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CONCEITOS EM GENETICA
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Este texto introduz alguns conceitos centrais da Genética dos insetos sociais, como o altruis-

mo, a determina¢io do sexo e das castas e os conflitos reprodutivos da organizagio social.

Partindo do organismo modelo Apis mellifera, popularmente chamada de abelha europeia, as

abelhas sem ferrdo foram colocadas em foco, por dois motivos: primeiro, por serem as abe-

lhas sociais nativas dos Neotr6picos, com grande diversidade biolégica e importincia como

polinizadores; segundo, para chamar atengio ao centenirio de um dos grandes geneticistas

brasileiros, o Prof. Dr. Warwick Estevam Kerr, que realizou muitos estudos sobre a genética

das abelhas.

A importancia
das abelhas

As abelhas sio um verdadeiro patriménio da
humanidade devido aos importantes servi-
¢os ecossistémicos que prestam como polini-
zadoras da flora nativa e da maioria dos cul-
tivos que chegam as nossas mesas. Também
sdo a fonte de importantes produtos natu-
rais, especialmente o mel, a cera e o prépolis,
utilizados pela humanidade desde os tempos
longinquos. As abelhas pertencem 4 ordem
Hymenoptera, que compreende também as
vespas e as formigas. Uma caracteristica que
distingue as abelhas dos demais himendpte-
ros é a sua dependéncia de pélen floral como
fonte de proteina quase exclusiva em sua ali-
mentagio. A superfamilia Apoidea abrange,

além de algumas familias de vespas, todas as
abelhas (Anthophila). Dentro das Antho-
phila, a familia Apidae é a maior, com mais
de 6 mil espécies, na maioria de estilo de vida
solitdria, isto é, cada fémea produz e mantém
o seu préprio ninho, sem ajuda de operarias.
Um estilo de vida social, pelo menos inci-
piente, é encontrado em algumas espécies de
Halictidae, mas surgiu principalmente entre
as abelhas corbiculadas da familia Apidae.
As abelhas corbiculadas, que apresentam
nas pernas traseiras uma corbicula, aparato
especializado para transporte de pdlen, se
dividem em quatro tribos, as Apini (abelhas

meliferas), Meliponini (abelhas sem ferrio),
Bombini (mamangavas) e Euglossini (abelha
das orquideas) (Figura 1). Notadamente, a
espécie mais conhecida é a “abelha europeia”
(Apis mellifera L., Apini), um organismo mo-
delo em estudos sobre socialidade de insetos.

Bombini Meliponini

Abelhas corbiculadas

Apini Euglossini
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— Tribo - Nivel de classificacdo

taxondmica habitualmente
posicionado entre os niveis de
subfamilia e género.

Figura 1.

As quatro tribos das abelhas
corbiculadas. As quatro espécies
representam exemplarmente as
mamangavas (Bombini), cuja
organizacao é classificada como
primitivamente eussocial, as
abelhas sem ferrdo (Meliponini),
as abelhas meliferas (Apini),
que sdo altamente eussociais,
e as abelhas das orquideas
(Euglossini), estas tendo um
estilo de vida solitario ou
facultativamente social. Nos
Neotrépicos, os Meliponini
possuem o maior nimero de
espécies (mais que 400 em

37 géneros), os Bombini sdo
representados por cerca de 60
espécies e os Euglossini com
mais que 200 espécies em 5
géneros. Ja as Apini ndo sdao
nativas das Américas, mas

com a intensa introdugao de
Apis mellifera nos @ltimos

dois séculos, sdo hoje um
componente importante

da fauna apicola. A arvore
filogenética representada é
atualmente a mais aceita.
(Agradecemos ao Dr.

Douglas Elias Santos pela
disponibilizacdo dos desenhos
das espécies).

Sociedade Brasileira de Genética

91



CONCEITOS EM GENETICA

Sao intimeros os motivos que fazem das abe-
lhas um objeto de interesse, tanto para apli-
cagdes priticas (utilizagio de seus produtos
naturais e servico de poliniza¢io), quanto
académico. “The Feminine Monarchie” de
Charles Butler (1571-1647), que teve a sua
primeira edi¢io publicada em 1609, foi um
dos livros que reuniu esses dois aspectos.
Escrito no idioma inglés, é considerado o
primeiro livro que fornece, de forma sistema-
tizada, informagdes sobre a apicultura. Na
obra, Butler afirmou que as colonias de A.
mellifera sio lideradas por uma abelha rainha
a0 invés de um governante do sexo masculi-
no, conforme dizia a saga popular — é pos-
sivel até imaginar se a afirmagio do Butler
sobre a “monarquia feminina” nas abelhas foi
influenciada pelo fato de o livro ter sido es-
crito durante o reinado da rainha Elizabeth
I da Inglaterra.

