Parte 1

2pa [ ra sel n s fixas
A defesa classica da evolugao foi no seu On the Origin of Species
(Sobre a Origem das Espécies) e seus argumentos gerais aplicam-se até hoje; mas
agora é possivel a utilizacdo de evidéncias moleculares e genéticas mais recentes
para ilustra-los. O Capitulo 4 introduz o conceito de selecao natural. Ele considera
as condicoes necessdrias para a operacao da selecdo natural e os principais tipos de
selecdo natural. Uma condicdo essencial é a de que a populacdo seja variavel, isto é,
que os individuos sejam diferentes uns dos outros; o capitulo mostra que a variacdo
é comum na natureza. Novas variantes sao originadas por mutacdes. O Capitulo 2
revisa os principais tipos de mutagdo e como as taxas de mutacdo sdo medidas. O
Capitulo 4 examina como as mutagbes contribuem para a variagao e discute por que
se pode esperar que as mutacdes ndo sejam adaptativamente dirigidas.
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1.1

A evolucao é
uma grande
teoria da
biologia

Evolucao
pode ser
definida...

Evolucao significa mudanca em seres vivos por
descendéncia com modificacao

A biologia evolutiva é uma grande ciéncia, e est4 ficando maior. A lista de suas vérias areas
de concentracdo chega a ser intimidadora. Os bidlogos evolucionistas agora desenvolvem
pesquisas em algumas ciéncias, como a genética molecular, que sdo jovens e avancam rapi-
damente, e em outras, como a morfologia e a embriologia, que vém acumulando descobertas
a uma velocidade mais ou menos estavel ao longo de perfodos muito mais longos. Os bidlo-
gos evolucionistas trabalham com materiais to diversos como compostos quimicos puros em
tubos de ensaios, comportamento animal na selva ou fdsseis coletados de rochas indspitas e
estéreis.

A evolugio por selegdo natural — uma idéia de beleza singela e de facil compreensio
—pode ser testada cientificamente em todas essas dreas de conhecimento. Ela é uma das idéias
mais poderosas em todas as 4reas da ciéncia e é a tinica teoria que pode seriamente reivindicar
a condi¢do de unificar a biologia. Ela é capaz de dar sentido a fatos que ocorrem no mundo
invisivel de uma gota de 4gua da chuva, nos encantos coloridos de um jardim botanico ou em
manadas tonitruantes de grandes animais. A teoria é utilizada também para a compreensio de
tépicos como a geoquimica das origens da vida e as propor¢des gasosas da atmosfera moderna.
Como afirmado por Theodosius Dobzhansky, um dos biélogos evolucionistas mais eminentes
do século XX, em uma frase freqiientemente citada e dificilmente exagerada, “nada na biolo-
gia faz sentido, exceto a luz da evolucdo” (Dobzhansky, 1973).

Evolugao significa mudanga, mudanga na forma e no comportamento dos organismos
ao longo das geragdes. As formas dos organismos, em todos os niveis, desde seqiiéncias de
DNA até a morfologia macroscépica e o comportamento social, podem ser modificadas a
partir daquelas dos seus ancestrais durante a evolugio. Entretanto, nem todos os tipos de
mudancas bioldgicas estdo incluidos nessa defini¢ao (Figura 1.1). Alteragdes ao longo do
desenvolvimento durante a vida de um organismo n#o representam evolugio em seu senso
estrito, pois a definicio refere-se a evolugdo como uma “mudanca entre geracdes”, de modo
a excluir aspectos inerentes ao desenvolvimento. Uma mudanga na composigiao de um ecos-
sistema, que é formado por vérias espécies, também ndo seria normalmente considerada
como evolucio. Imagine, por exemplo, um ecossistema contendo 10 espécies. No momento
1, os individuos de todas as 10 espécies tém, em média, tamanhos pequenos. O membro
médio do ecossistema €, portanto, “pequeno”. Vdrias geracdes depois, o ecossistema ainda
pode conter 10 espécies, mas somente cinco das espécies pequenas originais permanecem;
as outras cinco foram extintas e substituidas por cinco espécies de individuos de tamanho
grande, que imigraram de outro lugar. O tamanho médio de um individuo (ou espécie) no
ecossistema mudou, mesmo que ndo tenha havido mudanca evolutiva em qualquer uma
das espécies.

A maioria dos processos descritos neste livro diz respeito a mudangas entre geracoes de
uma populagio de uma espécie, e é a esse tipo de mudanga que chamaremos de evolucéo.
Quando os membros de uma populacio se reproduzem e a geragio seguinte é produzida,
podemos imaginar uma linhagem de populagdes, formada por uma série de populagdes ao
longo do tempo. Cada populacio é ancestral de sua populagio descendente na geragio se-
guinte: uma linhagem é uma série “ancestral-descendente” de populacdes. A evolugio &,
entdo, mudanca entre geragdes de uma linhagem de populagdes. Darwin definiu evolugio
como “descendéncia com modificagiio”, e a palavra “descendéncia” refere-se ao modo como a
modificacio evolutiva tem lugar na série de populagdes que sdo descendentes uma da outra.
Recentemente, Harrison (2001) definiu evolucdo como “mudanga ao longo do tempo por
meio de descendéncia com modificacio”.
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Evolucédo refere-se a mudanca em uma linhagem de populagoes entre geracoes. (a) Evolucdo, no senso estrito da

palavra. Cad

a linha representa um organismo individual, e os organismos de uma geracdo sao reproduzidos a partir

de organismos da geracdo prévia. A composicao da populagdo mudou evolutivamente ao longo do tempo. A letra

a' representa uma forma diferente do organismo a. Por exemplo, os organismos a podem ter tamanhos menores do
gue os organismos a’. A evolucdo esté ocorrendo, entdo, na direcdo do aumento de tamanho corporal. (b) Mudancas
de desenvolvimento individual ndo constituem evolucao no senso estrito. A composicdo da populacdo nao mudou
entre geracgoes, e as mudancas de desenvolvimento de cada organismo (de a para a’) ndo sao evolutivas. (c) Mudancas
no ecossistema nao sao evolutivas no senso estrito. Cada linha representa uma espécie. A composicao média do

ecossistema

muda ao longo do tempo: de 2a: 1a’, na geracao 1, para 1a: 2a’, na geracdo 3. Mas, em cada espécie,

nao ha evolucao.
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A modificagio evolutiva em seres vivos tem algumas propriedades distintas adicionais. A
evolucio nio prossegue ao longo de um curso grandioso e previsivel. Em vez disso, os detalhes
da evolucio dependem do ambiente no qual uma populacio vive e das variantes genéticas
que surgem (por um processo quase aleatério) naquela populagio. Mais do que isso, a evo-
lugdo da vida vem ocorrendo em um padrio de 4rvore, ramificado. A variedade moderna de
espécies foi gerada pela biparti¢io repetida de linhagens desde um tinico ancestral comum de
todos os seres vivos.

