 1925, p.677)

B >

(um flagelado)

IV. A. (b) Chilomonas (Belar, 1915)

(Cryptomonadina: um

flagelado)
©8e009HEH B oo

1 i

(apenas nucleos)

3

Fig.2 — Figuras mitdticas de alguns eucariotas representativos (cont.)
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mutuamente. A atrac¢ado do homologo (9+2) (centromero cromossémico),
arrastando com ele a cromatina do hospedeiro enquanto se move para as
suas homologas (9+2) irmas (centriolo nuclear), pode ser analoga a quais-
quer mecanismos que estao geralmente envolvidos na atracgao de células
procaridticas antes da unido.

2.5.3. Homdlogo (9+2) usado como centro de dwisdo intranuclear e como corpo basal flagelar

Fora desta linhagem ancestral de animais flagelados, evoluiram células
que teriam sido moveis em determinadas fases do ciclo de vida. Em outras

Genoma (9+2) do simbionte 1 @
Genoma nuclear do hospedeiro 1

pré-mitose

Genoma (9+2) do simbionte ~ _ 2 @ @ @ @
Genoma nuclear do hospedeiro 1

eumitose

Diagrama ll

fases, o corpo basal (9+2) flagelar entrou no ntcleo e dividiu-se. Um pouco
antes de o homologo (9+2) se dividir, foi «emprestado» para servir de centro
de divisdo intranuclear na segregacao da cromatina do hospedeiro. Apos a
divisao, o homologo (9+2) retomou a sua funcao na base do flagelo. Esta
linha pode ter conduzido a um conjunto de amibas flageladas que nao se
dividem durante as suas fases moveis; em algumas observa-se uma relagao
morfolégica entre os flagelos e o nucleo [Fig. 2. III (a) a (c)]. Sao vestigios
desta linha, por exemplo: Naeglaria (Wilson, 1925, p.693), Anisonemids (pera-
nemideos) (Copeland, 1956, p.108) e dinoflagelados (Wilson, 1925. p.209);
Dimastigamoeba, Mastigella e Mastigina (Goldschmidt, 1907). Os trés primeiros
grupos sao considerados pré-mitdticos, nos quais fenémenos sexuais nao sao
conhecidos, ou a sua ocorréncia ¢ seriamente contestada (diagrama III).
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IV. B. (a) Allium (Wilson, 1925, p.697)

¢ 8@

IV. B. (b) Paramecium caudatum (Wilson, 1925, p.610)

(Plantae: cebola)

Centro de divisdo

Centro de
divisdo
X l/l//\\ (Ciliophora: um ciliado)
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Q?} /, )

Apenas micronucleos

Fig.2 — Figuras mitoticas de alguns eucariotas representativos (cont.)

2.5.4. Homdlogos (9+2) usados como corpos basais dos flagelos e outros homélogos (9+2)
permanentemente diferenciados como centros de divisdo intranuclear

As mutagoes que ocorrem fora da linha geral dos amiboflagelados pro-
duziram essencialmente dois «clones» distintos de homélogos (9+2). Um
homologo (9+2) mutante produziu «descendéncia», que funcionou perma-
nentemente como centro de divisao intranuclear. O outro homélogo (9+2)

Genoma (9+2) do simbionte _2 @
Genoma nuclear do hospedeiro 1 @ @ @

pré-mitose

Diagrama lll
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V. (a) Dimorpha mutans (Picken, 1962, p.259)

(Actinomonadida: um heliozoario)

V. (b) Ochromonas (Doflein & Reichenow, 1929)

(Ochromonadalea: uma alga
flagelada dourada ou crisoficea)

Fig.2 — Figuras mitdticas de alguns eucariotas representativos (cont.)

produziu descendentes que se mantiveram apenas como corpos basais dos
flagelos. Um centro de divisdo intranuclear e, eventualmente, a eumitose
evoluiram numa linha na qual os corpos basais-homologos (9+2) de flagelos
independentes foram retidos. Esta série de mutagoes (que pode ter ocorrido
mais do que uma vez) levou presumivelmente ao aparecimento dos grupos
de protozoarios, algas verdes, crisoficeas, etc. Alguns destes grupos sao cla-
ramente pré-mitoticos (p. ex. Fuglenophyta) [Fig.2. IV, alineas a, b], (Wilson,
1925, p.697; Belar, 1915).

Uma, ou talvez varias, destas linhas originou o aparecimento das plantas
verdes eumitoticas com estadios anteriores de motilidade flagelar e (por hipo-
tese) com centros de divisao intranuclear (Wilson, 1925, p.151); outra linha
pode ter evoluido em alguns esporozoarios (Copeland, 1956, p.17).



34 | ORIGEM ENDOSSIMBIOTICA DAS CELULAS EUCARIOTICAS

A vantagem selectiva destas mutagoes ¢ clara: elas asseguram ao orga-
nismo uma distribui¢do equitativa da sua cromatina e a retengao da sua
motilidade flagelar.

Os grupos relativamente homogéneos de protozoarios, os ciliados com
os seus nucleos dimorficos, evoluiram presumivelmente a partir de uma sé-
rie analoga de mutagdes fora da linha primitiva dos amiboflagelados. Eles
tém um micronucleo eumitético (com um fuso intranuclear) reservado para
a continuidade genética (Weinrich, 1954). Mantém também a replicacdao dos
corpos basais para os cilios (9+2) do cortex independente do aparelho mit6ti-
co. No entanto, nestes organismos, a «linha germinativa» mitotica e o «soma»
pré-mitotico estao estranhamente diferenciados em dois tipos de ntcleos. O
macrontcleo endopolipléide nao contém centrémeros cromoss6micos ou cro-
mossomas individuais, e divide-se por amitose. Presumivelmente, a série de
mutagoes que foram seleccionadas no curso da evolugao da eumitose no mi-
cronucleo comecou numa célula binucleada, na qual foram produzidas regu-
larmente muitas copias do genoma e reservadas para a gestdao activa da sintese
de proteinas. A evolucdao da eumitose nunca ocorreu no macronucleo [Fig.2.

IVB. (b)] (Wilson, 1925, p.610).

2.2.5. Homélogo (9+2) usado como corpo basal dos flagelos e como «centro de divisdo» ex-
tranuclear

Nos membros das populacoes iniciais de amiboflagelados ja contendo
homoélogos (9+2) intranucleares, devem ter ocorrido mutagdes que levaram

Genoma (9+2) do simbionte _ 2 @ .
Genoma nuclear do hospedeiro 1

pré-mitose

Genoma (9+2) do simbionte _ 3 @ @ @ @ @
Genoma nuclear do hospedeiro 1

eumitose

Diagrama IV
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V. (c) Acanthocystis (Calkins, 1909, p.31)

VA NN
5 ey

.
(Acanthocystida: um

heliozoario)

d) Prowazekia (Belar, 1915)

Rjcae)

(Cercomonadida: um
flagelado animal)

Fig.2 — Figuras mitéticas de alguns eucariotas representativos (cont.)

ao aparecimento de células em que os corpos basais dos flagelos, quando
se dividiam, funcionavam como centros de divisao extranuclear. Existem
exemplos notaveis do corpo basal a funcionar como um centro de divisao
extranuclear durante fases mitoticas em formas bastante distintas entre os
muitos organismos existentes [Dimorpha mutans (Picken, 1962), Clathrina (Wil-
son, 1925, p.42), Ochromonas e Centropyxis (Doflein & Reichenow, 1929)]. Al-
guns destes organismos [por exemplo, Aeanthocystis (Calkins, 1909), Wagnerella
(Wilson, 1925, p.677)] tém figuras de divisao do tipo animal, mas os centri-
olos sao indistinguiveis dos corpos basais flagelares. Durante a divisdo, os
flagelos de muitos destes organismos ainda estao ligados aos centriolos nos
polos da figura mitética. Em alguns casos, quando o homologo (9+2) se di-
vide, um produto da divisao funciona como o centriolo, e o outro da origem
ao corpo basal flagelar, que se diferencia, perdendo assim a sua capacidade
de replicacdo continua (Renaud & Swift, 1964).



36 | ORIGEM ENDOSSIMBIOTICA DAS CELULAS EUCARIOTICAS

Nesta linha evolutiva, na qual os corpos basais extracelulares em divisao
funcionavam como centriolos atraidos pelos centrémeros cromossoémicos
intranucleares, ¢ provavel que tenha surgido uma série de flagelados espe-
cializados e que mantém ao longo do ciclo de vida algumas ligagoes morfo-
logicas entre o aparelho flagelar e a figura mitética, por exemplo, Trichomonas
(Wilson, 1925, p.205); Polymastix (Wilson, 1925, p.694); Heteromita (Wenyon,
1926, p.118); Prowazekia (Belar, 1915) e Eudorina (Hartmann, 1921). Em
alguns organismos ¢ provavel que esta ligacao tenha sido perdida secun-
dariamente, por exemplo, Cryptobia (Copeland, 1956, p. 160); Herpetomonas
(Wenyon, 1926, p.118); Vaucheria (Fritsch, 1935, p.70); Dictyota (Wilson, 1925,
p-200); Paramoeba (Goldschmidt & Popoft, 1907); Gurleya (Wenyon, 1926,
p-742). Protozoarios hipermastigotas, cujos centriolos mitéticos se formam a
partir da banda flagelar na célula viva, sdo especialmente ilustrativos deste
grupo (Copeland, 1956, p.171; Cleveland, 1956, 1963). Por exemplo, depois
de muito estudo sobre o ciclo de vida dos centriolos nos hipermastigotas,
Barbulanympha, Cleveland conclui:

«... 0 processo de reorganizagao (dos centriolos) descrito mostra clara-
mente varias coisas; uma relacao definitiva entre os centriolos de hipermas-
tigotas e aqueles das formas superiores de vida; a capacidade do centriolo
para, em determinados momentos, funcionar mais do que uma vez na for-
macao de flagelos axostilos e parabasais, assim como o ¢ capaz de fazer em
todos os momentos na formacao da figura acromatica (ou seja, aparelho
mitotico); a capacidade dos centriolos funcionarem na producdo de orga-
nitos extranucleares sem que eles mesmos se reproduzam, e também sem
uma reprodugao nuclear ou citoplasmatica; a incapacidade dos flagelos, dos
parabasais e dos axostilos, se reproduzirem; e, mais importante do que tudo,
o facto de que o apice anterior destes centriolos dos flagelos, invulgarmente
grandes, ser a sua parte reprodutora» (Cleveland, 1956).

2.5.6. Homdlogos (9+2) usados como corpos basais dos flagelos e de outros homélogos (9+2)
permanentemente diferenciados como centros de divis@o extranuclear (centriolos)

Esta série de mutagoes, que conduziram aos tipicos centriolos e anfias-
teres da mitose do tipo animal, envolve etapas analogas as previstas na sec-
¢ao 2.5.4. Foram produzidos dois «clones» de homologos (9+2): em um, o
homologo (9+2) da origem permanentemente a corpos basais que, por sua
vez, s6 ddo origem a outros corpos basais que produzem flagelos. No outro,
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Diagrama V

o homologo (9+2) da origem a centriolos extranucleares. Isto pode ter en-
volvido mutagoes que levaram a perda de duas fibras centrais do homologo
(9+2), resultando na estrutura nao-mével (9+0) do centriolo. [Pode ser que
sejam as fibras centrais que conferem motilidade aos flagelos e que sao um
pouco parecidas com a fibra axial das espiroquetas (Stanier et al., 1963,
p-158).] A vantagem selectiva de uma diferenciacao funcional permanente
dos dois organitos ¢é clara, conforme sec¢ao 2.5.4, a motilidade flagelar ¢é
completamente independente do aparelho mitético: as células flageladas,
em organismos eumitoticos, também se podem dividir. Encontram-se exem-
plos deste tipo de mitose, com anfidsteres a circundar os centriolos extranu-
cleares, em alguns protozoarios e na maioria dos grupos de eumetazoarios
(Wilson, 1925, p.124). O centriolo extranuclear conspicuo das diatomaceas
também pode ser funcionalmente homologo. Tal é consistente com o facto
interessante deste grupo relativamente homogéneo de algas avangadas ter
entrado em cena durante o Cretaceo [Fig.2. VI (b)] (Fritsch, 1935, p.660).

2.6. A EVOLUCAO DAS PLANTAS EUCARIOTICAS A PARTIR DE
DIVERSAS LINHAS DE PROTOZOARIOS QUE ADQUIRIRAM
ALGAS PROCARIOTICAS SIMBIOTICAS

Tal como acima referido, presume-se que a evolu¢ao da mitose ocorreu
milhdes de anos apds a evolugao da fotossintese. Esta hipotética origem dos
eucariotas ¢ totalmente incompativel com a nogao de que o ancestral das
c¢lulas superiores existentes ¢ um simples fitoflagelado — as células vege-
tais eucarioticas nao evoluiram uma fotossintese eliminadora de oxigénio,
que mais tarde «empacotaram» em plastos delimitados por membrana; elas



38 | ORIGEM ENDOSSIMBIOTICA DAS CELULAS EUCARIOTICAS
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Diagrama VI

adquiriram-na por simbiose. A diversidade da estrutura celular e o ciclo de
vida em algas eucaridticas inferiores implica que foram ingeridos diferentes
procariotas fotossintéticos (protoplastos) por protozoarios heterotréficos em
varios momentos durante a evolucao da eumitose. Os proprios protoplastos
evoluiram a partir de procariotas eliminadores de oxigénio, homologos das
algas azuis. Para sua propria vantagem selectiva, permaneceram nos hospe-
deiros protozoarios que os tinham absorvido e, eventualmente, tornaram-se
plastos simbioticos obrigatorios, retendo os seus caracteristicos pigmentos
e vias fotossintéticas. Em muitas algas eucarioticas e em todas as plantas
superiores, € claro, a simbiose continuou a evoluir muito, e os vestigios de
heterotrofia foram eventualmente perdidos. Isto implica que, em plantas eu-
carioticas, os plastos sao homologos aos das algas azuis; a parte nao-cloro-
plasto das plantas ¢ directamente homologa aos eucariotas heterotroficos.

A drvore filogenética — Fig 1. Com base na hipotese acima referida, a Fig.1
apresenta uma arvore filogenética contendo os principais grupos de organis-
mos eucariotas inferiores. Num tratado taxonémico extremamente original,
H.F. Copeland classificou muitos destes organismos eucarioticos inferiores
em grupos naturais relativamente isolados. Excepto na aceita¢ao da autono-
mia genética dos plastos fotossintéticos, o trabalho independente de Cope-
land é consistente, de forma notavel, com a teoria da evolucao aqui apresen-
tada. O seu livro (Copeland, 1956) foi inestimavel para o desenvolvimento
desta filogenia.

Assim, existem duas grandes inovagoes apresentadas na arvore filogené-
tica. Uma envolve a separagao das algas eucarioticas inferiores em grupos
baseados nas supostas homologias do «hospedeiro» ou parte protozoaria do
organismo. Os circulos com letras, que representam plastos nas linhas, in-
dicam as homologias dos endossimbiontes fotossintéticos procarioticos; com
menos precisao, a posi¢ao destes circulos representa o estadio da evolugao
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V. (e) Eudorina (Hartmann, 1921)
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V. (g) Paramoeba eilhardi (Goldschmidt & Popoff, 1907)
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Fig.2 — Figuras mitdticas de alguns eucariotas representativos (cont.)



40 | ORIGEM ENDOSSIMBIOTICA DAS CELULAS EUCARIOTICAS

V. (h) Heteromita ucinata (Wenyon, 1926, p.118)
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(um flagelado animal)

V. (i) Gurleya (Wenyon, 1926, p.742)
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Fig.2 — Figuras mitoticas de alguns eucariotas representativos (cont.)

00

(Neosporidia: um
esporozoario)

em que ocorreu a aquisi¢ao simbiotica. A segunda inovac¢ao é uma tentativa
de reclassificar grupos de protozoarios reconhecidamente heterogéneos (por
exemplo, esporozoarios, sarcodineas, etc.), de acordo com a suas citologias
mitoticas e, assim, os estadios que presumivelmente representam na evolu-
¢io da eumitose. A parte destas grandes modificacdes, a taxonomia-padrio
foi seguida. Na arvore filogenética, adoptou-se a terminologia de Copeland
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Fig.2 — Figuras mitdticas de alguns eucariotas representativos (cont.)

para todos os organismos, excepto para as algas verdes, para as quais ¢ usa-
da a terminologia de Fritsch. Excepto para organismos explicitamente men-
cionados em outro lugar na arvore, os grupos sao considerados equivalentes
aos de Copeland.
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A aquisi¢ao da fotossintese por eucariotas heterotroficos pode entdo ser
pensada como bastante analoga a algumas reconhecidas simbioses, as quais,
com base na identificacdo do simbionte fotossintético, deve ter sido origina-
da muito mais recentemente, por exemplo, Paramecium bursaria, cris6fitos em
Radiolarios, Hydra viridis, as associagoes algas-fungos em liquenes. Foram
relatadas ocorréncias de simbiontes de algas verdes, azuis e criptomonada-
ceas em tecidos na maior parte dos grupos de animais inferiores (Buchner,
1930, 1953).

Toda a cronologia aqui apresentada esta resumida na Tabela 1.

Para documentar esta teoria, o seguinte, no minimo, ¢ necessario verifi-
car-se: (1), a teoria deve ser consistente com os registos fosseis e geologicos;
(2), cada um dos trés organitos citoplasmaticos (mitocondrias, homologos
(9+2) e plastos) deve demonstrar caracteristicas gerais relacionadas com as
caracteristicas das células que tém origem em hospedeiros como simbiontes.
Nenhum pode ter caracteristicas que entrem em conflito com essa origem;
(3), as previsoes tendo em conta a origem dos eucariotas devem ser verifica-
das. O resto deste artigo discute a evidéncia que apoia esta teoria, em termos
de suposicoes feitas com base na biologia molecular, o que pode ser feito
considerando os mecanismos evolutivos.

3. Evidéncia a partir da literatura

3.1. SOBRE OS CRITERIOS PARA UMA FILOGENIA MICROBIANA
NATURAL

Em toda a literatura sobre sistematica existe o pressuposto subjacente de
que quanto mais caracteristicas dols organismos possuem em comum, mais
relacionados eles estao. Organismos superiores, tais como vertebrados e plan-
tas com flor, mostram padroes morfologicos consistentes que mudam em eta-
pas que podem estar relacionadas directamente com o valor adaptativo. A
observagao dos organismos vivos, a fisiologia comparativa e a anatomia, bem
como o registo f6ssil, fornecem todos eles evidéncias para esta hipotese.

No entanto, a auséncia de uma série comparavel de critérios morfologi-
cos consistentes tem frustrado a tentativa de tragar a histéria evolutiva dos
«organismos inferiores», por exemplo, os «ficomicetos», os «mastigbforos»,
o0s «sarcodineos», etc., como qualquer investigagao da literatura sobre o as-
sunto pode revelar.

Neste sentido, em que é que a reconstrucao da historia evolutiva dos
microrganismos se pode basear? Os recentes avancos na biologia molecular
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dao uma ideia da importancia relativa dos diversos critérios no desenvolvi-
mento da filogenia microbiana, mesmo se uma grande quantidade de dados
fundamentais nao esta ainda disponivel. Por exemplo, ¢ claro que ndo basta
simplesmente recolher arbitrariamente um nimero grande de «caracteristi-
cas» de igual valor e tentar agrupar os microrganismos com base no maior
namero de tals «caracteristicas» em comum. Em vez disso, como a base
genética de muitas dessas «caracteristicas» acaba por se tornar conhecida,
podemos classifica-las em fungao do numero total de mutagoes pontuais
necessarias para a sua evolucao. Na determinacdo da relacdao entre dois
microrganismos — ou seja, a quantidade de tempo que decorreu desde o mo-
mento em que eles divergiram a partir de um ancestral comum — podemos
perguntar: quantas sequéncias de pares de base homologas partilham eles
no DNA? O ntimero de passos mutacionais que ocorreram para produzir
um a partir do outro esta relacionado com o niimero de geragoes que decor-
reram desde o momento em que as duas populagoes divergiram.

Assim, embora os dois organismos possam diferir numa tnica caracte-
ristica «mensuravel», deve ser claramente reconhecido que a base genética
de tal caracteristica pode variar entre uma unica (ou em muito poucas) al-
teracao e milhares ou dezenas de milhares de alteragdes nos pares de base
do DNA.®

E claro que, para construir uma taxonomia que mostre a filogenia na-
tural, e ndo a analogia evolutiva, os microrganismos devem ser agrupados

¢ Isto pode ser ilustrado com um exemplo tirado de duas espécies de algas de uma tGnica célu-
la. Chlamydomonas resistentes a estreptomicina e Chlamydomonas sensiveis a estreptomicina podem
diferir em apenas uma Unica caracteristica — assim podem a estirpe «estiolada» e a estirpe verde
de Euglena gracillis diferir apenas numa tinica caracteristica, a da «cor verde». No entanto, ¢ prova-
vel que a diferenga em Chamydomonas seja devida apenas a um tnico mutdo [mutdo é a unidade mais
pequena de DNA onde pode ocorrer uma mutacao (N. do T))] (Sager & Tsubo, 1961), enquanto
que em clones de Euglena a tnica caracteristica da cor verde (por exemplo, clorofila) em células
permanentemente «estioladas» tem sido relacionada com a presenca de todo o cloroplasto, e a
potencialidade para a sua formacao (Lyman, Epstein & Schiff, 1961). Assim, Euglena «verde» e
«estiolada», diferindo na caracteristica 6bvia da cor, revelam uma diferenca genética de milhares
de mutdes. No cloroplasto da Fuglena ha pelo menos 15 tipos diferentes de enzimas (Smillie, 1963)
e estima-se que cada uma tenha aproximadamente 100 residuos de aminoacidos. Com um racio
de codificacdo de trés nucle6tidos por cada aminoacido, a presenga de um cloroplasto implica
material genético suficiente, s6 para genes estruturais, para codificar 15x100x3 = 4500 mutdes
independentes. No pressuposto de que uma célula em cerca de um milhdo contém mutagdes ao
acaso que acabam por ser favoraveis para a evolu¢ao dos genes estruturais no cloroplasto, teria
levado cerca de (2"= 10° n = 20) vinte geracdes de Luglena para obter cada uma das 4500 muta-
¢oes favoraveis na via. Portanto, a caracteristica da cor verde na Fuglena, que pode ser perdida,
de forma permanente, pela exposigao das células a luz ultravioleta durante uns minutos (Lyman,
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com base na quantidade total de homologias genéticas que compartilham.
Uma tnica mutagao num microrganismo, resultando em uma pequena al-
teracdo quimica com um profundo efeito fenotipico em relagao a seleccao,
poderia facilmente induzir em erro o taxonomista de organismos inferiores.
Por outro lado, os organismos podem partilhar caracteristicas fenotipicas
e ainda assim o seu parentesco ser distante. Por exemplo, o facto de dois
microrganismos metabolizarem ambos a glucose, mas através de vias to-
talmente distintas, implica um grande niimero de cistroes diferentes e, por-
tanto, um periodo de tempo bastante longo desde que os dois organismos
divergiram de um ancestral comum.

Devido a falta de informacao, ¢ impossivel, é claro, determinar o niumero
e a ordem dos pares de bases do DNA que codificam para um determinado
cistrao vantajoso; porém, certos critérios para a determinacao do grau de
parentesco entre dois microrganismos podem ser classificados em funcao da
validade geral (Tabela 2). Por exemplo, a homologia de uma via metabolica
inteira é um critério taxonémico muito mais significativo do que a presenca
ou auséncia de uma unica enzima ou pigmento. De facto, o ponto no qual
as vias metabdlicas divergem em dois microrganismos, de outro modo se-
melhantes, pode ajudar a determinar o tempo decorrido desde que os dois
microrganismos divergiram de um ancestral comum.

A necessidade de compreender os padroes metabolicos por inteiro, ao
invés de caracteristicas bioquimicas individuais, é especialmente relevante
para o trabalho de botanica evolutiva sobre «plantas inferiores», onde pig-
mentos fotossintéticos comuns e produtos metabolicos tém sido considera-
dos marcadores filogenéticos primarios. Alguns grupos de organismos tém
sido considerados intimamente relacionados com base nos seus pigmentos
[ou seja, Schizogoniacea, Euglenideos, Conjugacea, e outros clorofitos (Fritsch,
1935, p.70), Myxochrysis e Crysothylakion (Copeland, 1956, p.63]. Em alguma
literatura botanica chega-se mesmo a pensar que as algas vermelhas possam
ter derivado das azuis:

«A fucoxantina, que ¢ compartilhada por crisomonadéceas, diatomaceas
e algas castanhas, apoia uma origem evolutiva comum para estes membros
da linha «castanha» de metaprotistas. O facto das diatomaceas e dos dino-
flagelados possuirem em comum diadinoxantina, ¢ sugestivo de uma afini-
dade entre estes grupos... A posse comum desta classe de cromoproteinas

Epstein & Schiff, 1961), deve ter levado (muito aproximadamente, mas provavelmente um limite
inferior extremo), 20x4500, ou 90 000 geragoes para evoluir.
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Tabela 2

Critérios taxondmicos na formagdo de uma filogenia natural dos microrganismos
(listado aproximadamente em ordem de importdncia relativa)

Ciritério

Técnicas aplicadas

Homologia total dos pares de base

do DNA

Vias metabolicas homologas

Cistrdes homologos, as mesmas
«letras do cédigo genético»

Morfologia ultraestrutural
Morfologia e ciclo de vida

Pigmentos bioquimicos tnicos, enzi-
mas, etc., em comum

Estrutura molecular de um pigmen-
to, ou enzima

Caracteristicas fenotipicas comuns

Sequenciagao directa de nucle6tidos do DNA
Técnica de gel de agar para homologias do DNA
Capacidade para recombinar geneticamente (ou
seja, técnicas de genética classica)

Racios de bases do DNA sobre um gradiente de
densidade de GsCl

Determinacdo da desnaturagao do DNA (ponto
de fusdo)

Bioquimica classica

RNA mensageiro homoélogo (homologias DNA-
-RNA). Identidade da transferéncia individual de
RNA para aminoacidos especificos

Microscopia electrénica
Microscopia 6ptica, citologia classica

Espectroscopia, bioquimica classica

Quimica classica

Capacidade para crescer sobre o mesmo hidrato
de carbono, produc¢ao do mesmo produto final,
motilidade, etc.

— as biliproteinas — por parte das algas azuis e vermelhas, encaixa muito bem
com a derivagao do aparelho fotossintético das algas vermelhas a partir do
das algas azuis...» (Dougherty & Allen, 1960, p.129).

Classicamente, os organismos fotossintéticos tém sido separados em Rei-

nos (ou Classes) distintos dos seus homologos sem plastos, independente-
mente das suas morfologias celulares, as quais implicam (pelo menos para os
zo6logos) que eles devem ser agrupados juntos [por exemplo, «Chrysamoebida
(ordem): Rhizochrysidaeae, Chrysarachiaceae, Myxochrysidacea (familias)...
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organismos nos quais apenas os plastos os distinguem dos diferentes grupos
de Rizopodes, Heliozoarios e Sarcodineos»| (Copeland, 1956, p.63). Uma vez
que os zoologos dao menos importancia as caracteristicas de plasto e tendem
a colocar tais organismos pigmentados nos seus respectivos grupos de pro-
tozoarios, as inconsisténcias surgem na literatura taxonémica dos eucariotas
inferiores de forma galopante.

3.2. SOLUCAO PARA ALGUNS PROBLEMAS TAXONOMICOS

De acordo com a tese fundamental deste trabalho, estes problemas sao
resolvidos se a validade de ambas as perspectivas forem consideradas simulta-
neamente. Por exemplo, em Chrysamoebida nao ¢ necessario, para os zodlogos,
colocarem a hipotese de que a fotossintese do tipo crisoficeas tenha evoluido
separadamente, mas de um modo exactamente analogo, em diversas linhas de
heliozoarios, rizopodes e sarcodineos; é igualmente desnecessario os botanicos
acreditarem que os varios rizopodes, heliozoarios e sarcodineos evoluiram a
partir de ancestrais crisoficeas pela perda de plastos fotossintéticos. Consistente
com a hipotese acima mencionada ¢ a teoria de que as algas, com caracteris-
ticas fotossintéticas de crisoficeas, evoluiram milhdes de anos antes a partir de
procariotas fotossintéticos e foram adquiridas simbioticamente em espécies de
heliozoarios, rizépodes e sarcodineos, e que estas algas procarioticas se torna-
ram plastos simbioticos obrigatérios nos varios protozoarios. Em outros casos
(por exemplo, Chloramoeba e Chrysamoebae), as crisoficeas e as tipicas algas «ver-
des» procarioticas foram ingeridas por amiboflagelados muito semelhantes,
cyjos descendentes evoluiram subsequentemente formas de vida do tipo das
«algas». Presumivelmente, também, tipicas algas verdes procarioticas foram
adquiridas por euglenideos, cloromonadaceas, Schizogoniacea, etc., explicando
a semelhanca notavel nas caracteristicas relacionadas com o cloroplasto nes-
tes diferentes organismos «hospedeiros». Nao ha realmente nenhuma outra
explicagao razoavel para a evolugao de certos grupos naturais de flagelados,
altamente especializados, que contenham diferentes tipos de plastos com pig-
mentos distintos e produtos de armazenamento [ex.: Cryptomonadina (familia):
Rhodomonas (vermelha), Cryptochrysis (crisoficea), Cryptomonas (incolor)]. Como é
agora reconhecido na classificacao dos liquenes, o hospedeiro e os componen-
tes plastidiais dos eucariotas fotossintéticos, a semelhanca dos componentes
dos liquenes — os fungos e as algas —, devem ser classificados separadamente.
Talvez, entdo, uma filogenia natural dos eucariotas inferiores poderia assim
ser estabelecida, o que ¢ satisfatorio para botanicos, zoologos e micologistas.
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Em alguns casos, sem duavida, a perda secundaria de plastos em varios
protozoarios resultou no seu regresso ao modo de vida heterotroéfico. A pro-
babilidade de o hospedeiro poder tolerar a perda do simbionte deve estar
relacionada com a extensao da evolugao da prépria simbiose. Por exemplo,
Paramectum bursaria e varias outras células animais contendo algas simbioticas
podem sobreviver a perda induzida das suas capacidades fotossintéticas (Sie-
gel & Karakashian, 1959). Euglena gracilis pode sobreviver a perda dos seus
cloroplastos. No entanto, em ambos os organismos, «curar as células» das suas
algas fotossintéticas ou cloroplastos envolve alguma perda de viabilidade na
maioria dos meios (Karakashian, 1963). Por exemplo, Paramecium bursaria
cultivada no escuro acaba por perder as suas algas. Embora este ciliado possa
ainda dividir-se assexuadamente, na auséncia das suas zooclorelas simbiodticas
ele ndo inicia os eventos meidticos antes da conjugacgao (Siegel, comunicagao
pessoal). Em Pbursaria, a relagao simbionte-hospedeiro pode ser rapidamente
restaurada, bastando para tal disponibilizar como alimento as zooclorelas es-
pecifica (que podem ser cultivadas i vitro) ao ciliado «curado» (Siegel, 1960).
No entanto, o crescimento i vitro de cloroplastos e a sua reintroduc¢ao em Fu-
glena tém colocado problemas técnicos insuperaveis até a data. A dependéncia
do «hospedeiro» em relacao ao plasto simbiobtico €, pois, ainda mais pronun-
ciada na maioria das plantas superiores, incapazes de sobreviver a uma perda
da capacidade fotossintética excepto, talvez, em condi¢coes muito especiais.
(Por exemplo, as pessoas podem manter milho albino vivo, alimentando as
plantas com acgtcar directamente através das suas folhas.)

Assim, em geral, uma maior dependéncia mutua reflecte provavelmente
uma associacao hospedeiro-simbionte mais longa. Isto ocorre porque novas
sinteses, tornadas possiveis gracas a simbiose, serao seleccionadas e gradual-
mente tornar-se-i0 necessarias para a sobrevivéncia. E altamente provavel
que muitas das vias particulares do metabolismo das plantas — a formagao
da parede celular vegetal, a sintese de alcaléides, a formacao de determina-
dos produtos de armazenamento, etc. — tém origem na antiga simbiose entre
algas procarioticas e protozoarios, analoga a sintese de amido em FPeliaina.

«Peliaina ¢yanea ¢ um flagelado (crisomonadacea ou criptomonadacea nas
suas afinidades) que contém entre um grande até seis pequenas cianelas (al-
gas azuis). Fissoes assimétricas raras produzem moénadas incolores (hospe-
deiros flagelados), as quais produzem 6leos de reserva, ao invés de amido, tal
como o complexo Peliaina. Uma vez que cianofitos livres também ndo pro-
duzem amido, o complexo alcancou uma nova funcao. O sincianoma deve
ser antigo, uma vez que nao ¢ possivel ao flagelado ter ingerido cianelas.
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Fases fagotroficas e amiboides foram descritas em alguns flagelados primi-
tivos, e a absor¢ao de um cianoéfito de vida livre por um ancestral amibéide
terd presumivelmente iniciado a simbiose...» (Lederberg, 1952).

Com base num argumento biolégico muito geral, pode dizer-se que a
fotossintese evoluiu nos procariotas e a mitose evoluiu nos protozoarios. Isto
¢, a partir do nosso conhecimento da evolugao de organismos superiores,
parece que, para identificar a populagao na qual uma caracteristica deter-
minada por multicistroes evoluiu, € necessario que organismos relacionados
demonstrem uma grande variedade de pequenas variacoes na referida ca-
racteristica, a qual pode ser correlacionada com factores ambientais selecti-
vos especificos.

A falta de variagao em uma caracteristica determinada por multicistroes
num grupo natural de organismos sugere que a caracteristica evoluiu mais
cedo em alguns outros ancestrais da populacdo. (Por exemplo, nos mamife-
ros: o metabolismo da glucose; a histologia do tecido 6sseo; pulmoes desen-
volvidos a partir de um brotamento da faringe primitiva; o sistema circula-
torio fechado contendo corpusculos vermelhos do sangue; coluna vertebral;
o sistema nervoso dorsal, oco, etc.; em angiospérmicas: intermediarios do
ciclo de Krebs; fotossintese em plantas verdes; meiose e fertilizagao; tecido
vascular; sementes; etc.)

Por outro lado, as variacoes, entendidas em termos de valor adaptativo
para a populagao, sao consideradas uma prova de que, por exemplo, estas
caracteristicas evoluiram nos seguintes grupos naturais: desenvolvimento
triploblastico em metazoarios; o tetrapode de cinco dedos em vertebrados
anfibios; desenvolvimento de anfibios e répteis em ambientes secos durante
todo o ciclo de vida; grande variedade de formas de bicos e de patas nos
tentilhdes das Galapagos; glandulas mamarias nos mamiferos; e a flor nas
angiospérmicas.

Ja discutimos algumas das variagoes sobre o tema da mitose em proto-
zoarios, secgoes 2.4 a 2.5.6; para a discussdo das varia¢oes no metabolismo
fotossintético em procariotas contemporaneos, ver seccoes 3.4 e 3.5.

3.3. PROPRIEDADES GERAIS DA SIMBIOSE

O argumento apresentado para a origem da célula eucaridtica aponta
Inequivocamente para a aquisi¢ao das mitocondrias por simbiose, 0 genoma
do complexo do flagelo (9+2) e o plasto. Quais sdao os critérios gerais dos
organitos que derivaram por simbiose?
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(1) Um simbionte originou-se como uma célula de vida livre e, portanto,
deve ter sido capaz de replicar seu proprio DNA na sua propria maquinaria
de sintese de proteinas. Como descrito acima, supde-se que estes organitos
subcelulares tenham evoluido ao longo da linha principal de evolugado celu-
lar terrestre e, portanto, deviam conter DNA, RNA mensageiro e ribosso-
mal, etc., ou seja, todos os requisitos minimos para a reproducao da célula
comum a vida celular terrestre. Isto ndao exclui a possibilidade de modos
alternativos de replicagao celular terem antecipado aqueles nos quais es-
tamos interessados (Pirie, 1959). Assim, pelo menos um simbionte deve ter
tido: (a) DNA; (b) RNA mensageiro (nRNA) complementar a esse DINA;
(c) um sistema de sintese de proteinas funcional; (d) uma fonte de ATP e de
outros nucleotidos; (€) uma fonte de pequenas moléculas para utilizagao no
fabrico de proteinas e acidos nucleicos; e (f) um sistema de sintese da mem-
brana celular. Apés a entrada num hospedeiro, tal simbionte pode perder
nenhuma ou todas estas capacidades sintéticas, excepto a capacidade de replicar o
seu proprio DNA e de sintetizar mRNA complementar a esse DNA — condicao
sine qua non de qualquer organismo. Assim, se qualquer um destes organitos
tem origem como simbionte, o seu DNA especifico caracteristico deve estar
presente no hospedeiro em todos os estadios do seu ciclo de vida. Sucede,
¢ claro, que o racio entre a sintese de DNA do genoma do hospedeiro e a
sintese de DNA do genoma do simbionte deve ser aproximadamente de 1:1.
Se o racio for maior do que 1:1, o hospedeiro vai suplantar o simbionte e dar
origem a filhas sem esse simbionte; se o racio entre a sintese de DNA do hos-
pedeiro e a sintese de DNA do simbionte for menor do que 1:1, o simbionte
vai suplantar o hospedeiro e acabara por ocorrer lise.

Por analogia com o parasitismo e o mutualismo em organismos superio-
res, ¢ altamente provavel que, ap6s uma longa associacao, a redundancia
intrinseca as relagdes simbioticas seja seleccionada negativamente. Por con-
seguinte, o simbionte tende a relegar todas as funcdes metabolicas dispensa-
veis para o hospedeiro. Isto resulta tendencialmente em simbiose, que se vai
tornando progressivamente cada vez mais obrigatoria.

(2) Se um organismo ou um organito foi adquirido por simbiose, sera
retido intracelularmente no seu hospedeiro se e s6 se existir algum meca-
nismo que garanta que cada célula-filha do hospedeiro recebe pelo menos
uma copia do genoma simbionte em cada divisao. Qualquer mutagao que
assegure a distribuicdao do simbionte pelas duas células-filhas em cada divi-
sao vai ser de alto valor selectivo para o complexo (por exemplo, um me-
canismo comum eficaz, mas dispendioso, seria a presenca de muitas copias
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do simbionte dentro das células hospedeiras, aumentando a probabilidade
de cada filha receber pelo menos um simbionte). Na verdade, quando vistas
desta forma, muitas observagoes citologicas classicas sobre o comportamen-
to dos centriolos, das mitocondrias e dos cloroplastos nas células dos seus
«hospedeiros» podem facilmente ser interpretadas, como de facto o foram,
como sendo mecanismos que asseguram a continuidade genética do geno-
ma do organito.

(3) Se um organito celular ¢ adquirido por simbiose, nao deve haver ne-
nhum organismo que contenha estadios intracelulares intermediarios do
organito. Toda a série de capacidades metabdlicas conferidas ao hospedei-
ro pelo simbionte deve ser adquirida em conjunto, ou seja, «empacotada»
como uma unidade.

(4) Se o simbionte for perdido, todas as caracteristicas metabolicas codifi-
cadas no genoma do simbionte sdao perdidas em conjunto. Uma vez perdido,
um simbionte nunca pode ser recuperado a menos que seja readquirido por
absor¢ao. Na verdade, a menos que a reabsorcao aconteca imediatamente
a seguir a perda, ¢ improvavel que precisamente o mesmo simbionte venha
a ser readquirido. Por exemplo, tal reabsorcao tem sido sugerida para a
origem de Glaucocystis nostoc, um organismo com as caracteristicas de «hospe-
deiro» de um Oogystaceae contendo distintamente um tipo de algas azuis, em
vez de plastos «verdes» (Fritseh, 1935, p.186), e para Gloeochaete, «ha muito
tempo referido como um género anémalo de Myxophyceae, mas sabe-se agora
que representam uma forma de Zetraspraceous incolor, em que os cromato6fo-
ros azuis sao algas azuis simbioticas» (Fritsch, 1935, p.125).

Deve efectuar-se, é claro, uma distingao clara entre a perda e a desdi-
ferenciacao do simbionte. Na desdiferenciacdo, o potencial genético para
a formacao do simbionte ¢ retido, implicando uma retencao completa do
genoma do simbionte permanente e, portanto, do seu DNA. A perda do
simbionte implica a perda permanente do DNA do simbionte.

As vias metabolicas reflectidas em alguma morfologia (por exemplo, ri-
bossomas, lisossomas, reticulo endoplasmatico, membranas nucleares, etc.),
as quais estdo codificadas no genoma nuclear caso sejam perdidas do cito-
plasma, podem ser substituidas no ambiente adequado pela ac¢ao de genes
nucleares. Isto nunca pode ser verdadeiro para os organitos que se origina-
ram por simbiose.

(5) Uma vez que qualquer simbionte intracelular deve ter os seus pro-
prios genes, pode ser feita uma correlacdo entre as caracteristicas genéti-
cas conferidas ao hospedeiro pelo simbionte e a presenga morfolégica do
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simbionte. Por exemplo, em todos os eucariotas, o nimero de mitocondrias
e de plastos ndo sera necessariamente metade na meiose e o dobro na fertili-
zacao, de modo a estabelecer a sua constancia. Assim, eles nao revelam ne-
cessariamente uma distribuicao mendeliana das caracteristicas de geragao
em geragao. As observagoes de que, em alguns casos, as mitocondrias e os
plastos sao herdados apenas com o gameta feminino, em fertilizagoes ani-
sogaméticas, conduziram as hipoteses iniciais de que estes organitos eram
portadores de «hereditariedade citoplasmatica». Por conseguinte, em orga-
nismos em que as mitocondrias ou os cloroplastos sao herdados uniparental-
mente devemos encontrar uma genética nao-mendeliana. A transmissao da
caracteristica deve estar associada com o parente doador [por exemplo, nos
ourigos-do-mar todas as mitocondrias paternas sao encontradas em apenas
um blastémero na fase de 32 células (Wilson, 1925, p.713). Em casos excep-
cionais isto pode aplicar-se também aos homologos (9+2) (p. ex. a heredi-
tariedade patrilinear do centrossoma, por exemplo em Culex (Darlington,
1958, p.174)]. Em geral, é claro, as caracteristicas genéticas transportadas
pelos centrémeros cromossémicos (9+2) irdo mostrar estritamente padroes
de hereditariedade mendeliana.

(6) Se um organito se originou como uma célula de vida livre, é possivel
que homologos que ocorrem naturalmente possam ainda ser encontrados
entre os organismos existentes. Mesmo que nao possam ser encontrados
co-descendentes morfologicos e fisiologicos precisos, ainda existentes, o or-
ganito deve ter caracteristicas genéticas e fisiologicas conhecidas por serem
consistentes com aquelas geralmente presentes nas células terrestres.

Pela aplicacao dos critérios acima referidos, o nicleo da célula eucarioti-
ca nao poderia ter sido originado por simbiose. Grande parte da literatura
sobre a genética e a citologia de organismos superiores defende a tese de que
os genes nucleares controlam as sinteses citoplasmaticas que tornam possivel
a duplicacao do DNA nuclear e o crescimento da célula antes da divisao
seguinte (Brachet, 1957). Evidéncias recentes indicam que um grande nu-
mero de locais espalhados por muitos cromossomas nucleares controlam a
producao do RNA citoplasmatico (Prescott, 1964). O ntcleo e o citoplasma
do sistema eucariotico sao claramente parte de um sistema altamente inte-
grado e continuo. Parece que ha poucas provas que podem ser citadas para
as suas origens independentes.

Para documentar esta teoria, o resto da discussao é dedicada a origem das
cé¢lulas procarioticas destinadas hipoteticamente a tornarem-se organitos de
eucariotas, e a apresentar o estado actual dos organitos citoplasmaticos em
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termos de critérios gerais para uma origem simbiodtica, conforme desenvol-
vido anteriormente.

