


Genética possibilitou uma compreensio profunda dos

mecanismos evolutivos e o estabelecimento da Evolugio
como a teoria unificadora da Biologia. A Genética de Populagées
permite estudar a Evolu¢io no 4mbito das ciéncias experimentais:
a andlise quantitativa da variabilidade genética possibilita elaborar
modelos que conduzem o delineamento de experimentos e o teste
de hipéteses evolutivas. A partir dos estudos de polimorfismos
moleculares as diferencas entre os organismos passaram a ser usadas
como ferramentas para, por exemplo, inferir filogenias e eventos
demograficos histéricos, testar hipdteses sobre selecio natural ou
datar eventos quando nio hé fdsseis disponiveis. A teoria evolutiva,
hoje, ndo é exatamente a proposta por Darwin. Nio se trata de
uma nova teoria evolutiva, mas de contribuicdes e acréscimos ao
arcabougo ji existente.
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Origem das Espécies, de Charles Darwin,

é considerado o livro que mais influen-
ciou o pensamento ocidental desde o seu lan-
camento em 1859. Controvérsias a parte, é
notério o seu impacto na produgio artistica
e intelectual em todas as areas, da filosofia
economia, das artes as ciéncias. Na época em
que foi escrito, a no¢io de um mundo biold-
gico estatico e imutdvel ji havia dado lugar a
um cendrio dinimico em que novas formas
de vida surgiriam a partir de mudangas em
espécies ancestrais. Obras anteriores como
as de Jean-Baptiste Lamarck (1744-1829),
Erasmus Darwin (1731-1802) e Georges-
-Louis Leclerc, conde de Buffon (1707-
1788), ja usavam ideias transformistas para
discutir a grande diversidade bioldgica em
nosso planeta, particularmente as origens
e as relagdes entre os organismos. De um
modo geral, as discussoes eram voltadas para
ressaltar as evidéncias de mudancas nas es-
pécies mas as causas de tais modificagdes nio
eram exploradas, dando margem para conci-
liar o conceito de mudangas bioldgicas com
a presenca de um plano superior que as di-
rigisse e com a presenga indispensavel de um
grande planejador que houvesse arquitetado
tal plano e acompanhasse o seu desenrolar.
O grande impacto de A Origem das Espécies,
a novidade que a obra apresentou, foi uma
abordagem de evolugio orginica segundo a
qual o processo adaptativo é fruto da agio da

selecdo natural, ou seja, um processo evoluti-
vo que ndo requer um design e, como conse-
quéncia, dispensa a atuagdo de um designer,
dispensa qualquer plano divino, qualquer
forca ou entidade guiando a histéria da vida.

A teoria darwiniana possui dois conceitos
fundamentais: a descendéncia com modi-
ficagbes e a ancestralidade compartilhada
entre as espécies. A hereditariedade tem um
papel importantissimo, uma vez que é sobre
as caracteristicas herdaveis que a selecio na-
tural pode atuar. De fato, “inheritance” (“he-
ran¢a’) é uma palavra muito presente em
A Origem das Espécies, desde os primeiros
pardgrafos introdutérios e ao longo de todo
o texto.

No entanto, Darwin nio tinha conhecimen-
to dos mecanismos de transmissio heredi-
taria tal como os conhecemos hoje. Para ele,
a heranca aconteceria por mistura das carac-
teristicas dos parentais, a chamada “blending
inheritance” (“heranca por mistura’, ver Fi-
gura 1), que é uma nogdo comum e intuitiva
de heranca; se examinarmos as caracteristi-
cas de uma prole, de modo geral, os filhos
sdo meio parecidos com o lado materno e
meio parecidos com o lado paterno. Nesse
tipo de heranca -blending inheritance- as ca-
racteristicas dos pais sio fundidas na prole e
s40 essas novas caracteristicas que passam a
ser transmitidas a futura geragio.

Figura 1.
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Quando tentamos avaliar a falta da Genética o pensamento darwiniano é a presenca de
para o desenvolvimento das ideias de Da-
rwin, a resposta é surpreendente: nio fez fal-
ta alguma! Darwin pdde realizar toda a sua

obra sem conhecimentos de Genética pois,

variabilidade. Darwin desenvolveu o pensa-
mento populacional interpretando as dife-
rengas entre os individuos, ou seja, a varia-
bilidade como um atributo das populagées,
ainda que a hereditariedade seja presente e
basal em sua teoria, o conceito central para

justamente a caracteristica que permite sua
evolugio.