Mudangas que acontecem na politica, na economia, na histéria, na tecnologia e mesmo
em teorias cientificas humanas sio as vezes descritas, com algum grau de liberdade, como
“evolutivas”. Nesse sentido, evolutivo significa principalmente que houve mudanga com o
passar do tempo e, talvez, ndo em uma direcdo preordenada. As idéias e as instituicoes huma-
nas podem, as vezes, ser divididas durante suas histérias, mas essas histérias ndo apresentam
um padrio de drvore, claramente ramificado, como a histéria da vida. Mudanga e biparti¢ao
constituem dois dos principais temas da teoria evolutiva.

Seres vivos apresentam adaptacoes

A adaptagdo é um outro conceito fundamental da teoria evolutiva. De fato, ela é um dos
principais instrumentos da biologia evolutiva moderna para explicar as formas de adaptacéo
encontradas entre os seres vivos. Adaptacdo refere-se a concepgio da vida — aquelas proprie-
dades dos seres vivos que os tornam capazes de sobreviver e de se reproduzirem na natureza.
O conceito é mais facilmente compreendido por meio de um exemplo. Diversos atributos de
um organismo vivo poderiam ser utilizados para ilustrar o conceito de adaptagio, pois muitos
detalhes da estrutura, do metabolismo e do comportamento de um organismo sio concebidos
adequadamente para a vida.
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O pica-pau era um dos exemplos favoritos de Darwin para a adaptacio. A adaptagio
mais ¢bvia do pica-pau é o seu bico poderoso e caracteristico. Ele permite que o pica-pau
abra buracos nas drvores. Assim, ele pode alimentar-se, ao longo de todo ano, de insetos
que vivem sob a casca das drvores, de insetos que perfuram a madeira e da seiva da pro-
pria arvore. Buracos nas arvores também constituem sitios seguros para a construcdo de
ninhos. Os pica-paus possuem vérias outras caracteristicas especificas além de seus bicos.
No interior do bico, estd uma lingua longa, prépria para sondagem, que est4d bem-adaptada
a extragio de insetos do interior de um buraco de 4rvore. Eles também possuem uma cauda
rigida, que é utilizada como suporte, e pernas curtas. Suas patas possuem dedos longos e
curvos, para poderem agarrar-se a casca das drvores; eles possuem até mesmo um tipo espe-
cial de muda, na qual os pares centrais de penas fortes (que sdo cruciais para sustentagio)
sdo preservados e trocados em tltimo lugar. As concepcdes do bico e do corpo do pica-pau
sdo adaptativas. O pica-pau tem uma probabilidade maior de sobrevivéncia no seu habitat
por possui-las.

A camuflagem é um outro claro exemplo de adaptacdo. Espécies camufladas possuem
padrdes de cor e detalhes de forma e comportamento que as tornam menos visiveis em seus
ambientes naturais. A camuflagem auxilia na sobrevivéncia do organismo, tornando-o menos
visfvel para seus inimigos naturais. A camuflagem é adaptativa. A adaptacgio, contudo, ndo é
um conceito isolado, referindo-se apenas a algumas poucas propriedades especiais dos seres
vivos — ela se aplica a quase qualquer parte do corpo. No homem, as maos estdo adaptadas a
preensio, os olhos para a visdo, o canal alimentar para a digestao de alimento e as pernas para
movimentagio: todas essas funcdes ajudam-nos a sobreviver. Embora a maioria das coisas 6b-
vias que notamos sejam adaptativas, nem todo detalhe da forma e do comportamento de um
organismo necessariamente o é (Capitulo 10). As adaptacdes sdo, contudo, tio comuns que
devem ser explicadas. Darwin considerou a adaptacio como o problema central que qualquer
teoria da evolugio tinha de resolver. Na teoria de Darwin — assim como na biologia evolutiva
moderna — o problema € solucionado pela sele¢ao natural.

Selecao natural significa que alguns individuos da populagio tendem a contribuir com
uma descendéncia maior para a proxima geragao do que outros. Considerando-se que a prole
lembra seus pais, qualquer atributo de um organismo que o leve a deixar mais descendentes
do que a média ter freqiiéncia maior na populagio com o passar do tempo. A composi¢ao
da populacio ir4, entdo, mudar automaticamente. Essa é a idéia simples, mas extremamente
poderosa, cujas conseqiiéncias exploraremos neste livro.

Uma pequena histoéria da biologia evolutiva

Comegaremos com um breve resumo do surgimento histérico da biologia evolutiva, em qua-
tro etapas principais:

1. Idéias evolutivas e ndo-evolutivas antes de Darwin.
2. A teoria de Darwin (1859).

3. O eclipse de Darwin (1880-1820).

4. A sintese moderna (das décadas de 1920 a 1950).

1.3.1 A evolucao antes de Darwin

A histéria da biologia evolutiva comega realmente em 1859, com a publicacio de On the
Origin of Species (Sobre a Origem das Espécies), de Charles Darwin. Entretanto, muitas das
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idéias de Darwin tém uma origem mais antiga. A afirmativa mais imediatamente controversa
da teoria de Darwin é a de que as espécies nfo tém uma forma fixa e de que uma espécie
evolui em outra. (“Fixa”, aqui, significa sem mudanga.) A linhagem ancestral humana, por
exemplo, passa por uma série continua de formas, que leva de volta a um est4gio unicelular.
A fixidez das espécies era a crenca ortodoxa na época de Darwin, embora isso néo significasse
que ninguém a tivesse questionado até entdo. Naturalistas e filésofos de um século ou dois
antes de Darwin chegaram a especular sobre a transformacéo de espécies. O cientista fran-
cés Maupertuis discutiu a evolugio, assim como o fizeram enciclopedistas, como Diderot. O
avd de Darwin, Erasmus Darwin, é um outro exemplo. Contudo, nenhum desses pensadores
elaborou qualquer idéia que pudesse ser reconhecida hoje como uma teoria satisfatéria para
explicar por que as espécies mudam. Eles estavam interessados principalmente na possibilida-
de fatual de que uma espécie poderia transformar-se em outra.

A questdo foi trazida para discussdo pelo naturalista francés Jean-Baptiste Lamarck
(1744-1829). O trabalho crucial foi o seu Philosophie Zoologique (1809), no qual ele argumen-
tou que as espécies mudam ao longo do tempo e transformam-se em outras espécies. O modo
pelo qual ele imaginava que as espécies mudavam diferia de maneira importante das idéias
de Darwin ou da moderna da evolucdo. Os historiadores preferem a palavra contemporanea
“transformismo” para descrever as idéias de Lamarck.!

