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Resumo

Atualmente, a plasticidade fenotipica é bem co-
nhecida em taxons de organismos unicelulares
e pluricelulares em todo o mundo. Ela resulta
da evolugao de caracteristicas dos organismos
devido as suas intera¢des com fatores ambien-
tais. A plasticidade fenotipica apresenta uma
base genética solida e resulta de interagdes
complexas entre genes, desenvolvimento e epi-
genética. Embora o conceito de plasticidade fe-
notipica tenha sido relativamente bem definido
pelos bidlogos evolutivos, suas manifestagoes
sao bastante diversas e dependem de mecanis-
mos de desenvolvimento, genéticos e epige-
néticos que influenciam o tamanho, a forma, a
fisiologia e o comportamento dos fenotipos. As
bases conceituais desses mecanismos precisam
ser esclarecidas para facilitar a comunicacao

Abstract

Currently, phenotypical plasticity is well
known across unicellular and multicellular
organism taxa around the world. It results
from the evolution of organisms traits due to
their interactions with environmental factors.
Phenotypical plasticity has a firm genetic
background and results from complex inte-
ractions among genes, development, and epi-
genetics. Although the concept of phenotypi-
cal plasticity has been relatively clearly defi-
ned by evolutionary biologists, its manifesta-
tions are very diverse and depend on deve-
lopmental, genetic and epigenetic mecha-
nisms that influence the size, shape, physio-
logy, and behavior of phenotypes. The con-
ceptual bases of these mechanisms need to be
clear to facilitate communication among evo-

1 Artigo traduzido do manuscrito em inglés por Cristiane Xerez Barroso (Bolsista de Pds-Dou-
torado do Instituto de Ciéncias do Mar da Universidade Federal do Ceara - PNPD-CAPES) e

revisado pelos autores.
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entre bidlogos evolutivos e publico em geral.
Nos compilamos os conceitos mais importantes
sobre as manifestacdes da plasticidade fenotipi-
ca tanto ecoldgica quanto evolutiva. Revisamos
as manifestagdes fisioldgicas, morfoldgicas e
comportamentais da plasticidade fenotipica
dos taxons de organismos. Plantas sao prova-
velmente mais plasticas fisiologicamente e
morfologicamente do que animais vageis, os
quais, por sua vez, sao aparentemente mais
plasticos em termos de comportamento do que
as plantas. Devido as restrigdes metabolicas a
que animais e plantas estao sujeitos, a tempera-
tura é provavelmente o principal fator univer-
sal que promove respostas plasticas nos orga-
nismos. Como as condi¢des climaticas desenca-
deiam respostas plasticas rapidas dos organis-
mos, ¢ importante saber sobre a ecologia e a
evolucdo subjacentes a essas respostas para
prever as consequéncias dos efeitos climaticos
globais sobre a biodiversidade.

Palavras-chave: Adaptacdo. Fendtipo. Selecao
natural. Revisdo. Diversificagio de espécies.
Aquecimento global.

1 Introducao

1334

lutionary biologists and the general public.
We compiled the main important concepts
regarding phenotypic plasticity manifestati-
ons either ecologically or evolutionary. We
reviewed the physiological, morphological
and behavioral manifestations of phenotypic
plasticity across organisms taxa. Plants are
probably more physiological and morpholo-
gical plastic than mobile animals, which are
apparently more behaviorally plastic than
plants. Due to metabolic constraints that both
animals and plants are subjected, the tempe-
rature is probably a major universal factor in
eliciting plastic
worldwide. Therefore, because climatic con-
ditions trigger rapid plastic organisms res-
ponses, it is important to know about the eco-
logy and evolution underlying these respon-

responses in organisms

ses to predict the global climatic effects on bi-
odiversity.

Keywords: Adaptation. Global warming. Na-
tural selection. Review. Species diversificati-
on.

Para contornar os efeitos das restrigdes ambientais, as populagdes experi-

mentam uma ampla variedade de caracteristicas fisiologicas, morfoldgicas e

comportamentais adaptativas. A enorme variabilidade de tamanhos, formas, fi-

siologias, comportamentos e qualquer caracteristica morfoldgica utilizada na

defesa ou em disputas em pequenos animais, por exemplo, para viver na agua,

no solo e voar, atesta a capacidade quase ilimitada da plasticidade fenotipica e

da evolugado genética para povoar cada local da Terra (EMLEN, 2008, Figura 1).
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Figura 1. Armas em Coleoptera. (1) Besouros escaravelhos (Geotrupidae). 1, Lethrus apterus; 2,
Athyreus nitidus; 3, A. tridens; 4, Blackbolbus brittoni; 5, B. lunatus; 6, Blackburnium angulicorne; 7,
Bolborhachium hollowayi; 8, Enoplotrupes sharpi; 9, B. coronatum; 10, Lethrus borealis;11, Blackbolbus
hoplocephalas; 12, Typhaeus typhoeus. (b) Besouros escaravelhos carochas (Cetoniinae). 1, Cyphono-
cephalus olivaceus; 2, Dicranocephalus bourgoini; 3, Eudicella quadrimaculata; 4, Ichnestoma rostrata; 5,
Megalorrhina harrisi; 6, Mecynorrhina polyphemus; 7, Compsocephalus dmitriewi; 8, Theodosia viridi-
aurata; 9, Taurhina polychrous; 10, Gnathocera trivittata; 11, Anisorrhina algoensis; 12, Goliathus al-
bosignathus; 13, M. torquata; 14, M. passerinii; 15, T. longiceps; 16, T. splendens. (c) rola bosta (Scara-
baeinae). 1, Oxysternon conspicillatum;2, Onthophagus capella; 3, Proagoderus rangifer; 4, O. raffrayi;
5, O. dunningi; 6, O. nigriventris; 7, P. lanista; 8, O. mouhoti; 9, O. praecellens; 10, O. sharpi; 11, O.
pentacanthus; 12, P. tersidorsis. (d) Besouros-rinocerontes (Dynastinae). 1, Dynastes hercules; 2,
Megasoma elephas; 3, Eupatorus birmanicus; 4, E. gracilicornis; 5, Chalcosoma caucasus; 6, Allomyrina
(Trypoxylus) dichotoma; 7, Stratequs antaeus; 8, Enema pan; 9, Dipelicus cantori; 10, Phileurus trun-
cates; 11, Golofa porteri; 12, Xylotrupes gideon. (¢) Miscelanea. 1, Besouro-da-folha-perna-de-sapo
(Sagra buqueti; Chrysomelidae); 2, Besouro-girafa-da-Nova-Zelandia (Lasiorhynchus barbicornis;
Curculionidae); 3, Besouro (baradine weevil) (Parisoschoenus expositus; Curculionidae); 4, Besouro
arlequim (Acrocinus longimanus; Cerambycidae); 5, Besouro-errante (Oxyporus rufus; Staphylin-
idae); 6, Besouro (euchirid beetle) (Euchirus longimanus; Scarabaeidae);, 7, Besouro-de-fungo-bi-
furcado (Bolitotherus cornutus; Tenebrionidae); 8, Macrodontia cervicornis (Cerambycidae); 9, Be-
souro-tartaruga (Acromis sparsa; Chrysomelidae). Os niimeros correspondem as respectivas es-
pécies em coda familia ou sub-familia. Figura gentilmente cedida por Douglas Emlen. Legenda
da figura modificada de Emlen (2008, p. 394).
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A plasticidade fenotipica como resposta a variacdo ambiental pode ser
favoravel (adaptativa), prejudicial ou neutra (PALACIO-LOPEZ et al., 2015).
Entre os exemplos tipicos de plasticidade adaptativa estdao as respostas imuno-
logicas a parasitas e o comportamento de evitar predadores; ja entre os exem-
plos de plasticidade nao-adaptativa estao os fendtipos que ndo trazem benefi-
cios para os organismos, os quais sao decorrentes de problemas de desenvolvi-
mento causados por limitagoes de recursos.

