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APRESENTAÇÃO
A EVOLUÇÃO BIOLÓGICA COMO EIXO 

INTEGRADOR DO ENSINO DE BIOLOGIA

Leonardo Augusto Luvison Araújo 
Gilberto Cavalheiro Vieira

A evolução biológica é um eixo central da biologia. Esta ideia 
é compartilhada por muitos biólogos e professores de biolo-
gia. No entanto, está longe de ser óbvio porquê o ensino de 

biologia deveria ser organizado em uma perspectiva evolutiva. Afinal, 
por que a evolução deve ser central para o ensino de biologia ao invés 
de ser, por exemplo, a citologia? Por que não a genética ou a biologia 
molecular? 

Há ao menos duas boas razões para que a evolução seja central no 
ensino de biologia. As ideias evolutivas têm um papel central, orga-
nizador do pensamento biológico, uma vez que oferecem uma pers-
pectiva sobre os seres vivos que vai além da simples descrição das ca-
racterísticas dos organismos. A biologia sem evolução perde a sua 
dimensão histórica. É o entendimento das causas históricas da vida 
que confere à evolução um importante papel para o conhecimento 
biológico, estendendo-se a todas as disciplinas, como zoologia, botâ-
nica, ecologia, genética, etc. Outra razão para essa centralidade é que 
a teoria evolutiva promoveu a unificação da biologia - principalmente 
através do movimento chamado de síntese moderna da evolução. 

Apesar desta reconhecida importância da evolução para a biologia 
como um todo, quando olhamos para a prática de ensino de biolo-
gia encontramos uma realidade muito distinta. Pesquisas com livros 
didáticos e nos currículos efetivamente adotados na educação básica 
e superior verificaram que a utilização da evolução como um eixo in-
tegrador ainda é incipiente. A evolução, muitas vezes, é tratada como 
apenas mais um conteúdo que está usualmente colocado nos últimos 
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capítulos dos livros didáticos destinados aos terceiros anos do ensino 
médio. 

Pesquisas com professores também apontam que a evolução bioló-
gica é tratada como um tema da lista de conteúdos e não como um eixo 
integrador que permeia a biologia. Essa mesma tendência é encontra-
da no ensino superior, onde, mesmo no curso de ciências biológicas, 
a evolução não é abordada como um eixo central. A centralidade da 
evolução no ensino de biologia parece mais um ideal a ser alcançado, 
com ainda poucas propostas concretas que efetivem a integração do 
pensamento evolutivo no contexto pedagógico. 

Isso nos leva à motivação central para a construção deste livro: a 
necessidade de desenvolver abordagens de ensino de biologia em que 
a evolução seja um eixo central. Para atingir esse objetivo, esta obra 
conta com especialistas das mais diversas áreas da biologia, que foram 
desafiados a apresentar uma visão evolutiva da sua disciplina/conteú-
do. Os autores também procuraram abordar de que forma o seu cam-
po contribui para a teoria evolutiva e para o pensamento evolutivo de 
maneira mais geral. 

Os autores, em sua grande maioria, estão vinculados a um projeto 
de extensão chamado de “Curso de Biologia Evolutiva na UFRGS”, que 
busca oferecer formação continuada para biólogos e professores. As 
discussões nestes anos do curso foram essenciais para a concepção do 
livro e construção dos capítulos. Este mesmo projeto deu origem a ou-
tro livro produzido anteriormente, intitulado Evolução Biológica: da 
pesquisa ao ensino (Araújo, 2017).

O presente livro é voltado exclusivamente ao ensino de evolução, 
ampliando as discussões evolutivas para as diferentes disciplinas e 
conteúdos da biologia. A obra como um todo possui dois volumes. O 
primeiro deles tem como enfoque discussões interdisciplinares na evo-
lução. Disciplinas como bioquímica, citologia, imunologia, biologia do 
desenvolvimento, ecologia e fisiologia humana estão de alguma forma 
contempladas neste volume. Além disso, discussões mais amplas sobre 
evolução humana e aspectos históricos do pensamento evolutivo per-
passam alguns capítulos. 
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No capítulo 1, intitulado Os conceitos de evolução e a sala de aula 
de bioquímica: uma reflexão, um chamamento à lógica, somos con-
vidados a refletir a respeito das razões pelas quais as aulas de bioquí-
mica ocorrem sem tangenciar os aspectos evolutivos. Mais do que sim-
plesmente resgatar a temática evolutiva ao ensino de bioquímica, os 
autores mergulham nas razões que levaram ao distanciamento, mesmo 
quando um dos principais livros de bioquímica (utilizado como re-
curso de consulta), em seu segundo capítulo, chama a atenção do con-
texto evolutivo envolvido na bioquímica da vida. No capítulo seguinte 
deste volume, chamado Pensamento evolutivo e Citologia, o ensino 
de citologia é colocado dentro de uma narrativa histórica, muito mais 
atrativa do que a simples descrição de estruturas e funções celulares. A 
luta pela sobrevivência, competição, processos evolutivos – como a se-
leção natural, deriva e interações ecológicas – lançam uma abordagem 
dinâmica sobre a origem das primeiras protocélulas, passando pelos 
processos que moldaram o surgimento dos sistemas de endomembra-
nas das células eucarióticas.

“Conhece-te a ti mesmo”. É com essa instigante frase socrática que 
o capítulo 3 - intitulado Evolução e Sistema Imune: reconhecimento 
do próprio, escolha de parceiros sexuais e gestação humana - des-
creve como nosso sistema imune reconhece o próprio e o não próprio. 
Além disso, o capítulo nos traz uma abordagem interessante a respeito 
da atração sexual e sua relação com o sistema imune, mostrando tam-
bém como o processo de desenvolvimento embrionário está intima-
mente conectado à atividade imunológica, tudo isso discutido sob um 
contexto evolutivo. Chegamos então ao capítulo 4, Compreendendo 
a Embriologia sob a luz da Evolução, onde os autores desafiam o en-
sino meramente descritivo de estágios sucessivos do desenvolvimento 
embrionário dos organismos. Nesse capítulo, a embriologia se reúne à 
evolução e ecologia, em uma área relativamente nova e prolífica da bio-
logia evolutiva: a Biologia Evolutiva do Desenvolvimento e Ecologia 
(Eco-Evo-Devo). A embriologia e a ecologia são apresentadas como 
processos importantes no âmbito evolutivo, promovendo o surgimen-
to de novidades fenotípicas. Ainda nessa esteira, o capítulo 5 - inti-
tulado Hereditariedade, Variação Biológica e Evolução - discute e 
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apresenta as diferentes formas de hereditariedade. Lançando um olhar 
para além da hereditariedade genética (DNA), os autores discutem os 
diferentes sistemas hereditários e a importância evolutiva da herança 
epigenética.

Os aspectos da evolução humana também estão contemplados nesse 
primeiro volume. Ao longo do capítulo 6, intitulado Raciocínio evolu-
tivo para a saúde e o movimento humano, o autor faz um chamado 
para a importância da integração da evolução na formação de profis-
sionais da saúde, apresentando um novo campo da ciência médica: a 
medicina evolutiva. No capítulo 7, Evolução Humana e Questões In-
terdisciplinares de Ensino na Área da Saúde, são exploradas questões 
envolvendo evolução e saúde humana, como o parto, a alimentação, o 
comportamento social, entre outros aspectos que fazem uma transec-
ção de diversos conteúdos do ensino básico, como a anatomia humana, 
sistema digestório e parasitologia. 

No capítulo 8, sob o título Evolução Humana: reflexões para evi-
tar o antropocentrismo em sala de aula, são apresentados diversos 
exemplos para a desconstrução do mito da excepcionalidade da espé-
cie humana na natureza, desafiando a concepção de que somos o ápice 
da evolução. A evolução talvez seja uma das maiores reafirmações so-
bre a nossa (in)significância na natureza: somos mais uma entre tantas 
milhares de espécies que vivem e viveram no planeta Terra. Já no ca-
pítulo 9, Ecologia I: explorando as inter-relações da vida sob a ótica 
evolutiva, temos uma abordagem diferenciada de ecologia, trazendo 
alguns aspectos dessa importante área para a teoria evolutiva, como 
a constante mudança dos ecossistemas (pelos fatores geológicos, mas 
também pela ação dos próprios organismos) e a questão de como essa 
intricada rede de interações influencia o percurso histórico-evolutivo 
das espécies.

