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Um exame historico-filosé6fico da
biologia evolutiva do desenvolvimento
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RESUMO
O desenvolvimento tem papel central na compreensao da evolucao dos organismos multicelulares, dado
que é o processo que resulta na produgio da forma orgénica adulta. Logo, toda inovacio morfolégica deve
sertambém o resultado de modifica¢des no desenvolvimento. Entretanto, a biologia do desenvolvimento
permaneceu a margem da sintese evolutiva e o desenvolvimento foi tratado por muito tempo como uma
caixa preta entre o genétipo e o fenétipo. Somente a partir dos anos 1980, foi dada mais atencao ao papel
do desenvolvimento na evolugéo, resultando dai avancos teéricos e empiricos inesperados. Tais avangos
resultaram na emergéncia de um novo campo de investigacao, a biologia evolutiva do desenvolvimento
(evo-devo), que vem cumprindo papel importante na construgfo de uma nova compreensio da evolugio
das formas organicas. Argumentamos que este campo tem papel central em uma “nova sintese evolutiva”,
atualmente em construcgio, que estd comprometida com um “pluralismo de processos”, ou seja, com a
ideia de que ndo somente a selegio natural, mas também diversos outros mecanismos tém papel causal e
explicativo na evolucéo bioldgica. A partir da discussdo de algumas dicotomias classicas no pensamento
evolutivo, principalmente aquelas entre estruturalismo e funcionalismo e entre processos transformacio-
nais e variacionais, buscamos situar a evo-devo no panorama do pensamento evolutivo contemporaneo.

Paravras-cuAVE © Biologia evolutiva do desenvolvimento. Evo-devo. Forma. Funcéo. Estruturalismo.
Funcionalismo. Transformacionismo. Variacionismo.

1 A EVO-DEVO NO CONTEXTO HISTORICO DO PENSAMENTO EVOLUTIVO

Desde a sua apresentacio inicial em A origem das espécies (Darwin, 1859), a teoria
darwinista da evolucio sofreu diversas modificagoes. Apesar de tais mudancas, uma
série de legados dos trabalhos de Darwin permanece central no pensamento evolutivo
até hoje, tais como: (1) os argumentos convincentes sobre a realidade da transforma-
cdo das espécies ao longo do tempo, ou seja, sobre a ideia de evolucdo que Darwin reu-
niu em seu livro; (2) a proposta da sele¢iio natural como mecanismo da mudanca evo-
lutiva, cuja autoria ele compartilha com o naturalista Alfred Russel Wallace; e (3) aideia
de ancestralidade comum e, logo, a narrativa da evolugdo como um processo aberto,
contingente, sem meta ou objetivo definido, que se mostrou uma das contribuicdes de
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Darwin de apreensio mais dificil. E esse tltimo processo que Darwin representava por
meio de uma arvore, sem qualquer tronco principal, em franca oposicao aideia de uma
grande cadeia dos seres, que, remontando ao pensamento platénico e aristotélico, si-
tuava as coisas naturais em uma linha tinica de progresso, desde as coisas inanimadas
mais simples até os animais mais complexos e perfeitos, culminando em nossa espécie.

Apés um periodo de controvérsias na década de 1860, Darwin e seus seguidores
conseguiram convencer grande parte dos naturalistas contemporaneos de que diver-
sas caracteristicas dos seres vivos podem ser explicadas pela transformacio das es-
pécies por um processo de descendéncia com modificacdo. A partir da década de 1870,
a ideia de evolucdo gozou, ao menos na comunidade cientifica, de grande aceitacao.
No caso da teoria da selecdo natural, contudo, a histéria foi mais conturbada. Para
muitos cientistas do final do século x1x, restavam dividas sobre o papel da sele¢ao na-
tural (Bowler, 1983, 2003). Entre as décadas de 1890 e 1920, varias teorias evolucio-
nistas explicitamente antidarwinistas, porque negavam o papel da sele¢io natural no
processo evolutivo, foram populares entre os cientistas. Nesse periodo, a aceitagio da
teoria darwinista diminuiu tanto que o historiador da biologia Peter Bowler o denomi-
na “eclipse do darwinismo” (mas cf. Largent, 2009).

O darwinismo ressurgiu das cinzas, entretanto, com a sintese evolutiva dos anos
1930 € 1940, construida a partir de sua fusdo com o mendelismo, na esteira de contri-
buigdes da genética de populagdes e dos estudos de naturalistas de campo. Desde a
décadade 1940, ateoriasintética da evolugio tem sido dominante na biologia evolutiva.
Mas, a partir dos anos 1980, ela tem sido também objeto de crescente debate.

Nabiologia evolutiva, ndo sio objetos de controvérsia nos dias de hoje (1) aideia
de que os seres vivos evoluem e, além disso, que a evolugio ocorre, como dizia Darwin,
por descendéncia com modificacio; (2) atese de que todos os seres vivos sdo aparenta-
dos entre si; (3) o importante papel desempenhado pela selegio natural como meca-
nismo evolutivo. Quanto a este ultimo aspecto, a selecio natural pode ser considerada
um mecanismo microevolutivo altamente corroborado, com base em fontes diversas
de evidéncias (Sepulveda, Meyer & El-Hani, no prelo). Estudos em populagées natu-
rais, por exemplo, documentaram a presenca de condic¢des que tornam possivel a evo-
lucédo de caracteristicas por selecdo natural, como variabilidade, herdabilidade e au-
mento de aptiddo do portador dos tragos em questdo. Isso tornou possivel explicar a
evolucio de uma diversidade de tragos por seleciio natural (por exemplo, Grant & Grant,
1995, 2002). Também foram realizados estudos empiricos em que populagdes naturais
ou artificiais foram manipuladas, com os pesquisadores controlando o regime de sele-
cdo e comparando o efeito de sua acdo com aquele esperado, de acordo com a teoria da
selecdo natural. Em diversos casos, essa abordagem documentou que as populacoes
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naturais mudaram de uma maneira que era explicada, de modo plausivel e parcimo-
nioso, pela selecao natural (Reznick & Endler, 1982; Reznick, Bryga & Endler, 1990;
Hendry & Kinnison, 2001; Reznick & Ghalambor; 2001; Elena & Lenski, 2003). Por
fim, uma teoria quantitativa consistente foi desenvolvida ao longo do século xx, ofere-
cendo modelos sobre como se ddo as mudancas genéticas e fenotipicas esperadas sob
selecdo natural. Essa teoria sustenta a selecdo natural, na medida em que prevé que a
acdo daselecio, atuando sobre individuos variantes em populacgdes, é capaz de explicar
grandes mudancas observadas ao longo do tempo.

Os debates contemporéneos se situam, antes, em outros pontos de nossa com-
preensdo sobre evolugio, como os que seguem: (1) a selecio natural explica todos os
fendomenos evolutivos? Ou outros mecanismos sio necessarios para a construgio de
tal explicacdo, lado a lado com a selecdo? (2) as grandes mudancas que vemos na his-
toria da vida (que sdo chamadas de “macroevolugiio”) podem ser explicadas apenas a
partir daacio da selegiio natural dentro das populagdes (o que chamamos de “microevo-
lugdo™)? (3) o processo evolutivo é sempre gradual ou ele pode ocorrer, de tempos em
tempos, a taxas mais rapidas? Estas sdo algumas das questdes que marcam os debates
atuais sobre a teoria sintética, bem como as contribuigdes trazidas pela compreensio
do desenvolvimento.

Para a teoria sintética, a selecdo natural constitui um mecanismo suficiente para
explicar tanto a micro quanto amacroevolucio, sendo necessario apenas o complemen-
to de mecanismos que expliquem a separagio de populacdes e a interrupgio do fluxo
génico, para dar conta da origem de novas espécies. Assim, 0 mesmo mecanismo expli-
caria: (1) como as frequéncias génicas e distribui¢des de caracteristicas mudam ao longo
das muitas geragdes de uma populagio (microevolugio); (2) a origem de adaptagdes
através das mudancas dentro das populagdes; (3) a divergéncia de populagdes descen-
dentes, que se separaram a partir de uma populagio ancestral, dando origem a novas
espécies; e (4,) tendo em vista o tempo geoldgico, toda a diversidade biolégica, confor-
me expressa nos grandes padrdes mostrados na arvore da vida (macroevolucio).

Nos debates atuais, nio se questiona a importancia da selecio, lado alado com a
deriva génica, paraa compreensio de mudancas dentro de populacdes. Tampouco esta
em questdo o papel central da selegdo na explicacdo das adaptacdes. As controvérsias
atuais também enfocam a extensio em que caracteristicas dos seres vivos sio adapta-
coes, girando em torno do adaptacionismo (cf. Gould & Lewontin, 1979), aideiade que
todas as caracteristicas dos seres vivos sdo adaptacdes e, assim, sio explicadas por se-
lecdo natural. Como a selecdo natural constitui hoje a tnica alternativa valida para a
explicacdo das adaptacdes (cf. Rosenberg & McShea, 2008) e, além disso, as adapta-
coes sdo hoje definidas de maneira que, por uma questdo de definicdo, devem ser
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explicadas por selecdo (cf. Sober, 1993), o debate sobre a extensdo em que as caracte-
risticas dos organismos sio adaptacdes e o debate sobre o dominio de aplicacio da ex-
plicacdo seletiva sdo equivalentes.