A adaptagao de populagdes em escalas de tempo ecoldgico e evolutivo é
fornecida pela evolugdo genética e pela plasticidade fenotipica. Embora respos-
tas evolutivas adaptativas mais rdpidas no tempo ecoldgico geralmente ocor-
ram por plasticidade fenotipica, elas podem as vezes ocorrer por adaptacao ge-
nética (e.g. CHARMANTIER et al., 2008; MERILA & HENDRY, 2014; DeLONG
et al., 2016; SCHEINER et al., 2017).

Embora ecologia e evolugao possam ocorrer em escalas de tempo seme-
lhantes, alteracdes em abundancias populacionais ocorrem mais rapidamente
do que mudangas de caracteristicas (DeLONG et al., 2016). Esses autores suge-
rem que as taxas de mudanga mais lentas nas caracteristicas fenotipicas, em
comparagao com as taxas de mudanca na populacao, podem ser devido a uma
baixa variabilidade hereditaria ou a gradientes relativos de aptidao (fitness) re-
duzidos ou, em alguns casos, a falta de plasticidade (DeLONG et al., 2016).
Como as respostas de plasticidade devem ser geralmente mais rapidas do que
as mudangas genéticas, € possivel que taxas mais lentas de mudanca nas carac-

teristicas plasticas sejam tipicas para aquelas populagoes que vivem em ambien-
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tes estaveis, em comparacdo com populacdes que vivem em ambientes varia-
veis, dinamicos ou mesmo estressantes.

Apesar da ubiquidade da plasticidade fenotipica e da evolugao genética
na natureza e experimentalmente verificadas em laboratdrios, bem como a di-
versidade de formas pelas quais ela pode ser expressa e o alto grau de adaptabi-
lidade que pode promover, ainda existem algumas restrigdes ao crescimento e a
persisténcia de populagdes, por exemplo, em condigdes extremamente quentes
e frias de locais desabitados do mundo. Entre as poucas exce¢des estao os orga-
nismos extremofilos, que possuem caracteristicas fenotipicas adaptativas (e.g.
proteinas de choque térmico que os protegem contra a desnaturacao em extre-
mos de alta temperatura) que aumentam sua probabilidade de sobreviver e se
reproduzir em locais extremamente quentes (CHEVIN & HOFFMANN, 2017).

Além dos locais quase desabitados, também existem dreas que se tornam
adversas sazonalmente devido as amplas variagdes das condi¢Oes climaticas
(e.. alguns desertos e regides temperadas), resultando na diminui¢ao drastica
da disponibilidade de alimentos e abrigo. Algumas espécies que vivem nesses
locais podem se dispersar para regides favoraveis onde podem sobreviver, re-
produzir ou ambos (ha bons exemplos bem conhecidos em péssaros e insetos;
ver, por exemplo, CHARMANTIER & GIENAPP, 2008, WHITMAN &
AGRAWAL, 2009, respectivamente). Individuos de espécies incapazes de se
dispersarem para locais favoraveis podem hibernar (e.g. determinadas espécies
de mamiferos) ou, antes de morrer, produzir sementes capazes de se tornarem

dormentes (e.g. plantas anuais).
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O interesse da maioria dos primeiros geneticistas evolucionistas em com-
preender apenas as adaptagOes genéticas de organismos em ambientes estaveis
e instaveis limitou por algumas décadas a compreensao sobre o papel da plasti-
cidade fenotipica na evolugao e diversificagdo dos organismos. Algumas exce-
¢Oes notaveis foram os geneticistas Weismann, Goldschmidt, Schmalhausen e
Waddington (PFENNING et al., 2010). Fendtipos plasticos ambientalmente res-
ponsivos foram considerados de menor relevancia devido as suas pressupostas
faltas de base genética (AGRAWAL, 2001). No entanto, Bradshaw (1965) de-

monstrou as bases genéticas robustas da plasticidade fenotipica:

Plasticidade é, portanto, demonstrada por um gendtipo quando sua ex-
pressao pode ser alterada por influéncias ambientais. A mudanca que
ocorre pode ser chamada de resposta. Uma vez que todas as mudancas
nas caracteristicas de um organismo que nao sao genéticas sao ambi-
entais, a plasticidade é aplicavel a toda variabilidade intragenotipica
(BRADSHAW, 1965 apud NICOGLOU, 2015).

Apds Bradshaw (1965), varios autores mostraram que a norma de reagao
(gradiente de respostas fenotipicas as variagoes de fatores ambientais) esta su-
jeita a selecdo natural em caracteristicas hereditarias (e.g. SCHEINER & LY-
MAN, 1989; GABRIEL & LYNCH, 1992; WEST-EBERHARD, 2003). Seguindo
esses autores, varios artigos sobre a natureza adaptativa da plasticidade surgi-
ram na literatura ecologica e evolutiva nos ultimos 20 anos. Especificamente, de
menos de 10 artigos por ano publicados sobre o assunto antes de 1983 para qua-
se 1300 em 2013 (FORSMAN, 2014). Assim, a plasticidade fenotipica adaptativa

¢ bem conhecida hoje em dia e difundida entre os taxons de organismos (e.g.
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animais e plantas, Borges (2008); insetos, Whitman & Agrawal (2009); moluscos
gastrépodes marinhos e dulcicolas, Bourdeau et al. (2015).

A plasticidade fenotipica é provavelmente mais comum em organismos
sésseis do que naqueles vageis. Plantas em geral sdao mais sésseis e longevas do
que animais vageis. Devido a essas caracteristicas, a plasticidade, apesar de nao
ser sempre adaptativa (PALACIO-LOPEZ et al., 2015, HENDRY, 2016), pode ser
mais frequente em plantas do que em animais (BORGES, 2008). No entanto,
Borges (2008) sugeriu a realizagao de estudos comparativos sobre plantas e ani-
mais sésseis, uma vez que estes compartilham formas de vida similares (ou seja,
ambos sdo incapazes de se dispersarem para locais seguros) e, portanto, devem
estar submetidos a alguns desafios ambientais semelhantes aos que as plantas
enfrentam. Assim, pode-se esperar que animais sésseis possam apresentar plas-
ticidades fenotipicas adaptativas parecidas com aquelas apresentadas pelas
plantas.