Os machos (também chamados de zangdes)
compdem apenas uma pequena por¢io de
individuos dentro da coldnia, e a sua prin-
cipal fungio ¢ de se acasalar com as “prince-
sas” (as rainhas virgens). Todos os demais
individuos da coldnia sio fémeas, divididas
em duas castas, a rainha e as operarias, que
apresentam diferencas comportamentais, fi-
sioldgicas e morfolégicas muito marcantes.
A rainha detém o monopdlio reprodutivo na
colonia, sendo significativamente mais fér-
til e mais longeva que as operdrias. J4 estas
realizam todas as demais tarefas necessarias
para a manutengio e crescimento da coldnia,
como cuidar da cria e buscar alimento. Além
de possuir um aparelho reprodutor muito
menor que as rainhas e, assim, serem parcial‘
mente ou totalmente estéreis, possuem gl:?m‘
dulas de cera e pernas especificamente adap-
tadas para a coleta e transporte do pélen.

Os insetos sociais —
um dilema
para Darwin

O que distingue os insetos sociais dos de-
mais é que estes formam uma verdadeira so-
ciedade na qual os individuos interagem de
forma cooperativa, visando um bem comum,
areprodugio da organizagio em coldnia. En-
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quanto na maioria das espécies de abelhas as
fémeas se reproduzem de forma nio social,
solitiria, o fendmeno da sociabilidade apre-
senta um espectro continuo, sendo que as
diferentes espécies de abelhas podem apre-
sentar um grau de organizagio mais ou me-
nos social. As categorizacdes e subdivisoes
mais comuns sdo: facultativamente social,
primitivamente eussocial e altamente eusso-
cial. Neste ponto vale lembrar que em mais
de 90% das espécies, as fémeas apresentam
um modo de vida solitdrio, suscitando assim
questdes sobre o porqué da transicio de um
comportamento solitirio para o social. Qual
seria a vantagem?

Essa pergunta emerge do fato de que Char-
les Darwin (1809-1882), na sua teoria da
Selecio Natural, teve grande dificuldade
em explicar o motivo pelo qual um indivi-
duo passaria, de forma altruista, vantagens
reprodutivas a outro em detrimento da sua
propria capacidade reprodutiva ou, em ou-

tros termos, diminuiria o seu proprio fit-

ness. No capitulo 7 da “Origem das Espé-
cies’, o préprio Darwin considerou que os
insetos sociais apresentam um dos maiores
desafios para a universalidade da sua teoria
da Evolugio por Selecio Natural. Entretan-
to, esse aparente dilema se resolveu 100 anos
mais tarde, dentro do contexto da teoria da
selecio por parentesco (kin selection theory),
também conhecida como teoria de inclusive
fitness, proposta em 1964 pelo bidlogo inglés
William D. Hamilton (1936-2000).

Hamilton esteve pela primeira vez no Brasil
em 1964, na Universidade Estadual Paulista
(UNESP) - Rio Claro, sendo recebido pelo
Dr. Kerr. Aqui no Brasil, Hamilton coletou
dados e finalizou dois dos seus mais impor-
tantes trabalhos sobre a evolucio do com-
portamento social, contribuindo de forma
substancial para a Teoria da Evolugio pro-
posta por Darwin. Hamilton propds a se-
guinte formulagio:

rxB>C,

em que r é o coeficiente de parentesco, B o
beneficio em unidades de fitness recebidos de
outro individuo por meio de atos altruistas,
e C, o custo em termos de redugio do fitness
individual/direto para o altruista.
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Fitness - sucesso reprodutivo
de um organismo, ou seja,

a sua capacidade de deixar
descendentes saudaveis e
férteis na proxima geracao. Em
textos em portugués, fitness é
frequentemente traduzido como
valor adaptativo. Entretanto,
em textos em inglés existe
também o termo adaptive
value, mas este significa o
efeito ou contribuicdo que um
carater bioldgico (morfoldgico,
fisiolégico ou comportamental)
tem sobre a/o fitness (sucesso
reprodutivo) de um organismo.
E devido a essa ambiguidade
no significado do termo

