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Resumo

Construtos (estruturas que formam a estrutu-
ra de uma teoria, e.g., conceitos, defini¢oes, fa-
tos, modelos, hipoteses) em qualquer ciéncia
evoluem a medida que evidéncias tedricas e
empiricas se sucedem no tempo. Nessa breve
revisao, eu abordo a evolugcao da estrutura
construtural ou constitutiva atual da biologia
evolutiva, focalizando os avancos conceituais
mais importantes sobre os quais se acumula-
ram evidéncias tedricas e empiricas que am-
pliaram o entendimento da estrutura cientifi-
ca da biologia evolutiva. Esses avangos se de-
ram por meio da evolugdo de construtos cu-
nhados no passado, mas que adquiriram pa-
pel de relevancia para a estrutura da biologia
evolutiva atual, por exemplo, epigenética, ca-
nalizagdo e assimilacdo. Outros cunhados
mais recentemente, como teoria de redes e ge-
noémica, ainda necessitam integrar de forma
efetiva a estrutura da biologia evolutiva. O
objetivo da parte I desse trabalho € o de apre-
sentar sumariamente os principais eventos e
autores responsaveis pela introdugao da ideia
de evolucdo na biologia; evidenciar as dife-
rengas entre os modelos kuhniano de revolu-
¢ao cientifica e lakatosiano de progresso cien-

Abstract

Constructs (structures that form the frame-
work of a theory, e.g., concepts, definitions,
facts, models, hypotheses) in any science
evolve as theoretical and empirical evidence
succeed over time. In this brief overview, I ad-
dress the evolution of the current construc-
tural structure of evolutionary biology by fo-
cusing on the most important conceptual ad-
vances on which theoretical and empirical ev-
idence has accumulated that broadened the
understanding of the scientific structure of
evolutionary biology. These advances took
place through the evolution of constructs
coined in the past, but which acquired a role
of relevance to the structure of current evolu-
tionary biology, for example epigenetics,
canalization and assimilation. Other more re-
cently coined, for example, network theory
and genomics, still need to effectively inte-
grate the framewok of evolutionary biology.
The purpose of part I of this work is to briefly
present the main events and authors responsi-
ble for introducing the idea of evolution in bi-
ology; to evidence the differences between the
Kuhnian models of scientific revolution and
the Lakatosian model of cumulative scientific
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tifico cumulativo, concluindo que em biologia
evolutiva o progresso conceitual segue o mo-
delo lakatosiano, muito embora o modelo
kuhniano tenha tido maior aceitagdo entre os
historiadores de ciéncia e filésofos da biolo-
gia. Finalmente, discuto os avangos conceitu-
ais em biologia evolutiva, comparando as
quatro sinteses elaboradas a partir de 1930 até
os dias atuais.

Palavras-chave: Programa de Pesquisa. Biolo-
gia Evolutiva. Estrutura Constitutiva. Sintese
Moderna. Sintese Evolutiva Ampliada. Sintese
Integrada.
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progress, concluding that in evolutionary bi-
ology the conceptual progress follows the
Lakatosian model, even though the Kuhnian
model has had greater acceptance among sci-
ence historians and biology philosophers. Fi-
nally, I discuss conceptual advances in evolu-
tionary biology, comparing the four syntheses
developed from 1930 to the present day.

Keywords: Research program. Evolutionary
biology. Constructural structure. Modern Syn-
thesis. Extended Evolutionary Synthesis. Inte-
grated Synthesis.

“[...] Conceitos tendem a evoluir com o tempo e, portanto, confusao e controvérsias
intiteis podem ser evitadas olhando para suas linhagens”

1 Introducao

(JACKSON, 2009)

A origem ocidental da ideia de evolugao € atribuida a Anaximandro, o

primeiro a conceber uma teoria de evolugao semelhante a de Darwin (TREVI-
SANATO, 2016). Anaximandro influenciou Aristoteles, este considerado o mai-
or filésofo e naturalista de todos os tempos (ROMANES, 1891; OSBORNE,
1913). Por sua vez, Aristoteles criou uma “taxonomia” baseada na perfeicao, or-
ganizando os animais em inferiores e superiores e produziu também, dessa ma-
neira, uma teoria evolutiva (DUNN, 2006). No entanto, embora tenha sido reco-
nhecido por Aristoteles, o principio de selecao natural foi pouco compreendido

por ele (DARWIN, 1990). Apesar disso, a influéncia cientifica de Aristételes na
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biologia foi mantida até a ocorréncia da chamada “revolucao Darwiniana”
(MAYR & PROVINE, 1998 e referéncias citadas no livro).

Embora na concepcao de alguns bidlogos evolutivos a teoria darwiniana
representasse mudanga de paradigma na biologia evolutiva no sentido kuhnia-
no (e.g., MAYR, 1972; GHISELIN, 1998; PIGLIUCCI 2007; 2009; AVISE, 2014), a
partir de filosofos gregos antigos e biologos evolutivos (e.g., Anaximandro,
Aristoteles, de Vries, Bateson, Morgan, Lamarck e Darwin), o desenvolvimento
de teorias da evolugao e a criagao de novos construtos relacionados a elas ocor-
reram de uma forma gradual, continua e sob muita controvérsia (ver OSBOR-
NE, 1913 para uma analise detalhada sobre os principais idealizadores da ideia
de evolugao durante o periodo pré-Darwiniano; MAYR & PROVINE, 1998 e re-
feréncias citadas no livro, para analises detalhadas do impacto do darwinismo
até a sintese moderna (SM) e as controvérsias sobre aceitacao da selecao natural
como mecanismo promotor da evolugao).

Somente apds Darwin e Mendel, iniciou-se o desenvolvimento de um ar-
cabougo tedrico e um programa de pesquisas, que foi adquirindo consisténcia
empirica, baseado na expansao do significado de construtos, elabora¢ao de no-
vos construtos, formulagdo de modelos matematicos, aplicacao de estatistica,
experimentos e producdao de um grande ntimero de evidéncias empiricas a fa-
vor do gradualismo darwiniano até a consolidacao da chamada sintese evoluti-
va (ver MAYR & PROVINE, 1998 e referéncias citadas no livro). No entanto, o
arcabouco da sintese evolutiva ou sintese moderna (SM), baseado em uma abor-

dagem genecéntrica, comegou recentemente a ser criticado por supostamente
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nao incluir ou considerar seriamente os construtos julgados necessarios para ex-
pandir seu arcabougo (e.g., PIGLIUCCI 2007; 2009; NOBLE, 2015), como sera
discutido mais a frente.

