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Resumo

Evolucionistas antes de Darwin e Wallace ja tinham mencionado o mecanismo da selecdo
natural. Para Darwin, a variacao existe em larga escala entre populacées e ela esta disponivel
para a acdo da selecdo natural. Parte dessa variacdo beneficia seus portadores na luta pela
sobrevivéncia. Wallace chegou a conclusBes semelhantes quase ao mesmo tempo. A selecdo
natural como mecanismo de mudanga evolutiva foi universalmente adotada apds a Sintese
Moderna (1930-1940). Nos ultimos cinquenta anos, entretanto, outros mecanismos e processos
evolutivos foram descobertos. Hoje em dia, é quase consenso que a selecdo natural ndo é
suficiente para explicar a evolugdo bioldgica. Atualmente, a necessidade de uma significativa
extensdo da teoria evolutiva, em algo como uma Sintese Estendida, € ponto principal de
discussdo. Em tal teoria, a selecdo natural deixa de ter um papel criativo uma vez que a variacao
¢ limitada por outros processos que ndo a selecdo. O objetivo do presente artigo é estabelecer
o papel da selecdo natural em trés momentos distintos da histéria da biologia evolutiva, de
Darwin até a Sintese Estendida.
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Abstract

Evolutionists before Darwin and Wallace had already mentioned the mechanism of natural
selection. For Darwin, there is variation on large scale among biological populations and it is
available for the action of natural selection. Some of the variation benefits their bearers in the
struggle for survival. Wallace came to similar conclusions almost at the same time. Natural
selection as the mechanism of evolutionary change was universally adopted after the Modern
Synthesis (1930-1940). In the last fifty years, however, other evolutionary mechanisms and
processes have been discovered. Nowadays, it is almost a consensus that natural selection is not
enough to explain biological evolution. Currently, the need for a significant extension of the
evolutionary theory, in a sort of Extended Synthesis, is a main point of discussion. In such theory,
natural selection has no longer a creative role since processes other than selection limit variation.
The aim of the present paper is to establish the role of natural selection in three different
moments in the history of evolutionary biology, from Darwin to the Extended Synthesis.
Keywords: Darwin; Evolution; Natural Selection; Extended Synthesis; Wallace.
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Introducao

Selecdo natural é reproducdo diferencial por conta de variacdes na capacidade de
sobrevivéncia das popula¢gdes de uma espécie em um determinado ambiente. Esse processo
pode levar ao aumento na proporcao das caracteristicas hereditarias vantajosas entre uma
geracdo e a proxima. A teoria evolutiva de Darwin (1858, 1859) e Wallace (1858) tem na
selecdo natural o mecanismo que explica a origem e diversificacdo das espécies.

Um dos primeiros naturalistas a despertar atencdo sobre a possibilidade dos
organismos se transformarem no tempo foi Jean Baptiste Lamarck (Bowler, 2003). No inicio
do século XIX, ele defendia que todas as espécies, incluindo o Homo sapiens, originavam-se
de outras pre-existentes. Em relacdo as causas dessas modificacGes, Lamarck atribuiu
importancia a acao direta das condi¢es de vida, ao entrecruzamento das formas existentes,
a lei de desenvolvimento progressivo e ao uso-e-desuso — fator que considerou a causa de
todas as adaptacdes da natureza (Ridley, 2006).

No prefacio do On the origin of species, Darwin (1859) cita ainda outros autores que
escreveram sobre a evolu¢ao das formas organicas por processos naturais. Entre eles, esta
Geoffroy Saint-Hilaire que falava em variacbes das espécies em torno de um mesmo tipo
original e que considerava 0 meio ambiente como a causa principal dessas modificacdes.
Darwin também discute brevemente os trabalhos de William Wells, que aplica um
mecanismo semelhante a selecdo natural para explicar as diferencas entre brancos, negros e
mulatos, e Patrick Matthew, que comenta de forma nitida o poder de um principio analogo
ao da selecdo natural em um trabalho sobre construcao naval e arboricultura (Mayr, 1982).

No presente artigo sera apresentado um panorama sobre o papel da sele¢cao natural
bioldgica dentro de trés momentos distintos da histdria da teoria evolutiva. Serdo discutidas
as concepcles originais de Darwin e Wallace, a recepcdo e o impacto da teoria evolutiva de
Darwin e Wallace até o surgimento da Teoria Sintética da Evolu¢ao ou Sintese Moderna, nas
décadas de 1930 e 1940, e qual o possivel papel da selecao natural dentro de uma Sintese
Estendida da Evolucdo, que procura reunir os avangos dos Ultimos cinquenta anos para a
compreensdo da origem e diversificacdo organica.

Sele¢do natural para Darwin e Wallace

Darwin (1859) defende que a variacdo bioldgica existe em larga escala e esta disponivel
para a acdo da selecdo natural, que por sua vez favorece os seres mais aptos na luta pela
sobrevivéncia. As caracteristicas que favoregcam esses organismos no momento em que
ocorre a selecdo sdo transmitidas para as futuras gera¢des, que também teriam vantagens
sobre as outras variantes. Por um processo de acumulacbes de variacBes vantajosas,
surgiriam organismos altamente adaptados aos seus ambientes.