A Figura 1.2 ilustra a concepgio de evolugio de Lamarck e como ela diferia do conceito
de Darwin e de nosso conceito moderno. Lamarck supunha que as linhagens de espécies
persistiam indefinidamente, mudando de uma forma para outra; no seu sistema, as linhagens
nio se ramificavam nem se extinguiam. Lamarck tinha uma explicacdo de duas partes para
explicar porque as espécies mudam. O principal mecanismo era uma “forga interna” — algum
tipo de mecanismo desconhecido no interior do organismo que o levava a produzir uma prole
levemente diferente de si proprio. Assim, quando as mudangas se tivessem acumulado ao
longo de muitas geracdes, a linhagem estaria visivelmente transformada, talvez o suficiente
para tornar-se uma nova espécie.

O segundo mecanismo de Lamarck (e possivelmente o de menor importincia para ele) é
aquele pelo qual ele é lembrado hoje: a heranga de caracteres adquiridos. Os bidlogos utilizam
a palavra “cardter” como uma abreviatura estenogréfica para “caracteristica”. Um carter é
qualquer propriedade distinguivel de um organismo; o termo néo se refere, aqui, a cardter
no sentido de personalidade. A medida que um organismo se desenvolve, ele adquire muitos
caracteres individuais, nesse sentido bioldgico, devido a sua histéria particular de acidentes,
doencgas e exercicios musculares. Lamarck sugeriu que uma espécie poderia ser transformada
se essas modificacdes adquiridas individualmente fossem herdadas pela progénie do indivi-
duo. Em sua famosa discussio sobre o pescogo da girafa, ele argumentou que as girafas ances-
trais haviam se esticado para atingir folhas mais altas nas arvores. O esforco fez com que seus
pescogos se tornassem levemente maiores. Seus pescocos mais longos foram herdados pela sua
prole, a qual iniciou sua vida com uma propensio a ter pescogos mais longos do que os de seus
progenitores. Depois de muitas geracdes de alongamento de pescogo, o resultado foi o que

1

A mudanca histérica do significado do termo “evolug@o” ja constitui por si s6 uma histéria fascinante. Inicialmente, ele signifi-

cava mais algo como o que hoje queremos dizer com desenvolvimento (como no processo de crescimento que vai de um évulo
fecundado até o adulto) do que com evolugio: um desdobramento de formas previsiveis em uma ordem pré-programada. O
curso da evolugio, no sentido moderno, néo é pré-programado; ele é tio imprevisivel como a histéria humana. A mudanga de
significado ocorreu aproximadamente na época de Darwin; ele nio utilizou a palavra em The Origin of Species (1859), exceto
na sua forma “evoluiu”, que foi utilizada por ele uma tnica vez, como a tltima palavra do livro. Entretanto, ele efetivamente a
utilizou em The Expression of the Emotions (1872). Muito tempo se passou até que o novo significado passasse a ter uma ampla
aceitacdo.
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vemos hoje. Lamarck descreveu o processo como sendo determinado pelo “esforco” da girafa,
e ele freqiientemente descrevia os animais como “desejando” ou “querendo” mudancas em
si proprios. A sua teoria foi, por isso, muitas vezes caricaturada, pois sugeria que a evolucdo
acontecia de acordo com a vontade do organismo. Entretanto, a teoria no exige qualquer es-
forco consciente por parte do organismo — somente alguma flexibilidade no desenvolvimento
individual e a heranca dos caracteres adquiridos.

Lamarck nio inventou a idéia da heranca dos caracteres adquiridos. Essa idéia ¢ antiga
— ela foi discutida na Grécia Antiga por Platio, por exemplo. Entretanto, o pensamento mais
moderno sobre o papel desse processo na evolugio foi inspirado por Lamarck e, por isso, a
heranga de caracteres adquiridos é agora chamada, mais por convencdo do que por motivos
histéricos, de heranca lamarckiana.

Como pessoa, Lamarck nio possufa um génio muito amigdvel, e seu principal rival, o
anatomista Georges Cuvier (1769-1832), sabia como conduzir uma controvérsia. Lamarck
possufa outros interesses além da biologia, como a quimica e a meteorologia, mas as suas con-
tribuicoes nem sempre recebiam a atengio que ele achava que mereciam. Em 1809, Lamarck
ja estava convencido de que havia uma conspiracio de siléncio contra as suas idéias. Os
meteorologistas ignoravam o seu sistema de previsdo do tempo, os quimicos ignoravam o seu
sistema quimico e, quando o seu Philosophie Zoologique (Lamarck, 1809) foi finalmente publi-
cado, Cuvier assegurou-se de que ele também fosse saudado com siléncio. Esse livro, porém,
exerceu grande influéncia. Foi pelo menos em parte devido a uma reacdo contra Lamarck
que Cuvier e sua escola adotaram a idéia da fixidez de espécies e a tornaram uma ortodoxia
entre biélogos profissionais. A escola de Cuvier estudou a anatomia de animais para desco-
brir os vérios planos fundamentais de acordo com os quais os diferentes tipos de organismos
eram concebidos. Desse modo, Cuvier estabeleceu que o reino animal possufa quatro ramos
principais (chamados de embranchements, em francés): vertebrados, articulados, moluscos e
radiados. Um conjunto de grupos principais um pouco diferente é reconhecido pela biologia
moderna, mas os agrupamentos modernos nio contradizem radicalmente o sistema de quatro
partes de Cuvier. Ele também estabeleceu, contrario as idéias de Lamarck, que espécies j4 se
haviam extinguido (Se¢do 23.2, p. 666).

As idéias de Lamarck tornaram-se conhecidas na Gra-Bretanha principalmente por
meio de uma discussdo critica feita pelo geélogo britAnico Charles Lyell (1797-1875). O li-
vro de Lyell, Principles of Geology (1830-1833), exerceu grande influéncia e incidentalmente
criticou Lamarck (embora o lamarckismo nfo fosse o principal tema do livro). A influéncia
de Cuvier veio mais por intermédio de Richard Owen (1804-1892), que estudou com Cuvier
em Paris antes de regressar a Inglaterra. Owen era considerado o principal anatomista brita-
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nico. Em meados do século XIX, a maioria dos biélogos e gedlogos aceitava a visio de Cuvier
de que cada espécie tinha uma origem separada e depois permanecia constante em sua forma
até a sua extingao.

Charles Darwin

Enquanto isso, Charles Darwin (Figura 1.3) estava formando suas proprias idéias. Darwin,
apos graduar-se em Cambridge, viajou pelo mundo como naturalista, a bordo do Beagle
(1832-37). Depois, ele viveu um breve periodo em Londres, antes de estabelecer-se, perma-
nentemente, no campo. Seu pai foi um médico de sucesso e seu sogro controlava a empresa
de porcelanas Wedgwood; Charles Darwin era um cavalheiro de posses. O perfodo crucial
de sua vida, para os nossos propdsitos, foi 0 ano posterior a viagem do Beagle (1837-38). Ao
trabalhar com sua colegio de passaros das I[lhas Galdpagos, ele se deu conta de que devia ter
registrado de qual ilha vinha cada espécime, pois eles variavam de ilha para ilha. Ele havia
inicialmente suposto que os tentilhdes das Galapagos pertenciam todos a uma espécie, mas,
depois, ficou claro que cada ilha possuia a sua prépria e distinta espécie. Dai, foi facil ima-
ginar que todos haviam evoluido de um tentilhdo ancestral comum! Ele ficou igualmente
impressionado pela maneira como as emas, aves similares a avestruzes, diferiam de uma re-
gido para outra na América do Sul. E provavel que essas observagdes de variagdo geogréfica
tenham levado Darwin a aceitar inicialmente que as espécies podiam mudar.