Varios fildsofos da biologia discutiram sobre a estrutura teérica da teoria
evolutiva (e.g., TUOMI, 1981; LLOYD, 1988 e referéncias citadas no livro; PI-
GLIUCCI & KAPLAN, 2006). No entanto, a maioria deles discute o status cienti-
fico da biologia evolutiva, se ha ou ndo leis na biologia, além de justificacao e
confirmagao da teoria. Lloyd (1988), por exemplo, compara varios modelos
epistemologicos sobre a estrutura tedrica da evolugao, advogando a favor do
uso do modelo de “visdao semantica da estrutura da teoria” para compreender a
estrutura da teoria evolutiva. Porém, do ponto de vista da compreensao sobre a
operacao da teoria na pratica da pesquisa cientifica, o conteado do livro é ina-
cessivel a maioria dos bidlogos interessados em evolugao, mesmo para aqueles
que possuem conhecimento elementar de filosofia da ciéncia. Além disso, pare-
ce que a discussao de certos filosofos e evolucionistas sobre a evolugao constitu-
tiva, significado e restri¢des da aplicagao dos varios construtos, que suportam a
estrutura tedrica da biologia evolutiva, estd em segundo plano, exceto para al-
guns considerados construtos-chave, e.g., selecao e adaptacao (HULL, 1980;
MAYR, 1982; PIGLIUCCI & KAPLAN, 2006) e aptidao (SOBER, 1994; ARIEW &
LEWONTIM, 2004; ABRAMS, 2009; ORR, 2009; RAMSEY & PENCE, 2013).

Minha abordagem neste trabalho examina brevemente os avancos da
evolugao constitucional da biologia evolutiva de modo acessivel a bidlogos em

geral, especialmente evolucionistas, interessados em entender a mencionada
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importancia dos construtos para interpretacao inambigua das evidéncias empi-
ricas. Antes, porém, abordarei brevemente dois modelos epistemoldgicos bem
conhecidos pelos filésofos da ciéncia, talvez nem tao conhecidos por bidlogos
evolutivos, mas opostos em seu objetivo comum de descrever o modo como a

biologia evolutiva progride tedrica e empiricamente.

2 Revolucao conceitual kuhniana ou desenvolvimento constitutivo programa-

tico lakatosiano da biologia evolutiva?

Construtos sao os alicerces sobre os quais hipoteses e teorias cientificas
sao edificadas para construir uma estrutura preditiva que mantenha o modus
operandi de um “paradigma” ou “programa de pesquisa”. O modus operandi de
um paradigma € a “ciéncia normal” (KUNH, 1962). “Ciéncia normal” é o con-
junto de hipdteses, teorias, evidéncias empiricas e métodos cientificos produzi-
dos sob os auspicios do paradigma atual; entretanto, assim que esse paradigma
for rompido, outro o substituird. A ruptura nao ocorre simplesmente devido a
existéncia de “anomalias” (evidéncias que aparentemente nao se enquadram no
paradigma). Apds longos periodos com intimeras tentativas fracassadas de re-
solver tais “anomalias”, surge uma sensagao de crise, indicando que talvez o
“paradigma” esteja errado. Entretanto, um “paradigma” nao sera removido se
nao houver um “paradigma” melhor para substitui-lo. Assim, a substitui¢ao de
um “paradigma” (revolucao cientifica) ndo é trivial e pode levar muito tempo

de operacdo da “ciéncia normal” até que o novo “paradigma” seja amplamente
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aceito pela comunidade cientifica, seguido por outro periodo de operacao da
“ciéncia normal” orientada pelo novo “paradigma”. Um exemplo de tal revolu-
¢ao cientifica na astronomia foi a substituicao do sistema cosmoldgico ou de
Ptolomeu pelo sistema cosmolédgico de Copérnico (KUNH, 1962).

O outro modelo epistemoldgico bem conhecido sobre a estrutura e funci-
onamento da pesquisa cientifica é o “programa de pesquisa” com sua “metodo-
logia do programa de pesquisa cientifica” (LAKATOS, 1983). Dentro da estrutu-
ra do “programa de pesquisa” de Lakatos, varias teorias testaveis sao produzi-
das, cada uma das quais contém um “ntcleo duro”, irrefutdvel, que compreen-
de proposi¢des convencionalmente aceitas pelos membros da comunidade cien-
tifica. Em torno desse nucleo, “giram” hipdteses auxiliares que funcionam como
um “cinturao” de protecao para o “ntcleo” irrefutavel. Quando uma teoria é re-
futada, apenas as proposi¢oes de seu “nticleo duro” permanecem validas. Criti-
cas feitas por cientistas que participam de um programa de pesquisa sao direci-
onadas as hipdteses auxiliares, que podem ser modificadas ou substituidas. No
entanto, essas modificagoes sao guiadas por principios heuristicos contidos nas
proposic¢des do “nucleo duro”. O progresso tedrico de um programa de pesqui-
sa ocorrera se a nova teoria puder resolver quaisquer anomalias que a teoria
que ela substituiu nao conseguiu (MUSGRAVE & PIDGEN, 2016). A proxima
etapa ¢ a de testar de forma independente as previsoes extraidas das novas hi-
poteses (testar as previsdes da teoria, para Lakatos). Porém, uma teoria € um ar-
cabougo de constitui¢ao linguistica verbal e/ou matematica, com sintaxe e se-

mantica especificas para um determinado dominio do conhecimento. Dessa for-
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ma, ela nao pode ser testada a menos que seja por meio de metodologias lin-
guisticas para avaliar sua consisténcia e coeréncia. O que pode ser testado empi-
ricamente sdo as previsoes tiradas de hipoteses (afirmagoes de contetdo empiri-
co) consistentes com o quadro tedrico. Por fim, o progresso empirico de um pro-
grama de pesquisa ocorre por meio da confirmacao de pelo menos uma das pre-
visOes. Este é o modus operandi do programa de pesquisa lakatosiano. No estudo
de caso da “revolugao” copernicana, defendida por Kuhn, Lakatos & Zahar
(1976) discutem como a “metodologia do programa de pesquisa cientifica” pode
explicar a substitui¢cao do sistema cosmologico ptolomaico geocéntrico pelo sis-
tema cosmoldgico heliocéntrico de Copérnico (detalhes em MUSGRAVE & PID-
GEN, 2016). Segundo Lakatos, ao contrario de uma revolucao cientifica kuhnia-
na, que se baseia em argumentos historico-psicologicos, a substitui¢ao do pro-
grama de pesquisa de Ptolomeu pelo programa de pesquisa de Copérnico ocor-
reu devido a um processo racional. No entanto, o modelo epistemoldgico “revo-
lugdo cientifica”, e sua proposta de mudanga de paradigma, foi o mais aceito
em varias areas do conhecimento cientifico, inclusive por pesquisadores da bio-
logia evolutiva (e.g., MAYR, 1972; GHISELIN, 1998; PIGLIUCCI, 2007; 2009;
KOONIN & WOLEF, 2012; AVISE, 2014).

Finalmente, pretendo mostrar que o progresso da evolugao constitutiva
em biologia evolutiva ocorreu e ocorre de acordo com o modelo lakatosiano. Eu
mostrarei como a revisao e o estabelecimento de novos construtos acontecem
sucessivamente a medida que o “programa de pesquisas” se amplia por meio

do acréscimo de novas evidencias empiricas experimentais e tedricas. Eu come-
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carei apresentando a estrutura constitutiva basica do darwinismo comparando-
a com as estruturas constitutivas das quatro sinteses até entao propostas para a
biologia evolutiva. Em seguida mostrarei a relagao de continuidade e expansao
dos significados dos principais construtos que as integram no arcabougo atual
da biologia evolutiva. No entanto, a estrutura atual da biologia evolutiva é com-
plexa, contém varios tipos de intera¢Oes entre construtos correlatos, que dentro
do escopo desse estudo seria quase impossivel aborda-la em todos os detalhes.
Por isso, minha opgao foi considerar principalmente os construtos mais impor-
tantes tratados pelo darwinismo, sintese moderna (SM), sintese evoluciondria
ampliada (SEA) e sintese integrada (SI) (Tabela 1).