Nas ultimas décadas, uma compreensio mais aprimorada das possibilidades e
dos limites da sele¢éo natural emergiu (Sepulveda, Meyer & El-Hani, no prelo). Esse
novo modo de entender os mecanismos evolutivos decorreu, em parte, de avangos te-
oricos e empiricos na compreensio do desenvolvimento, que deram origem a biologia
evolutiva do desenvolvimento (também conhecida como evo-devo). A mudanca teori-
ca que, para alguns autores —entre os quais, nos incluimos —, vem ocorrendo na biolo-
gia evolutiva tem como resultado, de acordo com Gould (2002), uma nova teoria
darwinista da evolucio (e nio alguma teoria antidarwinista), na medida em que pre-
serva o poder causal e explicativo da selecdo natural. Nas palavras de alguns pesquisa-
dores do campo da evo-devo, estamos diante da perspectiva de uma sintese expandida
(Arthur, 1997) ou mais moderna (Carroll, 2006). Em nosso entendimento, essa nova
visdo da evolugdo dos seres vivos estd comprometida com duas ideias fundamentais:
(1) pluralismo de processos, de acordo com o qual, embora a selecio natural seja um
importante mecanismo de mudanca evolutiva, outros mecanismos também cumprem
papéis importantes na evolucio e, portanto, em sua explicacio (Meyer & Fl-Hani, 2000,
2005); € (2) pluralismo de padrées, segundo o qual a drvore da vida niio fornece mode-
lo apropriado para tratar das relacoes filogenéticas de todos os seres vivos, uma vez
que, em alguns dominios, como o das bactérias, a transferéncia genética horizontal é
tdo preponderante que resulta num padrio reticulado, e nio na série de separagdes
dicotomicas de linhagens que resultaria numa arvore da vida (Doolittle & Bapteste,
2007). Aqui, nossa atengio estara voltada para o pluralismo de processos.

A biologia evolutiva do desenvolvimento pode ter sua origem tragada até a em-
briologia comparada do século x1x (Arthur, 2002). Ela constitui uma nova abordagem
para a compreensio da evolucdo da forma organica, que enfoca genes que regulam o
desenvolvimento e os efeitos de mudancas em seus padrdes de expressio sobre a for-
ma dos organismos. Apés um periodo de quase um século em que nio se aprendeu
muito sobre as bases genéticas do desenvolvimento e, em termos mais gerais, sobre os
mecanismos subjacentes a esse processo, a descoberta dos genes homedticos, em mea-
dos dos anos 1980 (Scott & Weiner, 1984; McGinniset al., 1984), levou a uma explosao
de atividade que resultou, na década seguinte, na construcio da evo-devo. Nos tltimos
vinte anos, o principal foco de pesquisa nesse campo tem sido o estudo comparativo
dos padrdes espago-temporais de expressio de genes regulatérios do desenvolvimento.

Antes de prosseguir em nosso exame da evo-devo, devemos esclarecer como as
relagdes entre evolucio e desenvolvimento sdo entendidas no contexto do darwinismo.
Afinal, a confusio entre esses dois processos foi um dos principais obstaculos para a
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construcio de uma compreensio mais consistente e poderosa da evolugdo (cf., por
exemplo, Bowler, 2003). Adiferenca crucial aqui é entre um processo transformacional,
o desenvolvimento, no qual um ser vivo tnico sofre uma série de transformacoes até
chegar a forma adulta, e um processo variacional/populacional, a evolucdo, na qual é a
distribuicdo de caracteristicas variantes que muda ao longo das diversas geracoes de
uma populagio, e nio as caracteristicas de organismos individuais. Outra diferenca,
nio menos importante, é que enquanto o desenvolvimento tem um estado final prefe-
rencial, a forma adulta, a evolugiio ndo se dirige para qualquer estado preferencial (isto
é, elanio é teleol()gica); ao contrario, tal como retratada na narrativa darwinista, ela é
um processo contingente e aberto. Contudo, o fato de que evolugio e desenvolvimento
sdo processos com naturezas distintas nio deve fazer com que percamos de vista o fato
de que tais processos se influenciam mutuamente: a evolu¢io modifica o desenvolvi-
mento (o desenvolvimento evolui!) e o desenvolvimento influencia o curso da evolu-
¢do, na medida em que, no caso dos organismos multicelulares, ele € o processo res-
ponsavel pela producio da forma organica e, assim, de qualquer inovagio morfolégica
que observemos em tais organismos.

No entanto, na mesma medida em que o desenvolvimento é o processo que pro-
duz inovagdes na forma organica, ele também restringe as possibilidades de modifi-
cacdo da mesma. Assim, o desenvolvimento limita as possibilidades de variagio das
caracteristicas presentes em uma populagio e, por conseguinte, a acio da selecio na-
tural namedida em que esta depende da disponibilidade de variacido populacional. Essas
restrigdes ocorrem porque o desenvolvimento nio € um processo infinitamente plas-
tico, mas um processo muito complexo de producio de forma (morfogénese) a partir
de um sistema intricado de interacdes celulares e moleculares. Trata-se, além disso,
de um processo no qual a sincronizacido e a diferenciagio espacial e temporal de even-
tos sdo muito importantes, de tal maneira que muitas etapas do processo devem ocor-
rer em uma sequéncia especifica para que determinada forma organica seja construida.
A complexidade do desenvolvimento e a concatenacdo de suas etapas fazem, por sua
vez, com que certas inovagoes morfolégicas sejam possiveis e certas sejam impossiveis
em determinados organismos. Assim, as mudancas evolutivas sdo restritas aquelas que
podem ocorrer como consequéncia de mudancgas no desenvolvimento, que tornam dis-
poniveis variagdes na forma organica com as quais trabalha, por assim dizer, a selecdo
natural. Isso pode explicar por que certas variedades de formas vivas ndo sdo encon-
tradas, como, por exemplo, mamiferos com seis patas, em vez de quatro: o padrio te-
trapode evoluiu hd muito tempo na linhagem dos vertebrados e o modo como esses
animais se desenvolvem dificulta inovagdes nesse padrio, cuja via de desenvolvimen-
to foi herdada de ancestrais remotos. O desenvolvimento evolui pelo mesmo processo
darwinista que resulta na evolucao de outras caracteristicas. Assim, os organismos her-
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dam o modo como seus ancestrais se desenvolviam e essa heranca se desdobra em cer-
tas possibilidades e certos limites de inovacido morfolégica em sua evolugéo futura.

Quando tratamos de restri¢des impostas a evolugio pelo desenvolvimento, pa-
rece, em principio, que elas somente poderiam explicar por que algumas formas vivas
ndio existem, na medida em que constituem processos que impedem a disponibilidade
de certas variacdes para a triagem pela selecdo natural. Mas, assim como ocorreu na
histéria do conceito de selecdo natural, que passou de um mecanismo negativo na teo-
logia natural britanica, que apenas explicava a eliminagido do menos apto, a um meca-
nismo positivo, capaz de explicar a origem de adaptagdes e espécies, pelas méios de
Darwin e Wallace (Gould, 2002), também as restri¢oes passaram de um papel apenas
negativo para um papel também positivo na evolugdo. As restri¢oes impostas pelo de-
senvolvimento podem mudar tanto a diregio quanto a velocidade (ou taxa) dos proces-
sos evolutivos.

Quais sdo os processos que tanto produzem quanto limitam as inova¢des morfo-
légicas que o desenvolvimento torna disponiveis nas populacdes? Um dos achados cen-
trais da evo-devo € o de que as diferencas de complexidade e organizagéo corporal dos
animais estdo relacionadas principalmente a mudancas nos padrées espaciais e tem-
porais de regulacio génica (Carroll, Grenier & Weatherbee, 2005; Carroll, 2006), e
nio tanto a evolucdo dos préprios genes que regulam o desenvolvimento, cujas sequén-
cias sdo, em geral, altamente conservadas. Nio podemos perder de vista, contudo, que,
apesar dos muitos casos de conservagio dos padroes de expressio de tais genes, hé
também casos em que eles diferem notavelmente entre espécies intimamente aparen-
tadas (cf. Arthur, 2002). A compreensio do desenvolvimento e de como ele evolui de-
pende, pois, do entendimento da regulagio génica, fundamental nio apenas paraa di-
ferenciacao celular, mas também para a morfogénese.

E preciso, contudo, evitar uma interpretacdo inteiramente reducionista da re-
gulacdo génica, na qual o papel dos sistemas celulares e mesmo supracelulares nos
processos de regulagio que ocorrem no interior das células é transferido para as inte-
racoes moleculares. Essa transferéncia chega ao ponto de atribuir-se, como vemos em
Carroll (2006), 2 acdo na regulacdo da expressdo génica e as mudancas nos padroes de
expressdo subjacentes a inovagdes morfoldgicas a sequéncias de DNA, que séo reco-
nhecidas por proteinas ligadas a essa molécula. Mas, se as sequéncias de DNA nio sdo
mais do que sequéncias reconhecidas por proteinas, nido sio elas em si mesmas que
agem nos processos de regulagio, mas as proteinas —e também os RNAs — que as reco-
nhecem. Em tltima anélise, a regulacdo génica é um processo que implica a influéncia
de processos que ocorrem acima do nivel molecular — processos celulares e supra-
celulares —sobre processos moleculares, tais como transcricio, processamento de RNA,
tradugdo etc.
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Para uma compreensio adequada dos achados e do corpo teérico da evo-devo, é
crucial ir além do DNA-centrismo. Ao enfocar o papel da regulacio génica na produgéo
da inovacdo morfoldgica, a evo-devo foi além do genecentrismo. Contudo, é preciso ir
além também do DNA-centrismo, reconhecendo a natureza celular e supracelular dos
processos de regulacio génica. Nao se deve perder de vista, portanto, a natureza global
do processo — que ¢é celular, tissular, até mesmo organico — enfocando somente os
efetores finais do mecanismo regulatério, por exemplo, proteinas que interagem com
o DNA, regulando a expressio de certos genes. Afinal, nio se trata somente de explicar
ainteracdo molecular em si e suas consequéncias, mas também por que uma dada pro-
teina regulatoria estd presente em certo tempo e lugar. Ao tentar explicar esse ultimo
ponto, nos veremos envolvidos em redes de interacées celulares e tissulares.'