Embora a plasticidade fisiologica e morfologica seja aparentemente mais
comum em plantas, a plasticidade comportamental pode ser mais frequente em
animais vageis (HUEY et al., 2002). No entanto, alguns pesquisadores (e.g.
TREWAVAS, 2005) afirmaram que as plantas sdo tao complexas do ponto de
vista comportamental quanto os animais, além de terem inteligéncia. Assim
como nos animais, a inteligéncia nas plantas também ¢ considerada uma carac-
teristica fenotipica plastica adaptativa que evoluiu em resposta a variabilidade

ambiental (e.g. TREWAVAS, 2005). Dessa forma, a plasticidade pode ser funda-
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mental para plantas e animais, além de seu papel na adaptacao local a diversifi-
cacao de espécies e especiagao (AGRAWAL, 2001; PFENNIG et al., 2010).

H4 duas abordagens gerais para estudar a plasticidade fenotipica (PI-
GLIUCCI, 1996). A abordagem estatistica usa ferramentas desenvolvidas em es-
tudos genéticos quantitativos, mas seus pressupostos metodoldgicos podem re-
sultar muitas vezes em inferéncias irrealistas sobre os fundamentos do mecanis-
mo genético. Por outro lado, a abordagem mecanicista usa uma técnica de tria-
gem de genes projetada para detectar genes de plasticidade envolvidos na tran-
sicao entre expressao de fenotipos. Plantas e animais, como Arabidopsis thaliana
(Brassicales: Brassicaceae) ou Drosophila melanogaster (Diptera: Drosophilidae),
sao modelos adequados para esse tipo de abordagem (SLEPECKY & STAR-
MER, 2009). Hendry (2016, p. 25) apresentou oito conclusdes sobre o papel da

plasticidade fenotipica na dinamica eco-evolutiva:

1) A plasticidade € - ndo surpreendentemente - as vezes adaptativa, as
vezes ndo-adaptativa e as vezes neutra; 2) A plasticidade tem custos e
limites, mas essas restri¢des sdo altamente variaveis, muitas vezes fra-
cas e dificeis de detectar; 3) Ambientes variaveis favorecem a evolugao
de uma maior plasticidade das caracteristicas, que pode entao enfra-
quecer a aptidao (fitness)/o desempenho (ou seja, a tolerancia); 4) A
plasticidade as vezes ajuda na colonizagdao de novos ambientes (efeito
Baldwin) e responde as mudancas ambientais in situ. No entanto, as
respostas plasticas nem sempre sdo necessarias ou suficientes nesses
contextos; 5) A plasticidade algumas vezes promovera e algumas ve-
zes restringird a evolugdo genética; 6) A plasticidade as vezes ajudara
e as vezes impedird a especiacao ecoldgica, mas, no momento, os tes-
tes empiricos a respeito sao limitados; 7) A plasticidade pode apresen-
tar mudangas evolutivas consideraveis no tempo presente, embora as
taxas dessa evolu¢do da norma de reacdo sejam altamente variaveis
entre tdxons e caracteristicas; e 8) A plasticidade parece ter influéncias
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consideraveis na dinamica ecologica em niveis de comunidade e ecos-
sistema, embora mais estudos sejam necessarios.

Apesar da real importancia da plasticidade na dinamica eco-evolutiva, os
dados comparativos sao escassos para avalia-la. Por exemplo, mesmo para bac-
térias, alguns resultados ainda sao inconclusivos, como aqueles relacionados a
quantificacdo da variagao de tamanho e forma de bactérias, que esta relacionada
a adaptagao da plasticidade fenotipica (Kevin D. Young, comunicagao pessoal).
Nos acreditamos que o mesmo também se aplica aos animais e plantas em ge-
ral. Apesar do amplo conhecimento sobre a evolugao de caracteristicas adaptati-
vas, seja por plasticidade fenotipica, seja por microevolucao, ainda faltam estu-
dos experimentais sobre seus efeitos combinados sobre a diversidade genética
de diferentes populagdes (BOURDEAU et al., 2015).

Apesar das limitagoes decorrentes da auséncia de dados comparativos,
ha algumas evidéncias de que as interagdes ecologicas mediadas pela plasticida-
de fenotipica sdo onipresentes na natureza, e as potenciais consequéncias eco-
evolutivas dessas interagoes ilustram a complexidade inerente a compreensao
da evolugao também em um contexto de comunidades (AGRAWAL, 2001;
FITZPATRICK, 2012; FORDAYCE, 2016).

Também pode ser esperado que organismos com ciclos de vida comple-
x0s (e.g. endoparasitas, insetos holometabolos, peixes anfibios, Amphibia) exi-
bam altos niveis de plasticidade fenotipica (ver Minelli & Fusco (2010) para
uma discussao sobre a relacao entre plasticidade e ciclos de vida complexos). A
evolucdo de ciclos de vida complexos em organismos influencia também sua

ecologia evolutiva em nivel de comunidade (FORDAYCE, 2016).
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Distarbios antropogénicos também tém um papel na promogao da evo-
lugado da plasticidade. Um estudo que revisou 20 artigos sobre o efeito de dis-
tarbios antropogénicos sobre invertebrados e plantas mostrou que a plasticida-
de pode evoluir em diferentes direcoes de acordo com os taxons e caracteristi-
cas. Invertebrados mostraram um aumento da plasticidade na histéria de vida e
uma diminui¢do da plasticidade nas caracteristicas morfoldgicas, enquanto as
plantas ndo mostraram tendéncias (CRISPO et al., 2010).

Ha excelentes revisdes sobre a plasticidade fenotipica nas arenas ecoldgi-
ca, genética e evolutiva, cobrindo taxons especificos (e.g. WEST-EBEHARDT,
2003; WHITMAN & AGRAWAL, 2009; MERILA & HENDRY, 2014; BOURDE-
AU et al., 2015; GRENIER et al., 2016). Entretanto, uma visdo geral de microrga-
nismos até angiospermas esta faltando na literatura. Assim, o objetivo deste tra-
balho foi o de reunir informagoes sobre a distribui¢ao da plasticidade fenotipica
a partir de microrganismos até animais e plantas (Tabela 1). Além disso, discuti-
mos sobre algumas consequéncias ecoldgicas e evolutivas da plasticidade feno-
tipica. Por exemplo, espera-se tanto que haja uma distribuigao assimétrica entre
0s grupos taxonomicos quanto respostas semelhantes em animais e plantas a fa-
tores de variacdo ambiental especificos (e.g. temperatura). Finalmente, discuti-
mos brevemente o vinculo entre plasticidade fenotipica, plasticidade do desen-
volvimento e epigenética. Porém, antes, elencaremos a diversidade de caracte-

risticas conceituais que caracterizam a plasticidade fenotipica.
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2 Caracteristicas conceituais da plasticidade fenotipica

Existem varios conceitos que os ecologos evolucionistas usam para carac-
terizar as diferengas na manifestacdo da plasticidade fenotipica, por exemplo,
para insetos (ver WHITMAN & AGRAWAL (2009); FITZPATRICK (2012) e
exemplos neles), que também podem ser estendidos para todos os organismos
semelhantes; bem como os conceitos usados por geneticistas evolucionistas (ver
FUSCO & MINELLI, 2010 e seus exemplos).