Tabela 1. Descri¢ao dos construtos que fazem parte da estrutura cientifica da biologia evolutiva.
Em negrito, estdo os construtos discutidos na SEA e na SI que supostamente nado estao adequa-
damente integrados ao darwinismo e a SM e porque deveriam fazer parte da SEA e da SI. Veja o

texto para uma discussao critica sobre a participagdo dos construtos em cada uma das aborda-
gens do programa de pesquisa em biologia evolutiva.

Construtos evolutivos Darwin- Sintese Sintese Sintese In-
ismo Moderna | Ampliada tegrada
(SM) (SEA) (SD)

Mutacao X X X

Variacao X X X X

Variabilidade X X X X

Selecao X X X X

Paleontologia X X X

Deriva genética X X X

Contingéncia X X X X

Microevolucao X X X X

Macroevolugao X X X

Genética Quantitativa X X

Especiacao X X X
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Variacao geografica X X X
Evo-Devo X X X
Evolucdo genomica X X X
Teoria de redes X X
Epigenética X X X
Teoria da complexidade X X
Plasticidade e aco- X X X
modacao
Teoria da selecao multi- X X X
nivel
Construcao de nicho X X X X
Evolucionabilidade & X X X
Modularidade
Ecologia X X X X
Principio da Relativi- X X
dade Biolégica
Teoria do Replicador X X X

3 O programa de pesquisa darwiniano e as quatro sinteses constitutivas da

biologia evolutiva

Além do programa de pesquisas darwiniano foram propostas mais qua-

tro sinteses: a sintese moderna, que devido a diferentes énfases durante seu pe-

riodo de consolidagdo, pode ser dividida em duas sinteses distintas (1930-1937;

1937-1950); a SEA e a SI.

O programa de pesquisa darwiniano compreende oito proposi¢des prin-

cipais, retiradas de “A origem das espécies” (KUTCHERA & NIKLAS, 2004):
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1. Os atos sobrenaturais do Criador sao incompativeis com os fatos empiricos
da natureza;

2. Toda a vida evoluiu de um ou alguns tipos simples de organismos;

3. As espécies evoluem a partir de variedades pré-existentes por meio da sele-
¢ao natural;

4. O nascimento de uma espécie € gradual e de longa duracao;

5. Téxons superiores (géneros, familias etc.) evoluem pelos mesmos mecanis-
mos responsaveis pela origem das espécies;

6. Quanto maiores as semelhancas entre os taxons, mais intimamente eles estao
evolutivamente relacionados e menor o tempo de divergéncia a partir de seu tl-
timo ancestral comum;

7. A extingao é principalmente o resultado da competigao interespecifica;

8. O registro geoldgico estd incompleto: a auséncia de formas de transi¢ao entre

espécies e taxons superiores se deve a lacunas em nosso conhecimento atual.

A primeira proposi¢ao darwiniana esta fora do dominio cientifico e, por-
tanto, nao pode ser considerada hipdtese de conteido empirico da qual é possi-
vel extrair previsOes empiricamente testaveis.

Até o momento, nao houve previsoes de hipdteses alternativas que te-
nham sido testadas cientificamente sobre a evolucao da diversidade que nao se-
jam de origem monofilética (no entanto, ver RAUP & VALENTINE, 1983); por-
tanto, a proposi¢ao darwiniana parece permanecer irrefutavel.

A selecao natural também permanece o principal processo que resulta

em mudanga evolutiva, embora outros eventos (por exemplo, deriva genética e
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contingéncia) também possam causar mudanga evolutiva. No entanto, o escopo
empirico da selecdo como um processo causal é mais importante do que os ou-
tros processos (e.g., ENDLER, 1988).

A microevolucao em nivel individual, além de ser considerada o princi-
pal resultado da modificacao fenotipica, ainda é considerada a principal causa
de especiacao (ORR & SMITH, 1998); mas a cladogénese por meio da selecao de
espécies também € possivel ao longo do tempo geoldgico (GOULD & ELDRED-
GE, 1977; no entanto, ver PENNELL et al., 2014 e LIEBERMAN & ELDREDGE,
2014 para uma resposta a PENNELL et al., 2014).

Darwin prop6s uma ligagao entre micro e macroevolucao ao combinar
seu “principio de divergéncia” com a extingado, ligagao que faz sentido de acor-
do com resultados de pesquisas atuais (REZNICK & RICKLEFS, 2009). Por meio
da convergéncia evolutiva, equivalentes ecologicos (espécies fenotipicamente
semelhantes, que ndo sao relacionadas filogeneticamente, mas que evoluiram
em ambientes ecologicamente semelhantes) apresentam alto grau de similarida-
de fenotipica, como certos mamiferos encontrados em florestas tropicais equato-
riais africanas (Congo) e brasileira (Amazonia) (MEGGERS et al., 1973).

Embora a competicdo interespecifica seja um mecanismo que pode resul-
tar em extingao e divergéncia de populacoes de espécies (e.g.,, BENGTSSON,
1989), predacao (e.g., DOHERTY et al., 2016) e parasitismo (e.g., KOOP et al.,
2016) também podem resultar no mesmo efeito, retendo assim o argumento
darwiniano sobre o papel das interagoes, especialmente a competi¢do, na pro-

mogao da divergéncia e extingao (REZNICK & RICKLEFS, 2009). No entanto, a
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acao dessas interagdes é muito mais frequente em niveis locais. Extin¢gdes em es-
calas geograficas ocorrem por meio de desastres ambientais e/ou amplas mu-
dangas climaticas (e.g., ERWIN, 2001).

A primeira parte da oitava proposicao darwiniana ainda se mantém, mas
nao é verdade que a auséncia de formas transicionais se deve a uma falta de co-
nhecimento; mas podem ser devido a cladogénese e, em alguns casos, a falta de
condi¢oes ambientais apropriadas para que ocorra a fossilizagao.

Finalmente, por meio de uma abordagem abrangente e detalhada, Kut-
chera & Niklas (2004) mostraram que, mesmo com o consideravel progresso
constitutivo e empirico da evolugao devido a sintese moderna (SM), os principi-
os fundamentais apresentados por Darwin em “A Origem das Espécies” perma-
necem validos. Esse € um bom exemplo da ‘resisténcia’ tedrica do programa de
pesquisa darwiniano. Como Ruse (2011) apropriadamente reconhece e conclui:
“O darwinismo ja ultrapassou o prazo de validade? Ainda nao!”