Dentro desse contexto, as variedades morfoldgicas existentes dentro de uma mesma
espécie sdo o substrato sobre o qual a sele¢do natural atua. As causas da variagao seriam
disponibilidade de alimento e nutrientes, clima, distribuicdo geografica das populagdes de
uma mesma espécie e isolamento geografico. Para Darwin (1859), todas os morfotipos
podem existir a priori. A selecdo atuaria modificando parte por parte do organismo
conforme as condi¢des de vida que ele suporta em um processo gradual e acumulativo que
levaria a adaptagdo dos organismos. Assim, cada perfil que um organismo apresentou no
correr da historia evolutiva da sua linhagem teve alguma vantagem seletiva.
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A ideia darwiniana central é que na natureza ocorre uma luta pela sobrevivéncia
notadamente entre membros de uma mesma espécie. Estudos sobre a criacdo de animais
domésticos e a leitura do trabalho de Malthus sobre as populacdes humanas levaram
Darwin a desenvolver o cerne da sua teoria (Mayr, 1982; Bowler, 2003). Nela esta incluida a
ideia de interdependéncia dos seres vivos para a sua sobrevivéncia e capacidade de deixar
descendentes. Como nascem mais individuos do que o numero dos que poderiam
sobreviver, sempre haverd uma luta pela existéncia, seja entre os individuos da mesma
espécie, entre os de espécies diferentes, ou com as condicGes de vida de seu habitat. A
reducdo do numero de individuos sempre incide sobre uma parcela da populacdo, seja por
recursos divididos pelos seus membros (competicdo interespecifica), seja por predacao.
Quando as limitagBes a sobrevivéncia sao reduzidas, o decrescimo populacional diminui —
os fatores limitantes relacionam-se a disponibilidade de alimento, ao clima, predacao,
competicao por polinizadores e disputas por parceiros para acasalamento.

O que Darwin denomina selecao natural é a preservacao das variacGes favoraveis e
eliminacao das variacdes nocivas. Aquelas variacbes nem vantajosas e nem nocivas ndo
serdo afetadas, permanecendo como caracteristicas oscilantes. Cada caracteristica
selecionada seria “testada” pelo ambiente e o individuo se desenvolveria em condicdes de
vida adequadas a sua estrutura. A menor diferenca entre as estruturas poderia alterar o
equilibrio natural na luta pela sobrevivéncia, garantindo ou ndo a preservacdo de certas
variedades dentro das populacdes. Dentro dessa perspectiva, para que a selecdo natural
possa provocar mudancas evolutivas, seria preciso que as populacdes tivessem um grande
nimero de individuos. Isso aumentaria a chance do aparecimento de variabilidade e
garantiria que, caso um organismo com uma variacdo vantajosa fosse predado ou morto
por um evento estocéastico, essa variacdo continuaria presente na populacdo para que a
selecao atuasse.

Segundo a concepc¢do darwiniana de sele¢cdo natural a variacao dentro das popula¢ées
é necessariamente aleatoria, i.e, ndo direcional. Para Darwin, a fonte de variabilidade nao
seria uma forca divina que ordenava a evolugdo dos organismos, como defendido por Asa
Gray e Charles Lyell (Pigliucci, 2009).

Para explicar a manutencéo das variacdes na descendéncia, Darwin, na auséncia de
informacgdes sobre genética, aceitava a heranca de caracteres adquiridos e o principio do
uso e desuso, conceitos anteriormente utilizados por Lamarck (Bowler, 2003). O raciocinio
lamarckista de Darwin fica claro em algumas passagens do On the origin of species “(...) eu
encontrei no pato domestico que 0ssos da asa pesam menos e 0s 0ssos da perna pesam
mais, em propor¢oes ao esqueleto como um todo, do que ocorre com 0s Mesmo 0ss0S NO
pato selvagem, e esta mudanca pode ser atribuida seguramente ao fato de que o pato
doméstico voa muito menos e anda mais do que seus parentes selvagens” (Darwin, 1859, p.
38).

O principio da selecao natural para Darwin se aplicava a todos os seres vivos, inclusive
ao homem, e explicaria também a evolucdo das suas faculdades morais e intelectuais. Estas
seriam condicdes modificadas a partir de rudimentos presentes nos demais vertebrados, da
mesma maneira e pela acdo das mesmas leis gerais das quais derivaram a sua estrutura
morfoldgica (Carmo & Martins, 2006).

Darwin privilegia a selecdo natural como o mecanismo responsavel pela maior parte da
diversidade biol6gica, mas ndo desconsidera a existéncia de outros processos evolutivos. Ele
mesmo desenvolve a ideia de selecao sexual (Darwin, 1871), diretamente relacionada a
vantagem que certos individuos apresentam sobre outros da sua mesma espécie pela posse
do sexo oposto. Quando machos e fémeas possuem os mesmos habitos, mas diferem na
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ornamentacdo e tamanho, i.e, quando ha dimorfismo sexual, pode-se dizer que tais
variagdes sdo resultado de selecdo sexual. Geralmente a maior variabilidade existe entre
machos que disputam a preferéncia das fémeas — essas caracteristicas serdo transmitidas
apenas a descendéncia masculina (Ridley, 2006).

O também naturalista britanico Alfred Russel Wallace chegou as mesmas conclusdes
que Darwin sobre a selecdo natural de forma quase concomitante (Mayr, 1982; Bowler,
2003). Os relatos dos trabalhos de Darwin e Wallace foram publicados conjuntamente em
1858 (Darwin, 1858; Wallace, 1858). Ambos fizeram referéncia a luta pela existéncia,
inspirados pelo trabalho de Malthus (Mayr, 2006), defendendo que, na natureza, o individuo
mais bem adaptado sobrevive e deixa mais descendentes. Porém, os dois autores
discordavam de alguns aspectos fundamentais da selecao natural.

Wallace de fato ndo utilizou o termo selecdo natural, mas referiu-se ao mesmo
processo denominado por Darwin. Em Wallace (1855), ele somente explicita que uma
espécie tende a se transformar em outra, mas ndo deixa claro qual o mecanismo
responsavel por isso. Wallace defendia a ocorréncia de mudancas graduais e ndo uma
tendéncia a progressdo, na qual a sucessdao da vida no globo seguia de um grau de
organizacao inferior para um superior.