A variabilidade ambiental pode induzir de forma adaptativa que um ge-
notipo de tnico organismo expresse diferentes tipos de fendtipos, o que é deno-

minado plasticidade fenotipica. No entanto:

Toda plasticidade € fisioldgica, mas pode se manifestar como mudan-
¢as na bioquimica, fisiologia, morfologia, comportamento ou historia
de vida (i.e. Aspectos bioldgicos da vida de uma espécie, tais como
maturagdo sexual, reproducdo dos individuos etc.). A plasticidade fe-
notipica pode ser passiva, antecipatdria, instantanea, retardada, conti-
nua, discreta, permanente, reversivel, benéfica, prejudicial, adaptativa
ou nao-adaptativa e geracional (WHITMAN & AGRAWAL, 2009, p. 1;
para defini¢des conceituais, consulte a Tabela 1).

Por razoes de simplicidade, os autores usam a defini¢cao do conceito qua-
se da mesma forma ou com pouca varia¢ao para explicitar a natureza da plasti-
cidade fenotipica (ver WHITMAN & AGRAWAL (2009) para uma breve compi-
lagao de varias defini¢des do conceito; Tabela 1). Todavia, os bidlogos evolucio-
nistas devem estar sempre preocupados em esclarecer as defini¢des dos concei-

tos que usam para facilitar a comunicagao, a fim de que os resultados de suas
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pesquisas sejam compreensiveis e uteis para os legisladores, gestores de reser-

vas naturais, conservacionistas, comunicadores cientificos e leigos interessados.

Tabela 1. Conceitos usados por bidlogos evolucionistas para caracterizar diferencas na manifes-
tagdo da plasticidade fenotipica em todos os organismos vivos.

Manifestacgao de

Definica Aut
plasticidade fenotipica elnigao urores
Alteragdes fenotipicas complexas, coordena-

Plasticidade ativa das e re':guladas, Por e>.<emplo, durante 9 d?- Whitman &
senvolvimento e induzidas por alguns sinais | Agrawal (2009)
ambientais

Plasticidade passiva l\/I,ufiangas pequenas e nao regula‘idas no fe- | Whitman &
notipo em resposta a estresses ambientais Agrawal (2009)

.. . Um periodo caracterizado pela interrupcao do | Whitman &

Plasticidade d

asticidace diapatisa crescimento e reducdo da atividade metabolica | Agrawal (2009)
Plasticidade ~antecipaté- Respostas a sir.1ais .ambientais que preveem | Whitman &
. mudangas ambientais futuras estressantes ou | Agrawal (2009)

ria

benéficas

Plasticidade responsiva
(ou direta)

Respostas plasticas nao antecipatérias que se
manifestam apds o surgimento de novas con-
di¢des ambientais

West-Eberhard
(2003)

Plasticidade benéfica

Ocorre quando um individuo altera seu fendti-
po para corresponder de forma adaptativa a
um ambiente em mudanca

West-Eberhard
(2003)

Plasticidade adaptativa

Mudangas genéticas que sao essenciais para a

West-Eberhard

persisténcia evolutiva (2003)
Plasticidade ndo-adapta- | As mudangas plasticas tém efeitos negativos | West-Eberhard
tiva (ou prejudicial) na aptidao (fitness) da populacao (2003)

Plasticidade neutra

As mudangas plasticas ndo afetam a aptidao
(fitness) da populagao

West-Eberhard
(2003)

Polifenismo morfologico

Plasticidade fenotipica na qual varias caracte-
risticas discretas (ou continuas) podem surgir
devido a diferentes condi¢bes ambientais

West-Eberhard
(2003)

. . A variacao fenotipica que surge da estocastici- | Fitzpatrick
Plasticidade randoémica ¢ . pieaq & P
dade ambiental (2012)
Ocorre quando as influéncias genéticas em | _. .
. ‘L oA Fitzpatrick
Contra-gradiente uma caracteristica se opdem as influéncias am- (2012)

bientais
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Indugdo Ambiental

Ocorre quando qualquer influéncia na expres-
sdo de uma caracteristica é induzida pelo am-
biente

Fitzpatrick
(2012)

Polimorfismo

E uma variagdo fenotipica geneticamente con-
trolada ou um polimorfismo fenotipico com
bases genéticas robustas

Fusco & Minelli
(2010)

A capacidade de uma populagdo de produzir

Canalizagao genética o mesmo fendtipo, independentemente da va- | Flatt (2005)
riabilidade de seu ambiente ou gendtipo
Pi &
Flexibilidade fenotipica | Formas reversiveis de plasticidade Dlre;rifcn(z 003)

Assimilagao genética

Ocorre quando a variagao fenotipica é consti-
tutivamente produzida

Pigliucci et al.
(2006)

Uma mudanga genética quantitativa na fre-

Acomodacao genética | quéncia dos genes que afetam a regulacdo | Fierst (2011)
ou forma
Recombina¢do desen- | Uma nova expressao do genoma que causa
mbinac va eXpres BENOMA qUE CaUSA | gt (2011)
volvimental uma reorganizacao do fendtipo

Mudangas no desenvol-
vimento

Caracteristicas expressas em diferentes com-
bina¢des durante o desenvolvimento e evo-
lucao

West-Ebehardt
(2003)

