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1. ENCONTRO DE HISTORIA E FILOSOFIA DA BIOLOGIA 2019

ncontro de ]-]llstoma e
Encontro de Historia e Filosofia da Biologia 2019 - lilosofia da Biologia 2019

wwwrabfhib,org
Departamento de Biologio/FFCLRP/LISP

Local: Bloco Didético da Medicina (USP - Ribeirao Preto)

29 a 31 de julho de 2019

Realizagio:

Departamento de Biologia
Faculdade de Filosofia, Ciéncias e Letras de Ribeirdo Preto
Universidade de Sdo Paulo

Local: Bloco Didatico da Medicina
29 a 31 de julho

Consulte o Programa completo em:
http://www.abfhib.org/Encontro.html
ehfb2019@abfhib.org

COMISSAD DRGANIZADORA:
Lilicss Ak Chinge Prerira bcstins (FRLAP-USP)
Fenanda da Racha Rrmdo (FFCLRP-LISP)
B arks ¢ Aadrads Coldeen (UNESP)
Ricordn Weizbort (£0C | FIOCRUT)

COMISSAD CIENTIFICA:
Al Meilvider de Aroukss (UFRGS; Armc Ccsoling Hrels Prre Regrer (1EA § UIFRGS)
el Mo EfHars [UFBAT; Guvtears A Copeomi (UFSC]
Meric Elice Bradinihi Prevtes (USR], o M. ¥ Bizeo (LSPY
Rebers de Aredece Miatires [UNFESR)

O Encontro tem o objetivo de servir como oportunidade para discussao de pesquisas sobre histéria
e/ou filosofia da biologia e suas interfaces epistémicas, podendo tratar de sua aplicagdo ao ensino.

Trabalhos aceitos e inscritos serdo publicados no Caderno de Resumos do Encontro.

As pessoas interessadas em participar do Encontro de Histéria e Filosofia da Biologia 2019 (seja
apresentando trabalhos ou como ouvintes) devem preencher a ficha de inscricdo e fazer o pagamento
da taxa de inscricdo do Encontro.

O evento contara com as seguintes conferéncias:


http://www.abfhib.org/
http://www.abfhib.org/Eventos/Encontro-2019-inscricoes.html

William de Jong-Lambert

Bronx Community College, CUNY Graduate Center
New York, USA

"... if we do not speack out then stones shall speack!"":
Theodosius Dobzhansky and Trofim D. Lisenko
29 de julho

Susana Gisela Lamas

Facultad de Ciencias Naturales y Museo (FCNyM),
Universidad Nacional de La Plata (UNLP)
La Plata, Argentina

"Las teorias evolutivas actuales en biologia y las antiguas dicotomias teéricas"
30 de julho

Antonio Carlos Sequeira Fernandes

Universidade Federal do Rio de Janeiro, Museu Nacional
Rio de Janeiro, Brasil

"Colecédo Binckhorst:
O importante acervo paleontolégico que escapou de ser destruido
pelo incéndio no Museu Nacional"

31 de julho

2. ELEICAO DA DIRETORIA E CONSELHO DA ABFHiB

Encerra-se em Agosto de 2019 o mandato da atual Diretoria e Conselho da ABFHIB, eleita em
julho de 2017. Uma nova composi¢édo da Diretoria e do Conselho deve ser eleita para o biénio 2019-
2021. Para organizar o processo eleitoral, o atual Conselho Deliberativo nomeou uma Comisséo
Eleitoral encarregada de informar aos afiliados sobre os detalhes do processo eleitoral. A
comunicacdo da Comissdo Eleitoral é feita por e-mail, a partir do endereco eleicao@abfhib.org.

As principais etapas do processo, estdo descritas no Estatuto da ABFHIB, disponivel em Estatuto
ABFHIB, séo as seguintes:

a) A Comissdo Eleitoral consulta todos os associados sobre indicac6es de candidatos. Nesta fase,
todos os associados podem sugerir nomes para concorrer as elei¢ces (tanto para a Diretoria quanto
para o Conselho Deliberativo). Além disso, as pessoas que queiram se candidatar a algum dos cargos
podem inscrever-se.

b) A Comissdo Eleitoral inclui na consulta também o atual Conselho Deliberativo, que tem a
prerrogativa de indicar candidatos, podendo, no entanto, optar por ndo indicar nenhum nome.

c) Apos o término da indicacdo preliminar, a Comissao Eleitoral consulta todas as pessoas indicadas,
verificando se aceitam ser candidatos. Todas as pessoas que aceitarem as indicagdes ou que tenham
se inscrito como candidatos vao concorrer a eleicao, desde que estejam em dia com suas anuidades.

d) Todos os associados ja foram informados sobre a necessidade de estar em dia com suas anuidades,
para poderem concorrer as eleicdes ou votar. A Tesouraria da ABFHIB esta informando a cada
associado sua situagdo, para que seja possivel saldar eventuais anuidades em atraso.

e) A Comissdo Eleitoral elaborara a cédula eleitoral, que sera divulgada a todos 0s socios.


http://www.abfhib.org/index_arquivos/Estatuto.html
http://www.abfhib.org/index_arquivos/Estatuto.html

f) A eleicdo serd realizada durante o Encontro de Histéria e Filosofia da Biologia 2017. De acordo
com a atual legislacdo brasileira, ndo é possivel votar por correspondéncia. O voto serd presencial,
havendo, no entanto, a possibilidade de que um associado ausente nomeie um procurador para votar
em seu nome.

g) A apuragdo dos votos sera realizada também durante o Encontro, na Assembleia da ABFHIB, e,
logo em seguida, os eleitos tomardo posse para 0 mandato de 01 de setembro de 2019 a 31 de agosto
de 2021.

3. FILOSOFIA E HISTORIA DA BIOLOGIA, V 14, N 1, JUN. 2019

A versdo online do volume 14, nimero 1, de junho de 2019, de Filosofia e Historia da Biologia ja
esta disponivel aqui.

ISSN 1983-053X

Filosofia e Historia da
Biologia
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Sumario
Lilian Al-Chueyr Pereira Martins, Maria Elice Brzezinski Prestes e Roberto de Andrade Martins
“Apresentacao”
“Presentation”
Antonio Carlos Sequeira Fernandes e Sandro Marcelo Scheffler

“A Colecdo Binckhorst e 0 Museu Nacional: uma perda pela sua ndo aquisi¢cdo?”

“The Binckhorst Collection and the National Museum: a loss for its no acquisition?”


http://www.abfhib.org/FHB/edicoes.html

Cristianini Trescastro Bergue
“Bathybic ostracods: Old, diverse, and plenty of memories on past oceans”
“Ostracodes batibicos: antigos, diversos e repletos de memdrias sobre 0s oceanos pretéritos”

Matheus Luciano Duarte Cardoso, Thais Cyrino de Mello Forato e Maria Luiza Ledesma
Rodrigues

“Ciéncia e epistemologia em sala de aula: Uma perspectiva historica para a teoria de Lamarck”
“Science and epistemology in the classroom: A historical perspective for Lamarck’s theory”
Mauricio de Carvalho Ramos
“Encheiresis naturae: a manipulacdo da natureza na quimica e na boténica”
“Encheresis naturae: manipulation of nature in chemistry and botanics”
Lilian Al-Chueyr Pereira Martins
“Depois de Darwin: Romanes e o papel da herancga de caracteres adquiridos no processo evolutivo”

“After Darwin: Romanes and the role of inheritance of acquired characteristics in the
evolutionary process”

4. CHAMADAS PARA PUBLICACAO

Peri, Revista de Filosofia

A revista Peri, publicacdo semestral vinculada ao Programa de Pds-graduacdo em Filosofia da
Universidade Federal de Santa Catarina, faz chamada de artigos para um numero especial sobre
Filosofia da Biologia.

Editores do numero especial de Filosofia da Biologia: Gustavo Andrés Caponi (UFSC) e Jerzy
André Brzozowski (UFSC).

Os artigos podem ser escritos em portugués,

espanhol e inglés, as demais diretrizes para submissédo
se encontram no site:

http://www.nexos.ufsc.br/index.php/peri/about/sub
missions#authorGuidelines

Prazo para submissoes: 28 de fevereiro de 2020.

Paralaje, Revista de Filosofia

A revista Paralaje, publicacdo de estudantes de pos-graduacdo em Filosofia da Pontificia
Universidad Catdlica de Valparaiso, Chile, faz chamada de artigos para um Dossier intitulado
“Filosofia y Biologia en un mismo territorio”.

Para ver os critérios editoriais, acessar o site:

http://www.paralaje.cl/convocatoria-actual-2/ P A R A L A,J E

Prazo para submissdes: 01 de agosto de 2019. REVISTA DE FILOSOFIiA



http://www.nexos.ufsc.br/index.php/peri/about/submissions#authorGuidelines
http://www.nexos.ufsc.br/index.php/peri/about/submissions#authorGuidelines
http://www.paralaje.cl/convocatoria-actual-2/

5. OUTROS EVENTOS DA AREA

2019 ISHPSSB Meeting

O 2019 ISHPSSB Meeting sera realizado em Oslo, Noruega, de 07 a 12 de julho de 2019.
Informagdes em: http://ishpssb2019.tekniskmuseum.no/about/dates-and-news

15th International Conference of History, Philosophy, and Science Teaching

O tema da 15" International Conference of History, Philosophy, and Science Teaching é “Re-
introducing science: Sculpting the image of science for education and media in its historical and
philosophical background”. O evento ocorrera na Universidade Aristoteles de Salénica, Grécia, entre
os dias 15 e 19 de julho de 2019. Informagdes em: http://ihpst2019.eled.auth.gr/

2019 Annual Meeting of the History of Science Society

0O 2019 Annual Meeting of History of Science Society, organizado pelo Descartes Centre for the
History and Philosophy of the Sciences e pelo Humanities Department da Universidade de Utrecht,
em Utrecht, Holanda, ocorrera de 23 de julho a 27 julho de 2019. InformacGes em:
https://hss2019.hssonline.org

6. LIVRO PUBLICADO DA AREA

Tiago Santos Almeida

‘ #

Canguilbem e a géuese do possivel
Esewde s a histimicesagio s ey

Canguilhem e a génese do possivel:
Estudo sobre a historicizacao das ciéncias

Wiiberars Sédo Paulo: LiberArs, 2018

7. NOVA SECAO DO BOLETIM DE HISTORIA E FILOSOFIA DA BIOLOGIA:
DISCUSSOES CONTEMPORANEAS DE TEORIAS E METODOS DA BIOLOGIA

A biologia protagoniza debates das ciéncias naturais desde meados do século XIX. A teoria
celular e a teoria evolutiva estdo entre os alicerces que impulsionaram a fabulosa expansdo do
conhecimento sobre os processos fundamentais dos seres vivos, incluindo suas interagfes com o
ambiente. O século XX testemunhou a emergéncia de campos disciplinares como a genética, a
ecologia, a etologia, a biologia molecular, a biologia do desenvolvimento, a neurociéncia, todos
fecundos na producéo de saberes sdlidos que subsidiam a vida dos seres humanos no planeta. Como
em qualquer outro territdrio cientifico, no entanto, muitas questdes se encontram em pleno vortice de
investigacao e debate.