3.4. ANAEROBIOSE ANTIGA E FOTOSSINTESE MICROBIANA

A atmosfera da Terra, tanto pela auséncia de hidrogénio como pela pre-
senca de grandes quantidades de oxigénio, ¢ cosmicamente atipica. Em-
bora nao haja consenso em relacdo aos detalhes, astronomos e gedlogos
acreditam hoje que a atmosfera terrestre original, que foi posteriormente
perdida, era composta principalmente por hidrogénio. Foram feitas diversas
tentativas laboratoriais de simulagao da origem da vida; uma variedade de
moléculas (por exemplo, aminoacidos, pirimidinas, ATP) presentes em orga-
nismos contemporaneos pode ser produzida se as condi¢gdes quimicas forem
redutoras. No entanto, se as condi¢oes forem oxidantes, como o sdo na actu-
al atmosfera, a producao de compostos organicos comuns ¢ extremamente
ineficiente. Todas as provas sao consistentes com a hipotese amplamente
aceite de que a vida surgiu em condi¢oes redutoras da atmosfera primitiva
(Sagan, 1965b).

A fotossintese, no sentido da utilizacao da energia solar na produgao de
compostos organicos, antecede muito provavelmente a origem da propria
vida. A elevada capacidade de absorcao de luz ultravioleta por parte da
maioria dos componentes dos acidos nucleicos, do ATP e dos aminoacidos e
péptidos, pode ter resultado na sua acumulagao local ha 4-5 mil milhdes de
anos, na auséncia de sistemas de replicacao celular sobre os quais a selec¢ao
natural podia actuar (Sagan, 1961).

Quando ¢ que a atmosfera se tornou oxidante? Estudos geoquimicos,
independentes da especulacao biologica, fornecem provas sobre a datagao
da transicao para a atmosfera oxidante. Ha 2-3 mil milhoes de anos, de-
positaram-se sedimentos nos escudos canadienses, brasileiros e sul-africa-
nos contendo uraninite (UO,) que nao tinha sido oxidada a pecheblenda,
sugerindo a auséncia de uma pressao parcial de oxigénio significativa ao
tempo da deposigao. No entanto, foram encontradas rochas muito antigas
oxidadas, com 2,5x10? anos, sugerindo que, nessa altura, o oxigénio livre
era suficientemente abundante para oxidar o ferro e formar depositos de
limonite (Rutton, 1962).

Recentemente, Cloud examinou cuidadosamente a literatura e acumu-
lou uma boa quantidade de provas que resolvem as aparentes discrepan-
cias nos dados. Encontrou microestruturas, indiscutivelmente fosseis, que
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considera assemelharem-se bastante aos procariotas extantes (algas azuis e
ferrobactérias) em rochas com uma datagio de 2,1x10? anos. [Na verdade,
microestruturas de fosseis procariotas (p. ex. Fobacterium isolatum) foram en-
tretanto identificadas em rochas antigas com 3,1x10° anos (Barghoorn &
Schopf, 1966).] Na conclusao da sua revisao, Cloud assinala,

«Em conjunto, as provas provenientes da paleontologia e da estratigrafia
indicam, portanto, que a potencialidade para a evolugao do oxigénio através
da fotossintese das plantas verdes existia ha pelo menos 2,7-2,1x10° anos, e
que esse oxigénio atmosférico comecou a estar disponivel em quantidades
relativamente grandes provavelmente hd cerca de 1,2x10° anos (uma con-
clusao alcancada de forma independente por Lepp e Goldich seguindo uma
outra linha de raciocinio)» (Cloud, 1965).

(A fotossintese das «plantas verdes» referida por Cloud inclui a fotossinte-
se das algas azuis procaridticas; distingue-se da fotossintese bacteriana, pois
no processo ocorre eliminac¢ao de oxigénio gasoso.)

A correcta identificacdo dos fosseis implica a origem do metabolismo fo-
tossintético, o qual utiliza a regido visivel do espectro, que surgiu em sistemas
celulares hda 2,1 mil milhoes de anos ou até mesmo ha 3,1x10% anos. Isto é
consistente com os argumentos astronoémicos independentes que indicam
que os compostos reduzidos pela absor¢ao de UV estavam, provavelmente,
na atmosfera contemporanea destas algas fotossintéticas procarioticas (Sa-
gan, 1965b).

Em qualquer caso, a utilizagao de luz visivel na fotossintese microbiana
deve ter evoluido ha mais de 1,2x10? anos (altura em que o oxigénio gaso-
so livre estava claramente presente), pois ¢ provavel que, naquele tempo,
a luz ultravioleta que penetrava a camada de ozono da alta atmosfera era
insuficiente para fornecer a energia necessaria a formagao de compostos
organicos que sao a base para toda a vida. Mesmo que tenha continuado a
produgao de nova matéria organica, ela teria sido destruida por oxidagao.
Assim, dentro dos limites destas datas, este esquema para a evolugao da fo-
tossintese celular foi assim reconstruido.

As porfirinas (tetrapirréis conjugados com metais, tais como aqueles
encontrados na catalase e na peroxidase) sao de ocorréncia universal em
todas as células existentes, com excepgao de alguns anaerobios obrigato-
rios (Lascelles, 1964). A sua ubiquidade tem sido relacionada com a sua
capacidade de reduzir agentes oxidantes mutagénicos. O oxigénio mole-
cular esta continuamente a ser produzido por fotolise da agua, na alta
atmosfera, e pela libertacdao de hidrogénio (Urey, 19359). Este oxigénio deve
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ter sido letal para os primeiros sistemas auto-replicantes. A fotoprodugao
atmosférica de oxigénio ao longo das diferentes idades proporcionou, pre-
sume-se, pressoes selectivas para a retencao destes antigos cistroes envolvi-
dos na sintese de porfirinas anti-mutagénicas. Por hipotese, o facto de estes
compostos tetrapirrélicos anti-mutagénicos serem absorvedores fortes de
luz visivel foi posteriormente usado como vantagem na evolucao da fotos-
sintese microbiana mediada pela clorofila (Sagan, 1961).

A fixagao do CO, (reacgdes de escuro) na fotossintese ¢ conhecida por
estar presente para a producao de material celular em muitos organismos
nao-fotossintéticos diferentes (por exemplo, quimiolitotroficos: bactérias ca-
pazes de oxidarem hidrogénio gasoso, sulfureto, enxofre, amonio e nitrito).
E possivel que as mutacdes que tornaram possivel a utilizagio de porfirinas
na fotoprodugao celular de ATP tenham ocorrido originalmente em micror-
ganismos que ja continham as «reacgdes de escuro» de fixagao do CO,,. Isto
pode ter resultado na evolu¢ao do mecanismo fotossintético fundamental,
fornecendo assim uma nova fonte de ATP produzido pela absor¢ao da luz
visivel pelas porfirinas. Em alguns organismos, métodos quimiotréficos ou
heterotréficos directos de obtencao de ATP foram, supostamente, substi-
tuidos por métodos de absorcao da luz visivel mediada pela clorofila, uma
caracteristica de todos os fotossintetizadores microbianos.

A relacao da sintese de porfirina com o metabolismo intermediario, isto
¢, a sintese via glutamato, acido a-cetoglutarico e succinil-CoA, sugere que
as porfirinas inicialmente seleccionadas, devido as suas propriedades anti-
-mutagénicas — por exemplo, na redugao do perdxido de hidrogénio — po-
dem ter sido utilizadas numa oxidac¢ao mais eficiente dos hidratos de carbo-
no. Os organismos incapazes de formar estas porfirinas acabaram por ficar
condenados a eterna anaerobiose obrigatoria (Stanier et al., 1963, p.85).
Assim, respiradores heterotréficos anaerébios (microrganismos que oxidam
hidratos de carbono na auséncia de oxigénio molecular para formar ATP
via porfirinas conjugadas com ferro, como os citocromos) poderiam tam-
bém ter evoluido a partir de sintetizadores primitivos de porfirina.

Em fotossintetizadores anaerdbios procariéticos devem ter ocorrido mu-
tacoes que tornaram possivel o desenvolvimento de organismos capazes de
usar atomos de H a partir da (muito mais abundante) agua, em vez do (me-
nos abundante) hidrogénio gasoso ou do sulfureto de hidrogénio (por exem-
plo, o fotossintetizador anaerdbio Thiorhodacea) como dadores de electroes
para a clorofila. A consequéncia natural destas mutacdes foi a eliminac¢ao do
oxigénio proveniente da agua durante o processo de fotossintese.
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O facto de os depositos de limonite oxidada terem 2,5x10% anos constitui
uma prova forte de que ocorreram mutacoes que favoreceram uma fotossin-
tese eliminadora de oxigénio em alguns microrganismos autotroficos muito
antes daquela data.

3.5. ATMOSFERA OXIGENICA E ORIGEM DOS AEROBIOS

A presenca de uma quantidade crescente de oxigénio, produzido pela nova
fotossintese, deve ter sido extremamente deletéria: deixou de haver qualquer
sintese inorganica de compostos organicos; os anaerébios obrigatorios en-
contraram progressivamente menos nichos; toda a vida se tornou, em tltima
analise, dependente da fotossintese com luz visivel para produzir nucleétidos
e hidratos de carbono oxidaveis. Sob tais condigdes, a constante pressao selec-
tiva deve ter incidido nos microrganismos que toleravam e utilizavam oxigé-
nio. No caso dos respiradores anaerébios contendo citocromo — células que ja
tinham genes codificantes para as etapas iniciais das vias respiratorias — foram
seleccionados mutantes capazes de transferir atomos de hidrogénio para o oxi-
génio (em vez de azoto ou sulfato). Isto poderia ter resultado na evolugao das
vias de ATP envolvendo a oxidagao completa da via de producao do hidrato
de carbono aerdbio. Tais mutagdes, que conduziram a degradacao aerébia de
hidratos de carbono, ocorreram também, provavelmente, em alguns fotoauto-
trofos, resultando na evolucao dos ancestrais das algas azuis.

Assumir que ha 2,1-0,6x10” anos os fotossintetizadores procariéticos liber-
tavam muito mais oxigénio para a atmosfera ¢ consistente com o metabolismo
microbiano e as provas geologicas. Em consequéncia, evoluiram diferentes
tipos de microrganismos (incluindo a protomitocondria e as algas aerdbias
procarioticas) com capacidade para lidar com a crescente abundancia de oxi-
génio. O objectivo das longas sequéncias metabolicas codificadas em genomas
microbianos foi, naquele tempo, como continua ainda hoje a sé-lo, a manu-
tencao de um meio altamente redutor necessario a reprodugao. Ironicamente,
a mudanca de condicoes redutoras para oxidantes, as quais as células micro-
bianas foram forcadas a adaptar-se, tinha sido causada pelas proprias células.

Um facto interessante para a nossa argumentacao é que, embora tenham
sido encontradas, desde ha 3,1x10° anos, formas de microfésseis bastante
analogas aos procariotas existentes, a verdade ¢ que nao surgem algas eu-
caridticas em rochas datadas até a alvorada do Paleozoico. As Dasycladaceae
sao conhecidas desde o inicio do Ordovicio, hé4 cerca de 0,4x10° anos, e fi-
lamentos de algas, talvez vermelhas ou castanhas (Epiphyton), sao conhecidos
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desde o inicio do Cambrico, 0,50-0,55x10” anos (Cloud, 1965, comunicagao
pessoal).” Assim, os «elos perdidos» entre algas procaridticas e eucariéticas
nao estao apenas conspicuamente ausentes da flora actual, como também
estao ausentes do registo f6ssil durante esses 2700 milhdes de anos (ou seja,
entre 3,1-0,4x10? anos), nos quais as primeiras células procarioticas (Schopf
& Barghoorn, comunicacao pessoal) e, mais tarde, o oxigénio atmosférico,
se sabe terem estado presentes!

Além da prova directa do registo f6ssil, ha razoes biologicas para se con-
siderar a fotossintese como um processo fundamentalmente anaerébio que
evoluiu em procariotas. As algas azuis bem como os fotossintetizadores bacte-
rianos estdo claramente relacionados com outros procariotas.

Todos os fotossintetizadores bacterianos sao tipicamente bactérias morfo-
logicamente Gram-negativas. A excepgao ¢ Rhodomicrobium, bactérias fotos-
sintéticas gemulantes que tém também homologos nao-fotossintéticos pro-
carioticos (Hyphomierobium). Em todos estes fotossintetizadores bacterianos, o
processo fotossintético é anaerébio. £ somente no escuro que um fotossinteti-
zador bacteriano se revela aerobio e respira. Mesmo em algas azuis, o consu-
mo de oxigénio ¢é inibido pela luz (Marsh, Gatmiche & Gibbs, 1964).

As algas azuis tém também homologos morfologicos nao-fotossintéticos
entre os procariotas (bactérias deslizantes filamentosas). Algumas destas
bactérias, como a Beggiota, metabolizam o H,S para formar enxofre. Estes
organismos crescem usando o GO, como a sua tnica fonte de carbono; os
atomos de H do H,S sao transferidos para «corrigir» o GO, na redugao do
material celular. Nas algas azuis, os atomos de H de H,O sdo transferidos
para «corrigir» o GO, na redugao do material celular com recurso a ATP
produzido fotossinteticamente. Assim, estas bactérias deslizantes estao fisio-
logica e morfologicamente relacionadas com as algas azuis.

O facto de algumas algas azuis metabolizarem juntamente a pentose-fos-
fato (em vez da via Embden-Meyerhof] tdo ubiqua em eucariotas contendo
mitocondrias) também reflecte a sua origem e a sua relagdo com os pro-
cariotas (Fewson, Al-Hafidh & Gibbs, 1962). Esta diferenca nos primeiros
passos do metabolismo dos hidratos de carbono nestes dois grandes grupos
de algas eliminadoras de oxigénio indica a sua antiga divergéncia evolutiva®

(Haldane, 1954).

7 Nota adicionada na prova: é agora provavel que fésseis Australianos (Bitter Springs) Pré-Cam-
bricos com cerca de 0,8x10° anos contenham algas cocoides eucaridticas primitivas (Schopf &
Barghoorn, 1966, comunicacao pessoal).

% Este tipo de raciocinio foi pela primeira vez usado por Haldane em 1929. Ele chamou a
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A evolucao monofilética das algas eucaridticas a partir das algas azuis é
de dificil conciliagado com muitos outros factos. As algas azuis sdo procariotas
tipicos: ndao tém um nucleo delimitado por uma membrana, nao tém mito-
condrias, nem flagelos, nem mitose, nem sexo, nao existe simultaneidade
de respiracao e fotossintese, e, em geral, tétm menor dimensao do que as
outras algas. Além disso, nunca foram encontrados organismos intermédios
entre as algas azuis e as algas verdes, embora tenham sido exaustivamente
procurados.

Para uma revisao abrangente da literatura recente, demonstrando as se-
melhangas na estrutura celular das bactérias e das algas azuis, ver Echlin &
Morris, 1965.

Porque sao, entdo, tao semelhantes os mecanismos fotossintéticos em al-
gas azuis procarioticas e em algas verdes eucariotas? Se os procariotas azuis
nao foram ancestrais das algas eucaridticas e das plantas superiores, que
organismos ¢ que o foram?

Este aparente paradoxo pode ser resolvido pelo reconhecimento da va-
lidade da tese apresentada neste artigo, nomeadamente que a evolucao da
fotossintese precedeu a evolugao da célula eucariética, milhoes de anos an-
tes, e que a fotossintese eliminadora de oxigénio das plantas verdes — tao
caracteristica das algas azuis e dos «cloréfitos» — evoluiu em procariotas e,
mais tarde, foi adquirida simbioticamente por varios eucariotas.

Esta perspectiva ¢ valida apenas se a evolu¢do da célula eucaridtica a
partir de um ancestral aerobio e heterotrofico puder ser compreendida. Que
provas temos noés de que as células eucariéticas com mitose evoluiram de
um modo monofilético e independente da evolucao da fotossintese? Qual ¢
o fundamento para a alegacdao de que as mitocondrias e os homologos (9+2)
tiveram origem como endossimbiontes, e que a nossa hipdtese sobre a evo-
lucdo da célula eucariotica esta, pelo menos no essencial, correcta?

3.6. A REPRODUCAO DA MITOCONDRIA

Um grande ntimero de estudos recentes, revistos cuidadosamente por
Gibor & Granick, apresentaram um testemunho inexoravel para o seguin-
te: as mitocondrias contém DINA e RNA especificos; elas sao corpos auto-

atenco para a uniformidade dos primeiros passos no metabolismo anaerébio e para a diversida-
de nos passos posteriores que utilizam — ou evitam — oxigénio molecular para indicar a idade mais
avancada dos processos anaerdbios. A partir daqui, ele deduziu algo da natureza da atmosfera
redutora — na auséncia de simulagdes experimentais em laboratério e dos dados geoldgicos que
estdo disponiveis hoje!
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-replicantes que ndo surgem de novo; o sistema multigénico do organito ¢é
responsavel, em parte, pelas propriedades bioquimicas do organito; e o de-
senvolvimento mitocondrial (em células de levedura, pelo menos) é contro-
lado por um mecanismo adaptativo que é sensivel ao oxigénio. Tém surgido
alguns estudos que mostram que as mitocondrias sao capazes de uma incor-
poracao limitada de aminoacidos em proteinas e que contém também os
seus proprios mecanismos de sintese de proteinas. Para uma descri¢ao deta-
lhada e uma bibliografia pertinente sobre este assunto, veja-se esta excelente
revisdo (Gibor & Granick, 1964). E indiscutivel que as mitocondrias tém
fontes de ATP e de pequenas moléculas. Nao ¢é ainda claro se as membranas
mitocondriais sao codificadas por genes mitocondriais. Em qualquer dos
casos, as mitocondrias satisfazem o primeiro critério das células que tiveram
origem em endossimbiontes, conforme discutido anteriormente (seccao 3.3).

Em 1927, Wallin argumentou que as mitocondrias tiveram origem como
endossimbiontes das células superiores. O seu argumento teve por base o ta-
manho, a forma, as propriedades de coloragao e o comportamento citologico
geral dos organitos que o autor alegou serem comparéveis as bactérias. E claro
que, naquela época, ele s6 podia ter uma pequena ideia sobre a sua fisiologia.
A prova mais convincente para a autonomia mitocondrial, ao nivel genéti-
co, envolveu estudos sobre a sua continuidade. Estas observagdes, revistas por
Wilson, em 1925, indicaram que as mitocondrias estdo invariavelmente no
interior dos espermatozoides e que estdo, em geral, presentes em todas as fases
do ciclo de vida das células eucarioticas. Alguns dos mecanismos pelos quais
as mitocondrias sao mantidas nas células-filha durante a divisao celular estao
listados na Tabela 3. A discussao completa surge na literatura classica (Wilson,
1925).

Recentemente, a auséncia de mitocondrias visiveis no citoplasma de le-
veduras anaerdbias (o que pode ser observado através do microscopio elec-
tronico) fol novamente considerada uma prova para a falta de continuidade
genética do organito. Uma vez que, sabemos agora, a replicagao fundamen-
tal ocorre ao nivel molecular, uma prova experimental conclusiva para o
contrario poderia ser a simples demostragao de que essa «banda satélite do
DNA» da levedura (por exemplo, o DNA mitocondrial) esta ainda presente
em organismos que nao possuem mitocondrias visiveis, mas que mantém o
potencial para forma-las.

As entradas na Tabela 3 podem ser interpretadas como mecanismos que
garantem que cada célula-filha do hospedeiro recebe pelo menos uma copia
do genoma simbionte em cada divisao. Na formagao de espermatozoéides, as
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Tabela 3

Mecanismos citoldgicos para a retengdo de organitos ao longo do ciclo de vida

Organismo

Mecanismo

A. Mitocondrias

Muitas células animais e vegetais;
divisao das células germinati-

vas de vertebrados; estadios de
clivagem

Espermatocitos de alguns escor-
pides,

como Opusthancanthus,

Hadrurus, etc.

Espermatocitos de escorpiao,
como Centrurus

Espermatocitos de vermes, como
Ascarts

Alguns insectos,
como Hydrometra

Alguns ciliados

Vicia, um feijoeiro

Macromonas, um flagelado fotos-
sintético

Muitas mitocondrias distribuidas aleatoriamente por toda

a célula (Wilson, 1925, p.712)

Espermatécitos primarios: mitocondrias pequenas e
numerosas unem-se para formar 24 esferéides
Espermatocitos secundarios: sao segregados 12 esferdides
para cada célula-filha

Espermatideos: seis esferéides sdao segregados para cada
polo; assim, seis esferdides mitocondriais estdo presentes
em cada célula espermatica (Wilson, 1925, p.163)

Espermatécitos primarios: mitocondrias agregadas num
corpo em forma de anel, orientadas no fuso, a divisao
celular corta transversalmente em dois meios anéis; cada
meio anel forma uma haste.

Espermatécito secundario: cada haste ¢ transportada no
fuso e cortada pela divisdo celular em meia haste (Wilson,
1925, p.365)

Mitocondrias estdo orientadas no fuso em direc¢do aos
centriolos. Nao se dividem, mas sdo segregadas para as
células-filha em virtude da sua orientac¢ao (Wilson, 1925,

p.163)

Hastes alongadas de mitocondrias estdo orientadas no
fuso; algumas destas hastes mitocondriais sao cortadas
pelo equador celular (Wilson, 1925, p.164)

Divisdes mitocondriais de numerosas mitocondrias em
sincronia com a divisdo nuclear (Wilson, 1925, p.13)

Dois grupos de mitocondrias orientados para p6los opos-
tos na divisao (Wilson, 1925, p.163)

Uma mitocondria divide-se sincronicamente com o

nucleo (Gilbor & Granick, 1964)
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Tabela 3 (cont.)
Mecanismos citoldgicos para a retengdo de organitos ao longo do ciclo de vida

Organismo Mecanismo

B. Cloroplastos

Diatomaceas Numero pequeno e constante, distribuido uniformemente
na mitose (Darlington, 1958)

Micromonas, um flagelado Divide-se um cloroplasto (Gibor & Granick, 1964) em
fotossintético sincronia com o nucleo

Chlamydomonas, Um cloroplasto grande cortado pelo plano de clivagem
um flagelado fotossintético (Gibor & Granick, 1964)

A maioria das plantas Muitos cloroplastos distribuidos aleatoriamente na mitose
superiores (Wilson, 1925, p.162)

mitocondrias sio muitas vezes acondicionadas em torno da fibra axial, um
homologo (9+2), garantindo também a continuidade do organito através da
fertilizacao (Wilson, 1925, p.373) (critério (2), secgao 3.3).

As mitocondrias preenchem outros requisitos para organitos que tiveram
origem em simbiontes? Parece nao haver nenhum organismo actual que nao
possua mitocondrias e que contenha outras caracteristicas de eucariotas. Tal
se deve, provavelmente, ao facto de a simbiose mitocondrial ser tao antiga
que ela é obrigatoria em todos os eucariotas: a perda total do organito ¢ uma
situacao invariavelmente letal (critério (3), seccao 3.3). No entanto, também
nao existem organismos nucleados ou contendo plastos que contenham en-
zimas mitocondriais «desempacotadas» (critério (4), seccao 3.3).

Sao bem conhecidos exemplos de hereditariedade citoplasmatica mito-
condrial (Gibor & Granick, 1964; Jinks, 1964) (critério (5), sec¢ao 3.3). Mui-
tas bactérias aerébias fornecem homologos de vida livre a protomitocondria,
uma vez que o metabolismo aerdbio da glucose mediado pelo citocromo ¢é
bem conhecido entre bactérias (critério (6), seccao 3.3).

Independentemente da historia, devem ter ocorrido milhares de muta-
¢oes na evolucao das mitocondrias (ou seja, cerca de 100 enzimas x 100 ami-
nodacidos por enzima x 3 pares de nucledtidos por aminoédcido = 3x10* pares
de nucleotidos). A evolucdao do cloroplasto numa célula aerébia contendo
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mitocondrias e, por conseguinte, na evolucao da fotossintese em plantas
verdes de um modo precisamente analogo ao das cianobactérias €, pois,
altamente improvavel. Uma tal origem monofilética dos cloroplastos exi-
giria milhares de outras mutagdes altamente especificas para a fotossintese
evoluir. A auséncia de dados fosseis e de organismos intermediarios actuais
na evolucdo deste «fitoflagelado primitivo» torna improvavel que a fotos-
sintese aerobia na presenca de plastos tenha ela mesma evoluido numa cé-
lula contendo mitocondrias. Uma vez que apresentamos ja provas de que
a fotossintese ¢ fundamentalmente um processo anaerébio que evoluiu em
procariotas (sec¢ao 3.5), isto € especialmente improvavel.

Por outro lado, se a evolugao das mitocondrias acompanhou a evolugao
dos plastos, ndo ha nenhuma razao ébvia para considerar que os eucariotas
fotossintéticos devam mostrar uma notavel uniformidade ao nivel da estru-
tura mitocondrial e do metabolismo. Organismos contendo plastos com pa-
droes metabdlicos de hidratos de carbono alternativos devem ter evoluido,
especialmente porque se sabe que tais vias alternativas estao presentes em
algas azuis.

3.7. AREPRODUCAO DE HOMOLOGOS (9+2)
E A SUA RELACAO COM O NUCLEO

«... que um dualismo fundamental existe no fenémeno da mitose, a ori-
gem e a transformacgao da figura acromatica sendo em grande medida inde-
pendente das que ocorrem nos elementos cromaticos. A mitose consiste, de
facto, em duas séries de eventos estreitamente correlacionadas, mas separa-
veis» (Wilson, 1925).

A homologia da «figura acromatica» (ou seja, aparelho mitotico, corpos
basais, centriolos, etc.) e a sua relativa independéncia da cromatina nuclear
esta na base dos argumentos acima referidos, os quais resumem os resulta-
dos de cerca de 40 anos de observacdes citologicas, talvez pelos melhores
bidlogos da época (c.1885-1925).

A citogenética classica e o mais recente trabalho experimental envol-
vendo técnicas modernas tém confirmado e alargado as observacoes dos
primeiros autores. Especialmente relevantes sao os cuidadosos estudos de
Cleveland que desassociam experimentalmente a replicacdo cromossémica
e a divisao celular.

«Concentracoes de oxigénio de 70%-80% destroem todos os cromosso-
mas do hipermastigota flagelado, Trichonympha, desde que o tratamento com
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oxigénio seja realizado durante as fases iniciais da gametogénese, justamen-
te quando os cromossomas estao em processo de auto-duplicacdo. Apoés a
perda dos cromossomas, este tratamento nao causa nenhum dano ao cito-
plasma nem aos seus organitos. Os centriolos estao envolvidos na producao
da figura acromatica (por exemplo, o aparelho mitotico), dos flagelos e dos
corpos parabasais. Em seguida, o citoplasma divide-se, produzindo assim
dois gametas anucleados que realizam alguns progressos na diferenciacao
citoplasmatica caracteristica de gametas masculinos e femininos normais de
Trichonympha» (Cleveland, 1956).

Por outro lado, as observacoes de Cleveland sobre a célula binucleada
com 5 centriolos mostraram que «... sem centriolos nenhuma figura acro-
matica ¢ formada, ndo ha nenhum movimento polar dos cromossomas
para formar o ntcleo-filho. Os cromossomas reproduzem-se, mas o nucleo
nao. No entanto, dois ou mais centriolos devem estar presentes e devem
estar razoavelmente perto do ntcleo, caso o nucleo esteja a reproduzir-se»
(Cleveland, 1963). Quando surgir uma oportunidade nestas células multi-
centrioladas, os cromossomas irdo mover-se ao longo de outro que nao o
fuso central.

A diferen¢a fundamental entre a mitose eucaribtica e a distribuicao equi-
tativa de genes na divisao celular procariética ¢ a quantidade total de DNA
que pode ser distribuido pelas células-filhas. Se o DNA celular recém sinte-
tizado pudesse ser anexado a algum corpo intracelular auto-replicante, que
no momento da divisao do hospedeiro fosse segregado a partir das suas ir-
mas, poderia entao resultar um mecanismo para a distribui¢ao uniforme do
material genético. Este mecanismo, funcionando de forma completamente
independente das «mensagens» transportadas pelo DNA do hospedeiro, iria
simplesmente assegurar a segregacao do recém sintetizado DNA do hos-
pedeiro associado a um corpo intracelular auto-replicante. Em tal cenario,
nao ¢ necessario explicar como o corpo intracelular de auto-replicacao se
diferencia a partir do ntcleo antes de ter sido seleccionado como um centro
de divisao. A hipotese alternativa em que um endossimbionte replicante
pré-existente, o corpo basal do flagelo, foi utilizado com um novo papel,
¢ coerente com a ideia tradicional de que a evolugao é oportunista e nao
previdente. O papel da segregacao da cromatina do hospedeiro é reconhe-
cidamente uma fungao do centromero; células as quais lhes faltam os cen-
tromeros simplesmente nao chegam aos polos do fuso mitético para serem
incorporadas nos nucleos das filhas, e os cromossomas procedem sempre
para os pélos como centromero. Os cromossomas podem conter dois cen-
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tromeros que migram para polos opostos da célula em divisao; muitas vezes,
quando estes cromossomas dicéntricos se quebram, cada fragmento associa-
do ao seu centromero ¢ incorporado na célula-filha resultante.

A fungao do aparelho basal flagelar na mitose e o seu uso na distribuigao
de organitos celulares foi amplamente reconhecida na literatura citologica
classica (Tabela 3). Um exemplo notavel pode ser encontrado em 7Trypano-
plasma (Belar, 1915). A divisao do blefaroplasto na base do flagelo — desig-
nado por blephoplasteilung — ¢ tao evidente como a divisao nuclear, formando
um aparente segundo «aparelho mitotico» relacionado com os flagelos [por
exemplo, Fig.2. V (d); [critério (2), seccao 3.3].

Em Leishmania, o cinetoplasto associado ao aparelho flagelar, por exem-
plo, ¢é positivo no teste de Fuelgen e sabe-se que se divide. T'ém sido apre-
sentadas provas muito claras para uma banda satélite de DNA especiali-
zado associada ao organito (Du Buy, Morandi & Riley, 1964), consistente
com as provas de que o organito incorpora timidina no DNA (Gibor &
Granick, 1964). A microscopia electrénica indica que o cinetoplasto con-
tém uma unica mitocondria que se diferencia durante a parte do ciclo de
vida em que é necessario um metabolismo oxidativo. E possivel que uma
assoclacao especializada entre o homologo (9+2) e uma mitocondria tenha
evoluido para garantir a distribui¢ao da mitocondria pelas células-filhas de
forma andloga a distribuicao dos genomas nucleares das filhas. A homo-
logia do DNA do cinetoplasto pode ser determinada por experiéncias de
hibridizagao com DNA mitocondrial e flagelar.

A homologia do centriolo e do corpo basal flagelar, sugerida pela pri-
meira vez em 1898 (Wilson, 1925, p.697), é agora amplamente aceite, es-
pecialmente porque a sua estrutura (revelada pelo microscopio electro-
nico) tem vindo a ser esclarecida (Sleigh, 1962). As excelentes provas da
«autonomia genética» destes organitos (9+2) auto-replicantes citoplasma-
ticos tém sido revistas (Jinks, 1964). Existem, na literatura, informagoes
sobre as perdas irreversiveis de homologos (9+2) (Lederberg, 1952; Jinks,
1964) (critério (4), seccao 3.3). Alguns estudos tém sugerido a existéncia
de DNA do homoélogo (9+2) especifico que presumivelmente codifica para
proteinas caracteristicas (Seaman, 1960), mas tal nao foi definitivamente
demonstrado (Hoffman, 1965) (critério (1), seccao 3.3). Nao se conhecem
organismos intermediarios entre aqueles que contém o complexo (9+2)
dos flagelos e os flagelos simples eubacterianos (critério (3), seccao 3.3).
Portanto, a origem dos homoélogos (9+2) como endossimbiontes nao ¢ in-
consistente com as provas; mas o argumento de que estes homologos sao
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de origem exdgena e surgiram no interior da célula (isto ¢, nao se origina-
ram como epissomas) deve ser fundamentado.

Por varias razoes, as espiroquetas, ou organismos semelhantes as espi-
roquetas, tém sido sugeridas como provaveis candidatos a homologos de
vida livre do endossimbionte (9+2) movel, que mais tarde se diferenciou em
flagelo, centriolos e centromeros cromossémicos. Conhecem-se espiroquetas
associadas a protozoarios; por exemplo, em Dienympha e Pyrsonympha (animais
eucarioticos flagelados presentes em insectos), a familia (Dienymphida) a
que pertencem tem sido caracterizada com a seguinte descricao: «... flage-
lados alongados, os quatro ou oito flagelos anteriores aderentes ao corpo e
dispostos em espiral, livres nas suas extremidades distais. Muitas vezes estao
cercados com espiroquetas, as quais tém sido confundidas com flagelos adi-
cionais; a familia tem sido inserida erradamente na ordem Hypermastigina»
(Copeland, 1956, p.166). O mesmo ¢ verdadeiro para outra familia de flage-
lados eucarioticos, a Devescovinida: «Espiroquetas que partilham o habitat
destes organismos sdao vulgarmente encontradas ligadas as suas membranas
celulares e foram confundidas com flagelos adicionais nas descri¢oes origi-
nais de alguns dos géneros» (Copeland, 1956, p.167).

As espiroquetas tém aproximadamente o mesmo tamanho dos flagelos,
e sao feitas de corddes de subunidades (Stanier et al., 1963, p.158) que va-
riam em numero, dependendo da espécie. Sao geralmente encontradas em
ambientes microaerofilicos; sdo sempre moveis; a sua motilidade ¢ sensivel
ao ATP; e, sendo flagelos, dividem-se longitudinalmente. Na verdade, se-
ria mais interessante se a ATPase flagelar, outras proteinas caracteristicas
(Gibbons, 1963) e a subestrutura (9+2) pudessem ser identificadas com as
proteinas e a fibra axial de algumas espiroquetas de vida livre (critério (6),
seccao 3.3).

Se o corpo basal flagelar se libertou do genoma do hospedeiro com o
proposito de distribuir o DNA nuclear, é provavel que a saida dos episso-
mas tenha ocorrido em muitas linhas diferentes de microrganismos e que
nem todos os exemplos existentes sejam homologos. Nao ha nenhuma van-
tagem selectiva imediata para a fuga de uma parte do acido nucleico do
hospedeiro. Se for epissomal na origem, poderiamos esperar exemplos de
organitos que lizavam o hospedeiro para a sua prépria replica¢ao continua.

9 Nota adicionada na prova: Estudos recentes com myxotriva [sic] paradoxa indicam que espiro-
quetas simbioticas na superficie destas células sao responsaveis pelos movimentos do hospedeiro!
Além disso estes flagelados tém tipicamente pelo menos trés tipos diferentes de procariotas sim-
bidticos a eles associados. (Grimstone, A. V. & Cleveland, L. R. Proc. R. Soc. Lon. 159, 668, 1964.)
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Se os centriolos homologos (9+2) tivessem uma origem externa e tivessem
sido selecionados, porque distribuem o DNA celular eficazmente, eles nao
devem estar necessariamente relacionados com os flagelos. Se escaparam
do nucleo, estes homologos (9+2) devem ser mais sensiveis aos tratamentos
que afectam o ntcleo do que em relacdao aqueles tratamentos que estao re-
lacionados com a destruicao dos flagelos. Na realidade, o oposto é verdade
(Weinrich, 1954, p.135; Yow, 1961).

3.8. AREPRODUCAO DO CLOROPLASTO

Talvez por ser a menos antiga das simbioses, a origem exdgena do plasto
fotossintético ¢ a mais facil de defender (Ris & Plaut, 1962; Echlin, 1966).
Foi encontrado DNA cloroplastidial em diversos eucariotas fotossintéticos.
[Em FEuglena, foi recentemente apresentada prova auto-radiografica directa
para DNA nuclear e plastidial. O DNA i situ tem sido correlacionado com
a presenca de uma banda principal marcada (nuclear) e uma banda saté-
lite (cloroplasto) de DNA num gradiente de densidade de cloreto de césio
(Sagan, Ben Shaul, Schiff e Epstein, 1965).] Esta banda de DNA satélite
esta totalmente ausente em células permanentemente «estioladas», aquelas
que nao possuem, de forma permanente, o potencial para a formagao do
cloroplasto (Leff, Mandel, Epstein & Schiff, 1963) (critério (4), seccao 3.3).
O desaparecimento da «banda satélite» de DNA tem sido correlacionado
com o tratamento ultravioleta que «cura» definitivamente a Fuglena dos seus
cloroplastos (Edelman, Epstein & Schiff, 1964; Edelman, Schift & Epstein,
1965).

Tém sido identificadas, também para os cloroplastos, outras caracte-
risticas relativas a uma origem endossimbiotica: RNA especifico do clo-
roplasto complementar do DNA cloroplastidial (Eisenstadt & Braverman,
1963); ribossomas (Lyttleton, 1962) e RNA ribossomal do cloroplasto; pro-
va da sintese de RNA dependente de DNA; e a captagao de aminoacidos
radioactivos em cloroplastos isolados (Gibor & Granick, 1964).

Ao resumirem quer as observagdes classicas sobre a replicacdao dos clo-
roplastos quer os estudos recentes sobre a bioquimica do organito, Gibor
e Granick fornecem provas convincentes de que: os plastos (bem como as
mitocondrias) contém DNA e RNA; sdo corpos auto-duplicantes que nao se
formam de novo; o DNA representa um sistema hereditario multigénico que
nao deriva do nucleo e €, em parte, responsavel pelas propriedades bioqui-
micas do organito; e que a diferenciagao do cloroplasto maduro a partir do
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proplasto ¢ um sistema adaptativo sensivel a luz visivel (critério (1), seccao
3.3).

A Tabela 3 contém, de um modo resumido, alguns mecanismos que asse-
guram a distribui¢dao de pelo menos uma coépia do plasto a cada célula-filha
do hospedeiro durante todo o ciclo de vida das plantas (critério (2), seccao
3.3).

Sao bem conhecidos exemplos de organismos que nao possuem plastos,
mas que sao claramente homologos das células que contém plastos (por ex.
Astasia, Polytoma, etc.). As proprias algas azuis podem ser consideradas proca-
riotas de vida livre homélogos dos plastos (critério (6), seccao 3.3). Apesar de
serem procurados, nunca foram encontrados nem foésseis nem exemplares
vivos de organismos intermédios entre as algas azuis sem plastos e os euca-
riotas contendo plastos (critério (3), seccao 3.3).

A «hereditariedade citoplasmatica» foi inicialmente descoberta nos casos
de hereditariedade uniparental do cloroplasto. A literatura a este respeito
¢ bem conhecida (Jinks, 1964; Granick, 1962) (critério (5), seccao 3.3). A
caracterizacao do fenomeno, conhecido geralmente como «hereditariedade
citoplasmatica», baseia-se na hereditariedade de genes nao-cromossémicos
(e, portanto, nao-mendelianos). A explicagao logica dos sistemas genéticos
nao-mendelianos citoplasmaticos baseia-se na transmissao de genes de cé-
lulas outrora de vida livre, que, entretanto, se tornaram organitos, ou seja,
uma endossimbiose hereditaria (Lederberg, 1952).

Aparentemente, o tamanho parece ser também uma prova circunstancial
de relevo da origem endossimbiotica destes organitos. Sabemos agora que
a replicacdo ocorre estritamente ao nivel molecular; o flagelo em si tem o
tamanho (e a forma) de um respeitavel procariota, assim como as mitocon-
drias e os plastos. A auto-replicacao de tais organitos envolve naturalmen-
te a sintese de todos os componentes nao-acidos nucleicos que concorrem
para a sua perpetuacao. A probabilidade de corpos de tamanho tao grande
(de um ponto de vista molecular) terem formado sistemas multigénicos no
citoplasma ¢ extremamente baixa. A explicagdo de que «... certas muta-
¢oes poderiam ocorrer de forma independente em cada unidade de DNA
organelar e estas mutagoes poderiam ser mantidas até que, quando ocor-
ressem mudangas ambientais drasticas, houvesse uma seleccao dos organi-
tos mais adequados. Assim, um nimero mdltiplo de organitos mutados por
célula poderia proporcionar uma mudanca evolutiva mais rapida» (Gibor
& Granick, 1964) ¢ manifestamente lamarckiana. Estas foram, no entanto,
as razoes dadas por Gibor & Granick para o grande nimero de resultados
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experimentais notavelmente consistentes, implicando a continuidade gené-
tica das mitocondrias e dos plastos.

4. Algumas notas preditivas

E provavel que as classificacdes apresentadas na arvore filogenética (Fig. 1)
contenham erros na medida em que a autora nao conhece em primeira mao
a maioria dos organismos. Também ¢ verdade que os flagelos e os cloroplas-
tos podem ser secundariamente perdidos. No entanto, se a teoria apresenta-
da neste artigo estiver correcta, todos os eucariotas devem ser classificados
completa, correcta e consistentemente de acordo com a sua posi¢ao na ori-
gem da mitose. O facto empirico de que o anexo flagelar tem provado ser
um critério taxonomico fiavel é consistente com este ponto de vista.

De um modo andlogo a relagdo quantitativa entre DNA e ploidia, o
DNA satélite especificamente correlacionado com os varios organitos pode
ser encontrado nas células na propor¢ao directa ao niimero de organitos
presentes nessas mesmas células. A nenhuma célula eucariotica contendo
corpos basais flagelares, cilios, centriolos, centromeros ou qualquer outro
dos homologos, pode faltar DNA especifico do homélogo (9+2). E provavel
que este DNA nao tenha sido detectado porque tem muito pouca responsa-
bilidade metabdlica e precisa apenas de estar a alguns cistroes de distancia
para codificar as suas poucas proteinas especificas. Porém, a identificacdao
de DNA especifico do homologo (9+2) e uma caracterizagao completa do
seu RNA e das suas limitadas fungdes bioquimicas devem eventualmente
ser possiveis. Isto é verdade também para o DNA mitocondrial e plastidial.

Se estes organitos se originaram, de facto, como microrganismos de vida
livre, a nossa tecnologia avancada devera permitir-nos fornecer todos os fac-
tores de crescimento necessarios a replicacdo i vwo dos trés — o coup de grace
para a autonomia genética.

E provavel que as vias bioquimicas inteiramente exclusivas dos cucario-
tas (p. ex., sintese de esteroides) tenham os seus componentes codificados
em mais do que um genoma organelar. [Por exemplo, ¢ possivel que a via
bioquimica do esqualeno na sintese de esteroides esteja sob controlo nuclear,
e que os membros posteriores da cadeia biossintética — aqueles que reconhe-
cidamente estao fortemente ligados, na célula, a elementos na forma de par-
ticulas — estejam sob o controlo do genoma mitocondrial (Block, 1965).] Os
componentes das vias metaboélicas no metabolismo das plantas — analogo a
sintese de amido em Peliaina (Lederberg, 1952) (seccao 3.2), por exemplo
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— podem eventualmente ser entendidos em termos de «complementacao»,
por exemplo, sinteses tornadas possiveis pela presenca, na célula, de pelo
menos dois genomas — do hospedeiro e do plasto.

De acordo com a hipoétese, os seguintes organismos devem ter evoluido:
um homologo do complexo flagelar de vida livre; um homoélogo da mito-
condria de vida livre; e um procariota heterotrofico capaz de ingerir células.
Células de vida livre co-descendentes com os organitos eucarioticos podem
conter ainda cistroes homologos aos dos cloroplastos, das mitocondrias e dos
homologos (9+2). Por exemplo, podemos um dia encontrar diferentes tipos
de algas azuis que sao co-descendentes com os plastos tipicos de crisoficeas e
rodoficeas, que contétm DNA com cistroes homologos aos dos plastos.