Apesar da proposicao de Mayr (1982), sobre o status de teoria para sele-
¢ao natural, a selegao natural ndo deve ser considerada uma teoria porque ¢
mais bem identificada como um processo (um conjunto de eventos que produ-
zem um resultado). A selecao natural é, portanto, a ocorréncia de eventos exter-
nos interconectados que atuam sobre fendtipos afetando diferencialmente suas
probabilidades de sobrevivéncia e/ou reprodugao, em contextos populacionais e
intergeracionais. Descendéncia com modificagdo, microevolugao, macroevolu-
¢ao e especiagdo sao os resultados (ou produtos) do processo de sele¢ao natural,

e também nao devem ser consideradas teorias. As cinco teorias de Mayr tam-
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bém nao sdo conceitos. Além disso, apesar da afirmacao de Kutchera & Niklas
(2004), a selecao natural ndao é um conceito, sendo mais bem descrita como um
processo que resulta em mudangas evolutivas que serao discutidas a seguir.
Com as duas primeiras sinteses (1930-1950), que constituiram a SM, o
“cinturao protetor” do programa de pesquisa darwiniano passou por importan-
tes acréscimos. O primeiro, de 1930 a 1937, foi influenciado principalmente pe-
los estudos de Fisher, Haldane e Wright, que integraram as genéticas quantitati-
va e tedrica e a selecao natural. O segundo, de 1937 a 1950, foi influenciado por
Dobzhansky, Goldsmith, Huxley, Simpson, Schmalhausen e Stebbins, que abor-
daram controvérsias envolvendo especiagao, variagdo geografica e expansao de
modelos de genética quantitativa (MAYR & PROVINE, 1998; ARNOLD, 2014).
Pigliucci (2007; 2009) descreveu brevemente a historia conceitual do
darwinismo, a SM e sua SEA. Este autor afirmava que uma mudanca de para-
digma na biologia evolutiva nunca ocorreu, exceto quando a teologia natural foi
substituida pelas ciéncias empiricas em meados do século XIX. No entanto, ao
contrario da afirmagao de Pigliucci, uma mudanga de paradigma nunca ocorreu
na biologia porque o progresso cientifico na biologia evolutiva é mais bem ca-
racterizado como um “programa de pesquisa” Lakatosiano do que como um
“paradigma” kuhniano. Dessa forma, ao contrario da afirmagao de Mayr (1993),
endossada por Pigliucci (2007), a SM nao € e nao deve ser caracterizada como
um “paradigma”, uma vez que se encaixa melhor no modelo de “programa de

pesquisa” (LAKATOS, 1983).
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Em seu livro sobre a historia da genética e da biologia evolutiva entre
1859 e 2010, Avise (2014) relata o que considera as 70 mudangas de “paradig-
ma” com base no modelo de revolugao cientifica de Kuhn (1962). Sua analise de
mudanca de paradigma inclui um indice de impacto que cada mudanca de pa-
radigma teve na genética evolutiva, com pontuagdes de 1 a 10 indicando o esta-
gio de mudanca em que um paradigma esta (onde 1 indica um impacto limita-
do a genética evolutiva, envolvendo apenas o cddigo genético e 10 indica um
impacto fundamental na genética evolutiva, envolvendo uma mudanga total de
paradigma, apenas material genético).

A pontuagao 1, atribuida ao céddigo genético, se deve ao fato de apenas
duas evidéncias apresentarem altera¢des no cddigo genético universal (o DNA
mitocondrial em mamiferos apresentando vdrias diferencas moleculares e a
descoberta de adi¢cdes no genoma mitocondrial de varios taxons). A pontuagao
10, atribuida ao material genético, se deve ao fato de que o DNA, em vez das
proteinas, ter sido completamente reconhecido como portador da informacao
hereditaria. Essa descoberta teve um impacto profundo na genética evolutiva.

Embora reconhe¢a que nem todos os paradigmas que relata se ajustam
perfeitamente ao modelo kuhniano de revolugao cientifica, Avise afirma que to-
dos eles representaram um impacto distinto no progresso da genética evolutiva.
No entanto, os dois exemplos acima podem ser interpretados nao como uma
mudancga de paradigma, mas como uma mudanga, em parte, da estrutura do
programa de pesquisa evolutiva; ambos fazem parte do “cinturao” de protecao

das premissas fundamentais basicas da SM. Assim, o que Avise (2014) descreve
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muito bem sdo principalmente mudangas no “cinturdo de protegao” do “nucleo
irrefutavel” das teorias da biologia evolutiva, em vez de mudangas de paradig-
ma. Finalmente, considerando que a andlise de todas as 70 mudangas de para-
digma propostas no livro de Avise estd além do escopo do presente estudo,
apenas duas foram selecionadas arbitrariamente para analise: especiacdo adap-
tativa e deriva continental.

De fato, foi importante ampliar o conhecimento sobre a especiagao adap-
tativa para além da especiacao alopatrica classica, reconhecendo que o processo
também pode ocorrer em simpatria, por meio de mecanismos ecoldgicos e com-
portamentais, como varias evidéncias tém mostrado desde 2005. No entanto,
dado o curto tempo que a especiacao simpatrica vem sendo considerada um
mecanismo valido de especiacdo, resta determinar o quao comum ¢é essa moda-
lidade de especiacdo e qual é sua base genética (WOLINSKY, 2010). Atribuindo
uma pontuagao de 2 a esse modo de especiagao, Avise reconhece que a mudan-
¢a de paradigma ainda estd em sua fase inicial. No entanto, a transi¢ao dessa
fase inicial para as futuras fases empiricas, experimentais, tedricas e conceituais
adicionais se ajustaria melhor ao modelo epistemoldgico lakatosiano do que ao
kuhniano.

A teoria da deriva continental lida com a evolugdo geofisica da crosta ter-
restre com base no movimento das placas tectonicas que separam os continentes
(MARTIN, 1961). Foi incorporada a biologia evolutiva ad hoc como um “modo
de translagao” (PICKETT et al., 2007), uma vez que se percebeu sua importancia

tanto na explicacao da evolugao da diferenciagao dos organismos por isolamen-
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to geografico quanto na convergéncia evolutiva entre tdxons nao relacionados
(equivalentes ecoldgicos), como discutido acima. Entretanto, Avise considera
corretamente que a teoria tem um baixo impacto na genética evolutiva (pontua-
¢ao 2), exceto por ajudar a compreender a ampla distribuigao geografica de gru-
pos de organismos. No entanto, essa teoria também possui uma importancia es-
pecifica para a ecologia evolutiva e o fendmeno da convergéncia evolutiva. Cu-
riosamente, além das identidades geologicas semelhantes entre os continentes, a
convergeéncia evolutiva foi uma das evidéncias de que a massa continental mo-
nolitica original teorizada, chamada Pangeia, foi clivada e separada por meio de
movimentos da crosta terrestre. Na verdade, este € um caso que nao se ajusta
totalmente ao conceito de mudanga de paradigma, como Avise alertou. Nesse
caso, a deriva dos continentes (em sua versao de tectonica de placas) como uma
teoria auxiliar (ou “modo de translacao”, PICKETT et al., 2007) da evolucao or-
ganica em grande escala poderia ser considerada uma mudanga de paradigma
na area das ciéncias geofisicas (MARX & BORNMANN, 2013).