A préxima etapa importante era criar uma teoria para explicar por que as espécies mu-
dam. Os cadernos de notas de Darwin desse periodo ainda existem. Eles revelam como ele
considerou vérias idéias, inclusive o lamarckismo, mas rejeitou-as porque todas elas falhavam
em explicar um fato crucial —a adaptacdo. A sua teoria teria que explicar ndo somente porque
as espécies mudam, mas também por que elas sdo bem-adaptadas a vida. Nas proprias palavras
de Darwin (em sua autobiografia):

Charles Robert Darwin (1809-82), em 1840.
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Era igualmente evidente que nem a agiio das condi¢des ambientais nem a vontade dos organismos
[uma alusio a Lamarck] poderiam explicar os inimeros casos nos quais organismos de todo tipo sio
belamente adaptados a seus hébitos de vida — por exemplo, um pica-pau ou uma ra arboricola, para
subirem em drvores, ou uma semente, para dispersio por ganchos ou plumas. Sempre fiquei muito
impressionado com essas adaptacdes, e, até que elas possam ser explicadas, parece quase initil o
empenho em provar, com base em evidéncias indiretas, que as espécies se modificaram.

Darwin encontrou a explicacio ao ler Essay on Population (Ensaio sobre Populacdes), de
Malthus. Ele continuou:

Em outubro de 1838, isto &, 15 meses depois de eu comegar minha investigagio sistemética, li por
divertimento o Essay on Population e, estando preparado para apreciar a luta pela vida que acontece
em todo lugar, gragas & longa e continua observagio dos h4bitos de animais e plantas, subitamente
me ocorreu que, sob essas circunstancias, variagdes favoraveis tenderiam a ser preservadas e varia-
¢oes desfavoraveis, a serem destruidas. O resultado disso seria a formagio de uma nova espécie.

Devido a luta pela vida, formas que sdo mais bem-adaptadas a sobrevivéncia deixam uma
progénie maior e automaticamente aumentam em freqiiéncia de uma geragio para a outra.
Como o ambiente muda ao longo do tempo (por exemplo, de Gtmido para arido), diferentes
formas de uma espécie estardo mais bem-adaptadas a ele do que as formas do passado. As for-
mas mais bem-adaptadas terdo sua freqiiéncia aumentada, enquanto as formas mal-adaptadas
terdo sua freqiiéncia diminuida. A medida que o processo continua, ele acaba (nas palavras de
Darwin) “por resultar na formacdo de uma nova espécie”. Esse processo deu a Darwin o que ele
chamou de “uma teoria pela qual trabalhar”. E ele iniciou o seu trabalho. Ele ainda continuava
esse trabalho, adequando os fatos a seu esquema teérico, 20 anos depois, quando recebeu uma
carta de um naturalista britAnico, Alfred Russel Wallace (Figura 1.4). Independentemente,
Wallace havia chegado a uma idéia bastante similar a da selecio natural de Darwin. Charles
Lyell e Joseph Hooker (Figura 1.5a), amigos de Darwin, arranjaram o antncio simultineo das
idéias de Darwin e de Wallace na Linnean Society de Londres, em 1858. Darwin j4 estava en-
tdo escrevendo um resumo de todas as suas descobertas: esse resumo é o classico cientifico On
the Origin of Species (Sobre a Origem das Espécies).

A recepcao de Darwin

As reacdes as duas teorias de Darwin — evolucio e sele¢do natural — diferiram. A idéia da evo-
lugéo criou controvérsia, embora mais na esfera popular do que entre os bidlogos. A evolucéo
parecia contradizer a Biblia, na qual ¢ dito que os vérios tipos de seres vivos foram criados se-
paradamente. Na Inglaterra, Thomas Henry Huxley (Figura 1.5b) particularmente defendeu
a nova visdo evolutiva contra o ataque religioso.

A evolugio foi menos controversa entre os cientistas profissionais. Muitos bidlogos acei-
taram a evolugfio quase imediatamente. Em alguns casos, a nova teoria fez muito pouca
diferenga no dia-a-dia da pesquisa biolégica. O tipo de anatomia comparada praticada pelos
seguidores de Cuvier, inclusive Owen, adequou-se igualmente bem a busca pds-darwinia-
na por genealogias , que substituiu a busca pré-darwiniana por “planos” da natureza. Os
anatomistas mais importantes estavam nessa época principalmente na Alemanha. Carl
Gegenbauer (1826-1903), um dos mais renomados, logo reorientou seu trabalho para a
busca de relagdes evolutivas entre grupos de animais. O famoso bidlogo alemio Ernst
Haeckel (1834-1919) investigou vigorosamente o mesmo problema, aplicando a sua “lei
biogenética” — a teoria da recapitulacio (da qual trataremos na Secdo 20.2, p. 594) — para
revelar genealogias filogenéticas.

Embora pelo menos algum tipo de evolugio fosse aceito pela maioria dos biélogos, poucos
tinham a mesma idéia de evolugio que Darwin. Na teoria de Darwin, a evolucio néo € intrin-
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Figura 1.4
Alfred Russel Wallace (1823-1913), fotografado em 1848.

Aevolugio  geca ou automaticamente progressiva. As condig¢des locais em cada estagio essencialmente
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maspas.  determinam como uma espécie evolui. A espécie ndo possui uma tendéncia intrinseca de
souaser  ascender a uma forma superior. Se, de algum modo, a evolugdo darwiniana segue de maneira
f;i?::'lfn progressiva, isso é apenas porque esse foi 0 modo como as coisas acabaram por acontecer.
fundida com Muitos evolucionistas do final do século XIX e do inicio do século XX tinham uma concepgio
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Figura 1.5

Apoiadores britdnicos de Darwin: (a) Joseph Dalton Hooker (1817-1911) em uma expedicdo botanica em Sikkim, em
1849 (pintura baseada em um esbogo de William Tayler), e (b) Thomas Henry Huxley (1825-95). Darwin chamava Huxley
de “meu agente geral”.
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vezes se preocupavam com a elaboragio de mecanismos para explicar por que a evolucio
deveria ter um padrio de desdobramento progressivo e previsivel (Figura 1.6).

Enquanto a evolucio estava, até certo ponto, sendo aceita, a sele¢do natural estava sendo
fortemente rejeitada. As pessoas nao gostaram da teoria da selecdo natural por diversas ra-
zOes. Este primeiro capitulo nio vai explicar os argumentos em profundidade. O que se segue
aqui é somente uma introdugio a histéria das idéias que iremos considerar mais detalhada-
mente em capitulos posteriores.