Anos depois, Wallace (1890) discutiu a visdo darwinista da teoria evolutiva sob a luz de
dados coletados ao longo de trinta anos apds a publicacdo do On the origin (Darwin, 1859).
Ele propds o seguinte cenario: os organismos vivem em perpétua luta pela sobrevivéncia;
somente por meio da exata adaptacdo de sua organizacao ao ambiente, incluindo seus
instintos e habitos, eles podem sobreviver e produzir descendentes que ocupem 0O seu
lugar. Para Wallace, embora em alguns casos a sobrevivéncia dos individuos decorresse
mais do acaso do que da sua real superioridade, parecia claro que os sobreviventes eram
mais adaptados por conta da sua “perfeita organizacdo” — essa sobrevivéncia do mais apto
seria equivalente a selecao natural darwiniana (Wallace, 1890).

Assim como Darwin, Wallace considerava que a luta mais severa era aquela travada por
espécies muito préximas ocupando a mesma regido. Ele também defendia o “principio de
utilidade”, segundo o qual nenhum fato especifico da natureza organica, nenhum oérgao
especial, nenhuma forma caracteristica ou notavel, nenhuma peculiaridade nos instintos ou
habitos, nenhuma relagdo entre espécies ou grupos de espécies pode existir se ndo foi
alguma vez Util para os individuos ou racas que a possuem. Esse principio seria garantido
pela selecdo natural, que fixaria tais caracteristicas Uteis (Wallace, 1890). Na teoria de
Darwin-Wallace, as adaptac6es evoluem em pequenos passos a partir de orgdos, padrées
de comportamento, células ou moléculas pre-existentes (Ridley, 2006).

Apesar das muitas congruéncias entre as teorias propostas por Darwin e Wallace, ha
pontos discordantes que por vezes fornecem explicacbes diferentes para o mesmo
problema. Ndo se pode dizer que a teoria da selecdo natural foi proposta por Darwin em
coautoria com Wallace: ela foi proposta pelos dois autores independentemente, a despeito
de incontestaveis semelhancas, o que permite considerar o momento inicial do
evolucionismo como teoria de Darwin-Wallace. Wallace dava importancia maxima e
exclusiva a selecdo natural como processo evolutivo (Carmo et al., 2009). Darwin ndo exclufa
a possibilidade de outros mecanismos serem importantes na evolucdo (Darwin, 1859).

Para Wallace (1890), a natureza moral e intelectual do homem ndo teria sido
desenvolvida somente pela variacdo aleatéria — independentemente da sua causa — e pela
selecdo natural. Segundo ele, um grande numero de faculdades mentais que existentes nos
selvagens ou existentes em condicGes rudimentares aparecem bastante desenvolvidas nas
por ele chamadas “ragas civilizadas”. Tais caracteristicas ndo teriam se desenvolvido por um
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processo lento e acumulativo como a selecdo natural. Para Wallace, haveria uma diferenca
entre a origem das caracteristicas fisicas e mentais do homem em relacdo aquelas de outros
animais. O proposito do mundo seria desenvolver o espirito humano em associacdo com o
corpo. Existiria, dessa forma, um mundo invisivel, 0 “mundo dos espiritos” (Mayr, 1982).

Wallace ndo era adepto de explicacbes por selecdo sexual. As diferencas de
ornamentacdo, estrutura e cor existentes entre machos e fémeas seriam explicadas apenas
por selecdo natural. Nesse sentido, a coloracao dos animais estaria relacionada a defesa ou
ao reconhecimento pela propria espécie. O termo selecdo sexual se restringiria aos
resultados diretos da luta e combate entre os machos (Carmo et al., 2009).

Outro ponto importante na percepgdo de Wallace sobre os mecanismos evolutivos é
que, para ele, a variagdo e a selecdo natural superavam os efeitos do uso e desuso.
Portanto, ele negou o papel desse processo e da heranca dos caracteres adquiridos na
teoria da evolugao: os efeitos do uso e desuso seriam pequenos e nao herdaveis. Wallace
era simpatico a teoria da “continuidade do plasma germinativo” de August Weismann
(plasma germinativo seria 0 material responsavel pela hereditariedade, contido nas células
reprodutivas), cuja consequéncia € que quaisquer caracteres adquiridos ndo seriam
transmitidos dos progenitores para seus descendentes (Ridley, 2006).

Como visto, as ideias de Wallace se assemelham mais aquelas presentes na Sintese
Moderna da Evolucao de meados do século XX (Mayr, 1982) do que as ideias originais de
Darwin no On Origin of species (Darwin, 1859).

A centralidade da selecdo natural na Sintese Moderna

A selecdo natural como mecanismo de mudanca evolutiva sé foi universalmente
adotada pelos bidlogos apds a Sintese Moderna da Evolucdo (1930-1940) (Mayr & Provine,
1980; Mayr, 19822006). Isso, segundo Mayr (2006), deve-se ao fato de que a teoria
evolutiva de Darwin ndo € monolitica. Ele dividiu o paradigma evolutivo darwiniano em
cinco teorias principais (que ndo representam, entretanto, todas as teorias evolutivas de
Darwin; faltam a selecdo sexual, a pangénese, o efeito do uso e desuso e a divergéncia de
caracteres). Séo elas:

Evolucdo: o mundo ndo é imutavel, nem foi recentemente criado, esta constantemente
mudando e os organismos se transformam na dimensao do tempo;

Ancestralidade comum: todo grupo de organismos descende de um ancestral comum
e todos 0s organismos e microrganismos tiveram uma unica origem na Terra;

Multiplicacdo das espécies: explica a enorme diversidade organica. As espécies se
multiplicam separando-se em espécies filhas ou florescem pelo estabelecimento de
populacGes fundadoras, isoladas geograficamente, a partir das quais evoluem novas
espécies;

Gradualismo: a mudanga evolutiva ocorre pela transformacdo gradual da populacéo, e
ndo por uma mudanca rapida (saltacional);

Selecdo natural: a mudanca evolutiva ocorre pela abundancia de variagdo em todas as
geracdes. Os individuos que sobrevivem, devido a uma combinacdo bem adaptada de
caracteres hereditarios, originardo a proxima geracao.