Esta nova se¢do “Discussdo contemporanea de teorias e métodos da biologia”, inaugurada neste
nimero do Boletim de Historia e Filosofia da Biologia, destina-se a publicacdo de traducbes de
artigos ou de pequenos artigos autorais que retratem debates epistemoldgicos e metodolégicos em
curso no ambito da propria biologia, assim como da filosofia, historia e sociologia da biologia.


http://ishpssb2019.tekniskmuseum.no/about/dates-and-news
http://ihpst2019.eled.auth.gr/
https://hss2019.hssonline.org/

8. DISCUSSOES CONTEMPORANEAS DE TEORIAS E METODOS DA BIOLOGIA:
“TRADUCAO DE ARTIGO INDISPENSAVEL PARA DISCUTIR A SINTESE
EVOLUTIVA ESTENDIDA”

Renata de Paula Orofino
Centro de Ciéncias Naturais e Humanas — CCNH - UFABC
renata.orofino@gmail.com

A traducéo para o portugués do artigo de Kevin Laland e colaboradores foi inicialmente derivada
da motivacdo, em minha préatica docente, de levar a sala de aula de uma disciplina introdutdria sobre
evolugdo no ensino superior os debates contemporaneos em torno da teoria de evolucdo biolégica. A
teoria que expressa a conciliagédo da evolucdo dos seres vivos proposta por Charles Darwin com as
ideias de hereditariedade de Gregor Mendel, foi nomeada de Sintese Moderna da Evolugdo, com base
no titulo do livro de Julian Huxley, Evolucdo: a sintese moderna, de 1942. Particularmente a partir
dos anos 1960, os aportes dos estudos sobre 0 DNA focalizaram cada vez mais o papel dos genes na
hereditariedade e, consequentemente, na evolucdo. Contribui¢es subsequentes de outras areas de
estudos, como da ecologia evolutiva, do comportamento social e da biologia do desenvolvimento,
bem como as ideias de equilibrio pontuado desenvolvidas por Stephen Jay Gould e Niles Eldredge,
ocasionaram expansdes cuja ordem de grandeza motivou Massimo Pigliucci e Gerd B. Muller a
proporem, em 2007, uma reconceitualizagdo do que passaram a chamar de Sintese Evolutiva
Estendida. Em 2010, contribuindo com a discusséo, 0s mesmos autores editaram um livro (Evolution:
The extended synthesis) no qual ampliaram o conhecimento sobre a contribuicdo das diferentes areas
para as mudancas propostas na teoria evolutiva.

A necessidade e abrangéncia da Sintese Estendida tem suscitado reagdes divergentes entre os
bidlogos evolutivos. De um ponto de vista de continuidade com o passado, argumenta-se ser
desnecessario um nome novo para uma teoria que ndo mudou em seus principios fundamentais, mas
foi apenas fortalecida por aporte de conhecimentos novos. Por outro lado, favoravel a uma ruptura
epistemoldgica, defende-se que as modificagdes propostas nas diversas areas da biologia impactam a
biologia evolutiva, de forma a gerar incoeréncias entre conceitos chave da Sintese Moderna e da
Sintese Estendida, o que impediria de entender o conhecimento atual como continuacdo linear do
conhecimento anterior.

No epicentro dessas discussdes, encontra-se 0 artigo aqui apresentado. Sem romper com o quadro
epistémico da Sintese Moderna, moldado pelos conceitos de selecdo, deriva, mutagdo e outros
processos evolutivos estabelecidos, a Sintese Estendida quer realgar as influéncias
desenvolvimentistas que moldam o processo evolutivo. Publicado no prestigioso periddico
Proceedings of the Royal Society B, em 2015, o artigo foi escrito Kevin Laland, Tobias Uller, Marc
Feldman, Kim Sterelny, Gerd Miller, Amin Moczek, Eva Jablonka e John Odling-Sme.
Representando instituicbes da Gra-Bretanha, Suécia e Estados Unidos, esses pesquisadores
desenvolvem um ambicioso projeto destinado a testar e fortalecer a Sintese Evolutiva Estendidal. A
proposta alinha-se com o desenvolvimento da teoria da evolucdo bioldgica, desde sua apresentacdo
original nas obras de Darwin, passando pela teoria neodarwiniana, de fins do século XIX e inicio do
século XX, até a Sintese Moderna dos anos 1940. A continuidade epistémica é reafirmada no titulo
do mais recente livro de Kevin Laland, voltado aos aportes culturais sobre a formacdo da mente
humana, A sinfonia inacabada de Darwin (2017).

Estudantes, professores e pesquisadores que ndo sdo familiarizados com a lingua inglesa podem
agora ter contato com o manuscrito original dessa equipe de pesquisadores protagonistas da Sintese
Estendida. A traducdo ao portugués permitira amplificar o debate no Brasil bem como possibilitar
que o tema seja levado as salas de aula, seja do Ensino Superior ou da Educacdo Basica.


mailto:renata.orofino@gmail.com

Na traducéo ao portugués, alguns termos de uso corrente entre 0s pesquisadores da &rea em nosso
pais, assim como nomes populares de espécies, foram mantidos em inglés, sendo grafados em italico;
no segundo caso, foram inseridos os nomes cientificos das espécies mencionadas, entre colchetes. Por
vezes, termos traduzidos ao portugués se fizeram acompanhar dos originais em inglés, entre
colchetes. O texto em portugués manteve todos os italicos e aspas do original.

Agradecimentos

Esta traducdo so foi possivel gracas ao apoio dos autores do artigo original, especialmente Kevin
N. Laland, a quem agradeco a disponibilidade e prontiddo em responder as dividas de traducdo e as
diferentes contribuicbes ao meu trabalho. Agradeco também a concessdo de isencdo de direitos
autorais pela Royal Society e sua parceira editorial, a Copyright Clearance Center, permitindo sua
divulgacdo online e gratuita no Boletim de Histdria e Filosofia da Biologia. Agradeco ainda ao
pesquisador Murillo Pagnota pela revisdo conceitual e variadas contribuigcdes a versao final do texto
em portugués.

Notas:
! Extended Evolutionary Synthesis. Disponivel em https://extendedevolutionarysynthesis.com/ Acesso em
11/06/2019.

TRADUCAO DE: LALAND, Kevin N.; ULLER, Tobias; FELDMAN, Marc W.; STERELNY,
Kim; MULLER, Gerd B.; MOCZEK, Amin; JABLONKA Eva; ODLING-SMEE, John. The
Extended Evolutionary Synthesis: Its Structure, Assumptions, And Predictions. Proceedings of the
Royal Society B, 282: 20151019. (DOI: 10.1098/RSPB.2015.1019)

A sintese evolutiva estendida:
sua estrutura, premissas e previsdes

LALAND, Kevin N.; ULLER, Tobias; FELDMAN, Marc W.; STERELNY, Kim;
MULLER, Gerd B.; MOCZEK, Amin; JABLONKA Eva; ODLING-SMEE, John

Resumo: Atividades cientificas ocorrem dentro do conjunto de ideias estruturadas e pressuposicdes
que definem a &rea e suas praticas. A estrutura conceitual da biologia evolutiva emergiu com a
Sintese Moderna no inicio do século XX e, desde entdo, expandiu-se em um programa de pesquisa
exitoso que explora os processos de diversificacdo e adaptacdo. Entretanto, a habilidade com a qual
essa estrutura conceitual acomodou satisfatoriamente os répidos avancos na biologia do
desenvolvimento, na genémica e na ecologia vem sendo questionada. Nés revisamos alguns desses
argumentos com foco em literaturas (evo-devo, plasticidade de desenvolvimento, heranga inclusiva e
construcgdo de nicho), cujas implicagdes para a evolugdo podem ser encaradas de duas formas — uma
que preserva a estrutura interna da teoria evolutiva contemporénea e outra que aponta para uma
estrutura conceitual alternativa. Esta ultima, que intitulamos “sintese evolutiva estendida” (SEE),
mantém os fundamentos da teoria evolutiva, mas difere na énfase dada ao papel dos processos
construtivos do desenvolvimento e da evolugdo, além do carater reciproco da causagdo®. Na SEE, o0s
processos de desenvolvimento, operando nos vieses de desenvolvimento, da heranca inclusiva e da
construgcdo de nicho, compartilham responsabilidade pela direcdo e taxa da evolugéo, origem da
variacdo de caracteres e complementaridade entre organismo e ambiente. NOs esclarecemos a
estrutura, principais premissas e previsdes inovadoras da SEE, além de mostrar como a SEE pode ser
utilizada para estimular e avangar a pesquisa naquelas areas que estudam ou utilizam a biologia
evolutiva.

1. Introducéo

Para progredir, cientistas precisam especificar fendmenos que requerem explicagéo, identificar
causas e decidir sobre quais métodos, dados e analises sdo suficientemente explicativos. Ao realizar
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https://extendedevolutionarysynthesis.com/

tais agOes, cientistas podem, inadvertidamente, criar uma “estrutura conceitual” — uma forma de
pensamento para seus campos de conhecimento, com premissas, conceitos, regras e praticas
associadas que permitem que o trabalho avance (Fleck, 1979; Kuhn, 1962; Lakatos, 1978). Estruturas
conceituais sdo necessarias na ciéncia, porém, quando associadas a suas praticas, inevitavelmente
encorajam algumas linhas de pesquisa mais prontamente que outras. Sendo assim, € crucial que as
estruturas conceituais evoluam em resposta a novos dados, teorias e metodologias. 1sso nem sempre é
linear, uma vez que habitos de raciocinio e a pratica sdo arraigados. Nesse aspecto, estruturas
conceituais alternativas podem ser valiosas, pois chamam a atengdo para formas de raciocinio novas e
construtivas, para influéncias causais adicionais, previsoes alternativas ou novas linhas de
investigacéo.

A Sintese Moderna (SM) emergiu na primeira metade do século XX com a integracdo da selegdo
natural darwiniana, o pensamento em nivel populacional e a herangca mendeliana, tendo fornecido a
estrutura conceitual dominante para a biologia evolutiva (Mayr, 1982; Provine, 1971). E considerada,
corretamente, como uma das maiores conquistas da biologia e levou & adocéo generalizada de vérias
premissas centrais (Futuyma, 1998; Tabela 1). Entre as premissas, estdo: (i) variacdo fenotipica
evolutivamente significativa surge de mudangas genéticas que ocorrem em uma taxa lenta
independentemente da forca e dire¢do da selecdo natural; (ii) mutagdes mais vantajosas tém efeitos
fenotipicos pequenos, que resultam em mudancga fenotipica gradual; (iii) herangca é genética; (iv)
selecdo natural é a Unica explicagdo para adaptacoes; (v) macroevolugdo é o resultado do acumulo de
diferencas que surgiram de processos de microevolugéo.