Até agora, as estruturas cientificas do darwinismo e da MS foram apre-
sentadas. A terceira e quarta sinteses — SEA (PIGLIUCCI 2007; 2009) e SI (NO-
BLE, 2015) — embora possuam mérito no que diz respeito a inclusao de alguns
construtos na estrutura conceitual da MS, que tém sido empiricamente compro-
vados com maiores detalhes na atualidade, sao propostas ainda incipientes.
Como tal, carecem de consisténcia, como demonstram as duas sinteses anterio-
res, indispensavel para serem aceitas pela maioria dos membros da comunida-

de da biologia evolutiva como ampliagoes necessarias da SM.
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Pigliucci discute os construtos da biologia evolutiva que, para ele, nao fo-
ram considerados seriamente na SM. Evo-devo, gendmica, teoria de redes, he-
ranga epigenética, teoria da complexidade, contingéncia, construg¢ao de nicho,
evolucionabilidade e modularidade e ecologia estao entre as abordagens que
atualmente tém se desenvolvido tedrica e empiricamente, devendo, portanto,
ser consideradas na SEA como uma ampliacdo da SM (detalhes em PIGLIUCCI
2007; 2009, Figura 1, Tabela 1; consulte também JABLONKA, 2017 para uma

forte defesa da heranga epigenética e sua inclusdo na SM.

Evo-devo

Gendmica, teoria

Historia de redes

natural Teoriada
complexidade
Mendelismo Al Heranga
Descendéncia epigenética
N comum Plasticidade &
cstatsticada Selegdo Pcomodacio
populacao natural Contingéncia

Teoria da selegao

Paleontologia multinivel

Construgao de nicho

Evoluciona.bilidade Ecologia
& modularidade

Figura 1: Representacao conceitual da expansao continua da teoria evolutiva em termos de idei-
as, fenomenos estudados e campos de investigagao. A menor elipse representa o darwinismo

original, a elipse intermediaria representa a SM e a maior elipse representa a SEA (de PIGLIUC-
CI, 2009).
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H4 uma visao mais radical na quarta sintese (SI) que propde a substitui-
¢ao do que se denomina “paradigma genecéntrico” (NOBLE, 2015). Noble con-
sidera que a heranca epigenética, o principio da realidade bioldgica, a selecao
multinivel e a evolugao gendmica supostamente nao se enquadram no arcabou-
¢o construtivo da SM. Com base nisso, uma alternativa seria substituir o arca-
bougo construtivo da SM por sua “Sintese Integrada” (SI) (NOBLE, 2015, Figura
2, Tabela 1). No entanto, a SI compartilha com a SEA propostas de inclusao dos
construtos da teoria evo-devo, plasticidade e acomodacdo, heranca epigenética,
selecao multinivel, evolugao gendmica, construcao de nicho e evolucionabilida-
de. As tinicas duas construgdes diferentes incluidas na SI sdo o principio da re-
latividade bioldgica e a teoria do replicador. Portanto, a SI de Noble nao ¢ sufi-
cientemente diferente da SEA para reivindicar uma sintese integrada separada,
nem para supostamente substituir a SM. Finalmente, como sera discutido a se-
guir, as reivindicag¢oes tanto da SEA (ampliagao) quanto da SI (substitui¢ao) nao
parecem convincentes. A pesquisa feita no ambito do programa de pesquisa da
SM aborda todos os construtos que estao supostamente ausentes em seu arca-

bouco.
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Sintese integrada

Teoria evo-devo

Plasticidade e acomodagdo

Sintese moderna
(neo-Darwinismo)

Heranga epigenética

Heranga
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Mutagdo génica Selegdo multinivel
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DNA Heran'ga Variago \ Principio da
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Evolucionabilidade

Selecdo sexual

Figura 2: Diagrama ilustrando as defini¢des de darwinismo, a sintese moderna (neodarwinis-
mo): e a sintese integrada (de NOBLE, 2015). O diagrama € derivado da apresentagao de Pi-
gliucci & Miiller (2010) de uma sintese ampliada. Todos os elementos também estdao presentes
em seu diagrama. As diferengas sao: (1) os elementos que sdao incompativeis com a Sintese Mo-
derna sdo mostrados em negrito a direita; (2) as razdes da incompatibilidade sdo apresentadas
nos trés elementos em negrito correspondentes a esquerda. Essas trés suposigoes da sintese mo-
derna estao além do alcance do que € necessario para estender ou substituir a sintese moderna;
(3) como consequéncia, a sintese moderna € mostrada como uma oval que se estende para fora
do intervalo da sintese ampliada, que, portanto, se torna uma substituicdo em vez de uma am-
pliagdo. Figura de Noble (2015).

Como um marco importante na discussdo sobre a estrutura constitutiva
da SM, vale a pena discutir o debate estimulado pela revista Nature entre os de-
fensores da SE e os defensores da SM (LALAND et al., 2014; WRAY et al., 2014,
ver também PIEVANI, 2016).

O principal argumento de Laland et al. (2014) é que os organismos sao
construidos durante o desenvolvimento e que esse desenvolvimento ndo é ape-

nas programado por genes. Fortes evidéncias empiricas vém de disciplinas e ci-
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éncias relacionadas a biologia do desenvolvimento, gendmica, epigenética, eco-
logia e ciéncias sociais. O que os autores consideram ser uma falha da SM € a
falta de reconhecimento de como o desenvolvimento fisico influencia a origem
da variagdo; como o ambiente influencia diretamente os personagens (plastici-
dade fenotipica); como os organismos modificam o ambiente e influenciam sua
propria evolugao e a de outros organismos (construgao de nicho); e a ocorréncia
da transmissao citoplasmatica intergeracional de caracteristicas fenotipicas (he-
ranca extra-genética ou epigenética; consulte a revisao de Pisco et al. (2016) para
uma abordagem historica e para a unificacdo conceitual das epigenéticas de
Waddington e molecular). Enquanto os darwinistas da SM consideram tudo
isso como resultados evolutivos, os “estensionistas” consideram tudo isso tam-
bém como a causa da evolugao.

Os principais argumentos dos neodarwinistas da SM sao que geragoes de
bidlogos evolutivos tém contribuido para a ampliacao da SM, portanto, a ampli-
acgao proposta pelos ‘estensionistas’ nao € necessaria. Em outras palavras: “toda
ciéncia é uma ampliacdo de alguma forma do que existia anteriormente, ou
vocé nao esta fazendo progresso. Mas eu vejo tudo isso como adi¢ao de nuances
e detalhes, ao invés de derruba-la de qualquer forma fundamental” (SAMUEL
SCHEINER, comunica¢do pessoal), nomeadamente a identificagio do DNA
como matéria-prima para a variacdo das caracteristicas fenotipicas e para a
transmissao hereditdria das caracteristicas e, principalmente, a discussao sobre
o gene como unidade de selecdo e selecao de parentesco, ou seja, a ocorréncia

de selecao de caracteristicas que afetam parentes.
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As trés principais razoes apontadas por Wray et al. (2014) que demons-
tram a ndo necessidade de ampliacao da SM sao: (1) os bidlogos evolutivos vém
estudando a construgao de nichos ha um século, ou seja, o feedback entre orga-
nismos e ambiente; (2) a plasticidade fenotipica também foi estudada por bidlo-
gos evolutivos que documentaram muitos casos de variagao fenotipica causada
pelo ambiente; e (3) estudos sobre biologia do desenvolvimento.