Uma das objegdes mais sofisticadas a teoria de Darwin foi a de que ela ndo inclufa uma
teoria satisfatéria para a hereditariedade. Havia vérias teorias de hereditariedade na época,
e hoje se sabe que todas eram incorretas. Darwin preferia uma teoria de hereditariedade “de
miscigenagio”, para a qual a prole ¢ uma mistura dos atributos dos progenitores; por exemplo,
se um macho vermelho se acasalasse com uma fémea branca e a heranga fosse misturada, a
prole deveria ser cor-de-rosa. Uma das criticas que calava mais fundo na teoria da selecdo
natural apontava para o fato de que ela dificilmente poderia operar se a heranca fosse uma
mistura (Seg¢do 2.9, p. 61).

Muitas outras obje¢Oes contra a selecio natural também surgiram em um nivel mais po-
pular. Uma delas era a de que a sele¢do natural explicava a evolucio pelo acaso. Isso era (e
ainda é) um erro de compreensio da selegio natural, que ndo é um processo aleatério. Quase
todos os capitulos deste livro, a partir do Capitulo 4, ilustram como a selecio natural ndo é
aleatdria, mas esse tépico é particularmente discutido nos Capitulos 4 e 10. Os Capitulos 6 e
7 discutem um processo evolutivo chamado de deriva aleatéria. A deriva é aleatéria, mas é
um processo completamente diferente da selecdo natural.

Uma segunda objegio vinha da existéncia de lacunas entre as formas existentes na natu-
reza — lacunas que nao poderiam ser superadas se a evolucdo fosse movida apenas pela selecio
natural. O anatomista St. George Jackson Mivart (1827-1900), por exemplo, em seu livro The
Genesis of Species (A Génese das Espécies) (1871), listou vérios 6rgaos que nio seriam (segundo
ele) vantajosos em seus estdgios iniciais. Na teoria de Darwin, os érgios evoluem gradualmente
e cada estagio sucessivo deve ser vantajoso para que possa ser favorecido pela selecio natural.
Mivart retrucava que, por exemplo, uma asa completamente formada é vantajosa para um
péssaro, mas que o seu primeiro estagio evolutivo — uma pequena proto-asa — poderia nio ser.

Os bidlogos que aceitaram as criticas buscaram contornar a dificuldade imaginando que
outros processos, além da selecio, poderiam operar durante os est4gios iniciais da evolugio de
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(a) A teoria de Darwin sugere que a evolucao ocorreu em um padrao de arvore, ramificado; note que a posicdo na qual
0 género Homo esta colocado no topo do diagrama ¢ arbitraria. O género Homo costuma ser colocado na extremidade
direita do diagrama, mas ndo tem de estar necessariamente la. A arvore deve ser comparada com a idéia popular de que
(b) a evolucdo é um processo progressivo de ascensao unidimensional da vida. A evolugdo darwiniana é mais como uma
arvore do que como uma escada (conforme a Figura 1.2).



Evolugéo | 37

...levando
a teorias
de variacao
dirigida

Weissman
foi um

dos raros
apoiadores
iniciais da
teoria da
selecao na-
tural

As idéias

de Mendel
foram re-
descoberdas
por volta de
1900

Os bio-
metristas
rejeitaram
a teoria de
Mendel

um novo 6rgio. A maioria desses processos pertence a classe das teorias de “mutagio dirigida”
ou de variagio dirigida. Essas teorias sugerem que a prole, por alguma razio nio especificada e
relacionada ao mecanismo hereditario, tende a diferir consistentemente de seus progenitores
em uma certa diregdo. No caso das asas, a explicagio dada pela variagio dirigida diria que os
ancestrais sem asas das aves de alguma maneira tendiam a produzir filhotes com proto-asas,
mesmo que isso ndo oferecesse qualquer vantagem. (O Capitulo 10 trata dessa questio geral
e o Capitulo 4 discute variagio.)

A heranca lamarckiana foi a teoria de variacio dirigida mais popular. A variacdo ¢ “diri-
gida” nessa teoria porque a prole tende a diferir de seus progenitores na dire¢éo das caracte-
risticas adquiridas por eles. Se todas as girafas parentais possuem pescocos curtos e adquirem
pescogos mais longos por alongamento, a prole gerada por elas j4 comeca com pescogos mais
longos, antes de qualquer outro alongamento adicional. Darwin aceitava que caracteres ad-
quiridos pudessem ser herdados. Ele préprio elaborou uma teoria da hereditariedade (“minha
hipétese equivocada da pangénese”, como ele a chamava) que incorporava essa idéia. Na
época de Darwin, o debate era sobre a importancia relativa da selecio natural e da heredi-
tariedade de caracteristicas adquiridas; mas, na década de 1880, o debate passou para um
novo estagio. O bidlogo alemao August Weismann (1833-1914) apresentou fortes evidéncias
e argumentos tedricos de que as caracteristicas adquiridas nfo eram herdadas. Depois de
Weismann, a influéncia da heranca lamarckiana na evolugio passou a ser questionada. No
inicio, Weismann sugeriu que praticamente toda a evolugio era movida por selecio natural,
mas, posteriormente, ele recuou dessa posicio.

Por volta da virada do século, Weismann era uma personalidade muito influente, mas
poucos biélogos compartilhavam de sua crenga na selegio natural. Alguns, como o entomo-
logista britAnico Edward Bagnall Poulton, estavam estudando a sele¢do natural. Entretanto, a
visdo da maioria era a de que a selecio natural necessitava ser suplementada por outros pro-
cessos. Uma influente histéria da biologia, escrita por Erik Nordenskiold, em 1929, inclusive
dava como provada a incorrecdo da teoria de Darwin. Sobre a selecdo natural, ele concluiu:
“deve-se certamente considerar como provado que ela nio opera da forma imaginada por
Darwin”; a Gnica questao pendente para Nordenskiold era “ela existe mesmo?”

Nessa época, a teoria da hereditariedade de Mendel havia sido redescoberta. O mendelis-
mo (Capitulo 2) passou a ser a teoria da hereditariedade geralmente aceita a partir da década
de 1920 e a base da genética moderna. O mendelismo acabou por reviver a teoria de Darwin,
mas seu efeito inicial (em torno de 1900-1920) foi exatamente o oposto. Os primeiros mende-
lianos, como Hugo de Vries e William Bateson, eram todos contra a teoria da sele¢ao natural
de Darwin. Eles pesquisavam principalmente sobre a heranca das grandes diferengas entre os
organismos e generalizavam suas descobertas para a evolugdo como um todo. Eles sugeriam
que a evolugio prosseguia em grandes saltos, por meio de macromutagoes. Uma macromuta-
cdo é uma grande mudanca entre progenitor e prole, que é herdada geneticamente (Figura
1.7a). (Os Capitulos 10 e 20 discutem vérias perspectivas sobre a questio se a evolucio ocorre
por pequenos ou grandes passos.)