Apos o advento da SM, o campo da biologia evolutiva continuou a progredir (Arnold, 2014),
permitindo a incorporacdo de novas descobertas tedricas e empiricas (por ex., teoria neutra, teoria da
aptiddo inclusiva). Como resultado, a teoria evolutiva atual € muito mais sofisticada do que a sintese
original e cobre uma amplitude maior de fen6menos. Entretanto, embora tal progresso seja inegavel,
isso ndo significa que essa estrutura conceitual permita que os bidlogos evolutivos tirem o maior
proveito possivel desse progresso, seja na biologia, seja em outras areas. Por exemplo, algumas
caracteristicas implicitas do pensamento evolutivo atual, como a atribuicdo do privilégio causal e
informacional aos genes no desenvolvimento ou o tratamento do desenvolvimento e da
hereditariedade como fenémenos separados, se mantém prevalentes apesar de novos dados parecerem
desafiar tais premissas (Griffiths & Stotz, 2013; Keller, 2014).

Nesse sentido, sdo particularmente instrutivas inspiracbes derivadas da pesquisa sobre: (i)
biologia evolutiva do desenvolvimento (evo-devo), (ii) plasticidade de desenvolvimento, (iii) heranga
inclusiva, e (iv) construgdo de nicho. Descobertas recentes nessas areas ddo margem a pelo menos
duas interpretacOes distintas, que podem ser vistas como a manifestacdo de uma “rachadura” no
raciocinio interpretativo. Essas alternativas incluem, de um lado, a perspectiva de que os
conhecimentos estdo, em grande parte, de acordo com as principais premissas da SM, enguanto, de
outro lado, a interpretacdo que percebe as mesmas descobertas como questionamentos as principais
premissas da SM. Esta Ultima interpretacdo é marcada pela énfase dada nas causas do
desenvolvimento no nivel do organismo, na heranga e aptidao diferencial, no papel dos processos
construtivos no desenvolvimento e na evolucdo, além da causacdo reciproca. Nos chamamos essa
interpretacdo de “sintese evolutiva estendida” (SEE), mas enfatizamos, ao contrario de algumas
afirmaces recentes (por ex., Wray et al., 2014), que a SEE é uma linha que esta se desenvolvendo
dentro do pensamento evolutivo contemporaneo, ndo sendo, portanto, uma negacdo do valor das
estruturas conceituais anteriores, nem do progresso pretérito em biologia evolutiva. Para alguns
leitores, 0 uso do rétulo SEE pode parecer pretencioso, mas, como veremos a seguir, o significado
das mudangas propostas no pensamento evolutivo varia substancialmente de acordo com a
perspectiva de cada pesquisador.



Tabela 1. Uma comparacdo entre as principais premissas da SM classica e da SEE.

premissas centrais da SM classica

premissas centrais da SEE

(i) A preeminéncia da selegcdo natural. A principal
influéncia direcional ou criativa na evoluc¢do é a
selecdo natural, que, sozinha, explica porque as
propriedades dos organismos sdo adequadas as
propriedades de seus respectivos ambientes
(adaptagdo)

(i) Causagdo reciproca (os organismos moldam e
sdo moldados pelos ambientes de selecdo e de
desenvolvimento). Processos de desenvolvimento,
operando por meio do viés de desenvolvimento e
da construgdo de nicho, compartilham com a
selecdo natural a responsabilidade pela direcao e
taxa da evolugdo, além de contribuir para a
complementaridade entre organismo e ambiente

(ii) Heranga genética. Os genes constituem o
Unico sistema de heranca geral. Caracteristicas
adquiridas ndo sao herdadas

(ii) Heranga inclusiva. A heranga se estende além
dos genes e incluem a heranca epigenética
(transgeracional), a heranca fisioldgica, a heranca
ecologica, a transmissao social (comportamental)
e a heranga cultural. Caracteristicas adquiridas
podem ter um papel evolutivo quando enviesam
as variantes fenotipicas sujeitas a selecao,
modificam o ambiente e quando contribuem para
a herdabilidade

(iii) Variagdo genética aleatéria. Ndo ha relacao
entre a direcdo na qual a mutagdo ocorre - e
consequentemente no fornecimento de variantes
fenotipicas - e a direcao que levaria ao aumento
da aptidao

(iii) Variagdo fenotipica ndo aleatdria. Viés de
desenvolvimento, resultante de mutagdes nao
aleatorias ou de acomodacao fenotipica, significa
que algumas variantes fenotipicas sao mais
provaveis que outras. Sistemas de
desenvolvimento facilitam respostas fenotipicas
funcionais bem integradas as mutacdes ou a
inducao ambiental

(iv) Gradualismo. Evolugdo por meio de mutagoes
de grande efeito sdo pouco provaveis de ocorrer,
pois tais mutag¢des apresentam efeitos
pleiotrépicos disruptivos. Transi¢coes fenotipicas
ocorrem tipicamente por muitos pequenos
passos que levam a mudanca evolutiva gradual

(iv) Taxas varidveis de mudanga. Variantes de
grande efeito sdo possiveis, permitindo a
mudanga evolutiva rapida. Saltos podem ocorrer
por meio de mutagdes em genes regulatorios
expressos de maneira tecido, médulo ou
compartimento-especifica; ou quando processos
de desenvolvimento respondem a desafios
ambientais por meio de mudanga em um
conjunto coordenado de caracteristicas ou por
meio de efeitos de limiares nao lineares

(v) Perspectiva centrada no gene. Evolugdo requer
e geralmente é definida como mudanga em
frequéncias génicas. Populagdes evoluem por
meio de mudancas nas frequéncias dos genes
causada pela sele¢do natural, deriva, mutagao e
fluxo génico

(v) Perspectiva centrada no organismo. Sistemas
de desenvolvimento podem facilitar variacdes
adaptativas e modificar ambientes de sele¢do.
Evolucdo é redefinida como mudanga
transgeracional na distribuicdo das caracteristicas
herddveis de uma populagdo. H4 uma no¢ao mais
abrangente dos processos evolutivos e de
heranga

(vi) Macroevolugdo. Padrdes macroevolutivos sdao
explicados por processos microevolutivos de
selecdo, deriva, mutagao e fluxo génico

(vi) Macroevolugdo. Processos evolutivos
adicionais, incluindo viés de desenvolvimento e
heranca ecoldgica, ajudam a explicar padroes
macroevolutivos e contribuem para a
evolucionabilidade

Embora a sugestdo de que uma SEE esta emergindo tem sido feita repetidas vezes (Gilbert et al.,
1996; Gould, 2002; Laland et al., 2014; Noble et al., 2014; Pigliucci & Miiller, 2010), sua natureza e
papel se mantém pouco claros. Como resultado disso, os diferentes esfor¢os para uma mudanca na
biologia evolutiva tém sido encarados como desconectados ou idiossincraticos. Nosso objetivo neste
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artigo é adicionar corpo ao debate, fornecendo uma exposi¢éo clara sobre a estrutura, as premissas e
as previsdes da SEE que seja Util, tanto para entusiastas, quanto para céticos, e que ofereca a SEE o
status de uma estrutura conceitual alternativa a ser avaliada.

Inicialmente, fornecemos uma breve viséo geral de evo-devo, plasticidade de desenvolvimento,
heranca inclusiva e construcdo de nicho, enfatizando as interpretagdes divergentes. Ilustramos como
cada tdépico é sujeito a duas leituras, uma que acomoda os fenédmenos sem mudar a estrutura
tradicional das explicacBes evolutivas e uma interpretacdo alternativa (isto é, a SEE), que parece
inconsistente com a estrutura conceitual dominante. Seguimos com o detalhamento da SEE,
especificando como seus diferentes componentes se encaixam, delineando as premissas centrais e
ilustrando sua habilidade de gerar e testar novas hipoteses. Concluimos que a SEE ndo € apenas uma
extensdo da SM, mas uma estrutura conceitual distinta para entender evolugéo, que, junto com
perspectivas mais tradicionais, pode ser usada de forma construtiva no campo de conhecimento.

2. Contexto bioldgico para a sintese estendida

O impeto para uma SEE é, sem duvida, complexo e multifacetado. Aqui, focamos nas ideias
derivadas de quatro areas de pesquisa que, como descrevemos abaixo, tém sido alvo de interpretacdes
alternativas na literatura recente mas que, no entanto, revelam temas convergentes. Esta secdo apenas
apresenta as descobertas relevantes enquanto as respectivas interpretacbes sdo apresentadas nas
proximas secdes. Os leitores familiarizados com essa literatura talvez prefiram pular para a secéo 3.

(a) Biologia evolutiva do desenvolvimento

Evo-devo possibilita uma compreensdo causal-mecanistica sobre evolu¢do por meio do uso da
biologia experimental e comparativa, com o intuito de identificar os principios de desenvolvimento
subjacentes as diferencas fenotipicas intra e entre populacdes, espécies e tdxons mais altos. Entre as
ideias empiricas centrais esta a de que a variacdo fenotipica geralmente envolve mudancas em genes
regulatérios que alteram o momento, o local, a quantidade ou o tipo de produto dos genes. Essa
modifica¢do dos processos de desenvolvimento pré-existentes pode acarretar mudancgas coordenadas
em conjuntos de caracteres, possibilitando a diversificagdo por meio do acoplamento ou
desacoplamento diferencial de modulos fenotipicos (Brakefield, 2006; Brakefield, 2011; Davidson &
Erwin, 2006; Muller, 2007). Consequentemente, propriedades de desenvolvimento podem afetar as
taxas e padrbes da evolucdo fenotipica (Atchley, 1987; Badyaev & Walsh, 2014) e contribuir para a
evolucionabilidade, o potencial de linhagens biologicas para evolucdo adaptativa (Miller, 2007;
Sterelny, 2007; Wagner & Altenberg, 1996; Wagner & Draghi, 2010).

Enguanto a maior parte da evo-devo é compativel com as premissas padrdo da biologia evolutiva,
algumas descobertas tém gerado debate. Uma observacdo particularmente interessante é que a
variacdo fenotipica pode ser enviesada por processos de desenvolvimento, sendo algumas formas
mais provaveis de ocorrer que outras (Arthur, 2004; Arthur, 2011; Brakefield, 2006; Gould, 2002;
Kirschner & Gerhart, 2005; West-Eberhard, 2003). O viés se manifesta, por exemplo, no nimero nao
aleatorio de membros, digitos, segmentos e vértebras ao longo de vérios taxa (Arthur, 2004; Arthur,
2011 Galis et al., 2010; Lange et al., 2014); nas respostas correlacionadas a selecdo artificial
resultantes do compartilhamento de regulacdes do desenvolvimento (Beldade et al., 2002); além de
se manifestar na reutilizacdo repetida e diferencial de médulos de desenvolvimento, que permitem o
surgimento de fenotipos inéditos pelo rearranjo no desenvolvimento de elementos ancestrais, como
na evolucédo paralela dos olhos em animais (Shubin et al., 2009).

Vieses de desenvolvimento também podem contribuir para os varios exemplos de convergéncias
na arvore da vida. Por exemplo, os peixes ciclideos dos lagos Malawi e Tanganyika exibem
semelhangas impressionantes no formato do corpo, apesar de serem mais aparentados com espécies
do mesmo lago (Albertson & Kocher, 2006; Brakefield, 2006). Tal evolucdo paralela repetida é
atribuida, geralmente, a selecdo convergente. Entretanto, propriedades inerentes ao desenvolvimento
podem ter canalizado a morfologia por caminhos especificos, assim facilitando a evolugdo de formas
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paralelas nos dois lagos (Albertson & Kocher, 2006; Brakefield, 2006). Se isso estiver correto, entéo
a diversidade das formas nos organismos € apenas parcialmente decorrente da selecdo natural — as
trajetdrias evolutivas especificas também dependem de propriedades do desenvolvimento.