Uma das descobertas mais surpreendentes da evo-devo foi a de que os genes que
regulam o desenvolvimento sdo extremamente conservados nos animais bilaterais e
tal conservagéo vai além dos genes em si: 0 modo como os genes e seus produtos
interagem é, também, semelhante em organismos morfologicamente muito distintos
(Carroll, Grenier & Weatherbee, 2005; Carroll, 2006; Raff, 1996). Ou seja, nesses
animais, embora os sistemas de regulagio génica sofram mudancas, de modo que os
organismos se diferenciam em sua morfologia, ha também muitas semelhancas entre
seus sistemas genéticos no que dizrespeito aregulacio do desenvolvimento. Esses avan-
cos forcaram a biologia a rever inteiramente suas ideias sobre a evolucgio das formas.
Em contraste com a intuicio anteriormente prevalente de que organismos estrutural-
mente mais complexos deveriam ter mais genes envolvidos na regulacio de seu desen-
volvimento, nio parece haver relacio simples entre similaridade genética e similari-
dade morfolégica: animais bastante distintos em termos morfolégicos, como uma
mosca e um humano, ou um bivalve e um peixe, utilizam — para usar uma metafora
proposta por Carroll (2006) —a mesma “caiza de ferramentas” genéticas para o desen-

1 A pertinéncia desta interpretacio é reforcada por analises da organizacio funcional de redes protéicas em siste-
mas celulares. Gavin e colaboradores (2002), por exemplo, mostraram que os complexos protéicos em leveduras
estdo, em sua maioria, associados uns com os outros, direta ou indiretamente, através de proteinas compartilhadas.
Como um dos pesquisadores envolvidos neste estudo disse a Sampedro (2002, p. 61), é como se “toda a célula fosse
uma maquina unica”. Mais da metade dos complexos protéicos analisados por Gavin e colaboradores esta envolvi-
da em processos que influenciam a regulagéo génica. Além disso, ha evidéncias de que os sistemas celulares envol-
vidos na transcrigio e no processamento e transporte de RNA nio constituem um sistema linear de processos, mas
uma rede complexa e extensamente acoplada, na qual sinais regulatorios circulam de maneira nio-linear, dando
origem avarias algas de retroalimentagio (Maniatis & Reed, 2002; Kornblihttetal., 2004.). No minimo, é esta estru-
tura em rede que estd, em tltima anélise, implicada na regulacio da expressio génica, e nio somente regides
regulatérias no DNA, ou mesmo proteinas, RNAs ou genes isolados. As mudancas nos padrées de expressio dos
genes sio, naverdade, mudancas na estrutura de relacdes dos sistemas genéticos, sendo estas dependentes, por sua
vez, de sistemas supracelulares.

scIENTLA Studia, Sdo Paulo, v. 8, n. 1, p. 9-4.0, 2010 15



Ana Maria Rocha de Almeida & Charbel Nisio El-Hani

volvimento. Esta é uma metéfora interessante, porque rompe com uma visio do de-
senvolvimento na qual toda a acdo é atribuida a genes ou ao DNA. Afinal, se os genes
que regulam o desenvolvimento sio ferramentas, eles devem ser usados por algum sis-
tema que manipule tais ferramentas. Como argumentamos acima, podemos atribuir
ao sistema celular o papel de manipular a “caiza de ferramentas” genéticas.

Francois Jacob (1977) escreveu, em um artigo que teve grande influéncia sobre o
pensamento evolutivo das ultimas décadas, que a evolugdo nio consiste em um pro-
cesso de engenharia, mas de bricolagem. Nao se trata de algum “planejamento inteli-
gente”, como insistem alguns autores contemporaneos, em nosso entendimento de
maneira inteiramente equivocada, mas de um reaproveitamento oportunista de estru-
turas preexistentes, que, uma vez modificadas, adquirem novas funcionalidades para
os organismos. Os genes que regulam o desenvolvimento tém sido repetidamente
reaproveitados ao longo da evolugio, em um caso notavel de bricolagem, sendo ex-
pressos nos embrides em tempos e lugares distintos, o que muda a sincronizacio ou
diferenciagio espacial e temporal dos processos de desenvolvimento, bem como regu-
la a atividade de genes distintos em diferentes espécies.

A“caiza de ferramentas” para o desenvolvimento inclui principalmente genes que
codificam fatores de transcrigido e moléculas de sinalizagio celular, que mediam a co-
municacio entre as células. O modo de operacdo da “caiva de ferramentas” é caracteri-
zado por cascatas de eventos regulatorios, nos quais genes regulatérios ativados em um
momentot do desenvolvimento foram, eles préprios, ativados por outros genes regula-
torios emt - 1 €, por sua vez, ativardo ou reprimirdo genes — muitas vezes também
regulatorios —emt + 1. Estas cascatas terminam em genes que tém papéis importantes
na morfogénese, de modo que a geragio da forma orgénica ocorre de modo altamente
regulado. Nesse processo, a posicdo na qual ocorrem certos eventos dentro do embrido
cumpre papel central, podendo o desenvolvimento ser entendido, inclusive, como a
transformacio de posicdo em forma, como argumentou Edelman (1988). Podemostra-
tar aposigio (nfio somente espacial, mas também temporal) em que eventos desenvolvi-
mentais ocorrem como um tipo de informacio epigenética, a informacéo posicional.

Essa informacio posicional vai sendo refinada ao longo das cascatas de eventos
de regulacio de genes envolvidos no desenvolvimento e remonta, em tltima analise, a
informacao posicional encontrada no 6vulo, na forma de moléculas distribuidas assi-
metricamente. Tais moléculas sio RNAs transcritos a partir de genes de efeito mater-
no, distribuidos em gradientes ao longo do citoplasma do évulo, de tal maneira que,
com as primeiras divisdes zigoéticas, cada célula do embrido adquire uma composi¢io
bioquimica distinta. Esses transcritos codificam fatores de transcricdo e, uma vez tra-
duzidos nos primeiros eventos do desenvolvimento embrionario, regulam padrées de
expressio de genes regulatérios do desenvolvimento que serdo importantes para pro-
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cessos centrais no desenvolvimento do embrido, como o estabelecimento dos eixos
anteroposterior e dorsoventral (Carroll, Grenier & Weatherbee, 2005). Esse é um caso
de heranca materna e epigenética, uma vez que o zigoto retém o citoplasma do 6vulo
(sem qualquer contribuigio citoplasmatica do espermatozéide) e, portanto, também
sua informacao posicional, estabelecida no processo de ovogénese.

Os primeiros passos do desenvolvimento dependem de modo crucial dessa in-
formacio posicional. De fato, o genoma do zigoto ndo é expresso durante esses pri-
meiros passos, que constituem, assim, um legado desenvolvimental das maes. Os pro-
dutos génicos maternos regulam o desenvolvimento inicial do embrido até a transicdo
maternal-zigética, quando a transcri¢io embrionaria se inicia e muitos RNAs mater-
nos sio degradados (Ohetal., 2000; Schier, 2007). Em camundongos, por exemplo, a
completa ativagio do genoma embrionario s6 ocorrera por volta de 35 horas apés a
fertilizagio (Wassarman et al., 1979; Schultz, 1993), ou seja, o periodo de inativida-
de transcricional do embrido pode durar quase dois dias. Nesse periodo, ocorre um
evento fundamental no desenvolvimento inicial dos mamiferos, a reprogramacao
epigenética do genoma, principalmente através de metilacio do DNA e modificacgio
de histonas (Santos & Dean, 2004,), de modo a constituir o genoma ativo do embriio,
agora totipotente.

Em seus argumentos a favor do niicleo como o tinico portador do material here-
ditario, Weismann (1983 [1893], p. 22) argumentou que, se o citoplasma também con-
tribuisse para a hereditariedade, a fémea contribuiria mais para a formacédo do zigoto
do que o macho. Portanto, concluiu ele, o citoplasma nio deve ter um papel na heran-
ca, porque “nés sabemos que a capacidade do pai para atransmissio é tdo grande quanto
adamaie”. Hoje, sabemos que as fémeas de fato transmitem mais informacao para seus
filhos do que os pais, porque legam nio somente informacio nuclear, mas também
citoplasmatica, na forma de informacio posicional.

A informagcio posicional tem um papel fundamental na especificagio gradual,
passo a passo, dos futuros celulares ao longo do desenvolvimento. Desde a primeira
metade do século xx, embriologistas tém investigado esse processo por meio de “ma-
pas de destino” (fate maps). Preferimos falar, contudo, em “futuro”, e nio “destino”,
porque este tltimo termo tem conotagdes metaféricas deterministas que, em nosso
entendimento, nio sdo compativeis com a compreensao atual sobre o desenvolvimen-
to. O termo “futuro”, por sua vez, deixa em aberto a possibilidade da contingéncia.
As células tenderdo a seguir por certas trajetérias desenvolvimentais, mas mudancas
no percurso podem ocorrer, sendo esta a origem de muitas inovagées morfoldgicas.

A medida que o desenvolvimento prossegue, células com posicionamentos dis-
tintos no embrifio terdo seus futuros cada vez mais especificados (sempre deixando
espago para a contingéncia). Quando uma célula se envolve na efetiva produgio de uma
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Figura 1. Mapas do destino de embrides de ri e droséfila nos primeiros estagios de desenvolvimento.

estrutura, muitos passos anteriores de especificagdo do futuro celular ocorreram.
Cada um desses passos corresponde a producio de determinado padrao de expressao
génica, a depender da posi¢io ocupada pela célula no embrido (o que mostra uma in-
fluéncia regulatéria descendente, isto é, todo-parte, importante no desenvolvimen-
to). Esses padroes de expressio sido estabelecidos no contexto das cascatas de regulagio
do desenvolvimento discutidas acima. Desse modo, a medida que o embrido vai sendo
dividido em compartimentos ou médulos cada vez mais finos, as células que se en-
contram nesses modulos vio tendo seus futuros cada vez mais delimitados, até o ponto
em que comecam a participar da formacao de estruturas organicas em posigdes fina-
mente especificadas.