O capítulo 10, intitulado Parece simples mas não é: equívocos co-
muns sobre evolução, encaminha uma discussão e um alerta impor-
tante: uma parte considerável dos estudantes, professores e até mesmo 
acadêmicos possuem dificuldades na interpretação de conceitos evolu-
tivos básicos. O capítulo aborda com detalhes alguns desses equívocos, 
mostrando os problemas de interpretar a evolução a partir de deter-
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minadas ideias comuns. Alguns desses equívocos são promotores de 
proposições pseudocientíficas a respeito da evolução da vida e até mes-
mo podem catalisar formas de negacionismo da evolução das espécies. 
Uma temática importante em tempos de crescente obscurantismo. Fe-
chando a presente obra, o capítulo 11 - com o título Aspectos histó-
ricos e filosóficos do pensamento evolutivo no contexto de ensino 

- apresenta a importância de considerações históricas e filosóficas na 
formação dos alunos e professores. Não basta o ensino dos produtos 
da ciência, é preciso também ensinar sobre a ciência, seus processos de 
construção de conhecimento e concepções subjacentes.

Espera-se que professores formados e em formação utilizem este 
livro como uma fonte de inspiração para inserir uma perspectiva evo-
lutiva nos diferentes conteúdos e disciplinas tradicionalmente traba-
lhados no Ensino Médio e Fundamental no Brasil. Obviamente, muito 
poderia ser discutido sobre evolução nas diferentes áreas da biologia. 
Os exemplos e enfoques adotados por cada capítulo não esgotam estes 
inúmeros debates, mas apresentam temáticas evolutivas em cada cam-
po da biologia que podem inspirar o professor em sua prática diária.

Referências bibliográficas
ARAÚJO, L.A.L. Evolução biológica: da pesquisa ao ensino. Porto Alegre: 
Editora Fi, 2017.
OLEQUES, L.C. et al. Evolução Biológica: percepção de professores de biolo-
gia. Revista Electrónica de Enseñanza de las Ciencias, v. 10, n. 2, p. 243-263, 
2011.
SMOCOVITIS, V. B. Unifying biology: the evolutionary synthesis and evo-
lutionary biology. Princeton, NJ: Princeton University Press, 1996.
ZAMBERLAN, E. S. J; SILVA, M. R. O evolucionismo como princípio orga-
nizador da biologia. Temas & Matizes, v. 15, p. 27-41, 2009.
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1
OS CONCEITOS DE EVOLUÇÃO E A 

SALA DE AULA DE BIOQUÍMICA 
UMA REFLEXÃO, UM 

CHAMAMENTO À LÓGICA

José Cláudio Fonseca Moreira 
Alana Castro Panzenhagen 

Daniel Pens Gelain

Don’t tell my mother that I’m biochemist; she 
thinks I’m a pianist in a brothel

 - Jacques Séguéla

Introdução

Quando fui convidado a falar sobre esse assunto em 2019, num 
seminário promovido pelo projeto de extensão para professo-
res chamado “Curso de Biologia Evolutiva na UFRGS”, perce-

bi que nunca havia pensado direito sobre isso e, juntamente com o 
professor Daniel P. Gelain, que divide comigo a disciplina de Bioqui-
mica I para o curso de Ciências Biológicas, e também com alunos de 
pós-graduação que participam da disciplina, começamos a divagar; a 
discussão de evolução é corriqueira em nosso laboratório uma vez que 
tanto eu quanto o professor Daniel gostamos do tema e também da-
mos aulas em disciplinas que enfocam essa abordagem, dita evolutiva. 
Essas disciplinas são: “Bioquímica ecológica”, “Bioquímica evolutiva” e 

“O que é vida? Uma abordagem bioquímica”. 
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Então decidimos consultar, mesmo que informalmente, outros co-
legas sobre como eles abordavam em suas práticas pedagógicas diá-
rias esse assunto. Para nossa surpresa, nossos colegas nem entenderam 
bem o questionamento, afinal, para eles, evolução era outra disciplina. 
No entanto, quando olhamos os livros de bioquímica mais utilizados 
e, entre eles, talvez o mais utilizado nas múltiplas disciplinas associa-
das aos conteúdos de bioquímica, o livro “Princípios de bioquímica 
de Lehninger”, editado por David L. Nelson e Michael M. Cox, vemos 
que, no primeiro capítulo do livro, com o título “Fundamentos de 
Bioquímica”, são apresentados os conhecimentos básicos de física, 
química, genética e evolução para a compreensão dos fundamentos 
da Bioquímica. A Bioquímica é apresentada como uma ciência que 
estuda fluxos de massa e energia; tais fluxos são demonstrados utili-
zando-se conceitos de física e química e deixando claro que os proces-
sos bioquímicos intra e intercelulares seguem essas leis e conectam os 
processos celulares com os processos ambientais. Dessa forma, as célu-
las e, por consequência, os organismos são sistemas abertos onde as 
trocas de matéria e energia com o meio permitem a sua construção 
e hereditariedade. E supreendentemente neste mesmo capítulo há um 
subitem: fundamentos evolutivos, onde a origem da vida é explicada e 
em que o processo que permitiu a vida ocorrer tal como a conhecemos, 
evoluindo desde a catálise completamente inespecífica para uma catá-
lise completamente específica e controlada. 

Não bastando isto, no capítulo seguinte encontramos a água. Nes-
te fantástico capítulo 2 são apresentadas as propriedades da água e o 
capítulo começa com uma frase que considero das mais importantes 
do livro, que é: O primeiro organismo vivo na terra, sem dúvida, apa-
receu em um ambiente aquoso, e o curso da evolução foi moldado pelas 
propriedades do meio aquoso no qual a vida começou (tradução da 7a 
Edição). Neste capítulo a importância das propriedades da água são 
esmiuçadas para que fique claro como a presença da água condicio-
nou o processo de origem e moldou a vida em nosso planeta. Mas 
uma questão importante não é abordada: como esta água veio parar 
aqui? A maioria de nós, professores, aproveita este capítulo para falar 
sobre forças de atração moleculares, geração de micelas e do famoso 
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pH. Mas aparentemente ao longo deste capítulo os conceitos de evo-
lução e das pressões moldadoras da água vão escorrendo pelo ralo e, 
depois disso, a importância da memorização de processos metabólicos 
e a complexidade dos mesmos vão tomando conta da sala de aula e 
nunca mais se fala em seleção natural ou adaptação com significado 
evolutivo. Muitos professores nem utilizam estes capítulos iniciais, ou 
utilizam livros que nem abordam estas questões, mas que introduzem 
o conteúdo apresentando a estrutura molecular de biomoléculas sem, 
no entanto, discutir que as formas bioativas das moléculas foram sele-
cionadas pelo ambiente aquoso, onde o metabolismo começou e, por 
isso, as células são sistemas aquosos diluídos e adentram catabolismo e 
anabolismo de uma maneira praticamente desconectada com qualquer 
pressão ambiental ou processo de adaptação. 

Por que isso acontece? Foi a questão que rodou em nossas discus-
sões por alguns dias: por que deste abismo entre a discussão de evolu-
ção e a sala de aula de bioquímica. Existe uma resposta simples? Sim, 
podemos dizer que, na maioria das vezes, as disciplinas de bioquímica 
são ministradas por professores de cursos que não têm evolução em 
sua grade curricular, como, por exemplo, professores oriundos de gra-
duações em química ou farmácia, e que a discussão evolutiva de bio-
química também não faz parte dos elencos de disciplinas das pós-gra-
duações em bioquímica. Podemos, ainda, pensar que a maioria das 
coordenações de cursos não cobra este tipo de ênfase nos conteúdos 
programáticos e súmulas das disciplinas, mesmo quando estas são di-
recionadas aos cursos de prefixo “bio”, como biomedicina, biotecnolo-
gia e até mesmo ciências biológicas. Entretanto, a nosso ver, essa lacu-
na dificulta o entendimento e torna a disciplina de bioquímica isolada 
do processo evolutivo que moldou todos os seres vivos; nos dá uma 
ideia errada acerca do surgimento do metabolismo abrindo espaço 
para ideias pseudocientíficas, como as apresentadas no livro “A Caixa 
Preta de Darwin” (Michael Behe, 1997). Tal lacuna separa a Bioquí-
mica do meio ambiente, tornando pouco interessante para o aluno 
seus conteúdos, pois estes ficam desconectos no tempo e no espaço. 
A inserção da bioquímica nos processos de pressão seletiva e adap-
tação nos permite entender porque, muitas vezes, processos que não 
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parecem lógicos foram aqueles selecionados pelos organismos como 
os mais eficientes em seu trabalho de trocar matéria e energia com o 
ambiente. Com isso os organismos podem resistir ao fluxo maior do 
universo - que busca o menor nível energético e a maior desorgani-
zação - aproveitando essa energia e matéria para o investimento em 
sua estrutura que, com um melhor ajuste, permite adaptação e o sur-
gimento de estratégias moleculares que melhorem cada vez mais esta 
troca (figura 1). Como resultado, a complexidade aumenta; daí vemos 
o surgimento do metabolismo, da compartimentalização, da pluricelu-
laridade, dos organismos, do sistema nervoso central, da consciência e 
da cultura, em um fluxo de aumento de propriedades emergentes, tal 
como apresentado na obra The origens of life: From the birth of life to 
the origin of language (John M. Smith e Eörs Szathmáry, 1999).