Alguns trabalhos em viés do desenvolvimento sugerem que variagbes fenotipicas podem ser
canalizadas e dirigidas para tipos funcionais pelo processo de desenvolvimento (Kirschner & Gerhart,
2005; West-Eberhard, 2003). O raciocinio é que o desenvolvimento depende de “processos centrais”
altamente robustos, desde a formacgdo dos microtubulos e os caminhos de transducdo de sinais, até a
organogénese, que a0 mesmo tempo exibe um “comportamento exploratério” (Kirschner & Gerhart,
2005), permitindo a estabilizacdo e a selecdo de alguns estados em detrimento de outros.
Comportamento exploratorio seguido de selecdo somatica permite que processos centrais sejam
responsivos a estimulos genético ou ambiental, enquanto que a robustez e a conservacdo desses
processos mantém a habilidade de gerar resultados funcionais (isto €, bem integrados) face as
perturbacdes. Esse fendmeno, conhecido como variacdo facilitada (Gerhart & Kirschner, 2007;
Kirschner & Gerhart, 2005), prové uma explicacdo mecanistica para como mudancas genéticas
pequenas podem, em alguns casos, gerar inovacles fenotipicas aparentemente adaptativas de forma
ndo aleatoria, substancial e bem integrada.

(b) Plasticidade de desenvolvimento

Plasticidade de desenvolvimento ou plasticidade fenotipica é a capacidade de um organismo de
mudar seu préprio fenotipo em resposta ao ambiente. A plasticidade é universal em todos os niveis de
organizacdo biologica e, apesar de ser intimamente relacionada com evo-devo, € tratada
separadamente aqui, porque tipicamente é estudada no contexto populacional, o que é raramente 0
foco em evo-devo.

Apesar de a evolucdo da plasticidade ter sido estudada por décadas (por ex., Levins, 1968;
Pigliucci, 2001; Schlichting, 1986; Stearns, 1989; Via & Lande, 1985), existe um renovado interesse
na plasticidade como causa e ndo apenas consequéncia da evolucdo fenotipica. Por exemplo, a
plasticidade facilita a colonizagdo de novos ambientes (Sol et al., 2005; Yeh & Price, 2004), afeta a
conectividade entre populacdes e o fluxo génico (Crispo, 2008), contribui para a variagdo temporal e
espacial na selecdo (Cornwallis & Uller, 2010; Duckworth, 2009; Huey et al., 2003) e pode aumentar
a chance de ocorrer mudangas nos picos adaptativos, radiacoes e eventos de especiacdo (Lande, 2009;
Pfennig & McGee, 2010; Price et al., 2003; West-Eberhard, 2003).

Particularmente controversa é a contribuicdo da plasticidade para a evolugdo pela acomodacéao
fenotipica e genética (Moczek et al., 2011; Pfennig & McGee, 2010; West-Eberhard, 2003).
Acomodacdo fenotipica se refere ao ajuste mutuo e muitas vezes funcional de partes de um
organismo durante o desenvolvimento, tipicamente ndo envolvendo mutagdo genética (\West-
Eberhard, 2003). H& muito tempo tem-se argumentado que a acomodac&o fenotipica pode promover
a acomodacdo genética se fendtipos induzidos pelo ambiente forem em seguida estabilizados e
refinados através das geragdes por selecdo da variagdo genética existente, variagdo genética prévia
criptica ou ainda mutacdes emergentes (Baldwin, 1902; Lande, 2009; Schmalhausen, 1949; West-
Eberhard, 2003). Por esse ponto de vista, processos de desenvolvimento participam de forma crucial
na determinacdo de quais variantes genéticas produzirdo, e quais ndo produzirdo, diferencas
fenotipicas seleciondveis. Acomodacdo genética pode prover um mecanismo para a rapida adaptacao
a novos ambientes, da mesma forma que tais ambientes simultaneamente induzem e selecionam
fendtipos alternativos (Chevin & Lande, 2010; Lande, 2009; Schlichting & Pigliucci, 1998).
Consistente com tais argumentos, a plasticidade dentro de cada espécie demonstrou gerar diferencas
fenotipicas paralelas aquelas exibidas entre espécies aparentadas e a plasticidade ancestral tem sido
relacionada a divergéncia evolutiva entre linhagens descendentes (por ex., Pfennig et al., 2010;
Standen et al., 2014; Suzuki & Nijhout, 2006; Wund et al., 2008; revisado em Schlichting & Wund,
2014).
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(c) Heranca inclusiva

Heranga bioldgica é tipicamente definida como a transmissdo de genes da geragdo parental para a
prole. Entretanto, tem-se reconhecido cada vez mais a existéncia de multiplos mecanismos que
contribuem para a hereditariedade (Cavalli-Sforza & Feldman, 1981; Danchin et al., 2011; Jablonka
& Lamb, 2014). A semelhanga entre a geracdo parental e a prole ocorre ndo apenas pela transmisséo
do DNA, mas porque a geracdo parental transfere uma variedade de recursos de desenvolvimento que
permitem a reconstrucdo dos nichos de desenvolvimento (Badyaev & Uller, 2009; Gilbert & Epel,
2009; Jablonka & Lamb, 2014; Uller & Helanterd, 2017; West & King, 1987). Tais recursos incluem
componentes dos ovos e da fase pds-fertilizacdo (por ex., horménios), interacbes comportamentais
entre a geragdo parental e a prole (por ex., cuidado materno), a modificacdo de outros componentes
bidticos e abidticos do ambiente pela geracdo parental (por ex., escolha de hospedeiro) e a heranca de
simbiontes direta por meio das células germinativas maternas ou por infecgdo. Além disso, pesquisas
recentes revelam a transmissdo social vertical e horizontal de forma generalizada tanto em
vertebrados como em invertebrados, sendo que ambas podem iniciar divergéncias populacionais e
acarretar na especiacdo (Hoppitt & Laland, 2013). Sob essa nogdo mais abrangente de
hereditariedade, a heranca pode ocorrer de células germinativas para células germinativas, de células
somaticas para células germinativas, de células somaticas para células somaticas e também de células
somaticas para células somaticas por meio do ambiente externo (Badyaev & Uller, 2009),
possibilitando, assim, que algumas caracteristicas adquiridas possam se herdadas.

Os caminhos de heranca derivados do fenotipo parental (“efeitos parentais”) tém indmeras
consequéncias evolutivas similares aquelas da plasticidade, da heranca cultural e da construcéo de
nicho (Uller, 2012). Por exemplo, heranca ndo genética pode enviesar a expressdo e retencdo de
fendtipos induzidos pelo ambiente, facilitando assim a taxa e dire¢do da evolugdo (Badyaev, 2009).
Tem havido também um aumento nas evidéncias de uma heranca transgeracional epigenética mais
estavel, ou seja, a transmissdo ao longo das geraces de estados celulares sem a modificacdo da
sequéncia de DNA, o que demonstra que a evolucdo adaptativa pode proceder pela selecdo das
variantes epigenéticas tanto quanto pela selecdo das variagdes na sequéncia de DNA (Heard &
Martienssen, 2014; Jablonka & Lamb, 2014; van der Graaf et al., 2015).

(d) Teoria de construcéo de nicho

“Construcéo de nicho” se refere ao processo pelo qual o metabolismo, as atividades e as escolhas
dos organismos modificam ou estabilizam estados ambientais e, consequentemente, afetam a acdo da
selecdo neles mesmos e em outras espécies (Lewontin, 1983; Odling-Smee et al., 1996; Odling-Smee
et al., 2003). Por exemplo, muitas espécies animais manufaturam ninhos, tocas, teias e casulos; algas
e plantas mudam estados redox da atmosfera e modificam o ciclo de nutrientes; fungos e bactérias
decompdem matéria organica e podem fixar nutrientes e eliminar compostos que alteram o ambiente.
A construcdo de nicho geralmente aumenta de escala, através dos individuos de uma populagéo e ao
longo do tempo, para gerar mudancas estaveis e direcionais nas condigdes ambientais (Odling-Smee
et al., 2003; Odling-Smee, 2010).

A construgdo de nicho também influencia a ontogenia e constitui uma forma importante pela qual
os fatores ambientais sdo incorporados no desenvolvimento normal, as vezes se tornando tdo
confiaveis quanto fatores gendmicos (Badyaev & Uller, 2009; Donohue, 2014; Odling-Smee et al.,
2003). Heranca ecoldgica se refere ao acumulo de mudancas ambientais, tais com alteracGes de
estados do solo, atmosfera ou oceano realizadas pelas geragdes anteriores por meio da acdo de
construgdo de nicho e que influenciam no desenvolvimento dos organismos descendentes (Erwin,
2008; Odling-Smee et al., 2003). Por meio de sua atividade, 0s organismos podem também mudar o
nicho de outras espécies em um ecossistema e, ao fazer isso, levam a coevolucdo direta ou difusa,
incluindo intermediarios abidticos com impactos potenciais profundos na estabilidade e na dindmica
dos ecossistemas em escalas temporais evolutivas tanto micro quanto macroevolutivas (Erwin, 2008;
Krakauer et al., 2009; Odling-Smee et al., 2003; Odling-Smee et al., 2013).
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Uma parcela da teoria evolutiva formal tem mostrado que a construgdo de nicho pode afetar
dindmicas evolutivas de diversas formas (Creanza et al., 2012; Kerr et al., 1999; Kylafis & Loreau,
2008; Laland et al., 1996; Laland et al., 1999; Lehmann, 2008; Silver & Di Paolo, 2006; van Dyken
& Wade, 2012), mesmo quando ndo é um “fendtipo estendido” (Dawkins, 1982); ou seja, quando ndo
é uma adaptacdo. A relevancia evolutiva da construgdo de nicho provém dos seguintes aspectos: (i)
organismos modificam estados do ambiente de formas ndo aleatérias, impondo assim um viés
sistematico nas pressdes de selecdo que eles produzem; (ii) a heranca ecoldgica afeta a dindmica
evolutiva dos descendentes e contribui para uma estabilidade entre geracGes das condicdes
ambientais; (iii) caracteristicas adquiridas se tornam significativamente evolutivas porque modificam
0 ambiente seletivo; e (iv) a complementaridade de organismos e seus ambientes pode ser
amplificada por meio da construcdo de nicho (modificagdo do ambiente para adequé-lo aos
organismos), ndo apenas por meio da selecdo natural (Odling-Smee et al., 2003). Tais descobertas
tém levado a afirmacdo de que a construcdo de nicho deveria ser reconhecida como um processo
evolutivo devido a sua influéncia condutora na selecdo (Odling-Smee et al., 2003), uma posicao que
é contestada por alguns bidlogos evolucionistas (Scott-Phillips et al., 2013).