Se a teoria estiver correcta, todas as células eucarioticas devem ser vis-
tas como sistemas multigenémicos. Isto implica que um dos objectivos da
quimica celular consiste em compreender o caminho pelo qual todas as
reacgoes bioquimicas sdo codificadas fora do acido nucleico do nucleo e
dos organitos subcelulares. Todos os eucariotas devem conter pelo menos
trés tipos especificos de DNA: nuclear, mitocondrial e homoélogo (9+2). Um
DNA adicional, que esta associado com os cloroplastos, deve encontrar-se
em todas as plantas eucarioticas. Os plastos de organismos que partilham
caracteristicas metabdlicas fotossintéticas similares (por exemplo, dinoflage-
lados, algas castanhas e diatomaceas; algas vermelhas e azuis) devem ter
acidos nucleicos homologos especificos dos plastos. Ao mesmo tempo, os
organismos que demonstrem «homologias do hospedeiro» (por exemplo,
dinoflagelados nao-pigmentados e pigmentados, Schizogoniacea e Porphyra) de-
vem compartilhar DNA homologo nuclear e nao necessariamente plastidial.
Esta situac¢do ¢ muito parecida com a presenga de duas bandas distintas de
DNA, de tamanho quase idéntico, observadas nos gradientes de densidade
de CsCl em DNA isolado de Paramecium bursaria (Sagan, L., 1964, dados
nao publicados). Nesta experiéncia, a maior banda de DNA correspondia a
um racio de bases de G+C = 29%, muito caracteristico dos ciliados (Schil-
dkraut, Mandel, Levisohn, Smith Sonneborn & Marmur, 1962). A menor
banda correspondia a 60% de G+C, caracteristico de clorelas, e deve-se
provavelmente a presenca do endossimbionte zooclorelar fotossintético
(Sueoka, 1961). A abundancia relativa da banda de clorela em relacao a
nuclear talvez seja indicativa de que a simbiose ¢ bastante recente. Consis-
tentes com outros dados, ¢ possivel que, quando a nossa tecnologia for mais
avancada, a relacao quantitativa entre a quantidade de «banda principal» e
de «banda de satélite» de DNA no gradiente de CsCl indique directamente
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as quantidades relativas de responsabilidade metabodlica relegada para o ge-
noma nuclear (banda principal) e, consequentemente, a idade da simbiose
em geral. Quando conhecermos as vias metabdlicas precisas e a sua base
genética, seremos capazes de calcular directamente o nimero de geracoes
que passaram desde que cada organismo evoluiu a partir de um ancestral
comum — a partir do nimero de sitios mutacionais em que eles diferem.

Algumas pesquisas vao continuar a ser fateis: por exemplo, tentar encon-
trar eumitose em todos os eucariotas (se for encontrada, ela sera claramente
analoga, em vez de homologa, a eumitose em eucariotas superiores, con-
forme relatérios sobre a sexualidade em Noctiluca, um dinoflagelado); «elos
perdidos» na origem do fitoflagelado ancestral, tais como organismos que
contém cloroplastos, mas sem mitocondrias; organismos eumit6ticos com
flagelos bacterianos, ou fosseis eumitoticos com datagao dos tempos anaerod-
bios.

A base citologica de grande parte da «hereditariedade citoplasmatica»
estara provavelmente relacionada com as mitocondrias, os homologos (9+2),
os plastos, ou outros organitos citoplasmaticos geralmente muito menos dis-
tribuidos (por exemplo, Kappa em Paramecium aurelia). Por exemplo, a heredi-
tariedade do gene sr-500 em Chlamydomonas com o tipo de acasalamento
«mais» (mt+) sugere que deve ser procurada uma hereditariedade uniparen-
tal correlacionada do DNA especifico do cloroplasto (Sager & Tsubo, 1961).

Tal como no passado, tentativas futuras de relacionar directamente as va-
rias classes de algas umas com as outras serao inuteis. Por exemplo, o ances-
tral da alga relativamente recente e isolada Bacillaracea (diatomacea), pode
ser procurado, de forma mais eficaz, entre os metazoarios primitivos do que
nos crisofitos ou dinoflagelados. Provavelmente nunca existiu um organismo
flagelado simples com pigmentos caracteristicos de rodofitos. Provavelmen-
te também nunca tera existido um ancestral flagelado para os verdadeiros
fungos e amibas pré-mitoticas.

O alcance dos racios de bases do DNA em plantas e animais é bastante
limitada em comparagao com a dos procariotas (Sueoka, 1961).

«... O inicio do Cambrico (h4 0,6x10” anos) ¢ marcado, segundo os sedi-
mentos marinhos espalhados por todo o mundo, pelo aparecimento de vida
animal abundante. ... Este aparecimento subito de diversas guarnicoes de
animais tem sido o enigma mais intrigante da paleontologia» (Fischer, 1965).

A evolugao da mitose num ancestral amiboflagelado heterotroéfico, que
tornou possivel o aparecimento de padroes genéticos mendelianos e a or-
ganizacao biolégica ao nivel tecidual e organico, esta presumivelmente na
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base das seguintes observagdes: a pequena variacao no racio de bases do
DNA em todas as plantas e animais e a profusao de novas formas de vida,
marcando assim a alvorada do registo fossil.
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Origem das células eucarioticas:
40 anos depois'
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Resumo: No ano de 1970 assistiu-se a publicagao de Origem das Células Eucarid-
ticas, da autoria de Lynn Margulis. Esta obra influente trouxe para o mainstream®
cientifico os excitantes e importantes problemas da evolucao celular, desbravan-
do simultaneamente novos campos e «re-descobrindo» ideias de ha décadas de
bidlogos russos e alemaes. Neste artigo de revisdo comemorativo passo em revis-
ta os 40 anos que decorreram desde a publica¢do desta obra marcante, com uma
atengdo particular sobre a «era molecular»: a forma como o sequenciamento de
DNA e a genémica comparativa provaram, para além de todas as davidas, os
principios centrais da hipétese endossimbionte para a origem das mitocondrias
e dos plastos e, ao mesmo tempo, revelaram a complexidade genética e genémi-
ca dos eucariotas modernos, complexidade essa que era inimaginavel décadas
antes.
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1. Introducao

Este livro ¢ dedicado a reavaliagdo de uma das conjecturas mais revolucionarias
alguma vez feitas sobre a origem de um tipo complicado de células que ¢ a uni-
dade estrutural dos animais e das plantas superiores. A Doutora Margulis reu-
niu, com um entusiasmo contagiante, uma vasta quantidade de material muito
dispar, em grande parte proveniente dos mais recentes estudos bioquimicos, que
lhe serviram de suporte.

G.E. Hutchinson, Prefacio a Origem das Células Eucaridticas

A origem das células eucaridticas é um puzzle que vindo a fascinar e
a intrigar os bidlogos ha mais de um século. Como ¢ que a complexidade
das suas caracteristicas subcelulares, tais como o citoesqueleto, o ntcleo e
o flagelo, e processos como a mitose e a meiose, evoluiram inicialmente?
De onde vieram as mitocondrias e os plastos (cloroplastos)? Quais foram as
pressoes selectivas que conduziram a evolugao destes organitos? Em 1970,
uma jovem bidloga chamada Lynn Margulis abordou estas questoes, bem
como outras relacionadas, num livro intitulado Origem das Células Eucaridticas:
Implicagies dos Factos e da Investigagao para uma Teoria da Origem e Evolugao das
Células Mucrobianas, Vegetais e Amimais na Ierra Pré-Cdmbrica (Margulis, 1970).
Quarenta anos depois, o livro de Margulis ¢ reconhecido como uma das
mais influentes obras, contribuindo para a agora generalizada aceitagao do
facto que a endossimbiose tem sido — e continua a ser — uma forca criativa
na evolugao celular.

A histéria da investigacao da endossimbiose ¢, pois, uma historia repleta
de barreiras de linguagem e de hipoteses languidas. Um dos primeiros arti-
gos cientificos de Margulis, intitulado On the Origin of Mitosing Cells, publicado
como Lynn Sagan (1967), foi rejeitado por «quinze ou mais» revistas antes
de ter sido, enfim, publicado (Margulis, 1998). Este facto ¢ frequentemente
referido como testemunho da natureza herética das suas ideias, ainda que
essas ideias nao tenham sido uma novidade histérico. Tal como a prépria
Margulis referiu, nos anos 60 e 70 tanto ela como outros investigadores a
trabalhar no campo da evolugao celular nao estavam cientes do trabalho dos
seus «antecessores da Europa Oriental: os “simbiogeneticistas”» (Khakhina,
1979). Estes incluiam os botanicos russos Alexander Famintzyn (1841-1896),
Boris Kozo-Polyansky (1890-1957) e Constantin Mereschkowsky (1855-
1921). A maioria (mas ndo todos) destes investigadores rejeitou a nogao de
que a «tradicional» evolucao darwiniana era suficientemente poderosa para
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originar alteragdes fundamentais na biologia da célula, como a evolugao de
algas e plantas contendo plastos. Em alternativa, avangaram com a ideia
de simbiogénese — a associagao de tipos de células evolutivamente distintas
para criar um novo e Unico organismo. O momento em que surgiram as
primeiras contribui¢oes de Margulis foi critico. O seu livro Origem das Células
Eucaridticas colocou-se na linha da frente num momento em que a biologia
molecular estava ja num estado muito avancado e de tal modo que poderia
ser usada para testar rigorosamente a sua hipotese. Nos anos 20, o biélogo
americano Ivan Wallin (1883-1969) desenvolveu o conceito de «simbion-
ticismo» como produtor de novas espécies e propos explicitamente que as
mitocondrias tinham origem endossimbiética (Sapp, 1990); as suas ideias
foram profundamente rejeitadas por cientistas no Ocidente. O que Margulis
sabia em 1970 e que Wallin e outros ndo sabiam era que as mitocondrias
e os plastos continham DNA (Nass & Nass, 1963; Ris, 1961), as sequéncias
nucleotidicas do que acabaria por ser a chave na demonstracao das suas
origens xenogénicas (Gray e Doolittle, 1982). Também se baseou fortemente
em dados de microscopia electronica, dados esses que estavam inacessiveis
a0s seus antecessores.

Quais foram, entdo, as contribuicées de Margulis para o campo da evo-
lucdo celular? Porque é que, aos olhos de muitos, ela ¢ considerada a grande
defensora da teoria endossimbidtica? Do meu ponto de vista, foi o vigor com
que ela transmitiu as suas ideias e a énfase que colocou na sintese de diferen-
tes linhas de provas cientificas recolhidas de areas distintas e frequentemente
dispares — citologia, genética, microbiologia, ecologia, geologia, paleontolo-
gla — que constituiu um feito notavel e tnico. Em suma, ela impulsionou o
conceito de simbiogénese muito para além do que qualquer outro, antes ou
depois dela, e continua a fazé-lo ainda hoje. Através do seu trabalho, bi6lo-
gos de todas as classes tomaram conhecimento de conceitos fundamentais
em biologia celular, ecologia microbiana e evolugao, e o modo como estas
areas de estudo podem comunicar entre si.

No espirito da celebracao de 40 anos de exploracao e de descoberta cien-
tificas, este artigo oferece uma visao global dos avangos alcan¢ados no cam-
po da endossimbiose desde a publicagao do livro de Margulis, Orgem das
Células FEucaridticas. Quarenta anos é muito tempo e ¢ impossivel fazer justica
até mesmo a uma pequena fraccao do que aconteceu. O historiador da bio-
logia canadiano Jan Sapp contribuiu com numerosos trabalhos dedicados a
histéria inicial da evolugao celular e da investigacao sobre a simbiose (por
exemplo, Sapp, 2009, 1994), e Margulis, e outros, fizeram um esfor¢o no
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sentido de traduzir para a lingua inglesa os trabalhos pioneiros dos simbio-
geneticistas russos bem como outros trabalhos relacionados. Estes incluem
Simbiogénese: Um Novo Principio de Evolugao (1924), de Kozo-Polyansky, a re-
cente tradugao feita por Martin e Kowallik do artigo de Mereschkowsky de
1905 sobre os «cromatoforos» (plastos) das plantas (Mereschkowsky, 1905),
e o livro Conceitos de Simbiogénese: Um Estudo Histérico e Critico da Investigagdo de
Botdnicos Russos (1979), de Liya Nikolaevna Khakhina. Vou focar-me nas in-
vestigagoes feitas no campo da filogenética molecular e da genémica sobre
a evolucdo das mitocondrias e dos plastos — os exemplos de organitos de
origem endossimbidtica referidos habitualmente nos manuais — e nos recen-
tes avancos da nossa compreensao das menos estabelecidas endossimbioses
entre procariotas € eucariotas.

2. Problemas da evolugao celular

Bidlogos e paleontélogos mostraram que as mutagdes pontuais € 0os rearran-
jos cromossoémicos explicam adequadamente a diferenciacdao das plantas su-
periores desde o mais simples ancestral das plantas verdes... No entanto, para
resolver um problema evolutivo central — a origem dos eucariotas a partir de
ancestrals procarioticos — a explicagao tradicional ndo é consistente com os
factos. Este livro ird tentar mostrar que a origem endossimbidtica de alguns
organitos eucarioticos especificos é no apenas consistente com muitos desses
factos, mas fornece também uma alternativa com um forte potencial de inves-

tigacao. (Margulis, 1970, pp.1-2)

Muitos biologos consideram que a dicotomia procariota-eucariota ¢ a
mais profunda e a mais fundamental divisao do mundo vivo. Nos anos 70,
usando técnicas engenhosas de «catalogacao de RNA», Carl Woese, George
Fox, Ralph Wolfe e seus colegas tinham comecado a caracterizar os RNA
ribossomaticos (rRNA) de certas bactérias extremofilas com distintos lipidos
de membrana glicerol-éter, e a seu tempo, a existéncia de um «terceiro do-
minio da vida» — Archaebacteria ou Archae — acabaria por vir a ser propos-
to (Woese et al., 1990; Woese & Fox, 1977). No entanto, outros investigado-
res, como Margulis, focaram-se menos na diversidade dos procariotas e na
distin¢do entre eubacteria e archaebacteria, e mais no que esta diversidade
poderia revelar sobre a transicao procariota-eucariota. Duas hipéteses con-
correntes foram debatidas na literatura primaria. O entao chamado modelo
de «filiacdo directa» e o modelo de simbiose, este ultimo também referido
como «teoria da endossimbiose em série». As «algas azuis», hoje conhecidas
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Fig.1 — Perspectivas classica (@ esquerda) e simbidtica (a direita) da transi¢do procariota-
-eucariota. Figura reproduzida com permissdo a partir de Origem das Células Eucaridticas,
de Lynn Margulis (Figura 2-1 a, pagina 47).

como cianobactérias, destacavam-se de forma proeminente em ambas as
hipoteses, mas de um modo muito distinto.

O modelo de filiagao directa (isto ¢, autogénico ou nao-endossimbioti-
co) da evolugao dos eucariotas considerava que um parente especifico das
actuais algas azuis tinha dado origem, por evolugao vertical, a um ances-
tral «fitoflagelado», a partir do qual todas as células portadoras de ntcleo,
em ultima analise, evoluiram (Fig.1). Uma caracteristica critica que unifica
as varias formulagoes da hipotese de filiagao directa ¢ a existéncia de uma
ligacdo evolutiva especifica entre procariotas fotossintéticos e eucariotas fo-
tossintéticos: o ancestral comum a todos os eucariotas continha um plasto
(ou algo parecido) e, portanto, os grupos nao-fotossintéticos, sem plastos, tais
como os animais e os fungos, tinham perdido esse organito secundariamente
e, por conseguinte, tinham-se tornado heterotroéficos. Os proponentes ini-
ciais da filiagao directa incluiam Allan Allsopp (1969), Rudolf Raft'e Henry
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Mabhler (1972), Tom Cavalier-Smith (1975) e Max Taylor, tendo este tltimo
desempenhado um papel de destaque na triagem das provas a favor e contra
(Taylor, 1974, 1976).

Em contraste, o modelo simbiético postulava que os organitos subcelu-
lares eucari6ticos — mitocondrias, plastos e aparelho flagelar 9+2 — tinham
tido uma origem xenogénica (Fig.1). De acordo com Margulis, «as plantas
eucaridticas nao evoluiram a fotossintese libertadora de oxigénio “empaco-
tando-a” mais tarde em plastos delimitados por uma membrana; elas adqui-
riram-na por simbiose» (Sagan 1967). A questao sobre qual «forma ances-
tral fotossintética», ou “uralga”, estabeleceu a ligagao entre a cianobactéria
e os eucariotas sem plastos era, para Margulis, uma «nao-questao» (Margu-
lis, 1970); mais tarde referiu-se a filiacao directa como um «mito botanico»
(Margulis, 1981). Em vez disso, os esforgos deveriam estar antes focados na
procura de respostas a questoes como «Que heterotroficos sao ancestrais
aos protozoarios?» e «Em que linhas de protozoarios foram adquiridos pro-
tocloroplastos?». E, de facto, foram-no, mas nao antes de terem sido obtidas
provas conclusivas para a hipotese endossimbionte, no que viria a ser consi-
derado um triunfo fundamental da revoluc¢ao da biologia molecular.

3. A teoria simbiodtica

Na minha opinido, chegou o momento de reavaliar seriamente ¢ de explorar
as consequéncias do conceito segundo o qual todas as células animais tiveram
trés, ¢ todas as células vegetais quatro, ancestrais procariéticos independentes.

(Margulis, 1970, p.46)

Klein e Cronquist (1967), entre outros, consideraram a hipétese endos-
simbidtica um «bad penny»*. «A posigao conservadora assume que 0 movi-
mento principal decorreu das fotobactérias para as algas azuis unicelulares
e depois para as algas unicelulares eucarioticas... ¢, portanto, logico consi-
derar o desenvolvimento de organitos delimitados por uma membrana, a
presenca de um nucleo organizado com mitoses e meioses regularizadas, o
aparelho de Golgi e as mitocondrias a partir de sistemas de estrutura-fun-
cao analogos, embora nao tao bem organizados, contidos no interior das
cé¢lulas procarioticas das algas azuis» (Klein, 1970). As algas vermelhas sem

* Trata-se de uma expressao idiomética que nao encontra na lingua portuguesa uma tradugao
literal. De qualquer modo, a expressao bad penny é vulgarmente usada como «a bad penny always
turns up», significando que uma pessoa nao grata voltara sempre de novo. (N. do T.)
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flagelo, uma das trés principais linhagens contendo plastos reconhecida ac-
tualmente, destacam-se de forma proeminente em tais cenarios de filiacao
directa: «... a nossa postulada célula protoeucarittica teve duas linhas de
descendéncia, em que uma deu origem as algas vermelhas, e a outra, tendo
desenvolvido corpos basais, centriolos, ou o seu homoélogo 9+2, deu origem
as algas verdes e a todos os outros seres vivos» (Klein, 1970). A hipotese
endossimbionte foi considerada desnecessariamente radical e em violacao
do principio da navalha de Occam’ (Klein & Cronquist, 1967; Klein, 1970).

Margulis, é claro, tinha uma ideia diferente. Com base no que ja era
conhecido sobre a ultraestrutura, a genética e a bioquimica das algas azuis,
explicar a evolucao da motilidade (o aparelho flagelar), do sexo (meiose) e
da divisao celular do tipo eucariota (mitose) com base na filiacao directa era,
a sua maneira, igualmente nao-parcimonioso. Margulis (Sagan, 1967), bem
como Gokesyr (1967) e Raven (1970), apresentaram alternativas simbioti-
cas. Investigadores de ambos os lados do debate ficaram intrigados com a
descoberta, em 1963, de DNA na mitocondria (Nass & Nass, 1963) e nos
plastos (Ris, 1961), mas estas observac¢des, em si mesmas, nao favoreceram
uma hipétese em detrimento de outra. Com as técnicas de catalogacdo de
RNA de Woese e o eventual desenvolvimento da sequenciagao de DNA
(Maxam & Gilbert, 1977; Sanger et al., 1977), os dados moleculares pode-
riam ser rigorosamente aplicados na questao de saber se os plastos e/ou as
mitocondrias eram de origem autogénica ou endossimbiotica.

Os testes moleculares para uma origem endossimbiotica dos plastos
foram enquadrados no contexto daquilo que os bidlogos ha muito tempo
reconhecem como semelhancas notaveis entre organitos fotossintéticos de
plantas e de algas, por um lado, e de cianobactérias por outro. Em 1905,
Mereschkowsky considerou multiplas linhas de prova cientifica que supor-
tavam uma origem cianobacteriana para os «cromatoforos» (plastos) (Me-
reschkowsky, 1905). Particularmente digno de nota foi o facto de que, tal
como as cianobactérias, estes organitos propagavam-se por divisao, con-
forme observado pelo botanico alemdao Andreas Schimper (1856-1901)
(Schimper, 1883). Mereschkowsky notou que os cromatéforos eram «alta-
mente independentes do nticleo» e reconheceu claramente o significado das

> A «navalha de Occam» (em inglés, Occam’s razor) refere-se a um principio légico atribuido
ao filésofo inglés do século x1v, William of Ockham. Segundo este principio, a explicagido de um
fendmeno deve assumir o menor ntimero possivel de pressupostos, cortando (dai a razao de surgir
a palavra «navalha») aqueles que em nada contribuem para a hipétese explicativa. O principio
¢ frequentemente designado em latim como lex parsimoniea, ou «lei da parciménia». (N. do T.)
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«Cyanophycea» (cianobactérias), as quais descreveu como «organismos que
podemos considerar como cromato6foros de vida livre». Martin e Kowallik
atribuem a Mereschkowsky o crédito da «primeira versao da hipotese endos-
simbionte» (Mereschkowsky, 1905). Se, tal como Mereschkowsky e Margulis
(Sagan, 1967; Margulis, 1970) e seus contemporaneos consideraram como
hipotese, os plastos realmente evoluiram, por endossimbiose, a partir de
uma cianobactéria de vida livre entdao o DNA plastidial deve ser mais seme-
lhante, em sequéncia e estrutura, ao DNA cianobacteriano do que ao DNA
nuclear. Se, por outro lado, o modelo de filiagao directa estava correcto, os
genomas plastidiais deveriam ser mais semelhantes aos genomas nucleares
do que aos das Eubacteria ou aos das Archaebacteria (Gray & Doolittle,
1982). Como sera explicitado a seguir, as expectativas em relagao a que tipo
de assinaturas filogenéticas moleculares podiamos esperar encontrar nas mi-
tocondrias, a luz do modelo de endossimbiose, foram menos claras. Porém,
de um modo geral, a logica foi a mesma do que a usada para os plastos: na
natureza, o DNA mitocondrial deve ser distintamente eubacteriano. Foram,
assim, recolhidos dados moleculares, que foram depois avaliados em termos
da sua qualidade de ajuste aos modelos autogénico ou xenogénico para a
evolugao organelar.

Em 1975, Linda Bonen e Ford Doolittle, da Universidade de Dalhousie,
em Halifax, na Nova Escocia, Canada, compararam o RNA ribossomatico
da subunidade pequena plastidial (SSU rRNA) da alga vermelha Porphyridium
com o seu correspondente codificado no nucleo e a SSU rRNA da alga azul
Anagystis (Bonen & Doolittle, 1975). Conforme referido por Sapp (2009), Bo-
nen havia adquirido a experiéncia necessaria na catalogagao de RNA numa
estadia prévia no laboratério de Woese, no qual tinha sido também caracteri-
zada a SSU rRINA plastidial de outra alga, a Fuglena. O grau de semelhanca
do RNA «catalogado» da SSU rRNA dos plastos de Porphyridium e de Euglena
e das cianobactérias era notavel e muito superior ao que existia entre o SSU
rRINA plastidial e nuclear (Bonen & Doolittle, 1975; Zablen et al., 1975; Bo-
nen & Doolittle, 1976). Bonen e Doolittle concluiram entdao que os dados de
que dispunham eram «...mais consistentes com a hipotese de que os cloroplas-
tos das algas vermelhas evoluiram a partir de procariotas endossimbioticos.
Porém, infelizmente, esses mesmos dados nao excluem a possibilidade de os
genes de rRNA do nucleo e do cloroplasto [plasto] terem ambos evoluido
dentro de um citoplasma comum, a partir de um nico genoma originalmen-
te “procariotico”™ (Bonen & Doolittle, 1975). Pouco tempo depois, Bonen e
Doolittle, juntamente com colegas de Dalhousie, nomeadamente Michael
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Gray e Scott Cunningham, demonstraram uma origem bacteriana para a
SSU rRNA da mitocondria do gérmen de trigo (Bonen et al., 1977). Este
resultado foi critico. Considerados isoladamente, os dois conjuntos de dados
eram consistentes com a hipotese de que as mitocondrias ou os plastos tinham
evoluido nao-endossimbioticamente a partir de uma linhagem nucleocitoplas-
matica. No entanto, devido a caracteristica distintiva das assinaturas do seu
SSU rRNA, mitocondrias e plastos poderiam nao ser ambos de origem autogé-
nica (Gray e Doolittle, 1982).

Construida a partir destes sucessos iniciais, a investigacao na década de 80
foi rapida na produgao de uma maior compreensao sobre a natureza dos or-
ganitos eucarioticos. Foi recolhido um grande volume de dados moleculares, a
maior parte dos quais apoiando inequivocamente uma origem endossimbioti-
ca para as mitocondrias e os plastos. Para além dos catalogos de SSU rRNA,
incluem-se dados de sequéncias de nucle6tidos para uma variedade de genes
(incluindo o SSU rRNA) e informacdes sobre a estrutura do genoma dos or-
ganitos (por exemplo, conservacao de operdes de proteinas ribossomais). Estes
dados foram exaustiva e amplamente analisados (por exemplo, Gray, 1992;
Gray & Doolittle, 1982). Embora a hipdtese endossimbidtica tenha sido efec-
tivamente comprovada para as mitocondrias e para os plastos, subsistia ainda
um grande cepticismo sobre a possibilidade de uma origem endossimbiotica
para outros organitos. Mais especificamente, Margulis afirmou que os flagelos
eucarioticos eram também de natureza xenogénica, neste caso o resultado
de uma «simbiose de mobilidade» entre um hospedeiro arqueobacteriano e
um simbionte de espiroqueta (Fig.1). Ao formular esta ideia, que também foi
mencionada por Kozo-Polyansky (1924), Margulis inspirou-se em protozoa-
rios como Muxoltricha, um simbionte do intestino de térmitas cujo movimento
¢ auxiliado em grande medida pelo batimento coordenado de milhares de
espiroquetas ligadas a superficie (Margulis, 1970, 1981). Em colaboracao com
um colega da Universidade de Massachusetts, Michael Dolan, e outros, as
ideias miciais de Margulis sobre a origem do flagelo conduziram a hipétese de
que protistas contendo «cariomastigonte» — organismos cujos nucleos estao
fisicamente ligados ao corpo basal flagelar — sdo fosseis vivos desta fase crucial
da evolucao eucariotica (Margulis et al., 2000; Margulis et al., 2005): «Inter-
pretamos este sistema de organitos [o cariomastigonte]... como um legado da
primeira integracao genomica destas bactérias [as arqueobactérias e a espi-
roqueta]» (Margulis, 2004). (Note-se que Margulis comeca por usar o termo
«undulipédio», em vez de «flagelos», de forma a evitar potenciais compara-
¢oes enganosas entre o flagelo eucariético e o seu correspondente bacteriano.)
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Entanto, nao surgiram provas que apoiassem directamente a origem dos
flagelos/undulipodia a partir da espiroqueta e ¢ justamente neste ponto que
Margulis e a grande maioria dos bitlogos divergem®. Ela esta «preparada
para estar incorrecta», mas continua confiante de que eventualmente vai
ser encontrado DNA associado ao aparelho de motilidade eucariética, cuja
analise acabara por apoiar a sua versao «extrema» da teoria endossimbioti-
ca seriada (Margulis, 1998). Na posse de ferramentas da biologia molecular
cada vez mais poderosas, a maioria dos investigadores concentraram o seu
trabalho nas mitocondrias e nos plastos, com uma crescente énfase na di-
versidade de organitos. Questdes importantes precisavam ainda de resposta,
incluindo a questao de saber se as endossimbioses que deram origem as
mitocondrias e aos plastos foram acontecimentos Ginicos ou se ocorreram
em mais do que uma ocasiao. Como veremos na sec¢ao seguinte, o nasci-
mento da filogenia molecular baseada na SSU rRNA deu origem a um novo
e excitante programa de investigacdo, cujo objectivo ultimo consistia em
estabelecer uma «filogenia global» de todos os eucariotas vivos, bem como
dos seus organitos.

4. Eucariotas inferiores

Grandes grupos de eucariotas inferiores tém sido contraditoriamente classifica-
dos em esquemas botanicos e zoologicos. Os critérios de classificacdo tém varia-
do consideravelmente. Os organismos, eles mesmos, podem ser fotossintéticos,
heterotroficos; podem ser unicelulares, pluricelulares ou polimérficos. Pode ou

nao ter sido observada reproducdo sexual. (Margulis, 1970, p.246)

Uma das virtudes da Origem das Células Eucaridticas, que se prolongou no
tempo, ¢ a extensdao com que revelou a enorme diversidade de formas e
funcdes celulares dentro do reino dos eucariotas microbianos, uma diver-
sidade que nao teria sido ainda considerada pela maioria dos bi6logos a
época da sua publicacdo. Incluindo a presencga e a aparente auséncia de
mitocondrias. No seu capitulo intitulado Eucariotas inferiores, Margulis coloca
as seguintes questoes, tao pertinentes hoje como o eram ha 40 anos: «Em
que organismo heterotréfico contendo mitocondrias evoluiu a mitose e a
meiose, € em resposta a que tipo de pressoes selectivas? Quais os organismos
em que foram adquiridos plastos? Que linhas de protistas, fungos, animais e

® No original, part company. Trata-se de uma expressao usada para referir a divergéncia entre
duas partes. (N. do T.)
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plantas evoluiram a partir dos primeiros eucariotas? Todos os protozoarios
e fungos tém antepassados heterotroficos, ou tera algum surgido pela per-
da de plastos em algas?» (Margulis, 1970). Com a emergéncia gradual da
filogenética molecular e, eventualmente, da genémica comparativa, surge
um novo pano de fundo mais bem preparado para lidar com estas questoes
fundamentais.

Nas décadas de 80 e 90, a hipotese Arquezoa de Tom Cavalier-Smith
(1983a,b) foi o cenario dominante e contra o qual foram testadas hipoteses
sobre a evolucdo eucaridtica primitiva. Cavalier-Smith postulou que certas
linhagens eucariéticas haviam divergido da linha eucariética principal antes
de ter ocorrido a endossimbiose que deu origem as mitocondrias. Se assim
fosse, o estudo de tais linhagens, que ele agrupou no subfilo Archezoa, pode-
ria fornecer a chave para a compreensao da evolugao das principais caracte-
risticas eucarioticas. «Defendo que o eucariota mais primitivo foi um arque-
zoa fagotroéfico, sem cloroplastos, sem mitocondrias, sem microcorpos e sem
pilhas de cisternas de parede lisa a formar um dictiossoma, mas possuindo
um tunico cilio com um feixe de microtibulos de raiz em torno do tnico
nucleo... nos dias de hoje, o Mastigamoebae encaixa-se aproximadamente
nesta descricao e podem ser considerados “fosseis vivos™» (Cavalier-Smith,
1987). Ao defender a existéncia de um ancestral comum fagotrofico, sem
mitocondrias e sem plastos, o ponto de vista de Cavalier-Smith contrasta
com o de Margulis, embora tenha sido considerado semelhante por de Duve
(1969), Stanier (1970), Whatley et al. (1979) e Doolittle (1980).

As primeiras filogenias moleculares baseadas na sequenciacao de rRNA
e proteinas, que incluiram sequéncias de protistas candidatos a «fossil vivo»,
tais como as diplomonadidas (por exemplo, Giardia), parabasalia (por exem-
plo, Trichomonas), microsporideos e Entamoeba, mostraram-se satisfatoriamen-
te consistentes com a hipdtese Arquezoa. Estes organismos, que se supoe
serem a-mitocondriais, ramificaram-se na base da arvore eucariotica, dis-
tantes dos animais, plantas e fungos (por exemplo, Sogin et al., 1989; Leipe
et al., 1993; Hashimoto et al., 1997). Pensava-se que a hipotese Arquezoa
poderia por certo abrir uma janela para uma fase importante da evolugao
dos eucariotas. No entanto, a medida que se foram acumulando mais da-
dos e as analises filogenéticas se tornaram cada vez mais finas, a hipote-
se Arquezoa tornou-se menos defensavel. Gradualmente foi ficando claro
que a natureza da «ramifica¢ao profunda» dos taxa de arquezoa nas filoge-
nias moleculares resultou de um artefacto metodologico, conhecido como
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«atracgao de ramos longos»’, no qual os ramos ininterruptamente mais lon-
gos da arvore sao artificialmente puxados um para o outro. Neste caso, as
sequéncias divergentes dos arquezoa foram atraidas para as do grupo exte-
rior de procariotas, resultando assim num padrao do tipo escada na base dos
eucariotas que nao reflectia a realidade (Philippe & Germot, 2000; Philippe
et al., 2005). Para alguns membros de Arquezoa, foram identificadas posi-
¢Oes alternativas «mais acima» na arvore eucariética. Os microsporideos,
por exemplo, terdo eventualmente compartilhado um ancestral comum re-
cente com os fungos, claramente inseridos nos eucariotas com mitocondrias
(por exemplo, Edlind et al., 1996; Keeling & Doolittle, 1996; Li et al., 1996;
Hirt et al., 1999; Keeling et al., 2000; Van de Peer et al., 2000). Para ou-
tras linhagens, tais como parabasalia e diplomonadida, nao era aparente
uma afiliagdo alternativa 6bvia, mas a sua posicao de ramificacao profunda
em filogenias de proteina e de rRNA foi, no entanto, tratada com grande
desconfianga. Os leitores interessados podem consultar Sogin (1997), Roger
(1999) e Embley e Martin (2006) para uma ampla variedade de perspectivas
sobre esse importante periodo da investigagao sobre a evolugao da célula.
Apesar de todos os dados disponiveis em 2011, a nossa compreensao
dos verdadeiros «eucariotas inferiores» ¢, de certa forma, um pouco melhor
do que era ha 20 anos. Mais de 100 genomas nucleares foram entretanto
sequenciados e comparados, incluindo os de varios putativos arquezoa: os
resultados oferecem um quadro em que o ancestral comum de todos os eu-
cariotas conhecidos fol um organismo altamente complexo com citoesque-
leto, fagocitose, um sistema endomembranar sofisticado, mitose, meiose e,
conforme ird ser discutido na secgao seguinte, uma mitocondria (Koonin,
2010a; Dacks & Doolittle, 2001). Linhagens de arquezoa propostas como
microsporideos e diplomonadida sao células relativamente «simples», com
genomas pequenos (Katinka et al., 2001; Keeling & Slamovits, 2004; Morri-
son et al., 2007), mas que também sao inegavelmente complexos e possuem
um conjunto completo de proteinas que, sabe-se agora, sustentam as prin-
cipais caracteristicas da vida eucaridtica. Os avancos proporcionados pela
biologia molecular na classificacao de protistas foram certamente significa-
tivos (por exemplo, Parfrey et al., 2006; Parfrey et al., 2010) e com o adven-
to das abordagens «filogenémicas» multi-gene na reconstrucao da arvore,
a existéncia de apenas cinco ou seis «supergrupos» eucarioticos tem sido

posta em relevo (Baldauf et al., 2000; Simpson & Roger, 2004; Burki et al.,

7 Em inglés, long branch attraction. (N. do T.)
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2008; Hampl et al., 2009). Porém, ainda ¢ um mistério a forma como estes
supergrupos estao relacionados entre si, bem como a sequéncia de eventos
que deu origem a complexidade celular que estava claramente presente no
seu ancestral comum. A genémica comparativa permitiu a obtencao de co-
nhecimentos fascinantes, mas tem ainda de fornecer respostas definitivas
(Koonin, 2010a). Esperemos que os dados genémicos de uma amostragem
muito mais ampla de protistas melhorem a situagao.

5. A aerobiose e a mitocondria

Embora as provas cientificas a favor de uma autonomia mitocondrial sejam im-
pressionantes, ...encarar o organito como um endossimbionte altamente evolu-
ido cria novas dificuldades. Por exemplo, que tipo de microorganismo poderia
ter engolido a protomitocondria no inicio? Que tipo de bactéria aerdbica de
vida livre se tornou na mitocondria (Figura 7-1, 7-2)? Que alteragGes genéticas
ocorreram, levando a integracdo permanente das mitocondrias em varias célu-
las eucarioticas? (Margulis, 1970, pp.178 e 183)

O golpe final na hipotese Arquezoa de Cavalier-Smith veio nao daquilo
que foi revelado pela filogenia molecular, mas com a descoberta de «organi-
tos relacionados com a mitocoéndria» (MRO?) em linhagens anaerébias que
se pensava serem primitivamente a-mitocondriais. Suspeitou-se da sua exis-
téncia, pela primeira vez, quando genes nucleares para proteinas do choque
de calor de tipo mitocondrial foram encontrados em varios taxa de arquezoa
(por exemplo, Hirt et al., 1997; Roger et al., 1996; Roger et al., 1998; Clark
& Roger, 1995), e investigacoes bioquimicas e citolégicas detalhadas desco-
briram posteriormente os organitos «em falta» nos Entamoeba (Tovar et al.,
1999), na diplomonadida Guardia (Tovar et al., 2003) e nos microsporideos
Trachipleistophora (Williams et al., 2002) e Encephalitozoon (Tsaousis et al., 2008;
Goldberg et al., 2008). Estes varios tipos de mitocondrias remanescentes
sao agora habitualmente referidos como «mitossomas», apesar do facto de
0s organismos que os abrigam nao estarem especificamente relacionados
(Hjort et al., 2010; Tovar, 2007).

No caso dos parabasalia, a «mitocondria» esteve de facto sempre presen-
te sob a forma de um organito rodeado por uma dupla membrana e liber-
tador de hidrogénio: o hidrogenossoma (Lindmark & Miiller, 1973; Miiller,
1993). Em 1979, Whatley et al. (1979) propds que, por causa da sua bioqui-

mica anaerobia incomum, os hidrogenossomas teriam evoluido a partir de

8 Em inglés, Mitochondrion-Related Organelles (MRO). (N. do T.)
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um endossimbionte do tipo Clostridium, independente da bactéria aerobia
que geralmente se acredita ter dado origem a mitocondria. No entanto, um
conjunto muito rico de provas bioquimicas e de filogenética molecular su-
gere fortemente que, apesar das suas diferengas, os hidrogenossomas e as
mitocondrias partilham um ancestral comum (Embley et al., 2003; Embley
et al., 2002). Esta hipotese saiu refor¢cada com a recente descoberta de um
organito, no estramenoépilo Blastocystis, que apresenta simultaneamente ca-
racteristicas de hidrogenossomas e mitocondrias (Stechmann et al., 2008;
Perez-Brocal & Clark, 2008), bem como a caracterizacao de um hidrogenos-
soma com um genoma no ciliado anaerébio Nyctotherus (Boxma et al., 2005).
O facto ¢ que foram encontrados MRO em todos os taxa de arquezoa, nos
quais tém sido activamente procurados (Embley & Martin, 2006; Barbera et
al., 2007). As mitocondrias parecem ter evoluido numa tnica ocasido, num
ancestral comum compartilhado por todos os eucariotas conhecidos.

Estas observagoes respondem a questao de quando (em relacao a diversifi-
cacao eucariotica) a mitocondria evoluiu, mas frustrantemente pouco dizem
sobre como ¢ que ela evoluiu. Com o reconhecimento de que os MRO per-
sistem até mesmo nos eucariotas anaerobios mais altamente derivados, os
investigadores estudaram a sua bioquimica em relagdo a das mitocondrias
«classicas», na tentativa de descobrir o porqué. Surpreendentemente, a tni-
ca caracteristica bioquimica que os une parece ser a sintese de agregados de
ferro-enxofre (Fe-S) na constitui¢ao de metaloproteinas (Tachezy & Dolezal,
2007). Os hidrogenossomas sem genoma de parabasalia desempenham ain-
da um papel importante na produgao de ATP (por fosforilacao ao nivel do
substrato) para além da biossintese de agregados de Fe-S, mas os mitosso-
mas de diplomonadida e de microsporideos, que também nao possuem um
genoma, nio parecem mais ser capazes de sintetizar ATP. £ actualmente
incerto se os contributos bioquimicos dos mitossomas aos seus respectivos
hospedeiros se estendem para além da produgao de agregados de Fe-S, mas
o facto de eles existirem ¢ revelador da integragao profunda entre o proge-
nitor bacteriano da mitocondria e o seu hospedeiro. Em contraste com o
modelo arquezoa, segundo o qual a célula que tomou o progenitor bacte-
riano da mitocondria estava no bom caminho para se tornar num eucariota
auténtico, alguns investigadores acreditam que a evolucao da mitocondria
foi concomitante com a evolucao da célula eucaridtica em si.

O exemplo mais proeminente daquilo que Koonin (2010a) refere como
um «cenario de simbiogénese» ¢ a hipotese do hidrogénio de Martin e Miil-
ler (1998). Ao contrario da maioria dos esquemas evolutivos, incluindo os de
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Margulis (por exemplo, Margulis, 1970, 1981; Margulis et al., 2006), Martin
e Miiller rejeitaram a ideia de que o oxigénio e a aerobiose desempenharam
um papel essencial na origem das mitocondrias. Propuseram entao que a
célula eucaridtica evoluiu antes num ambiente anaerdbico, como resultado
de uma relacao sintréfica entre uma arqueobactéria anaerobica produtora
de metano e uma a-proteobactéria aerébica facultativa que libertava CO,
e hidrogénio molecular (Martin e Muller, 1998). O metabolismo daquele (o
«hospedeiro») estava dependente dos produtos residuais deste (o «simbion-
te») e, ao longo do tempo, a eubactéria veio a residir dentro do metanogé-
nico. Os principais genes envolvidos na troca de metabolitos foram trans-
feridos do endossimbionte para o hospedeiro, cimentando assim a relacao
entre eles.

Na hipoétese do hidrogénio, a colocagao de uma a-proteobactéria no pa-
pel de progenitor mitocondrial ¢ inteiramente convencional, uma ideia que
remonta a era pré-molecular (John e Whatley, 1975) e que ¢ agora suporta-
da por um vasto conjunto de dados filogenéticos moleculares e comparati-
vos do genoma mitocondrial (por exemplo, Barbera et al., 2007; Gray, 1992;
Gray et al., 1999). Onde a hipdtese ¢ menos convencional é na proposta de
que este organismo tinha os meios genéticos necessarios para realizar uma
respiragao aerdbica, como existe agora na mitocondria classica, bem como
um metabolismo energético anaerébico do tipo hidrogenossoma, este alti-
mo incluindo genes para a piruvato:ferrodoxina oxidorredutase (PFO) e a
Fe-Fe-hidrogenase, e as maturases associadas. Se isto fosse verdade, seria de
esperar que as filogenias moleculares mostrassem as PFO e as Fe-Fe-hidro-
genases dos varios eucariotas contendo MRO como sendo monofiléticas e
especificamente associadas a homologos aproteobacterianos. Actualmente,
os dados parecem ser mais consistentes com um cenario em que pelo menos
alguns dos genes relacionados com o metabolismo energético anaerébico
foram adquiridos multiplas vezes de forma independente por transferéncia
horizontal de genes (HG'T?) pelos diferentes organismos contendo MRO, a
medida que eles se adaptaram a ambientes anaerébicos (por exemplo, Bar-
bera et al., 2007; Hug et al., 2010). Naturalmente, a compreensao do papel
que a HGT tem desempenhado na evolucao de tais genes nao refuta, em st
e por si s6, a hipotese do hidrogénio, e Martin continua a defender a ideia
de que o metabolismo energético anaerdbico foi ancestral relativamente aos
actuais eucariotas. Ao fazé-lo, salienta a importancia de tal perspectiva: «Se

® Em inglés, Horizontal Gene Transfer. (N. do T.)
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todos nos tivéssemos aprendido, na faculdade, a bioquimica da mitocondria
usando o exemplo dos invertebrados marinhos, entdao teriamos encarado as
mitocondrias como organitos que produzem ATP em condic¢oes aerdbicas
e anaerobicas. Mas aprendemos a bioquimica mitocondrial tomando como
exemplo as mitocondrias de figado de rato. Os ratos ndo sobrevivem sem
oxigénio, os invertebrados marinhos sobrevivem» (Martin, 2008).