A formalizagio do “pensamento tipol6gico” é atribuida a Platdo, que considerava que todos os seres e obje-
tos sdo representacdes de um modelo ideal, o eidos, que existe no 4mbito das ideias. Os desdobramentos do
pensamento tipoldgico na nossa cultura sdo muitos; no campo da biologia, as pequenas diferengas entre os
organismos (a variabilidade) seriam consideradas imperfeices em relagio ao tipo ideal, este sim, perfeito.
O pensamento populacional rompe com o pensamento tipoldgico ao considerar a variabilidade como uma
propriedade das populagdes e nio como imperfei¢io dos organismos.

Entretanto, se a Genética nao fez diferen-
¢a para a formulagio da teoria darwiniana,
a presenca e manuten¢io da variabilidade
hereditaria ficavam dificeis de serem expli-
cadas no contexto da heranca por mistura
e sob a acdo da selecio natural. De acordo
com a heranca por mistura, ao longo das
geragdes, haveria uma tendéncia 3 homo-
geneizagio das caracteristicas dos individu-
os; partindo de uma populagio com muita
variabilidade em uma caracteristica, em
poucas geracdes, todos seriam iguais. Além
disso, a propria selecio natural, a0 manter
apenas os individuos com as caracteristicas
mais favordveis a um determinado ambien-
te, também eliminaria a variabilidade origi-
nal das populagdes.

No final do século XIX, a evolugio orginica
era quase um consenso entre os naturalistas,
porém o darwinismo nio era universalmen-
te aceito. Darwin, um gradualista, propu-
nha um processo evolutivo lento, em que
grandes mudancas se dariam pelo acimulo
de pequenas e graduais modificagdes ao lon-
go do tempo geoldgico; também propunha
que a selecdo natural determinaria, a partir
da variabilidade existente nas populagdes,
quais caracteristicas seriam perpetuadas em
um determinado ambiente. Os saltacionis-

tas (também chamados de mutacionistas),
por sua vez, propunham que grandes mu-
dangas poderiam surgir nos organismos, di-
recionando o curso da evolucio; essa visio,
por nio descartar de vez a possibilidade de
um arquiteto e de um plano para a evolugio
biolégica, também possuia simpatizantes
entre 0s que procuravam evitar conflitos
com suas convicgdes religiosas.

Se a Genética nio fez falta para a elaboragio
da teoria darwiniana, o desconhecimento
dos mecanismos de transmissio hereditd-
ria representou uma séria dificuldade a sua
consolidagio. Ao longo do século XX, o
desenvolvimento da Genética possibilitou
uma compreensio profunda dos mecanis-
mos evolutivos e contribuiu fortemente para
o estabelecimento da Evolugio como a teo-
ria unificadora da Biologia.

A partir da redescoberta das leis de Mendel,
podemos caracterizar trés periodos impot-
tantes de contribuicdes da Genética para a
teoria evolutiva. Nio pretendo aqui fazer
uma revisdo histdérica, mas apresentar um
painel dos principais avangos do conheci-
mento em cada periodo e seus desdobra-
mentos conceituais e metodoldgicos para a
compreensio da evolugio bioldgica.
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A REDESCOBERTA
DAS LEIS DE MENDEL
E DAS MUTACOES

A partir de 1900, a redescoberta das leis de
Mendel solucionou uma das dificuldades da
teoria evolutiva ao mostrar que a heranca é
particulada: os fatores hereditirios se unem
na prole e segregam na formagio dos game-
tas. Dessa maneira, a variabilidade poderia
ser mantida ao longo das geracdes, nio sen-
do perdida como aconteceria na“heranca por
mistura’,

Logo em seguida, foram descobertas as mu-
tacdes — o material hereditirio poderia so-
frer modificagbes, e este seria o mecanismo
responsdvel por constantemente introduzir
variabilidade nas populagdes. Assim, se por
um lado a variabilidade era perdida por se-
le¢do natural, a cada geracio as mutages
introduziriam novidades herdédveis nas po-
pulagdes.