3. Uma interpretacéo tradicional

Para muitos bidlogos evolucionistas, a pesquisa descrita acima ndo é vista como um desafio a
estrutura conceitual tradicional. Ao invés disso, viés de desenvolvimento, plasticidade, heranca ndo
genética e construcdo de nicho sdo consideradas causas proximais, ndo causas evolutivas (Laland et
al., 2011; Mayr, 1961; Scott-Phillips et al., 2013). Sendo assim, apesar de os fendmenos citados
demandarem explicacfes evolutivas, eles por si s6 ndo constituem explicacfes validas, mesmo que
parciais, para a diversidade e adaptagdo dos organismos. Por exemplo, viés de desenvolvimento
geralmente é compreendido como uma restricdo imposta a evolugdo adaptativa (Tabela 2), como o
limite no tamanho absoluto de artropodes terrestres imposto pela respiracdo via sistema traqueal.
Restricdes, assim definidas, sdo causas para a auséncia de evolucdo; podem explicar porque
adaptacBes ndo ocorreram em determinadas circunstancias, ou porque fenotipos ndo sao globalmente
6timos, mas é a sele¢do que confere direcionalidade em evolugéo e que explica as adaptacées.

De forma anéloga, a visdo padrdo é que plasticidade fenotipica e heranca inclusiva sdo causas
proximais e pouco relevantes da variacdo ou resultados da selecdo (isto €, adaptacBes; Tabela 2).
Plasticidade é tipicamente considerada uma caracteristica especificada geneticamente e, portanto,
passivel de evoluir, que permite aos individuos adequarem seus respectivos fendtipos as condigdes
locais (De Jong, 2005; DeWitt & Scheiner, 2004) e a mesma ldgica é usada para acomodar herancas
ndo genéticas e construcdo de nicho na teoria evolutiva (por ex., Dickins & Rahman, 2012; Scott-
Phillips et al., 2013).

Para bidlogos versados em genética de populagbes ou em um raciocinio quantitativo da genética,
0 ponto de partida para as anélises evolutivas é a pressdo de selecdo (Endler, 1986a). Deixando de
lado os casos nos quais a pressdo de selecdo é outro organismo, mudangas ambientais tém sido
tratadas como uma “condicdo de fundo” [background condition] (por ex., Scott-Phillips et al., 2013;
Tabela 2). Nessa perspectiva, cupins evoluem e se adaptam aos cupinzeiros que eles constroem da
mesma forma que organismos se adaptam a erupgdes vulcanicas frequentes. Uma vez que atividades
de construcédo de nicho sdo vistas como fontes proximais de variacéo, tais atividades sdo tipicamente
tratadas como “fendtipos estendidos” (Dawkins, 1982) que evoluem porque aumentam a aptiddo
inclusiva.

NOs sugerimos que as interpretacdes acima ocorrem porque as explicacbes evolutivas estdo
estruturadas ao redor de processos que mudam diretamente frequéncias genotipicas. Uma definicéo
amplamente aceita de evolucdo é a de mudanga na composicdo genética das populagdes. Para muitos
bidlogos evolucionistas, isso restringe 0s processos evolutivos para aqueles que diretamente
modificam a frequéncia génica — selecéo natural, deriva, fluxo génico e mutagdo. Fen6menos como
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viés de desenvolvimento ou construcdo de nicho ndo mudam a frequéncia génica diretamente, logo,
né&o sao vistas como causas dos processos evolutivos.

Livros-texto contemporaneos de biologia evolutiva sustentam a interpretacdo mencionada acima
(veja o material eletronico suplementar?, Quadro S1). Apenas selecéo, deriva, fluxo génico e mutagéo
sdo consistentemente descritos como processos evolutivos enquanto que viés de desenvolvimento,
plasticidade, heranca inclusiva e construcdo de nicho aparecem de forma bastante modesta (por ex.,
Futuyma, 2013), ou, mais comumente, sdo ausentes (Barton et al., 2007; Ridley, 2004). Quando o0s
termos acima aparecem, tipicamente séo explicados pela viséo tradicional de evolucao.

4. A perspectiva da sintese evolutiva estendida

A incorporagdo de novos dados na estrutura conceitual existente da biologia evolutiva pode
explicar porque as tentativas de estabelecer a SEE geralmente sdo vistas com ceticismo; mesmo que
os topicos discutidos acima tenham sido negligenciados historicamente, ja ha, hoje, uma quantidade
substancial de pesquisas dedicadas a eles. Entretanto, para um segundo grupo de pesquisadores em
evolucdo, as interpretaces da secdo anterior subestimam as implicagfes evolutivas dos fenémenos
mencionados (Tabela 2). Desse ponto de vista, 0s genes e a selecdo recebem uma relevancia causal
demasiada, enquanto que 0s processos de desenvolvimento que criam novas variantes, contribuem
para hereditariedade, geram adaptagdes e, por consequéncia, direcionam o curso da evolugéo,
recebem pouquissima relevancia causal. Sob essa perspectiva, a distingdo precisa entre proximal
[proximate] e remoto [ultimate] fica comprometida pelo fato de que causas proximais sdo muitas
vezes causas evolutivas (Laland et al., 2011). Sendo assim, a SEE implica em ndo apenas uma nova
direcdo para as pesquisas, mas também novas formas de pensar e interpretar problemas novos ou ja
conhecidos na biologia evolutiva.

Nesta secdo, nos esforcamos para delinear a estrutura e os temas que definem a SEE. Nos
mostramos como, embora as linhas de pesquisa discutidas acima tenham emergido
independentemente, ha uma considerdvel coeréncia entre os tdpicos. Processos de desenvolvimento
desempenham papéis evolutivos importantes como causas de variantes fenotipicas novas e
potencialmente benéficas, da aptiddo diferencial dessas variantes, ou ainda, de sua heranca (isto &,
todas as trés condicOes para evolucdo por sele¢do natural de acordo com Lewontin (1970). Logo, 0
onus da criatividade na evolugdo (isto é, a geracdo de adaptacdes) ndo se restringe apenas a selecéo
(Arthur, 2004; Bateson, 2013; Bateson & Gluckman, 2011; Darwin, 1859; Gilbert & Epel, 2009;
Gould, 2002; Jablonka & Lamb, 2014; Mdller, 2007; Odling-Smee et al., 2003; West-Eberhard,
2003).

Vemos dois importantes temas unificadores para as interpretacOes apresentadas -—
desenvolvimento construtivo e causagao reciproca.

Tabela 2. Duas interpretacdes alternativas para viés de desenvolvimento, plasticidade de
desenvolvimento, heranca inclusiva e construcao de nicho.

uma interpretacao tradicional interpretacao da SEE
viés de fontes de vieses na variacdo fenotipica sdo  fontes de vieses na variacao
desenvolvimento tratadas como restri¢des filogenéticas ou fenotipica sdo consideradas um
de desenvolvimento. Tais restricdes sao processo evolutivo importante,
componentes importantes em modelos de  que ndo apenas restringem, mas
otimizacdo e andlises da evolugdo também facilitam e direcionam
contemporanea (por ex., na tentativa de a evolucdo. Viés de
quantificar a matriz G na genética desenvolvimento é uma
quantitativa), o que pode explicar por que  importante fonte de
as populagdes ndo sdo bem adaptadas evolucionabilidade. Explicar os

mecanismos, prevaléncia e
direcdo da evolucionabilidade é
crucial para entender a
diversificacdo evolutiva
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plasticidade de
desenvolvimento

compreendida como aspecto
geneticamente especificado nos individuos
(isto é, norma de reagdo) que pode evoluir
sob selecdo ou deriva. O foco é nas
condicdes que promovem evolucao
adaptativa de fenotipos plasticos vs.
fenotipos ndo plasticos. O papel evolutivo
primario da plasticidade é ajustar os
fenotipos adaptativamente aos ambientes
variaveis. Respostas plasticas sao vistas
como tendo sido pré-filtradas pela selecao

considera que reduzir a
plasticidade a um elemento
genético seria
insuficientemente explicativo.
Retém um interesse na evolugdo
adaptativa da plasticidade, mas
também ha um foco em como a
plasticidade contribui para a
origem da variagdo funcional
sob mudanca genética ou
ambiental e em como os
mecanismos de plasticidade
limitam ou aumentam a
evolucionabilidade e iniciam
respostas evolutivas. Muitas
respostas plasticas sdo vistas
como dependentes de processos
de desenvolvimento abertos
(por ex., exploratérios) e,
portanto, capazes de introduzir
novidades fenotipicas

heranca inclusiva

heranca é definida de forma que exclui
heranca ndo genética. Heranga cultural é
tratada como um caso especial. A
transmissao de genes é considerada como
suficientemente explicativa para a
evolucao de adaptacoes. Efeitos causais da
geracdo parental nos descendentes sdo
denominados efeitos parentais
(maternais), que demonstrou-se ter
consequéncias variadas para trajetorias
evolutivas e podem ser adaptagdes

hereditariedade definida de
forma a incluir todos os
mecanismos causais pelos quais
a geracdo descendente se torna
parecida com a geragao
parental. Fenétipos ndo sdo
herdados, mas sim,
reconstruidos durante o
desenvolvimento. Mecanismos
ndo genéticos de heranga
contribuem para a
herdabilidade e facilitam a
origem e distribuicdo de
novidades induzidas pelo
ambiente

construgdo de nicho

aspectos da construcdo de nicho sao
estudados sob diferentes denominagdes
(por ex., fenotipo estendido). Estados
ambientais modificados pelos organismos
sdo vistos da mesma forma que estados
ambientais independentes e tratados
como pano de fundo. Construcdo de nicho
é tipicamente reduzida a aspectos
geneticamente controlados do fenétipo ou
adaptacoes

casualidade evolutiva vista
como sendo reciproca e,
portanto, individuos co-
evoluem com seus ambientes.
Ambientes modificados pelos
organismos vistos como
qualitativamente diferentes de
estados ambientais
independentes. Construcao de
nicho tratada como um
processo que direciona a
evolucao por modificagdes nao
aleatérias nos ambientes
seletivos. Construcdo de nicho
pode resultar de caracteres
adquiridos, subprodutos e
produtos acumulados de
multiplas espécies
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(a) Desenvolvimento construtivo

Desenvolvimento construtivo se refere a habilidade de um organismo em ajustar sua propria
trajetoria de desenvolvimento ao responder e alterar estados internos e externos constantemente
(Hallgrimsson & Hall, 2011; Lewontin, 1983; Noble, 2006; Oyama et al., 2001; Schlichting, 1986;
Waddington, 1969). Desenvolvimento construtivo vai além do conceito da genética quantitativa de
interacdo gene-ambiente, pois trata dos mecanismos de desenvolvimento e enfatiza como genes (sua
expressdo) e o0 ambiente s@o interdependentes. Como consequéncia, O organismo em
desenvolvimento ndo pode ser reduzido aos seus componentes separados, nos quais um deles (por
ex., 0 genoma) exerce controle exclusivo sobre o outro (por ex., o fenétipo). Ao invés disso, a
causacdo também flui de volta partindo dos niveis “superiores” (isto €, mais complexos) de
organizacdo dos organismos para 0s genes (por ex., regulacdo tecido-especifica da expressdo dos
genes) (Figura 1). Desenvolvimento construtivo ndo pressupde um mapeamento relativamente
simples entre genotipo e fendtipo, nem tampouco atribui aos genes o privilégio causal no
desenvolvimento dos individuos. Ao invés disso, o sistema de desenvolvimento responde com
flexibilidade aos estimulos internos e externos, de forma mais ébvia por meio da expressao condigdo-
dependente dos genes, mas também por meio de propriedades fisicas das células e dos tecidos e do
“comportamento exploratorio” entre os sistemas de microtubulos, neural, muscular e vascular. Por
exemplo, ndo ha um mapa predeterminado para a distribuicdo dos vasos sanguineos no corpo; ao
invés disso, 0 sistema vascular se expande para regides com suprimento insuficiente de oxigénio.
Tais processos exploratérios, comuns durante o desenvolvimento, sdo agentes poderosos da
construcdo do fendtipo, de forma que eles possibilitam respostas funcionais muito diversas que ndo
precisam passar pela peneira anterior da selecdo (Gerhart & Kirschner, 2007; Kirschner & Gerhart,
2005; Newman, 2012; Snell-Rood, 2012).