Voltando à vaca fria: como, então, entender essa lacuna e como 
corrigi-la? Para isso teremos que abordar este problema conceitual do 
porquê da dificuldade da bioquímica conversar com a evolução em 
sala de aula.

Figura 1. O metabolismo e o papel das enzimas. 
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1. O Lado da Evolução 
Entre as dificuldades encontradas por aqueles que querem aproxi-

mar a bioquímica da evolução em sala de aula está o fato de que a 
grande maioria dos livros de evolução, não importando serem mais 
voltados à divulgação científica ou mais técnicos e específicos da área, 
em sua grande maioria, dão mais ênfase à anatomia ou até mesmo ao 
comportamento do que à bioquímica. Isso parece incrível, uma vez 
que a evolução é um processo associado à vida em movimento através 
do tempo. Para definir vida, inclusive, fala-se que: um ser vivo seria 
um sistema autônomo aberto com capacidades evolutivas de fim aber-
to (Peritó, 2005). Assim podemos entender que esse sistema autôno-
mo teria de ser capaz de interagir com o ambiente, trocando massa e 
energia, daí “sistema aberto”. Modificações nesse sistema permitiriam 
que, mesmo com mudanças ambientais, ele continue a trocar matéria 
e energia da melhor maneira possível com esse ambiente mutável, per-
mitindo ao sistema autônomo usar essa energia para sintetizar suas 
partes componentes e criar uma identidade replicável que o individua-
lize do ambiente.

Oparin, em 1920, e Haldane, em 1929, falavam sobre o enigma da 
origem da vida e assumiam que a vida se originou na Terra em proces-
sos físico-químicos e que o melhoramento das condições de catálise e 
a especificidade das reações tornaram essas reações cada vez mais efi-
cientes e autorreplicantes, dando origem ao metabolismo que conhe-
cemos hoje. Tal processo teve como um dos momentos cruciais a indi-
vidualização deste metabolismo nascente do meio - pelas membranas 
- e a passagem por estados que podem ser definidos como “mundo de 
RNA”, “mundo de RNA e proteína” e, finalmente, “mundo de DNA”, 
onde e quando o famoso dogma da biologia molecular assume sua for-
ma madura. 

Claro que ainda temos muitas lacunas a preencher nessa história, 
como, por exemplo, onde ficam os vírus e viróides? Como entendemos 
os transposons e os príons? Mas vamos concordar que temos um bom 
começo para colocar a discussão de evolução nas salas de aula e mos-
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trar que a bioquímica esteve nas discussões de evolução e origem da 
vida desde seu início. Podemos ainda falar dos experimentos de Urey-

-Miller, em 1953, que tão bem trouxeram a discussão sobre a química 
pré-biótica: discussões sobre uma atmosfera oxidativa ou redutora, o 
surgimento do oxigênio, a partir da fotólise da água como processo 
doador de elétrons para as reduções geradoras de moléculas precurso-
ras e carregadas de energia, bem como a grande discussão sobre uma 
origem heterotrófica ou autotrófica da vida. 

A respeito dessa última questão, pelo lado autotrófico temos um 
ambiente químico simples e um metabolismo complexo, o que deter-
minaria a necessidade de um metabolismo inicial com mecanismos de 
catálise e bioenergéticos primitivos e a necessidade de células como 
eventos precoces. Em contrapartida, pelo lado dos que acreditam num 
início heterotrófico, com um ambiente probiótico químico complexo 
e um metabolismo simples, com os processos genéticos começando 
cedo e o surgimento precoce e espontâneo de polímeros autorreplican-
tes (RNA). Nesta hipótese, teríamos as células como eventos tardios e 
como meros compartimentos para estes replicadores. Como podemos 
perceber, a ideia da necessidade de catalisadores eficientes (enzimas) 
por si já daria para semestres e semestres de discussão em sala de aula. 
Esse entendimento é crucial, pois sabemos que o cerne do conheci-
mento bioquímico está no estudo dos fluxos de matéria e energia den-
tro da célula, entre células e entre células e ambiente; e isso tudo é 
necessariamente mediado por enzimas. 

Neste momento acho que é importante chamarmos atenção para o 
fato de que não importa se quem surgiu primeiro foi o metabolismo 
ou se foram os replicadores. O fato é que um dia estes dois processos se 
encontraram e se juntaram, dando origem ao nosso ancestral comum 
e, a despeito de diferenças de tamanho, forma e comportamento, todas 
as formas de vida compartilham a grande maioria dos processos mo-
leculares, tendo em vista que descendem de um ancestral comum que 
deve ter surgido aproximadamente há 4 bilhões de anos. 

Durante estes 4 bilhões de anos que nos separam do surgimento 
desse ancestral comum, os organismos divergiram entre si, formando 
as três grandes divisões da árvore da vida (árvore filogenética) e são 
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hoje conhecidos como: Archea, Bacteria e Eucaria (figura 2). As for-
mas de vida divergiram e se adaptaram aos mais diferentes ambientes, 
em que diferentes estratégias de retirar e aproveitar energia do meio 
surgiram: aproveitamento da energia de compostos inorgânicos redu-
zidos, aproveitamento da energia de compostos orgânicos reduzidos e 
até mesmo o uso da luz do sol para criar compostos reduzidos - o que, 
pela fotólise da água associada ao processo, acabou modificando nosso 
planeta e introduzindo oxigênio na atmosfera. 

No entanto, conforme os processos moleculares foram sendo es-
clarecidos pela ciência, ficou claro que as semelhanças nos processos 
moleculares são muito maiores que as diferenças externas: a con-
servação dos processos metabólicos ao longo da árvore filogenética é 
muito impressionante. Quando levamos em conta o tempo em que os 
ramos da árvore filogenética divergiram, poderíamos pensar que os 
processos bioquímicos entre seus ramos fossem muito diferentes, mas 
na verdade, o estudos destes processos nos mostrou que não. O que 
nos leva a uma discussão de que, muito provavelmente, quando che-
gamos ao ancestral comum, já havíamos testado o cerne dos processos 
bioquímicos e a experimentação não deixou muita folga para varia-
ções seguras, uma vez que a briga contra o famoso “mote” ou “drive” 
universal - que leva tudo nele a um menor nível energético e a uma 
maior desorganização - não permite erros ou desperdícios, condicio-
nando o processo a ser sempre o mais econômico e o mais seguro para 
o organismo vivo.
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Figura 2. Árvore filogenética da vida. 

Vale ressaltar que temos pioneiros nesta junção, como Enrique Mé-
lendez-Hervia, que em seus artigos primorosos apresenta temas onde 
evolução e bioquímica aparecem como forças moldadoras e que juntas 
nos fazem entender grandes questões, que também podem ser utiliza-
das em sala de aula como, por exemplo, as doenças relacionadas ao co-
lágeno e até mesmo a discussão de como o surgimento da agricultura 
favoreceu o surgimento da obesidade por modificar hábitos, mas não 
o metabolismo. O livro Biochemical Evolution (Athel Cornish-Bowden, 
2016, 2a Edição) que também discute tópicos interessantes, traz em um 
de seus capítulos - o capitulo 5, para ser mais exato - Os jogos que as 
células jogam (livre tradução), que compara a bioquímica ao problema 
do fazendeiro que tem que atravessar um rio utilizando um bote para 
levar uma galinha, uma raposa e um saco de milho (figura 3). Por que 
essa comparação? Porque, muitas vezes, o processo evolutivo selecio-
nou processos que, à primeira vista, nos parecem ilógicos e até mesmo 
mais trabalhosos que o necessário. Vemos que, na solução do proble-
ma, o fazendeiro não pode colocar tudo o que precisa transportar no 
bote ao mesmo tempo, portanto, por segurança, ele deve elaborar uma 
estratégia que tenha o mínimo de gasto energético, número de viagens, 
e o máximo de segurança (para que a galinha não coma o milho e a 
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raposa não coma a galinha). Um perfeito exemplo do princípio da par-
cimônia, ou “navalha de Occam”, em funcionamento.

Figura 3. O problema do fazendeiro. Ilustração: Voltaire Dutra Paes Neto.

Bastaria iniciarmos uma discussão sobre eficiência e segurança e, 
assim, poderíamos explicar porque, muitas vezes, um processo com 
mais passos, menores saltos energéticos entre seus componentes e 
mais passos de regulação representa um ganho em relação a proces-
sos menores, mas com mais riscos ao sistema celular. Dessa forma, es-
taríamos introduzindo uma bela discussão sobre acaso e necessidade 
nos parâmetros bioquímicos, expressões tão bem utilizadas no livro 
de Jacques Monod, de 1970, que recebe exatamente esse título, O acaso 
e a necessidade. Quando pensamos no acaso como gerador de va-
riabilidade e a necessidade como força seletiva podemos discutir 
vários processos bioquímicos sob essa luz e conduzir o pensamento 
do aluno para o processo evolutivo como norteador do caminho, se-
guido pelo metabolismo desde seu início até o momento atual, além de 
introduzir a ideia de que esse caminho ainda não parou, considerando 
o processo evolutivo da célula como um processo de evolução de final 
aberto, como os evolucionistas modernos gostam de explicar. 