A maioria dos evolucionistas apds 1859 — autores que tinham aceitado a primeira das
teorias supracitadas (evolu¢do) — rejeitaram pelo menos uma das outras quatro teorias de
Darwin (Mayr, 2006). Eles explicavam, por exemplo, a ancestralidade comum por
mecanismos Lamarckistas, finalistas ou saltacionistas (Bowler, 2003). Somente depois que as
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criticas anti-darwinianas do inicio do século XX foram refutadas é que a visdo assumida pela
Sintese Moderna foi amplamente adotada (Mayr, 2006). S&do exemplos dessas posturas anti-
Darwinianas: fisicismo, criacionismo, saltacionismo e transformismo.

Na Sintese Moderna da Evolucdo (Mayr & Provine, 1980; Mayr, 1982; Mayr, 2006), a
selecdo natural é considerada o principal mecanismo responsavel pela evolucdo dos
organismos. Sendo assim, ela assume um papel central na teoria evolutiva e é o nucleo duro
do programa de pesquisa em evolucao. A selecdo natural explicaria tanto a origem da
diversidade biolégica quanto a adaptacdo dos organismos a variagdo ambiental (Ridley,
2006). Em certo sentido, os tedricos da Sintese Moderna sao mais selecionistas que o
proprio Darwin ja que ele nunca excluiu a possibilidade de existéncia de processos
complementares a selecdo natural (Darwin, 1859).

Em linhas gerais, para que a selecdo natural ocorra, algumas condi¢des sdo necessarias
(Lewontin, 2010): os organismos precisam ser capazes de se reproduzir, suas caracteristicas
devem ser hereditarias, deve existir variacdo de caracteres individuais entre os membros de
uma populacao, é necessaria a ocorréncia de variacdo da aptidao (/itness) do organismo (de
acordo com o estado de um determinado atributo herdavel. Por aptiddo entende-se o
numero médio de descendentes diretos deixados por um membro médio da populacao).

Darwin (1859) ndo soube explicar a origem da variacdo e a natureza da heranca. No
inicio do seculo XX, August Weismann concluiu que o estudo da variagdo era a nova
fronteira da biologia evolutiva (Mayr, 2006). Ele teve grande impacto no pensamento
evolutivo, dando a sele¢do natural um papel exclusivo, ao excluir a mudanca por uso e
desuso e qualguer forma de heranca de caracteres adquiridos. Os determinantes
hereditarios seriam passados de geracdo em geracao apenas atraves das linhagens
germinativas, ndo eram derivados de estruturas do corpo dos pais e eram imunes as
alteracbes das células somaticas. Novas variacdes herdaveis ocorreriam através de
mudancas acidentais ou induzidas pelo ambiente que afetassem a quantidade ou qualidade
dos determinantes na linhagem germinativa. Era a reproducdo sexual a responsavel por
reunir diferentes combina¢des de determinantes dos progenitores e produzir as diferencas
herdaveis nos individuos (Mayr, 2006; Jablonka & Lamb, 2005).

Weismann preparou o arcabouco para que a genética mendeliana pudesse ser
incorporada a teoria evolutiva (Ridley, 2006). O mendelismo passou a ser a teoria da
hereditariedade aceita a partir da década de 1920 e base da genética moderna. Apesar de
ter possibilitado o resgate da teoria darwiniana, que culminaria na Sintese Moderna, o seu
efeito inicial foi 0 oposto (Mayr & Provine, 1980). Hugo de Vries e Willian Bateson, dois dos
redescobridores dos trabalhos de Mendel, eram contra a teoria de Darwin. Pesquisando
sobre a heranca de grandes diferencas entre os organismos, sugeriram que a evolugdo
ocorria por meio de macromutagdes herdadas geneticamente pela prole (Ridley, 2006).

A partir das ideias de Weismann, Fisher, Haldane e Wright conseguiram demonstrar
que a selecdo natural poderia operar com a genética mendeliana (Mayr, 1982; Ridley, 2006).
Assim, estabeleceu-se a Sintese Moderna ou Teoria Sintética da Evolugdo (Mayr & Provine,
1980; Mayr, 1982). Ela se tornou o paradigma da teoria evolutiva, centrada no papel
preponderante da selecdo natural atuando na variedade pré-existente originada a partir de
mutacBes aleatérias e recombinacbes cromossdmicas. A informacdo hereditaria passaria
fisicamente através da molécula de DNA dos progenitores para a sua prole (Ridley, 2006).

Para a Sintese Moderna, a selecdo natural continuaria explicando tanto a evolucao
como a adaptacdo: a sele¢ao leva a evolucdo em decorréncia do surgimento de uma nova
forma que tenha maiores taxas de sobrevivéncia e reprodugdo do que as formas vigentes,
considerando-se um ambiente cambiante (Ridley, 2006). A variacdo surgiria como resultado
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de mutacdes durante a replicacdo do DNA e das recombinacdes cromossdmicas na
formacdo dos gametas. Por essa razdo a variacdo € aleatdria em relagdo a direcdo da
adaptacao. O surgimento de um novo gendtipo recombinante ndo se relaciona a qualquer
tendéncia no sentido de uma melhora adaptativa. Dada a enorme gama de fatores
mutagénicos existentes, a variabilidade é amplamente difundida em populagdes naturais.

O surgimento de variantes mais ou menos vantajosas no que diz respeito ao seu
sucesso reprodutivo corresponde a selecdo natural. Esta exerce pressdo sobre as
caracteristicas dos individuos e é essa pressdo de selecdo que leva a fixacao de
determinadas caracteristicas na populacdo. Tal fendbmeno é conhecido como mudanca da
frequéncia genotipica nas popula¢es, uma vez que, na concepgao classica mendeliana da
relacdo gendtipo-fendtipo, toda caracteristica fenotipica refletiria um determinado gene
(Ridley, 2006).