valor adaptativo na lingua
portuguesa que, no atual texto,
preferimos usar o termo fitness.
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O teorema preconiza que alelos que promo-
vem um comportamento altruista aumenta-
riam em frequéncia quando o beneficio rece-
bido, multiplicado pelo fator de parentesco,
é maior que o custo de fitness para quem rea-
lizou o ato altruista. Dito isso, ao longo das
geracdes, os alelos de genes que promovem
um comportamento altruista seriam manti-
dos, fixando essa caracteristica na populagio.
Em suma, o grau de parentesco genético en-
tre individuos influenciaria na probabilidade
de surgirem atos de altruismo e, assim, gera-
ria associa¢des entre individuos aparentados.
Entretanto, a raridade de espécies que apre-
sentam de fato um estilo de vida social in-
dica que outros fatores sio necessirios para
facilitar a evolugio social. Nesse contexto, o
sistema haplodiploide da determinagio do
sexo dos himendpteros pode ser considerado
um dos fatores facilitadores.

A haplodiploidia
e as suas
consequéncias
na sociabilidade
dos insetos

Nos Hymenoptera, a determinagio do sexo
segue o sistema haplodiploide, em que as
fémeas sio diploides (2n), nascidas de ovos
fertilizados, enquanto os machos sio haploi-
des (n), oriundos de ovos nio-fertilizados.
No entanto, sabe-se que a fertilizagio do
6vulo por um espermatozoide nio ¢, por si
$6, 0 que determina o sexo, sendo que ja foi
documentado em A. mellifera a existéncia
de machos diploides. Com isso, foi propos-
to um sistema chamado de determinagio
complementar do sexo (Complementary Sex
Determination, CSD), que depende de um
16cus csd, que é multialélico, no qual os indi-
viduos heterozigdticos sio fémeas, enquanto
os individuos hemizigéticos sio machos. Em
caso de homozigose no 16cus csd, os indivi-
duos sio machos diploides. Estes sio rara-
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mente observados na natureza em razio da
sua baixa viabilidade e baixa capacidade re-
produtiva. Deste modo, garantindo o sucesso
reprodutivo das coldnias, existe uma pressio
seletiva muito forte contra machos diploides.
Tal fato explica o nimero alto de alelos di-
ferentes no 16cus csd (15), gerado por uma
forte selecdo positiva (divergente), uma vez
que o aumento do niimero de alelos csd na
populagio diminui a probabilidade de ter-
mos uma homozigose indesejada neste l6cus.

Na cascata génica da determinagio do sexo
de Apis mellifera (Figura 2), a proteina Csd
nio ¢ funcional quando produzida por ape-
nas um alelo (em individuos hemizigéticos),
ou a partir de dois alelos iguais (em indivi-
duos homozigéticos). Nesses casos a via de
determinagio do sexo segue para o desenvol-
vimento de machos. Ao contririo, quando
produzida pela combinagio de dois alelos di-
ferentes (individuos heterozigéticos), a pro-

teina Csd é funcional e leva ao splicing alter-

nativo do RNA transcrito do gene feminizer
(fem). A presenca ou nio de uma proteina
Fem funcional define o padrio de splicing dos
transcritos do gene doublesex (dsx), que é o
passo final na determinagio genética do sexo.
Em fémeas, o splicing alternativo gera trans-
critos que serdo traduzidos na isoforma pro-
teica Dsx". J4 nos machos, com a auséncia de
Fem, é produzida a isoforma proteica Dsx™,

Funcionalmente, as duas isoformas da pro-
teina Dsx atuam como fatores de transcri¢io
que ativam a expressio de genes subsequen-
temente responsiveis pelo dimorfismo dos
fenétipos sexuais (Figura 2).

Em termos moleculares, apenas em A. mel-
lifera o gene csd foi caracterizado como res-
ponsével pela determinagio do sexo. Nos
genomas das outras abelhas, incluindo as
abelhas sem ferrio, um ortélogo do gene csd
nio foi identificado. Acredita-se que o gene
csd tenha surgido no género Apis a partir de
uma duplicagio de fem. O gene fem, por sua
vez, é evolutivamente conservado, e a sua ex-
pressio foi detectada em diferentes fases da
vida das abelhas, desde estigios larvais até
em adultos.
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Splicing alternativo - também
chamado de recomposicao
alternativa, é o processo em
que sdo produzidos RNAs
mensageiros diferentes a partir
de um transcrito primario (pré-
mRNA). Ver também a entrada
isoformas.

Isoforma - diferentes formas
de proteina geradas a partir
de um dnico gene. O principal
processo que gera isoformas
é o splicing alternativo do
transcrito primario (pré-RNA
mensageiro) deste gene. O
splicing alternativo gera RNAs
mensageiros maduros que
diferem na sequéncia e/ou
composicao dos éxons e, assim,
podem resultar em diferentes
proteinas a partir de um Gnico
gene.