Pensando na bioquímica como uma ciência que estuda fluxos de 
matéria e energia podemos nos deixar levar pela miríade de caminhos 
seguidos pelas moléculas nas células, nos organismos e entre os orga-
nismos e acabarmos considerando o processo complexo demais para 
ter sido gerado em partes. E isso nos leva ao próximo item do capítulo, 
as dificuldades que a própria bioquímica apresenta.
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2. O Lado da Bioquímica
O trabalho dos cientistas que hoje são reconhecidos como os pri-

meiros bioquímicos, tais como Eduard Buchner e Frederick W. Küh-
ner, tinha como objetivo a “compreensão da natureza da vida”, tal como 
descrito no frequentemente ignorado primeiro capítulo do Princípios 
de Bioquímica de Lehninger. Não é surpresa, portanto, perceber que 
a descoberta de Buchner - de que a fermentação do açúcar em álcool 
por leveduras era realizada por moléculas inanimadas, capazes de rea-
lizar este trabalho mesmo após serem extraídas de uma célula viva - é 
lembrada hoje não como o “início da bioquímica” (embora muitos a 
considerem assim) ou a descoberta da glicólise, mas sim como o fim 
do “vitalismo” e o marco do início da compreensão da lógica da vida 
sob o ponto de vista molecular. Partindo, portanto, do contexto his-
tórico, fica ainda mais difícil compreender a atual dissociação entre 
bioquímica e evolução nas salas de aula.

Pensando em como a bioquímica pode ser entendida evolutivamen-
te e como facilitar as coisas para quem deseja essa abordagem, chega-
mos à conclusão de que existe um erro muito comum e fundamental 
que dificulta, na maior parte das vezes, o entendimento da bioquímica 
do modo certo, na nossa opinião, é claro. Esse erro pode ser descrito 
assim: ao ficarmos de frente para um mapa metabólico pela primeira 
vez (e ele é assustador), abre-se um labirinto de caminhos que parecem 
ir para todos os lados, criando uma gigantesca teia sem lógica e com-
pletamente emaranhada, de onde surge a ideia de que o metabolismo 
teria que necessariamente ser complicado quando, na verdade, ele é 
apenas complexo. Estas duas palavras não são sinônimos, muitas vezes 
são utilizadas como tal, mas não o são. O metabolismo é complexo. 
Tal confusão talvez surja porque discutimos metabolismo como um 
processo termodinâmico e o representamos como cinético, mas, na 
maioria das vezes, deixamos dúbia a fronteira sobre essas duas visões. 

Vamos deixar de lado os potenciais, as concentrações, o início e o 
fim dos processos e pensá-lo como fluxo. Lembrando que cada molé-
cula ocupa na rede um papel dual, podendo tanto ser tanto um inter-
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mediário (atuando na transformação de alguma molécula em outra), 
quanto um regulador (sendo um elemento da rede que também atua 
em sinais de fluxo e pode ser utilizada para construir outra molécu-
la). Podemos incluir na análise as condições onde a rede se insere e 
as variações ambientais, a fim de estudar o processo como um fluxo, 
entendendo como o sistema responde às pressões ambientais, que são 
dinâmicas. Podemos perguntar também se existe uma rede suficiente-
mente adequada para a resposta das pressões do sistema, se esta rede 
consegue dar a resposta mais eficiente e se ela é logica ou não, e caso 
não seja, porque não é. Que fatores condicionam a manutenção de vias 
que aparentemente não seriam lógicas? Estaríamos mudando da álge-
bra do processo para o entendimento da topologia e da geometria do 
mesmo. Esta visão que passa a ser uma visão qualitativa do processo 
nos permite entendê-lo. 

A biologia de sistemas é uma metodologia e área da bioquímica 
que nos permite investigar redes de fluxo através da análise de sua to-
pologia, entendendo e predizendo o comportamento de moléculas que 
interagem entre si, dentro de vias e entre processos. Estudar o metabo-
lismo dessa maneira nos permite isolar subredes e entender como elas 
respondem às pressões ambientais e pensar que estas redes, embora 
tenham surgido de maneira independente, ao ficarem confinadas no 
espaço determinado pela individualização do meio (surgimento de 
membranas) e pelo princípio da economia de espaço e energia, com-
partilharam intermediários, gerando este emaranhado que conhece-
mos hoje. Podemos pensar no sistema operando em módulos que se 
intercomunicam e, muitas vezes, quando não entendemos a lógica de 
pedaços, adquirem sentido quando pensados como componentes de 
redes de fluxo de matéria e energia, permitindo eficiência e fazendo 
frente à imensa força do universo que nos leva à desorganização.

A mudança de ponto de vista nos permite avaliar o fluxo em ou-
tras dimensões e, portanto, fazer com que interações aparentemente 
ilógicas assumam um sentido que seria impossível de ser detectado 
em outro plano. Assim como no romance de Abbott (1884), Flatland 
ou “mundo plano” (tradução literal), - em que um quadrado (de duas 
dimensões) é visitado por uma esfera (de três dimensões) que invade o 
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seu mundo - somente a intervenção de um novo observador (a biolo-
gia de sistemas) pode abrir a mente do observador primário (métodos 
clássicos e não dinâmicos) à possibilidade do entendimento de novas 
interações (ou dimensões no mundo plano). A maneira de abordar e 
estudar metabolismo, não tendo como foco a reação individual, mas 
sim as funções de rede que a biologia de sistemas associada aos estu-
dos de topologia e entropia de rede e dos seus elementos reguladores 
(sinais e moléculas que regulam a atividade dos catalisadores-chave), 
nos permite fornecer ferramentas para esta alteração de perspectiva na 
maneira de apresentar o metabolismo aos alunos. Assim, este processo 
pode ser apresentado como dinâmico e associativo entre o que está 
dentro da célula e o que está fora da célula, permitindo ao estudante si-
tuar este processo como uma adaptação às pressões evolutivas do meio 
e do caminho que este ser vivo percorreu na árvore filogenética. 

É possível, pela abordagem de biologia de sistemas, detectar os pon-
tos mais ou menos suscetíveis a pressões evolutivas, pontos que devem 
ou não ser mais preservados e conservados e estudar o surgimento dos 
processos por este viés. Isto é fácil? Claro que não. Temos uma tradição 
de estudo em bioquímica que favorece o enfoque em uma reação ou 
processo isolado e, devido à divisão de conteúdo pelo tempo de curso, 
quase nunca acreditamos que teremos tempo para isso. Além do mais, 
a abordagem tradicional considera mais importante intermediários, 
cofatores, inibidores e produtos, sendo que o entendimento do pro-
cesso e das conexões desses processos entre si e de como as pressões 
seletivas ambientais agem sobre eles, fica a cargo do aluno; isso se ele 
algum dia tiver vontade ou até mesmo a capacidade de, por si mesmo, 
chegar a estas conclusões.

Muitas vezes nos perguntamos: por que nossos alunos não se es-
forçam? Porque não se dedicam às nossas disciplinas? Eu devolvo a 
pergunta: por que, apesar de todas as novas maneiras de abordar in-
terdisciplinarmente os conteúdos, teimamos em deixá-los isolados e 
desconectados como nós aprendemos? Não seria mais interessante 
vencermos nossas limitações, quebrarmos as barreiras da tradição e 
colocarmos novas fronteiras para nossos alunos? Apresentarmos os se-
res vivos como centros de transformação de energia e matéria e a vida 



25

VOLUME I -  INTERDISCIPLINARIDADE & EVOLUÇÃO

◀ Voltar ao Sumário

como a eterna briga contra o mote universal de menor energia e maior 
desorganização. Na bioquímica estariam as estratégias que seleciona-
mos para poder realizar a tarefa de estar vivo e deixar descendentes.

Figura 4. Representação gráfica de redes de interação proteína-proteína. A: Rede de inte-
rações das vias que compõem o grupo “sistema nervoso” na base de dados Kyoto Encyclo-
pedia of Genes and Genomes (KEGG). B: Rede de interações das vias de apoptose, autofagia 
e senescência, com suas intersecções representadas. Imagem elaborada com Cytoscape 
versão 3.7.1. 
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Figura 3. Esta imagem foi elaborada com vetores criados por freepik e brgfx, 
usando recursos de Freepik.com. Com alterações. Termos de licença: https://
www.freepikcompany.com/legal#nav-freepik.
Figura 4. Fonte: grupo de genes: https://www.genome.jp/kegg/, interações: 
http://string-db.org/ (parâmetros = “database” e “experiments” e confiança 
de 0.7). Licença: Creative Commons BY 4.0 (https://creativecommons.org/
licenses/by/4.0/). Nenhuma alteração de imagem foi feita.
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2
PENSAMENTO EVOLUTIVO E 

CITOLOGIA

Carlos André Silva Junior

1. O que é evolução biológica?

Imagine a mãe natureza, mas não como uma fada bela e cordial. 
Tente imaginar uma espécie de monstro, uma entidade quiméri-
ca com muitos tentáculos de garras e que tenta incessantemente 

aniquilar a vida da face da Terra. Essa entidade causa doenças, altera 
as existentes, muda o clima, o ar, a água e solo, induz os organismos a 
lutarem entre si, matarem uns aos outros por recursos, território e por 
reprodução.