Dentro da biologia evolutiva, o desenvolvimento tem sido visto tradicionalmente sob um
programa genético (por ex., “todas as direcdes, controles e restricdes da maquinaria de
desenvolvimento estdo vinculadas ao genotipo do DNA, suas instrucdes ou potencialidades”; Mayr,
1984, p.126). Ainda que a terminologia da biologia contemporanea tenha mais nuances, Moczek
(2012) mostra que as metaforas de “blueprints”, “programa” ou “instru¢fes” continuam espalhadas
nos livros-texto de evolugdo. Ao contrario disso, a SEE entende o genoma como um subsistema da
celula projetado pela evolugdo para perceber e responder aos sinais impostos a ela (Keller, 2014).
Organismos ndo sdo construidos apenas com base nas “instru¢des” genéticas, mas sim, automontados
usando uma variedade ampla de recursos interdependentes. Mesmo quando ha um histérico de
selecdo para plasticidade, a perspectiva do desenvolvimento construtivo implica que a selecdo prévia
subdetermina a resposta fenotipica ao ambiente.

A diferenga na forma como concebemos o desenvolvimento afeta fortemente as interpretagdes
evolutivas. Leitores que consideram a plasticidade de desenvolvimento como programada por
gatilhos especificados geneticamente ou normas de reacdo, pré-filtradas pela selecdo, considerariam
dificil vislumbrar de que modo respostas ao ambiente podem ser o ponto de partida para a mudanca
evolutiva, uma vez que a evolucdo desencadeada por plasticidade se reduz a sele¢do sobre as
variantes genéticas. Inversamente, se, por exemplo, como resultado de processos exploratorios, o
desenvolvimento é construtivo e indeterminado, fenotipos funcionais inteiramente novos podem
emergir com nenhuma ou pouca varia¢do genética inicial e, ainda assim, levar a geracdo de matéria
prima critica para episodios subsequentes de selecdo (por ex., Lange et al., 2014). Nesses casos, a
abordagem por norma de reacdo especificada geneticamente é limitada, pois a variacdo fenotipica
resulta dos processos seletivos ontogenéticos, ndo dos genes, respondendo a variagdo ambiental.
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Figura 1. Visdes contrastantes do desenvolvimento. (a) Desenvolvimento programado. Tradicionalmente o
desenvolvimento tem sido conceitualizado como programado, ocorrendo de acordo com regras e instrucées
especificadas no genoma. Ao DNA atribui-se relevancia causal especial enquanto as demais partes do organismo
servem como “substrato” ou “maquinaria interpretativa” para a expressio da informacdo genética. Novidades
fenotipicas evolutivas relevantes resultam somente de mutagées genéticas que alteram os componentes do
programa genético. Sob essa perspectiva, organismos sio construidos do genoma para fora e para cima, cada uma
das geragdes recebendo a instrucio de como construir o fenétipo pela transmissdo do DNA. (b) Desenvolvimento
construtivo. Em contraste, na SEE, genes e genomas representam um dos muitos recursos que contribuem para o
fendtipo em desenvolvimento. Causacdo flui tanto para cima a partir dos niveis mais baixos de organizacio
biolégica, como o DNA, quanto a partir dos niveis mais elevados para baixo, como por meio da regulacdo génica
especifica dos tecidos ou do ambiente. Processos exploratorios e seletivos sdo importantes fontes de variacdo
fenotipica nova e relevante para a evolucgdo. Ao invés de conter um “programa”, o genoma representa um
componente do sistema de desenvolvimento, moldado pela evolugio para detectar e responder aos sinais
relevantes e providenciar materiais que as células conseguem utilizar.

(b) Causagéo reciproca

“Causacdo reciproca” captura a ideia que os organismos em desenvolvimento ndo sdo apenas
produtos, mas também causas da evolucdo (Laland et al., 2011, Laland et al., 2013; Laland et al.,
2013B). O termo “causacdo reciproca” significa simplesmente que o processo A € uma causa do
processo B e, subsequentemente, o processo B é uma causa do processo A, sendo essa
retroalimentacdo potencialmente repetida em cadeias causais. Causacdo reciproca é um elemento
comum tanto de sistemas evolutivos (por ex., quando as atividades do organismo modificam
ambientes seletivos) quanto de sistemas em desenvolvimento (nos quais o desenvolvimento se
desenrola por modificagdes de ambientes internos e externos) (Gilbert, 2003; Oyama et al., 2001;
Waddington, 1969).

Causacao reciproca pode ser contraposta a causacao “unidirecional”. Considerando o exemplo da
migracdo de aves: o ato da migragdo em si ndo modifica 0 momento ou a duragdo das estagdes,
portanto, 0 comportamento migratorio pode ser retratado como tendo evoluido como uma resposta a
caracteristicas pré-existentes e independentes do ambiente externo (Mayr, 1961). Se isso for correto,
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essa forma de causacdo evolutiva € unidirecional: comeca com o ambiente externo (isto é, com a
selecdo) e termina com uma mudanca adaptativa do organismo (isto €, com um comportamento
migratério modificado). Causagdo unidirecional tem sido historicamente uma premissa padrédo da
biologia evolutiva (Godfrey-Smith, 1996; Lewontin, 1983; Odling-Smee et al., 2003), e alguns
tratamentos alinhados com as perspectivas tradicionais, como a caracterizacdo da construcao de nicho
como “fendtipos estendidos” (Dawkins, 1982), efetivamente reduzem fendmenos causados
reciprocamente a causacdo unidirecional.

A biologia evolutiva contemporanea reconhece a causacéo reciproca em alguns casos, como na
selecdo sexual, na coevolugédo, na selecdo de habitats, ou na selecdo dependente de frequéncia. A
cauda do pavao (ou “train”), por exemplo, evolui por meio das preferéncias de acasalamento das
pavoas que, por sua vez, coevoluem de acordo com a caracteristica dos machos. Entretanto, a
causacdo reciproca tem sido restrita a algumas areas (principalmente a interacdo direta entre
organismos), enquanto que muitas analise existentes de coevolugdo, selecdo de habitat ou selecéo
dependente de frequéncia sdo conduzidas em um nivel (por ex., genético, demogréfico) que remove
qualquer consideracdo da ontogenia. Tais estudos capturam um elemento estrutural central da
causacdo reciproca na evolugdo — como retroalimentagdo seletiva — mas, tipicamente, nao
reconhecem que 0s processos de desenvolvimento podem tanto iniciar quanto co-direcionar
resultados evolutivos.

Em contraste, a SEE vé a causacao reciproca como elemento tipico ou talvez até universal dos
sistemas em desenvolvimento e em evolugéo, caracterizando tanto a origem no desenvolvimento da
variacdo fenotipica quanto a evolucdo dessa variagdo em resposta a mudangas ambientais (Lewontin,
1983, Odling-Smee et al., 2003; West-Eberhard, 2003). Isso é claramente diferente da separagdo
estrita que Mayr (1961) faz entre causa proximais ou remotas e de seu corolario de que processos
ontogenéticos sdo relevantes apenas para a causacdo proximal (Laland et al., 2011).

(c) A estrutura da sintese evolutiva estendida

Essa énfase no desenvolvimento construtivo e na causacéo reciproca leva a SEE a reconhecer
varias classes adicionais de processos evolutivos (uma extensdo ja antecipada por Endler, 1986b),
incluindo processos que geram novas variacoes, enviesam a selecéo e contribuem para a heranca
(Figura 2).

Em concordancia com a perspectiva Darwiniana tradicional, a SEE compreende a variacdo, a
reproducdo diferencial e a hereditariedade como necessarias para a evolucdo adaptativa. A SEE
difere, porém, em como cada um desses componentes € conceitualizado e suas conexdes (Badyaev,
2011). Explicar a origem das adaptacbes requer a compreensdo de como processos de
desenvolvimento pré-existentes geram variantes fenotipicas herdaveis a partir de contribuicdes
genéticas, epigenéticas e ambientais. Viés de desenvolvimento e plasticidade, portanto, tém papeis
centrais na geracdo de variagOes fenotipicas novas mas ja potencialmente funcionais e coordenadas,
de acordo com a SEE. Essa concepcao de viés é diferente da tradicional caracterizacdo das restrigdes
de desenvolvimento: ao invés de serem responsaveis pela inexisténcia de evolucao ou adaptacdo, vies
de desenvolvimento também é uma fonte de variagdo adaptativa. Viés de desenvolvimento e
construgdo de nicho sdo, por sua vez, reconhecidos como processos evolutivos que podem iniciar e
impor uma direcdo na selegdo. Por Gltimo, mecanismos de heranca extragenética interagem com
fatores genéticos e com contribuigdes ambientais para construir o organismo em desenvolvimento,
contribuindo assim para a similaridade entre os individuos que “transmitem” e os que sdo afetados.

A SEE é entdo caracterizada pelo papel central do organismo no processo evolutivo e pela visao
de que a diregdo da evolucdo ndo depende apenas da selecdo, nem precisa comegar com mutacdo. A
descricdo causal de uma mudanga evolutiva pode, por exemplo, comecar com a plasticidade de
desenvolvimento ou construcdo de nicho, seguido da mudanca genética (Odling-Smee et al., 2003;
West-Eberhard, 2003). A rede de processos resultante oferece uma narrativa consideravelmente mais
complexa do que tradicionalmente reconhecido (Figura 2).
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Figura 2. A estrutura da SEE. A SEE inclui como causas evolutivas processos que geram novas variantes, enviesam
a selecdo, modificam a frequéncia de variagdo herdavel (incluindo, mas nio se restringindo aos genes) e
contribuem para a heranca. Uma variedade de processos de desenvolvimento (por ex., efeitos epigenéticos,
regulacdo da expressdo de genes, constru¢do de ambientes de desenvolvimento internos e externos) contribui
para a origem de nova variacio fenotipica, a qual pode ser viavel e adaptativa (isto é, “variacdo facilitada”). Além
dos processos evolutivos ja bem aceitos que mudam diretamente a frequéncia dos genes, a SEE reconhece
processos que enviesam o resultado da selegido natural, especificamente o viés de desenvolvimento e a construcdo
de nicho. Todos os processos que geram variacio fenotipica, incluindo a plasticidade de desenvolvimento e
algumas formas de heranca inclusiva, sdo fontes potenciais de viés. Uma concepcdo mais ampla de heranca
engloba as herangas genética, epigenética e ecolégica (incluindo a cultural). As setas representam influéncias
causais. Os processos mostrados em vermelho sdo aqueles enfatizados pela SEE, mas ndo pela perspectiva
tradicional. TPressdo de mutacio se refere as consequéncias de repetidas mutagdes no nivel da populacio, aqui
indicadas com linhas pontilhadas pois a mutacdo também é representada como parte dos “processos que geram
novas variacoes”. ¥Na SEE, essa categoria de processos geralmente sera ampliada para englobar processos que
modificam a frequéncia de outros recursos herdaveis. §Viés de desenvolvimento e construcdo de nicho também
podem afetar outros processos evolutivos, como mutagio, deriva e fluxo génico.