Segue disso tudo que alteragdes na informacédo posicional, decorrentes de mu-
dancas nas sequéncias de DNA reconhecidas por moléculas que regulam genes desen-
volvimentais, podem levar a mudancas radicais na formacio das estruturas organicas.
Sao esses processos que explicam o que William Bateson, na virada do século x1x para o
xx, chamou de homeose, ou seja, mudancas discretas e completas de um 6rgéo a outro
(cf. Bateson, 1894). Tratava-se de mudangas que resultavam em um novo 6rgio de
maneira muito rapida, e ndo da maneira gradual tipica da a¢do da selegdo natural. Em
1915, o geneticista Calvin Bridges descobriu o primeiro mutante exibindo homeose
(isto é, homeotico): uma droséfila mutante que apresentava quatro asas, em vez das
duas asas que sdo uma caracteristica diagnéstica dos dipteros (Bridges & Morgan, 1923).
Esse tipo de inovagido morfolégica gera animais que sdo muito diferentes da morfologia
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tipicamente encontrada em uma populagéo, ou seja, se comparados com a média mor-
folégica da populagio, podemos dizer que sido “monstros”. Mas poderiam alguns des-
ses monstros ter “esperanca” de um futuro melhor, como propos Richard Goldschmidt
em 19407 Enquanto esse geneticista ndo tinha, treze anos antes da construcio do mo-
delo da dupla hélice por Watson e Crick, qualquer chance de propor um mecanismo
que permitisse explicar a geragdo e a esperanca de tais monstros, hoje nossa compre-
ensdo do desenvolvimento e, em particular, de sua regulagio permite explicar como
tais alteracoes notaveis da morfologia dos organismos podem ocorrer. E preciso expli-
car, contudo, em quais situacdes ecolégicas esses organismos muito diferentes da mé-
dia morfolégica de suas populacdes podem levar vantagem, relativamente a outros or-
ganismos, tendo mais sucesso na obtencido de recursos e, assim, na sobrevivéncia e
reproducdo. Ndo temos como tratar desse assunto em detalhes no presente artigo, mas
gostariamos somente de apontar que ele mostra como a evo-devo deve evoluir natu-
ralmente para uma eco-evo-devo.

De acordo com uma compreensio que vem se tornando dominante na biologia
evolutiva atual, ndo devemos recorrer apenas a selecio natural para explicar toda a
evolucdo, apesar de ser um mecanismo que continua cumprindo papel fundamental
no pensamento evolutivo. Hoje, a biologia evolutiva € mais pluralista, recorrendo tan-
to a selecdo natural como a outros mecanismos, como as restri¢cdes ao processo evo-
lutivo, para explicar a origem de caracteristicas e espécies de seres vivos. A explicacdo
da evolugdo de um grupo de organismos com frequéncia combina processos popu-
lacionais graduais, nos quais caracteristicas vio tendo suas distribui¢des modificadas
ao longo das geracoes de uma populagio por selecdo natural, e processos mais rapidos,
nos quais alteracdes no desenvolvimento, em particular na sua regulagio, podem ter
papel importante. No caso dessas alteragdes do desenvolvimento, temos mudancas da
morfologia dos organismos que nio ocorrem de modo to gradual, podendo, inclusive,
envolver homeose.

Com a evo-devo, temos uma explicacido mais completa e consistente sobre a ori-
gem das formas sobre as quais a selegio natural pode atuar. Dessa forma, fortalecemos
a visdo darwinista da evolucéo, ao construir uma teoria mais sélida sobre a origem da
diversidade das formas organicas. Mas sera esse realmente o caso? Afinal, a énfase so-
bre o desenvolvimento esteve relacionada a varias tradi¢cdes de pesquisa na biologia
evolutiva que se opuseram ao darwinismo. Nio poderia ser também o caso da evo-devo,
que se constituiria, assim, ndo em uma parceira, mas uma teoria alternativa, uma ad-
versaria das teorias darwinistas? Para examinar a questao, discutiremos algumas dico-
tomias utilizadas por diferentes autores para caracterizar a oposicio entre o darwinis-
mo e outras visdes sobre a evolucio, cujas lentes tipicamente recaiam sobre o papel do
desenvolvimento. Essa sera nossa estratégia para ilustrar como um olhar informado
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pela histéria e filosofia da ciéncia pode ajudar na compreenséo de contetdos especifi-
cos das ciéncias biolégicas. Sem tal olhar, torna-se muito dificil compreender de ma-
neira apropriada o que estd acontecendo atualmente no campo da biologia evolutiva.

2 O DARWINISMO, SUAS ALTERNATIVAS
E AS RELACOES COM A BIOLOGIA EVOLUTIVA DO DESENVOLVIMENTO

Ha consenso entre os historiadores e os filésofos da biologia sobre o fato de que a
embriologia e dreas correlatas, como a anatomia comparada e a morfologia, campos de
pesquisa extremamente férteis antes e logo apés a publicacio de A origem das espécies,
foram deixadas de fora da sintese evolutiva moderna das décadas de 1930-194.0, ape-
sar de o desenvolvimento ter desempenhado anteriormente importante papel no pen-
samento evolutivo (Mayr & Provine, 1980; Gould, 2002; Hull, 2002; Arthur, 2002;
Bowler, 2003; Amundson, 2005). No entanto, parece nio existir igual consenso a res-
peito das causas de tal fato.

Para muitos autores (como Amundson 2005, por exemplo), a sintese evolutiva
produziu uma nova maneira de entender a hereditariedade. Com a formulagao da teo-
ria cromossdmica da heranga, a hereditariedade foi separada dos processos de desen-
volvimento embriolégico. A fusio da teoria cromossémica da heranga com os modelos
matematicos da genética de populagdes teria tornado, portanto, o estudo do desen-
volvimento obsoleto para os construtores da sintese (¢f. Amundson, 2005, p. 159).
Afinal, se o desenvolvimento nio era relevante para o estudo da heranca, ndo havia
razdo para justificar a inclusio da embriologia na sintese evolutiva. A inclusido do men-
delismo, consolidado na forma da teoria cromossomica, parecia suficiente.

Apenas ap6s a publicacdo do trabalho seminal de Stephen Jay Gould a respeito
dasrelagoes entre ontogenia e filogenia e, em particular, sobre o papel da heterocronia
(mudancas evolutivas causadas por alteracdes no ritmo do desenvolvimento) no sur-
gimento de novas formas (cf. Gould, 1977), foi dada mais atencdo ao papel do desen-
volvimento na evolugdo. A separacio tedérica entre os estudos da forma e os estudos
evolutivos levou muitos autores a postularem a ideia de uma dicotomia entre estrutu-
ralismo e funcionalismo na histéria do pensamento biolégico (Ospovat, 1981; Gould,
2002; Bowler, 2003; Amundson, 2005). Segundo Amundson (2005), estruturalistas e
funcionalistas estdo comprometidos tanto com objetivos explicativos quanto com me-
canismos causais distintos. Essas diferencas decorrem de seus focos sobre as explica-
coes da forma e da fungéo, respectivamente.

Deumlado, os estruturalistas sustentam que, como as mudancas adaptativas sdo
modificagdes da forma e a forma de um organismo é produto de seu desenvolvimento,
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o estudo da evolucgio biolégica deveria passar, necessariamente, pelo estudo dos pro-
cessos de modificagido do desenvolvimento embrionario dos organismos, ou seja, pela
produgido de inovacgdes morfolégicas por meio de tais processos. A origem de novas
espécies estaria, pois, necessariamente relacionada a origem de novas formas. Teorias
estruturalistas estdo geralmente comprometidas com visdes do processo evolutivo que
enfatizam tendéncias lineares de transformacao, em franca oposicao a visio divergen-
te, aberta, contingente, nio teleolégica da teoria darwinista.

Ja para os funcionalistas, como Darwin, a primazia causal é atribuida a funcéo
das estruturas e as necessidades adaptativas dos organismos, enquanto os padroes de
organizagio estrutural sdo considerados subprodutos da fungio. Segundo os funcio-
nalistas, a sele¢do natural atua sobre as caracteristicas dos organismos adultos, inde-
pendentemente das suas origens ontogenéticas. A adaptagdo carrega a carga explicativa
no pensamento evolutivo, o que implica o poder explicativo pleno ou principal da sele-
cdo natural, como causa da adaptacio.

A dicotomia forma-funcio pode ser encontrada até mesmo emA origem das espé-
cies, na qual Darwin afirma: “E geralmente admitido que todos os seres organicos fo-
ram formados com base em duas grandes leis — unidade do tipo e condicdes da exis-
téncia” (Darwin, 1859, p. 206). No entanto, Darwin acreditava que a unidade de tipo
(e, portanto, a forma dos organismos) poderia ser explicada pela unidade de descen-
déncia e, paraele, alei das condigdes da existéncia era superior e englobaria aunidade
de tipo, posto que esta Gltima nada seria além do resultado da heranca de adaptacoes
prévias dos organismos (p. 206). Segundo Amundson (2005), a batalha sobre a prima-
zia da forma ou da funcdo néo chega ao fim com a posi¢do darwiniana: apesar de Darwin
argumentar que as estruturas dos organismos atuais foram produzidas mediante adap-
tacdo prévia dessas estruturas em organismos ancestrais, os estruturalistas argumen-
tam que a mudanca adaptativa ocorreu em uma estrutura que preexistia a mudanca em
si. Assim, temos um problema do tipo quem veio primeiro: o ovo ou a galinha?

Para Caponi (2005), o ponto central para a compreensio das diferencas entre
o darwinismo e as teorias alternativas nido reside na dicotomia estruturalismo-fun-
cionalismo, ou, de sua parte, na dicotomia destacada por Mayr (1998 [1982]) entre
pensamento tipolégico e populacional, e sim na oposicio entre transformacionismo e
variacionismo. O programa darwinista sempre teve que enfrentar uma série de teorias
alternativas que, na visdo de Caponi, compartilham um conjunto de pressupostos fun-
damentais, buscando articular uma explicacdo transformacional da evolugéo, alterna-
tiva a explicacdo de tipo variacional ou selecional proposta no darwinismo. Caponi
(2006) apresenta uma interpretacio alternativa as interpretacdes desses autores para
o cendrio que antecedeu a publicacdo de A origem das espécies.
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Um ponto importante dos argumentos de Caponi — com o qual concordamos — é
o de que nio faz sentido identificar um adaptacionismo pré-darwinista, como fazem
Amundson (1996) e Gould (2002). Para Caponi (2006), o funcionalismo dos natura-
listas pré-darwinianos, a exemplo de Guvier, ndo implica uma abordagem adaptacio-
nista da forma, uma vez que as caracteristicas morfolégicas e comportamentais nio
sdo explicadas em termos dos desafios ambientais enfrentados pelos organismos, mas
em termos de necessidades impostas pelas leis de coexisténcia entre as partes em um
todo funcional, que regem a fisiologia dos organismos. Caponi (200 5, 2006) argumenta
que a grande ruptura entre o darwinismo e a biologia precedente esteve centrada na
oposicgdo entre a perspectiva fisiolégica, que dirigira todo o campo das ciéncias da vida
desde Aristoteles até Cuvier, e a perspectiva populacional que emergiu com a explica-
¢do darwiniana dos processos evolutivos. E com base nesse argumento que ele defende
aoposicio entre as visdes transformacionais e variacionais como caminho esclarecedor
para a compreensio da histéria da biologia evolutiva.