Ortologos - sdo genes
presentes em espécies
diferentes que descenderam de
um ancestral comum. Devido a
sua historia evolutiva comum,
esses genes apresentam alto
grau de similaridade entre

si nas suas sequéncias de
aminoacidos.

Sociedade Brasileira de Genética
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Determinacdo
de castas em
abelhas meliferas

A maioria das espécies de abelhas eussociais
possuem a forma de determinagio de castas
nio genética, baseada na alimentagio da cria.
As larvas de A. mellifera sio alimentadas
constantemente durante o desenvolvimento
larval, e todas as larvas do sexo feminino tém
o potencial de desenvolverem-se, alternativa-
mente, em uma operdria ou em uma rainha.
Essencialmente, o seu fenétipo definitivo, ou

destino de casta, depende da qualidade e da
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quantidade da dieta recebida durante a fase
larval de crescimento. Tal depende inicial-
p

mente do tipo de célula de cria onde o ovo

foi posto, sendo que as rainhas se desenvol-
vem em células grandes, as realeiras, e as ope-
rarias em células pequenas.

O alimento fornecido as larvas que se tor-
nario rainhas é conhecido como geleia real,
sendo uma secregio das glindulas hipofa-
ringeas e mandibulares localizadas na cabeca
das operérias nutridoras. J4 as larvas que se
tornario operdrias também recebem pro-
dutos secretados destas glindulas nas fases
iniciais de desenvolvimento, entretanto com
menor concentragio de agtcares. No pentl-
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Figura 2.

Cascata génica da determinacao
do sexo em Apis mellifera.

A cascata inicia com a
combinacao dos alelos do gene
complementary sex determiner
(csd), que define o padrdo da
recomposi¢ao (splicing) dos
transcritos do gene feminizer
(fem). Uma isoforma funcional
da proteina Fem resulta no
splicing do transcrito do gene
doublesex (dsx), gerando

a proteina Dsx", um fator

de transcrigao que define o
fenétipo da abelha como sendo
uma fémea (rainha ou operaria).
Na auséncia de uma proteina
Fem funcional, o transcrito dsx
gera a proteina DsxM, que é o
fator de transcricao que define
o fendtipo como sendo de
zangao. A alteracdo na grafia
dos mesmos termos segue a
norma de nomenclatura da
Genética, sendo em italico/letra
mindscula quando se refere ao
gene, e em letra nao italico/
mailscula quando se refere a
proteina, como produto final do
gene. A representacdo grafica
da cascata génica foi baseada
no artigo de GEMPE et al.
(2009), listado em "Para saber
mais”.

Célula de cria - estruturas
nos ninhos onde a abelha
rainha ovipde seus ovos. Em
cada célula de cria a larva que
eclodiu do ovo se desenvolve
antes de se tornar adulta.
Frequentemente, as células de
cria formam um favo.
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timo estdgio larval, contudo, ocorre uma mu-
danca bem marcante na dieta que, a partir
desse momento, é composta de mel e pélen
adicionados as secregdes glandulares. Além
do tipo de alimento distinto entre larvas de
rainhas e operdrias, a quantidade também
difere. As larvas de rainhas recebem muito
mais alimento do que as larvas de operarias.
Assim, durante o desenvolvimento larval,
por meio do regime alimentar, o destino da
casta se torna gradualmente fixado, espe-
cialmente no tltimo (quinto) estdgio larval.
Antes disso, larvas inicialmente criadas em
células de operirias podem ser transferidas
para células realeiras artificiais, onde sio en-
tio alimentadas com geleia real e se tornam
rainhas. Esse processo, chamado de enxertia,
permite que o apicultor crie grande quanti-
dade de rainhas a partir de matrizes geneti-
camente selecionadas.