Quando a variagao genética tem o potencial

. i : v I . Whitman &
Variagao genética crip- | de modificar o fendtipo apds mudangas am-
. . . (. - Agrawal (2009)
tica bientais ou contexto genético, mas nao em
condi¢bes normais
Quando uma variavel ambiental relevante .
ara a espécie tem uma dindmica temporal Whitman &
Plasticidade aleatoria P ) ,P p Agrawal (2009)
imprevisivel em uma escala de tempo com-
paravel a todo o ciclo de vida do organismo
Plasticidade através de | Quando os fenotipos sao repetidos ao longo | Whitman &
geragoes das geragdes Agrawal (2009)
Plasticidade de morfo- | A mudanca de desenvolvimento entre fe- | Whitman &
tipos coexistentes notipos possivelmente coexistentes Agrawal (2009)
e Quando diferentes fendtipos sao a base do | Whitman &
Polifenismo de castas . . [ .
sistema de castas de muitas espécies sociais | Agrawal (2009)
A idade d individ d
N o capacidade de um 1r} ividuo respondera | . . . &
Plasticidade vitalicia uma variedade de estimulos durante toda
. Kelly (2006)
sua vida
. . A mudanga adaptativa intergeracional na | Garland &
Adaptagao evolutiva . ~
composi¢ao de uma populagao Kelly (2006)
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A plasticidade fenotipica resulta em normas de reagao (variagao feno-
tipica causada pela variacao ambiental, que resulta em diferentes respostas que
sao expressas em um gradiente de variagdes ambientais). Uma vez verificada a
plasticidade fenotipica, a norma de reagao de uma caracteristica fenotipica mor-
folodgica, fisioldgica, comportamental ou de historia de vida pode ser represen-
tada graficamente em coordenadas cartesianas, com a caracteristica sob influén-
cia da variagao ambiental no eixo-y e a varidvel ambiental que induz a variagao

fenotipica no eixo-x (Figuras 2 e 3).

a
Comprimento da asa Comprimento do térax

)

12 32 12 32

Pigmentag3o do abddmen Pigmentag3o tordcica

Fenétipo

12 32 12 32
Longevidade Comprimento do ovo
T2 =2 12 2

Temperatura de crescimento

o

[

do chifre (mm)

Comprimento
da pinga (mm)

Comprimento
w & U &
T

45 50 55 60

Tamanho do corpo (mm) Largura do pronoto (mm)

Figura 2. Normas de reacdo de insetos: (a) Normas de reagdo para caracteristicas em Drosophila
em resposta a temperatura de crescimento. (b) Alometria sigmoide para o comprimento do chi-
fre no besouro macho Onthophagus taurus em resposta ao tamanho do corpo, que é amplamente
determinado pela nutri¢do larval. (c) Alometria para nutri¢ao influenciou o comprimento da
pinca de tesourinhas machos, mostrando dois morfotipos discretos sem intermediarios. Figura
de Whitmann & Agrawal (2009, p. 8).
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Valor do caracter fenotipico

Valor do parametro ambiental

Figura 3. Representacao esquematica das normas de reagao para trés caracteres (A-C): A e B sdo
plasticos (norma de reagao plastica), enquanto C é um carater nao-plastico (norma de reacao
ndo-plastica ou monofénica). A é um carater polifénico, B é continuo, enquanto C é monofénico.
Legenda da figura modificada de Fusco & Minelli (2010, p. 549).

3 Ligando plasticidade fenotipica e plasticidade do desenvolvimento a epige-

nética

A plasticidade fenotipica é um fendomeno epigenético resultante do de-
senvolvimento do organismo, cujo resultado é uma manifestacao fenotipica das
complexas interagOes entre o gendtipo do organismo e o ambiente. Apesar de
ser usual analisar a evolucao de caracteristicas tinicas, 0 organismo como um

todo integrado (um conjunto de caracteristicas adaptativas) é que esta sujeito a
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selecao natural. Portanto, esse “todo integrado” parece mais adequado como
uma abordagem para estudar a plasticidade fenotipica (FORSMAN, 2014).

Como a plasticidade fenotipica estd diretamente ligada a plasticidade do
desenvolvimento e a epigenética, estes dois ultimos conceitos e a relacao entre
eles devem ser devidamente definidos. A plasticidade do desenvolvimento des-
creve situagoes em que um estimulo especifico que ocorra durante o desenvol-
vimento de um individuo produz uma alteracdo duradoura no fendtipo. As
mudangas de desenvolvimento siao mudancas hereditarias na func¢ao do gene
que nao envolvem altera¢oes na sequéncia do DNA e estao no dominio da pes-
quisa epigenética (NETTLE & BATESON, 2015). Quando a plasticidade do de-
senvolvimento induz variagao epigenética (SPRINGER & SCHMITZ, 2017), ela
pode, portanto, levar a alteragdes fenotipicas induziveis, mesmo na auséncia
completa de variabilidade genética (KALISZ & KRAMER, 2008).

Mecanismos epigenéticos tém sido propostos como fundamentais na
ocorréncia de plasticidade, permitindo que a exposi¢ao do fendtipo ao ambiente
molde a futura expressao génica. No entanto, compreender seu papel e impacto
dos mecanismos epigenéticos na dinamica eco-evolutiva estd apenas no inicio

(DUNCAN et al., 2014).

4 Plasticidade fenotipica em taxons de plantas e animais

A distribuicao assimétrica da plasticidade fenotipica entre os taxons de

plantas e animais reflete também as facilidades e adequacdao que organismos
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bem estudados geneticamente, como Drosophila (LIN et al., 2016) e espécies de
répteis (NOBLE et al., 2018), possam oferecer, além da preferéncia dos pesquisa-
dores por determinados taxons de estudo. Merild & Hendry (2014) apresenta-
ram 11 revisdes discutindo o papel relativo da plasticidade fenotipica e da evo-
lugao da mudanga genética em resposta as alteragdes climaticas (ou seja, tempe-
ratura). Essa revisao inclui peixes, passaros, mamiferos, anfibios e répteis, ani-
mais e plantas marinhos, invertebrados terrestres, invertebrados de dgua doce,
plantas terrestres e fitoplancton marinho. Os autores concluem que a plasticida-
de fenotipica contribui fortemente para as tendéncias de variagdes dos fenotipos
ligadas as mudancas climaticas contemporaneas.

Uma revisao recente da plasticidade fenotipica em animais e plantas ma-
rinhos mostrou que a literatura disponivel é tendenciosa para gastropodes,
crustaceos, cniddrios e macroalgas (REUSCH, 2014). Cerca de metade das evi-
déncias publicadas trata apenas de tolerancias as temperaturas situadas na ex-
tremidade superior da faixa de temperaturas, enquanto a outra metade aborda
tanto a tolerancia quanto a selecdo para aprimoramento das caracteristicas
(REUSCH, 2014).

Abaixo estd nosso breve levantamento sobre a plasticidade fenotipica em

taxons de organismos.

5 Plasticidade fenotipica em invertebrados

Espera-se que a plasticidade fenotipica fisioldgica e morfologica em in-

vertebrados (Tabela 2) seja mais comum do que em vertebrados. Por outro lado,
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deve-se esperar que a plasticidade comportamental seja mais comum em verte-
brados do que em invertebrados. Em relacao a plasticidade comportamental,
provavelmente os vertebrados devam ser mais flexiveis do que os invertebra-
dos. A possivel razao para essa maior flexibilidade em vertebrados pode ser a
maior complexidade de seus cérebros em comparagao ao dos invertebrados. No

entanto, até onde sabemos, nao ha estudo algum explorando essa hipotese.