Arnold (2014) também ndo considerou a SEA em seu recente artigo sobre
evolugao — “Evolugao fenotipica: sintese em andamento”. Talvez Arnold consi-
dere irrelevante ampliar a SM conforme proposto por Pigliucci (2007; 2009), e
concorde com os argumentos de Samuel Scheiner.

Embora seja verdade que os proponentes da SM estejam certos em afir-
mar que os bidlogos evolutivos também abordam plasticidade fenotipica, biolo-
gia do desenvolvimento e construgao de nicho, seu principal foco de interesse
ainda é predominantemente “centrado no gene”, enquanto esses outros aspec-
tos sao secundarios em termos de interesse (LALAND et al., 2014). Portanto,
apesar do status cientifico da ampliacdo da SEA (e da SI), com a abrangéncia de
termos ainda em sua infancia, 0 movimento de chamar a aten¢ao para esses
fendmenos como resultados e causas da mudanca evolutiva se justifica, dadas
as evidéncias empiricas que se acumulam.

Um resultado positivo dessas discussdes pode, em um futuro préximo,
ser uma maior compreensao das causas mais importantes da SM, por isso nao é

cientificamente saudavel ignorar ou simplesmente tentar desacreditar propostas
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que nao se enquadram no programa cientifico vigente. Além disso, essas discus-
s0es mostram a vitalidade cientifica da biologia evolutiva.

No entanto, h4 detalhes que merecem comentarios circunstanciais, como
€ o caso da selecdao sexual discutida na SI. Conforme observado por Samuel
Scheiner (comunicagao pessoal), a selecdo sexual esta obviamente incluida na
SM, ao contrario de Noble, que a colocou fora de sua SI. O caso ¢ diferente, no
entanto, para a selecao multinivel, que é considerada por Noble como incompa-
tivel com a SM, mas que também foi tratada do ponto de vista da SM (e.g., GO-
ODNIGHT, 2013; 2015). Além disso, alguns adeptos da SM, embora entendam
que o “efeito materno” (WOLF & WADE, 2009) evolui por meio da heranca ge-
nética, admitem que pelo menos parte do “efeito materno” pode ser atribuivel a
heranca epigenética (Michael J. Wade, comunica¢do pessoal). Esses e outros
construtos serao discutidos em detalhes a seguir.

Ao ampliar o “dominio” de um programa de pesquisa (sensu PICKETT et
al., 2007) torna-se necessario revisar as bases estruturais (construtos) que man-
tém a coesdo interna (consisténcia logica) e a consisténcia empirica das teorias e
hipoteses que ele compreende. No entanto, pode haver também a necessidade
de elaboracdo de novos construtos ou reintegracao de pré-existentes (por exem-
plo, assimilagao, acomodacao, canalizagao e epigenética; WADDINGTON, 1953;
1959) que, no momento de sua elaboragao, nao encontraram espago construtivo
significativo dentro do escopo do programa da SM (ver LALAND et al., 2015). E
curioso que o construto de canalizagao ndo tenha encontrado espago suficiente

na biologia do desenvolvimento da SM, embora Waddington o tenha cunhado
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para descrever a tendéncia do processo de desenvolvimento de produzir teci-
dos e orgaos claramente distintos. No entanto, sua importancia foi grande para

o desenvolvimento da genética quantitativa (WAGNER & ALTENBERG, 1996).

4 Revisao critica dos construtos evolutivos incluidos nas quatro sinteses

Samuel Scheiner (comunica¢ao pessoal) acredita que a selecao natural é,
ao mesmo tempo, um principio, um processo, um mecanismo, uma teoria, um
conceito, um modelo e uma lei, dependendo do contexto e da forma como se
quer usa-la. Além disso, processo e mecanismo sao sindnimos para ele. No en-
tanto, a ndo distingdo entre esses atributos constitutivos pode causar duvidas e
confusao sobre a natureza e o funcionamento do programa de pesquisa em bio-
logia evolutiva.

Pode ser ttil, portanto, esclarecer as diferengas nas defini¢oes dos cons-
trutos acima, a fim de ndo causar confusao entre os leitores. Principio, como o
proprio nome indica, é o comego de algo. O inicio do universo foi o Big Bang.
Desde o Big Bang, varios processos e mecanismos fisico-quimicos ocorreram a
partir de combinag¢des de elementos quimicos elementares, que formaram a
base inorganica na qual a vida se originou e evoluiu. A origem da vida foi o
surgimento da diversidade organica como consequéncia da diferenciagao de
processos, mecanismos e seus produtos inorganicos (ver MOROWITZ, 2000). A

partir dessa constitui¢ao organica, ao longo da historia evolutiva, o processo de
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selecdo natural e a ocorréncia de eventos aleatorios deram origem a diversifica-
¢ao e complexidade da diversidade bioldgica. Varios mecanismos intra (e.g.,
mutacdes e desenvolvimento) e extra (e.g., eventos climaticos e interacoes fisico-
quimicas) do organismo participaram juntos como causas dessa diversificagao
evolutiva.

Considerando que o processo pode abranger vdrios mecanismos, a con-
cepgao filosofica cartesiana (mecanicismo) de que a natureza funcionaria como
uma maquina e, portanto, a estrutura e o funcionamento dos organismos pode-
riam ser descritos dessa forma, era infundada, uma vez que os organismos nao
sdo projetados e concebidos como uma mdaquina de acordo com um determina-
do proposito, mas em vez disso resultam da evolugao por meio da selecdao natu-
ral, que nao tem propdsito algum. Nesse sentido, é¢ importante lembrar que
Darwin encontrou dificuldades em usar a metafora da “selecao artificial” para
caracterizar a selegao ocorrendo na natureza porque ela deixou espaco para cri-
ticas justamente sobre o proposito implicito na designagao “selegao artificial”.
Além disso, nesse contexto de uso de metaforas, faz todo o sentido lembrar a
adverténcia de Jacob (1982): “a selecao natural nao € engenheira”.

Embora o significado original de “organico” como um instrumento, atri-
buido a Aristoteles, tenha persistido até pelo menos a segunda metade do sécu-
lo XVIII, o termo passou a ser usado como uma qualificacdo para corpos ou or-
ganismos bioldgicos. Assim, era cada vez mais comum opor o organico ao me-
canico, uma vez que o organico era considerado nao redutivel a uma maquina

(FERRATER MORA, 2001). Mecanismo ¢ geralmente definido como a uniao de
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partes que combinadas dao movimento a engenhosidade ou a maquina. No en-
tanto, mecanismo também pode ser definido como o conjunto de elementos que
competem pela atividade de uma estrutura organica. Nesse caso, a sele¢ao na-
tural é um processo (agdo continua, realizagao continua de alguma atividade
promovida por meio de uma série de eventos), no qual participa um conjunto
de fungoes fisico-quimicas e organicas, cujas interagdes resultam em mudanca
evolutiva fenotipica.