Entretanto, o mendelismo nio era aceito universalmente no inicio do século XX. Os
membros da outra escola principal, a qual rejeitava o mendelismo, autodenominavam-se bio-
metristas; Karl Pearson foi um dos lideres dessa escola. Os biometristas estudavam pequenas
diferengas entre individuos, deixando de lado as grandes, e desenvolveram técnicas estatis-
ticas para descrever como as distribuicdes de freqiiéncias de caracteres mensurdveis (como a
altura) passavam de uma populacio parental para a sua prole. Eles viam a evolu¢do mais em
termos de fixacdo de uma mudanga em toda a populacdo do que da produgdo de um novo
tipo a partir de uma macromutagio (Figura 1.7b). Alguns biometristas foram mais simpaticos
a teoria de Darwin do que os mendelianos. W. E Weldon, por exemplo, era da escola biomé-
trica e tentou medir a quantidade de selegdo em populagdes de caranguejo a beira-mar.
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Mendelianos e biometristas pioneiros. (a) Mendelianos pioneiros estudavam grandes diferencas entre os organismos

e acreditavam que a evolucao ocorria quando uma nova espécie surgia a partir de uma “macromutacdo” ocorrida em
seu ancestral. (b) Os biometristas estudavam pequenas diferencas entre os individuos e explicavam a mudanca evolutiva
pela transicdo de populacoes inteiras. Os mendelianos estavam menos interessados nas razdes das pequenas diferencas

individuais.

A figura é uma simplificacdo — nenhum debate histérico entre dois grupos de cientistas, que durou trés

décadas, pode ser completamente representado em um Unico contraste diagramatico.

1.3.4

A sintese moderna

&| Na segunda década do século XX, as pesquisas sobre a genética mendeliana j4 se haviam
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tornado um empreendimento de maiores propor¢des. As pesquisas preocupavam-se com
muitos problemas, a maioria dos quais tinha mais a ver com genética do que com biologia
evolutiva. Mas, na teoria da evolugio, o principal problema era reconciliar a teoria ato-
mistica mendeliana da genética com a descricdo biométrica da variagio continua em po-
pulagdes reais. Essa conciliagio foi conseguida por vérios autores em muitos estagios, mas,
nesse contexto, um artigo de 1918, de R. A. Fisher, foi particularmente importante. Fisher
demonstrou que todos os resultados conhecidos pelos biometristas poderiam ser derivados
de principios mendelianos.

O préximo passo era mostrar que a selecio natural poderia operar com a genética
mendeliana. O trabalho tedrico foi feito principalmente e de maneira independente por
R. A. Fisher, . B. S. Haldane e Sewall Wright (Figura 1.8). A sintese da teoria da selecio
natural de Darwin com a teoria mendeliana da hereditariedade, feita por eles, estabele-
ceu o que é conhecido como neodarwinismo, teoria sintética da evolucdo ou sintese moderna,
segundo o titulo de um livro de Julian Huxley, Evolution: the Modern Synthesis (1942). A
velha disputa entre mendelianos e darwinistas havia terminado. A teoria de Darwin agora
possufa aquilo que careceu por meio século: uma fundagio firme em uma teoria da here-
ditariedade bem-testada.

As idéias de Fisher, Haldane e Wright sdo conhecidas principalmente com base em suas
grandes obras de sintese, todas escritas por volta de 1930. Fisher publicou seu livro The
Genetical Theory of Natural Selection (A Teoria Genética da Selecdo Natural), em 1930. Haldane
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Figura 1.8

(a) Ronald Aylmer Fisher (1890-1962) em 1912, como um organizador da Primeira Conferéncia Eugénica Internacional.
(b) J. B. S. Haldane (1892-1964) em Oxford, na Inglaterra, em 1914.
(c) Sewall Wright (1889-1988) em 1928, na Universidade de Chicago.
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publicou um livro mais popular, The Causes of Evolution (As Causas da Evolugdo), em 1932;
ele continha um longo apéndice sob o titulo de “A mathematical theory of artificial and natural
selection” (Uma teoria matemdtica da selecdo natural e artificial), resumindo uma série de artigos
publicados a partir de 1918. Wright publicou um longo artigo sobre evolugio em populagdes
mendelianas (Evolution in Mendelian populations) em 1931; ao contrério de Fisher e Haldane,
Wright viveu para publicar um tratado de quatro volumes (1968-1978), no final de sua car-
reira. Esses trabalhos cléssicos de genética de populacdes demonstraram que a sele¢do natural
poderia operar com os tipos de variagdes observaveis nas populagdes naturais e com as leis da
heranga medeliana. Nenhum outro processo é necessério. A heranca de caracteres adquiridos
nio é necessdria. Macromutacoes nao sdo necessérias. Essa visdo foi incorporada em todo
pensamento evolutivo posterior, e o trabalho de Fisher, Haldane e Wright é a base para boa
parte do material nos Capitulos 5 a 9.

A reconciliagdo entre mendelismo e darwinismo logo inspirou novas pesquisas genéticas
a campo e em laboratério. Theodosius Dobzhansky (Figura 1.9), por exemplo, comegou
investigagdes classicas sobre a evolucido de populagdes de moscas-das-frutas (Drosophila)
depois de ter-se mudado da Russia para os Estados Unidos, em 1927. Dobzhansky foi in-
fluenciado pelo renomado geneticista de populagdes russo Sergei Chetverikov (1880-1959),
que possuia um importante laboratério em Moscou até ser preso, em 1929. Depois de ter
imigrado, Dobzhansky trabalhou com suas préprias idéias e também em colaboragio com
Sewall Wright. O principal livro de Dobzhansky, Genetics and the Origin of Species (Genética
e a Origem das Espécies), foi publicado inicialmente em 1937, e as suas edicdes sucessi-
vas (até 1970 [com novo titulo]) estdo entre os livros mais influentes da sintese moderna.
Encontraremos viérios exemplos do trabalho de Dobzhansky com moscas-das-frutas em ca-
pitulos posteriores.

E. B. Ford (1901-1988) comecou, na década de 1920, um programa comparado de pes-
quisa na Inglaterra. Ele estudou a selecio natural em populacdes, especialmente de maripo-
sas, e chamou o seu assunto de “genética ecoldgica”. Ele publicou um resumo do seu trabalho
no livro intitulado Ecological Genetics, publicado inicialmente em 1964 (Ford, 1975). H. B. D.
Kettlewell (1901-1979) estudou o melanismo na mariposa Biston betularia, e essa é a pesquisa
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Figura 1.9

Theodosius Dobzhansky (1900-1975) em uma foto de grupo em Kiev, em 1924; ele é o segundo sentado a esquerda,
com as botas grandes.
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de genética ecolégica mais famosa até hoje (Segio 5.7, p. 138). Ford foi um colaborador préxi-
mo de Fisher. O estudo conjunto mais conhecido desses dois pesquisadores foi uma tentativa
de mostrar que o processo aleatério enfatizado por Wright ndo poderia explicar as mudancas
evolutivas observadas na mariposa-tigre escarlate Panaxia dominula. Julian Huxley (Figura
1.10a) exerceu a sua influéncia por meio da sua capacidade de sintetizar o trabalho de mui-
tas 4reas do conhecimento. O seu livro Evolution: the Modern Synthesis (1942) introduziu os
conceitos tedricos de Fisher, Haldane e Wright para muitos biélogos, aplicando-os a grandes
questdes evolutivas.