Agora imagine que os seres vivos se esforçam, com os atributos 
natos de cada indivíduo, para sobreviver frente a essas dificuldades e 
quando conseguem se reproduzir, geram filhotes com capacidades um 
pouco melhores de sobrevivência. Assim, os filhos continuam o legado 
dos pais, de lutar contra a natureza exterminadora e perpetuar a vida, 
melhorando-a através de seus descendentes.

Esta disputa regida pelo nascimento de indivíduos com adaptações 
que respondem melhor às dificuldades impostas é o que eu chamo de 
processo evolutivo. Cada vitória dos seres vivos, marcada pela gera-
ção em que uma novidade adaptativa se torna comum em toda a popu-
lação, é o que eu chamo de evolução.

A seleção natural, cerne do pensamento evolutivo e um dos fatores-
-chave da evolução biológica, consiste em um montante de dificulda-
des que o ambiente impõe aos seres vivos e que determina, do rol de 
características existentes nas espécies, quais devem ou não se manter. 



28

ENSINO DE BIOLOGIA: UMA PERSPECTIVA EVOLUTIVA

◀ Voltar ao Sumário

Resulta disto que, ao longo de várias e várias gerações, uma espécie vai 
se modificando lentamente e se tornando outra ou outras. Alcançare-
mos a mesma compreensão se entendermos que cada indivíduo, ainda 
que da mesma espécie, apresenta sutis diferenças entre os demais e 
nem todas são visíveis. Essas diferenças são a manifestação fenotípica 
de uma ou mais mutações genéticas ou rearranjos cromossômicos – 
permutação – ocorridos nos gametas ou na célula inicial que o formou. 
Essas diferenças surgem antes da concepção e por isso são aleatórias 
no que diz respeito a sua funcionalidade. A depender das condições 
do ambiente em que o organismo viverá, essas características exclusi-
vas podem não interferir na sua sobrevivência; ou o podem de forma 
negativa – e dificultar uma ou mais capacidades – ou de forma positi-
va – favorecendo-o em uma ou mais capacidades. No último caso as 
chances de sobrevivência e reprodução daquele indivíduo serão ligei-
ramente aumentadas em relação aos demais. Seus descendentes pode-
rão herdar suas aptidões e se sobressair frente às mesmas pressões. Ao 
longo de várias gerações, as características que melhor respondem às 
dificuldades impostas pelo ambiente são naturalmente selecionadas, o 
que modifica a espécie.

A seleção natural, essa “luta pela existência”, em suas diferentes for-
mas e através dos mecanismos causadores de variabilidade, determina 
o surgimento, a diversificação, o comportamento e a extinção das es-
pécies ao longo da história; da vida; e em todo o tempo.

A evolução acontece nos organismos vivos, mas não são eles pró-
prios que a conduzem. Indivíduos que possuem a mesma caracterís-
tica adaptativa podem ter desempenhos diferentes se estiverem em 
ambientes diferentes. Cada ambiente, ainda, está sujeito a alterações, 
seja por fatores próprios (intemperismo geológico, erosão, oxidação, 
lixiviação, etc...), seja pela presença de organismos vivos. Sim, a sim-
ples presença dos organismos no ambiente basta para modificá-lo (al-
gumas destas mudanças podem ser catastróficas, como veremos), do 
que se entende que nenhuma característica é absoluta em relação à sua 
eficiência adaptativa. É o ambiente, impondo diferentes dificuldades 
sobre as populações, que ditará os caminhos evolutivos de cada espécie.
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Se até este ponto entendemos o texto como uma introdução, uma 
problematização motivadora, consideramos uma disciplina escolar – 
evolução biológica. De fato, o é; mas não apenas. O evolucionismo de 
Darwin e Wallace e sua “evolução” – a Teoria Sintética da Evolução – 
envolvem toda a biologia como forma de pensá-la; formam o alicerce 
que a mantém, enquanto ciência, não menos descritiva, mas claramen-
te mais dedutiva. 

Considerando este argumento e pensando na educação básica, 
como seria o ensino de biologia numa perspectiva evolutiva? O que 
propomos neste capítulo é parte da resposta.

Eis que um professor do ensino médio dá início 
ao novo assunto:
PROFESSOR

– Começaremos hoje os trabalhos em CITO-
LOGIA, que é a ciência que estuda as células.

– Os estudos de Robert Hooke, Mathias J. 
Schleiden e Theodor Schwann resultaram na 
construção da TEORIA CELULAR. De acor-
do com essa teoria:
Todos os seres vivos são formados por células 
e pelos seus produtos. Portanto, as células são 
as unidades morfológicas dos seres vivos.
As atividades fundamentais que caracterizam a vida 
ocorrem dentro da célula. Por isso, as células são as 
unidades funcionais ou fisiológicas dos seres vivos.
Novas células formam-se pela reprodução de outras 
células preexistentes, por meio da divisão celular.
ALUNO “A”
– Professor, mas o que é uma cé-
lula?

Diálogos em Sala de Aula
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PROFESSOR
– Pensem o seguinte: podemos “desmontar” o corpo humano ou de 
outros animais ou plantas quaisquer em partes. Quais seriam elas?
ALUNO “A”
– Os órgãos. Tipo as patas, as folhas...
PROFESSOR

– Certo! E os órgãos: Podem ser desmon-
tados?
ALUNO “B”
– Pode sim. Acho que são aqueles tecidos, 
epitélio, conjuntivo...
PROFESSOR

– Sim! Isso mesmo! E esses tecidos podem 
ser desmontados em milhões, bilhões de 
blocos microscópicos de diferentes forma-
tos. Estes são as células.
ALUNO “C”
– Professor: de onde vem todas essas células?
PROFESSOR

– Cada célula é formada por uma célula que exis-
tia antes.
 ALUNOS “G, A, D, K, V, U, T, R...”

– Uai! Então, de onde veio a primeira célula de todas?

Um dos conteúdos tratados no ensino médio (geralmente no 1º ano) 
é a citologia. E este conteúdo figura entre os mais descritivos de todo 
o currículo. Apresentamos as células como unidades formadoras dos 
seres vivos, as classificamos em procariontes e eucariontes; estas últi-
mas em animais e vegetais. Por fim, tratamos das organelas e suas res-
pectivas funções (figura 1). Não é raro algum aluno questionar sobre 
a origem das células de um organismo; sobre a origem das células 
anteriores às que o formaram; como surgiu a primeira célula. Esta se-
quência de preguntas é a mais relevante em nosso contexto; note que 
elas se colocam no sentido inverso da evolução, o que nada mais é que 
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a construção de uma árvore filogenética a partir dos primeiros ances-
trais. Tracemos, então, a história da célula, da sua possível origem até a 
atualidade, lançando mão do pensamento evolutivo.

Figura 1. Mapa conceitual dos conceitos trabalhados em aulas de citologia.
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2. Matéria Prima

Figura 2. Ilustração de uma possível paisagem da Terra pré-biótica.

Não se sabe ainda qual paisagem o planeta Terra apresentava quan-
do a vida surgiu. Também não se sabe exatamente como a vida surgiu. 
Trabalhamos com hipóteses diferentes que possuem sustentações bas-
tante plausíveis. A hipótese conhecida como Evolução Molecular da 
Vida, postulada por Alexander Oparin (1924) e John B. S. Haldane 
(1928) propõe que as moléculas orgânicas necessárias ao surgimento 
da vida se formaram a partir de moléculas inorgânicas presentes na 
atmosfera primitiva do planeta. De acordo com Oparin e Haldane, nos 
períodos iniciais (entre 4,6 e 2,7 bilhões de anos atrás) a Terra apresen-
tava uma atmosfera mais simples, constituída por amônia, metano, hi-
drogênio e água, com apenas traços de oxigênio ou ozônio. Sem cama-
da de ozônio, muito mais quente e com intensa atividade vulcânica, o 
planeta se encontrava bombardeado por tempestades, descargas elétri-
cas e radiações solares. Estas condições levaram os gases a reagirem 
entre si e formarem moléculas gradualmente mais complexas, inclusi-
ve as biológicas. Estas moléculas eram sintetizadas, precipitadas e car-
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readas pelas chuvas para lagos e rochas quentes. Por bilhões de anos 
essa massa “pré-nutriente” se acumulou nos mares primitivos forman-
do o que Oparin chamou de sopa primordial. As moléculas nessa 
sopa poderiam reagir entre si produzindo polímeros – peptídeos, nu-
cleotídeos, sacarídeos – que também reagiriam e interagiriam entre si 
formando aglomerados isolados mais ou menos estáveis que ele cha-
mou de coacervados (figura 3). Destes “protótipos da vida”, os mais 
instáveis se desfizeram. Dentre os mais estáveis, alguns, devido à sua 
composição molecular, seriam capazes de assimilar a matéria orgânica 
disponível no ambiente ou de outros coacervados, aumentando seu 
volume e se dividindo. Aqueles que, ao se dividir mantiveram a estabi-
lidade estrutural em ambas as partes podem ter sido os primeiros an-
cestrais, pois apresentavam pelo menos três atributos da vida: nutri-
ção/assimilação, crescimento e reprodução.