De forma muito simples, teoria poderia ser definida como “uma ideia
que ainda nao foi comprovada” (comunicagao pessoal de Joao Luiz Bezerra, cri-
anca de seis anos). A selecao natural € uma construgao teodrica, incluida na es-
trutura do programa de pesquisa evolutiva, e é uma ideia com forte suporte
empirico de mudanca fenotipica produzida experimentalmente em laboratorio
e diretamente observada em campo em muitas espécies de organismos. O nu-
mero de espécies de animais e plantas para as quais a selecao foi demonstrada é
tao grande que poucos bidlogos ndo deveriam acreditar que ela ocorre univer-
salmente no mundo vivo. Essa universalidade “quase certa” do processo levou
o evolucionista John Endler (1988) a afirmar que ndo é mais necessario demons-
trar a ocorréncia da selecdo para que possamos ver sua importancia, mas sim
aprender porque a selecao ocorre mais frequentemente com certas caracteristi-
cas fenotipicas do que com outras.

No entanto, do ponto de vista dindmico, a selecao € mais do que uma
ideia que foi demonstrada empiricamente. A sele¢cao é um processo complexo

que produz padroes de mudanga fenotipica recorrentes em todos os organis-
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mos. Por esse motivo, o construto da selecao natural nao deve ser usado como
uma teoria, hipdtese ou conceito simples ou complexo, mas como um processo
que requer varios conceitos para ser descrito e compreendido. No entanto, em-
bora eu tenha definido previamente a selegdo de uma forma que considero sa-
tisfatdria, a definicao de Skinner (2015) me parece muito mais adequada e sucin-
ta: “A selecao natural é um processo no qual fatores ambientais influenciam a
sobrevivéncia ou o sucesso reprodutivo dos individuos que possuem diferentes
fenotipos”. Raciocinio semelhante se aplica a consideracdo da selecao natural
apenas como um modelo, porque sendo um processo sua dinamica pode real-
mente ser caracterizada e compreendida também por meio de varios modelos
adjuntos que representam partes do processo (e.g., equagao de melhoristas e um
locus-dois alelos, Samuel Scheiner, comunicagao pessoal).

Ainda nao foi encontrada na biologia (se possivel) uma lei que tenha am-
plitude universal, semelhante a lei da gravitagao universal. Por exemplo, a cha-
mada “lei metabdlica”, embora revele um ajuste impressionante (0,75) da linha
de declive de regressdao simples entre o oxigénio metabolico consumido e a
massa corporal de muitos animais e plantas (WEST et al., 1997), também apre-
senta excegoes [e.g., preguica significativamente menor do que o esperado — Mc-
NAB (1985); ariranha significativamente maior do que o esperado — IVERSEN
(1972)]. Se considerarmos a definicdo estrita de lei — cujo estatuto é reconhecido
por sua aplicagao universal, sem excegoes, como a lei da gravidade universal — a

“lei metabdlica” nao pode ser considerada uma lei.
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Contudo, se for considerada um padrao evolutivo (PIEVANI, 2016), em-
bora nao seja uma lei Newtoniana universal, pode ser geral o suficiente para ser
considerada o que Pievani chama de uma configuracao “semelhante a uma lei”:
“é uma regularidade semelhante a uma lei observada (com diferentes graus de
frequéncia) na histéria natural, compativel com outras”. No entanto, eu propo-
nho que a iniciativa de busca de leis na biologia evolutiva seja abandonada, o
progresso da qual segue, e seguird, a descoberta de padroes gerais suficientes
para perceber que a selecao natural resulta em padroes regulares de conjuntos
distintos de mudancas fenotipicas no tempo e espaco.

A evolugao também nao deve ser considerada um sistema de teorias. De
acordo com o Diciondrio Internacional Webster: “Um sistema é uma agregacao
ou montagem de objetos unidos por alguma forma de interagao regular ou in-
terdependéncia”. Contudo, a filosofia basica dos sistemas € a de que nenhuma
das unidades que constituem um sistema pode ser a base da qual as outras uni-
dades sao explicadas. De fato, seguindo essa definigao, nao é apropriado consi-
derar a evolugao como um sistema de teorias evolutivas. A selecao natural ex-
plica tanto a evolugdo (a propria mudanca), a descendéncia com modificagao,
microevolugao, macroevolugdo e especiacao. Portanto, é a base a partir da qual
essas outras unidades sao explicadas. A esse respeito, a consideracao de Lewis
(1980) da evolugao como um sistema de teorias também nao se encaixa. Em con-
traste, Tuomi (1981) em seu “modelo dinamico multiniveis” admite que a estru-
tura tedrica da biologia evolutiva seja formada de diversos “programas de pes-

quisas” concorrentes, sensu lakatosiano. Esse modelo propde que a estrutura
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tedrica da biologia evolutiva seja formada por quatro tipos de teorias: (1) a “me-
tateoria” (selecdo natural), que descreve apropriadamente sele¢ao natural como
um processo que vai do nivel individual ao populacional; (2) as “teorias especi-
ficas”, que representam diferentes possibilidades logicas de integrar o processo
de selecao natural com outros fatores evolutivos (e.g., a teoria genética da sele-
¢ao combina selecao natural, genética Mendeliana e micromutacdes aleatdrias);
(3) os “modelos tedricos”, que sao geradores de previsOes e servem para testar
logicamente as consequéncias de “teorias especificas” alternativas, definindo,
por exemplo, quais resultados seriam produzidos por diferentes tipos de varia-
cao; e (4) as “subteorias”, que cobrem um dominio da realidade biologica, por
exemplo, a paleontologia. Finalmente, o “modelo dinamico multiniveis” assu-
me que diversas etapas tedricas sdo necessarias para que o processo de selecao
natural atinja o nivel empirico. Embora esse modelo dinamico seja compativel
com a estrutura lakatosiana de “programa de pesquisas”, sua estrutura é tao
complexa que dificilmente seria operacional na pratica da pesquisa cientifica
conduzida por bidlogos evolutivos, mesmo por aqueles que tenham conheci-
mento elementar em filosofia da ciéncia, semelhante ao que ocorre com o0 mode-
lo semantico advogado por Lloyd (1988), comentado acima.

O processo de selegao natural resulta em microevolugao — modificacao
fenotipica gradual lenta ou rapida; a pressuposicdo de modificagdo fenotipica
gradual lenta ou rapida contrasta com macroevolugao (periodo de especiacao
abrupta por selecao de espécies), embora haja uma ligacao conceitual entre as

duas (ARNOLD et al., 2001; REZNICK & RICKLEFS, 2009). Essa ligacao concei-
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tual pode ser fornecida pelo conceito de “paisagem adaptativa” de Simpson
(ARNOLD et al., 2001). Os modelos microevolutivos, que sao preditivos da ma-
croevolugao, sdo aqueles que fornecem uma ligagao entre essas duas perspecti-
vas tedricas. As principais caracteristicas desses modelos sdo a variancia e cova-
ridncia genéticas, o tamanho efetivo da populacao (N-sub-e) e a arquitetura da
paisagem adaptativa (ARNOLD et al., 2001). No entanto, a metafora da “paisa-
gem adaptativa” utilizada por Wrigth (genes e frequéncias genotipicas), e se-
guida por Simpson (caracteristicas fenotipicas), trouxe bastante confusao a res-
peito do significado real da acao da selegao e deriva genética em promover evo-
lugao (ver PIGLIUCCI, 2014 para uma discussao sobre a evolugao do entendi-
mento sobre o significado da metafora).