Quarenta anos depois, estamos mais perto de obtermos uma boa com-
preensdao de como a célula eucaridtica e as suas mitocondrias evoluiram?
Por certo que ideias nao faltam. Num artigo recente da MNature, intitulado
«A energética da complexidade do genoma» (Lane e Martin, 2010), Lane e
Martin introduziram uma nova perspectiva sobre a questao do porqué de,
decorridos 4 mil milhdes de anos de evolugdo, o fosso entre complexidade
celular procaridtica e eucariotica ter sido atravessado apenas uma vez: «O
tamanho do genoma procarioético ¢ restringido pela bioenergética. A en-
dossimbiose que deu origem a mitocondria reestruturou a distribuicao de
DNA em relacao as membranas bioenergéticas, permitindo uma notavel
expansao de 200 mil vezes do nimero de genes expressos. Este salto enorme
na capacidade genémica esteve estritamente dependente do poder mitocon-
drial, um pré-requisito para a complexidade eucaridtica: a inovagao central
no caminho para uma vida multicelular» (Lane & Martin, 2010). Segundo
Lane e Martin, a mitocondria nao evoluiu apenas no contexto de um hospe-
deiro procariético: sem a energia que a mitocondria foi capaz de fornecer, o
hospedeiro nunca poderia ter-se tornado num eucariota.

Por sua vez, Margulis rejeita a no¢ao de que as mitocondrias, os hidro-
genossomas e os mitossomas compartilhem uma origem comum e acredita
que o nucleo e o citoesqueleto evoluiram anfes da mitocondria (Margulis et
al., 2006). Um tema comum que surge no seu trabalho ¢ a vontade impli-
cita de enquadrar as hipéteses no contexto da biologia celular, com pre-
feréncia para as caracteristicas biologicas e os processos que se observam
em organismos actuais, algo que ¢ também partilhado por Cavalier-Smith
(por exemplo, Cavalier-Smith, 2007, 2010). Para quem tenha interesse em
explorar mais detalhadamente os pros e contras dos varios esquemas de
evolucdo eucaridtica e mitocondrial tém a sua disposi¢ao varios artigos para
consulta (por exemplo, Martin et al., 2001; Cavalier-Smith, 2007; Curtis
e Archibald, 2010; Koonin, 2010a; Poole & Penny, 2007; Dagan e Martin
2007), em particular uma recente publicacao de O’Malley (2010) que apre-
senta uma descricao clara ndo apenas da ciéncia subjacente a este «debate
inacabado», mas também dos seus fundamentos filos6ficos. Um dos poucos
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pontos em que todos os investigadores no campo da evolugao mitocondrial
concordariam é, sem davida, na necessidade de dados mais concretos. Um
outro ponto seria que tais dados nao irao surgir em breve. A este respeito, o
campo da evolucao plastidial apresenta um contraste interessante. Os dados
sao, em geral, muito mais faceis de se obter, embora o desafio da interpreta-
¢ao desses mesmos dados ndo seja, como veremos, menos dificil.

6. Plantas eucarioticas

Assumindo que os plastos, na forma de procariotas fotossintéticos totalmente
desenvolvidos, foram adquiridos simbioticamente por heterotroéficos do tipo pro-
tozoarios, eles proprios num processo de desenvolvimento de mitose e meiose,
pode obter-se um grande ntimero de caracteristicas plastidiais experimental-
mente verificaveis. A aquisi¢ao simbiotica de protocloroplastos ¢ provavelmente
mais recente do que a aquisi¢do de protomitocéndrias ou de protoflagelos e,

portanto, mais facilmente reconhecida. (Margulis, 1970, p.278)

Os dados que apoiam uma origem endossimbiotica para os plastos foram
sempre muito mais fortes do que para as mitocondrias. Com o auxilio da
genémica comparativa, podemos afirmar com alguma confianga que, no
momento da incorporacao da cianobactéria, o hospedeiro heterotrofico do
«tipo protozoario» de Margulis ja tinha uma mitocondria e estava ja na pos-
se de mitose e meiose, além de um conjunto de outras caracteristicas espe-
cificas dos eucariotas (Koonin, 2010a,b). A origem mais recente dos plastos
fornece, assim, aos investigadores uma base muito mais robusta para inves-
tigar a natureza das interacgoes hospedeiro-endossimbionte do que no caso
das mitocondrias. Ainda desde o inicio, os investigadores esforcaram-se para
dar sentido a notavel diversidade de plastos ao longo da arvore eucaribtica.
«Uma especulagido quase inevitavel que surge pela combinaciao da SET'
[Teoria da Endossimbiose Seriada] com observagoes sobre a heterogeneida-
de do contetido dos organitos, especialmente a diversidade de estrutura e de
pigmentos acessorios encontrados nos cloroplastos de algas, ¢ a sugestao de
que alguma ou grande parte desta heterogeneidade se deve a incorporacao
de stocks semelhantes, mas divergentes do ponto de vista evolutivo, para for-
mar organitos semelhantes» (Taylor, 1974). Ao considerar a possibilidade de
multiplas origens independentes de plastos, Taylor (1974), assim como Ra-
ven (1970), trouxe a tona uma questdao que a area tem demorado varios anos

' Em inglés, Serial Endosymbuosis Theory. (N. do T.)
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a resolver até a satisfacao geral dos seus praticantes. Mesmo hoje nao ha um
entendimento unanime neste ponto. Faz-se também agora uma distin¢ao
entre os chamados plastos «primarios», «secundarios» e até «terciarios»: os
plastos primarios sdao aqueles que se acredita terem evoluido directamente a
partir de um endossimbionte cianobacteriano, enquanto que os dois ultimos
tipos de organitos se pensa terem-se movido lateralmente pela incorporagao
de um eucariota num outro eucariota (Archibald, 2009; Bhattacharya et al.,
2003; Delwiche, 1999).

Actualmente, s3o reconhecidas trés linhas principais de eucariotas conten-
do plastos primarios: algas verdes, algas vermelhas e glaucéfitos (ou glauco-
cistofitos) (Reyes-Prieto et al., 2007). Em varios momentos, e por diferentes
razdes, cada um destes grupos tem tido destaque no estudo da endossimbiose
e da evolugao eucaridtica. As algas verdes unicelulares sao a linhagem a partir
da qual as plantas terrestres evoluiram, mais especificamente a sub-linhagem
dos estreptofitos dentro da linha verde (Delwiche et al., 2004; Lewis & Mc-
Court, 2004). Estes plastos sao caracterizados pela presenca de clorofilas a e b.
As algas vermelhas sao um grupo diversificado que inclui formas unicelulares
e multicelulares com propensao para habitar ambientes extremos (Yoon et
al., 2010). Devido a auséncia de flagelos, pensava-se inicialmente que as algas
vermelhas representavam uma linhagem eucariota primitiva (Taylor, 1976),
embora esta ideia nao seja mais sustentavel. Finalmente, os glaucofitos sao
um grupo exclusivamente unicelular, cujos plastos sdo, de modo intrigante,
semelhantes a cianobactérias (Bhattacharya e Schmidt, 1997). Mais notavel
¢ o facto de que o plasto do glaucofito possui uma camada de peptidoglica-
no entre as membranas interna e externa, uma caracteristica «primitiva» de
tipo-bacteriano que nao se observa nos plastos de quaisquer outras algas. De
facto, Whatley et al. (1979) considera as «cianelas'' de algas anomalas, como
[o glaucofito] Cyanophora paradoxa», formas transitorias entre as algas azuis de
vida livre e os plastos. Os plastos das algas vermelhas e dos glaucofitos pos-
suem clorofila a como pigmento fotossintético principal e, ao contrario dos
plastos das algas verdes (e das plantas terrestres), tém ficobilissomas — antenas
proteinaceas captadoras de luz — semelhantes aos observados em muitas cia-
nobactérias (Kim e Archibald, 2009).

Na década de 90 comegaram a acumular-se dados de sequenciamento
molecular de algas vermelhas, verdes e de glaucofitos, e com eles a oportu-
nidade de abordar a questao da monofilia vs. polifilia dos plastos primarios.

' Nome pelo qual sao conhecidos os cloroplastos dos glaucéfitos. (N. do T.)
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Analises filogenéticas iniciais de rDNA plastidial e de genes de proteinas
mostraram que as sequéncias dos trés grupos formavam um grupo mono-
filético, com excepcao das cianobactérias (Helmchen et al., 1995; Delwi-
che et al., 1995; Turner, 1997; Turner et al., 1999; Nelissen et al., 1995),
como seria previsivel caso os plastos dos trés grupos tivessem evoluido numa
unica ocasiao no ancestral comum. Analises filogenéticas do genoma com-
pleto mostram um retrato semelhante (por exemplo, Rodriguez-Ezpeleta et
al., 2005), assim como as proprias estruturas dos genomas plastidiais. Em
contraste com os genomas das cianobactérias conhecidas, que variam, em
tamanho, de ~1,5 a ~7 mega pares de base (Mbp'?), todos os genomas plas-
tidiais das algas vermelhas, verdes e dos glaucoéfitos tém, no maximo, ~220
mil pares de base (Kbp") em tamanho e tém, no maximo, ~250 genes de
proteinas (Reith & Munholland, 1995; Loffelhardt et al., 1997; Glockner
et al., 2000; Belanger et al., 2006; Kim & Archibald, 2009). Os plastos das
algas vermelhas, verdes e/ou dos glaucofitos estao também ligados pela
presenca/auséncia de um nimero de funcionalidades adicionais, incluindo
agregados de genes conservados e proteinas do complexo captador de luz
«hélice-volta-hélice» (este ultimo é encontrado em algas vermelhas e verdes,
mas nao em glaucofitos ou em cianobactérias) (Stoebe & Kowallik, 1999;
Durnford et al., 1999; Wolfe et al., 1995). Também foi encontrada uma su-
bunidade especifica da maquinaria de importacao de proteinas plastidiais,
a Ticl10, nas trés principais linhagens contendo plastos primarios, mas nao
em clanobactérias, consistente com a possibilidade de que ele representa
uma «invencao» pos-endossimbiotica (McFadden & van Dooren, 2004).
Significa isto entdo que os plastos evoluiram apenas uma Unica vez no
ancestral comum das algas vermelhas, verdes e dos glaucofitos? Nao neces-
sariamente. Quando se trata de analisar a for¢a dos dados habitualmente
usados para apoiar uma Unica origem dos plastos, o diabo esta nos deta-
lhes' (Larkum et al., 2007; Stiller, 2007; Kim & Archibald, 2009; Kim &
Graham, 2008) e, de facto, tem vindo a ser considerada a possibilidade de
uma evolucao convergente da estrutura do genoma plastidial e da capa-
cidade de codificacao (Stiller et al., 2003). A grande maioria dos investi-
gadores rejeitam a evolugao convergente, por considera-la uma explica¢ao

"2 Em inglés, Mega-base-pairs (Mbp). (N. do T.)
1% Em inglés, Kilo-base pairs (Kbp). (N. do T.)
' Em inglés, the devil is in the details. Trata-se de um provérbio que encontra correspondéncia

na lingua portuguesa embora a sua formulagao mais vulgar seja «Deus esta em toda a parte, mas
o diabo esta nos detalhes».
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extremamente improvavel, tendo em conta os dados de que se dispoe (ver
Palmer [2003] para uma revisao detalhada), mas ela nao deve ser rejeitada
liminarmente. De qualquer forma, mesmo que os plastos lenham evoluido
apenas uma unica vez, isto nao significa necessariamente que tal tivesse que
ocorrer num ancestral comum das algas vermelhas, verdes e dos glaucofi-
tos. Um teste importante consiste em determinar se a filogenia de ambos
os componentes do hospedeiro e do endossimbionte das algas vermelhas,
verdes e dos glaucofitos é congruente entre si. Isto revelou-se surpreenden-
temente dificil, mesmo na era do sequenciamento genémico completo e de
conjuntos de dados contendo mais de 100 proteinas codificadas pelo ntcleo.

Alguns autores estao confiantes de que as trés linhagens contendo plas-
tos primarios sdo, de facto, parentes proximos uns dos outros, com excep-
¢ao de todos os outros eucariotas (Moreira et al., 2000; Rodriguez-Ezpe-
leta et al., 2005; Burki et al., 2009; Burki et al., 2008; Patrono et al., 2007;
Reyes-Prieto et al., 2007), sendo que a conclusao implicita ou explicita ¢
a de que os plastos provavelmente evoluiram uma vez no seu ancestral
comum. Com base nas analises de subconjuntos de dados, tais como as
proteinas de evolucao lenta, outros investigadores nao encontram dados
que apoiem a monofilia das algas vermelhas, verdes e dos glaucéfitos, e
tem chegado a conclusdes diferentes (por exemplo, Stiller e Hall, 1997;
Nozaki, 2005; Nozaki et al., 2007; Nozaki et al., 2009; Kim e Graham,
2008). Estas incluem a possibilidade de que os plastos primarios evoluiram
ha muito mais tempo do que geralmente se pensa (por exemplo, Nozaki,
2005; Nozaki et al., 2007; Nozaki et al., 2009), ou que os plastos prima-
rios se moveram lateralmente pelo menos entre alguns grupos contendo
plastos primarios (Stiller, 2007; Stiller & Hall, 1997). Ambos os cenarios
poderiam explicar, em principio, por que razao os genomas plastidiais su-
portam uma monofilia plastidial primaria, mas os genomas nucleares nao,
mas diferem na medida em que a perda do plasto secundario deva ser
invocada.

A medida que os conjuntos de dados moleculares continuarem a cres-
cer, a questao da monofilia-polifilia dos plastos primarios vai continuar a
ser testada e re-testada. A escassez de dados de sequenciacao disponiveis
para as algas vermelhas e os glaucéfitos tem sido um problema. Até mui-
to recentemente o unico genoma de uma alga vermelha completamente
sequenciado era o do «extremofilo» Gyanidioschyzon merolae, um organismo
com um reduzido genoma e um reduzido nimero de genes/proteinas que
aparentam ser de rapida evolucao (Matsuzaki et al., 2004). Felizmente,
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foram publicados recentemente dados gendmicos de duas linhagens de
algas vermelhas adicionais. Através de uma abordagem filogenémica
«gene-por-gene», Chan et al. obtiveram provas da «partilha exclusiva de
genes» entre algas vermelhas e algas verdes, levando assim os autores a
concluir que estes organismos podem, de facto, ser monofiléticos (Chan
et al.,, 2011). Nao esta ainda disponivel para comparag¢dao uma sequéncia
completa do genoma nuclear dos glaucoéfitos, mas sera sem davida um
contributo util para o conjunto de dados filogenémicos.

A ideia de que a endossimbiose entre dois eucariotas pode explicar a
incongruéncia entre os plastos e os seus hospedeiros acompanha-nos ha ja
varios anos (Tomas & Cox, 1973; Lee, 1977; Taylor, 1974; Gibbs, 1978).
Ao rever um manuscrito, em 1977, sobre a mitose em Fuglena, uma alga
com plastos contendo clorofila a + b, Gibbs «...percebeu subitamente que a
Euglena nao estava de todo relacionada com as algas verdes. Ela s6 as comia
ao jantar. Provavelmente muitas vezes, uma vez que muitos euglenoides sao
fagotroficos, mas pelo menos uma vez uma alga verde deve ter escapado a
digestao e estabeleceu-se como um endossimbionte permanente, como a
alga verde [ciliada] Paramecium bursaria hoje... Eu sabia que [a endossimbiose
secundaria] tinha de ser verdade. Ela explicava demasiadas coisas para nao
ser verdade» (Gibbs, 2006).

Entre outras coisas, o que a endossimbiose secundaria explicou foi por
que razao tantas algas possuem membranas adicionais em torno dos seus
plastos, num total de trés membranas, no caso da FEuglena, e de quatro
membranas, em heterocontes como Ochromonas (Gould et al., 2008). Estas
membranas «extra», que surgem sobre as duas membranas que rodeiam os
plastos primarios, sio uma consequéncia natural do processo pelo qual os
organitos foram obtidos, ou seja, por fagocitose eucariotica. Euglena é agora
conhecida por ser um dos dois grupos de algas que adquiriram a fotossin-
tese secundariamente por incorporagao endossimbidtica de uma alga ver-
de, sendo o outro grupo os cloraracniofitos. Juntamente com os criptofitos,
que sao algas com plastos derivados de algas vermelhas, os cloraracniofitos
sao de particular interesse uma vez que contém o que tem sido referido
como a prova incontestavel” da endossimbiose secundaria, isto ¢, o nucleo-
morfo. Identificado pela primeira vez na década de 70 (Greenwood, 1974;
Greenwood et al., 1977) e 80 (Hibberd & Norris, 1984), os nucleomorfos

foram intensamente estudados nos anos seguintes por Gibbs, Hansmann,

' Em inglés, the smoking gun. (N. do T.)
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Maier, McFadden e colegas (Gillott & Gibbs, 1980; Ludwig & Gibbs, 1985;
Hansmann & Eschbach, 1991; Hansmann et al., 1985; Gilson & McFadden,
1995; Maier et al., 1991; Rensing et al., 1994). Os nucleomorfos sao agora
conhecidos por serem remanescéncias de nucleos de algas, com uma capa-
cidade de codificagao muito reduzida (Archibald 2007; Moore & Archibald,
2009). A analise dos genes que ali permanecem demonstra que, para além
de qualquer davida, o nucleomorfo dos criptofitos (e os plastos) tem origem
nas algas vermelhas (Douglas & Penny, 1999; Douglas et al., 2001; Lane et
al., 2007; Tanifuji et al., 2011) enquanto o nucleomorfo dos cloraracniéfitos
deriva de um endossimbionte das algas verdes (Gilson et al., 2006; Rogers
et al., 2007).

Dado que os criptoéfitos e os cloraracniofitos sao as tnicas duas linhagens
de algas conhecidas contendo um nucleomorfo, pode haver a tentacao de
se considerar a endossimbose secundaria como uma curiosa excepgao em
vez de uma regra na evolucao dos plastos. A verdade ¢ que muitos grupos
de algas tém plastos secundarios derivados de algas vermelhas, incluindo
os haptofitos, muitos heterocontes e alguns dinoflagelados, grupos altamen-
te diversificados e ecologicamente significativos (Archibald, 2009; Bhatta-
charya et al., 2003; Keeling, 2010; Reyes-Prieto et al., 2007). Mesmo o pa-
rasita da malaria, o Plasmodium, tem um plasto remanescente com origem
provavel nas algas vermelhas (Roos et al., 1999; Waller & McFadden, 2005).
Na auséncia de um nucleomorfo, a endossimbiose secundaria é invocada em
casos onde o plasto possul membranas adicionais, onde as vias de importa-
cao de proteinas plastidiais diferem daquelas encontradas em plastos pri-
marios e onde as filogenias dos plastos e do hospedeiro sao incongruentes.
A endossimbiose terciaria também pode ocorrer. Neste caso, um organismo
contendo um plasto secundario ¢ ingerido por outro eucariota, que pode ou
nao ser fotossintético. Os exemplos mais conhecidos sao os dinoflagelados,
onde os plastos terciarios de origem heterocontes, haptofita e criptofita tém
sido descritos (ver (Hackett et al., 2004) e as referéncias ai contidas para
uma revisao mais esclarecedora). Dada esta complexidade, do tipo boneca
russa, nao ¢ surpreendente que haja uma divergéncia de opinioes quanto ao
tempo e modo das endossimbioses secundaria e terciaria.

As hipéteses para a evolucao dos plastos derivados de algas vermelhas
sao de dois tipos gerais. Alguns investigadores invocam, sem problema de
maior, tantos eventos independentes de endossimbiose secundaria e terci-
aria quantos os necessarios para dar conta da distribuicao «pontuada» de
plastos secundarios e terciarios na arvore eucariética. Outros trabalham sob
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a hipotese de que as endossimbioses secundaria e terciaria sao, do ponto
de vista genético e celular, muito complicadas, e optam por cenarios em
que tais eventos sao pouco invocados. Um exemplo deste ultimo tipo ¢ a
hipotese cromalveolado de Cavalier-Smith (1999), que postula que todos os
plastos secundarios derivados de algas vermelhas conhecidos sdao produto de
um evento endossimbidtico Gnico e antigo ocorrido num ancestral comum
partilhado pelos «cromistas» (criptofitos, heterocontes e haptofitos) e pelos
alveolados (ciliados, dinoflagelados e apicomplexa). A hipétese é controver-
sa, pois exige que os plastos tenham sido perdidos em numerosas ocasioes
nos taxa «cromalveolados», incluindo todos os ciliados conhecidos e muitos
dinoflagelados, heterocontes e apicomplexa. As provas a favor e contra a
hipétese cromalveolado sdo variadas e complexas. Varios artigos de revisao
recentes abordam este problema (Sanchez Puerta & Delwiche, 2008; Kee-
ling, 2009; Archibald, 2009; Bodyl, 2005; Reyes-Prieto et al., 2007). Basta
dizer que as questoes fundamentais na area da evolucdo dos plastos secun-
darios e terciarios sao semelhantes as dos plastos primarios. Em que medida
as filogenias do hospedeiro sao congruentes com as filogenias do plasto?
Pode-se perder os plastos? Se assim for, quao comum ¢ este fendmeno? De
que forma os varios tipos de dados — filogenéticos, genémicos, bioquimicos,
ultraestruturais — devem ser ponderados uns em relagao aos outros? Nao ha
respostas faceis, mas também nao ha falta de dados para analisar.

7. Simbiose

De parasitismos ocasionais a intimos parasitismos obrigatérios, as inter-relacoes
entre organismos tém sido objecto de muitos estudos; ainda ha poucos que te-
nham a sua disposigao detalhes genéticos, fisiologicos e bioquimicos. No en-
tanto, se a tese apresentada neste livro estiver correcta, ¢ a ciéncia da citologia
bioquimica que gera, em UGltima analise, as informacoes mais detalhadas sobre
os componentes essenciais das relagdes simbidticas — em particular, a simbiose

intracelular hereditaria. (Margulis, 1970, p.145)

Em Onrigem das Células Eucaridticas, Margulis dedicou mais de 30 paginas ao
topico da simbiose. O seu objectivo ndo era tanto fazer um balanco exausti-
vo de sistemas mais bem estudados, como ¢ o caso dos liquenes (simbiose en-
tre algas e fungos) e das particulas «kappa» (endossimbiontes bacterianos) de
ciliados, mas sim enfatizar a importancia de considera-los como janelas para
o passado, modelos de como os organitos eucarioticos poderiam ter evolu-
ido por endossimbiose. No caso do ciliado Paramecium bursaria e da alga que
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com ele vive em endossimbiose (Karakashian et al., 1968), Margulis afirmou
que «...a diferenca entre estas paramécias verdes e o tipico sistema heredita-
rio citoplasmatico do cloroplasto em flagelados fotossintéticos ¢ meramente
quantitativa» (Margulis, 1970). O nosso conhecimento sobre a base genética
da transi¢ao de endossimbionte para organito ¢ tremendamente superior ao
que era em 1970. Nesta secgdo sumarizo estes avangos, no contexto de va-
rios exemplos de «endossimbiose em ac¢ao» vigorosamente explorados, in-
cluindo os «cromatoéforos» fotossintéticos recentemente evoluidos da amiba
Paulinella, os «endossimbionte» fixadores de azoto da diatomacea Rhopalodia,
e o fenémeno de cleptoplastia em lesmas-do-mar. Em cada caso, a biologia
molecular e a gendémica comparativa provaram ser ferramentas poderosas.

Primeiro, ¢ importante considerar a forma como ¢ definido um organito.
Para efeitos desta revisao, devo limitar a discussao a entidades delimitadas
por membrana de origem endossimbiotica. Ha, literalmente, «centenas de
exemplos de simbioses documentadas» (Margulis, 1970), desde temporarias
a permanentes e em toda parte, mas em que momento um endossimbionte
realmente se torna num organito? A partir do estudo de mitocondrias, plas-
tos e nucleomorfos sabemos que a transferéncia de genes do endossimbionte
para o hospedeiro, ou a transferéncia endossimbi6tica de genes (EGT'),
desempenha um papel importante na evolugao de um organito, reduzindo
assim a capacidade de codificacao do seu genoma e, em alguns casos, eli-
minando-o integralmente (Kleine et al., 2009; Moore & Archibald, 2009;
Timmis et al., 2004). No entanto, Cavalier-Smith e Lee (1985), e mais re-
centemente Theissen e Martin (2006), chamaram a atengao para o facto de
que a EGT ¢ apenas parte da historia. «Tal transferéncia de genes tem um
valor nulo para a célula e ndo permitird a perda dos genes correspondentes
do genoma do simbionte, a menos que também ai se verifique a evolucao
de um novo e especifico sistema de translocagao de proteinas para o trans-
porte de proteinas codificadas por tais genes transferidos (e produzidas pelos
ribossomas citoplasmaticos) de volta para o local de fungao no organito»
(Cavalier-Smith e Lee, 1985). A existéncia de um complexo de importagao
de proteinas competente pode ser considerada a caracteristica que define
um organito (Cavalier-Smith e Lee, 1985; Cavalier-Smith, 2007; Theissen
e Martin, 2006).

A questao endossimbionte vs. organito assumiu especial relevo num de-
bate recente sobre o que chamar aos «cromatéforos» azuis que residem no

1% Em inglés, Endosymbiotic Gene Trangfer. (N. do T.)
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citoplasma da amiba Paulinella chromatophora. Relacionada com os cloraracni-
ofitos e os foraminiferos, 2 chromatophora foi descoberta em 1894 pelo alemao
Robert Lauterborn (1869-1952), que ficou claramente impressionado com o
que viu (Lauterborn 1895; Melkonian & Mollenhauer 2005). Cada célula de
Pchromatophora tem originalmente um ou dois cromato6foros, obrigatérios, di-
vidindo-se sincronicamente com o hospedeiro e cujas semelhangas com cia-
nobactérias de vida livre sao surpreendentes (Hoogenraad, 1927; Johnson
et al., 1988; Kies, 1974). O que foram eles? Investigagdes moleculares sobre
P.chromatophora e seus cromatoforos azuis forneceram respostas satisfatorias
para muitas das perguntas iniciais.

Mais fundamentalmente, tornou-se claro que os cromato6foros de P chro-
matophora nao sao plastos, pelo menos nao no seu sentido estrito. Analises
filogenéticas iniciais da SSU rRNA mostraram estarem especificamente re-
lacionados com uma sub-linhagem particular de cianobactérias, o grupo
Synechococcus/ Prochloroccus, distinto dos plastos candénicos (Marin et al., 2005;
Yoon et al., 2006). O genoma dos cromatéforos foi completamente sequen-
ciado por Nowack et al. em 2008. Com ~1 Mbp e um niimero estimado de
867 genes de proteinas, ¢ significativamente maior do que qualquer genoma
plastidial conhecido, mas também muito reduzido em comparacao com Sy-
nechococcus (Nowack et al., 2008). Caracteristicas proeminentes do genoma
incluem a existéncia de um grande conjunto de genes dedicados a fotossin-
tese e uma escassez de genes para os transportadores de membrana e certas
vias biossintéticas. Tais genes estao muitas vezes ausentes em endossimbion-
tes bacterianos obrigatérios (Moran, 2002).

Um passo importante para a compreensao do significado evolutivo de P
chromatophora foi a demonstracao de EG'T do cromatéforo para o ntcleo do
hospedeiro. Nakayama e Ishida (2009) mostraram que o genoma nuclear de
P chromatophora possui psafs, um gene cianobacteriano, o qual codifica uma
importante subunidade do fotossistema I. Analises posteriores revelaram a
existéncia de um péptido de sinal N-terminal na proteina psakl semelhante
a usada por células eucaridticas na inser¢ao de proteinas no reticulo en-
doplasmatico por co-traducao (Maluf & Bodyl, 2010). Tendo vasculhado,
com sucesso, o genoma do cromaté6foro, em busca de componentes protei-
cos translocados previamente nao reconhecidos, Bodyl e Maluf construiram
um fascinante caso para a existéncia de um auténtico aparelho de importa-
¢ao de proteinas de cromat6foros, com ambas as caracteristicas eucarioticas
e cianobacterianas (Bodyl et al., 2010; Maluf' & Bodyl, 2010). O sequen-

clamento transcriptomico dos produtos de genes nucleares a partir de duas
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espécies diferentes de Paulinella revelaram que psals nao ¢ de forma alguma
um caso 1solado, havendo talvez 100 genes derivados de cromatoforos a resi-
direm no genoma nuclear (Nowack et al., 2011; Reyes-Prieto et al., 2010). E
claro que a importacao de proteinas necessita de ser ainda mais explorada,
mas ¢ possivel que os cromatoforos de Paulinella venham a ser considera-
dos organitos bona fide. Compreender em que extensao os detalhes do seu
percurso evolutivo espelham aqueles inferidos para a evolucao dos plastos
primarios é, sem duvida, uma importante area de investigagao futura.

A(s) razao(des) por que existe uma determinada relacao hospedeiro-
-simbionte é muitas vezes dificil de discernir. Um exemplo, inicialmente
descrito por Drum e Pankratz (1965) e Geitler (1977), é o dos endossim-
biontes cianobacterianos da diatomacea de agua doce Rhopalodia. Ao con-
trario de Pchromatophora, que era, sem dtavida, um heterotrofo na altura
em que capturou os seus cromatoforos, as diatomaceas contém plastos se-
cundarios derivados de algas vermelhas (Reyes-Prieto et al., 2007) e eram
Ja, portanto, fotossintéticas. Por conseguinte, nao ¢ imediatamente 6bvio
o porqué da Rhopalodia «precisar» de um endossimbionte fotossintético.
Verifica-se que os «corpos esferoides» de R.gibba, que residem dentro de
vacuolos citoplasmaticos, deixaram de ser fotossintéticos. Em vez disso,
fixam azoto, uma competéncia herdada de Cyanotheca, a partir do qual
sabe-se hoje terem evoluido (Prechtl et al., 2004) e que representa um
beneficio consideravel para a diatomacea hospedeira. A questao endos-
simbionte vs. organito nao foi ainda esclarecida, mas ¢ interessante que
o sequenciamento parcial do genoma do corpo esferoide da R.gibba tenha
revelado restos de genes para a fotossintese, além de um conjunto comple-
to de enzimas fixadoras de azoto (Kneipe et al., 2008). Embora claramente
obrigatoria, a relacao hospedeiro-endossimbionte em Rhopalodia parece ter
evoluido muito recentemente. Nowack e Melkonian (2010) fornecem uma
visao abrangente destes e de outros exemplos igualmente interessantes de
associagoes endossimbioticas nos protistas.

Finalmente, embora esta revisao se tenha concentrado sobre a génese de
organitos em microorganismos, importa referir que a investigagao de sim-
bioses envolvendo animais como hospedeiros continua em ritmo acelerado.
Um exemplo fascinante ¢ o caso dos simbiontes nutricionais de insectos,
conhecidos pelos seus reduzidos genomas e a sua capacidade de «suplemen-
tar» a dieta, limitada em nutrientes, dos seus hospedeiros com alimentagao
vital (Moran et al., 2008). Dois genomas de simbiontes recentemente se-
quenciados situaram-se bem abaixo do limite inferior que era considerado
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necessario para sustentar vida celular. Com ~160Kbp e ~144Kbp, respec-
tivamente, os genomas de Carsonella ruddii (um simbionte y-proteobacteriano
dos piolhos de planta; Nakabachi et al., 2006) e Hodgkinia cicadicola (um
simbionte a-proteobacteriano da cigarra cantora; McCutcheon et al., 2009)
sao menores ¢ menos ricos em genes do que muitos genomas mitocondriais
e plastidiais. Apesar das especulagdes iniciais (Nakabachi et al., 2006; An-
dersson, 2006), a transferéncia de genes do simbionte para o hospedeiro nao
parece ser um factor significativo na explicagao de como estes organismos
persistem (Nikoh et al., 2010). «Parece razoavel que a resposta esteja numa
complexa associagao de metabolitos, proteinas e/ou importacao de RNA
com pequenos incrementos e inesperadas co-adaptacoes com perda de ge-
nes. Nao vai ser facil desembaracar esta rede...» (McCutcheon, 2010).

A transferéncia de genes também parece ser uma explicacdo insuficien-
te para a persisténcia, a longo prazo, da «cleptoplastia» em lesmas-do-mar
fotossintéticas. Determinados moluscos sacoglossanos, como Elysia chlorotica,
roubam plastos de algas que predam. Os juvenis de Z.chlorotica alimentam-se
de algas heterocontes, pertencentes ao género Vaucheria, sequestram os seus
plastos — e apenas os plastos — no interior do seu aparelho digestivo, vivendo
fotoautotroficamente o resto das suas vidas (até cerca de 10 meses) (Rumpho
etal., 2011). Como ¢ que isto ¢ possivel? O plasto da espécie I litorea tem um
genoma «normal» de ~115Kbp em tamanho (Rumpho et al., 2008) e s6 se
pode assumir que, como em todas as outras algas, depende dos produtos de
centenas de proteinas codificadas pelo nicleo necessarias a manutencao da
funcao plastidial (McFadden, 1999).

Gerou-se, pois, um grande entusiasmo em torno da possibilidade de
que a transferéncia de genes do nucleo da alga para o nucleo da lesma
proporcionava pelo menos algumas das proteinas «em falta». Dados ini-
ciais foram consistentes com essa possibilidade (Pierce et al., 2007; Rum-
pho et al., 2008), mas um sequenciamento mais recente do transcriptoma
e do genoma de F.chlorotica e de outros sacoglossanos nao detectou no
nucleo da lesma genes relacionados com a fotossintese e derivados da alga
([Rumpho et al., 2011; Wagele et al., 2011], mas ver também [Schwartz et
al., 2010]). «Concluimos que estas proteinas plastidiais essenciais nao sao
de todo fornecidas pela lesma. Pelo contrario, as lesmas mantém a longa
vida dos seus plastos sem o auxilio de genes nucleares da alga...» (Wagele
et al.,, 2011). Juntamente com os simbiontes de insectos ultra-reduzidos,
discutidos anteriormente, este exemplo serve para realcar o poder da ge-
némica comparativa e a necessidade de combina-la com experimentagao
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ao nivel bioquimico e celular, caso se pretenda que sejam feitos avangos
fundamentais.

8. Epilogo: evolugio celular [na idade da Genémica e da
Metagenomical]

Embora o Fanerozoéico tenha inaugurado a Idade do Organismo, esta s foi
possivel porque ocorreu antes a Idade Pré-Cambrica da Célula, que durou um
longo periodo de tempo, a maior frac¢io da histéria da vida no nosso planeta.

(1970, Margulis, p.299)

O capitulo final de Margulis centrou-se no problema da especiagao em
eucariotas multicelulares. Como a citacao acima referida esclarece, que ¢ a
frase final de Origem das Células Eucaridticas, a autora procurou realgar a im-
portancia da teoria simbiotica como um enquadramento que torna possivel
a compreensao de fodos os aspectos da evolugdo celular mais avangada, des-
de a poliploidia em plantas até ao desenvolvimento de tecidos em animais.
Tal como em 1970, o facto da maior parte da biodiversidade na Terra ser
microbiana ¢ algo que cai frequentemente em ouvidos moucos. No entanto,
alimentado por um fluxo interminavel de desenvolvimentos tecnolégicos, a
investigacao sobre a evolucao celular esta a avangar por novos e excitantes
caminhos na intersec¢ao da genémica, biologia celular, biologia molecular,
bioquimica e microbiologia. Pode argumentar-se que a area da genémica
comparativa fol uma consequéncia previsivel e inevitavel dos avangos da
sequenciacao de DNA. Porém, uma avenida de investigagao que teria sido
dificil de prever é a genémica ambiental ou «metagenémica», a analise inde-
pendente de cultura'” de comunidades microbianas e seus genomas (Simon
& Daniel, 2011; Tringe & Rubin, 2005). Esta abordagem tomou inicialmen-
te a forma de «PCR ambiental», segundo a qual uma «comunidade» de
DNA era interrogada em toda a sua totalidade com o objectivo de fazer a
pergunta «quem esta ai?» (Stahl et al., 1985). Progrediu rapidamente para
o «sequenciamento sholgun» de ambientes (Venter et al., 2004; Tyson et al.,
2004). A extensao da diversidade genética de procariotas e eucariotas, reve-
lada pela metagenémica, tem sido de tirar o félego. Combinada com a «pro-
xima geragao» de sequenciamento de DNA, citometria de fluxo e técnicas
de amplificacao do genoma de uma tnica célula, ¢ impossivel prever de que
modo as analises moleculares independentes de cultura do mundo natural

7 Também conhecidos como «métodos in situw». (N. do T.)
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irdo ter impacto nas actuais perspectivas sobre a evolucao das células euca-
ridticas e seus organitos. Como sempre, o desafio consiste na sintetizagao de
toda a informacao obtida de diferentes linhas de investigagao numa unica
imagem coerente. Uma mensagem fundamental inerente a todas as obras
de Margulis consiste em lembrar-nos de onde viemos e como chegamos
até aqui. «O oxigénio que respiramos entra no cérebro através da nossa
corrente sanguinea e ¢ metabolizado incessantemente pelas mitocondrias,
que sabemos serem antigas bactérias respiratorias. Estejam ou ndo larvas
de espiroquetas no amago do nosso ser, continuamos a ser seres simbioticos
num planeta simbiotico» (Margulis, 1998).
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1. Introducio

Como uma teoria que se propoe dizer algo concreto sobre a relacao on-
tologica e epistemolégica entre os diferentes niveis de organizacdao da rea-
lidade e os seus diferentes processos de formacao e mudanca, a teoria da
emergéncia confronta-se com trés problemas fundamentais. Em primeiro
lugar, impde-se como necessario uma caracteriza¢ao positiva da nogao de
emergéncia, evitando desta forma, quer as suas tradicionais defini¢des ne-
gativas (como aquilo que nao ¢ explicavel, nao ¢ redutivel, nao ¢ previsivel,
etc.), quer as suas caracterizagoes tipicamente holisticas, sempre mais suges-
tivas e descritivas do que verdadeiramente explicativas. Em segundo lugar,
se a teoria da emergéncia se pretende apresentar como relevante para a
ciéncia e a filosofia da ciéncia, ela deve possuir um significado e um alcance
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epistemologicos verdadeiramente positivos e consequentes, designadamen-
te, para uma reavaliagdo das diferentes formas de explicacao implementa-
veis na pratica cientifica. Por fim, a teoria da emergéncia deve conseguir
identificar e analisar exemplos concretos de emergéncia nos dominios das
diversas ciéncias. Neste texto pretendemos dar uma resposta directa a estes
trés desafios. Na primeira parte, propomos uma caracteriza¢ao positiva e
epistemologicamente consequente da teoria da emergéncia. A seguir apre-
sentamos e analisamos o processo de endossimbiose e, em particular, a ori-
gem e a evolucdo das células eucarioticas fotossintéticas, como um exemplo
concreto de emergéncia ontologica.

2. Uma teoria relacional da emergéncia

A teoria da emergéncia nasceu na segunda metade do século XIX pela
mao de um grupo heterogéneo de filésofos britanicos — dos quais se des-
tacam George H. Lewes (1875), Samuel Alexander (1920), Lloyd Morgan
(1923) e C. D. Broad (1925) —, cujo objectivo principal consistiu na defesa
de uma posigao alternativa, quer ao monismo micro-reducionista do Meca-
nicismo classico, quer ao pluralismo substancialista dos diversos Vitalismos,
enquanto formas dominantes de conceber as relagdes entre os diferentes
niveis de organizagao da realidade. Dentre estes niveis, a matéria morgdnica,
a vida, e a mente foram naturalmente tidos como os mais exemplificativos ou
paradigmaticos.

Independentemente das inegaveis insuficiéncias e dos impasses susci-
tados pelas abordagens destes primeiros autores (Beckerman et al., 1992;
Santos, G. 2015b, pp.433-439), a problemdtica subjacente a teoria da emer-
géncia nao desapareceu. Bem pelo contrario. Através da continua oposi¢ao
entre as classicas respostas mecanicistas e vitalistas, ela ressurgiu com mais
forga a partir dos anos 30 e 40 do século XX, inicialmente mobilizada pelo
nascimento do ‘organicismo’ no pensamento biolégico (com um impacto
decisivo na embriologia experimental e na biologia do desenvolvimento) e
da ‘teoria geral dos sistemas’ (Gilbert & Sarkar, 2000), bem como pela cria-
¢ao da cibernética e das novas teorias da informagao, da auto-organizac¢ao
e da complexidade — ou seja, pela criacao daquilo que Henri Atlan viria a
caracterizar, com inteira pertinéncia, como um «novo mecanicismo» (Atlan,
1979, p.21).

Ora, a interaccao destes factores viria, nao apenas a colocar a anti-
ga problematica da emergéncia no centro do debate filoséfico-cientifico
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contemporaneo, mas também a reclamar novos tipos de abordagens e de
respostas.

Eis, pois, a problematica fundamental. Que relagoes de dependéncia e de
autonomia relativa existem entre os fenomenos fisicos, quimicos, biologicos,
psicologicos ou sociais, dado que todos esses dominios pertencem a uma
mesma realidade material, mas ao mesmo tempo instanciam propriedades,
processos e tipos de relacdo tao distintos? Ha uma reducao possivel de todos
esses niveis de organiza¢dao em termos de uma realidade fisica altima? Pode
uma qualquer disciplina cientifica, em termos das suas teorias, propriedades
e leis ser completamente redutivel — se nao na pratica, pelo menos por prin-
cipio — em termos das teorias, propriedades e leis de disciplinas cientificas
mais basicas? Estes problemas sao de natureza essencialmente ontolégicos,
ou relevam apenas (ou sobretudo) dos nossos limites epistemologicos ou con-
ceptuais?*

Estas questoes, como dissemos, nao desapareceram. Assim como C. D.
Broad se questionava, em 1925, sobre se as diferengas entre os dominios
fisico, quimico, biolégico e mental seriam, ou ndo, ultimas e entre si irredu-
tiveis (Broad, 1925, pp.53,43)°, também Jaegwon Kim podia perguntar-se,
em 1998:

Como se relacionam as propriedades caracteristicas de um certo nivel de or-
ganizagdo com as propriedades dos seus niveis de organizagdo adjacentes — em
particular, com os niveis inferiores? Como se relacionam as propriedades biologicas
(‘vitais’) com as propriedades fisico-quimicas? Como se relacionam a consciéncia e
a intencionalidade com as propriedades biologicas/fisicas? Como se relacionam os
fenémenos sociais, caracteristicos de grupos sociais, com os fenémenos que envol-
vem os seus membros individuais? (Kim, 1998, p.16)°.

As relagoes entre estes diferentes niveis de organizacao da realidade, bem
como entre os dominios materiais e conceptuais das disciplinas cientificas

* Para uma apresentacio sintética da actual problemética da emergéncia, vide Stephen (1999);

Garson (2006); e Humphreys (2006).

’> «Are the differences between merely physical, chemical, and vital behavior ultimate and
irreducible or not?» (Broad, 1925: 53), or: «Are the apparently different kinds of material objects
irreducibly different?» (Idem, p.43).