A hipótese dos coacerva-
dos sustenta que as primeiras 
células eram bem simples. O 
que não significa que fossem 
todas iguais; e logicamente 
não seriam. Minimamente, se 
entendemos que a evolução 
química culmina em aglome-
rados de biomoléculas que 
funcionam como sistemas 
bioquímicos isolados, capa-
zes de catalisar reações dire-
cionadas para a manutenção 
destes sistemas, podemos considerar que alguns deles eram maiores; 
ou que catalisavam mais rapidamente uma ou mais reações. Para isso 
precisariam de reagentes, os quais se encontravam em abundância no 
ambiente. A absorção destes reagentes seria a estratégia mais simples, 
o que não descarta a possibilidade de um sistema maior assimilar sis-
temas menores utilizando suas biomoléculas. Alguns desses sistemas 
poderiam crescer até certo ponto e, então, se dividir em dois. Conside-
rados vivos ou “esboços da vida”, os coacervados, neste contexto, esta-

Figura 3. Coacervados ao microscópio óptico. 
Fonte: https://upload.wikimedia.org/wikipedia/
commons/8/87/Coacervats.JPG

https://upload.wikimedia.org/wikipedia/commons/8/87/Coacervats.JPG
https://upload.wikimedia.org/wikipedia/commons/8/87/Coacervats.JPG


34

ENSINO DE BIOLOGIA: UMA PERSPECTIVA EVOLUTIVA

◀ Voltar ao Sumário

vam sob as leis da evolução e por elas inevitavelmente é que chegam às 
primeiras células. Temos aqui um cenário hipotético onde surge a vida. 
Mas quais evidências sustentam essa hipótese?

Oparin e Haldane não 
puderam testar suas ideias, 
mas, em 1953, Stanley L. 
Miller e Harold C. Urey re-
produziram em laboratório 
a atmosfera e as condições 
ambientais propostas por 
Oparin (figura 4). Em um 
sistema fechado eles simu-
laram a atmosfera primitiva 
com os gases metano, amô-
nia e hidrogênio; utilizaram 
eletrodos que produziam 
faíscas elétricas para simu-
lar descargas de raios e re-
lâmpagos; em uma parte do 

sistema ocorria ebulição da água; o vapor resultante passava por um 
condensador, em outra parte, de modo a promover um fluxo unidire-
cional. Como resultado, obtiveram moléculas mais complexas, dentre 
elas, aminoácidos, bases nitrogenadas e carboidratos simples. 

Sidney Fox, em 1957, obteve cadeias peptídicas semelhantes a pro-
teínas aquecendo a seco uma mistura de aminoácidos. Contra esta 
hipótese pesam estudos mais recentes que indicam uma composição 
atmosférica diferente da proposta por Oparin e Haldane, sobretudo 
oxidativa, e não tão redutora como propuseram. Outros estudos de-
monstram que vulcões no interior dos mares primitivos constituiriam 
ambiente favorável para aquelas sínteses.

Outra hipótese, a da panspermia, sugere que estas moléculas or-
gânicas primordiais teriam se formado no espaço extraterreste e trazi-
das por cometas, meteoros e meteoritos. Análises de asteroides caídos 
no planeta ou em órbita (como o cometa Wild 2 analisado por sonda 
lançada pela missão Stardust da NASA) identificaram bases nitrogena-

Figura 4. Representação do experimento de Opa-
rin e  Haldane
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das, aminoácidos e monossacarídeos nessas rochas. É importante es-
clarecer que as duas possibilidades citadas propõem outros ambientes 
possíveis para o surgimento da vida na Terra, mas não sugerem como. 
O problema apenas muda de endereço. Ambas as hipóteses sugerem 
lugares onde as ideias de Oparin, Haldane, Miller, Urey e Fox seriam 
mais prováveis.

Ainda que estes experimentos e análises comprovassem uma possí-
vel evolução química que promova a formação de compostos orgâni-
cos, e mesmo sendo possível se observar a formação do coacervados 
em laboratório, a distância entre estes e uma célula primordial é grande 
demais para que se possa elevar esta hipótese a uma teoria. Por outro 
lado, isto não diminui o valor de todos estes pensamentos, descober-
tas e constatações, muito menos invalida sua aplicabilidade enquanto 
construtoras do conhecimento. As verdades científicas nunca foram e 
talvez nunca serão absolutas. Arrisco-me a dizer que são mais ou me-
nos sólidas em diferentes momentos tecnológicos da história humana, 
pois precisamos de ferramentas para construir todos os nossos conhe-
cimentos. Da descoberta do fogo até aqui, dominamos e construímos 
ferramentas e conhecimentos cada vez mais complexos e, para isso, 
precisamos de instrumentos. Sabemos, portanto, apenas o que nos é 
possível saber, por enquanto.

As hipóteses apresentadas sugerem diferentes condições para a for-
mação das primeiras moléculas orgânicas. Contudo, todas convergem 
para o entendimento de que, no momento em que a primeira forma 
de vida surgiu, este material já estava presente em abundância, sendo a 
matéria prima da qual ela se constituiu e este entendimento basta para 
sustentar os possíveis eventos que resultarão na vida. 

Não temos a pretensão de tratar, aqui, uma explanação, tão pouco 
construção conceitual sobre o que seja a vida. Mas é preciso estabelecer 
um marco que certifique onde (quando) ela passa a funcionar sob as 
leis biológicas universais. Nos referimos, evidentemente, a evolução 
biológica proposta pelo darwinismo/teoria sintética da evolução. A 
vida, então, passa a existir com a hereditariedade; quando os organis-
mos capazes de se reproduzir, produziram novos seres mais semelhan-
tes a si que a outros aleatoriamente escolhidos dentro da população. 
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Essa capacidade resulta necessariamente da existência de alguma for-
ma de registro biológico das propriedades básicas a todos da espécie e 
daquelas minuciosas, diferenciais, exclusivas de cada indivíduo.

O estado da arte tecnológico atual nos permite entender que a célu-
la surge em uma versão bem simples e evolui para as diversas formas 
existentes com diferentes níveis de complexidade. A ordem de apare-
cimento de cada novidade evolutiva, entretanto, não é tão clara. Nesta 
situação pode ser difícil compreender de forma simplesmente descri-
tiva como as células atuais se formaram (figura 5). Evolutivamente sa-
bemos que cada característica nova que surge na célula, como em todo 
ser vivo, se mantém porque responde favoravelmente a uma ou mais 
dificuldades impostas pelo ambiente. Essa perspectiva nos permite 
aceitar caminhos evolutivos possíveis e plausíveis; de sorte que, uma 
possível futura elucidação da cronologia real dos eventos, mesmo que 
mude este relato, não ferirá o raciocínio que o conduziu.

Figura 5. Árvore evolutiva dos primeiros ancestrais

3. A Célula Prima
As primeiras células eram estrutural, morfológica e fisiologicamen-

te mais simples que as atuais. Não significa que eram todas iguais. É 
possível que as primeiras gerações extraíssem energia de moléculas 
inorgânicas para suas poucas atividades metabólicas. Posteriormente, 
uma estratégia mais complexa deve ter surgido e sido vantajosa, e re-
sultou nas células fermentadoras. O eram por não possuírem o aparato 
enzimático necessário para a respiração aeróbica? Talvez. Mas, certa-
mente, por falta de comburente. A célula ancestral surge em um pla-
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neta sem gás oxigênio e provavelmente fermentava a matéria orgânica 
disponível para obter energia. Este processo produzia dióxido de car-
bono, subproduto que era dispensado pela célula e, se acumulando na 
atmosfera, ampliava o efeito estufa. A ausência de O2 significa ausên-
cia de Ozônio, sendo este, um produto de sua reação; reação essa que 
absorve radiação ultravioleta e a converte em calor. Este período deve 
ter produzido mutações com uma frequência muito alta, visto que não 
havia barreira para a radiação solar, particularmente para as ultraviole-
tas. Mesmo com os diferentes mecanismos de controle, reparo e prote-
ção da informação genética se desenvolvendo de forma concomitante, 
seria difícil imaginar a quantidade de variações produzidas nas poucas 
características existentes. Mais difícil é conceber quais mutações resul-
taram em características inéditas. Mas sabemos quais delas resultaram 
em adaptações que permitiram a sobrevivência da vida ao longo do 
tempo e isto nos bastará para esta perspectiva. Consideremos aquelas 
ocorridas sobre a membrana celular (figura 6).
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Figura 6. Variações hipotéticas dos dobramentos de membrana (invaginações, galerias, 
cisternas, tubulações, vesículas, etc...) que teriam ocorrido nas células ancestrais.