A despeito de ainda considerada o paradigma corrente da teoria evolutiva, hipoteses
acessorias a Sintese Moderna foram desenvolvidas nos Ultimos cinquenta anos. Desde o
neutralismo de Motoo Kimura, que descreveu como a mudanga nas frequéncias genotipicas
das populacBes ocorreria a partir de eventos estocasticos sem componente seletivo, sabe-se
que € preciso incorporar outros mecanismos e processos alem da selecdo natural para
explicar a origem e diversificagdo dos organismos. Atualmente alguns autores insistem na
necessidade de uma significativa extensao da teoria evolutiva para a definicdo da assim
chamada Sintese Estendida da Evolucao (Pigliucci, 2009; Pigliucci & Mdiller, 2010).

Para uma Nova Sintese da Evolucdo

A Sintese Estendida da Evolucdo (Pigliucci, 2009; Mdller & Newman, 2003; West-
Eberhard, 2003; Jablonka & Lamb, 2005; Pigliucci & Muller, 2010) defende que existem
processos envolvidos da diversificacdo dos seres vivos que vdo além da selecdo natural
discutida por Darwin, Wallace e pela Sintese Moderna: sistemas de heranca epigenética
(SHEs) (Newman & Mdller, 2001; Jablonka & Lamb, 2005), Mddulos de Padronizacao
Dinamica (MPDs) (Newman, 2009), plasticidade fenotipica (West-Eberhard, 2003) e
emergéncia (Depew & Weber 1995).

Em uma Sintese Estendida da Evolucao, a selecdo natural deixa de ter um papel criativo
e passa a se relacionar a manutencdo da variacdo limitada por outros processos, descritos
abaixo. A variacdo ndo é mais considerada ilimitada, pois ndo depende somente de
mutacao e recombinacdo cromossdmica. Como existem outros fatores que interferem na
regulacao génica, fazendo com que mudangas fenotipicas ndao dependam de alteracées
genéticas de monta, a propor¢do 1:1 entre gendtipo e fendtipo perde o sentido (Pigliucdi,
2009).

Os Sistemas de Heranga Epigenética (SHEs) consistem de processos epigenéticos que
provocam efeito persistente no desenvolvimento dos seres vivos. Isso ocorre quando
variacOes fenotipicas ndo provenientes de variacdo génica sdo transmitidas para as geracoes
subsequentes de células ou organismos. Esses processos interferem nas redes de expressao
génica e, sendo assim, sao cruciais para a evolucdo. Os SHEs podem ser divididos em
quatro categorias, como apontam Jablonka & Lamb (2005):

(1) Circuitos autossustentaveis (Figura 1A): possibilitam que células-filhas possam herdar
padrdes de atividade genética presentes nas células-mae. Isso ocorre porque o controle da
atividade genética envolve circuitos autossustentaveis de retroalimentacao;
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(2) Heranca estrutural (memoria da forma) (Figura 1B): esta relacionada com a
manutencdo das formas modificadas das estruturas celulares. As estruturas existentes séo
usadas para a formacéo de estruturas similares nas células filhas;

(3) Sistemas de marcacdo da cromatina (Figura 1C): a cromatina ndo € algo fixo e
imutavel, uma vez que as mesmas sequéncias de DNA podem ser “empacotadas” de
maneiras diferentes em células diferentes e em épocas diferentes. A maneira como uma
determinada regidgo é empacotada determina qudo acessivel esse DNA fica aos fatores
necessarios para que ocorra a transcricao. A metilagdo do DNA e a marcacao de proteinas
que se ligam ao DNA e influenciam a atividade dos genes sdo exemplos desse tipo de
heranca;

(4) RNA de interferéncia (silenciamento génico) (Figura 1D): Os RNAs de interferéncia
levam ao silenciamento estavel e herdavel pelas células de genes especificos. Dependem de
moléculas chamadas small interfering RNAs (siRNA), que se originam de moléculas muito
maiores de RNA mensageiro com sequéncias e estruturas incomuns.
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Figura 1. A. Circuitos autossustentaveis: (a) o gene A esta inativo e as células-filhas herdam o estado
inativo em (b), um estimulo temporario (bomba) induz a ativacdo da gene A e a sua producgdo. Como
as células-filhas herdam o produto, elas também herdam o estado ativo. B. Heranga estrutural: um
prion aberrante (forma comprida) entra em contato com a proteina normal (forma quadrada) e a
induz a mudar sua conformacdo, assumindo o formato aberrante. C. Replicagdo de dois padrées de
metilacdo: as linhas continuas sdo fitas-mdes de DNA; as tracejadas sdo as fitas-filhas; os icones em
alguns dos Cs representam grupos metila. D. Silenciamento mediado por RNA: no alto um RNA

estruturalmente anormal é produzido; esse RNA é reconhecido e desmembrado por agdo enzimatica.

Os fragmentos resultantes, os siRNAs, associam-se com complexos de proteinas, e, com a ajuda
deles, destroem copias do RNA anormal ( a direita); eles também podem interagir com o trecho de
DNA que produziu o RNA anormal e inativa-lo com uma metilagdo ou uma marca de proteina. Em
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alguns organismos o siRNA de alguma forma também migra para outras células (no meio a direita)
(modificado de Jablonka & Lamb, 2005).