® «How are the characteristic properties of a given level related to the properties at the

adjacent levels — in particular, to those at the lower levels? How are biological (“vital”) properties
related to physicochemical properties? How are consciousness and intentionality related to
biological/physical properties? How are social phenomena, phenomena characteristic of social
groups, related to phenomena involving individual members?» (Kim, 1998, p.16).



126 | ORIGEM ENDOSSIMBIOTICA DAS CELULAS EUCARIOTICAS

que os estudam, nao esgotam, todavia, o horizonte desta problematica.
Muito embora uma particular atengao tenha sido inicialmente atribuida as
relacoes entre a Fisica, a Quimica, a Biologia e a Psicologia, a breve trecho
perceber-se-ia que as mesmas questoes podiam ser colocadas a respeito de
fenébmenos e processos ocorrentes no wnterior de cada um desses niveis. Dai
o debate contemporaneo sobre a problematica da emergéncia no seio da
propria Fisica (na transicdo do dominio quantico para a macrofisica, por
exemplo), na Biologia (do desenvolvimento e da evolucao), e nas proprias
Ciéncias Sociais e Humanas (e.g., Dumouchel & Dupuy, 1983; Archer, 1995;
Feltz et al., 1999; Sawyer, 2005; Bedau & Humphreys, 2008; Corradini &
O’Connor, 2010; Humphreys, 2016).

Seja como for, se a no¢ao de emergéncia adquiriu uma importancia in-
contornavel na filosofia e na epistemologia das ciéncias, isso so se explica pelo
facto de a teoria a si associada ter sido, desde o inicio, definida por oposi¢ao a
certas nogoes de redugdo e de explicagdo, enquanto tipos de relacoes entre partes
e lodos, como entidades pertencentes a diferentes niveis de organizacao e a
diferentes estadios de formacao da realidade. Mas que noc¢oes de reducao e de
explicagao pode uma teoria de emergéncia rejeitar sem, do mesmo passo, cair
na mera reivindicacao de limites epistemologicos historicamente variaveis ou,
mesmo, intransponiveis? Ou seja, em que medida e em que termos podera a
nogao de emergéncia ontoldgica constituir ou fundar uma teoria epistemologica-
menle positiva e consequente?

Como ¢ bom de ver, a resposta a esta questao dependera da possibilida-
de de se propor uma defini¢ao simultaneamente naturalista e ndo trivial de
emergéncia, assim como uma caracterizacao precisa das nogoes de reducao
e de explicacdo a que essa no¢do de emergéncia se opoe — mostrando, ao
mesmo tempo, que nogoes alternativas de explicacao e de reducao podem ser
defendidas.

Ora, a noc¢do consensualmente aceite de emergéncia veicula a ideia de
que (1) apesar de todos os fenémenos emergentes serem constituidos por, e
gerados a partir de, um certo conjunto de entidades e processos prévios ou
subjacentes, (i) qualquer fenémeno emergente ¢é irredutivel ou auténomo
relativamente a esse mesmo conjunto de entidades e processos’.

7 Por exemplo: «(1) Emergent phenomena are somehow constituted by, and generated from,
underlying processes; (2) Emergent phenomena are somehow autonomous from underlying pro-
cesses» (Bedau, 1997, p.376); «Emergence is, broadly speaking, the view that there are features
of the world — objects, properties, laws, perhaps other things — that are manifested as a result of
the existence of other, usually more basic, entities but that cannot be completely reduced to those
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Como atribuir um sentido concreto e coerente a esta nogao abstracta e
aparentemente inconsistente de emergéncia?

A nossa proposta ¢ definir a no¢ao ontologica de emergéncia como uma
dupla relagdo de dependéncia e independéncia de um sistema face as entidades que
sao, ou serao no futuro, suas partes, em funcao das suas respectivas proprie-
dades e capacidades causais associadas.

Esta dupla relagao de dependéncia e independéncia pode ganhar um
conteudo preciso se formulada nos seguintes termos: uma propriedade de
um sistema ¢ dependente e independente das propriedades das entidades
que sdo, ou serao, suas partes se, e somente se, as propriedades das partes
constituirem condigdes necessdrias, mas ndo suficientes, para a formacao e persis-
téncia da propriedade desse sistema. Em suma, ha emergéncia quando as
entidades que sao, ou serao, partes de um sistema se constituem como causas
apenas parciais das propriedades e das capacidades causais do seu sistema.

Por fim, pese embora esta nocao de emergéncia faca apelo a uma dupla
relacdo entre atributos contrarios (dependéncia/independéncia), ela nao
constitul uma contradi¢dao, na medida em que ela poe em confronto as mes-
mas entidades (i.e., os sistemas e as suas partes),

1) ora em diferentes momentos temporais — como € caso da emergéncia con-
cebida como processo diacronico;

11) ora ao mesmo tempo, mas sob diferentes aspectos ou dimensies — como
sucede quando a emergéncia ¢ pensada em termos sincréonicos.

Assim concebida, esta nogao geral de emergéncia encontra-se habilitada
para dar conta de dois tipos de emergéncia frequentemente invocados na
literatura cientifica: emergéncia diacrénica e emergéncia sincronica.

Mais ainda: esta nogao de emergéncia reconhece como condi¢dao onto-
logica necessaria para a producao de todos os sistemas emergentes a exis-
téncia de certos tipos de entidades que, em niveis inferiores de organizagao,
precedem (como futuras partes) e subjazem (como partes actuais) tais siste-
mas. Consequentemente, a explicacdo de um qualquer sistema emergente
tem de fazer necessariamente referéncia as propriedades e as relagdes entre
tais entidades prévias e subjacentes. O contraste com as perspectivas tipica-
mente holisticas é, assim, evidente.

A questao decisiva é saber se a natureza wnirinseca de cada uma dessas
entidades prévias ou subjacentes ¢, em st ¢ por st mesma, suficiente para produzir,
determinar e explicar todas as propriedades que os seus sistemas instanciam

other entities» (Humphreys, 2006, p.90).
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ou instanciardo; ou se estes sistemas apenas sao produzidos, determinados
e explicaveis por propriedades e capacidades causais que essas entidades
somente manifestam em virtude, e através, das relagies estruturais que definem e
regulam esses mesmos sistemas.

Como veremos, a resposta a esta questao permitira distinguir a nogao
relacional de emergéncia e a doutrina micro-reducionista.

Em suma, a nocdao de emergéncia aqui proposta distingue-se, quer do
tradicional micro-reducionismo, como forma de redugao ‘unidireccional’ e ‘he-
gemonica’ de todos os sistemas as suas partes, como entidades ontologica-
mente independentes e auto-suficientes®; quer do diametralmente oposto
macro-reductonismo, como forma holistica de reducao ‘unidireccional’ e ‘hege-
monica’ de todas as entidades individuais, enquanto partes, aos seus todos,
como realidades auto-fundadas. A nocao de emergeéncia ¢ aqui equacio-
nada como um terceiro tipo de resposta — relacional — face as metafisicas
atomista e holista.

Ora, dado que o micro-reducionismo se apresenta como a perspectiva
dominante, sendo mesmo ‘paradigmatica’ (no sentido kuhniano do termo),
na metafisica da ciéncia contemporanea, sera por oposi¢ao a essa doutri-
na que uma qualquer teoria da emergéncia tera de comecar por definir a
sua identidade teérica diferenciadora. Como veremos, cada um dos tipos
de emergéncia que a seguir distinguiremos — ontologico e epistemologico,
diacrénico e sincrénico — implica o fracasso de um tipo particular de mi-
cro-reducionismo: micro-determinismo diacrénico (como uma forma de
pré-determinismo ou pré-formacionismo), micro-determinismo sincroénico,
micro-previsibilidade e micro-explicagao.

2.1 Micro-reducionismo

Se a noc¢ao de emergéncia se define por uma dupla relacao de dependén-
cia e independéncia entre propriedades de sistemas e propriedades das suas
partes, ¢ obrigatério precisar que propriedades das partes devemos nos ter
como termo de referéncia para avaliar tais relagdes. Como lucidamente ob-
servou Carl Hempel, «a ocorréncia de uma caracteristica pode ser emergen-
te relativamente a uma classe de atributos, e ndo emergente relativamente a

outra classe» (Hempel 1965, p.260).

# A natureza ‘unidireccional’ e ‘hegeménica’ do micro-determinismo ontologico é bem ana-
lisada por Hiittemann (2004, pp.62-63,78-82).
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A nosso ver, s6 poderemos avaliar a natureza emergente, ou nao emer-
gente, de uma propriedade de um sistema face as propriedades das suas
partes, se por propriedades das partes entendermos as propriedades que
as partes instanciam ou manifestam wndependentemente das relacdes que elas
desenvolvem na estrutura desse mesmo sistema.

A razdo parece-nos evidente. Quao micro-determinada podera ser uma
propriedade de um sistema, quando as propriedades das partes relevantes
para a sua produgao apenas sao manifestadas em virtude, ou como efeito,
das relacoes estruturais desse sistema? Quao mucro-explicativa podera ser a
explicacao de uma propriedade de um sistema, quando as propriedades das
partes a que uma tal explicacao precisa de recorrer apenas sao explicaveis
pelas relagoes estruturais que definem esse mesmo sistema?

Em tal tipo de casos nao se justifica a relagdo umidireccional e hegemoni-
¢a de determinacao que define a doutrina do micro-determinismo, nem se
justifica a relacao unilateral de explicacao que a nogao de micro-explicacao
implica. Com efeito, a no¢ao de micro-explicagao supoe que qualquer pro-
priedade de um sistema ¢ redutivel (se nao pratica, pelo menos por princi-
pio) a certas relagoes ou leis de composi¢dao associaveis as propriedades in-
trinsecas das suas partes individuais e as suas micro-leis. Esta ¢, justamente,
a definicdo classica de micro-reducionismo sob a forma de uma teoria da
explicagao (Garson 2006, p.230; Hiittemann, 2004. pp.34-35; Hiittemann
& Love, 2016, p.416).

O postulado metafisico da independéncia e auto-suficiéncia das partes,
tidas como entidades atomicas qualitativamente imutaveis, funda, assim, a
legitimidade epistemoldgica de um estudo das partes como sistemas isolados
e integralmente determinaveis em funcao de um conjunto de propriedades
absolutamente intrinsecas’. Assim se compreende que Oppenheim e Put-
nam tenham associado o «micro-reducionismo» a «tendéncia democritea-
na» de «tentar explicar, tanto quanto possivel, fendmenos aparentemente
diversos em funcao de partes qualitativamente idénticas e das suas relagoes
espacio-temporais», bem como a «possibilidade de todas as ciéncias serem,
um dia, reduzidas a microfisica» (Oppenheim & Putnam, 1958, pp.16 e 21).

Esta mundividéncia é bem exemplificada nas hodiernas metafisicas de

? Como Kim afirma, «it is useful to think of mereological supervenience and microdetermin-
ism as constituting the metaphysical basis of the method of micro-reduction and micro-explana-
tion. By this I mean that the metaphysical doctrine rationalizes our micro-reductive proclivities
by legitimizing micro-reduction as a paradigm of scientific understanding and helping to explain
why the micro-reductive method works as well it does» (Kim 1993, p.102).
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filosofos como W. Quine'’, David Lewis ou Jaegwon Kim. Seja em fung¢io de
uma simples «distribui¢cao» ou de um «vasto mosaico» de qualidades locais
atomicas e suas «relagdes espacio-temporais puramente externas» (Lewis,
1986, pp.ix-x; 1994, p.473; Lewis, 1994, p.473), ou em funcao de conjuntos
de propriedades em diferentes modos de agregacao, como distintas somas
mereologicas, toda a realidade natural devera poder ser explicada e redu-
zida a luz de tais entidades elementares, auto-suficientes e qualitativamente
imutaveis, a imagem e semelhanca da «doutrina atomista democriteana»
(Kim, 1993, p.102; Kim, 1998, p.18).

Por isso € que s6 se pode estabelecer uma micro-explicagdao por referén-
cia a cenarios contrafactuais: ela refere-se ao modo «como os componentes se
comportariam se estivessem isolados», e nao ao modo «como as partes que
integram um todo se comportam enquanto estao nesse todo» (Hiittemann,
2004, pp.35,62). Dai o paradigmatico tipo de estudo, em Fisica, de sistemas
1isolados, ou do uso disseminado dos conhecidos principios de sobreposi¢ao
linear (de forcas, de velocidades, ou de ondas).

Esta associacao do micro-reducionismo com os principios de sobreposi-
cao linear ou com os modelos de composicao aditiva foi, alids, claramente
reconhecida por alguns emergentistas britanicos dos finais do século XIX.
A resposta destes emergentistas consistiu, por isso, na invocagao de uma
certa classe de relagdes ditas ndo-aditivas. Recuperando uma distingao origi-
nalmente elaborada por John Stuart Mill entre dois diferentes tipos de rela-
¢ao entre causas e efeitos, os emergentistas viriam a acolher uma distin¢ao
fundamental entre propriedades ‘resultantes’ e ‘emergentes’ (G. H. Lewes,
1875, pp.412-413).

O significado desta distingao foi por Mill definido num contexto preciso
— a saber: nos casos «em que diversos agentes, ou causas, CONCorrem como
condi¢oes na produgdao de um mesmo efeito» (Mill, 1974 [1843], p.370).
Neste tipo de casos podem ocorrer «dois diferentes modos de ac¢ao conjun-
ta das causas»: o efeito conjunto de diversas causas tanto pode ser idéntico
a soma dos seus efeitos separados, como diferente dessa soma. No segundo

10 «(...) the business of physics (...) is the discovery of the ultimate constituents of the world
and their regularities. Other sciences that are likewise concerned to discover regularities in the
world are for the most part not derivable from physics, but only because their objects are exces-
sively complex aggregates of physical constituents. Their regularities have to be discovered afresh
rather than just being computed from the behavior of the ultimate physical constituents. They are
not reducible to physics in polynomial time, as the computer people would say. But the behavior
of these gross objects us nevertheless the sum of the behavior of the ultimate physical constituents,
however incalculable. This is the sense in which physics is basic» (Quine, 2008 [1986], p.166).
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caso, verificar-se-a o fracasso do ‘principio da composicao das causas’, por
analogia com o classico principio da ‘composi¢ao das forgas’ (Mill, 1974
[1843], p.371).

Assim se compreende que uma propriedade emergente de um sistema pu-
desse vir a ser interpretada como o produto de um conjunto de interaccoes
nao-lineares entre as partes desse sistema''. O factor distintivo de uma inte-
racgao ontologicamente linear ¢ a ndo determinacdo reciproca dos termos em
relagao. Por isso é que o efeito conjunto de diferentes causas pode ser conce-
bido como a soma das ac¢oes independentes dessas causas, ou, ainda, como
a soma dos efeitos que essas causas teriam se actuassem separadamente umas
das outras (Nicolis & Prigogine, 1989, p.59)".

Uma das mais esclarecidas caracterizagdes dos pressupostos metafisicos
atomistas do mecanicismo classico foi, sem davida, formulada por David
Bohm, no seu classico trabalho Causality and Chance in Modern Physics:

a caracteristica mais distintiva do mecanicismo (...) [€¢] reduzir tudo quanto exis-
te no universo, de uma forma perfeita ¢ integral, a mudangas puramente quanti-
tativas num numero minimo de entidades bésicas (...) que, em si mesmas, nunca
mudam qualitativamente. [Com efeito], neste quadro de pensamento, ao nivel mais
basico da realidade, as inicas mudancas encaradas como possiveis sao mudangas
quantitativas nos parametros ou nas funcoes (...), ao passo que mudancas qualitati-
vas fundamentais nos modos de ser das entidades mais basicas ndo sao consideradas
como possiveis. A esséncia da posicdo mecanicista radica, assim, na assunc¢ao de
qualidades basicas fixas, o que significa que as proprias leis poderao ser reduzidas,
em Ultima instincia, a relagdes puramente quantitativas®.

"' Como escreveu Lloyd Morgan, «[t[he essential feature of a mechanical — or, if it be pre-
ferred, a mechanistic — interpretation is that it is in terms of resultant effects only, calculable by
algebraic summation. It ignores the something more that must be accepted as emergent» (Mor-
gan 1923, p.8). Cf. também Lewes (1875, pp.413-414); Silberstein & McGeever 1999; Bechtel &
Richardson 2010.

2 «In a linear system the ultimate effect of the combined action of two different causes is
merely the superposition of the effects of each cause taken individually. Mathematically, the
signature of a nonlinear system is the breakdown of the superposition principle which states that
the sum of two solutions of the equation(s) describing the system is again a solution. The physical
consequence is that in a nonlinear system adding a small cause to one that is already present can
induce dramatic effects that have no common measure with the amplitude of the cause. That is
in a nonlinear system the behavior of the whole is different than the sum of the behavior of its
parts» (Nicolis & Prigogine, 1989, p.59).

' «the most essential and characteristic feature of mechanism (...) [is] to reduce everything
in the whole universe completely and perfectly to purely quantitative changes in a few basic kinds
of entities (...), which themselves never change qualitatively». [Indeed,] «[a]t bottom, the only
changes that are regarded as possible within this scheme are quantitative changes in the param-
eters or functions (...), while fundamental qualitative changes in the modes of being of the basic
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Eis-nos, pois, diante do desafio fundamental suscitado pelo confronto en-
tre a teoria da emergéncia ontologica e a doutrina micro-reducionista ato-
mista. Devemos nos assumir que todos os niveis de organizacao da realidade
sao redutiveis, nivel por nivel, até as leis e as propriedades do dominio fisico
tido como ultimo? Ou devemos, pelo contrario, reconhecer que certos niveis
de organizagdao, muito embora necessariamente dependentes dos niveis de
organizacao subjacentes, podem adquirir um grau relativo de autonomia
ontolégica (qualitativa e causal) e epistemologica?

Com efeito, qualquer que seja a resposta, importa nao perder de vista
que rejeitar o micro-reducionismo nao equivale, por si s6, a negar a unidade
Jundamental da realidade. Como bem observou o biofisico Henri Atlan, «o Gni-
co fisicalismo possivel — relativamente trivial, muito embora nao destituido
de significado — reconhece que uma organizacao de um nivel superior nao
pode ser uma organizacao qualquer, tendo em conta os constrangimentos
impostos pelas leis fisicas que regem localmente, e por espécimes, a ma-
téria» constitutiva de qualquer estrutura a um nivel superior de organiza-
¢ao (Atlan, 1993, p.50). Nesta optica, os niveis historicamente anteriores e
hierarquicamente inferiores de organizagao definem, fundamentalmente, o
dominio dos possivers dos niveis historicamente posteriores e hierarquicamente
superiores de organizagao.

2.2 Uma ontologia relacional dinamica

Se, como vimos, o micro-reducionismo apenas se impde como inevitavel,
na medida em que se aceite a doutrina essencialista da metafisica atomista,
a Unica alternativa para se equacionar, em termos naturalistas, a ocorréncia
de fenémenos objectivamente emergentes sera recusar, justamente, o pres-
suposto metafisico de que todas as entidades naturais sao dotadas de um
conjunto imutavel de propriedades e de capacidades causais intrinsecamen-
te fixadas e pré-determinadas (Silberstein & McGeever, 1999; Humphreys,
2016). Numa tal perspectiva, ¢ claro que qualquer sistema pode ser derivado
como um mero subproduto de uma qualquer combinatéria operada a par-
tir de um mesmo conjunto de propriedades e leis associadas as suas partes
elementares.

entities and in the forms in which the basic laws are to be expressed are not regarded as possible.
Thus, the essence of the mechanistic position lies in its assumption of fixed basic qualities, which
means that the laws themselves will finally reduce to purely quantitative relationships» (Bohm,

1984 [1957], pp.47,131).
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A alternativa naturalista a esta metafisica pode ser, a nosso ver, repre-
sentada por uma ontologia relacional dindmica, de acordo com a qual a iden-
tidade qualitativa e causal de qualquer entidade, bem como as suas con-
di¢des de existéncia e de persisténcia, apenas sao concebiveis e explicaveis
como realidades construidas e transformdvers pelas suas relacoes endogenas e
exogenas, incluindo as desenvolvidas no contexto de estruturas relacionais
em niveis superiores de organizacgao (Santos, G., 2015b).

A construgdo relacional de cada entidade individual, incidira, nesta
optica, quer ao nivel da sua identidade actual — 1.e., no conjunto das proprie-
dades e das capacidades causais que nela se encontram efectivamente ac-
tualizadas —, quer ao nivel da sua identidade potencial — 1.e., no conjunto das
propriedades e das capacidades causais que nela sdao susceptiveis de virem
a ser actualizadas. Desta forma evitar-se-ao duas formas de essencialismo e
pré-determinismo: de actualidades e de potencialidades. Nem a biografia
actual de cada entidade se encontra pré-determinada, pela simples razao de
que cada actualizacao estara sempre dependente das relacoes que essa enti-
dade venha a estabelecer no curso da sua evolu¢dao, nem nenhuma entidade
estara limitada, ab initio, a um nimero fixo de potencialidades, ja que cada
actualizacdo podera servir de base a aquisi¢ao de novas potencialidades.

Por esta razao, julgamos que este relacionalismo dinamico vai ao encon-
tro da perspectiva geral subjacente ao ‘mteraccionismo construtivista’ proposto
por Susan Oyama (2000), no contexto da sua abordagem do desenvolvi-
mento e da evolucdo biologicos e cognitivos, a luz da chamada ‘teoria dos
sistemas em desenvolvimento’ (Santos, G., 2015, pp.439-442; Santos, G.,
2016).

Por outro lado, estamos em crer que esta mesma perspectiva ontologi-
ca poderd ser formulada nos termos disposicionalistas com que Borghini e
Williams (2008) reelaboraram o actualismo modal — designadamente, ao poder
explicar-se, no quadro desta teoria, a possibilidade das entidades ganharem

novas potencialidades no curso de um devir ‘ramificado’*.

'* Neste novo actualismo modal ¢ introduzida uma diferenga fundamental entre disposi¢oes
de ‘primeiro grau’ e disposi¢des de ‘grau superior’, sendo estas Gltimas definidas como «disposi-
tions for the having of further dispositions» (Borghini & Williams, 2008: 30, n.21). Assim, «[w]e give the
name first-degree dispositions to those dispositions that an entity (or a collectivity of entities) is able
to manifest simply if the right environmental conditions present themselves (that is: without the
entity, in turn, having to change). We give the name second-degree dispositions to those dispositions
that an entity is able to manifest if and only if a first-degree disposition manifests itself; we give
the name n +1 degree dispositions to those dispositions which an entity is able to manifest if and only
if an n degree disposition manifests itself» (Borghini, 2016, p.170). Nesta medida, «if manifested,
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Como quer que seja, a mais importante consequéncia que a adopgao
desta ontologia relacional dinamica acarreta para o contemporaneo debate
sobre o micro-reducionismo ¢ a necessidade de redefinirmos a prépria na-
tureza da chamada ‘microestrutura’ ou do ‘micro-nivel’ de organizagao de
um dado sistema.

A microestrutura de um sistema refere o conjunto das propriedades e
das relagoes locais (diadicas ou poliadicas) das partes constituintes de um
sistema. Assim sendo, a questao que o uso da nocao-prefixo ‘micro’ suscita
¢ saber como concebemos as proprias partes de um sistema. A microes-
trutura de um sistema designa um dominio de partes com propriedades
pré-fixadas, independentes e anteriores as suas relagdes num qualquer sis-
tema?; ou designa um dominio de entidades susceptiveis de serem modi-
ficadas por tais relagoes sistémicas (Santos, G. 2015a)? Sem se explicitar
a forma como se concebem as entidades constitutivas da microestrutura
de um sistema, afirmacdes de micro-reducionismo sao vagas e, sobretudo,
equivocas. Com efeito, quao micro-determinada ou micro-explicavel pode
ser uma propriedade de um sistema, quando as propriedades das partes
relevantes para a producao dessa propriedade sistémica sao, elas mesmas,
determinadas pelas relagoes estruturais desse sistema?

Neste tipo de casos ja ndao tem qualquer sentido falar-se em micro-redu-
¢ao, porque o nivel tido como base da reducao ¢, ele mesmo, parcialmente
determinado pelo nivel superior de organizacao relacional do sistema que
se pretendia reduzir. Nestes casos nao ¢ ja sustentavel a nocao de uma mi-
cro-determinagao (unidireccional e hegemonica) das propriedades de um
sistema pelas propriedades das suas partes concebidas i abstracto, 1.e., como
sistemas independentes, isolados e auto-suficientes. Pelo contrario, as partes
tém de ser concebidas m situ, 1.e., como entidades parcialmente determina-
das pela sua integragao concreta na estrutura relacional e dinamica dos seus
sistemas. Em tais casos ha que reconhecer-se, por conseguinte, uma relagao

each disposition brings into being the existence of other dispositions. In other words: with the
passage of time, the entities of the world manifest some of their dispositions, from which more
and more dispositions arise» (Borghini, 2016: 170). Dai a no¢ao de um devir ramificado: «[e]
very dispositional property then is a central point from which various dispositions radiate. At the
end of each of those disposition ‘branches’ is some state of affairs that is the manifestation of the
disposition. Some of these manifestations will be voids or empty space (as might happen when
two objects collide and annihilate each other), but most will be some object or objects in such and
such an arrangement, each in possession of various dispositional properties. The dispositional
properties will in turn support a series of branching dispositions, each for some manifestation,
and so on» (Borghini & Williams, 2008, pp.31-32).
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de co-determinagdo parcial e reciproca entre as partes e a estrutura relacional dos
seus sistemas.

Dito isto, importa ressalvar que, como ¢é 6bvio, nem todas as relagoes
transformam qualitativamente os seus relata, pese embora muitas mudan-
¢as quantitativas possam desencadear mudancas qualitativas, através dos co-
nhecidos ‘efeitos de limiar’ (threshold effects). Por outro lado, nem todas as pro-
priedades sistémicas sdo, por essa razao apenas, propriedades emergentes,
muito embora seja possivel distinguir diferentes tipos e graus de emergén-
cia. Procuremos desenvolver alguns elementos necessarios para uma melhor
ponderacao destas distingoes.

2.3 Sistemas, estruturas e propriedades

Se a noc¢ao de emergéncia se define como um tipo de relagao entre um
todo e as suas partes, ¢ importante comegarmos por caracterizar as nogoes
de sistema e de estrutura que aqui iremos adoptar.

Por sistema entendemos um grupo de entidades, de tal forma relacionadas
que elas podem ser concebidas como partes préprias de um mesmo todo co-
mum. Nesta optica, qualquer sistema (ao contrario de um simples agregado,
conjunto, colec¢ao ou soma mereoldgica arbitraria) ¢ analisavel em duas
dimensdes distintas:

1) dimensao composicional, a saber: o conjunto das suas partes, incluindo
possiveis subestruturas, com as suas respectivas propriedades e relagoes lo-
cais (diadicas e poliadicas); e

11) dimensao estrutural, a saber: a forma como as partes e as suas diferentes
relacoes locais (espaciais, temporais, causais, etc.) estao globalmente relacio-
nadas®.

% De acordo com Pierre Delattre (1971, pp.15-16), a no¢@o de “sistema’ compreende a nature-
za e o namero dos seus elementos, bem como a natureza e a grandeza das fun¢oes de interacgao.
A nogao de ‘estrutura’ refere apenas a natureza e as situacgoes relativas das funcoes de interaccdo
face aos elementos do sistema. Stewart Shapiro propde as seguintes caracterizacoes: «I define a
system to be a collection of objects with certain relations. An extended family is a system of people
with blood and marital relationships, a chess configuration is a system of pieces under spatial and
‘possible move’ relationships, a symphony is a system of tones under temporal and harmonic
relationships, and a baseball defense is a collection of people with on-field spatial and ‘defen-
sive-role’ relations. A structure is the abstract form of a system, highlighting the interrelationships
among the objects, and ignoring any features of them that do not affect how they relate to other
objects in the system» (Shapiro, 1997, pp.73-74). Para uma caracterizagao sistematica da nocao
de ‘estrutura’ e para uma analise das suas aplicagdes nas diversas ciéncias (formais, naturais, e
sociais e humanas), vide Piaget 1970a.
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Uma estrutura diz, assim, respeito a organizagao global que, abstraida
do conjunto das partes, funda a exusténcia e a identidade de um sistema como
um todo unificado e, por essa via, como uma entidade individual por direito
proprio.

Em fungao da existéncia ou inexisténcia de uma estrutura determinada e
da propria natureza que uma estrutura pode deter, é possivel distinguir entre
trés tipos de compostos: agregados (ou sistemas agregativos), sistemas de compo-
nenles, e sistemas integrados (seguindo a terminologia de Bechtel & Richardson,

2010).

1. Um agregado ¢ um composto cuja existéncia e identidade nao de-
pendem de uma qualquer estrutura ou forma de organizagdao particu-
lar das suas partes. Neste sentido, uma propriedade agregativa ¢ uma
propriedade que um sistema possui como um produto meramente quanti-
tativo ou estatistico das propriedades das suas partes (Levins, 2017 [1970],
pp-75-76). As propriedades associadas as leis fisicas de conservac¢ao, como
massa, energia, carga eléctrica, ou momentum, sao exemplos paradigma-
ticos deste tipo de propriedades, se bem que possamos incluir também
outras quantidades, desde que definiveis, exclusivamente, em termos das
primeiras (Auyang, 1999, pp.175-176; Wimsatt, 2017, pp.175,286,303-
304). Ora, como as propriedades agregativas nao sao produtos de uma
qualquer organizagao especifica das propriedades das suas partes, nem
representam, por isso, uma qualquer diferenca qualitativa relativamente a
essas propriedades de base, pode dizer-se que todos os agregados ‘herdam’
as suas propriedades das suas partes, ou que as suas capacidades causais
sao apenas ‘conjuntos’ ou ‘subconjuntos’ das capacidades causais das suas
partes (Kim, 1998, pp.54-55,110-111,116; Wilson, 2015), ou, ainda, que
as suas propriedades sdo literalmente ‘realizadas’ pelas propriedades indi-
viduais das suas partes (Gillett, 2016, pp.67,89). Em suma: s6 nestes casos
€ que se justifica um genuino micro-determinismo ontol6gico'.

Mesmo quando nao devidamente ponderada quanto ao seu significado e
alcance ontoldgicos, esta distin¢ao entre agregados e sistemas organizados é

' Como ja Richard Levins alertava, «the evolved systems, the composed systems, and the

aggregate systems, are obviously sufficiently different so that we must proceed with great caution
in attempting to transfer ideas from one to another» (Levins, 2017 [1970], p.76). Aplica-se, neste
contexto, a pertinente observa¢ao de Wimsatt: «a major confusion in discussions of reductionism
arise from a conflation of what Levins distinguishes as ‘aggregate’ and ‘engineered’ [= ‘com-
posed’] systems» (Wimsatt 2006, p.669).
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pacificamente reconhecida. A distingdo que agora merecera a nossa atencao
¢ aquela que se introduz no proprio universo dos sistemas organizados.

As analises de E. Nagel, N. Rescher e P. Oppenheim, H. Simon, R. Le-
vins, P. Simons, W. Wimsatt, W. Bechtel e R. Richardson servir-nos-ao de
referéncia. Nao obstante as diferentes interpretacoes destes filosofos (na razao
directa dos seus pressupostos e das suas intengoes teéricas), € possivel delas ex-
trair uma distin¢ao suficientemente clara entre dois tipos de sistemas, tomados
como polos extremos num natural continuum de casos intermédios.

2. Em primeiro lugar, temos os ‘sistemas de componentes’, ou seja, sis-
temas cujas estruturas compreendem relagoes essencialmente combinatérias.
Estes sao sistemas nos quais as relacdes mantém essencialmente inalteradas
as naturezas qualitativas e causais das suas partes. Assim se explica a re-
lagao de independéncia das partes relativamente as estruturas relacionais
que definem estes sistemas ditos ‘quase-decomponiveis’ (Simon), ou simples
‘sistemas compostos’ (Levins 2017 [1970]).

Como ¢ bom de ver, um tal fenémeno s6 é explicavel pelo facto das «re-
lagdes endodgenas das partes componentes [serem]|, geralmente, mais fortes
do que as relagdes entre as proprias partes» (Simon 1962, p.477). Ou seja,
nestes sistemas, o «comportamento das partes € intrinsecamente determina-
do» (Bechtel & Richardson 2010, p.26). Isto significa que a interac¢do das
partes ndo afecta de forma relevante as proprias partes, nem as modificagdes
por elas sofridas tém um papel relevante na producao e explicacao das pro-
priedades dos seus sistemas.

Por outro lado, dado que as partes interagem de forma sequencial e li-
near, ¢ possivel conceber as partes como sistemas isolados, e determinar
separadamente as contribui¢oes causais de cada uma delas para o compor-
tamento global dos seus sistemas (Simon, 1962, p.474; Levins, 2017 [1970],
p-76; Bechtel & Richardson, 2010, pp.199,202).

Uma propriedade estrutural de um ‘sistema de componentes’ €, assim,
definivel como uma propriedade que o sistema detém como um produto de
certas relagdes estruturais entre propriedades wnirinsecas ou independentes das
suas partes.

Considere-se o exemplo de um circuito eléctrico. As propriedades deste
sistema sao determinadas pela forma especifica como as suas partes (fios
condutores, condensadores, transistores, interruptores, etc.) estao relaciona-
das. Elas nao sao concebiveis como produtos meramente quantitativos ou
estatisticos das propriedades dos seus componentes. Porém, as propriedades
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e as contribui¢des causais das partes podem ser especificadas de forma -
dependente, ja que nenhuma parte afecta «o tipo de resposta» das restantes
partes, mas tdo-somente «a forma como cada sinal é processado e atravessa

cada uma delas» (Levins, 2017 [1970], p.76).

3. Por fim, temos os ‘sistemas integrados’, ou seja, sistemas cujas es-
truturas compreendem relacoes fundamentalmente construtivas — sejam
estas concebidas de um ponto de vista diacrénico (como relagoes de
transformagdo), ou de um ponto de vista sincroénico (como relagoes de -
lerdependéncia). Estes compostos sao sistemas nos quais as relagoes literal-
mente constroem as identidades estruturais ou qualitativas, e causais, ou
funcionais, das suas partes'’.

Pelo facto de manifestarem uma relagao de interdependéncia estrutu-
ral e/ou funcional entre as suas partes, estes sistemas foram chamados ‘to-
dos organicos’ ou ‘funcionais’ (Nagel, 1952), ‘sistemas de dependéncia’ ou
‘sistemas complexos’ (Rescher & Oppenheim, 1955), ‘sistemas evolutivos’
(Levins, 2017 [1970]), e ‘todos/sistemas integrados’ (Simons, 1987, pp.324-
360; Mahner & Bunge, 1997; Bechtel & Richardson, 2010).

Mesmo Ernest Nagel — nao obstante a sua intransigente defesa de um
reducionismo de teorias, e, consequentemente, de uma possivel analise ‘adi-
tiva’ de todos os tipos de sistemas —ndo hesitou em reconhecer que «nao ha
qualquer davida que existem muitos sistemas [fisicos, quimicos, biologicos
e psicolégicos], cujas partes constituintes se encontram ‘internamente’ rela-
cionadas, no sentido em que esses constituintes se encontram em relacoes de
interdependéncia causal reciproca» (Nagel,1952, p.27).

A nosso ver, é no facto de certas entidades se desenvolverem (agirem
e interagirem) no contexto de estruturas especificas de relagdes construtivas que
podemos encontrar a causa € a explicacdo dessa interdependéncia mutua,
ou ‘relacdo interna’, entre tais entidades qua partes de um sistema — seja ao
nivel das suas wdentidades (actuais e potenciais), seja ao nivel das suas proprias
existéncias, como ¢é o caso das entidades que s6 nascem, persistem e evoluem

'7 Mahner e Bunge (1997, p.26) referem-se a este tipo de relagdes como ‘bonding relations’.
Lewontin (1982, 1983, 2000); Rose (1997, pp.172,153); Oyama (2000a, 2000b) ¢, de uma forma
geral, a ‘teoria dos sistemas em desenvolvimento’ (Oyama, Griffiths, Gray ed. 2001), adoptaram
as nogoes de ‘construction’ e de ‘constructive interactions’ — termos cujo uso sistematico remonta aos
trabalhos de Piaget (e.g, 1970b) — para caracterizar a natureza das relagdes ‘partes/todos’ e
‘causas/efeitos’ nos processos biologicos subjacentes ao desenvolvimento e a evolucao. Dai, a sua
oposi¢do, quer ao pré-formacionismo genético, quer a concepcao da evolugio centrada numa
perspectiva fundamentalmente adaptacionista.
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enquanto partes de certos ‘sistemas evolutivos’, i.e., de sistemas nos quais «os
subsistemas componentes evoluiram conjuntamente» (Levins, 2017 [1970],
p-76).

Com efeito, se cada entidade se encontra continuamente envolvida, di-
recta e indirectamente, em diferentes tipos de relacdes no seio de um mesmo
sistema, e se as relagdes nao actuam de forma independente umas das ou-
tras, nem modificam separadamente cada um dos seus relata, segue-se que a
identidade individual de qualquer entidade sera relacionalmente construida
pela propria estrutura (organizacao) especifica dos diferentes tipos de rela-
¢oes intra-sistémicas (relacoes espaciais, relagoes temporais, relacdes causais,
etc.). Dai o sentido em reconhecer-se a existéncia de uma causalidade estrutural
a par de uma causalidade de natureza composicional, associavel a natureza
especifica das partes (como causas materiais) e as suas interac¢oes meca-
nicas e locais (como causas eficientes). Na verdade, nestes sistemas — ditos
organicos, de dependéncia, ou integrados —, as relagdes ndo vém uma a uma
afectar, a vez, cada uma das suas partes. As partes, tal como as suas relagoes,
formam-se, actuam e desenvolvem-se conjuntamente numa rede estrutura-
da de interdependéncias sistémicas'®.

Dada a organizacao ciclica (nao-sequencial) deste tipo de sistemas e a na-
tureza ndo-linear das interacgdes causais das suas partes — com as exempli-
ficadas nos conhecidos processos de retroac¢ao —, nenhuma parte pode ser
explicada de forma independente, como entidade idealmente separada ou
isolada. Por outro lado, as propriedades e os comportamentos do sistema s6
sao explicaveis como produtos dessa estrutura de interacgoes modificadoras
entre as suas partes. Com efeito, «as nao-linearidades que afectam as ope-
ragoes componentes [das partes| devem afectar, por seu turno, o compor-
tamento do sistema», tomado como um todo (Bechtel & Richardson, 2010,
p-xlvi). Em cada sistema integrado, as relacdes constroem e determinam,
literalmente, a natureza qualitativa, causal, ou funcional das suas partes. Por
i1sso € que os sistemas integrados sao apenas ‘minimamente decomponiveis’
(Bechtel & Richardson, 2010, p.27): as suas partes nao é possivel atribuir
funcoes «independentes» ou «isolaveis» (Idem, p.31).

'8 S6 este tipo de causalidade estrutural podera, a nosso ver, fundamentar ontologicamente
uma nogao de emergéncia em func¢do da ocorréncia de propriedades relacionais ao nivel das partes
de um sistema, como Silberstein e McGeever, por exemplo, propuseram: «Ontologically emer-
gent features are features of systems or wholes that possess causal capacities not reducible to any
of the intrinsic causal capacities of the parts nor to any of the (reducible) relations between the
parts» (Silberstein & McGeever, 1999, p.186).
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Uma propriedade estrutural de um ‘sistema integrado’ é, assim, definivel
como uma propriedade que um sistema detém como um produto estrutural
(organizacional) de certas relacoes construtivas entre propriedades ou capa-
cidades causais que as suas partes s6 adquiriram ou manifestam em virtude,
e através, da estrutura relacional que define e regula esse mesmo sistema.

Como exemplo de um tal tipo de propriedades sistémicas ¢ possivel dar
intimeras caracteristicas fenotipicas de células eucaridticas, porquanto pro-
duzidas por certas estruturas de interacgoes recursivas entre propriedades e
capacidades causais que as suas moléculas e macromoléculas s6 manifestam
em virtude, e através, das proprias relagoes estruturais que definem e regu-
lam o sistema a que chamamos célula (Atlan & Koppel, 1990; Strohman,
1997; Atlan, 1999; Lewontin, 2000; Cohen & Atlan, 2006). A mesma situa-
¢ao pode ser observada nos processos de endossimbiose e na formacgao das
células eucarioticas fotossintéticas que, mais adiante, iremos analisar.

3. Emergéncias diacrénica e sincronica

Com base nesta distingao entre diferentes tipos de sistemas e suas pro-
priedades caracteristicas ¢ possivel, a nosso ver, propor uma concepgdo relacional
unificada das nogdes diacronica e sincronica de emergéncia, a luz de uma dupla
relagao de dependéncia (sob a forma de condi¢oes necessarias) e de indepen-
déncia (sob a forma de condigdes nao suficientes) entre certas propriedades de
sistemas e as propriedades das entidades que sdo, ou serao, suas partes.

3.1 Emergéncia diacréonica

A nogao de emergéncia diacrénica aplica-se a ocorréncia de uma nova
propriedade estrutural () — de um sistema ja previamente existente, ou de
um novo sistema (5) —, a partir de um processo de relagdes transformativas
entre as entidades (£) que ja eram, ou viriam a ser depois, partes proprias
de S.

Assim, a instanciacao de P por S em t* ¢ diacronicamente emergente
relativamente as propriedades das entidades £ em ¢, se, e somente se,

1) a instanciacao de P por S em ¢* depende (a) de algumas propriedades
instanciadas em ¢ pelas entidades £; bem como (b) das relacdes causais e/ou
nomologicas que entre tais propriedades se estabeleceram entre £ e £

11) mas as condigoes (a-b) ndo sao condigdes necessarias e suficientes para
a instanciagao de P, por outras palavras, as condigdes (a-b) configuram-se



UMA TEORIA RELACIONAL DA EMERGENCIA | 141

como causas apenas parciais da instanciacao de P por S em ¢*.

A emergéncia diacronica de P ndo €, todavia, misteriosa. Ela explica-se
pelo facto das entidades £ terem sido sujeitas a certas transformagies ao nivel
das suas identidades qualitativas e causais, por via de processos relacionais
ocorridos entre ¢ e t*. Por isso ¢ que as condigdes necessarias e suficientes
para a instancia¢ao de P por S em #* s6 se encontram reunidas no lermo final
desse mesmo processo.

A emergéncia diacrénica demonstra, assim, a auséncia de um micro-
~determinismo diacrénico (como uma forma de pré-determinismo ou pré-for-
macionismo), no sentido em que nada em ¢ determinava ¢* Consequen-
temente, ela desautorizara, em termos epistemologicos, uma qualquer
mucro-previsibilidade da instanciagdo de P por S, a partir, unicamente, dos
dados disponiveis em ¢ — 1.e., do conjunto das propriedades que as entida-
des £ manifestavam em ¢, e das leis a essas propriedades associadas.

3.2 Emergéncia sincrénica

A nogao de emergéncia sincrénica nao se refere, evidentemente, a um
processo, mas a um estatuto de autonomia relativa que um dado sistema, em
fungao de algumas propriedades e capacidades causais si associadas, detém
relativamente as propriedades e as capacidades causais das suas partes con-
temporaneas.

Todavia, as nogdes de emergéncia diacronica e sincronica nao se excluem
mutuamente. Um sistema ou uma propriedade sistémica diacronicamente
emergentes podem, uma vez formados, preservar um estatuto relativamente
autébnomo, em cada momento da sua evolugao, face as suas partes individuais.

A nogao de emergéncia sincronica compreende trés caracteristicas fun-
damentais: uma autonomia estrutural e causal de um sistema face as suas partes,
e uma relagdo de co-determinagdo parcial e reciproca entre as partes e a estrutu-
ra relacional de um mesmo sistema. As autonomias estrutural e causal sdo
ja exemplificaveis pelas propriedades estruturais dos chamados ‘sistema de
componentes’. A nogao mais forte de emergéncia sincronica envolve, para
além dessas duas espécies de autonomia, a mencionada relacao de co-deter-
minacao. Esta nogdo forte de emergéncia é exemplificada, exclusivamente,
pelos ‘sistemas integrados’.