A diferenca mais marcante e controversa em relacdo a SM original diz respeito a relevancia
relativa da selecdo natural contra a variagdo generativa na evolugdo, uma das controvérsias mais
antigas na biologia evolutiva (por ex., Bateson, 1894; Mivart, 1871). Na SEE, processos de
desenvolvimento, operando por meio do viés de desenvolvimento, da heranca inclusiva e da
construgdo de nicho, compartilham a responsabilidade pela direcéo e taxa da evolugéo, pela origem
da variacdo de caracteres e pela complementariedade entre o organismo e o ambiente.

As observagbes de que o viés de desenvolvimento pode levar a variantes fenotipicas
internamente coerentes (isto é, bem integradas) e pode promover funcionalidade em ambientes novos
(Arthur, 2004; Kirschner & Gerhart, 2005; West-Eberhard, 2003), resulta em que o Viés seja, ao
menos potencialmente, probabilisticamente previsivel. O mesmo serve para a construcdo de nicho,
que gera estados ambientais previsiveis coerentes e integrados com o fen6tipo dos organismos e suas
respectivas necessidades de desenvolvimento, bem como estados ambientais que sdo adaptativos para
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seu construtor ou seus descendentes, pelo menos a curto prazo (Badyaev & Uller, 2009; Odling-Smee
et al., 2003). Tanto o viés de desenvolvimento quanto a construcdo de nicho impdem direcionalidade
a evolucdo, em parte porque os mecanismos de desenvolvimento foram moldados previamente pela
selecdo (Odling-Smee et al., 2003), mas também porque, como outros comportamentos exploratorios
no organismo, a aprendizagem permite que 0 organismo gere e refine variantes de comportamento
novas, coerentes e adaptativas (Odling-Smee et al., 2003; Plotkin & Odling-Smee, 1981). Outros
tipos de vieses também podem afetar a variacdo e a sele¢cdo, como 0s vieses sistematicos na mutacao
(Arthur, 2004; Bateson, 1894; Mivart, 1871; Nei, 2013; Stoltzfus, 1999; Stoltzfus, 2012), ou outras
contingéncias historicas, como tradi¢cdes aprendidas (Hoppitt & Laland, 2013; Odling-Smee et al.,
2003).

Como consequéncia, a SEE prevé que os organismos, em alguns casos, terdo o potencial para
desenvolver variantes funcionais bem integradas nos casos em que encontrarem novas condigdes, 0
que é contrastante com a pressuposicao tradicional de que ndo ha relacdo entre a demanda adaptativa
e 0 suprimento de variacdo fenotipica (Mayr, 1982; Wagner & Altenberg, 1996). Por exemplo,
plasticidade fenotipica e heranca ndo genética contribuiram para a adaptacdo do house finch
[Haemorhous mexicanus, Fringillidae] a climas frios durante a expansdo da espécie pelo territério
Norte Americano (Badyaev, 2009; veja Bateson & Gluckman, 2011; Hallgrimsson & Hall, 2011;
Kirschner & Gerhart, 2005; Moczek et al., 2011; Snell-Rood, 2012; West-Eberhard, 2003 para mais
exemplos). A SEE também prevé que variantes com amplo efeito fenotipico podem ocorrer, por
exemplo, por mutacdes nos genes regulatorios principais (apesar da maioria dessas mutagdes serem
neutras ou deletérias), que podem ser expressas de uma maneira tecidual ou modular-especifica (por
ex., a delecdo do potencializador Pitx1 que produz a perda da pélvis e é favorecida em alguns peixes
esgana-gatos [sticklebacks, Gasterosteidae] (Chan et al., 2010). Outros amplos efeitos fenotipicos
ocorrem gquando processos de desenvolvimentos respondem fenotipicamente a desafios do ambiente
com efeitos de limiar de desenvolvimento (Muller, 2010), respostas coordenadas em conjuntos de
caracteristicas (Badyaev & Uller, 2009) ou mudancas epigenéticas multiplas induzidas por estresse
(Jablonka & Lamb, 2014). Isso contrasta com a énfase classica no gradualismo (Charlesworth et al.,
1982; Dawkins, 1986) que segue da pressuposicdo de que, para ser adaptativo, mutagdes precisam ter
efeitos pequenos. O que a rejeigdo historica do saltacionismo deixou passar despercebido foi que 0s
mecanismos de ajuste de desenvolvimento permitem que novas estruturas sejam efetivamente
integradas.

Outro elemento distintivo da SEE € o reconhecimento de que adapta¢des podem surgir tanto por
selecdo natural como por processos construtivos internos e externos. Por exemplo, organismos
podem responder plasticamente a novas condi¢des e assim gerar variagcdo funcional. Ainda que a
plasticidade seja bem reconhecida na area, o que é menos apreciado é que fendtipos adaptativos
especificos gerados ndo precisam ser o alvo direto de selegdo prévia, mas podem ser expressoes da
habilidade mais geral dos processos de desenvolvimento em acomodar novidades de forma
adaptativa, permitindo, assim, respostas funcionais bem integradas a uma gama de condicGes
(Gerhart & Kirschner, 2007; West-Eberhard, 2003). Além disso, por meio da construcéo de nicho, 0s
ambientes podem ser modificados pelos proprios organismos e, assim, beneficia-los. Por exemplo,
Turner (2000) aponta que apesar de viverem na terra por milhares de anos, minhocas mantiveram a
fisiologia tipica dos oligoquetas de agua doce dos quais evoluiram. As minhocas processam o solo de
maneira a adquirirem agua com maior eficiéncia, construindo um ambiente semelhante ao aquatico
estando na terra. A complementariedade adaptativa entre minhocas e solo resulta, em grande parte,
em uma mudancga no solo por meio da construgdo de nicho, ao invés da selecdo natural levando as
minhocas a uma fisiologia terrestre. Atribuir toda relevancia causal a selegdo natural, tratando o
processamento do solo realizado pelas minhocas unicamente como causas proximais, lineariza a
causacao e, assim, deixa de capturar a natureza reciproca da causacéo na evolucéo.

O reconhecimento de uma variedade de rotas distintas para o ajuste entre fendtipo e ambiente
equipa a SEE com recursos explicativos que faltam a perspectiva tradicional. Por exemplo,
caracteristicas bem adaptadas em populacfes pequenas, tradicionalmente interpretada como

20



intrigante, uma vez que a selecdo €é fraca (Charlesworth & Charlesworth, 2010), pode,
potencialmente, ser explicada pelas formas flexiveis de plasticidade e de construcdo de nicho que
resultam do desenvolvimento construtivo.

De forma mais geral, a SEE reconhece que o processo evolutivo tem a capacidade de “se levar
adiante” [bootstrapping] de modo que a evolugdo anterior pode acarretar processos evolutivos
suplementares capazes de fornecer informagéo e gerar adaptagéo e que sdo expressos na plasticidade,
na aprendizagem, na heranca ndo genética, na constru¢cdo de nicho e na cultura. Na verdade, a
mudanca conceitual associada a SEE ¢, em grande parte, uma mudanca na relacdo concebida entre os
genes e 0 ambiente: uma mudancga de uma viséo de desenvolvimento programado para uma visdo de
desenvolvimento construtivo. Apesar dos genes serem fundamentais para a heranga e para o
desenvolvimento, os genes ndo tém o privilégio causal em nenhum dos dois processos (Griffiths &
Gray, 1994; Griffiths & Stotz, 2013; Oyama, 1985). Na SEE, o papel evolutivo especial dos genes (e
de outros componentes do desenvolvimento) é encontrado na descrigdo mecanistica de como o DNA
afeta a evolugéo dos ciclos de vida, e ndo em metéaforas como controle, programa ou blueprint.

5. PrevisBes inovadoras feitas e novas pesquisas estimuladas pela sintese evolutiva estendida

Estruturas conceituais devem ser avaliadas por sua habilidade em estimular pesquisa pertinente
(Lakatos, 1978; Wagner, 2014). A SEE faz novas previsGes, varias das quais estdo resumidas na
Tabela 3, juntamente com a descri¢do das expectativas equivalentes que derivam a partir de um ponto
de vista mais tradicional. Por exemplo, a SEE prevé que variacdo fenotipica induzida por estresse
pode iniciar divergéncia adaptativa na morfologia, fisiologia e comportamento devido a habilidade
dos mecanismos de desenvolvimento de acomodarem novos ambientes (consistente com as previsoes
1-3 e 7 da Tabela 3). Tal previsdo € sustentada por pesquisas em popula¢des colonizadoras de aves
house finch [Haemorhous mexicanus, Fringillidae] (Badyaev, 2009), pulgas d"agua (claddceros)
(Scoville & Pfrender, 2010) e peixes esgana-gatos [sticklebacks, Gasterosteidae] (Foster & Wund,
2011; Wund et al., 2008) e, de uma perspectiva mais macro-evolutiva, por estudos dos membros em
vertebrados (Standen et al., 2014). As previsdes na Tabela 3 sdo um subconjunto daquelas que
caracterizam a SEE, mas sdo suficientes para ilustrar sua novidade, podem ser testadas
empiricamente e devem encorajar a criagdo e o teste de previsdes adicionais. Naturalmente,
perspectivas englobam uma gama de visdes sobre as dindmicas evolutivas, de forma que
reconhecemos completamente que biélogos evolucionistas contemporaneos sao representados nesse
espectro. Entretanto, a Tabela 3 pode se mostrar Util, pois, se estivermos corretos que a adocao de
SEE requer mudangas conceituais e ndo apenas uma mudanca em foco, 0s pesquisadores tenderéo a
favorecer algumas previsdes em detrimento de outras e, no final das contas, algumas previsdes
podem vir a se mostrar mais Uteis do que outras. A pesquisa em biologia evolutiva ja fornece dados
suficientes para validar véarias das expectativas da SEE (Pfennig et al., 2010; Odling-Smee et al.,
2003; West-Eberhard, 2003).