Determinacao
de castas em
abelhas sem ferrao

As abelhas sem ferrio (Meliponini) tém um
estilo de vida altamente eussocial, e nas Amé-
ricas possuem mais de 400 espécies. Também
ocorrem nas outras regides tropicais e sub-
tropicais do mundo, mas com menor niimero
de espécies. As abelhas sem ferrio apresen-
tam um modo de determinacio das castas
diferente de Apis. Enquanto as larvas de A.
mellifera sio constantemente alimentadas ao
longo da fase larval (alimentagio progressi-
va), as larvas dos Meliponini crescem dentro
de um ambiente fechado, em uma célula de
cria que recebeu uma quantidade definida
de alimento larval antes da oviposi¢io. Este
processo é denominado POP (Provisioning
Oviposition Process), que consiste em uma sé-
rie de comportamentos coordenados e ritua-
lizados entre as operdrias nutridoras e a ra-
inha. Primeiramente, as operarias constroem
as células de cria e, em seguida, as enchem de
alimento larval, que é uma mistura de secre-
¢oes glandulares, mel e pdlen. Logo depois, a
rainha chega na cena e deposita um ovo em
cada célula aprovisionada com alimento. A
célula é entio imediatamente fechada pelas
operarias e somente aberta quando a abelha
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adulta emerge. A maioria dos géneros de abe-
lhas sem ferrdo que possuem determinagio
de castas por meio da alimentacdo apresen-
ta dois tipos de células de cria. As rainhas
sdo criadas nas células realeiras, de tamanho
grande (dependendo da espécie de até 10 mm
de altura) e aprovisionadas com grande quan-
tidade de alimento, enquanto as operdrias e
machos sio criados em células de tamanho
menor (4,5 mm a 5,5 mm de altura) e com
menor quantidade de alimento.

J4 o género Melipona, representado por espé-
cies popularmente conhecidas como urugu,
mandagcaia e outras, apresenta um mecanis-
mo de determinagio de castas com forte evi-
déncia de uma contribuicio genética, e nio
apenas alimentar. Na primeira metade do
século XX, no seu doutorado na ESALQ
(USP), o Dr. Kerr observou que cerca de
25% das fémeas que nasciam em colonias de
Melipona eram rainhas. Frente ao fato de que
todas as células de cria sdo iguais em tama-
nho, e sendo geneticista, essa porcentagem
o fez sugerir que a propor¢io entre as duas
castas seguia um padrio de segregacio de ge-
nética Mendeliana, em que as rainhas seriam
heterozigéticas em dois 16cus, cada um com
dois alelos (Aa e Bb). Assumindo que todas
as rainhas sdo heterozigéticas, do gendtipo
Aa|Bb, supde-se que elas produzem quatro
tipos de gametas: AB, Ab, aB e ab. Como os
machos de abelhas sio haploides e as rainhas
virgens de abelhas sem ferrio copulam so-
mente com um Unico macho no comego da
sua vida adulta, a combinagio de gametas
que resultaria no genétipo Aa|Bb teria uma
frequéncia de 25%, que se aproxima muito da
taxa observada nas crias fémeas das col6nias.

O papel dos
hormonios

e de fatores
epigenéticos no
desenvolvimento
das castas

Sabe-se que a alimentacio larval diferencial
influencia na atividade do sistema endécrino

Genética na Escola — ISSN: 1980-3540
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das abelhas. O horménio juvenil (HJ), pro-
duzido pelos corpora allata (CA), anexos do
cérebro, e o hormoénio ecdisona, produzido
nas glindulas protoricicas, coordenam criti-
camente os processos da muda e metamor-
fose dos insetos. Nio seria de se estranhar
que esses dois horménios possam também
desempenhar papéis importantes na deter-
minagio das castas dos insetos sociais. Com
a disponibilizagio de horménio juvenil sin-
tético a partir do ano 1970, pesquisas de-
monstraram que a sua aplica¢io na cuticula
de operarias de A. mellifera do pentltimo
estdgio larval levava ao desenvolvimento de
adultos com fenétipo de rainha. Trabalhos
subsequentes, quantificando as concentra-
¢oes de HJ na hemolinfa (sangue) das operi-
rias e rainhas, documentaram a importincia
fisiolégica do HJ no desenvolvimento das
castas, sugerindo que a alimentagio das lar-
vas de operdrias com geleia real resulta em

do o Dr. Kerr levantou a hipétese de que os
genes em condi¢es heterozigéticas promo-
veriam a sintese de HJ nas larvas, levando 2
expressio do fenétipo de rainha. Além disso,
quando os genes de determinagio do sexo em
abelhas ficaram conhecidos, a sua participa-
¢do na determinagio das castas das abelhas
sem ferrdo, em especial no género Melipo-
na, pdde ser investigada. Neste sentido, um
trabalho realizado com Melipona interrupta
mostrou que o gene fern apresenta maior ex-
pressdo na fase de pupa das rainhas. Além
disso, pupas que eram tratadas com HJ apre-
sentavam uma maior expressio do gene fem.
Enquanto é pouco provivel que o gene fem
seja um dos lécus do modelo Aa|Bb, existem
evidéncias de que esse gene participa como
regulador na determinacio dos sexos na fase
embriondria e que, na fase larval, interage
com fatores epigenéticos na determinagio

das castas.

altos niveis de HJ na fase critica de determi-
nagio das castas, culminando no desenvolvi-
mento do fendtipo rainha.