Neste primeiro periodo, a Genética contri-
buiu para a teoria evolutiva com a compre-
ensio do mecanismo de transmissio he-

reditdria e com a descoberta das muta¢des

como fonte de variabilidade genética nas
populagées, O curioso é que, num primeiro
momento, a Genética representou o que foi
chamado de “golpe de misericérdia” na teo-
ria darwiniana: a descoberta das mutacoes
nio revelou mudancas graduais, mas sim o
surgimento de fendtipos contrastantes - por
exemplo, mutantes de Drosophila de olhos
brancos quando toda a populagio possuia
olhos vermelhos. Isso foi interpretado, num
primeiro momento, como uma evidéncia
contraditéria A evolu¢io darwiniana, tal
como era entendida na ocasido. Os saltacio-
nistas viram sua hipétese ganhar forca.

Mais de vinte anos depois, as leis de Men-
del e a teoria darwinista foram sintetiza-
das na Genética de Populagées. Ao longo
desse periodo, uma série de experimentos
que demonstravam a heranca mendeliana
de pequenas variagdes, além de experimen-
tos sobre selecio em laboratério que foram
gradualmente amenizando os antagonismos
e contribuindo para a aceitagio da selegio
natural como um mecanismo eficiente para
mudancgas evolutivas, tal como proposto por
Darwin.
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A GENETICA
DE POPULACOES
O equilibrio de Hardy-Weinberg, publi-

cado independentemente por Weinberg
e por Hardy em 1908 com seis meses de
diferenca, marca o inicio das pesquisas
sobre as consequéncias matemiticas da
heranca mendeliana nas populagdes. A
partir dessas publicagbes, uma série de
experimentos mostraram que a selecio
de pequenas diferencas poderia mudar
significativamente uma populagio e, por
volta de 1918, a maioria dos geneticistas
abordava a heranca mendeliana e a selecio
darwiniana como complementares e nio
contraditérias.

Foram os trabalhos seminais de Ronald Fi-
sher (1890-1962), Sewall Wright (1889-
1988) e John Burdon Sanderson Haldane
(1892-1964) que sintetizaram quantita-
tivamente a genética e a sele¢io natural,
fundamentando a genética de populagdes
e permitindo que a teoria evolutiva pudes-
se ser tratada no Ambito do método cien-
tifico. A variabilidade genética passou a
ser quantificada por meio das frequéncias
dos alelos nos genes e a Evolugio passou
a ser estudada a partir das modificagdes
dessas frequéncias ao longo das geracdes.
Os mecanismos evolutivos puderam ser
melhor compreendidos com a modelagem
da a¢io da sele¢io natural, das mutagdes
e do fluxo génico sobre as frequéncias
génicas das populacdes. Além disso, um
novo mecanismo evolutivo foi proposto,
a deriva genética, destacando o papel das
pequenas populag¢des na evolugio. Alguns
conceitos novos foram introduzidos, como
o conceito de tamanho efetivo populacio-
nal e de estrutura genética de populagées,
que permitiam descrever a organizagio da
variabilidade dentro e entre popula¢oes de
uma espécie.

Com o desenvolvimento da Genética de
Populagoes, ao longo da década de 1930,
o pensamento bioldgico foi marcado pela
chamada “sintese evolutiva”: a sistematiza-
¢do de todas as dreas da Biologia na pers-
pectiva da teoria da Evolugio. Além de
Fisher, Haldane e Wright esse movimento
contou com algumas personalidades im-

portantes da época, representando as ire-
as da Genética (Theodosius Dobzhansky,
1900-1975), Zoologia (Ernst Mayr, 1904-
2005), Botéinica (George Sttebins, 1906-
2000) e Paleontologia (George Gaylord
Simpson, 1902-1984). A Biologia passa a
ter uma teoria unificadora, emblematizada
na célebre frase de Dobzhansky, “nada em
Biologia faz sentido exceto a luz da Evo-
lugio”.

A partir da anélise quantitativa da variabi-
lidade genética, uma abordagem empirica
do processo evolutivo passou a ser possi-
vel. O desenvolvimento de modelos pet-
mitia o delineamento de experimentos e
teste de hipéteses. O grande marco desse
periodo é a Evolugio passar a ser estudada
no 4mbito das ciéncias experimentais.