Além dos supracitados sistemas de heranca epigenética, a plasticidade fenotipica, ou
plasticidade do desenvolvimento, também é importante no contexto de uma Sintese
Estendida da Evolugdo. Ela é definida como a capacidade de resposta de um organismo ao
seu ambiente durante o desenvolvimento ontogenético (West-Eberhard, 2003), que leva ao
surgimento de formas distintas mesmo sem a ocorréncia de alteracdes genéticas. Seu papel
na mudanca evolutiva e na adaptacdo foi pouco considerado na Sintese Moderna da
Evolucdo. Uma maior plasticidade fenotipica inicial na diversificacdo das formas esta
associada a um menor controle e canalizagao genético-desenvolvimental destes fendtipos e,
consequentemente a uma maior dependéncia das condicdes ambientais. Na figura 2
encontram-se exemplos de plasticidade fenotipica. Em cada caso o individuo tem
modificada a sua morfologia, fisiologia, comportamento ou histéria de vida em resposta a
uma mudanca ambiental, sejam elas temporais, espaciais, bidticas ou abidticas. Tais
alteracdes desestabilizam a homeostase e o desenvolvimento, causando um
desbalanceamento entre o fendtipo e o ambiente, e diminuindo o fitness (Whitman, 2009).
Atualmente, ndo se considera mais 0 organismo como agente passivo as mudancas
ambientais. Em alguns casos, ele é dotado de respostas adaptativas alternativas que podem
ocorrer entre geragdes e ao longo de uma unica geragao.

Figura 2. Exemplo de plasticidade fenotipica. A nutricdo influencia fortemente o tamanho do
gafanhoto 7aeniopoda eques, do deserto do Arizona. Os machos estdo a esquerda, as fémeas a
direita. Os quatro individuos abaixo estavam em um ambiente com chuvas amplas e vegetagdo
abundante; os quatro de cima receberam pouca chuva e tinham vegetacdo pobre a sua disposicao
(modificado de Whitman, 2009).

Dentro da visdo da Sintese Moderna (Mayr & Provine, 1980; Mayr, 1982), o ambiente
age apos a variagdo ter sido produzida e tem apenas o papel de pressao de sele¢cdao. Com a
plasticidade fenotipica o ambiente passa a ter um papel duplo na evolugdo, possibilitando a
expressdo de variacdes e atuando como pressao de sele¢cao. O reconhecimento do papel
fundamental do ambiente na expressao fenotipica € um duro golpe a visdo genecentrista da
biologia prevalecente em todo o século XX (Lewontin, 2010). Dentro de uma perspectiva na
qual a selecdo natural atua sobre o fendtipo, ndo se pode pensar em caracteristicas isoladas,
mas sim em fendtipos coletivos que geram uma resposta secundaria @ mudanca ambiental,
levando ao aumento do sucesso reprodutivo (West-Eberhard, 2003). Isso € possivel porque,
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na realidade, ndo sdo os genes que evoluem, mas sim as redes de interacdo génica que
modulam a expressdo dos genes propriamente ditos.

Levando-se em conta o papel da plasticidade fenotipica na evolucdo, pode-se afirmar
gue um unico pico adaptativo, considerado a adaptacdo otima a um dada pressdo de
selecdo, ndo existe. O que ocorre no lugar sao as paisagens adaptativas ou epigenéticas, e é
nelas que a selecdo natural vai agir.

Ainda no que diz respeito a origem da variacao bioldgica os Modulos de Padronizagdo
Dinamica (MPDs) consistem em um subconjunto dos produtos génico daquilo que é
conhecido como “kit de ferramentas genético-desenvolvimentais” (Newman & Bhat, 2009).
Os MPDs funcionam em associagdo com processos fisicos genéricos mobilizados por eles.
Dentro dessa perspectiva, 0s produtos génicos controlariam parte dos parametros fisico-
quimicos como a coesdo, a viscoelasticidade, difusdo e a heterogeneidade espaco-temporal
baseada na interacdo do ativador-inibidor e na dinamica multi-estavel e oscilatoria. Os
MPDs isolados ou em combinacdo uns com os outros constituiriam uma “linguagem
padrdo” capaz de gerar, por exemplo, os planos corporais dos animais, além das formas das
estruturas e orgaos (Tabela 1). Pode-se pensar que tipos divergentes de animais modernos
utilizam o mesmo conjunto de ferramentas moleculares durante o seu desenvolvimento,
mas o fazem ndo por uma disparidade fenotipica produzida por longos periodos de tempo
e sim em relacdo a mudanca genotipica. A existéncia de padrées conservados de expressdo
desses MPDs sugere fortemente que, como discutido acima, a despeito da aleatoriedade do
processo, a variacdo a partir da qual o mecanismo da selecao natural atua nao é ilimitada.

Tabela 1. Médulos dindmicos de padronizacdo, seus respectivos componentes moleculares e
principios fisicos, papeis na evolugdo e desenvolvimento, e representacdes esquematicas (modificado
de Newman & Bhat, 2009).
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Em uma definicdo contemporanea, a selecdo natural fica condicionada a variacao
existente e as condicdes que geram essa variacdo, uma vez que 0S pProcessos descritos
acima demonstram que, para que ocorra uma mudanga nos morfotipos disponiveis, ndo é
necessario mudanca expressivas nas sequéncias génicas. Nesse contexto, a contingéncia
(Gould, 2002) perderia parte da sua influéncia na evolucao, ja que os planos corpdéreos
poderiam se modificar apenas em certos morfotipos por razdes de restricdes do
desenvolvimento embrionario, que néo refletem a mudanca direta da frequéncia génica.
Assim, a selecdo tem disponivel para a sua agdo apenas certas variantes que, por sua vez,
dependem de outros fatores para o seu aparecimento. Portanto, a variabilidade prévia
necessaria para o processo de selecdo natural é limitada. Pode-se ilustrar isso a partir das
paisagens adaptativas de Wright (1932) (Figura 3).