Os primeiros experimentos com HJ em abe-
lhas sem ferrio foram realizados ja na década
de 1970 na USP de Ribeirao Preto, pelo Dr.
Lucio de Oliveira Campos, sob orienta¢io do
Dr. Kerr. Esses experimentos logo demons-
traram que, também em Melipona, o H]J
induz a diferencia¢io de larvas em rainhas,
independentemente do seu gendtipo. Além
de Melipona, outros géneros de abelhas sem
ferrdo também apresentaram esse padrio de
influéncia do HJ.

Entretanto, até a publicacio do sequencia-
mento do genoma de A. mellifera em 2006,
abusca por genes diferencialmente expressos
em Melipona, que permitiriam testar a hi-
pétese do gendtipo Aa|Bb ainda era muito
complicada. Mas ji na década seguinte, as

técnicas de sequenciamento de nova gera- |
¢io (NGS) e o desenvolvimento da bioinfor-
mitica possibilitaram sequenciamento dos
genomas de mais e mais espécies de abelhas,
sendo que em 2015 foi disponibilizado o ge-
noma de Melipona quadrifasciata.

Com essas novas ferramentas, foram retoma-
dos os temas ja discutidos desde 1974, quan-
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A determinagio das castas por meio de fa-
tores ambientais, como o alimento larval,
implicitamente sugere a participagio de
fatores epigenéticos neste processo e, em
comparagio com Drosophila melanogaster, os
himenépteros possuem um repertdrio epige-
nético muito mais amplo e muito parecido
com o dos vertebrados. Nos genomas dos hi-
mendpteros geralmente sio encontrados os
genes codificadores de quatro DNA metil-
transferases (DNMTs), que sdo as enzimas

responsiveis pela metilagio do DNA. Den-

tre elas,a DNMT?3 é responsavel pela metila-
¢do de novo do DNA em resposta a estimulos
ambientais, e experimentos com larvas de A.
mellifera, nos quais o gene dnmt3 foi silen-
ciado por meio de interferéncia por RNA

(RNAI), resultaram em abelhas adultas com

fenétipo predominante de rainha.

Em comparagio com A. mellifera, os proces-
sos e mecanismos epigenéticos nas abelhas
sem ferrdo ainda so pouco conhecidos. Mas
a partir dos genomas sequenciados, obser-
vou-se que M. quadrifasciata apresenta uma
porcentagem similar a A. mellifera em termos
de DNA potencialmente metilado no geno-
ma, e em M. scutellaris foi demonstrado que
existe hipermetilagio do DNA nas pupas de
operdrias. As rainhas desta espécie, por sua
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— Fatores epigenéticos - fatores

que levam a modificacoes
potencialmente herdaveis

na estrutura do DNA ou

da cromatina, sem levar a
alteracdes na sequéncia

de nucleotideos do DNA.

As principais modificacoes
epigenéticas sao a metilacdo do
DNA, modificaces em histonas
e a ligacdo de RNAs longos ndo
codificadores.

Sequenciamento de

nova geracao (NGS) - O
sequenciamento de nova
geracao (NGS) é uma
tecnologia avancada que
possibilita a leitura e analise
rapida e eficiente das
sequéncias nucleotidicas de
amostras de DNA ou RNA.
Diferentes da metodologia de
sequenciamento tradicional
pela metodologia Sanger, as
metodologias NGS permitem
0 sequenciamento massivo em
paralelo.

Metilacao do DNA - adi¢do de
um grupo metil (CH3) em bases
do DNA, principalmente em
citosina por meio de uma DNA
metiltransferase. A metilacao

do DNA é um processo
epigenético.

Interferéncia por RNA
(RNAI) - técnica de biologia
molecular usada para manipular
experimentalmente os niveis de
um RNA mensageiro (RNAm)
ou do seu produto proteico por
meio da sintese de um RNA
dupla fita correspondente ao
RNAm alvo. Ap6s introducdo na
célula ou tecido, o RNA dupla
fita ativa um complexo proteico
(RISC) que causa a degradagao
do RNAm alvo. Dessa forma, a
metodologia RNAi resulta na
diminuigao ou silenciamento
(knock-down) da expressao de
genes que sdo alvos de estudos
de gendmica funcional.

Sociedade Brasileira de Genética

96



CONCEITOS EM GENETICA

vez, apresentam maiores niveis nas marcas de
histonas, em conjunto com maiores niveis de
HJ na hemolinfa. Dessa forma, existem pa-
drdes epigenéticos diferentes entre as castas
também nas abelhas sem ferrio, tornando a
epigenética um campo fértil para pesquisas
sobre a determinagio das castas e na divisio
do trabalho nas abelhas sociais.