Nossa visdo a respeito é a de que cada uma dessas dicotomias ilumina aspectos
importantes do pensamento darwinista e de formas alternativas de conceber a evolu-
¢do, e, no caso particular da oposicio entre estruturalismo e funcionalismo, de um requi-
sito fundamental na construcio atual de uma compreensio da evolugao pautada por um
pluralismo de processos, na busca de uma sintese entre forma e funcao. Em vez de de-
fender uma dessas oposi¢oes em relacio as demais, como a mais esclarecedora da his-
téria do pensamento evolutivo, consideramos que, a depender do foco de cada estudo,
cada uma delas pode ser mobilizada com proveito. Nossa tinica ressalva sera que, de
fato, ndo é possivel identificar uma visio adaptacionista antes do surgimento do darwi-
nismo, sendo melhortratar nesse periodo de visdes funcionalistas, pura e simplesmente.

Uma das consequéncias de a embriologia ndo ter desempenhado papel signifi-
cativo na sintese evolutiva moderna foi a quase exclusio do pensamento estruturalista,
com o largo predominio da visdo funcionalista. No contexto desta tltima viséo, os fe-
nomenos evolutivos passaram a ser entendidos como resultantes da modificacio de
frequéncias génicas nas populacdes, decorrentes das pressdes seletivas do meio. Nas
ultimas duas décadas, contudo, a biologia assistiu a ascensio de um novo campo de
pesquisa, a biologia evolutiva do desenvolvimento, ou evo-devo, que nio somente
enfoca os processos desenvolvimentais, mas também tem claro viés estruturalista (ver,
por exemplo, Arthur, 2002). Desse modo, a emergéncia do novo campo leva a retoma-
da de velhas questdes, reacendendo os debates em torno das dicotomias mencionadas
acima, sobretudo daquela entre estruturalismo e funcionalismo.

Com a integracido dos métodos da biologia molecular, a evo-devo tem sido capaz
de promover um entendimento mais completo das grandes transi¢des evolutivas, bem
como da construcdo dos planos corporais e do surgimento de novidades evolutivas
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(Wagner, 2007). O futuro desse campo ainda é incerto, assim como é incerto o futuro
de uma nova sintese evolutiva. Como contemporaneos de tais processos histéricos de
mudanca do pensamento evolutivo, ndo podemos ter uma visio clara de suas tendén-
cias e de seus desdobramentos. No entanto, caso ocorra a construgio de uma nova sin-
tese, a evo-devo provavelmente sera um dos elementos centrais na elaboragio de uma
teoria capaz de fornecer narrativas e modelos de mecanismos conectando processos
moleculares, como os de evolugio genoémica, processos desenvolvimentais, que levam
do zigoto ao fenétipo do organismo multicelular adulto, funcdes de estruturas feno-
tipicas, processos da genética de populagdes envolvidos na mudanca evolutiva, e pro-
cessos ecologicos que estabelecem regimes seletivos. De fato, no campo da evo-devo,
diversos pesquisadores vém mostrando como o desenvolvimento estd intimamente
conectado a evolucdo. Contudo, estamos ainda muito longe de uma sintese que conecte
todos os aspectos acima mencionados, de modo que campos como a evo-devo € as in-
vestigacoes sobre a evolucio gendmica ainda mostram poucos sinais de dialogo.
Como afirma Caponi:

O surgimento e a consolidacdo desse novo capitulo da biologia evolutiva, que é a
biologia evolutiva do desenvolvimento, também chamada de evo-devo, nos obri-
ga areconsiderar e a rediscutir alguns aspectos centrais dessa concepcio da bio-
logia evolutiva que a filosofia da biologia construiu a luz da nova sintese instaura-

da na década de 1940 (2007, p. 199).

Precisamos perguntar em que sentido a evo-devo contribui para uma reestru-
turacdo da biologia evolutiva que va além do arcabouco teérico da sintese moderna.
Assim, precisamos nio apenas atribuir um papel causal aos processos do desenvolvi-
mento, mas também situa-los frente aos agentes causais considerados na sintese mo-
derna. E, ainda mais do que isso, caso concordemos que a evo-devo de fato contribui
para um melhor entendimento do processo evolutivo, por apresentar novos agentes
causais na producio da diversidade biolégica, precisamos buscar maneiras de incluir
esse conhecimento no ensino da evolugio, inicialmente, na formacao de novos bidlo-
gos e professores de biologia.

Emrelacio a questdo que colocamos acima, a saber, se aevo-devo, com sua énfa-
se estruturalista, ¢ uma parceira do darwinismo, ou uma teoria alternativa a ele, com
sua énfase funcionalista, nossa visio é de que esse campo de investigagdo cria novas
possibilidades de sintese entre as visdes estruturalistas e funcionalistas, propde novas
maneiras de relacionar estrutura e fun¢do em nossa compreensio da evolugio, no con-
texto de uma teoria variacional. Ela ndo sucumbe, assim, a tentacdo de derivar da énfa-

se no papel da estrutura biolégica na evolugio uma visio transformacional do processo
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evolutivo, que termina por confundir evolucdo e desenvolvimento. Dessa maneira, ela
mantém suas credenciais darwinistas, apoiando-se no pensamento populacional e pre-
servando o importante papel causal e explicativo da selec¢do natural.

Na préxima secdo, buscaremos expor, através de um exemplo ilustrativo, como a
evo-devo pode contribuir para a construgido de uma abordagem que compatibilize as
perspectivas estruturalistas e funcionalistas em um mesmo quadro explicativo dos fe-

nomenos evolutivos.

3 UM EXEMPLO ILUSTRATIVO DE COMO A EVO-DEVO CONTRIBUI
PARA A EXPLICA(;AO DA EVOLU(;AO DA FORMA ORGANICA

Nesta secdo, utilizaremos a evolugido dos cetaceos como um estudo de caso sobre a
contribuicdo do desenvolvimento para a explicagdo da evolucdo da forma orgénica.
Em particular, enfocaremos como a evolugio por selecio natural e alteracdes da forma
devidas ao desenvolvimento combinam-se em uma narrativa evolutiva que também
tem em conta 0os mecanismos envolvidos. Assim, veremos também como visdes fun-
cionalistas e estruturalistas da evolu¢do podem encontrar, na mudanca teérica que pa-
rece estar em curso na biologia evolutiva, um acordo maior do que tiveram no passado.
Ao menos, esta é uma promessa que podemos vislumbrar no presente.

O plano corporal dos cetaceos apresenta inimeras modificagdes em relacdo ao
padrio mais usual nos mamiferos, que tiveram papel central em sua especializagio para
a vida aquaética. Por exemplo, modifica¢des cranianas resultaram no posicionamento
dorsal das narinas e alteracdes da por¢io caudal da coluna vertebral resultaram no de-
senvolvimento do tecido cartilaginoso que deu origem a nadadeira caudal tipica dos
cetaceos. Ainda mais notérias sdo as mudancas sofridas pelos membros. Os membros
anteriores tornaram-se nadadeiras, com os dedos individuais ndo podendo ser distin-
guidos, gracas ao surgimento de membranas interdigitais, enquanto os membros poste-
riores apresentam variados graus de reducio nos diferentes grupos de cetaceos. Nos
cetaceos modernos, esses membros estdo ausentes, mas alguns elementos 6sseos per-
manecem dentro de seu corpo. Muito raramente, nascem ceticeos modernos com pe-
quenos membros traseiros. Além disso, o pescoco dos ceticeos é curto e seu corpo é
hidrodinamico. Apesar da variagido em seu tamanho corporal, todos os cetaceos moder-
nos sdo relativamente similares em sua forma, apresentando estes caracteres derivados.

Recentemente, Thewissen e colaboradores (2006) elaboraram uma interessan-
te hip6tese para a evolugdo dos membros posteriores dos cetaceos, ponto fundamental
na evolucio do plano corporal do grupo. Com base em dados paleontoldgicos e de bio-
logia do desenvolvimento, os autores propdem uma filogenia para o grupo que esta de
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acordo com as narrativas anteriores sobre sua evolucdo, mas traz novidades muito im-
portantes no que diz respeito aos mecanismos envolvidos. A explica¢io que apresen-
tam para a auséncia de membros posteriores nos cetaceos é apoiada por evidéncias
paleontolégicas, funcionais e do desenvolvimento.

A reducgido dos membros posteriores estd bem documentada por evidéncias
paleontolégicas, sendo funcionalmente relacionada a diferentes padrdes de locomo-
¢do (Thewissen & Fish, 1997). Os cetaceos se originaram ha cerca de 50 milhdes de
anos, no Eoceno (ca. 54-34 milhdes de anos atras), e seus membros traseiros retiveram
o padrio de quatro dedos e trés falanges pelos 9 milhoes de anos seguintes. Os an-
cestrais dos cetaceos eram artiodactilos terrestres, similares a pequenos cervos. Entre
os artiodactilos viventes, os hipopdtamos sio os parentes mais préximos dos cetaceos.
No entanto, os artiodactilos mais proximamente aparentados desses animais nio se
encontram na fauna atual. Trata-se da familia Raoellidae, um clado extinto, restrito ao
Eoceno inferior e médio, aproximadamente entre 55 e 45 milhdes de anos atras (vera
figura 2). Entre esses animais, evidéncias convincentes indicam que Indohyus € o pa-
rente mais préximo dos cetdceos, com base no conhecimento que temos do registro
f6ssil dos Raoellidae (ver a figura 3). Ha varias linhas de evidéncias que indicam que

QOutros artiodactilos

Artiodactlya
Raoellidae |
Pakicetidae
Ambulocetidae
Remingtonocetidae
Protocetidae

Cetacea

Basilosauridae

Odontoceti

Mysticeti -

Figura 2. Filogenia mostrando a relagio dos cetaceos
e de seus parentes terrestres, artiodactilos da familia Raoellidae.
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Indohyus era um animal aquético que poderia passar grande parte de sua vida na agua.
Portanto, os ceticeos podem ter se originado de ancestrais que ja eram aquaticos
(Thewissen et al., 2007, 2009).2