A autonomia estrutural e causal de uma propriedade sistémica justifi-
ca-se pelo simples facto dessa propriedade ser uma propriedade de uma
estruturagdo relacional especifica de um conjunto de propriedades e capacidades
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causais das partes de um sistema, e nao do mero conjunto ou colecgao dessas
partes. Por isso é que um qualquer sistema organizado detém uma identi-
dade propria, podendo assim apresentar propriedades, leis, e condi¢oes de
existéncia e de persisténcia distintas das possuidas pelas suas partes (Simons,
1987, pp.214-215,324-360; Lowe, 1998, pp.183-185,198-199).

Esta autonomia estrutural e causal da um contetido preciso a uma das
nocoes mais paradigmaticas de emergéncia, porquanto associada a antiga
maxima de que certos todos sdo mais que a mera soma das suas partes.
Segundo Aristoteles, qualquer composto (syntheton) pode ser uma coleccao
(pan) de diversas partes, ou um todo un(ificad)o dessas partes (kolon). Ora,
quando as coisas sao compostas por diversas partes, mas nao de modo
agregativo, essas coisas sao todos cuja identidade é «algo mais que as suas
partes» (Metafisica, VIII, 6 1045a 8-12). Este ‘algo mais’ para além das par-
tes, ou este ‘algo diferente’ (heteron 1) de uma mera justaposicao de partes
(Metafisica, V11, 17, 1041b 11-33), ¢ justamente a _forma (¢idos) ou organi-
zagao estrutural que relaciona as partes, constituindo, do mesmo passo, a
unidade e a identidade distintivas do todo que elas compoem.

Qualquer perspectiva que se apresente hoje como hilemorfica, estrutura-
lista ou morfogenética reconhece esta diferenca fundamental (classicamente
sintetizada pelo principio ‘composi¢do ndo ¢ identidade’) entre as entidades
que se constituem como partes de um sistema, e a estrutura relacional desse sis-
tema como uma totalidade organizada (e.g., Piaget, 1970a; Delattre, 1971;
Simons, 1987, 2006; Archer, 1995; Fine, 1999; Johnston, 2006; Koslicki,
2008).

Por exemplo, se bem que o ntcleo de um atomo de Hélio-4 seja com-
posto por dois neutroes e dois protdes, este ntcleo sé existe enquanto ni-
cleo, em virtude de um tipo especifico de interaccao chamado nuclear
forte: Axy [x esta ligado, pela interacg¢ao nuclear forte, a y], ou: Axy [x troca
gludes com y] (Simons, 2006, p.607). As conhecidas ‘formulas moleculares’
(por exemplo, ‘H,0’) ndo nos dao, como se sabe, a identidade especifica
das diferentes moléculas (como o demonstram os fenémenos de isomeria),
dado que elas indicam, tao-somente, os tipos de elementos que as consti-
tuem e o nimero dos seus atomos respectivos. S6 as chamadas ‘formulas
estruturais’ (com a sua representacao das relagoes espaciais), ou, mesmo,
as ‘estruturas das ligacdes’ representam o que €, e como existe, uma molé-
cula enquanto sistema relacional concreto (Hendry 2013).

Uma propriedade estrutural de um todo organizado nao ¢, assim, uma
propriedade distributiva ou colectiva das suas partes, mas uma propriedade de
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‘primeira ordem’ desse todo tomado como uma unidade estrutural. Por isso é
que a nogao de estrutura ¢ definivel como uma totalidade, cujas «leis, ditas
de composic¢ao, nao se reduzem a associagoes cumulativas, mas conferem ao
todo, enquanto tal, propriedades de conjunto distintas das propriedades dos
seus elementos» (Piaget, 1970a, p.7).

Alias, como Hiittemann observou (2004, pp.91-92), a mera necessidade
de obtermos ‘leis de composi¢ao’ para darmos conta de algumas proprieda-
des sistémicas ¢ ja sinal de que nao existe uma relacao de micro-determina-
¢ao unidireccional e hegemonica dos todos pelas suas partes, nem a tao in-
vocada ‘prioridade ontolégica’ das partes e das suas respectivas micro-leis'.

Numa palavra: uma propriedade estrutural de um sistema organizado
pertence a estrutura relacional que compreende as suas partes, € nao as
partes, enquanto tais, nem a sua mera justaposi¢ao. Como Peter Simons
observou, «é surpreendente como muitos ontélogos (...) falham em distin-
guir entre uma colecgdo de varios individuos, e o mdwiduo que eles compoem»
(2006, p.599, n.4).

Uma propriedade (P) de um sistema (5) ¢é estruturalmente autbnoma, de um
ponto de vista sincronico, relativamente as partes de S, se e somente se,

1) a instanciacao de P por S depende de algumas das propriedades, capa-
cidades causais e relagoes locais das partes de S;

i) mas P é uma propriedade de uma estruturacdo (organizagao, orques-
tracao) especifica das propriedades, capacidades causais e relacdes das par-
tes de S, e nao do seu mero conjunto ou colecgao.

A autonomia causal de um sistema determina-se pelas capacidades cau-
sais de interaccao que o sistema detém em virtude das suas propriedades
estruturais.

Uma propriedade estrutural (£) de um sistema (S) € causalmente autbnoma,
de um ponto de vista sincronico, relativamente as partes de S, se, e somente se,

1) em cada momento da sua evolugao, S tem uma determinada capacida-
de causal em virtude de possuir P

19 «(...) micro-laws [are] laws that describe how the subsystems of compound systems would
behave if they were isolated. In this sense composition laws are certainly not among the mi-
cro-laws. But then the claim that macro-laws involve no further commitment over and above
those of the micro-laws is false. A macro-law is not merely the micro-laws. It incorporates the laws
of composition, i.e. it incorporates information about how the contributions of the subsystems
add up. (...) Thus, in considering a system as a compound physical system we are not merely con-
ceiving the behaviour of the parts, we furthermore assert how their behavior combines.» Por isso,
«the composition-laws establish a non-hegemonic determination relation that fails to establish the
hegemony of the micro-level» (Hiittemann, 2004, pp.91-92).
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i1) mas P ¢ sincronicamente determinado por uma estruturacao (organi-
zagao, orquestracao) especifica de certas capacidades causais das partes de
S, € n3o por um mero conjunto ou subconjunto dessas capacidades®.

E neste sentido que a ‘estrutural relacional’ de um sistema deve ser con-
cebida

— como o verdadeiro syjeito instanciador de certas propriedades do sistema,

—bem como o verdadeiro agente causal das capacidades causais associadas
a essas propriedades.

Capacidades causais como a homeostasia, a auto-regulacdo, a plastici-
dade, ou a adaptagao pertencem a células ou organismos pluricelulares, en-
quanto sistemas estruturados ou organizados, ndao sendo inteligivelmente
concebiveis como meros conjuntos ou subconjuntos das capacidades cau-
sais individuais dos seus constituintes (Boogerd et al., 2005, p.133). Enzi-
mas individuais catalisam reacgoes particulares, mas elas nao protagonizam
actividades fisiologicas como a sintese de proteinas. Somente a estrutura
relacionalmente orquestrada de uma célula é capaz de realizar uma tal ope-
ragao (Bechtel & Hamilton, 2007, p.406). Numa palavra: ¢ em funcao da
sua estrutura relacional que um sistema, como um todo, age e tem o poder de
agir de certas formas, em cada momento da sua existéncia.

Esta autonomia estrutural e causal de um sistema é, por isso, suficiente,
nao apenas para desacreditar as perspectivas eliminativistas ou epifenome-
nalistas do ‘nothing-but-ism’, como uma «mitica invencao filoséfica» (Wimsatt,
2017, p.304)*', mas para igualmente se reconhecer a autonomia relativa das
chamadas ‘ciéncias especiais’ (Wimsatt & Sarkar, 2006, p.701).

A relacao de co-determinagao parcial e reciproca entre as partes e a estru-
tura relacional de um sistema define, como dissemos, a no¢ao mais forte de
emergéncia ontologica.

Uma propriedade (P) de um sistema () é sincronicamente emergente, no
sentido mais forte do termo, relativamente as partes de .5, se e somente se,

1) a instanciagao de P por S depende de algumas propriedades e capaci-
dades causais das partes de .S;

2) mas ndo somente P (a) € sincronicamente determinada por uma orga-
nizacao especifica dessas propriedades e capacidades (e nao pela sua mera

% Compare-se com as ‘condi¢des’ apresentadas por J. Wilson (2015, pp.356-357).

2 «*Genes are the only units of selection’, ‘Organisms are nothing but bags of genes’, “The
mind is nothing but neural activity’, ‘Social behavior is reducible to or nothing more than the
behavior of individuals’. If total aggregativity is so rare, why are claims like these so common?»
(Wimsatt, 2017, p.304).
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adicao); (i) como as partes de .S apenas manifestam tais propriedades e ca-
pacidades em virtude, e através, da estrutura relacional que define e regula
o proprio sistema S.

Ou seja, a questao nao se limita a identificar-se as entidades que instan-
ciam as propriedades e capacidades causais que servem de base a existéncia
e a identidade dos sistemas (i.e., as suas partes), mas de saber porgue instan-
ciam elas tais propriedades e capacidades causais. Ora, se esse porqué, ou
essa causa, remete para as relagoes que as partes somente desenvolvem no
contexto das estruturas relacionais especificas de certos sistemas, a expli-
cacao cabal dos sistemas ja nao podera ser feita em funcao das suas par-
tes como entidades absolutamente primeiras e autodeterminadas. Assim se
observa o fracasso de uma qualquer micro-determinagdo unidireccional e
hegemonica dos sistemas pelas suas partes®.

Por esta razao é que as propriedades sistémicas emergentes representam
«tipos de macro-propriedades insusceptiveis de serem objecto de uma mi-
cro-explicagao com base em modelos de variaveis individuais-independen-
tes». Desta forma, a «nocdo de emergéncia pode ser generalizada de forma
a recobrir as dinamicas nao-lineares» observaveis em sistemas nos quais os
comportamentos das partes se encontram tao correlacionados e interdepen-
dentes que o classico principio de sobreposicdo se torna inaplicavel (Auyang,
1999, p.178).

Como ¢ 6bvio, uma relagao de transformacao ou de interdependéncia
estrutural pode assumir diversas formas e graus de intensidade. Com efeito,
qualquer relagao causal, por defini¢ao, modifica os seus relata, ja que qual-
quer um deles sofre o efeito da acgao do outro. Ora, até no seio de meros
agregados as partes interagem fisicamente umas com as outras (Levins, 2017
[1970], p.75). Por outro lado, uma série gradual de mudancas minimas, em
termos estritamente quantitativos ou de ‘valores’ (Auyang, 1999, p.49), pode

# Por isso ¢ que a derradeira escapatdria do essencialismo atomista e da sua doutrina micro-
-reducionista parece hoje consistir, ou na adopgao do potencialismo mais extremo e desbragado
— ‘seja qual for a nova propriedade, ela ja existia, desde sempre, em poténcia, no seu instan-
ciador’ —, ou na simples ‘reconstrucido’ de toda e qualquer propriedade relacional como uma
propriedade monadica intrinseca ou de nivel inferior. Como Wimsatt ironicamente ‘aconselha’:
«Describe a relational property as if it were monadic, or a lower-order relational property. Thus,
e.g., describe fitness as if it were a property of phenotypes or genes, ignoring the fact that it is a
relation between organism and environment. (This strategy may be justified/facilitated [and its
strong assumptions hidden] by fixing the environment, thus making it artificially disappear as a
variable)» (Wimsatt, 2017, p.347). Na verdade, «[m]any of the properties attributed to entities at
a given level (...) will in fact be disguised relational properties» (Wimsatt, 2017, p.210).
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gerar, por efeitos de limiar, a formacao de propriedades qualitativamente
novas e a aquisi¢ao de capacidades causais novas associadas a tais proprie-
dades.

Dai que o factor ontologicamente distintivo de uma emergéncia diacréni-
ca ou sincronica, no sentido mais forte do termo, ¢ que uma propriedade de
um sistema s6 exista, € so seja assim explicavel, como um produto estrutural
(organizacional) de propriedades e capacidades causais que as suas partes s6
manifestam em virtude, e através, das estruturas relacionais que definem e
regulam esse mesmo sistema.

A nogao mais forte de emergéncia ontolégica implica, assim, a satisfagao
de duas condigoes, explicitamente distinguidas por Bechtel e Richardson
(2010, pp.xlv-xlvi):

1) que os comportamentos e as capacidades causais efectivamente ma-
nifestados pelas diferentes partes de um sistema sejam determinados por
uma estrutura de interacc¢des recursivas e nao-lineares que ¢ especifica a esse
mesmo sistema, como uma totalidade relacional; e

i1) que as propriedades estruturais do sistema sejam, por seu turno, de-
terminadas pelo conjunto dessas interacg¢oes recursivas e nao-lineares, sob a
forma tipica de um ‘controlo distribuido’.

Esta dependéncia estrutural das partes ¢ claramente observavel nos pro-
cessos causais ciclicos (ndo-sequenciais) ou recursivos, de natureza retroac-
tiva (feedback) ou pro-activa (i.e., por interac¢des antecipatorias: feed-forwar-
d)*, assim como nos conhecidos processos de auto-organizacao, estudados
nos mais variados dominios cientificos (e.g., Feltz et al., 1999). Por exemplo,
como ja atras se referiu, as capacidades causais que uma célula possui sao
determinadas pela estrutura especifica de uma rede de interacgdes modifi-
cadoras entre as suas moléculas e macromoléculas. Mas ha mais: as funcoes
causais que uma célula desempenha num dado organismo sao igualmente
determinadas no curso do tempo, por um processo de diferenciagao, atra-
vés do qual a célula «adquire propriedades estruturais e funcionais» novas,
através de uma série de interac¢oes com outras células do mesmo orga-

nismo (Gilbert & Barresi, 2016, pp.29-44). Outro exemplo: as capacidades

% «Both the structure (the particular assembly) and the function (the ontogenetic role) of
genes derive from spatial and temporal aspects of the state of the cell-organism. In turn, genes
so produced help to regulate ontogenetic processes in the developing organism as participants in
nonlinear feedback and feed-forward networks generating and being generated by the develop-
ing organism. Consequently, the usual idea of genetic primacy is rendered incoherent» (Robert,

2004, p.75).
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causais de uma proteina sao determinadas por uma orquestragao especifica
de um vasto conjunto de capacidades causais que diferentes moléculas e
macromoléculas manifestam, e s6 manifestam, no contexto de uma rede de
interacgoes especificas a estrutura relacional de uma célula (Cohen & Atlan,

2006)*.
3.3 Consequéncias epistemologicas

Desta forma julgamos ter evidenciado porque razao qualquer proprie-
dade ou sistema emergentes sao susceptiveis de ser causalmente explicados, se
bem que nao de forma micro-reducionista. A forma alternativa de explica-
¢ao corresponde, a nosso ver, ao modelo que hoje se apresenta como neo-me-
canwcista. Nesta optica, qualquer propriedade emergente ¢ susceptivel de ser
explicada em fungao de uma determinada estrutura relacional (ou ‘orques-
tracao’) de diferentes tipos de relagoes e interaccoes (espaciais, temporais
e causais) entre diferentes entidades concebidas como partes interactivas®.

Qualquer propriedade emergente (E) ¢, desta forma, explicavel como uma
propriedade de uma relagao nao-linear (R, ) entre as partes (a,,a,,a.,...,n) de

27
um sistema — ‘K= R, (@,,4,,a,...,n) —, ou, alternativamente, como uma pro-

4
priedade de uma relagao linear (R,) entre certas propriedades relacionais dessas

2 «A single protein may assume several functionally different conformations, and so the gene
that gives rise to the protein may be said to function in more than one way. Moreover, the protein
encoded by the gene can (and does) undergo chemical modifications (enzymatic cleavage, ag-
gregation with other molecules, phosphorylation, glycosylation and so forth) to carry out further
functions independent of the gene. The protein glyceraldehyde-3-phosphate dehydrogenase first
discovered as an enzyme, for example, is now known to have a role in membrane fusion, micro-
tubule bundling, RNA export, DNA replication and repair, apoptosis, cancer, viral infection and
neural degeneration.» Mais: «a single protein can function in very different ways during prenatal
development and later in life after development is completed» (Cohen & Atlan, 2006, p.2). Por
esta ordens de razoes ¢ que Evelyn Fox Keller pode tecer a seguinte conclusdo: «The new devel-
opmental biology brings with it a resurgence of interest in many of the problems of organization
and morphogenesis (...). The findings that result point neither to cytoplasmic nor to nuclear
determination but rather to a complex but highly coordinated system of regulatory dynamics
that operate simultaneously at all levels: at the level of transcription activation, of translation,
of protein activation, and of the intercellular communication — in the nucleus, in the cytoplasm,
indeed in the organism as a whole» (Keller, 1995, pp.29-30).

» Esta ¢ justamente a noc¢ao geral de ‘mecanismo’ adoptada pelos neo-mecanicistas. Por
exemplo: «A mechanism is a structure performing a function in virtue of its component parts,
component operations, and their organization. The orchestrated functioning of the mechanism is
responsible for one or more phenomena» (Bechtel & Abrahamsen 2005: 423). Para uma recente
apresentagao dos principais temas, problemas e debates no seio da abordagem neo-mecanicista,
vide Glennan & Illari, 2017.
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mesmas partes (pr',pr?,pr’,...,n) —i.e., das partes ja determinadas pela estrutura
relacional do seu proprio sistema: ‘E = R [a,(pr'),a,(pr*),a,(pr’),...,n]".

Por isso ¢ que um sistema emergente nao pode ser definido como uma
soma ou composi¢ao das suas partes, tomadas em si e por sl mesmas, mas
pode (e deve) ser definido como uma, forma de composigdo das suas relagoes ou das
propriedades e capacidades causais relacionais das suas partes.

Cumpre, todavia, ressalvar que mesmo este tipo de explicacao implica
uma abstrac¢do de cada sistema face as relagoes que ele mantém com o seu
meio. Isto significa que a explicacao de muitas propriedades sistémicas tem
de wntegrar trés niveis de analise: (1) os diferentes tipos de relagdes locais entre
os constituintes de um sistema; (ii) a estrutura relacional no seio da qual essas
relacoes se formam e desenvolvem; e (i) as relagdes do sistema, enquanto
tal, com o seu meio, incluindo no seio de organizagoes estruturais de nivel
superior.

A prépria abordagem neo-mecanicista reconhece, porém, a necessidade
de articular estes trés niveis de analise e de explicacdo, ja que parte da sua no-
vidade tedrica (face ao mecanicismo do século Xvii) radica, justamente, numa
concepgao explicitamente relacional incompativel com qualquer forma de
atomismo metafisico ou individualismo metodologico®.

A perspectiva aqui esbogada opoe-se, assim, quer ao essencialismo ato-
mista, quer ao descritivismo de tipo holista, na medida em que ela nao

% «While there are certainly historical and conceptual connections between the New Mecha-
nism and these earlier incarnations of mechanical philosophy, there are important differences that
bear emphasis at the outset. First, the New Mechanists are not commutted to atomism either metaphysically
or methodologically. New Mechanists have emphasized that nature is hierarchically arranged, with new
and different kinds of entities and interaction arising at different levels of organization» (Glenann,
2017, p.6 —italico inserido). Registe-se, a este respeito, as pertinentes observagdes de William Bech-
tel: «mechanistic explanations are inherently reductionistic msofar as they require specifying the parts
of a mechanism and the operations the parts perform. But they also require consideration of the
organization of the whole mechanism and its relation to conditions in its environment since it is only
when appropriately situated that a mechanism will produce the phenomenon of interest. Mecha-
nistic explanations are always multilevel accounts, integrating information about parts, operations,
and organization within the mechanism with characterization of the phenomenon exhibited by
the whole mechanism» (Bechtel, 2011, p.538 — itdlicos inseridos). Assim, «[t]he notion of reduction
that arises with mechanistic explanation (...) is very different from that which has figured either in
popular discussions or in recent philosophy of science, and its consequences are quite different. In
these discussions, appeals to lower levels are thought to deny the efficacy of higher levels (...). While
the functioning of a mechanism depends upon its constitution, it also depends on its context, including
its incorporation within systems at yet Augher levels of organization. Mechanistic reductionism neither
denies the importance of context or of higher levels of organization nor appeals exclusively to the
components of a mechanism in explaining what the mechanism does. The appeal to components
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considera, seja as partes, seja os seus todos, como entidades primeiras, inde-
pendentes ou auto-suficientes, a partir das quais se poderia reconstruir toda
a realidade. Entidades como todos e como partes s6 se definem e explicam
pelas suas relagdes de construcao reciproca.

Se do ponto de vista ontologico ha que atribuir um estatuto ontologico
equivalente a triade relata/partes, relagoes, sistemas/todos relacionais (dado
que nenhum deles existe sem os outros), do ponto de vista epistemologico, a
primazia vai para as relagdes. Se algum sentido havera, pois, em insistir-se no
qualificativo ‘reducionista’ para caracterizar toda e qualquer forma de expli-
cacao, diremos, entao, que o tipo de explicacao aqui proposto tem a forma de
uma redugdo relacional, na exacta medida em que

— as propriedades sistémicas emergentes so sao explicaveis como pro-
priedades de estruturas relacionais especificas, em ultima instancia, geradas,
reproduzidas e transformaveis por um conjunto de diferentes relagdes locars
entre as suas partes (negando-se, por essa via, qualquer forma de holismo); e

— a instanciagdo das propriedades e das capacidades causais das par-
tes que se configuram como mais relevantes na producao das propriedades
emergentes de um sistema so6 €, por sua vez, explicavel em fungao das rela-
¢oes que as partes desenvolvem no contexto das estruturas relacionais que defi-
nem e regulam os seus proprios sistemas (negando-se, por essa via, qualquer
forma de atomismo ou de individualismo).

Foi no quadro desta perspectiva relacional-dinamica que se propos uma
concep¢do unificada das nogodes de emergéncia diacrénica e sincronica por
oposicao as diferentes formas de micro-reducionismo: micro-determinismo dia-
crénico, micro-determinagao sincronica, micro-previsibilidade e micro-ex-
plicagdo.

Tipos de emergéncia Ontologia Epistemologia

Interaccionismo constru-
tivista

(Actualismo modal dispo-

Duacrénica .. .
sicionalista)

# Micro-imprevisibilidade

(# Micro-pré-determinis-
mo)

in fact serves a very restricted purpose of explaining how, in a given context, the mechanism is able
to generate a particular phenomenon» (Bechtel, 2006, pp.40-41 — italicos inseridos).
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Autonomia estrutural e

causal C s
+ Explicacao
. L neo-mecanicista
Sincronica Co-determinagao partes/

estrutura relacional . ..
(# Micro-explicagio)

(# Micro-determinacio)

Ora, esta relacao de compatibilidade (e, mesmo, de continuidade) entre
as abordagens sincronica e diacronica dos fenémenos de emergéncia nada
tem, afinal, de surpreendente, se reconhecermos

— que cada estado estrutural de um sistema (sincronicamente observavel
em cada momento da sua evolucao) s6 existe na medida em que ele é preser-
vado por um processo relacional que continuamente reproduz as condigdes
da sua persisténcia; e

— que a existéncia de diferentes niveis de organizacao estrutural corres-
pondem sempre a diferentes estadios de formacao e construcao da realidade.

Relacgoes de transformagao estrutural entre diferentes entidades podem tor-
nar-se, no curso de um processo de desenvolvimento ou evolucao, relacoes
sincronicas de mterdependéncia estrutural dessas mesmas entidades, enquanto
partes de um sistema entretanto ja formado. Como veremos, isso mesmo ¢
exemplificavel pela ocorréncia dos conhecidos processos de endossimbiose
e, em particular, pela formacao das células eucarioticas fotossintéticas, como
sistemas genuinamente emergentes na estrutura e na evolucao biolégica do
nosso planeta.

4. Simbiose e endossimbiose

Em 1904, o naturalista alemao Ernst Haeckel (1834-1919) publicou,
em dois volumes, Runstformen der Natur [Formas de Arte da Natureza], uma
obra deslumbrante, constituida por um conjunto de ilustragoes — litografias
e impressoes em papel de carvao — de alguns organismos. Desse conjunto
ressalta uma placa contendo diversas espécies de liquenes (Fig.1). A escolha
de Haeckel em dedicar uma ilustracao aos liquenes nao ¢ fortuita. De facto,
eles ocuparam, desde cedo, um lugar central naquilo que viria a ser a fustdra
da simbuwse, servindo por vezes de motivo para a derrota de varios bidlogos no
seu campo de estudo. Usados amplamente no dominio da medicina? e da

% Sao conhecidas as propriedades antibacteriana e antifingica dos acidos liquénicos.
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arte®, pelo menos desde a Antiga Grécia, somente no final do século XIX e
sobretudo no principio do século XX a sua natureza foi suficientemente es-
clarecida. Os liquenes, para além das suas multiplas utilidades (na medicina
e na arte, como referimos, mas também como fonte de alimento, fonte de
matéria prima e, mais recentemente, como bioindicadores de poluigao am-
biental), resultam da associagao entre um fungo — maioritariamente Ascomy-
cetes, mas também Basidiomycetes — e um simbionte fotossintético (fotobionte),
que podera ser uma alga verde (os géneros Trebouxia e Trentepohlia sao os mais
frequentes) ou uma cianobactéria (a mais frequente é a do género Nostoc).
Embora se pensasse que os fungos se associavam indiscriminadamente a
qualquer fotobionte, desde que este contribuisse para a sobrevivéncia daque-
le (Hill, 2009), sabe-se hoje que esta associacao ¢ especifica para o género do
fotobionte, mas nao para a espécie (Liicking et al., 2009). Da associagao en-
tre o fungo e o fotobionte resultam caracteristicas morfologicas e fisiologicas
que nao estao presentes nos seus componentes quando fora da associacao
(Sanders, 2001), nomeadamente a formacao de um talo — vulgarmente de-
signado por lalo liguénico — com caracteristicas morfologicas distintas (Fig.2).
De facto, quando os fungos nao-liquenizados sao colocados em cultura
pura, observa-se um crescimento lento de um conjunto de filamentos. O
desenvolvimento de um talo ¢ activado somente pela presenca de um foto-
bionte (Ahmadjian, 1993), o qual parece iniciar uma cascata morfogenética
que conduz a estratificagao do talo, seguido de uma alteracao dos padroes
de expressao génica (Trembley et al., 2002). Honegger (2001) referiu-se ao
talo liquénico como um «fenétipo simbidtico», mas € possivel que estejam
também envolvidos mecanismos genéticos quer no reconhecimento quer na
interacgao conducente ao desenvolvimento do talo (Grube & Hawksworth,
2007). Entretanto, estudos recentes tém vindo a mostrar que comunidades
altamente estruturadas de bactérias nao-fotossintéticas — entre as quais pre-
dominam as a-proteobactérias — sao também um componente importante
do talo liquénico, com fungoes distintas, que necessitam ainda de ser melhor

% Segundo Schneider (1897, p.5), é possivel que a referéncia, no livro do profeta Ezequiel, &
purpura e ao escarlate — «O linho fino do Egipto com os seus bordados formava as tuas velas para
te servir de pavilhdo. A parpura e os escarlate das ilhas de Elicha formaram a tua cobertura» (Ez.
27, 7) — seja na verdade uma referéncia a corantes obtidos a partir de uma determinada espécie
de liquenes (Rocella tinctoria). De facto, conhece-se o uso destes liquenes no processo de coloragio
muito antes do tempo de Plinio.

¥ Existem casos em que estd presente apenas a cianobactéria, mas também se conhecem
casos em que o fungo estabelece uma associa¢do primaria com uma alga verde e uma associa¢o
secundaria com uma cianobactéria (Friedl & Budel, 2008).
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Fig.1 — Placa contendo diversas espécies de liquenes extraida da obra Runstformen der
Natur (1904, Tafel 83), de Ernst Haeckel.

compreendidas (Bates et al., 2011), mas que poderao estar relacionadas com
a fixacao de azoto ou até mesmo com a producdao de compostos com activi-
dade antibacteriana e hormonal (Grube & Berg, 2009; Grube et al., 2009).

Embora a «dentidade bioloégica» dos liquenes esteja suficientemente
compreendida, a sua historia® estd fortemente marcada pela divida quanto
a sua origem, a sua natureza e a sua posi¢ao no reino vegetal. Conheci-
dos e manipulados desde os tempos de Teofrasto (372a.C.-287a.C.), e des-
de entdo classificados indiscriminadamente como musgos, algas ou fungos
(Schneider, 1897, p.6), somente em 1694°' o botanico francés Joseph Pitton
de Tournefort (1656-1708) reconhece, de certa forma avant la leitre, que os
liquenes constituem afinal uma classe distinta de plantas. Pese embora este

% Para uma revisao da histéria dos liquenes até 1897, cf. Schneider (1897).
3! Tournefort, J.P. de. Elements de Botanique. Paris, 1694.
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Fig.2 — Representagao em corte de alguns talos liquénicos extraidos da obra de Albert
Schneider (1897): a esquerda, de Placodium elegans (plate 35), e a direita, de Acarospora
(plate 42).

reconhecimento, o trabalho dos botanicos incidia sobretudo na descrigao
de novas espécies” e em tentativas mais ou menos originais de desenvolver
sistemas de classificacdo, sobretudo com base na forma e na estrutura do
talo liquénico. Pouco se sabia sobre a sua anatomia e muito pouco sobre
a sua fisiologia, e até mesmo a sua posicao no reino vegetal, proposta por
Tournefort, ndo reunia consenso. Veja-se, a titulo de exemplo, as ideias de
Hornschuch, de 1819, quanto a origem dos liquenes:

Algas, liquenes e musgos desenvolvem-se na auséncia de semente a partir de
agua em decomposi¢ao. A decomposi¢ao da agua induzida pelo calor e pelaluz solar
da origem ao ancestral comum das formas vegetais acima referidas. Este ancestral

# Segundo Schneider, no periodo entre 1694 e 1729, foram descritas perto de 70 novas espé-
cies, aumentando assim o niimero de espécies conhecidas até entdo para cerca de 120 (Schneider,

1897, p.7).
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¢ um vegetal infusorium conhecido por Monas leus (substancia verde de Priestley) que,
quando activado pela luz e pelo ar, é submetido a uma transformagao, evoluindo
em algas, liquenes e musgos. Os liquenes sdo, na realidade, musgos que foram sub-
metidos a esta transformacdo no curso da sua evolugao, ¢ podem muito bem ser
considerados monstruosidades vegetais. Os apotécios (dos liquenes) nao sao frutos,
antes o 1nicio de uma corola, andloga a da flor dos musgos (Moosrischen). As obser-
vacoes de Micheli em relacdo ao desenvolvimento dos liquenes a partir dos soralios
devem ser desacreditadas uma vez descoberta a gerac@o espontanea dos liquenes (cf.
Schneider, 1897, p.16, tradugao nossa).

Porém, até meados do século XiX, os botanicos que se dedicavam ao es-
tudo dos liquenes estavam mais interessados na sua descri¢ao e classificagao
(sistematica), e ainda que tivessem dedicado alguma atengao a morfologia,
faziam-no apenas como um meio complementar. E justamente a partir deste
momento que o interesse dos botanicos se desloca da coleccao, descrigao
e classificagdo para o estudo comparativo da morfologia, ciclo de vida e
fisiologia das varias espécies de liquenes até entdo conhecidas e descritas.
Neste dominio, importa destacar o contributo exemplar do botanico alemao
Anton De Bary (1831-1888). Num trabalho publicado em 1866, intitulado
Morphologie und Physwlogie der Pilze, Flechten und Myxomyceten [Morfologia e Fi-
siologia de Fungos, Liquenes e Mixomicetes|, De Bary descreve de forma
minuciosa a estrutura morfologica e anatémica de varios liquenes, em parti-
cular de liquenes crustaceos. Schneider refere que «De Bary acreditava que
alguns liquenes gelatinosos (Ephebe, etc.) correspondiam a estadios madu-
ros ou perfeitos de plantas cujos estadios imaturos sao reconhecidos como
formas de Nostoc, Chroococcus, etc.; ou que estes organismos sao verdadeiras
algas, atacadas por certos ascomicetes, cujas hifas penetram a alga e formam
o talo liquénico» (Schneider, 1897, p.22). E, portanto, ainda segundo Sch-
neider, ¢ talvez por essa razao que De Bary deve ser considerado o primeiro
autor a desvelar a verdadeira natureza dos liquenes. Porém, o periodo de
maior importancia para a histéria dos liquenes ¢ aquele em que se reconhe-
ce, em definitivo, a sua natureza dual, isto ¢, a associa¢dao entre um fungo
e uma alga. Embora, como vimos anteriormente, Schneider considere De
Bary como o primeiro a desvelar a natureza dual dos liquenes, ¢ frequente a
literatura referir-se a «hipotese dualista» do botanico sui¢co Simon Schwen-
dener (1829-1919) como o ponto de partida para um novo periodo da his-
toria dos liquenes e da simbiose. Schwendener, professor de botanica na
Universidade de Basel, tinha-se dedicado a estudar o crescimento e o desen-
volvimento do talo liquénico, assunto sobre o qual tinha publicado ja alguns
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trabalhos. Alias, curiosamente, a sua primeira publicacdo sobre liquenes fru-
ticulosos foi justamente a sua tese de habilitagdao para a obtengao do titulo
de Privatdozen, na Universidade de Munique (Honegger, 2000). Os seus estu-
dos distinguiam-se sobretudo pelas técnicas que empregava e pelo rigor das
observagdes microscopicas que fazia. De facto, Schwendener foi discipulo
de Carl Nageli, e mais tarde seu assistente na Universidade de Munique, e
foi com ele que aprendeu as melhoras praticas de investigagdo em micros-
copia. Juntos publicaram Das Mikroskop [O Microscopio], em dois volumes,
sobre a teoria e a pratica da microscopia optica e a sua aplicacdao na bota-
nica (Nageli & Schwendener, 1865, 1867). No dia 10 de Setembro de 1867,
numa sessao publica em Rheinfelden, Schwendener da a conhecer, pela
primeira vez, a sua hipotese dualista para a natureza dos liquenes, na qual
defende que os liquenes nao devem ser vistos como plantas autbnomas, mas
antes como fungos associados a algas (Honegger, 2000). No entanto, esta
hipdtese encontrou forte resisténcia por parte da comunidade, sobretudo
dos botanicos ligados a sistematica, uma vez que o reconhecimento dessa
natureza dual, de certo modo ambigua, acabaria por introduzir uma
anomalia fatal nos seus sistemas de classificacdao. Pese embora os bidlogos
tenham continuado a classificar os liquenes como uma classe distinta da das
plantas, a meio caminho entre as algas e os fungos, a hipotese de Schwen-
dener acabaria por vir a ser confirmada experimentalmente por um amplo
conjunto de botanicos, os quais acabariam por isolar a alga que estabelece
associacao com varios tipos de fungos, formando assim tipos particulares de
liquenes. Alguns desses botanicos ensaiaram inclusivamente a sua produgao
sintética, através da cultura de componentes dos fungos e de constituintes
de algas, separando-os ou juntando-os de forma a estudar a formagao do
talo. A verdade ¢ que a obtencao de culturas isoladas de algas e de fungos
se revelava quase sempre um fracasso. No caso das algas, quando o meio
era devidamente suplementado com nutrientes essenciais, obtinham-se cul-
turas viaveis. Todavia, no caso dos fungos, as dificuldades eram imensas.
Schwendener, que tinha prosseguido os seus estudos sobre a natureza dual
dos liquenes no Instituto de Botanica Experimental, que dirigia, sedeado
na Universidade de Berlim, levou a cabo uma série de experiéncias com
o objectivo de compreender a fisiologia de ambos os componentes desta
associacao. Estudou a fisiologia dos fungos e das algas em separado, e aca-
bou por concluir que as algas forneciam aos fungos hidratos de carbono
sintetizados a partir do diéxido de carbono atmosférico, e os fungos, por
sua vez, ampliavam consideravelmente a capacidade de absorcao, por parte
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das algas, de 4gua e sais minerais contidos no solo. Por outro lado, também
a insercao frequente deste tipo de associagdo na categoria do parasitismo,
uma ideia vulgarmente dotada de uma carga negativa — «viver a custa de»
—, nao correspondia de forma alguma a este tipo de associa¢do que se mos-
trava, afinal, mutuamente benéfica para os organismos envolvidos, note-se,
organismos esses filogeneticamente distintos. I justamente da necessidade
de encontrar um termo que corresponda a natureza deste tipo de associa¢ao
que surge o termo «Simbiose», proposto inicialmente em 1877 por Albert
Bernhard Frank (Sapp, 1994, p.6). E também este autor que, apés um amplo
conjunto de estudos sobre varios tipos de liquenes, da conta da existéncia
de alguns casos em que também a componente das algas se adaptou de tal
forma a vida conjunta que acabou por perder a sua capacidade de viver de
um modo independente. Porém, o termo «Simbiose» ¢ habitualmente atri-
buido ao botanico alemao Anton De Bary (1831-1888) que, em 1878, no de-
correr da reunido geral da Associacdao dos Naturalistas e Médicos Alemaes,
apresenta uma comunicacao — Die Erscheinung der Symbiose [O Fenémeno da
Simbiose] — na qual introduz uma definigdo mais ampla do termo: «vida
conjunta de organismos nao relacionados».” De acordo com Sapp (1994,
p-7), embora De Bary nao tenha feito qualquer referéncia a Frank nessa
ocasido, em escritos posteriores acaba por fazé-lo e, mais importante ainda,
chega mesmo a corroborar a hipotese de que algumas espécies de algas se
adaptaram de tal forma ao «liquenismo» que acabaram por perder a sua
capacidade de viver fora dessa associacao, isto ¢, acabaram por perder a sua
autonomia enquanto organismos de vida livre.

De Bary teve um papel crucial no desenvolvimento dos estudos simbioti-
cos. Na década de 70 do século X1X, um dos centros de investigagao de ponta
em botanica experimental, ao nivel mundial, estava sedeado na Universida-
de de Estrasburgo e tinha como responsavel justamente Anton De Bary. Os
seus trabalhos foram considerados uma referéncia e a sua influéncia ressoou
pelos inimeros estudantes que afluiam ao seu laboratério para ai conduzi-
rem as suas investigagdes no campo da fisiologia vegetal. Tendo, por isso, a
sua disposicao um vasto conjunto de dados sobre inimeras associagoes de
varios tipos, De Bary acabou por perceber que as associa¢des em que ambos
os componentes envolvidos beneficiavam dessa associagdo eram, na verda-
de, casos de mutualismo. O termo «Mutualismo» tinha sido introduzido em

* De Bary toma o termo «Simbiose» como uma designagdo genérica para uma associagao
geral. Parasitismo, mutualismo, liquenismo, etc., s3o casos particulares desta associagao geral. (De

Bary, 1878, cf. Sapp, 1994, p.3).
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1875 pelo zodlogo belga Pierre-Joseph van Beneden (1809-1894). Num livro
que se tornou bastante popular a época, intitulado Les Commensaux et les Pa-
rasites [Os Comensais e os Parasitas], van Beneden contraria a ideia comum
de que todas as rela¢oes intimas envolvendo «animais inferiores» e «animais
superiores» se tratavam de relagdes parasitarias. Pelo contrario, a semelhan-
ca do que acontece nas sociedades humanas, também as rela¢des sociais
que ocorrem nas sociedades animais sao de diversos tipos, propondo entao
uma classificacao dessas relacoes: «Parasitismo», «Comensalismo» e «Mu-
tualismo». De Bary retoma estas defini¢des e procura aplica-las ao dominio
da botanica. Embora tenha considerado improvavel a existéncia de comen-
salismo no reino das plantas, pelo menos com o sentido que van Beneden
atribuia ao termo, reconheceu a existéncia de casos que se aproximam da
definicao de mutualismo. Um desses casos ¢ a associa¢dao intima que ocorre
entre cianobactérias do género Anabaena e um pequeno feto aquatico do
género Azolla.** De Bary observou que as cianobactérias estavam presentes
em todos os estadios do ciclo de vida desse feto, sem o prejudicar directa
ou indirectamente. No caso dos liquenes, De Bary refere que estes sio uma
forma de vegetacao compreendendo milhares de espécies, na qual todos os
individuos mostram nao apenas uma associacao de dois ou até mesmo de
trés espécies diferentes, mas sao constituidos unicamente por esta associa¢ao
(Sapp, 1994, p.9).

De um modo geral, a simbiose tem vindo a ser referida como uma as-
soclacao entre espécies diferentes, que pode implicar um beneficio para to-
dos os componentes envolvidos na associa¢ao («mutualismo»), um beneficio
para um dos componentes, mas sem prejuizo para os demais («comensalis-
mo»), ou um beneficio para um dos componentes com prejuizo para os de-
mais («parasitismo»). Porém, de que tipo de beneficios estamos nos a falar?

Classicamente, reconheceram-se beneficios sobretudo ao nivel tréfico,
mas também ao nivel da proteccao. No caso dos liquenes, por exemplo,
tratava-se claramente de uma associacdo com beneficios tréficos mutuos.
Desse ponto de vista, a simbiose seria entendida como uma interac¢ao
fisica de organismos — como dizia De Bary, «uma vida conjunta» — que,

% Para uma introducdo ao sistema simbiotico Azolla-Anabaena-bactérias, ver, por exemplo,
Carrapigo, F. (2010), Azolla as a Superorganism: Its Implication in Symbiotic Studies. In: J.
Seckbach e M. Grube (eds.), Symbiomes and Stress: Joint Ventures in Biology, Cellular Origin, Life
in Extreme Habitats and Astrobiology, 17, 225-241, Springer; Carrapico, F. e Rita, O. (2009),
Simbiogénese e Evolucdo. In: A. Levy et al. (eds.), Evolugdo. Conceitos ¢ Debates. Lisboa: Esfera do
Caos, pp.175-198
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independentemente do resultante da associa¢ao, ainda assim ¢ possivel re-
conhecer a sua identidade biolégica, e de tal modo que mesmo uma inte-
raccao do tipo mutualista €, pois, avaliada pelos efeitos benéficos que ela
proporciona a cada uma das partes envolvidas. £ justamente esta a logica
que esta subjacente ao conceito de associacao, por exemplo, no dominio da
Ecologia, em que este tipo de associagao ¢ frequentemente referido como
uma «interaccao bidtica», sendo classificado em fungao dos efeitos proprios
que essa mesma interaccao tem sobre cada um dos componentes da associa-
¢ao (Tab.1). Neste sentido, estas interac¢oes adicionam as equagoes basicas
do crescimento populacional termos positivos, negativos ou nulos. Tém, por
isso, um efeito directo na sobrevivéncia e no crescimento de cada uma das
populagdes envolvidas. Nos ecossistemas, os varios tipos de interacgoes po-
dem ser reduzidos a dois tipos gerais: inleracgdes negativas e interacgdes positivas. E
estas reduzem-se, por sua vez, a dois principios gerais (Odum, 1971, p.340):

* Na evolucdo e no desenvolvimento dos ecossistemas, as interacgoes
negativas tendem a reduzir-se ao grau minimo em favor da simbiose
positiva que reforga a sobrevivéncia das espécies em interacgao;

* As associagbes recentes ou novas estao mais sujeitas a desenvolver
coacgdes negativas severas do que as associa¢oes mais antigas.

Tab.1 — Efeitos das interac¢oes entre populacoes de duas espécies (adaptado de
Odum, 1971).