Conflitos
reprodutivos

Embora em insetos sociais haja uma matrcan-
te organiza¢do na divisio e especializagio de
tarefas dentro da coldnia, a fertilidade nio
se restringe as rainhas. Especificamente nas
abelhas sem ferrio, hd situagdes em que as
operdrias também podem botar ovos. Estes
ovos podem servir como alimento para a ra-
inha (ovos tréficos) ou também podem ser
reprodutivos, dando origem a machos, uma
vez que as operdrias nio se acasalam.

Por outro lado, em espécies como Frieseo-
melitta varia, as operdrias sio totalmente
estéreis, pois seus ovarios passam por um
processo de degeneragio ainda na fase pu-
pal. As circunstincias nas quais as operdrias
botam ovos também sio bastante varidveis.
Em algumas espécies de abelhas sem ferrio,
as operdrias podem botar ovos mesmo na
presenca da rainha, enquanto em outras, so-
mente na auséncia dela. Em A. mellifera, as
operarias botam ovos reprodutivos apenas
na auséncia da rainha. Essa variabilidade
na capacidade e no modo reprodutivo das
operdrias pode, inclusive, culminar em diver-
sos tipos de conflitos reprodutivos entre os
membros da colénia.

Nos insetos sociais, existem dois tipos de
modos de acasalamento das rainhas, o mo-
nindrico e o polidndrico. No primeiro, que
é 0 mais comum, as rainhas se acasalam com
apenas um macho no seu voo nupcial. J4
no modo polidndrico, que é bem mais raro,
elas se acasalam com mais de um macho,
tipicamente de dois a cinco. Entretanto, no
caso de A. mellifera, podem se acasalar com
dez a vinte machos. Um efeito marcante da
poliandria é a consequente reducgio da taxa
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de parentesco genético entre as operarias da
colonia, devido as diferentes descendéncias
paternas (patrilinhas). Desse modo, este é
notadamente um fator importante nos con-
flitos reprodutivos entre a rainha e as suas
filhas (operdrias) e também entre as préprias
operarias.

No caso da reprodugio sexual entre indivi-
duos diploides, que representam a maioria
das espécies de animais, o grau de parentesco
entre pais e filhos é r = 0,50 e entre irmios
também é r = 0,50. O r aqui representa a
por¢io gendmica (alélica) compartilhada en-
tre os respectivos individuos. J4 no caso de
reproducio sexual em sistema haplodiploide,
como é o caso dos himendpteros, no macho
existe apenas um alelo para cada gene e, por-
tanto, o macho transmite sempre o mesmo
alelo para todas as suas filhas descendentes,
sendo o r =1.Jd arainha, que é diploide, sem-
pre transmite, alternativamente, um dos dois
alelos de cada gene para os seus descenden-
tes (filhas e filhos) e, portanto, o coeficiente
de parentesco entre ela e seus descendentes
ér=0,50. Em consequéncia disso, o grau de
parentesco entre irmis plenas (operdrias e
rainhas virgens) é r = 0,75 [(1,0+0,50)/2].
Todos os demais coeficientes de parentesco,
no caso de haplodiploidia, seguem esse mes-
mo principio.

Dito isso, a condi¢do da monandria (Figura
3, parte superior) resulta em um coeficiente
de parentesco alto entre as operdrias (irmas
plenas, r = 0,75), enquanto o grau de paren-
tesco com os seus irmaos machos (filhos da
rainha) é de apenas r = 0,25 (0,5/2). J4 com
seus préprios filhos, caso as operirias sejam
reprodutivas, o coeficiente de parentesco é de
r=0,50; ede r = 0,375 com os filhos de suas
irmis completas (sobrinhos completos). Por
sua vez, a rainha apresenta um grau de pa-
rentesco maior com os seus proprios filhos
(r = 0,50) do que com os filhos das operi-
rias (netos, r = 0,25). Desta forma, o eleva-
do grau de parentesco entre operdrias irmas
poderia, em principio, promover a coopera-
¢io entre elas na criagio de suas novas irmis
(filhas da rainha), ao invés do investimento
na sua prépria reprodugio. Assim, na condi-
¢d0 de monandria, a assimetria de parentesco
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entre irmis e irmios gera um conflito gené-
tico de interesses apenas entre as operdrias
e a rainha sobre a producio dos machos da
colénia.