Tabela 2. Manifesta¢Oes de plasticidade fenotipica em taxons de microorganismos e invertebra-
dos.

Manifestagdo de plasticidade

Taxon . Autor
fenotipica
Apesar de suas respostas genéticas e
Microrganismos morfofisiolégicas rapidas as mudangas
(bactérias, virus, protozodrios | ambientais, eles também podem apre- | Young (2006)

e fungos)

sentar plasticidade fenotipica substanci-
al

Vermes (incluindo Annelida)

Especialmente em parasitas com ciclos
de vida complexos

Auld & Tinsley
(2015)

Para espécies de agua doce e marinhas,
as respostas plasticas ao predador pare-

Bourdeau et al

Gastropoda cem ser o fator ecoldgico mais impor- (2015)
tante para a evolucao da plasticidade fe-
notipica
Apesar da caréncia de estudos, a plasti-
. cidade fenotipica tem sido relatada | Calixto-Botia &
Cnidaria . A .
como de fundamental importancia na | Sanchez (2017)
evolucao de corais
Existem muitos estudos sobre plastici- .
Arthropoda dade fenotipica em Ar’chropoda,p princi- Whitman &
. Agrawal (2009)
palmente em insetos
Aranhas e opilides Muito plastica em resposta a uma varie- | Hesselberg (2014)
dade de fatores fisiologicos e ambientais | Naya et al. (2017)
Insetos E comum e altamente adaptativa Whitman &
Agrawal (2009)

Rev. Helius | Sobral

.3 | n.2 | fasc. 3 |pp. 1333-1373

jul./dez. 2020




R. P. MARTINS & R. L. MASSARA, A ecologia evolutiva da plasticidade...
1351

Independentemente das respostas genéticas e morfofisiologicas rapidas
dos microrganismos as mudangas ambientais, seria esperado que eles também
pudessem apresentar plasticidade fenotipica substancial. A ampla gama de for-
mas e tamanhos das bactérias significa diferentes modos de lidar com as varia-
¢Oes ambientais (YOUNG, 2006). As bactérias interagem com plantas e animais
em diferentes tipos de associagao e participam de diversos processos bioldgicos.

Uma importante questdo que diz respeito ndo apenas aos microrganis-
mos, mas também a todos os organismos em geral, é: quanto da adaptabilidade
em tamanho e forma é uma adaptacdo genética ou uma adaptagao plastica?
Apesar da ampla abordagem da revisao de Young (2006) sobre tamanho e for-
ma de bactérias, ele ndo forneceu, por exemplo, uma resposta a essa questao,
que é importante tanto para entender a ecologia evolutiva quanto para auxiliar

os estudos médicos e aplicacoes tecnoldgicas de bactérias.

5.1 Vermes (incluindo Annelida)

Os nematoides sao modelos para investigar a plasticidade fenotipica em
vermes, especialmente devido a plasticidade fenotipica ter sido bastante difun-
dida nesses organismos (VINEY & DIAZ, 2012). Espera-se que vermes parasitas
(e.. platelmintos) com ciclos de vida complexos apresentem um alto grau de
plasticidade fenotipica. A selecao deve favorecer um aumento na complexidade
do ciclo de vida apenas quando os hospedeiros intermedidrios forem mais

abundantes do que o hospedeiro definitivo; a sobrevivéncia do parasita no hos-
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pedeiro intermedidrio é alta e a transmissao do hospedeiro intermediario para o

hospedeiro definitivo € comum (AULD & TINSLEY, 2015).

5.2 Mollusca (Gastropoda)

Bourdeau et al. (2015) revisaram a plasticidade fenotipica em gastropodes
aquaticos. Eles encontraram 96 estudos que mostraram que as respostas plasti-
cas para espessura da concha, formato da concha, crescimento e fecundidade
em espécies de dgua doce sdo trés vezes mais numerosas do que em espécies
marinhas. Tanto para espécies dulcicolas quanto marinhas, as respostas plasti-
cas aos predadores parecem ser o fator ecologico mais importante para a evolu-

¢ao da plasticidade fenotipica.

5.3 Crustacea e Cnidaria

As cracas sdao comumente epibiontes em vdrias espécies marinhas. A
plasticidade fenotipica foi detectada em uma espécie de craca epibionte em ca-
rapaca de tartaruga (CHEANG et al., 2013). No entanto, faltam dados sobre a
plasticidade fenotipica em Crustaceae. Por outro lado, a plasticidade fenotipica
tem sido relatada como de fundamental importancia na evolugao de corais (CA-

LIXTO-BOTIA & SANCHEZ, 2017).
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5.4 Arthropoda

H4 muitos estudos sobre plasticidade fenotipica em Arthropoda, particu-
larmente em insetos (WHITMAN & AGRAWAL, 2009). A Figura 1 mostrou a
diversidade impressionante das estruturas quitinosas em insetos, provavelmen-
te resultante da evolugao da plasticidade fenotipica, principalmente por selecao

sexual ou competicao.

5.5 Aranhas e opilioes

O comportamento de construgao da teia em aranhas de teias orbitais ¢é
muito plastico em resposta a variedade de fatores fisioldgicos e ambientais,
como a restricao de espago (HESSELBERG, 2014). Opilides mostram plasticida-
de fenotipica em caracteristicas fisiologicas e de historia de vida, tanto em cam-

po quanto em laboratdrio, em resposta a qualidade da dieta (NAYA et al., 2017).

5.6 Insetos

A plasticidade fenotipica contribui para a diversificacdo dos organismos
em uma variedade de niveis de organizacao bioldgica, facilitando assim a evo-
lucao de novas caracteristicas, novas espécies e ciclos de vida complexos (MOC-

ZEK, 2010). Com base nas descobertas de Moczek (2010), é provavel que grupos
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de insetos ricos em espécies e amplamente distribuidos devam ser mais plasti-
cos do que aqueles com menos espécies.

A comparagao das caracteristicas morfologicas entre Drosophila melano-
gaster e D. simulans (Diptera: Drosophilidae) mostrou variagao clinal no tama-
nho do corpo e em outras caracteristicas. A plasticidade fenotipica continua
(isto é, norma de reacao) foi investigada como uma func¢ao da temperatura de
crescimento, sugerindo que a selecao natural na plasticidade é adaptativamente

importante para a variagao de temperatura (GIBERT et al., 2004).

5.7 Vertebrados

Polimorfismos troficos sao frequentes em vertebrados (Tabela 3), especi-
almente em peixes lacustres. Existem poucas informagoes sobre a contribuigao
relativa da genética e do ambiente para os polimorfismos tréficos. No entanto,
os dados disponiveis mostram que a plasticidade pode ser responsavel apenas

pelas diferengas entre os morfotipos na maioria dos casos.

Tabela 3. Manifestacoes de plasticidade fenotipica em tdxons de vertebrados.