As previsdes mostradas na Tabela 3 se referem a um curto prazo. A SEE abre a possibilidade de
previsdes de longo prazo, utilizando conhecimento da biologia do desenvolvimento, ecologia e
ciéncia computacional para realizar previsdes probabilisticas acerca de como 0s organismos
responderdo, em termos de seu desenvolvimento, a condi¢cbes ambientais futuras, e de como
organismos modificardo os ambientes (e, logo, quais pressdes de selecdo irdo encontrar). A SEE
propbe que a variacdo € mais previsivel e as pressdes de selecdo menos exdgenas do que se pensava
anteriormente. Ainda que provavelmente permanecerd sendo dificil realizar previsdes sobre como
populacdes especificas evoluirdo, pode ser factivel realizar e testar previsdes estocésticas a respeito
de tendéncias futuras ou padrdes sobre multiplas populacdes. Relacionado ao tema esté a distin¢éo de
Sober (1984) entre “leis fonte” (preocupadas com as propriedade dos processos) e as “leis
consequéncia” (preocupadas com os resultados dos processos): uma compreensdao mais profunda da
ecologia e da biologia do desenvolvimento pode potencialmente prover leis fonte para a selegéo
natural, leis que complementardo as leis consequéncia que tém sido estudadas pela genética de
populacdes (Endler, 1986b), aumentando o poder preditivo das anélises evolutivas.
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Tabela 3. Comparacgdo entre previsdes realizadas por uma interpretacao tradicional e pela SEE.

previsoes tradicionais

previsoes propostas pela SEE

(i) mudanca genética causa e logicamente
precede a mudanga fenotipica na evolucdo
adaptativa

(i) acomodagao fenotipica pode preceder ao invés
de suceder a mudanga genética na evolugao
adaptativa

(ii) mutagdes genéticas, e, portanto, novidades
fenotipicas, terdo direcao aleatoéria e tipicamente
serdo neutras ou levemente desvantajosas

(ii) novas variantes fenotipicas frequentemente
serdo direcionais e funcionais

(iii) mutagdes isoladas gerando novos feno6tipos
ocorrerao em um unico individuo

(iii) variantes fenotipicas novas, de consequéncia
evolutiva, frequentemente serdo induzidas pelo
ambiente em muitos individuos

(iv) evolucao adaptativa tipicamente ocorre pela
selecdo de mutagdes com efeitos pequenos

(iv) fenotipos novos supreendentemente
diferentes podem ocorrer, tanto por mutacao em
genes regulatorios principais expressos de forma
tecido-especifica quanto por variagdo facilitada

(v) evolucao repetitiva em populagdes isoladas
ocorre devido a selecdo convergente

(v) evolucao repetitiva em populagdes isoladas
pode ocorrer por selecdo convergente e/ou por
viés de desenvolvimento

(vi) variantes adaptativas sdo propagadas por
selecdo

(vi) além da selecao, variantes adaptativas
também sdo propagadas por inducdo ambiental
repetitiva, heran¢a ndo-genética, aprendizagem e
transmissao cultural

(vii) evolugao fenotipica rapida requer sele¢do
forte em uma variacdo genética abundante

(vii) evolugao fenotipica rapida pode ser
frequente e pode ser resultado, simultaneamente,
da inducdo e selecdo de variantes funcionais

(viii) diversidade taxondmica é explicada pela
diversidade em ambientes seletivos

(viii) diversidade taxonémica sera melhor
explicada em alguns casos por caracteristicas dos
sistemas de desenvolvimento
(evolucionabilidade, restricdes) do que por
caracteristicas ambientais

(ix) variacao herdavel ndo sera enviesada

(ix) variacao herdavel sera sistematicamente
enviesada para variantes adaptaveis e bem
integradas com aspectos existentes do fenotipo

(x) Estados ambientais modificados pelo
organismos ndo sao sistematicamente diferentes
de ambientes que mudam por processos
independentes da atividade do organismo

(x) construgdo de nicho sera sistematicamente
enviesada para mudangas ambientais que sao
adequadas ao fenotipo do construtor ou de seus
descendentes e que aumentam a aptidao do
construtor ou de seus descendentes

A SEE também levanta novas questdes, informa linhas de investigagdo ja estabelecidas e ajuda a
fornecer explicacbes mais completas para os fendmenos evolutivos. O estilo de raciocinio da SEE j&
contribuiu construtivamente para muitas perguntas de pesquisa, entre elas: Como novas
caracteristicas complexas sdo originadas? (Hallgrimsson et al., 2012; Moczek, 2008; Moczek et al.,
2011; Maller & Newman, 2005; Standen et al., 2014; Wagner, 2014; West-Eberhard, 2003); Como a
heranca inclusiva afeta os processos evolutivos? (Badyaev, 2009; Badyaev & Uller, 2009;
Bonduriansky & Day, 2009; Boyd & Richerson, 1985; Danchin et al., 2011; Jablonka & Lamb, 2014;
Laland et al., 1996; Laland et al., 1999; Uller, 2012; Uller, 2014; West & King, 1987); além de Como
0s padrdes macro-evolutivos emergem? (Davidson & Erwin, 2006; Erwin, 2008; Erwin & Valentine,
2013; Jablonka & Lamb, 2014; Pfennig et al., 2010; Wagner & Altenberg, 1996). Adicionalmente, a
SEE aponta para novas linhas de pesquisa que receberam pouca atencdo até agora. Documentar a
magnitude do viés de desenvolvimento e construcdo de nicho torna-se muito mais interessante aos
bidlogos evolutivos uma vez que esses fendmenos sdo reconhecidos como fonte de adaptagdo e
diversificacdo. Da mesma forma, questdes sobre o papel da plasticidade na inovagéo evolutiva
tornam-se muito mais fundamentais com um conceito de desenvolvimento construtivo ao invés de
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programado. A forma exata como o desenvolvimento construtivo pode ser incorporado aos modelos
evolutivos formais é uma questdo central para o futuro.

6. O valor de uma sintese estendida da evolucéo

A biologia evolutiva nunca esteve tdo vibrante e seria uma distor¢do caracterizar este momento
como um estado (Kuhniano) de “crise”. Na SEE, todos 0s processos centrais para a teoria evolutiva
contemporanea (por ex., selecdo natural, deriva genética, heranga mendeliana) e suas respectivas
evidéncias empiricas continuam sendo importantes; nesse sentido, a SEE ndo requer nenhuma
“revolucdo”. Na verdade, o pensamento moderno na filosofia da ciéncia desafia a hipdtese de que a
mudanca cientifica ocorre por um Unico tipo de revolucdo (Andersen et al., 2006; Lakatos, 1978).

Contudo, nossa andlise sugere que a SEE é mais que uma simples extensdo da ciéncia “que
sempre foi feita”: ela requer uma mudanca conceitual (Laland et al., 2014). Os processos evolutivos
adicionais que a SEE evidencia sdo mais que apenas “adi¢cdes” ndo essenciais (Wray et al., 2014) e
podem ser tdo importantes em moldar a evolugdo quanto os processos reconhecidos na area ao longo
do altimo século. Consequentemente, as mudancgas necessarias ndo sao triviais. Independente de
como o debate se desenrole, pesquisadores continuarédo utilizando a maquinaria quantitativa da teoria
evolutiva; de fato, modelos formais que incorporam aspectos da plasticidade de desenvolvimento, da
heranca inclusiva e da construc&o de nicho ja vém sendo desenvolvidos.

Nossa analise é motivada pela crenca de que hd um valor heuristico em especificar a estrutura
conceitual da SEE em detalhes o suficiente para que esta sirva como uma “perspectiva ecoldgico-
desenvolvimental” alternativa, para ser usada em conjunto com pontos de vista mais tradicionais e
estimular trabalhos frutiferos. Acreditamos que a pluralidade de perspectivas na ciéncia é saudavel,
uma vez que encoraja considerar uma maior diversidade de hipdteses e instiga a pesquisa empirica,
entre elas a investigacdo de novos fendmenos. Essa postura € compartilhada por Arnold (2014), que
escreve: “para resumir, precisamos de diferentes perspectivas e pontes entre elas”. Ao evidenciar
diferentes perspectivas, nds esperamos encorajar pesquisas que distingam entre expectativas
alternativas e resolvam conten¢Ges. Ao chamar atengdo para a necessidade de leis fonte, nds
acreditamos que a SEE oferece o prospecto de um maior poder preditivo no campo de pesquisa. Ao
encorajar maior reflexdo sobre a pluralidade de causas subjacentes da evolugdo, a SEE deve
aprofundar a compreenséo sobre 0s mecanismos da evolucao.

Um potencial beneficio adicional aparece pelo estreitamento de lacos com disciplinas adjacentes,
como a ecologia (Erwin, 2008; Matthews et al., 2014; Sultan, 2007), ou as ciéncias humanas,
incluindo a arqueologia, antropologia biolégica, psicologia do desenvolvimento, epidemiologia e
economia (Bickerton, 2009; Flynn et al., 2013; Kendal et al., 2011; O’Brien & Laland, 2011;
O’Brien & Laland, 2012; Smith, 2007), nas quais algumas das ideias tratadas aqui ja estdo
comecando a ter algum impacto. Além disso, outros avancos na biologia potencialmente terdo nova
relevancia pela perspectiva da SEE. Por exemplo, a énfase na heranca inclusiva potencialmente da
ainda maior relevancia para a selecdo multi-nivel, uma vez que a selecdo pode operar em todas as
formas de variacdo herdavel. Outro caso é a evoluc@o genémica, na qual a transferéncia horizontal de
genes em procariotos e a transferéncia genética por endossimbiontes em eucariotos (Koonin, 2009)
podem ser compreendidas como parte de um conjunto mais amplo de fendmenos com a propensao de
propagar horizontalmente (por ex., transmissdo social, heranca ecoldgica). O reconhecimento de que
a mudanga gendmica é um processo fisiologico ativo mediado pela célula em resposta aos eventos
desafiadores da historia de vida (Shapiro, 2011) se encaixa muito bem no tratamento dado a
plasticidade pela SEE. A perspectiva da SEE pode facilitar também a implementacdo de abordagens
da ciéncia da computacdo que permitem a representacdo matematica de sistemas dindmicos
complexos, como modelos de conectividade de memdria e aprendizagem para modelar relagdes do
genotipo ao fenotipo (Watson et al., 2014). A SEE sera Gtil em reunir pesquisadores de diversas areas
que compartilham a mesma perspectiva ecolégico-desenvolvimental.
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NGs temos a expectativa de que a biologia evolutiva entrara em uma nova fase, na qual 0s méritos
da SEE serdo avaliados por pesquisas empiricas e tedricas, e antecipamos que a SEE contribuira
construtivamente para a evolucdo adicional da teoria evolutiva.

Notas de Traducéo:

! Inicialmente, consideramos duas possibilidades para a tradugdo do termo “causation” ao portugués,
“causalidade” e “causag@o”. Escolhemos o termo “causacdo” por seu significado como “ato ou efeito
de causar” e mediante consulta aos autores e a um revisor externo (Murillo Pagnota). Seguimos,
portanto, posicionamento de Oswaldo Pessoa Jr. (O que é uma causa? Cadernos de Historia da
Ciéncia, 2 (2): 29-45, 2006), que, ao considerar as duas possibilidades, afirmou que o termo
“*causalidade’ se referiria aos principios envolvidos na relagdo entre causa e efeito, ao passo que
‘causacdo’ se referiria & relacdo propriamente dita” e que na metafisica contemporénea o termo
“causation” vem sendo traduzido com frequéncia como “causagdo”. Vale mencionar que localizamos
uma traducdo alternativa para “causation”, como *“causalidade reciproca” (CESCHIM, B.;
OLIVEIRA, T. B.; CALDEIRA, A. M. A. Teoria Sintética e Sintese Estendida: uma discussao
epistemoldgica sobre articulagdes e afastamentos entre essas teorias. Filosofia e Historia da Biologia,
11 (1): 1-29, 2016.).

2 Por se tratar de material online, ndo foi traduzido para o portugués.
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