Em contraste, no caso de acasalamentos po-
liAndricos (Figura 3, parte inferior), um con-
flito surge também entre as proprias operd-
rias, pois h na coldnia uma mistura de irmas

plenas (r = 0,75) e meias-irmis (r = 0,25).
Em consequéncia, as operdrias seriam mais
aparentadas dos seus préprios filhos do que
dos seus sobrinhos completos ou dos meio-
-sobrinhos (r = 0,125). Tal as levaria a ado-
tar uma conduta potencialmente nepotista,
optando pela cria¢io de seus proprios filhos
e filhos da rainha (r = 0,25), ao invés dos
seus meio-sobrinhos.
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Esse comportamento menos cooperativo
(ndo altruista) entre as operdrias pode impli-
car em grandes custos para o coletivo, uma
vez que as operdrias reprodutivas consomem
recursos ao destinar energia para a reprodu-
¢i0 e nio s6 para a manutencio da coldnia.
Além disso, hd a possibilidade de um ex-
cesso na quantidade de machos gerados e,
consequentemente, uma diminui¢io da pro-
dutividade da coldnia como um todo. Para
resolver este conflito de interesses surgiram
diversas estratégias. Em algumas espécies
foram identificados mecanismos de coer¢io
social por meio de agressio is operdrias ovi-
positoras, ou mecanismos de “policiamento’,
quando operdrias removem seletivamente
os ovos reprodutivos que nio foram postos
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pela rainha. Esta variabilidade no potencial
reprodutivo das operdrias e no comporta-
mento das castas dentro dos diversos tdxons
de abelhas é particularmente instrutiva para
pesquisas sobre a evolugio de estratégias de
histérias de vida no 4mbito da sociabilidade.

Consideracoes
finais

Neste texto introduzimos alguns concei-
tos centrais da Genética dos insetos sociais,
como o altruismo, a determinagio do sexo

e das castas, e os conflitos reprodutivos da
organizacio social. Partindo do organismo

Figura 3.

Representacao esquematica dos
graus de parentesco genético
entre os membros de uma
coldnia de insetos sociais nos
quais a rainha se acasalou com
um Gnico macho (monandria)
ou com miltiplos machos
(poliandria).
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modelo Apis mellifera, colocamos em foco
as abelhas sem ferrdo. Sdo estas as abelhas
sociais nativas dos Neotrdpicos, com grande
diversidade biolégica e importincia como
polinizadores. Por meio destas também lem-
bramos do centendrio do nascimento de um
dos grandes geneticistas brasileiros, o Prof.
Dr. Warwick Estevam Kerr, que realizou
muitos estudos sobre a genética dessas abe-
lhas. A sua hipétese da determinagio genéti-
ca das castas no género Melipona pode agora,
por meio das novas ferramentas da genémica
e epigendmica, gerar conhecimento sobre
as bases moleculares da organizagio social
dos insetos, especialmente dos himendpte-
ros (abelhas, formigas e vespas). Vale afinal
lembrar que insetos sociais, himendpteros e
cupins juntos, tipicamente constituem 30%
da biomassa animal em qualquer tipo de
ecossistema terrestre, o que destaca o seu su-
cesso ecoldgico e evolutivo.

Dedicatoria

Dedicamos este artigo & meméria do Prof.
Dr. Warwick Estevam Kerr, em homenagem
ao centendrio do seu nascimento (9 de se-
tembro de 1922). O Prof. Kerr foi um dos
fundadores da Sociedade Brasileira de Ge-
nética, foi o primeiro Diretor Cientifico da
Fundagio de Amparo 4 Pesquisa do Estado
de Sio Paulo (FAPESP), o primeiro gene-
ticista (agrénomo) a criar e chefiar um De-
partamento de Genética em uma Faculdade
de Medicina (Faculdade de Medicina de Ri-
beirio Preto da Universidade de Sao Paulo),
foi duas vezes Diretor do Instituto Nacional
de Pesquisas da Amazoénia (INPA), criou o
Departamento de Genética na Universidade
Federal de Maranhio e, em seguida, foi pro-
fessor de Genética da Universidade Federal
de Uberldndia. O Dr. Kerr, como sempre
foi chamado, recebeu intimeras honrarias
por suas contribuicées a2 Ciéncia. Mas o
que marcou mesmo a sua contribui¢io para
a Genética foi o seu fascinio pelas abelhas,
especialmente as abelhas sem ferrio, nativas
do Brasil. Tal fascinio guiou as suas pesqui-
sas desde o doutorado, defendido em 1948
na Escola Superior de Agricultura “Luiz de
Queiroz” da USP em Piracicaba.
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