Manifestacao de plasticidade

s Autor
fenotipica

Taxon

Mostra alta plasticidade fenotipi-
Peixes ca em varias caracteristicas da | Karjanailen et al. (2016)
histéria de vida

Ela tem um papel ubiquo na pro-
ducdo de mudancas plasticas

Amphibia . ~ .
adaptativas e mndo-adaptativas

Urban et al. (2014)

sob variacdo de temperatura
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Reptilia

Ela tem um papel ubiquo na pro-
ducdo de mudancas plasticas
adaptativas e mnéao-adaptativas
sob variagao de temperatura

Urban et al. (2014)
Noble et al. (2018)

Aves

Como as cores da plumagem sao
usadas para atrair aves fémeas
para acasalar, as mudangas nos
padroes da plumagem podem
ser impulsionadas pela plastici-
dade fenotipica

Price (2006)

Mamiferos

Ha algumas evidéncias de que as
respostas a variagdo climatica
sdao fenotipicamente plasticas
adaptativas

Boutin & Lane (2013)

Humanos

Responde a diferentes fatores,
como exercicio, altitude, nutri-
¢ao, temperatura, espaco e via-
gens

Geurts et al. (2006)
Asea & DeMaio (2007)
Radakovic ef al. (2007)

5.8 Peixes

Os peixes apresentam alta plasticidade fenotipica em vdrias caracteristi-

cas da histéria de vida em relagdo as variagdes ambientais abidticas e bidticas

(KARJANAILEN et al., 2016). Um exemplo notavel sdao os peixes anfibios. Este

grupo que engloba mais de 200 espécies, em 17 ordens de peixes, apresenta

plasticidade fenotipica fisiologica adaptativa para viver tanto em ambientes

aquaticos como terrestres.

5.9 Amphibia

A plasticidade fenotipica tem um papel ubiquo na geragao de mudangas

plasticas adaptativas e nao-adaptativas sob variacao de temperatura em Amp-
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hibia. No entanto, a mudanga plastica adaptativa muitas vezes contribui para

suavizar os efeitos de variac¢Oes climaticas (URBAN et al., 2014).

5.10 Reptilia

Como frequentemente ocorre com os anfibios, Reptilia também apresen-
ta variacao de plasticidade fenotipica ubiqua sob variagao climatica. Por exem-
plo, dados de 175 espécies de répteis mostraram que a temperatura afeta a plas-
ticidade fenotipica nesses organismos (NOBLE et al., 2018). A plasticidade feno-
tipica tem um papel ubiquo na geracao de mudangas plasticas adaptativas e
nao-adaptativas em Reptilia sob variacdo climatica. No entanto, a mudanga
plastica adaptativa muitas vezes contribui para suavizar a variagao climatica

para espécies de Reptilia (URBAN et al., 2014; NOBLE et al., 2018).

5.11 Aves

Price (2006) revisou a plasticidade fenotipica em cores de plumagem de
aves. As cores da plumagem sao utilizadas na sinaliza¢do social, atraindo as
aves fémeas para o acasalamento. Assim, as cores da plumagem estao sujeitas a
uma forte selegao sexual direcional. A plasticidade fenotipica € uma das manei-
ras pela qual a mudanca genética nos padrdes de plumagem (e outras caracte-
risticas) pode ser conduzida (PRICE, 2006). Em 47 anos de estudos sobre adap-

tabilidade comportamental climatica do chapim-real no Reino Unido, Charman-
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tier et al. (2008) detectaram uma rapida resposta fenotipica plastica adaptativa:
0s passaros ndo variavam em suas respostas comportamentais as variagoes am-
bientais. Possivelmente, a resposta comportamental pode ser fixada na popula-

cao.

5.12 Mamiferos

Dados sobre a evolugao da plasticidade fenotipica em mamiferos sao es-
cassos. No entanto, ha algumas evidéncias de que as respostas as variagodes cli-
maticas sao fenotipicamente plasticas adaptativas (BOUTIN & LANE, 2013). Es-
tima-se que 62% das mudancas na data de parto em uma populagao de esquilos
vermelhos Tamiasciurus hudsonicus (Rodentia: Sciuridae) foram devidas a plasti-

cidade (MERILA & HENDRY, 2014).

5.13 Humanos

A plasticidade fenotipica no desempenho humano em resposta ao exerci-
cio, altitude, nutri¢ao, temperatura, viagens espaciais ¢ um tema de grande inte-
resse (GEURTS et al., 2006; ASEA & DeMAIO, 2007; RADAKOVIC et al., 2007).
A plasticidade fenotipica influencia a disparidade racial encontrada na determi-
nacao do QI observada em estudos populacionais realizados nos EUA (PI-

GLIUCCI, 2001).
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Existe uma consideravel plasticidade fenotipica em plantas (Tabela 4).

Por exemplo, Gratani (2014) listou 60 espécies de angiospermas e gimnosper-

mas para as quais a plasticidade fenotipica evoluiu sob a influéncia de fatores

climaticos.

Tabela 4. Manifesta¢des de plasticidade fenotipica em taxons de plantas, moneras, protistas e

fungi.
Tixon Manifestacio d,e Plasticidade Autor
fenotipica

Algas coralinas amplamente dis-

Algas tribuidas sdo m.ai's propensa,s a Ragazzola et al. (2013)
apresentar plasticidade fenotipi-
ca
Eles sao considerados bons mo-

Fungos delos para investigar a natureza | Slepecky &  Starmer
adaptativa da plasticidade feno- | (2009)
tipica devido a varias razdes
Supoe-se ser seletivamente van-

Liquens tajosa, uma vez que sao organis- | Sojo et al. (1997)
mos de crescimento lento
Experimentos de transplante
mostraram varia¢ao nas caracte- | Hassel et al. (2005)

Musgos risticas da histéria de vida, tanto | Hedderson & Longton
pela plasticidade genética quan- | (2008)
to pela fenotipica

Samambaias Mais frequente em gradientes | Scheneller &  Liebsty
altitudinais (2007)

Gimnospermas e angiosper-
mas

Exibem mais variacdo genética
do que plasticidade fenotipica

Reich et al. (2003)
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5.15 Algas

Algas coralinas amplamente distribuidas sao mais propensas a apresen-
tar plasticidade fenotipica. E o caso de experimentos de transplante de algas co-
ralinas que apresentaram respostas de plasticidade ao CO, ambiental (RAGAZ-
ZOLA et al., 2013). Liirling (2003) mostrou que nenhuma espécie de alga verde,
com ou sem prolongamentos espinhosos, muda sua morfologia na presenga de

Daphnia (Figura 4).

Figura 4. Transformacao de colonia unicelular induzida por Daphnia em Desmodesmus subspica-
tus (desenhado apds Hessen & Van Donk (1993)) e Scenedesmus obliquus. Figura de Liirling
(2003, p. 88).