Esse periodo também presenciou po-
sigbes antaglnicas e polémicas, como a
controvérsia entre as hipdteses cldssica e
balanceada para explicar a presenca dos
polimorfismos nas populagdes. Segundo
a hipétese balanceada, liderada por Do-
bzhansky, num lécus génico a heterozigose
seria a condi¢io de maior valor adaptativo,
0 que manteria o polimorfismo estdvel na
populagio. De acordo com a visdo cldssica,
na maioria dos l6cus haveria apenas um
alelo favorecido e a heterozigose seria uma
condigdo transitdria, com alelos em pro-
cesso de fixagdo. De qualquer modo, nesse
periodo, a sele¢io natural era considerada
o0 agente mais importante atuando sobre a
variabilidade genética; as discussdes eram
sobre qual tipo de selecio (direcional ou
balanceada) seria preponderante nas po-
pulacées.

Esse periodo, que dura até a década de
1960, é caracterizado pelo grande desen-
volvimento tedrico da Genética de Popu-
lagdes porém com uma série de limitagoes
quanto aos materiais de estudo. A variabi-
lidade era acessada basicamente por meio
de cruzamentos ou por estudos de cro-
mossomos politénicos o que restringia os
experimentos a alguns animais e plantas
com tempos de gera¢io bastante curtos ou
aqueles poucos insetos que apresentavam
cromossomos politénicos com padrdes de

bandas bem definidos.
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A EVOLUCAO MOLECULAR
Na década de 1960, o desenvolvimento da

técnica de eletroforese de proteinas em gel
inaugura o periodo de estudos de evolugio
no nivel molecular. A nova metodologia, a
eletroforese de isozimas, permitia o acesso
a variabilidade molecular dos mais diversos
organismos. A avalanche de estudos que se
seguiu revelou uma grande quantidade de
polimorfismos moleculares. Tal quantidade
de variabilidade nio era compativel com a
acio da selecio natural, o que levou Kimura
a apresentar, em 1968, (KIMURA, 1968),
a teoria neutralista de evolu¢io molecular.
Ao calcular taxas de evolugio em termos de
substituicio de nucleotideos, Kimura con-
cluiu que elas eram tdo altas que muitas das
mutagdes deveriam ser neutras. De acordo
com o modelo neutro, o tempo para a subs-
tituicio de um alelo fixado por outro é in-
versamente proporcional 3 taxa de mutagio
do gene e o tempo para a fixa¢io de um alelo
é proporcional ao tamanho populacional.
Assim, a quantidade de polimorfismo mo-
lecular nas populagées dependeria das taxas
de mutagio e migragio e do tamanho popu-
lacional.

Esse modelo explicava resultados muito in-
teressantes, obtidos por 3 grupos de pesqui-
sadores independentemente: Zuckerkandl
e Pauling (1962, 1965), Margoliash (1963)
e Doolittle e Blomback (1964), que traba-
lharam, respectivamente, com evolugio de
moléculas de hemoglobina, citocromo C e
fibrinopeptideos. Eles observaram que as
taxas de evolu¢io moleculares eram constan-
tes a0 longo do tempo, ou seja, o nimero de
diferencas de aminoacidos da mesma molé-
cula entre dois organismos era proporcional
ao tempo de separacio entre eles. Moléculas
diferentes acumulavam diferengas de acordo
com a sua taxa de mutagio, o que estava de
acordo com o modelo neutralista de evolu-
¢io molecular. A partir desse modelo, as
diferengas moleculares entre os organismos
passaram a ser usadas como uma ferramenta
extremamente Util, que permite datar even-
tos de divergéncia filogenética mesmo na au-
séncia de registro fossil. Este é o principio do
relogio molecular.

7

O inicio desse terceiro periodo é marcado
por uma énfase na importincia das taxas de
mutagio e do tamanho efetivo populacional
e pelo desenvolvimento e aplicagio do reldgio
molecular. Além disso, os estudos sobre sele-

¢do passaram a contar com a hipotese nula

oferecida pelo modelo neutro de evolugio.

A partir da década de 1980, os polimorfis-
mos passaram a ser estudados consideran-
do-se a molécula de DNA. Diversas técnicas
permitem acessar a variabilidade diretamen-

Hipotese nula é aquela

contra a qual a hipotese do
pesquisador é confrontada e
que sustenta que a diferenca
entre duas amostras se deve
ao acaso e ndo a algum tipo de
tendéncia.

te do material genético, a partir de tamanhos
de fragmentos gerados por enzimas de res-
tricdo até diferencas pontuais reveladas pelo
sequenciamento dos nucleotideos; o estudo
pode se concentrar em uma tnica regiio de
interesse, mas hoje também é possivel anali-
sar genomas inteiros. As metodologias para
acessar a variabilidade molecular nas popu-
lagdes e espécies sio cada vez mais acessiveis
e uma enorme capacidade de processamento
de dados é hoje disponivel. A prépria Gené-
tica de Populagées, que partiu de modelos
relativamente simples, passou a ser desen-
volvida de maneira mais elaborada recorren-
do, por exemplo, a equacdes de difusao,

Analises bayeseanas sao
analises estatisticas capazes
de incorporar conhecimentos
prévios de forma dinamica na
busca pela explicagdo mais
provavel para um determinado
conjunto de dados.

analises bayeseanas ou modelos de

coalescéncia.