Os processos e mecanismos supracitados sdo capazes de gerar diversidade em saltos e
ndo apenas de forma gradual, alterando radicalmente o plano corpéreo dos organismos em
um tempo geoldgico mais curto do que se imaginava. Tais mecanismos permitem
estabelecer que ndo apenas a selecao natural é responsavel pelo surgimento de novidades
evolutivas, e que o seu papel mais efetivo na evolucdo é o refinamento e manutencdo de
caracteristicas surgidas a partir de fontes distintas. Mecanismos como os Sistemas de
Heranca Epigenética e os Mddulos de Padronizagdo Dinamica seriam responsaveis pelo
aumento da disparidade morfoldgica entre os organismos, i.e., pela macroevolucdo, que
corresponde a grandes mudancas nos planos corporeos, resultando no aparecimento de
clados mais inclusivos (como filos e classes). Em contrapartida, a selecdo natural seria
responsavel pelo processo de diversificacdo dos organismos, uma vez que a sua influéncia
seria mais forte no nivel especifico. Nessa escala, a selecdo natural atuaria na microevolu¢ao
(juntamente com a deriva genética, que promove a mudanca da frequéncia génica sem
qualquer componente seletivo) atraves de mudancgas cumulativas capazes de gerar espécies
diferentes, desde que o fluxo de informacdes hereditarias entre as subpopulacdes deixe de
existir.

As paisagens adaptativas de Wright (1932) (Figura 3) mostram a relacdo entre valor
adaptativo médio e frequéncia génica. A selecdo natural atua no deslocamento da
populacao ao longo da paisagem, movendo-a para o topo do pico (0s picos tém valores
adaptativos diferentes). Assim, a populacdo sempre se encontra em um pico adaptativo
local. H& uma variacdo suficiente para que qualquer organismo tenha uma chance de ter
um gendtipo diferente dos outros membros da sua espécie, mas apenas uma pequena
fragdo das possiveis combinacdes genéticas € acessivel a qualquer momento: a populagéo é
limitada a uma parte infinitesimal do campo de combinagdes genéticas possiveis (Wright,
1932). Se a populagdo se encontra em um pico suficiente para garantir sua sobrevivéncia (e
reproducao), ainda que sub-6timo quando consideradas as solucdes possiveis, ela ali
permanecera. Existem evidéncias empiricas de que a selecdo ndo melhora o ajuste das
popula¢Bes aos seus ambientes, mesmo durante longos periodos de tempo, mas que, em
vez disso, trabalha na manutencdo de qualquer que seja o pico adaptativo local que a
populagao tenha alcangado (Pigliucci, 2009).

Os vales nas paisagens adaptativas tém valores adaptativos negativos — se a espécie
atinge esses vales, ela sera extinta (Wright, 1932; Ridley, 2006). A mudanga de pico de uma
populagao era o que Wright chamava de problema central da evolucdo, pois a sele¢ao atua
no sentido de mover a populacdo para longe dos vales. Como as populacdes poderiam
mudar de pico adaptativo local sem passar por eles? Parte das discussées sobre paisagens
adaptativas na verdade refere-se a eventos de especiacdo nao-adaptativos ou de irradiacdo
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adaptativa, que sdo processos em que O surgimento de novas espécies ndo precisa ser
gradual e nem ocorre pela acéo da selecdo natural. Neles, formam-se distintas espécies em
um curto periodo de tempo, ocupando simultaneamente diversos nichos ecoldgicos
(Pigliucci, 2009). Fica claro, portanto, que a selecdo natural ndo tem grande papel na
formacado dos clados maiores.

/A
.-"J-l
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Figura 3. Representacdo esquematica do campo de combinagédo de genes em duas dimensées em
vez de muitos milhares. Linhas pontilhadas representam contornos com relacdo a adaptabilidade
(modificado de Wright, 1932).

Outro conceito interessante, as vezes confundido com o de paisagens adaptativas, € o
de paisagens epigenéticas (Waddington, 1957) (Figura, 4). Na figura 4A, o patamar
ligeiramente ondulado representaria o exemplo de um ovo fertilizado e o caminho que a
bola segue, a rota de desenvolvimento a partir do ovo até um determinado tecido ou 6rgéo
ao final de um vale. O curso, encostas e seccdes transversais dos vales, é controlado por
genes e suas interacgdes.

Na figura 4B, os genes sdo representados por estacas e as cordas de sustentacdo
representam as tendéncias fisico-quimicas do gene subjacentes a paisagem. Através dessa
imagem, Waddington (1957) tentou mostrar que ndo existe uma relagdo simples entre um
gene e seus efeitos fenotipicos. Se qualquer gene sofrer mutacdo, alterando a tensdo em
um determinado conjunto de cordas, o resultado ndo vai depender do gene sozinho, mas
sim da interacao dele com os outros individuos (Jablonka & Lamb, 2005).

A maioria das variagdes genéticas naturais e muitas muta¢Bes induzidas
experimentalmente tém pouco ou nenhum efeito sobre o fendtipo. O mesmo vale para as
variacGes ambientais: a maioria nao faz muita diferenca para a aparéncia final do animal. O
desenvolvimento geralmente conduz ao mesmo resultado final bem definido, apesar de
variacbes nos genes e em circunstancias ambientais distintas. Na terminologia de
Waddington, o desenvolvimento é “canalizado” e esta canalizagdo ou tamponamento € o
resultado da selecdo natural para genes cujas acBes e interacBes fazem os vales em sua
paisagem epigenética profundos e com lados ingremes (Jablonka & Lamb, 2005). Nesse
sentido, a sele¢do atua na forca de tracdo das cordas, fazendo com que as interacGes para
que a paisagem se modifique precisem ser muito grandes.