Neste momento a célula ancestral, provavelmente um procarioto, 
apresenta um aparato proteico que lhe confere capacidades básicas. 
Em algum momento a célula adquiriu capacidade de dobramento de 
sua membrana. Este evento evolui para dois processos marcantes: a 
evaginação e a invaginação, que por sua vez, evoluíram, respectiva-
mente em fagocitose e pinocitose. Ambos se mostraram mecanismos 
mais eficientes que a difusão para a obtenção de nutrientes, visto que 
esta funciona muito bem desde que as moléculas (nutrientes) sejam 
simples. Já as endocitoses permitem englobar grandes quantidades de 
moléculas mais complexas, pedaços de células mortas ou mesmo célu-
las vivas e digeri-las. O englobamento de partículas requer a capacida-
de de invaginar a membrana celular. 
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Em um ambiente altamente promotor de mutações, estas invagi-
nações se dariam em diferentes formas, profundidades, frequências 
e duração. Algumas destas variações se mantiveram e melhoraram 
terminando em dobramentos de membrana no interior celular mais 
próximos de cada evento metabólico e, em último nível, próximos à 
fonte da expressão das características: o DNA. Nesta linha de racio-
cínio, os vacúolos digestivos – lisossomos – teriam surgido primeiro, 
visto que a aquisição de matéria (nutriente) é anterior ao metabolismo 
em si. Posteriormente, os retículos endoplasmáticos (RE) dinamiza-
ram e direcionaram o trânsito de moléculas. As regiões do RE mais 
próximas ao material genético terminaram por envolvê-lo, formando 
a carioteca. Os ribossomos aderidos às paredes do RE próximo ao 
núcleo diminuem o tempo de tradução do RNAm. A síntese proteica 
mais rápida torna todos os demais processos mais rápidos.

A capacidade sintética aumentada permite também uma produção 
maior que a demanda, pelo menos em determinado instante. Ou um 
ou mais conjuntos de substâncias podem ser produzidas em um mo-
mento, mas serem utilizadas em outro. Ambos os casos sugerem que a 
célula acumularia estes produtos em seu interior para depois destiná-

-los; uma nova organela surge e consegue cumprir ambas as demandas.
O complexo de golgi assimila vesículas de membrana desprendidas 

dos retículos endoplasmáticos e contendo substâncias neles produzi-
das. Estas vesículas se fundem, formando pacotes maiores que permi-
tem armazenar substâncias produzidas pela célula e que serão usadas 
em determinados períodos. Permite também estocar partes de mem-
brana contendo proteínas sinalizadoras, enzimáticas, canais de entra-
da ou saída de substâncias. Posteriormente, estas bolsas se integram à 
membrana citoplasmática, liberando as substâncias armazenadas ou 
incorporando as proteínas de membrana (figura 7). Temos até aqui um 
trajeto evolutivo que resultou na extinção de muitas características, no 
refino das variantes daquelas que se mantiveram, no surgimento de 
outras novas que resultaram em vantagens adaptativas à célula e, é cla-
ro, outras tantas que são neutras, pois não interferem na sobrevivência.
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Figura 7. Uma possível célula “protoeucarionte”. Note que os diversos dobramentos inter-
nos de membrana já se consolidaram em organóides com funções definidas e em uma 
carioteca. Entretanto organelas como cloroplastos e mitocôndrias não aparecem nessa 
célula, pois ainda não existem organismos aeróbios; tão pouco os fotossintetizantes.

Em algum momento, em meio aos diversos mutantes que emergem 
a cada geração, um organismo se destacou, sendo capaz de sintetizar 
matéria orgânica a partir de compostos inorgânicos, especificamente 
H2O e CO2. Surge o primeiro fotossintetizante e sua novidade evo-
lutiva indubitavelmente garante sua sobrevivência e destaque frente às 
outras formas celulares. O CO2 é produzido nos processos fermenta-
tivos e não tem utilidade para os outros organismos. Desnecessário 
explicar que não havia competição por água. A fotossíntese foi uma 
novidade evolutiva muito vantajosa (talvez mais que a já existente qui-
miossíntese, visto que a energia solar é bem mais abundante e acessí-
vel que a de reações inorgânicas) e destaca-se aqui seu subproduto, o 
gás O2, que era quase ausente até então. Por milhões de anos a ativi-
dade fotossintética fez aumentar muito a população dos autótrofos e a 
concentração atmosférica de O2. Esta nova forma de vida permane-
ce procarionte, são bactérias fotossintetizantes muito semelhantes às 
atuais cianobactérias (figura 8).

É próprio da atividade biológica modificar o ambiente. E estas mo-
dificações produzem novas pressões sobre os seres vivos. É isso que 
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o oxigênio atmosférico produz. Seu poder oxidante causa a morte de 
muitos organismos, uma vez que a grande maioria dos organismos era 
metabolicamente incapaz de direcioná-lo para não lhes prejudicar. Os 
sobreviventes são aqueles que se mantiveram em locais não alcançados 
pelo O2, como grandes profundidades marinhas e abaixo do solo. 

Figura 8. Árvores evolutivas dos primeiros eucariotos e de ancestrais contemporâneos.

Por outro lado, um grupo de procariontes mutantes, os aeróbios, já 
se encontravam no ambiente. Portadores de um mecanismo até então 
sem funcionalidade relevante, estes poucos não apenas vivem bem na 
presença do O2, como conseguem usá-lo para degradar nutrientes e 
obter energia em níveis muito maiores que a fermentação. Chegamos, 
talvez a 2 bilhões de anos atrás, a um novo contexto ambiental, uma 
nova biosfera: as formas de vida existentes povoam as regiões aquáti-
cas, ainda contendo compostos orgânicos que podem ser usados como 
alimento, mas estes possivelmente se tornam cada vez mais escassos, 
iniciando uma competição por recursos. Os competidores se diferem 
em três grupos de seres unicelulares de vida livre – os fotossintetizan-
tes e sua produção biomolecular aumentando a concentração de O2 
atmosférico; os aeróbios, que conseguem se favorecer com esse gás 
para a obtenção de energia; e os primeiros eucariotos anaeróbios em 
potencial via de extinção. 
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Os mecanismos de englobamento de partículas, assim como qual-
quer outro aspecto fisiológico, podem apresentar variações e estas cus-
tar ou valer a vida da célula. Justamente uma alteração em um fermen-
tador salvou o grupo. Ao englobar um dos organismos aeróbicos, um 
mutante apresentou alguma alteração que interferiu no mecanismo de 
digestão. Impossibilitada de digerir aquela célula, o mutante passa a 
hospedar em si um outro organismo que, para a sorte do eucarioto, é 
capaz de metabolizar o novo gás. Surge o protótipo das atuais mito-
côndrias. Alguns milhões e anos mais tarde, eucariontes portadores 
de (proto)mitocôndrias teriam cometido o mesmo “erro” novamente; 
desta vez, englobando um dos organismos fotossintetizantes, mas não 
o digerindo. Essa nova linhagem é a das células vegetais (figura 9).

Figura 9. Relações mutualistas entre bactérias e eucariotos e o surgimento das células 
animais e vegetais.

É preciso entender que a narrativa delineada até o momento é di-
recionada, é elegante por questões didáticas. Ela narra um possível ca-
minho dos sucessos evolutivos que trouxeram às células que existem 
atualmente. A questão é que nós, humanos, somos bons em celebrar 
vitórias e não damos muito valor a erros. Gostamos de ver o que deu 
certo. Muitos outros caminhos, porém, foram percorridos; para cada 
versão de uma mutação cuja expressão produz uma vantagem adap-
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tativa, outras tantas mutações não se expressaram ou resultaram em 
características que respondiam mal (ou nem respondiam) às pressões 
ambientais. 
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3
EVOLUÇÃO E SISTEMA IMUNE

RECONHECIMENTO DO PRÓPRIO, 
ESCOLHA DE PARCEIROS SEXUAIS E 

GESTAÇÃO HUMANA

Valéria de Lima Kaminski

Introdução

Quando ouvimos o termo “sistema imunológico”, logo pensa-
mos na guerra entre patógenos e hospedeiros. Essa maneira 
de pensar não está errada, mas é incompleta. É muito comum 

que estudantes não se sintam atraídos por esse tema, dada a variedade 
de células e processos que compõe as respostas imunológicas, princi-
palmente no contexto de ensino tradicional de “memorizar o que pode 
cair na prova”. Diante disso, este capítulo propõe uma maneira diferen-
te e mais atrativa para tratar de imunologia na escola: o pensamento 
evolutivo.