Hoje, algumas das questoes evolutivas cldssi-
cas podem ser investigadas em grande detalhe.
Por exemplo, os genes envolvidos no processo
de especiagio e no isolamento reprodutivo po-
dem ser pesquisados; hipdteses sobre os pro-
cessos atuando na variabilidade genética das
populagées podem ser testadas a partir dos pa-
droes de variabilidade; regides do genoma sob
pressdo seletiva podem ser identificadas etc.

A Genética tem oferecido contribui¢des aos
diversos campos da Biologia: as filogenias
moleculares sio usadas na sistemdtica; ani-
lises populacionais ajudam a estabelecer li-
mites especificos e complementam trabalhos
de taxonomia cldssica; o relégio molecular é
aplicado quando os paleontélogos nio encon-
tram datagdes confidveis; eventos demogri-
ficos histéricos, como fluxos migratérios ou

Equacodes de difusao sao
equacdes matematicas utilizadas
para resolver problemas com
mdltiplas variaveis e dinamica
semelhante a difusdo de
particulas. Na genética de
populacdes sdo utilizadas para
modelar alteracoes em grandes
populacoes.

Modelos de coalescéncia
sao modelos que para fazer
inferéncias sobre a historia
evolutiva das populagdes

se baseiam no fato de que
linhagens alélicas convergem até
um dnico alelo ancestral comum.

isolamentos populacionais, podem ser inferi-
dos com andlises filogeogrificas; até mesmo
questdes forenses sio resolvidas com teste de
DNA, dentre inimeras outras aplica¢des.

Relogio molecular &

um modelo que propde que
moléculas bioldgicas evoluem a
taxas temporais aproximadamente
constantes e que possibilita

a estimativa de datas de
divergéncia entre linhagens.
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Heranca epigenética -
Heranca de caracteristicas
que nao sao codificadas pelo
genoma.

Plasticidade fenotipicaéa
alteragao do fendtipo expresso
em funcao de condicoes
ambientais.

A teoria evolutiva, hoje, nio é exatamente
a proposta por Darwin. Cento e cinquenta
anos depois, a compreensio das relagdes entre
hereditariedade, desenvolvimento e fatores
ambientais trouxe uma série de novos aspec-
tos A proposta original. Em relagio a sintese
evolutiva da década de 1930, h4 uma tendén-
cia para incorporar i abordagem centrada
nos genes também uma abordagem relacio-
nada as formas dos organismos. Nesse senti-
do, novos conceitos vém sendo amplamente
discutidos, como heranca epigenética,

plasticidade fenotipica, teoria da

complexidade e paisagens adaptati-

Teoria da complexidade é
aquela que abarca a complexa
interdependéncia das partes
de um todo e os principios de
incerteza, de indeterminismo e
de ndo linearidade.

vas complexas. Nio se trata exatamente

Paisagens adaptativas

sao diagramas de desempenho
adaptativo populacional em que
gendtipos com elevada aptidao
sao representados em picos

e aqueles menos adaptados

em vales. Assemelham-se a
relevos montanhosos e sdo uma
poderosa analogia em biologia
evolutiva.

de uma nova teoria evolutiva, como propdem
alguns autores mais radicais, mas de contri-
buicbes e acréscimos ao arcabouco j4 existen-
te. Tem sido assim que, desde A Origem das
Espécies, a teoria da evolugio bioldgica vem
se atualizando. “Darwinismo” permanece
como um nome adequado 2 teoria, nio como
um sindnimo de sele¢io natural e nem como
um culto dogmético a Darwin, mas como
um tributo ao grande naturalista que, além
de sua obra, nos legou um método de traba-
lho rigoroso, baseado na coleta de dados sis-
tematica e minuciosa, baseado em reflexdes
profundas e criticas, e apontou questdes que
ainda hoje permanecem polémicas.
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