5.16 Fungos

Vdrias espécies de fungos sao fenotipicamente plasticas (SLEPECKY &

STARMER, 2009, e referéncias contidas nele). Candida albicans (Saccharomyceta-
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les: Saccharomycetaceae), por exemplo, apresentou plasticidade fenotipica epi-

genética, que promoveu adaptagao dentro do hospedeiro.

5.17 Liguens

A plasticidade fenotipica é considerada seletivamente vantajosa para os
liquens porque sdao organismos de crescimento lento (SOJO et al.,1997). No en-
tanto, a plasticidade fenotipica nesses organismos era pouco conhecida até um
artigo de 1997 explorando sua ocorréncia em uma espécie de liquen (PINTADO
et al., 1997). Atualmente, estudos sobre plasticidade em liquens ainda sao escas-

sos na literatura.

5.18 Musgos

Experimentos de transplante com uma espécie de musgo apontaram que
a adaptacao e a expansao da distribuicao podem ocorrer por brotos, cujo cresci-
mento € plastico (HASSEL et al., 2005). Além disso, experimentos de transplante
reciproco em trés espécies de musgos mostraram variagao nas caracteristicas da
histéria de vida, tanto pela plasticidade genética quanto pela fenotipica (HED-

DERSON & LONGTON, 2008).
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5.19 Samambaias

Um estudo genético com populacdes de samambaias, em gradiente alti-
tudinal nos Alpes Suicos, mostrou a presenga de plasticidade fenotipica, uma
vez que nao houve correlacdo substancial entre variagdes genética e fenotipica.
No entanto, em compara¢ao com uma populagao italiana com distribuicao alti-
tudinal, duas populagdes espanholas de samambaias e varias espécies herba-
ceas apresentaram uma correlacdo significativa entre plasticidades genética e fe-
notipica (SCHENELLER & LIEBSTY, 2007, e referéncias). Em estudos semelhan-
tes com populagdes de gimnospermas e angiospermas, Reich et al. (2003, e refe-
réncias contidas nele) mostraram que havia mais variacdao genética do que plas-

ticidade fenotipica.

5.20 Gimnospermas e angiospermas

A grande revisao sobre plasticidade fenotipica em gimnospermas e angi-
ospermas trouxe uma lista de 60 espécies, sendo a maioria (56) espécies de angi-

ospermas (GRATANI, 2014).

5.21 Algumas consequéncias ecologicas e evolutivas da plasticidade fenotipica para ani-

mais e plantas

Além da importancia de compreender a ecologia e evolugao da plastici-

dade fenotipica, também € importante compreender o seu papel nas interacoes
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ecoldgicas e na evolucao (AGRAWAL, 2001; MINELLI & FUSCO, 2010; MOC-
ZEK, 2015).

Uma vez que os requisitos essenciais para a manutencao da vida sao pro-
fundamente afetados pela temperatura, os animais e as plantas evoluiram pela
plasticidade e evolugao genética morfofisioldgica e de mecanismos comporta-
mentais para manter a temperatura corporal estavel. O interesse nas consequén-
cias das mudangas climaticas globais para a biodiversidade em seus multiplos
aspectos ¢ de fundamental importancia devido ao impacto drastico previsto so-
bre animais e plantas. O destino de individuos, populagdes e interagdes de es-
pécies em comunidades e ecossistemas pode ser profundamente afetado pela
mudanca de temperatura global.

A variacao da temperatura é, portanto, um fator importante na ecologia
evolutiva da plasticidade fenotipica. Um levantamento sobre estudos experi-
mentais em 12 espécies de plantas sugeriu que o aumento da plasticidade con-
duz a adaptacdo ao crescimento da variagao climatica na natureza (MOCZECK,
2015). Esses resultados sao promissores devido aos efeitos previstos do aumen-
to do aquecimento global. Assim, fortes evidéncias sugerem que a plasticidade
fenotipica € essencial para a adaptagao as mudangas climadticas e ao aumento da
variabilidade climatica. Além disso, a evolugao da plasticidade fenotipica sob
variacdo de temperatura afeta da aptidao individual a estrutura e fungdes dos

ecossistemas (ver Vasquez et al. (2015) e referéncias contidas nele).
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Salientamos a seguinte conclusao de Whitman & Agrawal (2009, p. 22)

sobre a importancia de reconhecer e estudar a plasticidade fenotipica na biolo-

gia evolutiva:

A plasticidade fenotipica é importante porque expande a teoria evolu-
tiva ‘genocéntrica’ existente, produzindo um paradigma abrangente
para explicar a vida na Terra. A plasticidade ja foi considerada ‘ruido’,
mas agora ¢ amplamente reconhecida como potencialmente adaptati-

va em uma ampla gama de circunstancias. Como acontece com qual-
quer grande mudanga no pensamento cientifico, a plasticidade feno-
tipica engendra novas ideias, levando-nos a fazer novas perguntas e
testar hipoteses que de outra forma nao seriam examinadas, condu-

zindo-nos a novas e produtivas percepgdes cientificas.

Mais especificamente, a plasticidade fenotipica foi generalizada, possuin-

do também implicagdes importantes para a medicina, agricultura, pecudria e

para o manejo e conservagao da vida selvagem.

O momento parece propicio para pensarmos em algumas questdes rele-

vantes quanto a ecologia e evolugao da plasticidade, como: 1) Existe correlagao

entre a complexidade cerebral e a plasticidade comportamental?; 2) Os organis-

mos com ciclos de vida complexos sao mais plasticos do que os organismos com

ciclos de vida simples?; 3) Os organismos que vivem em ambientes instaveis sao

mais plasticos do que aqueles que vivem em ambientes estaveis?; 4) A adapta-

¢ao a novos ambientes € mais rapida pela plasticidade fenotipica do que pela
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evolugao genética?; e 5) Os animais e plantas marinhos sao mais plasticos do
que os terrestres?

Apesar do atual interesse de bidlogos evolucionistas sobre a plasticidade
fenotipica, ainda ha controvérsias e divergéncias entre os pesquisadores sobre
como detecta-la, debates sobre questdes tedricas e empiricas sobre os mecanis-
mos genéticos subjacentes e como a selecdo natural pode afetd-la em ambientes
variaveis (ver VIA et al. (1995) para uma revisao). Esses autores apontaram trés
questOes principais potencialmente capazes de resolver o debate: (1) a influén-
cia dos pressupostos teoricos e da estrutura do modelo na compreensao da plas-
ticidade fenotipica; (2) as questdes genéticas subjacentes a expressao da plastici-
dade fenotipica em ambientes variaveis; e (3) a acdo da selegao natural na plas-
ticidade fenotipica nos ambientes.

Embora haja enormes esforcos tedricos e empiricos despendidos por eco-
logos evolucionistas, questoes fundamentais sobre a natureza evolutiva da plas-
ticidade fenotipica estdo longe de serem resolvidas. Em vez disso, elas revelam
como a busca para entender como a plasticidade fenotipica em ambientes cam-

biantes esta evoluindo.
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