Os primeiros cetaceos foram os Pakicetidae (vera figura 4). Trata-se de uma fa-
milia de animais anfibios, com coxas e panturrilhas relativamente reduzidas e grandes
pés utilizados para a natagdo, que apresentam uma série de caracteristicas anatdémicas
compartilhadas com outros cetaceos, o que torna bastante convincente sua classifica-
cdo entre os Getacea. Os primeiros esqueletos desses cetaceos s6 foram descobertos
em 2001, apenas em alguns sitios no Paquistdo e na India, datando de aproximada-
mente 50 milhdes de anos atras, no Eoceno médio. Trés géneros de Pakicetidae sdo
conhecidos, todos fésseis: Ichthyolestes, Pakicetus e Nalacetus. Esses animais nio eram
semelhantes aos cetdceos modernos, sendo mais parecidos com lobos dotados de gran-
des narizes e caudas. Evidéncias geolégicas indicam que eles viviam em lagoas rasas de
agua doce, em um clima quente e seco. Varias evidéncias, como a posi¢io dos olhos, no
topo do cranio dos esqueletos encontrados, sugerem que esses animais nio eram
predadores terrestres, mas animais que viviam na agua, olhando para objetos emersos.
A morfologia e os desgastes dos dentes indicam uma nutricido baseada em peixes.
A partir de dados anatdmicos, podemos avaliar quio notavel foi a transicio da familia
Raoellidae para a familia Pakicetidae e, logo, de artiodactilos para cetaceos. Muitas ca-
racteristicas do cranio e das estruturas relacionadas a alimentacdo mudaram nessa tran-
sicdo, ndo obstante as varias semelhancas entre a anatomia de espécies como Indohyus
e Ichthyolestes ou Pakicetus. Além disso, embora os Pakicetidae tenham herdado o
estilo de vida aquatico de seus ancestrais comuns com os Raoellidae, houve mudancas
ecolégicas importantes na vida desses animais, como mostra a anatomia de estruturas
envolvidas na alimentagio como, por exemplo, os dentes (Thewissen et al., 2009).

Os Ambulocetidae foram os primeiros ceticeos marinhos (vera figura 4,). Estaé
uma familia de animais que também sio anfibios. Encontrados apenas na India e no
Paquistao, os fosseis de Ambulocetidae datam de cerca de 49 milhdes de anos, no
Eoceno médio. Os espécimes conhecidos do género Ambulocetus, por exemplo, sdo
muito maiores do que qualquer Pakicetidae, mais ou menos com o tamanho de um gran-
de macho de ledo marinho. As patas eram curtas e poderosas, com os pés sendo muito
maiores do que as mios. Dada a robustez das vértebras caudais, é provavel que esses

2 Atualmente, a origem dos cetaceos é um dos exemplos de macroevolugio mais bem documentados no registro
fossil (Thewissenet al., 2009). Desde os dias de Darwin, ja se sabia que esses animais tinham ancestrais terrestres.
No entanto, nio foi sendo no comeco dos anos 1990 que os primeiros fosseis que registravam a passagem desse
grupo da terra para a d4gua foram encontrados, principalmente na India e no Paquistéo. A partir da descoberta de
Indohyus, tornou-se mais claro que a transicio da terra para a 4gua poderia ja ter ocorrido antes mesmo de o pri-
meiro cetaceo ter surgido, ou seja, dentro do clado dos Raoellidae .
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Figura 3. Esqueleto do artiodactilo Indohyus, da fa-
milia Raoellidae, reconstruido a partir de ossos de

varios individuos.

animais possuissem caudas musculosas. A presenca de uma pélvis grande indica que
esse animal podia utilizar seus membros para andar no meio terrestre. As evidéncias
disponiveis sugerem que Ambulocetus era um predador de vida aquética, que embos-
cava suas presas, lembrandoum crocodilo, tanto em seu comportamento de caga, quanto
em sua morfologia externa. As proporc¢des dos membros de Ambulocetus sio similares
aquelas observadas em lontras de 4gua doce e é provavel que aquele ceticeo nadasse
como as lontras, usando suas patas traseiras e cauda para propulsio na 4gua. Embora
os fésseis de Ambulocetus tenham sido encontrados em rochas que se formam em mares
rasos, evidéncias isotépicas sugerem que se tratava de um animal estuarino (Thewissen
etal., 2009).

Tanto nos Pakicetidae, quanto nos Ambulocetidae, o membro traseiro apresen-
tava os elementos 6sseos tipicos dos membros de mamiferos. Tratava-se de animais
que usavam os meios aquatico e terrestre, mas alimentavam-se principalmente no meio
aquético, remando com os quatro pés para locomover-se nesse meio.

Na familia Remingtonocetidae, acham-se cetaceos fosseis, que sdo encontrados
nos mesmos depositos fosseis que os Ambulocetidae, mas apresentam maior diversi-
dade em depésitos mais recentes, que datam de 48 a 41 milhdes de anos atras (ver a
figura 4). Como as familias anteriores, os Remingtonocetidae parecem ter apresenta-
do pequena distribuigdo geografica, sendo conhecidos apenas em registros fosseis da
India e do Paquistéo. Todos os quatro ou cinco géneros conhecidos nessa familia apre-
sentam um longo focinho, que corresponde a quase dois ter¢os do comprimento do
cranio. A natureza especializada da denti¢io desses animais sugere que sua dieta era
diferente daquela dos cetaceos anteriores, indicando mais uma mudanca ecoldgica
importante no modo de vida dos cetaceos. A anatomia da mandibula de Remingtono-
cetus apresenta estruturas que tornam mais eficiente a transmissao subaquatica de sons
até o ouvido médio, ou seja, esse é um animal que apresenta mais adaptagoes a vida em
ambientes aquaticos do que os cetaceos anteriores. Conforme indica a morfologia dos
6rgios sensoriais, a audicdo devia ser importante para Remingtonocetus, mas nio a
visdo, o que é consistente com evidéncias geologicas que mostram que esses animais
viviam em uma baia cheia de sedimentos trazidos por rios. Esses cetaceos tinham per-
nas curtas e uma cauda longa e poderosa. Portanto, deveriam usar a cauda como prin-
cipal meio de propulsio, movendo-se por ondulagio caudal, possivelmente sacudindo
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Basilosauridae

Figura 4. As mudancas no plano corporal dos cetaceos
durante os primeiros dez milhdes de anos de evolucio do clado.

a cauda para cima e para baixo durante o nado. Assim, a selegio natural pode favorecer
um alongamento da cauda, acompanhado por uma reducido gradual dos membros pos-
teriores. Os membros dos Remingtonocetus eram provavelmente usados para manobrar
na 4gua. Eles deviam ser nadadores rapidos, mas com capacidade limitada de movi-
mentar-se na terra. Os Remingtonocetideos podem ter sido parecidos com enormes
lontras com focinhos compridos (Thewissen et al., 2006; Thewissen et al., 2009).

Essa perspectiva funcional, focada na relagio entre a morfologia do membro e o
modo de locomogio, é corroborada por dados experimentais que indicam que, como
animais que voltaram a um modo de vida aquatico, os cetaceos evoluiram na direcio de
uma forma similar a um torpedo, que é a mais vantajosa em termos hidrodinamicos.
Temos, assim, evidéncias tanto paleontolégicas quanto experimentais de uma redugéo
gradual dos membros posteriores por selecdo natural para maior eficiéncia na nata-
¢do. Em particular, ao final do Eoceno, a pressio seletiva para a perda dos membros
posteriores pode ter sido importante. Até esse ponto, essa ¢ uma narrativa microevo-
lutiva, que trata de mudanca gradual no membro traseiro de cetdceos por processos de
selecdo natural dentro de populagdes (ver a figura 5).
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Ambulocetidae

inn.

Basilosauroidea Cetaceos modernos
; inn.
inn. % =
@ fem. % fem.
&

tib.

W P Mysticeti Odontoceti

Pakicetidae

Remingtonocetidae

Evento macroevolutivo causando perda
completa da ZPA do membro posterior

Perda completa da diferenciagao das
vertebras lombar, sacral e caudal

Reducgao inicial da duragao
da expresséo de Shh no
primordio do membro posterior
c levando a discreta perda da padronizagao
m do Lof Grande perda de padronoizagio vertebral

Figura 5. Filogenia simplificada dos cetaceos, mostrando a combinacio de um processo microevolutivo
de reducdo dos membros posteriores, por meio da acio da selegiio natural, com evento macroevolutivo,
relativo a regulacio génica do desenvolvimento, que causou a perda completa desses membros no ances-
tral comum dos ceticeos modernos (as subordens mysticeti e odontoceti). Sdo mostradas as anatomias
dos membros traseiros de um género da familia ambulocetidae (cujo nome significa “baleia ambulan-
te”), ambulocetus; de um género da superfamilia basilosauroidea, basilosaurus (esses dois grupos con-
tém apenas organismos fosseis); e de dois misticetos modernos, abaleia franca boreal (Balaena mysticetus),
a esquerda, e a baleia sei (Megaptera borealis), a direita. Na maioria dos odontocetos, o inico elemento
6sseo preservado no membro traseiro é um dos ossos do quadril (no latim, innominate), como vemos tam-
bém no caso da baleia sei. Os elementos 6sseos do membro traseiro nomeados na figura sdo innominate
(inn.), fémur (fem.) e tibia (tib.).
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Os primeiros cetaceos que se espalharam por todo o globo, nio permanecendo
restritos, como os ceticeos anteriores, as areas que hoje correspondem a India e ao
Paquistio, foram os Protocetidae. Esse grupo de cetaceos provavelmente teve uma dis-
tribuicdo global entre 4.9 e 40 milhdes de anos atras, no Eoceno médio. Trata-se de um
grupo diverso, no qual foram descritos cerca de 15 géneros, que se diferenciavam em
muitas caracteristicas, tais como o comprimento do focinho e a morfologia das ore-
lhas. E dificil avaliar a morfologia do esqueleto p6s-cranial e sua variabilidade nos
Protocetidae, porque apenas em algumas espécies hé restos f6sseis desses 0ssos, prin-
cipalmente dos Rodhocetus e Artiocetus, encontrados no Paquistdo, e dos Georgiacetus,
da América do Norte. Nos fosseis escavados no Paquistdo, os membros sdo curtos, as
maios tém cinco dedos, os pés, quatro, e 0s pés sio muito maiores do que as maos. Eram
animais capazes de locomover-se na terra e é provavel que utilizassem os ambientes
terrestre e marinho de maneira similar aos ledes marinhos de hoje, isto ¢, cacando na
agua, mas cruzando, parindo e criando seus filhotes na terra. No caso de Georgiacetus,
a pélvis parece nio estar conectada a coluna vertebral, o que sugere que os membros
nio poderiam suportar o peso do animal em terra, de modo que pode ter sido um ani-
mal mais aquético do que os outros procetideos. Tem sido geralmente aceito que os
protocetideos nio possuiam ainda a nadadeira caudal tipica dos cetaceos, combinando
em sua natacio o uso das pernas traseiras para remar e ondulacoes dorsoventrais da
cauda (Thewissen et al., 2009).