Nos dois tipos de paisagem apresentados percebe-se que a selecdo ndo age no
surgimento de novidades evolutivas e sim no processo de diversificagdo das espécies. Os
genes atuam em uma rede que é influenciada pelo ambiente e gera picos adaptativos que
se modificam com o tempo. Além disso, existe a possibilidade de canalizacdo do fendtipo
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ou mudanca de pico dentro de uma mesma espécie (assim, as populagdes podem variar). A
existéncia de uma paisagem com varios picos adaptativos reflete uma gama abrangente de
solucdes distintas para problemas adaptativos. Nesse contexto, ndo se pode pensar que a
selecdo sempre busca o 6timo, o pico adaptativo e 0 aumento absoluto da aptidéo (7tness).
O 6timo nem sempre esta disponivel para a acdo da selecéo e ela, por sua vez, acabara por
premiar o sub-6timo (Gavrilets, 1997).
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Figura 4. A. Paisagem epigenética de Waddington (modificado de Waddington, 1957). B. Interacdes
subjacentes a paisagem epigenética (modificado de Waddington, 1957).
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A definicdo mais aceita de adaptacao seria a de um atributo ou caracteristica que passa
pelo processo de selecdo (Ridley, 2006), consequentemente promovendo o aumento da
aptiddo dos seus portadores. Essa definicdo continuaria valida dentro de uma Sintese
Estendida da Evolucdo, o que muda seria a forma como sao interpretadas as adaptagdes.
Os genes do desenvolvimento estdo presentes em organismos unicelulares, ou seja, tiveram
a sua origem antes do surgimento da multicelularidade propriamente dita (Carroll, 2005).
Eles foram entdo cooptados e passaram a coordenar a vida multicelular. Dentro dessa vis&o
contemporanea de evolugdo ndo se pode mais considerar que 0s genes do
desenvolvimento surgem quando se origina a multicelularidade e sim antes, relacionados ao
movimento citoplasmatico de organismos unicelulares.

Os MPDs mostram que o surgimento da multiceluridade ocorreu por caracteristicas
fisico-quimicas dos sistemas vivos. Apds o surgimento do cluster de células, a expressao
génica foi modificada. Quando surge a multicelularidade, os genes do desenvolvimento ja
estavam presentes em organismos unicelulares. Nesse ambiente, os genes passaram a ter
uma nova fungdo ndo relacionada com a regulagdo das cascatas génicas mobilizadas
durante a regulacdo do desenvolvimento em animais. Esses genes foram cooptados para
uma nova funcdo, que se mostrou vantajosa e foi mantida pela selecdo natural — quando
vistas a partir da regulagdo do desenvolvimento embrionario, os genes sdao exemplos de
exaptacdo, i.e, uma adaptacdo bioldgica ndo surgida a partir de pressées seletivas
relacionadas a sua funcdo atual (Gould & Vrba, 1982). No caso, a selecdo tinha a sua
disposicao uma variacdo limitada — organismos unicelulares e multicelulares — e s6 podia
agir fixando ou excluindo essas caracteristicas da populagdo. A selecdo natural ndo fez com
que a multicelularidade surgisse, s6 foi capaz de refina-la (Pigliucci, 2009).

Uma analogia utilizada por Pigliucci (2009) ajuda a explicar esse cenario. Para Darwin e
Wallace e na Sintese Moderna, para construir um edificio, a selecdo natural precisaria coletar
pedras a beira de um precipicio e molda-las até que se encaixassem perfeitamente e
formassem uma estrutura solida, com pedras mais largas na fundacao, pedras menores para
ornamentacgdo e assim por diante. Aqui, quem coleta as pedras brutas e cria formas para
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que elas se encaixem no edificio em construcdo é a selecdo natural. Porém, na Sintese
Estendida, a selecdo natural conta apenas com certos tipos de pedras, disponiveis em
determinados momentos e durante certo tempo. Ela é capaz de decidir qual pedra utilizar,
porém nao determina suas formas. A selecdo pode lapidar um pouco se necessario, mas o
formato geral é pré-estabelecido. E nesse sentido que se pode dizer que a principal
diferenca que ocorre no conceito contemporaneo de selecdo natural relaciona-se a variacdo
pré-existente, que nao € mais considerada ilimitada, como no paradigma anterior da Sintese
Moderna.

A definicao fundamental de selecdo natural, que € reproducao diferencial ao longo do
tempo, nao é modificada na Sintese Estendida. A selecdo s6 passa a ter um papel criativo
um pouco menor. Ela ainda € um processo importante para a evolu¢do dos organismos,
mas nao pode mais ser considerada o principal mecanismo evolutivo (Jablonka & Lamb,
2005; Newman & Bhat, 2009; Pigliucci, 2009). Essa nova interpretacdo vai de encontro as
criticas feitas por Gould & Lewontin (1979) ao programa adaptacionista, uma visdo de
evolucdo calcada explicitamente na sele¢do natural como agente capaz de levar, de forma
inquestionavel, ao pico adaptativo otimo. Para esses autores, essa € uma perspectiva
ingénua — nas palavras deles, panglossiana — e incompleta.

Consideraces finais

A Sintese Estendida da Evolucdo (Pigliucci & Mudller, 2010) abrange conhecimentos
advindos de inUmeras areas da biologia importantes para a compreensdo da historia
evolutiva dos organismos na Terra (epigenética, auto-organizacdo, emergéncia, plasticidade
fenotipica e mddulos dinamicos de padronizagédo). A despeito da sua historia recente — a
necessidade de uma expansao da teoria evolutiva tem sido discutida apenas nos ultimos 30
anos — as suas implicacdes dentro da biologia como um todo ainda ndo sdo completamente
conhecidas. Sabe-se que esses novos conceitos e interpretacfes de conceitos classicos irao
alterar a visdo de aspectos centrais das ciéncias bioldgicas, tais como o papel do ambiente
na expressdo de caracteristicas fenotipicas, a origem e distribuicdo da variacdo e
principalmente o conceito de herdabilidade (Jablonka & Lamb, 2005). Sendo assim um
estudo que mostre como essa area ira influenciar as sub-areas da biologia € necessario para
se estabelecer a sua abrangéncia e implicagdes reais.

O presente trabalho teve como objetivo central tragar um panorama do papel da
selecdo natural em diferentes momentos da histéria da teoria evolutiva, desde sua
formalizacdo por Darwin e Wallace até a contemporaneidade, no contexto da Sintese
Estendida da Evolucéo. Projetos posteriores, que se concentrem no estudo da importancia
de cada um dos novos mecanismos descobertos na geracdo da diversidade bioldgica, séo
fundamentais para 0 aumento do escopo e do poder explanatdrio da teoria da evolucao.
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