A partir da genética de populagdes, a sintese moderna espalhou-se por outras dreas da
biologia evolutiva. A questdo de como uma espécie se divide em duas — o evento chamado
de especiacio — foi um exemplo inicial. Antes que a sintese moderna tivesse permeado esse
assunto, a especiagio era muitas vezes explicada por macromutagdes ou pela heranga de ca-
racteres adquiridos. Um importante livro, The Variation of Animals in Nature (A Variacdo dos
Animais na Natureza), de autoria de dois sistematas, G. C. Robson e O. W. Richards (1936),
nfo aceitava nem o mendelismo nem o darwinismo. Robson e Richards sugeriam que as di-
ferengas entre as espécies nao eram adaptativas e que elas nada tinham a ver com a seleco
natural. Richard Goldschmidt (1878-1958), mais famoso pelo seu livro The Material Basis of
Evolution (A Base Material da Evolucdo) (1940), argumentou que a especiagio era produzida
por macromutacdes e ndo pela selecio de pequenas variagdes.

A questdo de como as espécies se originam estd estreitamente relacionada com as
questdes de genética de populagoes discutidas por Fisher, Haldane e Wright. Dobzhansky e
Huxley enfatizaram o problema ainda mais. Todos eles argumentaram que os tipos de mu-
dancas estudadas por geneticistas de populacdes, se acontecerem em populagdes separadas
geograficamente, poderiam leva-las a divergir e a evoluir para espécies diferentes (Capitulo
14). O trabalho classico, contudo, foi o de Ernst Mayr: Systematics and the Origin of Species
(Sistematica e a Origem das Espécies) (1942). Como muitos livros cldssicos da ciéncia, ele foi
escrito como uma polémica contra um ponto de vista especifico. A sua publicagio foi desen-
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Figura 1.10

(a) Julian Huxley (1887-1975) em 1918. (b) Ernst Mayr (1904-), a direita, em uma expedicdo ornitolégica na Nova
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cadeada pelo livro Material Basis, de Goldschmidt, mas criticava esse autor a partir do ponto
de vista de uma teoria completa e diferente — a sintese moderna —, em vez de meramente
refuta-lo. Por isso, ele teve uma importncia muito mais ampla. Tanto Goldschmidt como
Mayr (Figura 1.10b) nasceram e foram educados na Alemanha e, mais tarde, emigraram
para os Estados Unidos. Mayr emigrou em 1930, quando ainda jovem, mas Goldschmidt j4
tinha 58 anos e ja havia construido uma sélida carreira quando deixou a Alemanha nazista,
em 1936.

Um desenvolvimento relacionado é freqlientemente chamado de “nova sistematica”,
segundo o titulo de um livro editado por Julian Huxley (1940). Ele se refere ao exagero
do que Mayr chamou de conceito “tipolégico” de espécie e sua substitui¢io por um con-
ceito de espécie mais adequado a genética de populagdes moderna (Capitulo 13). Os dois
conceitos diferem no sentido que cada um faz da variagio entre individuos de uma mesma
espécie. No conceito tipoldgico, espécie foi definida como um conjunto de organismos
mais ou menos similares em sua aparéncia, sendo a semelhanca medida em relagao a uma
forma-padrao (ou “tipo”) da espécie. Uma espécie contém, entio, alguns individuos do
tipo-padrio e outros individuos que se desviam desse tipo. Os individuos-tipo sdo concei-
tualmente privilegiados, enquanto os que se desviam desse padriao apresentam algum tipo
de erro.

Entretanto, o conceito de espécie como um tipo, mais os que se desviam dele era ina-
propriado na teoria da genética de populagdes. As alteracoes das freqiiéncias génicas ana-
lisadas pelos geneticistas de populagdes acontecem dentro de um “conjunto génico” — isto
¢, um grupo de organismos que se acasalam entre si e trocam genes quando se reproduzem.
A unidade fundamental ¢ agora o conjunto de formas que se intercruzam, independente-
mente de quio similares elas sio entre si. A idéia de um “tipo” para uma espécie fica sem
sentido em um conjunto génico contendo muitos gendtipos. Um gendtipo especifico nio
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pode mais representar a forma-padrio para a espécie, pois ele tem a mesma relevancia do
que qualquer outro genétipo. Um conjunto génico nao contém um ou poucos “gendtipos-
tipo” que representam a forma-padrio para a espécie, com os outros genétipos sendo aque-
les que se deviam do “tipo”. Nio existe uma forma-tipo que possa ser usada como um ponto
de referéncia para a defini¢ao da espécie. Por isso, os geneticistas de populacdes acabaram
por definir os membros de uma espécie pela capacidade que eles tém de se intercruzarem,
e nio pela similaridade morfolégica apresentada com uma forma-tipo. A sintese moderna
chegou 2 sistemdtica.

Um tratamento similar foi dado a Paleontologia por George Gaylord Simpson (Figura
1.11) em Tempo and Mode in Evolution (Tempo e Modo em Ewvolucao) (1944). Na década
de 1930, muitos paleontologistas ainda insistiam em explicar a evolucio em fésseis pelos
chamados processos ortogenéticos — isto é, alguma tendéncia intrinseca (e inexplicada)
de uma espécie evoluir em uma certa dire¢io. A ortogénese é uma idéia relacionada ao
conceito pré-mendeliano da mutacio dirigida e as forcas internas mais misticas que vimos
no trabalho de Lamarck. Simpson argumentava que nenhuma observagio do registro féssil
requeria esses processos. Todas as evidéncias eram perfeitamente compativeis com os me-
canismos de genética de populacoes discutidos por Fisher, Haldane e Wright. Ele também
demonstrou como tépicos, como as taxas de evolucio e a origem dos principais grupos
novos, podiam ser analisados por técnicas derivadas dos pressupostos da sintese moderna
(Capitulos 18 a 23).