Os Basilosauridae foram os primeiros ceticeos completamente aquaticos, ou seja,
que jamais deixavam o oceano (ver afigura 4.). Tendo surgido ha cerca de 41 milhdes de
anos, eles sdo os primeiros animais na histéria do clado que lembram os cetaceos mo-
dernos, sendo bastante diferentes dos protocetideos. Fésseis de basilossaurideos fo-
ram encontrados em todo o globo, tendo provavelmente vivido em todos os oceanos da
Terra entre 41 e 35 milhdes de anos atras. Os basilosaurideos possuiam uma abertura
nasal bastante deslocada para tras, em relagio aos cetaceos anteriores, formando um
respiradouro; seus membros anteriores ja haviam se transformado em nadadeiras; a
nadadeira caudal tipica dos ceticeos ja estava presente; e seus membros traseiros eram
muito pequenos, incapazes de suportar o peso do corpo em terra. Os membros trasei-
ros dos basilossaurideos ndo somente eram rudimentares, mas também nio possuiam
todos os ossos tipicamente encontrados em mamiferos tetrapodes (Thewissen et al.,
2006). Sdo conhecidos até hoje cerca de sete géneros de Basilosauridae, que podem
ser divididos em dois tipos de planos corporais. O género Basilosaurus ilustra o pri-
meiro tipo, um corpo serpentiforme com comprimento maximo de aproximadamente
17 metros. Esses animais podem ter nadado através de movimentos sinuosos de todo o
corpo. O segundo tipo, ilustrado pelo género Durodon, consiste em um corpo similar
ao de um golfinho, com cerca de 4 metros de comprimento. Nesse caso, a natacio
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provavelmente ocorria por meio de movimentos dorsoventrais da nadadeira caudal
(Thewisseneet al., 2009).

Uma importante diferenca entre os Protocetidae e Basilosauridae e os ceticeos
anteriores reside no fato de que a abertura nasal dos primeiros animais nio se encon-
tra na ponta do focinho, mas em posicdo mais posterior, que é evidentemente tran-
sicional em relacédo a futura posicdo do respiradouro de baleias e golfinhos modernos,
uma importante adaptagio para a vida aquatica (ver a figura 6). Este é mais um dos
aspectos que mostra como a evolugdo dos cetaceos fornece um excelente cenario nar-
rativo paraa compreensio danatureza do processo evolutivo, combinando eventos ma-
croevolutivos (ver abaixo) com mecanismos microevolutivos, que tém como resultado
transformacdes graduais, como as que vemos ao longo da reducio inicial dos mem-
bros, das mudancas morfolégicas da cauda e da posicdo da abertura nasal de diferentes
familias desse clado.’

Porvolta de 34 milhdes de anos atras, surgiram os primeiros representantes dos
cetaceos modernos, das subordens Odontoceti e Mysticeti, que formam um tnico gru-
po monofilético, isto é, compartilham um ancestral comum. A mais importante inova-
¢do do plano corporal dos odontocetos foi a aquisicio da ecolocagio, enquanto em mis-
ticetos, a principal inovacao foi o surgimento de estruturas que permitem a alimentagéo
por filtracdo (as barbas, que sdo longas placas flexiveis de queratina). Ambas as
subordens sdo compostas por grande diversidade de espécies, encontradas em quase
todos os oceanos, com distintos modos de alimentacgio. Os cetaceos atuais locomovem-
se de modo similar, mostrando uma série de adaptagdes para o deslocamento na dgua,
como o corpo hidrodinidmico e os membros posteriores geralmente ausentes.

Mas como o membro traseiro dos cetdceos chegou a praticamente desaparecer?
Embora pudesse ser plausivel um cenario baseado apenas em microevolucédo, na con-
tinuidade evolutiva do processo de selecio para maior eficiéncia na natacio, dados for-
necidos pelo estudo do desenvolvimento do golfinho-pintado-tropical (Stenella atte-
nuata) indicaram outro cenario. Thewissen e colaboradores (2006) esclareceram as
alteracoes na regulacio do desenvolvimento que resultaram na reducio muito acen-
tuada dos membros traseiros, como vemos nos cetaceos modernos. A partir do estudo
do papel de genes como Sonic hedgehog (Shh), que codifica uma molécula de sinalizagio
celular, e Handz, que codifica um fator de transcricio, esses autores mostraram que é
a falta de ativagio de Shh por Handz2 que resulta na inibicdo do desenvolvimento do
membro posterior.

3 Nao é por acaso que a evolugdo dos cetaceos figura, lado a lado com vérios outros casos, em excelente numero
especial de 2009 do periddico Evolution: Education and Outreach, que mostra como nio hé falta de casos bem docu-
mentados de fosseis transicionais no conhecimento evolutivo atual, diferentemente do que se argumenta, de ma-

neira equivocada, em alguns textos criacionistas.
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Figura 6. Mudanca gradual da posi¢do da abertura nasal nos ceticeos. Os primeiros ceticeos tinham os-
sos nasais (em cinza) e abertura nasal (em preto) préximos a extremidade do focinho. Amedida que esses
animais foram tornando-se mais aquaticos, a sele¢fio natural favoreceu organismos com ossos nasais re-
traidos e abertura nasal localizada mais perto do topo do crinio, o que terminaria por dar origem ao res-
piradouro dos cetaceos modernos.

Embora os cetaceos atuais ndo possuam membros traseiros, seus embrides ini-
ciam o desenvolvimento do broto desses membros. Contudo, por volta da quinta se-
mana de gestagdo, o broto interrompe seu desenvolvimento e degenera nos golfinhos.
Para entender por que isso acontece, devemos considerar que o crescimento inicial
dos membros dos amniotas ¢ mantido por dois centros de sinalizagio celular, a crista
ectodérmica apical (AER, do inglés apical ectodermal ridge) e a zona de atividade pola-
rizadora (ZPA, do inglés zone of polarizing activity). Essas sdo regides do membro em
desenvolvimento que secretam moléculas de sinalizacio celular diferentes, que se di-
fundem pelos tecidos em formagao no membro, estabelecendo comunicacio entre as
células e, assim, regulando os processos de morfogénese. Para nossos propdsitos aqui,
interessa sobretudo a ZPA, que secreta a molécula Shh.

O broto do membro traseiro do golfinho S. attenuata estabelece o centro de si-
nalizacdo celular AER, mas esse centro nio é mantido, sendo esta a razio pela qual o
membro interrompe seu desenvolvimento na quinta semana de gestacao. E preciso
considerar, entdo, que a manutencio da AER requer sinalizacdo celular pela ZPA.
Thewissen e colaboradores (2006) mostraram que a perda dos membros traseiros no
golfinho S. attenuata esta relacionada a um defeito na sinalizacdo pela ZPA. Shh é ex-
pressa nos membros dianteiros de embrides de S. attenuata, mas nio nos membros
traseiros. A auséncia de expressio de Shh, ou seja, uma falha no estabelecimento da
ZPA, acarreta o desaparecimento da AER e, logo, a interrupgio do desenvolvimento do
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membro. Como a expressio de Shh, por sua vez, depende da ativacdo do gene corres-
pondente por Handz2, os autores conseguiram mostrar que é na falha da ativacio do
gene Shh por esse fator de transcricio que a cascata de regulagio génica do desenvol-
vimento do membro € interrompida.

0 préximo passo, entdo, é situar esses mecanismos desenvolvimentais na hist6-
ria evolutiva, na filogenia dos cetaceos, tal como fizemos com os processos de selecio
natural que levaram a reducéo gradual dos membros posteriores por microevolugéo.
O mecanismo envolvendo perda de expressdo de Shh foi responsavel pela auséncia de
membros traseiros no tultimo ancestral comum dos cetdceos modernos, mas, como vi-
mos, o cenario evolutivo em questio é mais complexo: a perda macroevolutiva de Shh
e daZPA é um evento tardio em um processo de reducio e perda de fungio locomotora
do membro traseiro que ja vinha ocorrendo (ver a figura 5).

Thewissen e colaboradores (2006) argumentam que a perda de elementos distais
dos membros traseiros de basilossauréides (um osso metatarsal e varias falanges) deve
ter resultado de uma reducio da duragio da expressio de Shh ha cerca de 41 milhdes de
anos, o que indicaria que a regulagio da expressio desse gene por Handz2 ja poderia ter
comecado a falhar. A perda adicional de elementos dos membros traseiros proxima a
origem das subordens modernas de ceticeos, ha cerca de 34 milhoes de anos, teria
decorrido, entdo, da perda completa da expressdo de Shh e, portanto, da ZPA.

O principal ponto a ressaltar no exemplo reside no fato de que ele combina em
uma narrativa evolutiva bela e instigante — e, além disso, potencialmente util no ensi-
no da evolugido — processos microevolutivos relativos a selecio natural e macroevo-
lutivos relativos a alteragdes na regulacio de processos do desenvolvimento, tal como
argumentamos acima. Ou seja, em contraste as com explicacdes da evolugio de tragos
que recorrem a apenas um agente causal (em geral, a selegio natural), temos um exem-
plo bastante claro do que chamamos aqui de pluralismo de processos.