Embora a deriva genética aleatdria tenha sido considerada um mecanis-
mo evolutivo pelo qual modifica¢des aleatdrias nas frequéncias génicas podem
se manifestar fenotipicamente em popula¢oes com tamanho efetivo de popula-
¢ao reduzido (N-sub-e) (HARE et al., 2011), sua ocorréncia é rara em compara-
¢ao as mudangas direcionais causadas pela selecdo. A raridade da ocorréncia de
deriva genética é supostamente devido ao 'amortecimento' do efeito das varia-
¢Oes aleatorias nas frequéncias alélicas em grandes populac¢des, o que torna seu
efeito desprezivel em comparacao ao da selegao; ou seja, a probabilidade de fi-
xar alelos por deriva genética em um curto periodo de tempo € considerada
muito baixa para grandes populagdes. No entanto, com base em dados fdsseis,
Lande (1976) concluiu que a deriva genética aleatdria pode desempenhar um

papel importante na evolugao fenotipica, mesmo em grandes populagoes.
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Porém, a deriva genética nao parece ser importante em populagdes sub-
divididas, nem mesmo em grandes popula¢des. Um ano antes de sua morte,
Provine (2014) publicou o livro “A falacia da deriva genética aleatdria”, no qual
criticava como o construto da deriva genética tornou-se indevidamente impor-
tante na genética de populagoes e na evolucgao. A descoberta mais eloquente de
Provine foi que, comecando com Fisher, todos os grandes nomes da genética de
populacdes (e.g., Wright, Haldane e Dobzhansky) usaram o construto para mos-
trar sua relevancia para a genética evolutiva. A questao é que ninguém foi ca-
paz de demonstrar a deriva genética. A principal razao é que todos que adota-
ram o construto como “carro-chefe” de seus experimentos seguiram o modelo
do locus neutro “F” de Fisher. Assim como Fisher, os geneticistas que o sucede-
ram reduziram a endogamia a um tnico locus com alelos neutros em um tnico
cromossomo. No entanto, o efeito da endogamia resulta na perda de cromosso-
mos e nao de alelos em um locus neutro. Assim, os cromossomos foram ignora-
dos em estudos de genética de popula¢des, uma vez que o foco dos estudos pas-
sou a ser a aplicagao do modelo do locus neutro “F” de Fisher. Consequente-
mente, também resultou no “banimento” dos cromossomos do desenvolvimen-
to posterior da genética quantitativa. A depreciacao da meiose como um meca-
nismo importante na producdo de ampla variabilidade e endogamia em peque-
nas populagdes tem levado a genética de populagOes a uma espécie de “efeito
gargalo”, reduzindo sua importancia. De acordo com Provine (2014):

A genética de populagdes foi inventada por Fisher em 1922 e nunca foi

alterada por geneticistas populacionais para refletir uma maior com-
preensao das causas reais da evolugao, especialmente a meiose. Agora
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sabemos muito sobre meiose. A genética de populagdes é irreal na bio-
logia moderna.

Contudo, se for realmente verdade que a deriva genética nao parece ser
importante na genética de populagdes e na evolugao, como Provine (2014) pro-
pOs em seu livro “A faldcia da deriva genética aleatdria”, o cerne da genética po-
pulacional evolutiva serd fortemente abalado. Em nitido contraste, o geneticista
populacional Michael Lynch, parafraseando o famoso aforismo de Dobzhansky,
declarou: “Nada na evolugao faz sentido, exceto a luz da genética de popula-
¢oes” (LYNCH, 2007). Esse contraste radical é de notdvel importancia, mas esta
além do escopo desse estudo discuti-lo em profundidade. No entanto, o aforis-
mo de Lynch parece um pouco exagerado, assim como o de Dobzhansky, por-
que é dbvio que ha coisas que fazem sentido em biologia (por exemplo, em eco-
logia e fisiologia), independentemente da evolugao e da genética de populagoes.
Por outro lado, afirmar que a genética de populagdes é irreal contém uma dose
excessiva de exagero. Em resposta a afirmagao exagerada de Provine (2014), Sa-
muel Scheiner (comunicagao pessoal) afirma:

Will (Provine) funde a meiose, que € um processo que ocorre ao nivel
de uma unica célula, com amostragem aleatoria, um processo que
ocorre no minimo entre uma populagdo de gametas. Ele confunde a
simplificagdo matematica de um modelo de um locus com a complexi-
dade da natureza. Nesse ultimo caso, certamente existem modelos de
deriva muito mais complicados que levam em consideragao grupos de
ligacdo e recombinacdo, embora ndo tenham sido feitos por Fisher,
Wright ou Haldane. Eles sdao mais recentes. Will de alguma forma
aceita a consanguinidade, mas nao a deriva. O que esta faltando é
uma discussdo clara de como os dois estdo relacionados, mas ndo sao
idénticos. A consanguinidade pode resultar em deriva, mas vocé pode

ter deriva sem consanguinidade e consanguinidade sem deriva, embo-
ra as condi¢Oes para qualquer um sejam um pouco estreitas. [...] Nin-
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guém contesta que a deriva pode acontecer. A tnica questao em dis-
puta é o que é N-sub-e para a maioria das populag¢des e, portanto,
quao importante é o processo em populagdes naturais.

Outro construto muito discutido na biologia evolutiva que enfoca o acaso
como importante, em certas circunstancias, para causar mudanga evolutiva, é a
contingéncia. Contingéncia significa a influéncia de eventos fortuitos (ndo im-
plica deriva genética) durante a historia evolutiva, que pode mudar imprevisi-
velmente o curso da evolucao: se fosse possivel retroceder e repetir novamente
a historia da evolugao organica — o experimento mental imaginado por Gould
(1989) — a diversificagao da diversidade biologica seria diferente do que pode-
mos observar hoje. No entanto, ao contrdrio de Gould, existem aqueles que en-
fatizam a forte influéncia deterministica da sele¢ao natural no curso da histdria
evolutiva. Aqueles que defendem a forca da selecao natural (e.g., CONWAY
MORRIS, 2010) em superar os efeitos do acaso, argumentam que a selecao ira
promover solugdes idénticas em diferentes periodos da histdria evolutiva, inde-
pendentemente dos eventos casuais. Ele destaca a evidéncia independente de
convergencia evolutiva que resultou em adaptagoes semelhantes, como as de
certos mamiferos das florestas equatoriais africana (Congo) e brasileira (Amazo-
nia) (MEGGERS et al., 1973).

Blount (2017) acrescentou seu estudo experimental a sequéncia de estu-
dos experimentais iniciados em 1988 por Richard Lenski sobre evolugao experi-
mental, para observagoes de milhares de geracdes de Escherichia coli. No traba-
lho de Blount, o papel da contingéncia na evolugao das adaptagdes torna-se evi-

dente. No entanto, Conway Morris (2010) argumenta que a contingéncia seria
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importante em uma escala de tempo geologica, enquanto a selecao natural seria
importante em uma escala de tempo reduzida. Assim, a convergéncia evolutiva
e a contingéncia operariam em escalas de tempo diferentes. No entanto, milha-
res de geragOes somente, como no experimento de Blount (2017), nao represen-

tariam uma escala de tempo geologica.
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