Em meados da década de 1940, portanto, a sintese moderna ja havia permeado todas
as dreas da biologia. Os 30 membros de um “comité para problemas comuns a genéti-
ca, a sistematica e a paleontologia”, que se reuniu (com alguns outros especialistas) em
Princeton, em 1947, representava todas as dreas da biologia. Eles compartilhavam um
ponto de vista em comum, o ponto de vista do mendelismo e do neodarwinismo. Uma
unanimidade similar de 30 figuras proeminentes da genética, da morfologia, da sistemé-
tica e da paleontologia seria dificil de ser conseguida antes daquela data. O simpdsio de
Princeton foi publicado como Genetics, Paleontology, and Evolution (Genética, Paleontologia
e Evolucao) (Jepsen et al., 1949) e €, hoje, um dos bons simbolos representativos do ponto
no qual a sintese se espalhou por meio da biologia. E claro, contudo, que continuaram
existindo controvérsias em relagio a sintese dentro de seu corpo de seguidores, bem como
uma contracultura fora desse circulo. Em 1959, dois eminentes biélogos evolucionistas — o
geneticista Muller e o paleontologista Simpson — celebraram, ambos, o centendrio de The
Origin of Species com ensaios com (quase) o mesmo titulo memorével: One hundred years
without Darwinism are enough (Cem anos sem darwinismo jd sdo o suficiente) (Muller, 1959;
Simpson, 1961a).

Neste livro, veremos em detalhes as principais idéias da sintese moderna e como elas vém
desenvolvendo-se a partir de pesquisas recentes.
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Figura 1.11
George Gaylord Simpson (1902-1984) com um guanaco jovem na Patagonia central, em 1930.

Resumo

1 Evolugio significa descendéncia com modi- 5 Os contemporaneos de Darwin em geral

ficacoes ou alteracio da forma, da fisiologia
e do comportamento de organismos ao longo
de muitas geracoes de tempo. As mudangas
evolutivas dos seres vivos ocorrem em um
padrio arbéreo ramificado de linhagens.

Os seres vivos possuem adaptagdes: isto é,
eles sdo bem-ajustados em forma, fisiologia
e comportamento para a vida no ambiente
natural.

Muitos pensadores precursores de Darwin
discutiram a possibilidade de as espécies
transformarem-se, ao longo do tempo, em
outras espécies. Lamarck é o mais conheci-
do deles. Porém, em meados do século XIX,
a maioria dos bilogos acreditava que as es-
pécies tinham formas fixas.

A teoria da evolugio por selecao natural de
Darwin explica mudangas e adaptagdes evo-
lutivas.

aceitaram a idéia de evolugio, mas ndo a sua
explicagdo com base na selecdo natural.

Darwin ndo postulou uma teoria da heredi-
tariedade. Quando as idéias de Mendel fo-
ram redescobertas na virada do século XX,
pensava-se, inicialmente, que elas contra-
riavam a teoria da selegio natural.

Fisher, Haldane e Wright demonstraram que
a heranca mendeliana e a selegfo natural sio
compativeis; a sintese dessas duas idéias é
chamada de neodarwinismo ou de teoria sin-
tética da evolugio.

Durante as décadas de 1930 e 1940, o neo-
darwinismo gradualmente se espalhou por
todas as 4reas da biologia e tornou-se am-
plamente aceito. Ele unificou a genética, a
sistemdtica, a paleontologia, a morfologia
comparativa cldssica e a embriologia.
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Leituras adicionais

Um ensaio popular sobre as adaptagdes de pica-paus é o de Diamond (1990). Bowler (1989)
apresenta uma historia geral da idéia de evolugfo. Para ler sobre Lamarck e seu contexto, ver
Burkhardt (1977) e Barthélemy-Madaule (1982); e Rudwick (1997), para Cuvier. Existem
muitas biografias de Darwin; Browne (1995-2002) é uma das tantas biografias modernas que
podem ser consideradas como “padriao”. A autobiografia de Darwin é uma fonte interessante.
Uma maneira agradavel (embora mais trabalhosa) de seguir a vida de Darwin é acompanhar a
sua correspondéncia: uma edi¢ao para estudiosos estd a caminho (Burkhardt e Smith, 1985-).
Bowler (1989) discute e fornece referéncias a respeito da recepgio e do destino das idéias de
Darwin. Berry (2002) ¢ uma antologia de leitura agraddvel a respeito da obra de Wallace.
Sobre a sintese moderna, ver também Provine (1971), Mayr e Provine (1980), Bowler (1996)
e Gould (2002b). Numbers (1998) trata da recepgio americana ao darwinismo.

Existem biografias de muitos dos personagens mais importantes: Box (1978), para Fisher;
Clark (1969), para Haldane; Provine (1986), para Wright. Huxley (1970-1973) e Simpson
(1978) escreveram autobiografias. Laporte (2000) é uma biografia intelectual de Simpson.
Ver Adams (1994), para Dobzhansky, e Powell (1997), para as contribuicoes do “modelo de
Drosophila” para a evolugio. Ver os artigos da edi¢do especial de Evolution (1994), volume
48, paginas 1-44, para Mayr. Ver a edicio especial dos Proceedings of the National Academy of
Sciences USA (2000), volume 97, paginas 6941-7055, para Stebbins.

A evolugio é, provavelmente, a teoria cientifica mais bem coberta por escritores cientifi-
cos populares. Dawkins (1986, 1989a, 1996) apresenta muitas das idéias da evolugio, sobre-
tudo aquelas relacionadas a adaptacio e a selecio natural. Os ensaios populares de Gould,
que apareceram inicialmente na revista Natural History de 1977 a 1990, foram reunidos em
uma antologia de vérios volumes, que apresenta muitos aspectos da biologia evolutiva (Gould,
1977b, 1980, 1983, 1985, 1991, 1993, 1996, 1998, 2000, 2002a). Jones (1999) é uma atua-
lizagao popular do Origin of Species, de Darwin: ele mantém a estrutura original de Darwin
e utiliza exemplos modernos. Mayr (2001) ¢ uma visio geral do assunto para um leitor néo-
especializado e também apresenta as idéias atuais de um escritor competente.

Pagel (2002) e a enciclopédia das ciéncias da vida (www.els.com) sdo enciclopédias de
evolucéo e de biologia, respectivamente. A enciclopédia das ciéncias da vida é abrangente no
que diz respeito a evolugio. A evolugio é coberta em muitas paginas da rede, para as quais
existem conexdes a partir da pagina associada a este livro (www.blackwellscience.com/evolu-
tion). Zimmer (2001) é um livro popular sobre evolugio, que acompanha uma série da PBS
TV. Trends in Ecology and Evolution é uma boa fonte para, a partir de um tnico periédico,
acompanhar uma ampla gama de pesquisas evolutivas.

Questoes para estudo e revisao

1 Revise como a evolucdo bioldgica difere do 3 Como o principal conceito popular de evolu-

desenvolvimento individual, de mudancas na ¢do no final do século XIX e no inicio do sécu-

composicdo de espécies de um ecossistema e lo XX difere do conceito de evolugdo da teoria

de alguns outros tipos de alteracdes que vocé de Darwin?

DIk (gl 4 Quais sao as duas teorias que estdo combina-
2 Qual é a propriedade da natureza que qual- das na teoria sintética da evolucdo?

quer teoria da evolugao deve obrigatoriamen-
te explicar, sob pena de, caso contrario, ser
(nas palavras de Darwin) “quase inutil”?