O exemplo permite ilustrar, portanto, como o pensamento evolutivo atual se vale
— e, mais do que isso, deve valer-se — de uma variedade de tipos de agentes causais
para explicar a evolugio biolégica. O argumento se sustenta nio pelo fato de que os
avancos da biologia evolutiva do desenvolvimento sdo capazes de gerar, atualmente,
dados interessantes sobre a producdo da forma organica, mas por algo mais forte, a
saber, a evidéncia de que, em muitos casos, o entendimento dos processos que subjazem
as modificagoes da forma sio pegas fundamentais nas explicagdes evolutivas.

Por fim, devemos reiterar que nio podemos perder de vista que existem tanto
aspectos do processo evolutivo que sdo melhor explicados por meio da selecio natural,
como a origem das adaptagdes, quanto aspectos que sio melhor compreendidos se con-
siderarmos os mecanismos desenvolvimentais que resultam na modificagio da forma
organica, como os casos de homeose (cf. Wagner, 2000). Além disso, como bem ilustra
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a evolucdo do plano corporal dos cetaceos, frequentemente necessitaremos de ambos
os componentes explicativos. Ndo se trata, entdo, de propor a hegemonia de uma ex-
plicacdo sobre a outra, seja a formal (estruturalista), seja a funcional (selecionista).
Acreditamos que o melhor caminho seja considerar modelos evolutivos diversos, ce-
narios nos quais contemplemos sempre a possibilidade da acdo de diferentes meca-
nismos causais no processo evolutivo, prestando atencio ainda na importancia relati-
va distinta que cada mecanismo pode ter em cada narrativa evolutiva.

CONSIDERAGOES FINAIS

Afirmamos acima que a evo-devo pode contribuir para a compatibilizacio de perspec-
tivas estruturalistas e funcionalistas nas explicacdes cientificas do processo evolutivo.
Portanto, é importante avaliar em que medida esse campo nio representa somente um
retorno a perspectivas estruturalistas e transformacionais anteriores. Nossa estraté-
gia para fazer tal avaliacio foi retomar algumas ideias sobre a natureza do pensamento
darwinista sobre a evolugio de que tratamos acima, examinando em que medida a evo-
devo € consistente com essas ideias.

Entre os legados dos trabalhos de Darwin para o pensamento evolutivo, destaca-
mos, primeiro, a sustentacdo da ideia de evolugio com base em grande quantidade e di-
versidade de evidéncias. E 6bvio que a evo-devo nio s6 é consistente como reforca nos-
sa compreensio da evolugio, nio se comprometendo com ideias que se opdem ao modo
como temos pensado a evolugio desde Darwin, como, por exemplo, o design inteligente
(apesar de alguns sitios dedicados a este altimo apropriarem-se, em nosso entendi-
mento, de modo inteiramente equivocado e indevido de achados da evo-devo). Ela tam-
pouco coloca em xeque a tese de que todos os seres vivos sio aparentados entre si.

A selegdo natural constitui, claro, outra contribuigio de Darwin que permanece
central na biologia evolutiva até os dias de hoje. Como o exemplo da evolugio do plano
corporal dos ceticeos ilustra, ter na devida conta as alteragdes oriundas da regulacio
do desenvolvimento embrionério, investigadas de modo comparativo pela evo-devo,
nio priva de poder causal e explicativo a selecdo natural. Ndo se trata, portanto, de pro-
por algum tipo de visdo antidarwinista.

Contudo, é correto afirmar que, bem de acordo com uma visio pluralista sobre o
processo evolutivo, a selegdo natural perde parte de seu poder explicativo e causal para
outros mecanismos, quando consideramos a origem das inovagdes morfol()gicas por
meio do desenvolvimento, as possibilidades e as restri¢des que este tultimo processo
produz, bem como a deriva génica, a auto-organizacio e outros processos que nio con-
sideramos no presente artigo. Contudo, uma negacao de seu poder explicativo e causal
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nio se segue de um reconhecimento de limites da selecio natural como mecanismo
explicativo. A selecdo natural €, por exemplo, o mecanismo que explica a origem das
adaptacoes. [sso segue, alids, de uma compreensio da adaptacio atualmente muito in-
fluente, de acordo com a qual um trago é uma adaptagéo para alguma tarefa caso tenha
se tornado prevalente em uma populagio porque houve selegio para aquela tarefa que
ele realiza (Sober, 1993, p. 208). Dessa perspectiva, a selecdo natural explica toda e
qualquer adaptacio, porque, para ser uma adaptacdo, um traco deve ter se tornado
prevalente em uma populacio devido a selecdo natural (Sepﬁlveda & Fl-Hani, 2008).
A questio, entdo, é que nem todos os tracos dos organismos sio adaptagoes e ha outros
fendomenos evolutivos a explicar além da origem de adaptagdes, como, por exemplo, a
especiagiio ou a extingdo. Em boa medida (ainda que nio inteiramente), os limites ex-
plicativos da selecdo coincidem com os limites das adaptag¢des como objetos de expli-
cagio no mundo vivo. Portanto, os limites da selecio natural sio também os do adapta-
cionismo (Rosenberg & McShea, 2008).

A perda de poder da sele¢do natural como causa e explicagio da evolugio néio
deve produzir espanto, na medida em que o compromisso com uma visdo pluralista
necessariamente se afasta de uma visdo adaptacionista na qual a selecio seja vista como
mecanismo que explica toda a evolucio.# Se um mecanismo, que antes se considerava
explicar tudo, passa a ser combinado com outros mecanismos, naturalmente ele deve-
ra perder parte de seu poder explicativo. Mas nunca é demais repetir, dados os fre-
quentes equivocos a esse respeito: isso nio implica que estariamos em transito para
uma visio sobre a evolucdo contraria ao darwinismo, e sim — como argumenta Gould
(2002), em n0osso parecer, com sucesso — para uma nova visio darwinista.

Outra ideia central do darwinismo ao longo de sua histéria ¢ a de ancestralidade
comum e, consequentemente, da evolu¢do como um processo aberto, contingente, sem
meta definida, tal como representado em uma arvore evolutiva. Mais uma vez, basta
examinar a narrativa evolutiva sobre os ceticeos discutida acima para ver que néo ha
qualquer incompatibilidade com essa visdo darwinista da evolugdo. O retorno ao estru-
turalismo que podemos identificar na evo-devo ndo implica compromisso com mode-
los evolutivos que enfatizem tendéncias lineares de transformacéo.

Em relagéo a debates contemporaneos importantes, a evo-devo favorece a ideia
de que nem todas as mudancgas macroevolutivas podem ser explicadas por processos
microevolutivos graduais, de selecido natural dentro de populagdes. As alteracdes na

4. De fato, esse tipo de visdo adaptacionista ¢, obviamente, incompativel com o pluralismo de processos. Contudo, a
partir de uma distingdo entre variedades de adaptacionismo, é possivel identificar certas visdes defendidas por au-
tores tidos como adaptacionistas que podem ser reconciliadas com o pluralismo. Para maiores detalhes, cf. Godfrey-
Smith (2001), Andrews, Gangestad & Matthews (2002), Sepulveda & El-Hani (2008), Sepulveda et al. (no prelo).
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regulacio do desenvolvimento tornam possivel, como discutimos acima, mudancas
evolutivas em taxas mais rapidas, como nos casos de homeose.

Por fim, a principal contribuicdo da evo-devo ao pensamento evolutivo moder-
no reside na compreensio dos agentes causais responsaveis pela modificacdo da for-
ma organica em um panorama que continua sendo darwinista, comprometido com o
pensamento variacional/populacional, e nio transformacional. Ao mostrar que asino-
vagoes morfolégicas podem ser mais bem compreendidas, quando entendemos modi-
ficacdes na regulacio do desenvolvimento dos organismos, sem perder de vista o papel
da selecdo natural na triagem dessas inovacdes, a evo-devo nuanca a dicotomia entre
estruturalismo e funcionalismo, tornando possivel uma sintese entre forma e funcio
na compreensio do processo evolutivo.

Embora o foco do presente artigo recaia sobre uma apreciagio de como as visdes
estruturalistas e funcionalistas podem ser compatibilizadas no contexto de uma teoria
variacional da evolucdo, a partir das contribui¢ées oriundas da evo-devo, ndo pode-
mos deixar de mencionar que abordagens que enfoquem a origem das formas organi-
cas, tal como vemos no caso da evolucdo dos ceticeos, sio necessarias no ensino médio
da evolucdo. Afinal, a maioria dos estudantes quer saber qual a resposta a perguntas
como “de onde vieram as baleias e os golfinhos?”, “como é possivel que a selegdo os
tenha produzido?”, e ndo apenas aprender o que supostamente diferenciaria as ideias
de Lamarck e Darwin, e como funciona a selecdo natural. Nao obstante a importancia
de abordar a histéria do pensamento evolutivo (em particular, se as narrativas anacro6-
nicas e incorretas que abundam no ensino da biologia forem superadas) e de dar aos
estudantes acesso a compreensio da teoria da selecio natural, é preciso ir além disso.
Arecontextualizacio didatica das narrativas evolutivas, como a da origem do plano cor-
poral dos cetaceos, lado alado com 0s mecanismos evolutivos, cria condig¢oes, em nos-
savisdo, para um ensino da evolucio muito mais efetivo.®
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ABSTRACT

Development has a central role in the understanding of the evolution of multi-cellular organisms mainly
because it is the process that results in the adult organic form. Therefore, every morphological innova-
tion is also a result of changes in development. However, developmental biology remained at the margin
of the modern evolutionary synthesis and development has been treated for a long time as a black-box
between genotype and phenotype. Only at the beginning of 1980s, the role of development received more
attention, and this resulted in unexpected empirical and theoretical progress. This progress resulted in
the emergence of a new research field, evolutionary developmental biology (evo-devo), which has been
playing an important role in the construction of a new understanding of the evolution of organic forms.
We argue that this field has a central role in a “new evolutionary synthesis”, currently under construc-
tion, which is committed to a “pluralism of processes”, that is, the idea that not only natural selection but
also avariety of different mechanisms play causal and explanatory roles in biological evolution. We dis-
cuss some classical dichotomies in evolutionary thought, particularly between structuralism and func-
tionalism, and transformational and variational processes, in an effort to situate evo-devo in contempo-
rary evolutionary thought.

Keyworps « Evolutionary developmental biology. Evo-devo. Form. Function. Structuralism.
Functionalism. Transformationism. Variationism.
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