) ) Espécies )
Tipo de interaccao : Natureza da interaccao
2
Neutralismo 0 0 | Nenhuma das populagdes afecta a outra
Competico 7 | Inibic¢do directa ou indirecta de cada uma das
4 espécies pela outra

Amensalismo - 0 Inibicao da populacdo 1 sem afectar a popula-
Gao 2

Parasitismo 4 | Populagao 1, parasita, em menor nimero do
que a 2, hospedeira

Predacio n | Populagao 1, predador, em maior nimero do

4 que a 2, presa

Comensalismo + 0 Populacgao 1, comensal, beneficia enquanto

que a 2, o hospedeiro, nao ¢ afectado
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N Interaccao favoravel a ambas, embora nao
Protocooperagao + + raceas ’
obrigatoria
Moutualismo + + | Interacgao favoravel a ambas e obrigatoria

Proposto originalmente por Haskel, em 1949, este esquema de classifi-
cagao das interacgoes entre populagdes baseado nos seus efeitos positivos,
negativos ou neutros foi amplamente generalizado. Edward O. Wilson
(n.1929), entomologo americano, na sua obra magistral Sociobiology: A new
synthesis (1975), dedica um capitulo as «simbioses sociais», onde comeca
por considerar que «as adaptagoes ao nivel social nao sdo menos diversas
do que as existentes ao nivel organismal»® (p.353). Apresenta depois trés
categorias gerais de simbioses sociais — comensalismo social, mutualismo social
e parasitismo social — e 11 subcategorias, tomando sempre como aprumo os
efeitos benéficos, ou nao, dessa interacgao para a sobrevivéncia e o cresci-
mento de cada uma das «sociedades» envolvidas. Um dos exemplos de co-
mensalismo social ali referido diz respeito ao caso dos peixes-trombeta do
género Aulostomus que habitam as aguas tropicais americanas e que usam
um grupo de peixes-cirurgioes amarelos (ebrasoma flavescens) para se ca-
muflarem. Segundo Wilson, este comportamento parece ser uma espécie
de extensao da tendéncia para os peixes-trombeta se camuflarem entre os
corais. Diz-se comensalismo social porque nesta associacao uma espécie é
beneficiada (os peixes-trombeta) e a outra nao ¢ prejudicada (os peixes-ci-
rurgioes amarelos). Este estratagema contribui de forma decisiva para que
os peixes-trombeta nao fiquem expostos aos seus predadores, aumentan-
do desta forma a sua sobrevivéncia e, por conseguinte, a sua populagao.
Como exemplo de mutualismo social, Wilson refere algumas espécies de
formigas da América do Sul e Central cujos ninhos mantém uma estreita
associacao, defendo-o em conjunto, construindo-o em conjunto, eventual-
mente partilhando comida, embora nunca criem as respectivas proles em
conjunto. Um outro caso que julgamos eloquente ¢ o do mutualismo social
que ocorre na regiao neotropical entre formigas do género Azteca e arvores
do género Cecropia. Estas arvores tém caules e ramos ocos que sao habita-
dos pelas formigas. Estas protegem-na de animais herbivoros e de outros
insectos. Funcionam, alias, como uma espécie de «mecanismo imunitario
nao-especifico» que defende a arvore de invasores externos. Em troca, as

% «The adaptations at the social level are no less diverse than those at the organismic level.»
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formigas recebem um composto meloso, rico em glicogénio, produzido
por glandulas localizadas junto ao peciolo das folhas (Longino, 1991). Em
suma, a arvore usufrui de protecgdo e as formigas usufruem de uma ozkos
bem como de nutrientes.

O ponto de vista de Wilson sobre as simbioses sociais vai ao encontro da
légica subjacente ao conceito ecologico de interacgao, segundo o qual as di-
ferentes interaccoes bidticas sao classificadas em fungao dos efeitos proprios
que essa mesma interacgao tem sobre cada um dos componentes da associa-
¢ao. Mas os poucos botanicos que investigavam os varios casos de mutualis-
mo entre plantas e animais inferiores, e que acreditavam que a cooperagao
entre tais grupos filogenéticos era bastante generalizada, estavam convenci-
dos de que a simbiose podia dar origem a mudangas fisiol6gicas e morfolo-
gicas altamente especializadas, resultando assim num «todo» organico novo
e «superior». De facto, alguns acreditavam mesmo que este processo esteve
na origem da evolucao de fodas as plantas e de todos os animais. Tal argu-
mento foi apresentado, uma vez mais, por Albert Schneider, que desenvolve
um conceito de simbiose que se afasta do conceito proposto inicialmente
por De Bary. Em vez de uma complexa interdependéncia de comunidades,
sociedades ou populacoes, tendo por objectivo primordial o seu crescimen-
to e, por conseguinte, a sua sobrevivéncia, Schneider vai estabelecer uma
separacao entre a mera interac¢ao de seres vivos e aquilo que ele conside-
ra ser a «verdadeira simbiose». Classifica, assim, as associacoes simbioti-
cas como antagonistas (parasitismo) ou mutualistas e da especial atencao
as alteracdes morfologicas e fisiologicas dai resultantes. Embora no caso do
parasitismo as especializacoes e as adaptagdes morfologicas ou fisiologicas
sejam limitadas — Schneider considera este tipo de interac¢ao «destrutiva»,
pelo que qualquer alteracao, a existir, conduzira por certo a dissolucao em
vez de a sua evolugao —, no caso do mutualismo elas sao necessarias para o
sucesso evolutivo da associagao simbidtica: «(...) simbiose mutualista implica
que haja um elevado grau de especializacao e um aumento significativo da
Jilness necessarios a luta pela existéncia»®®. Por conseguinte, no seu entender,
o mutualismo € o tipo de associagao que interessa a evolugao, isto é, uma
associacao em que cada simbionte possui ou desenvolve uma caracteristica
especifica que ¢ 1til para o outro simbionte. As alteracdes morfologicas que
acompanham as relagdes funcionais que se estabelecem podem, ou nao, ser

% «(...) mutualistic symbiosis implies that there is a higher specialization and greater fitness to
enter into the struggle for existence.» (Schneider, 1897)
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facilmente identificadas, e a adapta¢ao ndo é nem quantitativa nem quali-
tativamente idéntica para ambos os simbiontes. Neste sentido, os liquenes
constituem um bom exemplo — em rigor, o primeiro exemplo — na medida
em que se encontram amplamente distribuidos e possuem uma maior vitali-
dade e uma maior actividade fisiologica do que cada um dos simbiontes de
per se, ou seja, desta associa¢ao simbiotica resulta claramente uma vantagem
evolutiva com peso para a sobrevivéncia de cada uma das partes. Embora
tradicionalmente as associagoes simbidticas mutualistas tenham sido sempre
encaradas como uma interaccao de individuos ou populacoes que, apesar
de tudo, mantém uma certa autonomia®’ — isto é, a associagdo nao é obri-
gatdria e a existéncia dos simbiontes, na sua maxima individualidade, nao
depende da associacao —, Schneider percebe que existe um outro tipo de
associacao mutualista em que a existéncia dos simbiontes passa a depender,
de forma permanente, dessa associacao. Muitas vezes nem sequer reconhecida
como uma simbiose, estas associacoes, que Schneider optou por designar
por «individualismo», formam assim uma «unidade morfolégica e indivi-
dual» (Schneider, 1897). E, uma vez mais, os liquenes sao aqui apontados
como um bom exemplo de um «individualismo completo».

4.1 Um mais um igual a um

Por forma a compreender melhor uma associagao simbioética de dois ou
mais organismos, alguns autores tém vindo a representa-la com um equiva-
lente aritmético, propositadamente anémalo, do tipo 2+3=1 (Margulis &
Guerrero, 1991)*® ou ainda do tipo 1+1(+1) = 1 (Seckbach, 2002)*. No caso

%7 No caso dos liquenes, a maioria dos botanicos admitia que o micobionte (fungo) teria per-
dido totalmente a capacidade de uma existéncia independente, mas quanto ao fotobionte (alga),
este podia ainda existir de forma independente e autonoma.

% Os autores referem-se a Mivotricha paradoxa, um protista que habita o intestino da térmita
Mastotermes darwiniensis. Embora seja uma tnica célula, na verdade ¢ composta por muitas espiro-
quetas bem como por outras bactérias. No total, cinco entidades autopoiéticas que equivalem a
um individuo: uma célula nucleada, duas espiroquetas, uma outra bactéria em forma de bastone-
te na superficie, e ainda outra bactéria endossimbi6tica no seu interior. Para os autores, «Mixolri-
cha é um exemplo de uma simbiose na qual organismos de espécies absolutamente distintas, em
tempos separados, se associaram e formaram uma nova entidade, com propriedades diferentes
das dos organismos que o compdem. (...) Esta nova entidade, este novo protista nadador, ¢ um
bom exemplo de um “dominio emergente”. A primeira “propriedade emergente” é a motilidade
do complexo, e a propriedade subsequente ¢ a capacidade para digerir madeira.» (Margulis &
Guerrero, 1991, p.52).

% A hipétese do sinergismo ¢é por vezes descrita como um tipo de relagdo em que, por exem-
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particular dos liquenes, a associagao simbiotica é, por vezes, representada
na forma 1+1=1 (leia-se, fungo + fotobionte = liguen). A anomalia aritmética
pretende assim evidenciar justamente o efeito simbiotico da associagao, isto
¢, pela associacao de dois organismos distintos (fungo + folobionte) obtém-se,
como resultado, uma unidade morfologica e funcional — o liquen — compos-
ta pelos dois organismos, mas também por uma estrutura — o talo liquéni-
co — que ¢ uma caracteristica unica e exclusiva desta associagao. Talvez
pudéssemos introduzir aqui também as bactérias fotossintéticas, que sabe-
mos estarem presentes nesta associacao (Grube & Berg, 2009; Grube et al.,
2009), resultando entdo na seguinte formulagao: 1+1[+1] = 1 (leia-se, fungo
+ fotobionte [+bactérias] = liguen). No entanto, ainda que o resultante seja uma
unidade morfolégica e funcional marcada por uma novidade — o talo li-
quénico —, a verdade é que, em sentido estrito, ndo se trata de uma estrutura
absolutamente indiferenciada, na medida em que continua a ser possivel
reconhecer e identificar, nessa mesma unidade, o fungo e o fotobionte que
lhe deram origem. Por conseguinte, talvez fosse mais adequado representar
esta associacao de uma das seguintes formas:

1+1(+1) = [1+1+1] fungo + fotobionte (+ bactérias) igual a
uma unidade estrutural composta obrigato-
riamente por [fungo + fotobionte + bacté-
rias], unidade essa que exibe caracteristicas
morfologicas e fisiologicas emergentes, aqui re-
presentadas pelo asterisco

I+1(+1]) —> [1+1+1] fungo + fotobionte (+ bactérias) implica ir-
reversivelmente uma estrutural composta
obrigatoriamente por [fungo + fotobionte +
bactérias], unidade essa que exibe caracte-
risticas morfolégicas e fisiologicas emergentes,
aqui representadas pelo asterisco

1+1(+]) ¢« [1+1+1]" fungo + fotobionte (+ bactérias) implica
reversivelmente uma unidade estrutural

plo, 1+1=3. O que se pretende mostrar com esta aritmética anémala é que a sinergia entre dois
organismos resulta em qualquer coisa superior a soma das partes, ou seja, o sinergismo implica
a complexificagdo do sistema e nunca a sua simplificacdo (para uma descri¢ao detalhada sobre a
hipétese do sinergismo ver, por exemplo, Corning, 1983, 1997, 1998).
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composta obrigatoriamente por [fungo + fo-
tobionte + bactérias], unidade essa que exi-
be caracteristicas morfologicas e fisiologicas
emergentes, aqui representadas pelo asterisco

E, pois, a unidade representada por [1+1+1]° que deve ser designada por
liquen, enquanto que as caracteristicas emergentes correspondem, por sua vez, a0
talo liquénico. Trata-se de uma simplificacdo do modo como representamos
tal associacdo, mas, ainda assim, ele nao nos satisfaz totalmente. E certo que
nos da informacao relevante sobre o estado inicial e final do «todo», mas pou-
co nos diz sobre o que se passa, nao apenas do ponto de vista quantitativo, mas
também do ponto de vista qualitativo, as «partes» que o compoem durante
o processo de formagao do liquen. Quer dizer, sera que o fungo, o fotobionte
e até mesmo as bactérias, dentro da associagao ([1+1+1]"), mantém a sua
autonomia e a sua identidade biologica como quando fora dessa associagao
(1+1(+1))? E sera que o resultante dessa associacao ¢ devedor de uma mera
recomposicao das «partes» ou, pelo contrario, as «partes» sao elas mesmas
transformadas no curso do processo relacional? E um assunto complicado,
uma vez que nao dispomos ainda de dados experimentais conclusivos. Julga-
mos, por isso, que a verosimilhanga deste tipo de aritmética é pouco repre-
sentativa dos fenémenos que realmente ocorrem no «processo simbiotico».
E, portanto, na sua vez, propomos uma representacao relacional do seguinte
tipo:

R, (A,B)— C a relagdo simbidtica (R) entre os organismos A e B,
de espécies distintas, implica irreversivelmente
a emergéncia de uma nova estrutura ou de um novo
organismo (C)

ou

R (AB)¢—C a relagao simbiotica (R) entre os organismos A e B,
de espécies distintas, implica reversivelmente a
emergéncia de uma nova estrutura ou de um novo or-
ganismo (C)

Ainda assim, também aqui nada nos ¢ dito sobre o processo relacional em
si, ou seja, sobre a série de eventos que ocorre em cada um dos organismos
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envolvidos na rela¢do simbidtica imediatamente antes da emergéncia, por
exemplo, da nova estrutura ou do novo organismo C. Alids, eventos esses
que terao de ser suficientes e necessdrios para a emergéncia de um novo orga-
nismo, ndo apenas distinto do ponto de vista quantitativo — mais ou menos
genes, mais ou menos estruturas celulares, mais ou menos 6rgaos, etc. —,
mas também qualitativo. E, portanto, nesta relacio simbiética, neste «pro-
cesso simbiotico», que tém lugar os acontecimentos transformacionais que sao
decisivos para que ocorra a emergéncia de uma nova estrutura ou de um novo
organismo com novas propriedades evolutivamente mais vantajosas.

A este proposito, a origem endossimbidtica das células eucaridticas, em
particular a das células fotossintéticas, pode dar um contributo significativo
para a clarificagao do tal «processo simbiotico», isto €, para o gap entre o
momento em que «A é A», «B é B» e nao existe ainda «C», e 0 momento
em que «A janao é A», «B janao é B» e em que se observa o aparecimento
de um «C» que nao existia antes. Vejamos, entdao, muito brevemente, o caso
da origem e evolugao das células eucarioticas fotossintéticas.

4.2 A emergéncia das células eucarioticas fotossintéticas
4.2.1 A ideia endossimbidtica

Habitualmente, a historia da vida na Terra torna-se mais vibrante quan-
do se refere ao Fanerozoico, isto €, aos Gltimos cerca de 580 milhdes de
anos (Djokic et al., 2017), periodo no qual se observa o triunfo dos animais
terrestres dotados de esqueletos biomineralizados e, ¢ claro, o aparecimento
dos primeiros hominideos. Porém, a verdade ¢ que, tanto quanto sabemos,
as primeiras formas de vida surgiram ha cerca de 3,85 mil milhGes de anos
(Djokic et al., 2017) e, pese embora a tendéncia generalizada para se des-
considerar, ou se considerar irrelevante, ou pouco significativo, ou até desin-
teressante, o que sucedeu entre o inicio do Arqueano (3,85 mil milhdes de
anos) e o inicio do Fanerozoéico (580 milhoes de anos), com o Proterozoéico
pelo meio, que durou cerca de 2,1 mil milhdes de anos, a verdade é que
foi justamente nesse periodo de cerca de 3,2 mil milhdes de anos que tudo
aconteceu para que tudo viesse a ser como é. Alias, algo que Lynn Margulis
pretendeu afirmar, com pujanca, através da publicacao de Microcosmos, em
1986. Se considerarmos que o espaco publico de entdao era dominado por
um fascinio quase generalizado pelo Cosmos que, curiosamente, o seu ex-
-marido, Carl Sagan, tinha tornado popular seis anos antes, foi sem davida
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um acto estoico. Ora, para Lynn Margulis, mais de 3 mil milhdes de anos
de evolucao microbiana nao podiam representar simplesmente uma longa e
solitaria caminhada, um tanto sombria, no friso cronologico da vida em que
pouco ou nada de relevante se passou; antes pelo contrario, para Margulis,
havia poucas davidas de que teria sido precisamente gracas a essa evolucao
microbiana que a vida veio a ser como é.

A ideia subjacente a historia da origem das células eucarioticas nao ¢é di-
ficil de ser explicada: dois organismos, uma bactéria heterotréfica (a-proteo-
bactéria), no caso das células heterotroficas, ou uma bactéria fotossintética
(clanobactéria), no caso das células fotossintéticas, é capturada por um or-
ganismo heterotrofico que, ao invés de a reconhecer como um intruso e de a
integrar num vacuolo digestivo e assim a degradar, estabelece com ela uma
relagdo simbidtica que acabard por resultar numa série de transformacoes
tanto celulares como moleculares que, ao fim de um certo tempo, dao lugar
a emergéncia de um novo organismo com novas qualidades, o que acabara
por conferir a esse novo organismo uma vantagem evolutiva em fungao das
suas circunstancias. Em boa verdade, esta ideia fo1 explorada muito antes de
Lynn Margulis, sobretudo pela escola russa de botanicos* (Andrey Famin-
tsyn, Constantin Mereschkowsky, Boris Kozo-Polyansky, entre outros), que
Margulis, alias, conhecia mal*’.

No entanto, ¢ provavel que a ideia fosse poderosissima, pois ela ressoou
em diferentes personagens e em diferentes contextos. De facto, ao mesmo
tempo que Margulis via o seu trabalho enfim publicado no Journal of Theo-
retical Biology, um pequeno artigo surgia na Nature, intitulado Fovolution of eu-
caryotic cells (1967), da autoria de Jostein Gokseyr, professor de microbiologia
na Universidade de Bergen, na Noruega, no qual ¢ apresentada, de um
modo extraordinariamente sucinto (o artigo ocupa menos de uma pagina),
uma hipétese para a origem da célula eucariotica fotossintética a partir de
formas procariotas.*” Seja como for, apesar da simplicidade da ideia, que

1" A este proposito, cf. Liya Nikolaevna Khakhina (1992). Concepts of Symbiogenesis. A historical
and critical study of the research of Russian botanists (Ed. By Lynn Margulis and Mark McMenamin,
Trans. By Stephanie Merkel and Robert Coalson). New Haven and London: Yale University
Press.

A Gnica referéncia a Mereschkowsky, no artigo de Margulis de 1967, foi retirada da obra
de Edmund B. Wilson, T#e cell in development and heredity (1925) que, por sua vez, fez referéncia a
Mereschkowsky através do artigo The evolution of the cell (1915), de Edward A. Minchin, ou seja, a
referéncia a Mereschkowsky, no artigo de Margulis, ¢ feita através de uma fonte terciaria.

# H4, neste caso, uma certa semelhanga com o de Darwin e de Wallace, em que este apresenta
aquele a teoria da origem das espécies por selecdo natural de uma forma extraordinariamente
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muitos usaram como pretexto para a destruir, prova-la revelou-se um verda-
deiro desafio. Afinal, no quadro de uma comunidade cientifica demasiado
crente das teorias neodarwinistas, como admitir sequer o atrevimento de
se considerar a possibilidade de a evolugdo fazer-se ndao apenas através da
mutagao e da recombinacao génica, mas também através da «fusao» de
organismos filogeneticamente distintos?

O caminho fez-se caminhando, até que entra em cena a biologia mole-
cular, e o sequenciamento de DNA, e a genomica, e a filogenémica, e a ge-
némica comparativa, que, segundo John Archibald (2011), «provaram, para
além de todas as duvidas, os principios centrais da hipotese endossimbionte
para a origem das mitocondrias e dos plastos e, a0 mesmo tempo, revelaram
a complexidade genética e gendmica dos eucariotas modernos, complexida-
de essa que era inimaginavel décadas antes».

Hoje, sabemos que a fotossintese surgiu, ha mais de 2,5 mil milhoes de
anos (Planavsky et al., 2014), nos antepassados das actuais cianobactérias
e que, ha cerca de 1,5 mil milhdes de anos (Parfrey et al., 2011), as células
eucarioticas heterotréficas (isto €, que tinham ja nicleo e mitocondrias) ad-
quiriram, através de uma endossimbiose com essas mesmas cianobactérias
fotossintéticas, a capacidade de realizarem fotossintese oxigénica (Martin
et al., 2002), mudando assim, para sempre, o curso da evolugao da vida na
Terra. Ademais, ocorrem nos plastos uma variedade de outros processos
bioquimicos, como a biossintese de acidos gordos, de aminoacidos ou de
isoprenoides (Rolland et al., 2012), cuja importancia ¢ atestada pelo facto
de, mesmo em organismos que acabaram por perder, secundariamente, a
fotossintese, persistirem plastos (Cenci, Moog & Archibald, 2017).

Hoje, sabemos que este evento ocorreu num ancestral partilhado por trés
linhagens: os glaucofitos (Glaucophyta), os rodofitos (Rhodophyta) e os Chloroplas-
tida, este tltimo incluindo as algas verdes e as plantas verdes (Reyes-Prieto
et al., 2007). Hoje, enfim, sabemos muito mais daquilo que sabiamos ha 50
anos, quando Lynn Margulis publicou o seu artigo seminal sobre a origem
das células eucaridticas, e sabemos mais sobretudo no que diz respeito ao
processo simbiodtico que deu origem as células eucaridticas, em geral, e as
células eucarioticas fotossintéticas, em particular. A ideia de Margulis sobre-
viveu.

resumida, o que contrasta com o «resumo» de Darwin de cerca de 500 paginas. E claro que,
a semelhanga de Darwin, Margulis apresenta no seu extenso artigo um conjunto de factos
citolbgicos, bioquimicos e paleontolégicos que cumprem a funcdo essencial de suportar a teoria,
algo que Goksoyr se escusa a fazer.
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4.2.2 As implicagies celulares, moleculares e metabdlicas do processo endossimbidtico

Em organismos unicelulares, sobretudo protozoarios, a captura de bacté-
rias e de particulas ex6genas ¢ um evento bastante comum e que tem como
objectivo a extragao de nutrientes. Este processo, denominado de fagocitose,
¢ actualmente bem conhecido (Alberts et al., 2002, pp.746-748). Numa pri-
meira fase, as particulas sao fagocitadas e incluidas em vactolos digestivos
(fagossomas). Estes, por sua vez, fundem-se com os lisossomas, que transpor-
tam as hidrolases acidas, ocorrendo assim uma digestao do conteudo. Da-
qui resultam pequenas moléculas (acidos gordos, aminoacidos ou agucares)
que passam depois para o citosol para ai serem usadas em outras funcoes
celulares. No final, os corpos contendo os residuos nao-digeridos fundem-se
com a membrana celular, expelindo-os para o exterior. Ora, uma vez que a
endossimbiose implica a captura, por parte de um organismo heterotrofico
(Fig.3, Org.B), de um outro organismo (uma cianobactéria, Fig.3, Org.A),
justamente por fagocitose, como explicar que este organismo nao tenha sido
digerido por aquele? Dito de outro modo, quao plausivel é o processo de
fagocitose (Fig.3a) ter falhado por algum motivo? Ademais, qudo plausivel
¢ esse erro ter proporcionado uma oportunidade inovadora para a célula-
-hospedeira ter desenvolvido uma forma de nutri¢ao baseada numa endos-
simbiose com um organismo que lhe é filogeneticamente estranho? Contu-
do, assim aconteceu. Segundo Cenci, Moog & Archibald (2017), é provavel
que as cianobactérias tenham sido inicialmente ingeridas como alimento,
mas que as suas capacidades fotossintéticas se tenham revelado tteis para
a célula hospedeira fagotrofica. De facto, as vantagens evolutivas devem ter
sido extremamente poderosas. Alias, basta recordar que, naquele tempo,
o meio ambiente estava saturado em diéxido de carbono, de maneira que
um metabolismo energético centrado na captura dessa molécula abundan-
te, para dela extrair carbono essencial as fungoes celulares dos organismos,
seria com certeza uma inovacao destinada ao sucesso.

Seja como for, para além da plausibilidade ou até da probabilidade do
evento, a verdade é que ele nem sequer nos ¢ estranho. De facto, muito
organismos heterotroficos sao capazes de sequestrar plastos de algas por si
predadas (um processo denominado de cleptoplastia), utilizando tempora-
riamente a sua capacidade fotossintética. E, pois, o caso de grande parte dos
dinoflagelados, um grupo de eucariotas unicelulares que contém organis-
mos heterotroficos e autotréficos, e que sao conhecidos por obterem plastos
de grupos de algas filogeneticamente distintos entre si, ou entdo de alguns
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Fig.3 — Esquema representativo das possibilidades de acontecimento ap6s o organismo
A (Org.A) ter sido fagocitado pelo organismo B (Org.B): (@) O Org.A ¢ digerido e elimi-
nado; (5) Por algum motivo o OrgA ndo ¢ digerido, mantendo-se no citosol do Org.B,
dando assim 1nicio ao processo endossimbiotico.

gastropodes, como as lesmas-do-mar do género Elysia (Rumpho et al., 2001),
ou seja, o fendbmeno nao € raro.

Num outro nivel, ha também organismos que apresentam os dois mo-
dos tréficos em funcio das condicdes do ambiente. E o caso, por exemplo,
do dinoflagelado Dinophysis acuminata. Quando o alimento ¢ limitante, o D.
acuminata pode obter entre 45% a 100% das suas necessidades de carbono
a partir dos plastos fotossintéticos derivados de um criptéfito (Kim & Ar-
chibald, 2010). Porém, esta percentagem diminui para 10% a 30% quando
a sua presa ¢ abundante (Hackett et al., 2004), ou seja, o D. acuminata tem
uma capacidade (designada tecnicamente por mixotrofia) bastante eficiente
de «perceber» as condi¢oes externas do meio em que esta inserido e, assim,
de acordo com aquilo que lhe é mais favoravel do ponto de vista da sobrevi-
véncia da espécie, activar um ou outro modo de producdo de energia. Esta
capacidade permite, assim, que estes organismos apresentem uma plastici-
dade adaptativa bastante incomum perante um meio que ¢ dinamico e que
esta em permanente mudanca. Talvez por isso estes organismos facam hoje
parte do «jogo dos possiveis» da evolucao e continuem a prosperar.
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Porém, o que nos interessa aqui assinalar ¢ o modo como os plastos se
mantém funcionais por longos periodos de tempo. No caso dos dinoflage-
lados do género Dinophysis, estes encontram-se amplamente distribuidos nos
oceanos e incluem actualmente mais de 100 espécies. Alias, os Dinophysis sao
bem conhecidos pela sua capacidade de sequestrar e usar plastos funcionais
de criptoéfitos e, menos comum, de haptofitos (Johnson, 2011). Os plastos
assim adquiridos apresentam-se rodeados por duas membranas e sao des-
providos de nucleomorfos e de mitocondrias (Park et al., 2008). Curiosa-
mente, embora os plastos usados pelos dinoflagelados derivem de uma alga,
reconhecem-se diferengas ultraestruturais entre os plastos retidos no interior
de Dinophysis e os plastos que integram o criptofito de vida livre, o que suge-
re a ocorréncia de transformacdes nesse processo de integragao dos plastos
(Johnson, 2011).

No caso concreto dos dinoflagelados D. caudata e D. fortiz, os plastos deri-
vados de criptofitos, adquiridos de um modo indirecto, mantém-se funcio-
nais por um periodo superior a um meés na auséncia de nucleomorfo e de
nucleo. Ora, uma vez que os plastos actuais dispdem de cerca de 200 genes
que codificam proteinas (Kim & Archibald, 2009) e que, por isso mesmo,
dependem da importacao de proteinas codificadas pelo nacleo do «hospe-
deiro», como é que os plastos destes dinoflagelados se mantém funcionais
por um periodo tao extenso e ainda por cima na auséncia de ntcleo? A
hipo6tese mais plausivel é que essas proteinas essenciais ao funcionamento
dos plastos tém origem no nucleo dos dinoflagelados. No entanto, se assim ¢,
como ¢é que o nucleo dos dinoflagelados recebeu esses genes plastidiais que
codificam proteinas essenciais ao funcionamento dos plastos? Wisecaver &
Hackett (2010), por exemplo, através de métodos de transcriptémica, iden-
tificaram no nucleo do dinoflagelado D. acuminata cinco genes potenciais de
origem plastidial. Os produtos destes cinco genes contém péptidos-sinal, isto
¢, sequéncias na regiao N-terminal das proteinas que estao eventualmente
relacionadas com a translocagao dessas mesmas proteinas através da dupla
membrana plastidial. Assim, D. acuminata parece ter muito menos genes plas-
tidiais no seu nucleo do que os dinoflagelados com plastos permanentes, o
que sugere que a transferéncia adicional de genes que codificam proteinas
dirigidas aos plastos deve ocorrer apenas quando os plastos estao plenamen-
te integrados no hospedeiro dinoflagelado. Um outro aspecto interessante é
que, destes cinco genes, apenas um tem origem no criptofito, sendo que os
outros quatro derivam de outras fontes, como haptofitos e dinoflagelados
contendo fucoxantinas. Em comparagao com a Elysia chlorotica, por exemplo,
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na qual se tem vindo a identificar potenciais genes plastidiais que derivam
exclusivamente da alga Vaucheria litorea, no caso da D. acuminata pelo menos
quatro genes tém uma origem multipla. Esta diferenca estara, muito prova-
velmente, relacionada com a estratégia trofica do D. acuminata que, ao con-
trario, da E. chlorotica, consome uma grande variedade de presas, incluindo
algas fotossintéticas.

Ultrapassada a fase critica de ndao-digestao do endossimbionte, tem inicio
uma outra fase, isto €, tem inicio o processo endossimbidtico propriamente dito
(Fig.3b). Em termos gerais, e de um modo bastante simplificado, este proces-
so € caracterizado por dois fendmenos: a transferéncia de material genético
entre o simbionte e o nacleo do hospedeiro (Martin et al., 2002; Timmis et
al., 2004), e depois o desenvolvimento de complexos de translocacao mem-
branares para que as proteinas essenciais ao funcionamento dos plastos, sin-
tetizadas a partir da informagao contida no nuacleo do hospedeiro, possam
assim atravessar a membrana do simbionte. No primeiro caso, sabe-se hoje
que aproximadamente 90% dos genes que estavam presentes na cianobac-
téria de vida livre se perderam ou entao foram transferidos para o nucleo
da célula hospedeira (Archibald, 2015). De facto, quando se comparam os
genomas plastidiais com os genomas das cianobactérias de vida livre veri-
fica-se que estes codificam entre 2000 e 12 000 genes (Dagan et al., 2013),
enquanto que os genomas plastidiais raramente tém mais do que 200 genes
(Kim & Archibald, 2009), embora sejam necessarias mais de 1000 proteinas
para que o plasto se mantenha funcional (de Vries & Archibald, 2018). Por
sua vez, foram identificados, no genoma nuclear do hospedeiro, centenas de
genes de origem cianobacteriana (Martin et al., 2002), confirmando assim a
ocorréncia da transferéncia de genes por via endossimbioética.

Uma das consequéncias mais imediatas deste processo foi, pois, a reducao
do genoma do endossimbionte. Porém, uma vez que a maior parte das pro-
teinas essenciais ao bom funcionamento dos plastos passa a ser sintetizada a
partir de genes localizados no nucleo da célula hospedeira, foi necessario que
se desenvolvessem, a0 mesmo tempo, complexos de translocacao da membra-
na externa (TOC) e interna (TIC) do plasto (Shi et al., 2013; Soll & Schleiff,
2004). Traduzidas pelos ribossomas citoplasmaticos, tais proteinas adquirem
um péptido-sinal na por¢ao N-terminal que ¢ depois reconhecido pelos com-
plexos constantes nas membranas externa e interna do endossimbionte, per-
mitindo assim a translocagao das proteinas do citoplasma para o interior do
plasto (Gould, Waller & McFadden, 2008). Curiosamente, para a constituicao
destes complexos concorreram activamente quer o endossimbionte quer o
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hospedeiro (Archibald, 2017; Bhattacharya et al., 2007). Embora alguns au-
tores considerem que a constituicdo de um sistema eficiente de importagao
de proteinas ¢ o ponto critico em que o endossimbionte cianobacteriano se
torna num organito (Theissen & Martin, 2006), ambos os fendmenos — isto €,
transferéncia endossimbiotica de genes e desenvolvimento de complexos de
translocagao de proteinas — parecem ter sido decisivos para a integracao do
endossimbionte na célula hospedeira (Nakayama & Archibald, 2012; Kim &
Archibald, 2010; Bhattacharya et al., 2007).

No entanto, para além de todas estas transformacoes ao nivel do genoma
e do proteoma, o processo endossimbiotico implicou também, por parte
da célula hospedeira, a aquisi¢do e a evolugdo de novas vias metabolicas
e de novos processos bioquimicos, em particular ao nivel do metabolismo
do amido, da fotossintese e da fixacdao de carbono, e da biossintese de ami-
noacidos. No caso do metabolismo do amido, armazenado sob a forma de
amilose e de amilopectina (esta Gltima permite o armazenamento de um
maior numero de unidades de glucose), intervém na biossintese varias enzi-
mas com origem cianobacteriana, como a amido sintase ligada ao granulo
(GBSS), por exemplo, que ¢ responsavel pela sintese da amilose (Deschamps
et al., 2008). Por sua vez, a via metabolica pela qual ocorre fixagao de carbo-
no, durante a fotossintese, ¢ o ciclo de Calvin, fixacao essa que ¢ catalisada
por uma enzima, a ribulose-1,5-bifosfato carboxilase/oxigenase (RuBisCO),
constituida por 16 subunidades, oito subunidades maiores (LSU) e 8 subu-
nidades menores (SSU). Presente em todos os Archaeplastida, reconhecem-se
quatro holoenzimas — as formas I, II, III e IV (Tabita et al., 2008), sendo
a forma I aquela que ¢ a mais comum, estando presente em plantas, algas,
clanobactérias e na maior parte das proteobactérias fototréficas e quimioli-
totroficas (Tabita, 1999). Todavia, o aspecto mais interessante relacionado
com a biogénese da RuBisCO ¢ o facto de o genoma plastidial conter o gene
(RbcL)) que codifica as LSU e o genoma nuclear conter o gene (RbcS) que
codifica as SSU. Assim, para a RuBisCO assumir a sua conformacao final,
¢ necessario que haja, por um lado, a traducao de ambos os genes (RbcL. e
RbcS) nos diferentes compartimentos celulares e, por outro, a importagao das
SSU do nucleo para o plasto (Gruber & Feiz, 2018). Na biossintese de ami-
noacidos, que ocorre tanto no citosol como nos plastos, estima-se que cerca
de 40% das enzimas envolvidas no metabolismo de aminoacidos tém uma
origem cianobacteriana. E, pois, o caso da glutamina sintetase, que provém
da célula hospedeira, e da glutamato sintase dependente de ferredoxina, que
provém das cianobactérias (Reyes-Prieto & Moustafa (2012).
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O esclarecimento do processo endossimbidtico beneficiou sobremaneira
com a descoberta de uma amiba de agua doce a Paulinella chromatophora. Iso-
lada pela primeira vez em 1894, pelo bidlogo alemao Robert Lauterborn, a
P chromatophora oferece a rara possibilidade de observarmos «ao vivo» a fase
inicial de uma eventual endossimbiose primaria. De facto, esta amiba encer-
ra habitualmente no seu citoplasma um ou dois corpos celulares, designados
historicamente por cianelas, as quais se assemelham mais com cianobactérias
de vida livre e menos com os plastos candénicos. As tais cianelas nao podem
ser cultivadas em laboratorio, ndo parecem estar inseridas num vactolo di-
gestivo e dividem-se de modo sincréonico com o seu hospedeiro, sugerindo
um certo grau de integracao hospedeiro-endossimbionte (Archibald, 2006).
Curiosamente, uma espécie muito proxima, a 2 ovalis, apesar de nao ser fo-
tossintética, alimenta-se activamente de cianobactérias que sao semelhantes
as do género Synechococcus. A sequenciacao completa do operao de rRNA do
endossimbionte de I chromatophora revelou a existéncia de uma relagao filo-
genética robusta entre o endossimbionte e as cianobactérias actuais (Martin
etal., 2005). Por sua vez, os estudos mostram ainda que o endossimbionte de
P chromatophora possui uma parede de peptidoglicano do tipo cianobacteria-
no. Embora seja hoje evidente que P chromatophora adquiriu o seu aparelho
fotossintético de modo independente da origem endossimbiotica de todos
os outros plastos, uma questao importante permanece: em que medida o
endossimbionte de P chromatophora pode ser considerado um organito? Mais
especificamente, qual a extensdo da integracao genética entre hospedeiro e
componentes do endossimbionte da £ chromatophora? Trata-se, pois, de uma
questao complicada, uma vez que implica identificar, no processo endossim-
bi6tico, uma espécie de «ponto sem retorno», a partir do qual o endossim-
bionte perde a sua autonomia enquanto organismo de vida livre, passando
a fazer parte integral do hospedeiro. Contudo, ndo se trata de uma mera
concrescéncia, de um empréstimo de funcoes, mas antes de uma transfor-
magao quantitativa de ambas as partes envolvidas no processo e de tal modo
que, no final, se ¢ que ha um final, o resultado ¢ um novo organismo dotado
de propriedades inovadores, isto ¢, de uma nova biologia, sobre as quais a
seleccao natural poderd actuar.

5. Conclusao

Habitualmente, a iconografia representativa do fenémeno simbiético faz
uso da imagem aritmética «1+1=1», procurando assim evidenciar, de um
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Fig.4 — (a) Esquema habitualmente usado para representar o processo endossimbidti-
co, em que o organismo C resulta tdo-somente da sobreposi¢ao, isto ¢, do somatério
das imagens dos organismos A e B; (b)) Representacao fiel do processo endossimbiotico,
em que a relacdo simbiotica entre os organismos A e B resulta na emergéncia de um
organismo G, que ndo existia ¢ que constitui uma total novidade, razao pela qual surge
aqui representado simbolicamente com uma forma distinta. Legenda: N — Nucleo; Mt
— Mitocondria; Pl — Plasto.

modo particular, o resultado final, isto é, da associacao entre dois organis-
mos resulta um outro organismo (Fig.4a). Porém, no nosso entender, esta
imagem ¢ equivoca em relagdo ao processo simbidtico. De facto, ao repre-
sentar o organismo G como uma mera sobreposi¢ao das formas A e B, que
surgem aqui como que imutaveis, ela induz a ideia de que as transforma-
¢des que ocorrem no processo simbidtico sao como que invisiveis, ou seja,
como se nao tivessem qualquer impacto no «todo». Ora, se entendermos
este processo como competente para gerar novidade, teremos de reconhe-
cer que C nao podera nunca ser representado como uma simples reprodu-
¢ao de B com A no seu interior. Neste sentido, uma iconografia que queira
ser fiel ao processo simbiotico, em particular nas suas implicagdes celulares,
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Fig.5 — Visdo simplificada das transformacoes operadas pelo processo endossimbiético:
«antes», tinhamos dois organismos autébnomos, em que A correspondia a um organis-
mo fotossintético ¢ B a um organismo heterotroéfico; «durante» ocorreram uma série de
transformacoes quantitativas sobre os elementos envolvidos na relacao simbidtica entre
A e B; «apds» obtemos ja um novo organismo C, com uma nova estrutura celular e
molecular e com novas propriedades metabolicas.

moleculares e metabdlicas, entdo ela deve representar C necessariamente
diferente de A e B (Fig.4b).

Ademais, ainda que se reconhega que a imagem aritmética «l+1=1»
apresente vantagens cognitivas, dada a sua simplificacao, a verdade é que o
processo simbidtico tem pouco a ver com a ideia de adigao ou de combina-
¢ao que a soma expressa, isto ¢, uma operacao em que se juntam duas ou
mais parcelas para se obter um nimero total. O processo simbidtico — ele
proprio um processo dinamico — implica necessariamente o desenvolvimento
de transformacdes qualitativas reciprocas. E, pois, pela relacio simbiotica
entre organismos distintos que ocorrem fenémenos qualitativamente trans-
formadores, ¢ da relacao simbiotica causal que emerge o diferente, enfim, ¢
com a relagao simbiotica que o devir vida se constroi.

Ora, a este respeito, o processo endossimbiotico, que deu origem a emer-
géncia das células eucaridticas fotossintéticas, parece ser um caso bastante
eloquente. Como vimos, o processo endossimbiotico faz-se através de uma
relacdo dinamica, construtora e transformadora entre os organismos en-
volvidos, com implicac¢des celulares, moleculares e metabolicas, isto €, ao
nivel da existéncia, mas também ao nivel da identidade. Neste sentido, o
processo endossimbiotico (Fig.5), ao implicar transformacoes quantitativas
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profundas, quer no genoma e no proteoma dos organismos envolvidos, quer
nas suas proprias estruturas celulares e moleculares, parece concluir-se, por
um lado, com a transformacdao do organismo endossimbionte a organito
e, portanto, a perda da sua autonomia biolégica enquanto espécie, e, por
outro, a emergéncia de um novo organismo com uma nova estrutura, novas
propriedades e novas capacidades causais a si associadas, isto é, um orga-
nismo que deixou de ser heterotréfico e passou a ser autotrédfico. Dito de
outro modo, pelo processo endossimbiético obteve-se novidade e inovagao,
mas também diversidade e complexidade celular, a base para a formacao de
novas espécies, a conquista de novos habitats e, em tltima analise, a trans-
formacao do planeta Terra. E convém lembrar que tudo isto s6 foi possivel
porque, ha cerca de 2,5 mil milhdes de anos, uns seres microscopicos, cujo
papel para a posterior evolucao da vida na Terra teimamos a desprezar e a
desconsiderar, mwventaram a fotossintese.
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In memoriam

Lynn Margulis (1938-2011)

RicarRDO MELO!

What were Margulis® contributions to the field of cellular evolution? Why, in the eyes of many, is she
considered the champion of endosymbiotic theory? My own view s that it was the force with which she
conveyed her ideas, and her emphasis on the synthesis of different lines of evidence gleaned from distinct
and often disparate fields — cytology, genetics, microbiology, ecology, geology, paleontology — that was
remarkable and unique. In short, she pushed the concept of symbuogenesis further and harder than anyone
before or since, and continues lo do so lo this day.*

— John M. Archibald?

With the rise of studies on eukaryotic dwersity coupled with powerful tools in molecular biology and
microscopy, we are poised to collect additional data that will illuminate details on the origin and diversifi-
cation of eukaryotic life on Earth.*

— Laura A. Katz ®

! Universidade de Lisboa, Faculdade de Ciéncias, Departamento de Biologia Vegetal ¢ MA-
RE-Marine and Environmental Sciences Centre, Lisboa, Portugal. Trabalho realizado no quadro
das actividades do MARE, unidade de 1&D com a referéncia UID/MAR/04292/2019. rmelo@
ciencias.ulisboa.pt

? «Quais foram as contribui¢des de Margulis para o campo da evolugdo celular? Porque é
que, aos olhos de muitos, cla ¢ considerada a defensora da teoria endossimbiética? Do meu ponto
de vista foi a forga com que ela transmitiu as suas ideias e a énfase que colocou na sintese de
diferentes linhas de evidéncia recolhidas de areas distintas e frequentemente dispares — citologia,
genética, microbiologia, ecologia, geologia, paleontologia — que fol notavel e tinico. Em suma, cla
impulsionou o conceito de simbiogénese mais do que qualquer um antes ou depois, e continua a
fazé-lo até ao dia de hoje.»

% Archibald J.M. (2011). Origin of eukaryotic cells: 40 years on. Symbiosis 54(2):69-86. Ver
tradugdo neste volume.

* «Com o aumento dos estudos sobre a diversidade eucarittica em associagao com os pode-

rosos instrumentos da biologia molecular e da microscopia, estamos prontos para obter dados
adicionais que irdo revelar os detalhes da origem e diversificacao da vida eucariética na Terra.»

> Katz L.A. (2012). Origin and diversification of Eukaryotes. Annual Review of Microbiology 66
(1):411-427.



186 | ORIGEM ENDOSSIMBIOTICA DAS CELULAS EUCARIOTICAS

1. Introducao

Neste volume ¢ apresentada a primeira tradugao para lingua portuguesa
do artigo original de Lynn Margulis (a altura, Lynn Sagan), publicado em
Marco de 1967, e que representou o inicio de uma longa e notoria carreira
em que a autora, parafraseando John M. Archibald, acima, se distinguiu de
todos os que a antecederam, ou mesmo se lhe seguiram, pela extraordinaria
energia e persisténcia com que promoveu o conceito de simbiogénese. O
titulo original do artigo, On the origin of mitosing cells®, faz referéncia a con-
ceitos fundamentais da Biologia: (i) as células, de que sao constituidos todos
0s seres vivos e se apresentam nas duas tipologias bem conhecidas, a pro-
cariftica e a eucariotica, e (ii) o processo da mitose, uma forma de divisao
nuclear que, por ser um exclusivo das células eucariéticas, a autora usa neste
titulo como alegoria ou metafora dessa tipologia celular. A teoria e os funda-
mentos longamente explanados neste artigo — quase 50 paginas impressas!
— seriam revisitados e publicados trés anos mais tarde, numa versao ainda
mais exaustiva e abrangente, em livro, entao com o titulo explicito Origin of
Eukaryotic Cells (YUP, 1970)". A motivac@o principal para este apontamento
in memoriam ¢ a de tentar contribuir para a resposta as pergunta que John M.
Archibald enuncia na citagdo acima: quais foram as contribuicdes de Lynn
Margulis para o campo da evolugao celular e por que razao ela ¢ geralmente
considerada como o paladino da teoria endossimbiética.

2. Alguns dados bio-bibliograficos sobre a jovem Lynn

Nascida a 5 de Marco de 1938, em Chicago, Illinois (EUA), numa fa-
milia da classe média — com mais trés filhas, Joan, Sharon e Diane — Lynn
Petra Alexander ingressou na Universidade de Chicago aos 16 anos para
frequentar o curso de estudos gerais («liberal arts») que terminou trés anos
mais tarde, em 1957. Nessa altura, com apenas 19 anos de idade, casou-se
com um colega que conhecera logo no primeiro ano, Carl Sagan (1934-
1996), e logo depois ingressou num programa de mestrado em Genética

% Sagan L. (1967). On the origin of mitosing cells. Journal of Theoretical Biology 14(3):225-274.

7 Margulis L. (1970). Origin of Eukaryotic Cells. Evidence and Research Implications for a Theory of
the Origin and Evolution of Microbial, Plant, and Animal Cells on the Precambrian Earth. Yale University
Press. Segundo a prépria autora, este livro foi escrito em apenas «seis intensas semanas». Cf.
Margulis L. (1996). Chapter 7 «Gaia Is A Tough Bitch». In J. Brockman (Ed.), The Third Culture (1st
ed.). Touchstone.
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e Zoologia, na Universidade de Wisconsin em Madison, com o biélogo
celular Walter Plaut. No final de 1958, ainda durante a realizacao do mes-
trado, a jovem Lynn Alexander Sagan publicou o seu primeiro artigo cien-
tifico, uma nota breve e como segunda autora, sobre a marcagao do ntcleo
de células de Amoeba proteus por uma nova metodologia de autoradiografia,
usando timidina marcada com tritio (radioactivo), com alta afinidade para
o DNA®. Os resultados mostraram uma inesperada marcagao intensa no
citoplasma de todas as células, levando os autores a concluir tratar-se de
DNA extra-nuclear, cuja origem e funcdo necessitariam de mais investi-
gagao para poderem ser explicadas. Quando terminou o mestrado, em
1960, Lynn Sagan era ja mae de dois rapazes, mas 1sso nao a impediu de
ingressar num programa de doutoramento em Genética na Universida-
de da Califérnia em Berkeley, sob a orientacao do zo6logo Max Alfert.
Em 1963, a familia mudou-se para Boston e Lynn comegou a dar aulas
na Universidade de Brandeis e a fazer investigacao no Departamento de
Biologia com Jerome Schiff (1931-1995) e Herman Epstein (1920-2007). A
tese de doutoramento s6 viria a ser registada em Berkeley dois anos mais
tarde, em 1965, e dela resultou apenas outro pequeno artigo, publicado
no inicio desse ano, como unica autora, também sobre a incorporacao
citoplasmatica de timidina, mas desta vez em algas Euglena’. A conclusao
foi que a técnica da timidina radioactiva para localizar DNA extra-nuclear
por autoradiografia nao funcionava em FEuglena, no entanto purinas tritia-
das eram incorporadas em DNA e RNA nos mesmos organismos. Durante
a passagem por Berkeley, Lynn colaborou também com Stanley Scher!',
um exobidlogo que trabalhava com Carl Sagan, no Laboratorio de Cién-
cias Espaciais, em projectos financiados pela NASA. Da sua colaboracao
com o grupo da Universidade de Brandeis que vinha a publicar ha varios
anos resultados de investigacdes com algas Fuglena, resultou um outro arti-
go, publicado no final do mesmo ano de 1965'', no qual demonstraram a

# Plaut W. & Sagan L. (1958). Incorporation of thymidine in the cytoplasm of Amoeba proteus.
The Journal of Biophysical and Biochemical Cylology 4 (6):843-846.

? Sagan L. (1965). An unusual pattern of tritiated thymidine incorporation in Euglena. The
Journal of protozoology [actual Journal of Eukaryotic Microbiology] 12(1):105-109.

! Sagan L. & Scher S. (1961). Evidence of cytoplasmic DNA in Euglena gracilis. §. Protozool. 8
(suppl.):8; Scher S. & Sagan L. (1962). Comparative studies of chloroplast replication: Ultraviolet
inactivation and photoreactivation of cytoplasmic DIU synthesis in Euglena gracilis. J. Protozool. 9
(suppl):32.

' Sagan L., Ben-Shaul Y., Epstein H.T. & Schiff J.A. (1965). Studies of chloroplast deve-
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existéncia de DNA e RNA nos cloroplastos de Euglena gracilis var. bacillaris,
usando desta vez purinas — guanina e adenina — tritiadas. Com base nes-
tes resultados e na discussao da bibliografia, os autores afirmaram a sua
convicgao quanto a probabilidade destes organitos, por possuirem DNA e
RNA proéprios, estarem sob controlo genético autbnomo, ou seja, serem,
pelo menos em parte, independentes do controlo nuclear.

3. O estado da arte antes da publicacao de On the origin of
maitosing cells

A evidéncia experimental sobre a existéncia de DNA, quer em cloroplas-
tos quer em mitocondrias de varios organismos eucarioticos, tinha vindo
paulatinamente a acumular-se desde a década de 50. Esta evidéncia parecia
contrariar o conceito prevalecente de que o controlo genético das células, ou
seja, das suas caracteristicas morfologicas e fisiologicas, bem como dos siste-
mas biologicos por elas integrados, ao nivel dos organismos ou das espécies,
era da responsabilidade exclusiva do DNA nuclear, do cédigo genético e da
sua transcrigao/tradugdo e dos mecanismos complexos de regulacao mole-
cular. Estas ideias situavam-se no campo da hereditariedade citoplasmatica
nao-mendeliana, iniciado na Alemanha no inicio do século xx', mas que
tinha sido relegado para as franjas da investigacao genética preponderante
nos EUA". No entanto, é bem possivel que um dos mais reconhecidos pro-
ponentes americanos de uma hereditariedade nao baseada exclusivamente
no nucleo, o brilhante geneticista Joshua Lederberg (1925-2008), copremia-
do com o Nobel de Medicina ou Fisiologia em 1958 — com apenas 33 anos
de idade — «pelas suas descobertas relativas a recombinacdao genética e a
organizagao do material genético de bactérias»,'* possa ter sido relevante
para o grande interesse que Lynn Margulis parece ter demonstrado, des-
de bem cedo nos seus estudos, pela hereditariedade citoplasmatica e pela

lopment in FEuglena. XI. Radioautographic localization of chloroplast DNA. Plant Physiology
40(6):1257-1260.

"? Hagemann R. (2010). The foundation of extranuclear inheritance: plastid and mitochon-
drial genetics. Molecular Genetics and Genomics 283(3):199-209.

% Sapp J. (2009). The New Foundations of Evolution: On the Tree of Life. Oxford University Press.

' The Joshua Lederberg Papers. National Library of Medicine. Consultado a 6 de Dezembro de
2012 (http://profiles.nlm.nih.gov/ps/retrieve/Collection/CID/BB). Lederberg foi o autor do
termo ‘exobiologia’ — o estudo da vida extraterrestre.
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possivel existéncia de DNA em organitos celulares': Lederberg era chairman
e professor do Departamento de Genética Médica da Universidade de Wis-
consin em Madison quando Lynn foi estudante de mestrado (1957-1960). O
contacto cientifico, mas de cariz amigavel, entre os dois continuou em anos
posteriores e versando a mesma tematica. No espolio de Joshua Lederberg,
preservado pela National Library of Medicine (National Institutes of He-
alth) dos EUA, ¢ possivel encontrar correspondéncia com Lynn Margulis,
incluindo uma carta que ela lhe dirigiu em 1962, da Universidade da Ca-
liférnia em Berkeley, a solicitar um encontro para discutirem «(1) os dados
de DNA citoplasmatico presumivelmente-nos-cloroplastos, (2) cloroplastos
como endossimbiontes em geral e (3) a minha proposta de explicagao do sis-
tema nao-cromossomico sr-500 e sd de Sager».'® Lynn estava a desenvolver
investigacao para o doutoramento e Lederberg tinha-se mudado ha pouco
para a Universidade de Stanford, também na Califérnia, para fundar e diri-
gir o Departamento de Genética Médica.

Voltando um pouco atras, foi precisamente no Departamento de Zoo-
logia da Universidade de Wisconsin em Madison, no laboratério dos an-
tigos professores de Lynn, Walter Plaut e o bidlogo celular e especialista
em microscopia electronica, Hans Ris (1914-2004), que foi desenvolvida a
investigacao que veio a culminar na publicagdao, em 1962, de um artigo
em que, através de métodos citoquimicos e de microscopia electronica de
transmissao, foram identificados filamentos de DNA e possiveis ribossomas
no interior de cloroplastos da alga verde Chlamydomonas moewusi'’. Ris tinha
sido pioneiro no uso da microscopia electronica para estudar algas cianofi-
ceas (cianobactérias) e achado semelhancas claras entre a estrutura dos tila-
coides fotossintéticos presentes nessas células procarioticas e a organizagao
dos cloroplastos de células do tipo eucariotico'®. Citando o trabalho classico,

> Guerrero R. (2011). Lynn Margulis (1938-2011), in search of the truth. International Micro-
biology 14(4):183-186.

' Traducdo livre do original. Ruth Sager (1918-1997) foi uma geneticista americana que, a
partir de 1949, investigou exaustivamente a genética da microalga verde Chlamydomonas reinhardtic
(ler mais em http://www.chlamy.org), primeiro no Instituto Rockefeller e, a partir de 1955, na
Universidade de Columbia, ambos em Nova Iorque; (em 1949-1951 foi bolseira de pos-douto-
ramento com Sam Granick;) s7-500 e sd sao dois factores (genes) ndo-cromossémicos que exibem
hereditariedade monoparental em C. remhardtii descritos por Sager & Tsubo (1961).

"7 Ris H. & Plaut W. (1962). Ultrastructure of DNA-containing areas in the chloroplast of
Chlamydomonas. The Journal of Cell Biology 13(3): 383-391.

'8 Margulis L. (2005). Hans Ris (1914-2004): Genophore, chromosomes and the bacterial
origin of chloroplasts. International Microbiology 8(2): 145-148.
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se bem que muito pouco divulgado a altura, do bidlogo russo Constantin
Mereschkowsky (1855-1921)", um dos primeiros proponentes da origem
por simbiogénese dos cloroplastos, Ris tinha apoiado publicamente essa in-
terpretacao em 1960 no 10.° Congresso Internacional de Biologia Celular
(Paris) e ensinava-a nas suas aulas de biologia celular avangada que Lynn
frequentou. O artigo de Ris e Plaut, anteriormente referido, termina com a
importante afirmacao de que, uma vez que ficava demonstrada a semelhan-
ca ultraestrutural entre o organito celular e os organismos de vida livre (Mo-
nera), a endossimbiose devia ser retomada, de forma séria, como um possi-
vel passo evolutivo na origem de sistemas celulares complexos (eucariotas)®.

Esta hipotese polémica sobre a autonomia funcional e genética dos or-
ganitos celulares eucariotas tinha apoiantes em mais universidades e cen-
tros de investigagao americanos. Por exemplo, no Instituto Rockefeller em
Nova lorque, Sam Granick (1909-1977), um bioquimico que se notabilizou
nas areas do metabolismo do ferro e da ferritina, da estrutura e funcao dos
cloroplastos e da biossintese de porfirinas e clorofilas, em colaboracao com
Aharon Gibor (n.1925)?', um bidlogo israelita que tinha feito um doutora-
mento na Universidade de Stanford sobre cultivo de microalgas, publicaram
uma série de resultados primeiro com cloroplastos de Euglena gracilis estirpe
z e depois da macroalga verde Acetabularia mediterranea. Com base nos
seus resultados e nos de varios outros autores, com diferentes células e or-
ganismos vegetais, foi adquirida suficiente evidéncia para afirmar que os
organitos tinham a capacidade de se auto-perpetuarem, que possuiam de-
terminantes genéticos proprios baseados em acidos nucleicos e a capacidade
de sintetizarem os seus proprios DNA, RNA e proteinas®. Em 1964 os dois

19 Sapp J., Carrapico F. & Zolotonosov M. (2002). Symbiogenesis: the hidden face of Cons-
tantin Merezhkowsky. History & Philosophy of the Life Sciences 24(3): 413-440. (disponivel em http://
azolla.fc.ul.pt); Martin W. & Kowallik K. (1999). Annotated English translation of Meres-
chkowsky’s 1905 paper «Uber Natur und Ursprung der Chromatophoren im Pflanzenreiche».
European Journal of Phycology 34 (3): 287-295.

% Tradugdo livre do original em Ris & Plaut (1962).

2l Aharon Gibor é professor emérito na Universidade da Califérnia em Santa Barbara e foi
membro do comité de doutoramento do autor no Departamento de Ciéncias Biolégicas daquela
universidade. Juntamente com o graduate advisor Prof. Michael Neushul, Jr. (1933-1993), foram
grandes responsaveis pelo fascinio do autor pelo tema deste volume. Aqui fica uma sentida ex-
pressao de gratidao.

# Revisto por Gibor A. (1965). Chloroplast heredity and nucleic acids. American Naturalist

99(907): 229-239. Ver também Kirk J'T.O. (1986). Roots: The discovery of chloroplast DNA.
BioEssays 4(1):36-38.
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investigadores publicam um importante artigo de revisao na revista Science,
onde reforgam estas suas conclusoes e as estendem as mitocondrias que es-
tavam também a ser investigadas®.

Com efeito, o casal sueco Margit e Sylvan Nass, especialistas em mi-
croscopia electronica, primeiro na Universidade de Estocolmo e, a partir
de 1964, no Departamento de Investigacao Terapéutica da Escola de Me-
dicina da Universidade da Pensilvania, em Filadélfia (EUA), tinha obtido
resultados inequivocos da presenga em mitocondrias de fibras com carac-
teristicas de DNA numa grande variedade de tipos celulares animais (oito
filos diferentes) e também em alguns vegetais (cebola e dinoflagelados)**. Em
algumas mitocondrias apareciam também granulos semelhantes a ribosso-
mas que coravam de maneira idéntica aos acidos nucleicos. Investigagoes
semelhantes estavam também a ser realizadas por Schift e Epstein (e seus
colaboradores) no Departamento de Biologia da Universidade de Brandeis,
em Boston, onde Lynn colaborou ap6s o regresso de Berkeley®. Este foi um
periodo provavelmente atribulado para Lynn a nivel pessoal, com dois filhos
pequenos — o mais velho, Dorion Sagan (n.1959), viria a ser seu co-autor
em varios livros — tinha-se separado de Carl Sagan ainda em Berkeley, mas
apesar de tudo, dois anos depois, em 1966, Lynn obtém um lugar no Depar-
tamento de Biologia da Universidade de Boston, onde iria permanecer por
22 anos, até 1988, no que tera sido o periodo mais prolifico da sua valiosa
carreira académica, iniciado com a preparagao e submissao do seu mais
importante manuscrito.

4. A publicacio de On the origin of mitosing cells

O manuscrito On the origin of matosing cells, que, apesar da separacao, Lynn
ainda assinou com o apelido Sagan, foi recebido para publicacao na revista
Journal of Theoretical Biology em 8 de Junho de 1966 e publicado na edigao
de Margo de 1967%°. Nao cabe nesta nota introdutdria nem a analise nem
a critica aprofundadas do contetdo cientifico deste artigo. Para esse efeito

% Gibor A. & Granick S. (1964). Plastids and mitochondria: Inheritable systems. Science
145(3635):890-897.

? Nass M\MLK., Nass S. & Afzelius B.A. (1965). The general occurrence of mitochondrial
DNA. Experimental Cell Research 37(3):516-539.

» Edelman M., Epstein H.'T. & Schiff’ J.A. (1966). Isolation and characterization of DNA
from the mitochondrial fraction of Euglena. Journal of Molecular Biology 17(2):463-469.

% Sagan (1967).
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J. Theoret. Biol. (1967) 14, 225-274

On the Origin of Mitosing Cells
LYNN SAGAN

Department of Biology, Boston University
Boston, Massachusetts, U.S.A.

(Received 8 June 1966)

A theory of the origin of eukaryotic cells (“higher” cells which divide by
classical mitosis) is presented. By hypothesis, three fundamental organelles:
the mitochondria, the p hetic plastids and the (9+2) basal bodies
of flagelia were themselves once free-living (prokaryotic) cells. The evolu-
tion of photosynthesis under the anaerobic conditions of the early atmos-~
phere to form anaerobic bacteria, photosynthetic bacteria and eventually
blue-green algae (and protoplastids) is described. The subsequent evolution
of aerobic metabolism in prokaryotes to form aerobic bacteria (proto-
flagella and protomitochondria) presumably occurred during the transition
to the oxidizing atmosphere. Classical mitosis evolved in protozoan-type
cells millions of years after the evolution of photosynthesis. A plausible
scheme for the origin of classical mitosis in primitive amoeboflagellates is
presented. During the course of the evolution of mitosis, photosynthetic
plastids (themselves derived from prokaryotes) were symbiotically
aequired by some of these protozoans to form the eukaryotic algae and the
green plants.

The cytological, biochemical and pal logical evi for this theory
is presented, along with suggestions for further possible experimental
verification. The implications of this scheme for the systematics. of the
lower organisms is discussed.

1. Introduction

All free-living organisms are cells or are made of cells. There are two basic cell
types: prokaryotic and eukaryotic. Prokaryotic cells include the eubacteria,
the blue-green algae, the gliding bacteria, the budding bacteria, the pleuro-
pneumonia-like organisms, the spirochaetes and rickettsias, etc. Eukaryotic
cells, of course, are the familiar components of plants and animals, molds and
protozoans, and all other “higher” organisms. They contain subcellular
organelles such as mitochondria and membrane-bounded nuclei and have
many other features in common.

“The numerous and fundamental differences between the eukaryotic and
prokaryotic cell which have been described in this chapter have been
fully recognized only in the past few years. In fact, this basic divergence
in cellular structure which separates the bacteria and blue-green algae

T8 225 16

Fig.1 — Primeira pagina do artigo On the Ongin of Mitosing
Cells, publicado no Journal of Theoretical Biology em 1967.

este volume conta com a traducdo para lingua portuguesa de um impor-
tante trabalho do biélogo molecular John M. Archibald da Universidade de
Dalhousie, em Halifax, Nova Escocia, Canad4, publicado em 2011 com o
titulo Origin of Eukaryotic Cells: 40 years on [Origem das células eucarioticas: 40
anos depois]?. Porventura serd mais util abordar outros aspectos relativos ao
artigo de 1967. Provavelmente por ser um tao importante marco, quer da
carreira da autora, quer da biologia evolutiva, tem existido uma certa envol-

7 Archibald (2011).



IN MEMORIAM | 193

vente de cariz quase mitologico acerca de trés aspectos principais:

* Em primeiro lugar, a questao relativa ao proprio processo de publicacao
do artigo. A autora foi prédiga em chamar a atengao, tal como varios co-
laboradores e outros colegas seus (nomeadamente nos varios obituarios
publicados por ocasiao da sua morte em varias revistas cientificas e de
divulgacao®), para o extenso e complicado processo de arbitragem ou
revisao pelos pares (peer review) deste manuscrito, que tera sido submetido
a 12, 15 ou 20 editores (editors-in-chief) de revistas diferentes até ser final-
mente aceite para publicacdao por James I Danielli (1911-1984), no ja
mencionado fournal of Theoretical Biology. Com efeito, Joshua Lederberg,
um dos cientistas a quem Lynn enviou o manuscrito para obter comen-
tarios e correcgdes com vista a sua publicacdo, respondia-lhe, em carta
datada de Fevereiro de 1966, que ainda nao tinha conseguido ler o longo
manuscrito o que, além de lhe incomodar a consciéncia, o impedia de
julgar o mérito, quer dos detractores, quer dos lisonjeadores da autora.
A carta acabava sugerindo nomes de editores prestigiados a quem Lynn
poderia tentar submeter o artigo: George Wald (1906-1997, prémio No-
bel em 1967) e Dwight Ingle (1907-1978), este Gltimo fundador da revista
Perspectives in Biology and Medicine da Universidade de Chicago para publi-
car na interface das ciéncias biomédicas e das humanidades, e explorar
e integrar as «duas culturas»®. No final da carta, Lederberg refere ainda
o conceituado microbiélogo canadiano Roger Stanier (1916-1982) como
outro possivel nome a consultar. Mas Lederberg também recomenda a
Lynn para nao se deixar desanimar pela resposta do editor da revista
Science, Philip Abelson (1913-2004): ele proprio (laureado com o prémio
Nobel da Medicina ou Fisiologia em 1958) tinha recebido comentarios

% Guerrero R. (2011); Lake J.A. (2011). Lynn Margulis (1938-2011). Nature 480(7378):458-
458; Archibald J.M. (2012). Lynn Margulis (1938-2011). Current Biology 22(1):R4-R6; Schaechter
M. (2012). Lynn Margulis (1938-2011). Sczence 335(6066):302-302; Knoll A.H. (2012). Lynn Mar-
gulis, 1938-2011. Proceedings of the National Academy of Sciences 109(4):1022-1022; Dolan M. & Zook
D. (2012). Lynn Margulis, 1938-2011. Symbiosis 56(1):1-3; Fogel G.B. & Schwartz A.W. (2012).
Lynn Margulis (1938-2011). Buosystems 107(2):65; Kutschera U. (2012). Lynn Margulis: Symbio-
genesis-Theorie und Anti-Darwinismus. Biologie in unserer Zeit 42(1):67-70; Dolan MLF. (2012). In
Memoriam: Lynn Margulis (1938-2011). Journal of Eukaryotic Microbiology 59(4):427-428; Piqueras
M. (2012). Lynn Margulis (1938-2011): The sense of wonder. SEM@#Foro (53):14-19; McFall-Ngai
M. (2012). Lynn Margulis (1938-2011) truth straight on: Reflections on the vision and spirit of
Lynn Margulis. The Biological Bulletin 223(1):1-2.

* Visscher M.B. (1992). Dwight Joyce Ingle: September 4, 1907-July 28, 1978. Biographical
memoirs 61:247-268.
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ainda menos simpaticos do mesmo editor acerca de um manuscrito seu —
Signs of life — que acabaria por vir a publicar em 1966 na revista Nature® e
que, nas suas proprias palavras, constituiu «um esforco para sistematizar
o pensamento acerca da questao, como decidir qual a metodologia a usar
na procura de vida em Marte. Isto requer uma defini¢ao de “vida”»"';

* Na imprensa generalista, em obras de divulgacdao ou até mesmo em ar-
tigos e livros cientificos, generalizou-se também a ideia de que Lynn so6
anos mais tarde apoés a publicagao do artigo de 1967, quando o conceito
de simbiogénese e da teoria endossimbiodtica tinha ja conquistado uma
porcao significativa da opiniao cientifica, é que teria feito completa refe-
réncia e reconhecimento aos varios autores que desde o inicio do século
XX tinham proposto ou desenvolvido esse conceito e outros equivalentes.
Nada menos exacto. No artigo de 1967 essa referéncia ¢é feita logo na
Introducao (p.226) quando a autora afirma explicitamente, em relacao
a origem da célula eucaridtica a partir de simbioses remotas com células
(procarioticas) de vida livre, que «estas ideias nao sao novas», mencionan-
do o botanico russo Constantin Mereschkowsky, o protozodlogo inglés
Edward Alfred Minchin (1866-1915), o americano Ivan Emanuel Wallin
(1883-1969) que inventou o termo «simbionticismo», Joshua Lederberg,
o evolucionista britanico J.B.S. Haldane (18921964) e Hans Ris e Wal-
ter Plaut da Universidade do Wisconsin em Madison. E verdade que
nao estdo nesta lista outros nomes igualmente importantes, os de Andrei
Sergeyevich Famintsyn (1835-1918) da Universidade de S. Petersburgo
e o de Boris Mikhailovich Kozo-Polyansky (1890-1957) da Universidade
Estadual de Voronezh, botanicos russos que, na linha de Mereschkowsky,
propuseram e suportaram a simbiogénese na origem dos cloroplastos de
algas e plantas*, mas cujas obras foram apenas publicadas em lingua rus-
sa. Lynn Margulis e o famoso botanico Peter H. Raven (n.1936), director
emérito do Jardim Botanico do Missouri em St. Louis, EUA, apoiaram
a recente edigdo em lingua inglesa da obra principal de Kozo-Polyansky,
Symbiogenesis: A New Principle of FEvolution (HUP, 2010)*. Na Introducao

%0 Lederberg J. (1965). Signs of life: Criterion-system of exobiology. Nature 207(4992):9-13.
3! Tradugdo livre do original em The Joshua Lederberg Papers.

* Harvard University Press, 2010. Rediscovering symbiogenesis. Harvard University Press
Blog. Consultado a 6 de Dezembro de 2012. (http://harvardpress.typepad.com/hup_publici-
ty/2010/07/ rediscovering-symbiogenesis.html).

# Kozo-Polyansky B.M., Fet V. & Margulis L. (2010). Symbiogenesis: A New Principle of Evolution.
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dessa obra, Raven conta que foi apenas em 1975, no Congresso Inter-
nacional de Botanica de Leninegrado (actual S. Petersburgo), que ele
e Lynn tomaram conhecimento da obra de Kozo-Polyansky através do
director do Jardim Botanico da cidade, o botanico A. Takhtajan, que lhes
ofereceu uma cépia com apenas alguns excertos traduzidos para a lingua
inglesa;

* Por tltimo, aideia de que o artigo de 1967, que apesar de nao se apresen-
tar como a fonte original da teoria, teorizava tdo somente sobre a aquisi-
¢ao por simbiogénese dos organitos celulares, nao s6 os ja mencionados
cloroplasto e mitocondria, mas também o flagelo, a motilidade celular
em geral. No entanto, ao longo das muitas paginas do artigo, Lynn nao
faz apenas isso, ou melhor, nao ¢ essa a principal contribuicdao do seu gé-
nio. Essa tera sido a inovadora interligacao e sintese que o artigo faz entre
varias disciplinas, incluindo para além da biologia celular comparada,
biologia molecular e fisiologia energética celular, a micropaleontologia
ou paleomicrobiologia, a paleoclimatologia e a astronomia, assim como
os mais modernos dados ja publicados ou em preparacado e discussao em
alguns dos principais laboratérios americanos. Por exemplo, se bem que
as ideias relativas as mudancas ambientais de longa amplitude em épocas
ancestrais pré-Cambricas ja fossem antigas, quase tudo o que se sabia na-
quela altura sobre o registo f6ssil mais antigo, bem como os muitos dados
geologicos que permitiram a sua avaliacdo e interpretacao, s6 tinham
ficado disponiveis nos ultimos 5-6 anos. Um dos cientistas fundamentais
neste processo foi o micropaleontologista Elso S. Barghoorn (1915-1984),
cuja equipa no Departamento de Geologia da Universidade de Harvard,
incluindo o estudante de pos-graduacao J. William Schopf (n.1941), pu-
blicou ao longo da década de 60 varios trabalhos muito importantes para
a tese de Lynn, nomeadamente o artigo sobre os fosseis de «plantas» do
silex da formacao de Gunflint em Ontario, Canada, publicado na revista
Science em 1965, em que quase quadruplicou o conhecimento existente
da histéria da vida, colocando assim a disciplina em fundagoes solidas™.
Noutro artigo Lynn cita uma frase favorita de Barghoorn: «nao estu-
do a origem da vida, uma ideia envolta em mistério, mas antes estou

Harvard University Press.

¥ Margulis L. & Knoll A.H. (2006). Elso Sterrenberg Barghoorn, Jr 1915-1984. In Biographical
Memoirs 87:92-109.
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interessado na antiguidade da vida.»* Outro cientista cujo trabalho foi
muito importante para a tese de Lynn foi Preston E. Cloud (1912-1991)
que, na Universidade da Califérnia em Santa Barbara, criou o Labo-
ratorio Cloud, inicialmente denominado Laboratério Limpo, dedicado
aos estudos da paleomicrobiologia e das primeira amostras geologicas
lunares recolhidas pela missao espacial Apollo 11 (Data de langamento: 16
de Julho, 1969, 13:32:00 UTC / aterragem na Lua: 20 de Julho, 1969,
20:17:40 UTC no Mar da Tranquilidade®). Cloud conseguiu interpre-
tar as amplas dependéncias entre processos e episddios na evolugao da
biosfera remota, construindo um modelo bem validado pelos dados exis-
tentes; em 1968 reconheceu que o oxigénio livre havia comecado a acu-
mular-se na atmosfera de modo significativo ha cerca de 2 mil milhdes de
anos atras, criando assim a possibilidade de existirem organismos do tipo
eucariotico e que tinha atingido niveis que suportavam a vida de metazo-
arios cerca de 700 milhoes de anos antes do presente.

No final do artigo, nos Agradecimentos, Lynn reconhece a ajuda, o enco-
rajamento e a critica de varias pessoas, nomeadamente de Barghoorn, Scho-
pf e Cloud, Ben-Shaul — do laboratério de Schiff e Epstein na Universidade
de Brandeis —, do algologista Ralph A. Lewin (1921-2008)"’, da Instituigao
de Oceanografia Scripps da Universidade da Califérnia em Sao Diego, fa-
moso pelos estudos da cianobactéria Prochloron, e dos seus ex-, Carl Sagan,
e futuro marido, o especialista em cristalografia de raios-x Thomas N. Mar-
gulis (n.1937) da Universidade de Boston, com quem foi casada, entre 1967
e 1980, e teve uma filha e um filho.

5. O estado da arte apos a publicacdo de On the origin of
mitosing cells

Cerca de oito anos depois da publicagao do artigo no Journal of Theo-
retical Biology, quando, quer em relagdo aos plastos quer as mitocondrias,

% Margulis L. & Guerrero R. (1986). Not «origins of life» but «evolution in microbes». Treballs
de la Societat Catalana de Biologia 39:105-112.

% Apollo 11. Wikipedia, the Free Encyclopedia. Consultado a 6 de Dezembro de 2012 (http://
en.wikipedia.org/w/index.php?title=Apollo_11&oldid=527943763).

" Obituary Notice: Esteemed Marine Biology Pioneer: Ralph A. Lewin. Seripps Oceanogra-
phy News. Consultado a 6 de Dezembro de 2012 (http://scrippsnews.ucsd.edu/Releases/?rele-
aselD=943).
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continuavam a acumular-se resultados de areas e técnicas diferentes, au-
mentando o espectro de organismos e sistemas estudados e reforcando na
grande maioria as observacoes obtidas na primeira metade da década de
60, Lynn Margulis publicou em 1975 uma reflexdao sobre os critérios ne-
cessarios e suficientes para sustentar factualmente a origem por simbiogé-
nese dos organitos espelhada no artigo de 1967 (e no livro de 1970)*. Nas
suas palavras, «o propoésito de uma teoria € unir observacoes aparentemente
dispares num conjunto de generalizagdes com poder preditivo. (...) Muitas
cadeias de evidéncias suportam esta teoria [endossimbiose em série de or-
ganitos celulares| e podem ser interpretadas umas em relagao as outras com
base nesta teoria. Mesmo que esta teoria venha eventualmente a ser prova-
da errada ela tem a real vantagem de gerar um grande nimero de hipoteses
unicas experimentalmente verificaveis».

Para além de continuar a investigar e a reunir dados para o que viria a ser
o seu primeiro livro, intitulado Orgin of Eukaryotic Cells, publicado em 1970,
Lynn preocupou-se visivelmente em tentar integrar a sua visao alternativa
— e proposta radical — para a origem das células complexas que viriam a
estar na origem da verdadeira multicelularidade em plantas e animais, nas
mais recentes classificagdes dos organismos acabadas de publicar por Klein
e Cronquist (1968)* e Whittaker (1969)*. Assim, foram publicados: (i) dois
artigos criticando a filogenia classica das plantas inferiores (Talofitos) e pro-
pondo uma alternativa, baseada na teoria simbio6tica, mais consistente com
a natureza e sequéncia dos depdsitos organicos pré-Cambricos,*! e (ii) um
outro artigo sobre a nova proposta de Whittaker que reflectia muitissimo
bem os conceitos evolutivos da nova teoria simbiotica, o que veio a originar
a publicagio de uma proposta conjunta*.

%8 Margulis L. (1975). Symbiotic theory of the origin of eukaryotic organelles; criteria for
proof. Symposia of the Society for Experimental Biology 29:21-38.

%9 Klein R.M. & Cronquist A. (1967). A consideration of the evolutionary and taxonomic sig-
nificance of some biochemical, micromorphological, and physiological characters in the thallo-
phytes. Quarterly Review of Biology 42(2):108-296.

* Whittaker R.H. (1969). New concepts of Kingdoms of organisms. Science 163(3863):150-
160.

# Margulis L. (1968). Evolutionary criteria in Thallophytes: A radical alternative. Science
161(3845): 1020-1022; Margulis L. (1969). New phylogenies of the lower organisms: Possible
relation to organic deposits in Precambrian sediment. The Journal of Geology 77(5):606-617.

2 Margulis L. (1971). Whittaker’s five Kingdoms of organisms: Minor revisions suggested
by considerations of the origin of mitosis. Evolution 25(1): 242; Whittaker R.H. & Margulis L.
(1978). Protist classification and the kingdoms of organisms. Biosystems 10(1-2):3-18.
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Outros autores alinharam com as propostas de Lynn no artigo de 1967 e
publicaram revisoes e analises que vieram enriquecer o patrimonio da teoria
simbi6tica. Num importante artigo publicado na revista Science, Peter Raven
concordou que, por um lado, as homologias entre mitocondrias e plastos, e
por outro, entre estes e procariotas tornavam muito clara e viavel a hipotese
de os segundos terem originado os primeiros. Porém, havia no conjunto dos
organismos extantes tantos exemplos de simbioses e dos mais variados graus
de antiguidade evolutiva que ficava clara a facilidade com que tais rela¢oes
podiam ser estabelecidas*. Outro apoiante que muito contribuiu para a cre-
dibilizagao da tese de Lynn foi o microbiélogo FJ.R. «Max» Taylor (n.1939),
professor emérito de Oceanografia Biologica e Fitoplancton Marinho no
Departamento de Ciéncias da Terra, Oceano e Atmosfera da Universidade
da Colimbia Britanica, Canada, que foi creditado com a extensao da teoria
em teoria endossimbibtica em série e que propds pela primeira vez os con-
ceitos de endossimbiose primaria e secundaria para explicar a grande diver-
sidade de tipologias de plastos entre os eucariotas unicelulares.** No artigo,
Max Taylor expoe argumentos para mostrar que a teoria celular classica era
inadequada para explicar as relagdes topologicas das mitocondrias e dos clo-
roplastos que estao como que «fora» da célula, por ela «envolvidos», em vez
de estarem verdadeiramente no seu interior. Esta localizacao dos organitos
era, por outro lado, consistente com a sua teoria da endossimbiose em série
— «sertal endosymbiosts theory». O autor abria no entanto um ponto de discordia
com as propostas de Lynn no artigo de 1967 ao considerar que os centros
de organizacao de microtibulos, por estarem realmente dentro da célula,
eram melhor explicados por uma origem autogénica do que pela proposta
simbiogénica de Lynn. Taylor discute ainda a possibilidade de permanéncia
dos organitos endossimbidticos quando as células em que foram produzidos
sao tomadas em outras células, dando exemplos de estados fotossintéticos
pouco usuais em ciliados e flagelados, e sugerindo a possibilidade de alguns
corpusculos fotossintéticos que fazem a transicao entre as tipicas algas-azuis
(cianobactérias) e os cloroplastos terem tido uma origem mais recente que a
era pré-Cambrica.

Em meados da década de 70 o nimero de aderentes as propostas en-
dossimbiéticas de Lynn Margulis, e de outros autores posteriores, era ja

% Raven PH. (1970). A multiple origin for plastids and mitochondria. Science 169(3946):641-
646.

# Taylor EJ.R. (1974). Implications and extensions of the Serial Endosymbiosis Theory of
the origin of Eukaryotes. Taxon 23 (2-3):229.
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significativo, de tal maneira que o artigo suscitou uma avalanche de pedidos
de separatas — mais de 800 — algo nunca visto no Departamento de Biologia
da Universidade de Boston, acabando por ganhar um prémio para o me-
lhor artigo publicado por um professor. Lynn Margulis era na altura apenas
professora adjunta (sem tenure) no Departamento, mas viria a ganhar um
lugar permanente que manteve durante 22 anos até 1988, quando obteve
a catedra de Distinto Professor da Universidade em Geociéncias, Evolugao
Microbiana e Hereditariedade dos Organitos, no Departamento de Geoci-
éncias da Universidade do Massachussets em Ambherst. No plano pessoal, o
segundo casamento também acabou em divorcio, por volta de 1980, e Lynn
nao voltou a casar, embora tenha mantido desde meados dessa década uma
forte e proxima relagdo pessoal — e muito prolifica relacao profissional — com
o especialista em biologia e ecologia microbianas da Universidade Autono-
ma de Barcelona, Ricardo Guerrero, a quem tratava por «mi compaiiero».*
Ainda durante varios anos a polémica entre apoiantes da(s) teoria(s) que
propunha(m) uma origem endossimbidtica para os organitos celulares e
quem favorecia a teoria classica da origem autogénica a partir do sistema
endomembranar das células, manteve-se acesa. Talvez dois expoentes que
exemplificam bem as posi¢des do segundo grupo sao os trabalhos dos pro-
fessores da Universidade de Indiana em Bloomington, Henry R. Mahler
(1921-1983) e Rudolf A. Raff — que actualmente detém a catedra James
H. Rudy em Biologia, dirige o Instituto de Biologia Molecular de Indiana
e ¢ geralmente considerado um dos fundadores da biologia evolutiva do
desenvolvimento (Evo-Devo) — e os de Lawrence Bogorad (1921-2003) do
Departamento de Biologia da Universidade de Harvard, que fez um pos-
-doutoramento no laboratério de Sam Granick no Instituto Rockefeller em
1951. Num artigo publicado na revista Science em 1972%, Raff e Mahler,
em completa contracorrente, afirmam que nem o registo fossil nem a bio-
quimica eucaridticas suportam os preceitos da teoria simbibtica [sic]. Se
bem que esta teoria «possa ser esteticamente agradavel, ela nao ¢ atraente»,
pelo que se propoem desenvolver uma hipotese alternativa para a origem da
célula eucaridtica. Também na revista Science, mas ja em 1975, Bogorad
publicou um detalhado estudo sobre a evolugao dos genomas eucarioticos

¥ Piqueras (2012).
o Raff R. A, & Mahler H. R. (1972). The non-symbiotic origin of mitochondria. Science
177(4049):575-582.

* Bogorad L. (1975). Evolution of organelles and eukaryotic genomes. Science 188(4191):891-
898.
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e dos organitos em que reviu os ultimos conhecimentos, a época, sobre os
possiveis mecanismos para a dispersdao génica intracelular-intergenémica. A
sua hipotese era que no momento da formacao da célula eucaridtica, ou um
pouco antes, todos os genes necessarios para o funcionamento do organito,
bem como os seus produtos, estavam juntos; a actual dispersao de genes e
produtos em diferentes compartimentos celulares poderia ser explicada por
mecanismos de rearranjo intracelular dos genes através de potenciais meca-
nismos de «transferéncia génica» e de «substituigdo génica e de proteinas».

Pouco depois da publicacao destas tentativas de apagar a chama acesa pelo
artigo de Lynn em 1967, o trabalho que ¢ considerado hoje em dia a primeira
pedra da comprovacao definitiva (ou o seu equivalente no processo cientifi-
co) da origem simbiogénica dos organitos celulares eucariéticas foi publicado.
Dois cientistas, entao ligados a Fundacao Nacional de Investigagao Biomé-
dica, Robert M. Schwartz (1944-2001) e Margaret O. Dayhoft (1925-1983)
— também do Centro Médico da Universidade de Georgetown em Washin-
gton DC, e considerada a fundadora da bioinformatica — relatam na revista
Science de 27 de Janeiro de 1978 que, pela combinacio de arvores evolutivas
baseadas em sequéncias de diferentes tipos — ferredoxina, citocromos tipo-c e
RNA ribossomal 58S —, tinha sido possivel delinear, em tracos largos, os eventos
precoces na emergéncia da vida. Se bem que o esquema apresentado fosse
baseado ainda em poucos dados sequenciais, ele poderia ser paulatinamente
completado e refinado a medida que nova informagao fosse sendo adiciona-
da e, uma conclusao sobressaia claramente, a mais directa interpretacao dos
dados sequenciais ¢ fornecida pela teoria simbiotica da origem dos eucariotas.

Lynn Margulis viveu muitos e produtivos anos em Amherst, no Estado de
Massachussets, numa casa a beira de um lago, Puffers Pond, muito préoxima
da residéncia da grande poetisa Emily Dickinson (1830-1886), por quem se
dizia fortemente inspirada®. Em 22 de Novembro de 2011, com 73 anos de
idade, cerca de uma semana apods sofrer um devastador acidente vascular
cerebral, Lynn morreu em sua casa. Sobrevivem-lhe as suas trés irmas, os
seus trés filhos e uma filha, dos dois casamentos, e nove netos e netas. So-
brevive também uma vasta obra publicada, catalisadora de reacgoes quase
sempre radicais, polémica, por vezes teimosa mas sempre inquisitiva e ilu-
minada por uma enorme vontade de saber que atingiu um vasto publico

% Schwartz R.M., & Dayhoff M.O. (1978). Origins of prokaryotes, cukaryotes, mitochondria,
and chloroplasts. Science 199(4327):395-403.

* Di Properzio J. (2004). Full Speed Ahead. University of Chicago Magazine. Consultado a 6
de Dezembro de 2012 (http://magazine.uchicago.edu/0402/features/speed.shtml).
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multilingue e multicultural. Alids, como ela prépria.

After all, nothing in the biwlogy of bivenergetic organelles makes sense except in the
light of endosymbiosis.>®

— Bill Martin et al.”!
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" «Afinal, nada na biologia da bioenergética dos organitos faz sentido excepto a luz da en-

dossimbiose.»
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