Embora belíssimas, as vias que compõe uma resposta imune exigem 
a abordagem de diferentes termos, muitas vezes estranhos aos olhos 
dos estudantes, o que acaba mascarando a importância biológica do 
processo. Assim, começar uma aula de imunologia com uma pergun-
ta instigante ou com uma citação histórica e popular pode facilitar a 
introdução ao assunto e aumentar o interesse dos alunos pelo tema. E, 
como cereja do bolo, que tal abordar aspectos do sistema imune sob 
a luz da evolução?

Ao longo de três tópicos principais, revisitaremos aspectos do sis-
tema imune encaixando-os em uma perspectiva evolutiva. Com isso, 
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será possível estabelecermos uma visão mais atraente no estudo do sis-
tema imunológico, além de frisarmos que é impossível entender os 
processos fisiológicos e os porquês de existirem sem abordar aspectos 
evolutivos.

O objetivo desse capítulo é gerar uma discussão prazerosa que co-
meça invocando a citação socrática “Conhece-te a ti mesmo” com o 
intuito de responder como o sistema imune sabe quais são as minhas 
células e as células dos micróbios? O assunto pode ficar ainda mais inte-
ressante se a pergunta for você sabia que os seus genes do sistema imune 
influenciam na atração sexual? Por fim, considerando que um zigoto 
possui metade do material genético de origem paterna, muitos aspec-
tos evolutivos e imunológicos podem ser acessados através do seguinte 
questionamento: Por que o sistema imune da mãe não rejeita o feto?

Vamos, juntos, explorar os questionamentos acima via pensamento 
evolutivo para melhor entender a dinâmica dos processos imunoló-
gicos que nos acompanham desde o estabelecimento da gestação hu-
mana, passando pela constante atividade de autorreconhecimento e, 
também, pela escolha de nossos parceiros sexuais.

1. “Conhece-te a ti mesmo”
A clássica visão “sistema imune versus patógenos” não está errada, 

mas sim muito simplificada. Da mesma maneira que nos reconhece-
mos como indivíduos, as células do nosso corpo possuem mecanismos 
de autoidentificação. O reconhecimento do próprio e não-próprio é 
fundamental antes do início de uma resposta contra algo ‘estranho’. E é 
dessa forma que o sistema imunológico opera.

Se pensarmos a respeito das primeiras células que surgiram, como 
abordado no capítulo 2 sobre Citologia e, mais especificamente, nas 
primeiras estruturas autorreplicantes, um fato a ser considerado é que 
as estruturas replicadas já possuíam mecanismos bioquímicos de au-
torreconhecimento, pois, antes de uma entidade molecular replicar-se, 
é necessário reconhecer o que será replicado. Isso se aplica diretamen-
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te, também, no caso de organismos formados por diversas células atra-
vés dos mecanismos da imunidade inata e da imunidade adaptativa. 

O sistema imune inato é a primeira linha de defesa frente a infec-
ções, com base na identificação de estruturas comumente presentes 
em patógenos, estruturas essas representadas por diferentes molécu-
las. Em suma, as células do sistema imune inato possuem receptores 
que ‘sentem’ a presença dessas estruturas microbianas. É por isso que 
os identificadores das estruturas presentes nos patógenos são chama-
dos de ‘receptores de reconhecimento de padrões’ (PRRs – do inglês 
pattern recognition receptors) e o que esses receptores reconhecem são 
‘padrões moleculares associados a patógenos’ (PAMPs – do inglês 
pathogen associated molecular patterns).

De forma complementar, a imunidade adaptativa é caracterizada 
por ser específica e gerar memória. Em outras palavras, é a parte do 
sistema imune que se ‘lembra’ de uma infecção anterior e apresenta 
mecanismos mais específicos para lidar com o patógeno em um se-
gundo evento de infecção. As vacinas, por exemplo, são estratégias de-
senvolvidas para simular um primeiro episódio infeccioso, de forma 
que nosso organismo, via sistema imune, seja capaz de ‘lembrar’ de 
um antígeno patogênico invasor e prontamente combater o patógeno 
quando uma infecção real acontecer. Um erro bastante comum é acre-
ditar que a função das vacinas é a produção de anticorpos. Na verda-
de, a geração de anticorpos é apenas uma consequência da memória 
adquirida por um evento de vacinação eficiente. Portanto, o objetivo 
principal de uma vacina é promover a geração de memória.

Explicações completas sobre os mecanismos da imunidade inata e 
adaptativa podem ser encontradas nos textos citados nas referências 
deste capítulo, ou por contato com os autores do livro. Nesse capítulo 
ficaremos restritos a aspectos pontuais do sistema imune, com explica-
ções resumidas acerca de processos muito mais complexos apenas para 
facilitar a compreensão das abordagens a seguir.
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1.1 O reconhecimento do próprio

Quando falamos em imunidade inata, responder à PAMPs torna 
muito mais fácil a distinção entre o hospedeiro e o patógeno. Porém, 
essa nem sempre é uma tarefa fácil. Algumas respostas imunológicas 
precisam ser direcionadas a moléculas que podem ser tanto dos hos-
pedeiros quanto dos microrganismos. Diante disso, surge o seguinte 
questionamento: como o sistema imune sabe o que é nosso e o que é 
invasor?

A resposta para essa pergunta está perto do coração de todos nós, 
em um órgão localizado no mediastino, chamado timo. É no timo 
que os linfócitos T amadurecem, e precisamos falar deles, pois são 
esses tipos celulares que reconhecem ou “enxergam” tanto estruturas 
moleculares do nosso corpo quanto dos patógenos e tem a delicada 
tarefa de diferenciar umas das outras. Primeiramente, vamos entender 
porque um linfócito T precisa reconhecer estruturas normais das nos-
sas próprias células. Todas as nossas células nucleadas possuem, em 
suas membranas, estruturas chamadas de complexo principal de his-
tocompatibilidade, MHC (do inglês major histocompatibility complex) 
de classe I, sobre o qual entraremos em mais detalhes no tópico 2. O 
MHC I é uma molécula de membrana que possui uma fenda onde pe-
dacinhos de proteínas (peptídeos) são encaixados. Continuamente, o 
MHC I das células apresenta ou “mostra” esses peptídeos aos linfócitos 
T citotóxicos (linfócitos T CD8+) que estão presentes em nossa corren-
te sanguínea. Assim, os linfócitos T CD8+ “leem” o MHC I através de 
seu receptor de célula T, o TCR (do inglês T cell receptor). É impor-
tante lembrar que, além de MHC e TCR, outras moléculas acessórias 
participam dessa leitura. 

Quando está tudo bem com a célula, ela comunica isso aos linfóci-
tos T CD8+ por meio de seus MHC I, como se fosse um recado dizendo 

“veja, linfócito T, está tudo bem por aqui!”. Isso significa que o que a 
célula está mostrando não é capaz de provocar uma resposta imuno-
lógica, sendo, provavelmente, peptídeos da própria célula, resultantes 
das atividades metabólicas ‘normais’ da célula. Porém, se essa célula 
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estiver transformando-se em uma célula cancerosa ou se ela estiver in-
fectada por um vírus, o que será mostrado via MHC I será diferente do 
normal, como um aviso do tipo “tem algo errado por aqui”. Esse sinal 
‘estranho’ chama a atenção do linfócito T CD8+, que irá desencadear 
uma resposta tóxica à célula que o ‘avisou’. E é por isso que as células T 
CD8+ são denominadas linfócitos T citotóxicos. A resposta desejada 
é a morte da célula anormal, eliminando, assim, o risco de surgimento 
de tumores a partir de uma célula ‘maligna/transformada’ ou de uma 
infecção se espalhar para outras células do organismo.

Antes de seguir adiante, é importante lembrar que, além do tipo 
CD8+, os linfócitos T podem ser do tipo CD4+. Uma das diferenças 
funcionais entre eles é o MHC que cada um consegue reconhecer. O 
TCR das células T do tipo CD4 reconhecem o MHC de classe II, e 
quem mostra isso para os linfócitos T CD4+ não são todas as células. 
Quem apresenta MHC II são os fagócitos, células que ingerem os 
patógenos circulantes no nosso corpo, processam as proteínas desses 
patógenos (em suma, digamos que ‘picotam’ as proteínas) e mostram 
os fragmentos dessas proteínas (peptídeos) dos microrganismos fago-
citados para os linfócitos T CD4+. Esses fagócitos atuam como células 
apresentadoras de antígeno, de sigla APC (do inglês antigen presen-
ting cell), e o antígeno é o pedacinho de proteína (peptídeo) derivado 
de um patógeno apresentado pelo MHC II, encaixado na fenda dessa 
molécula de superfície. Mas, afinal de contas, quem são os fagócitos? 
Existem três tipos de fagócitos no sistema imune. 

Uma das categorias de fagócitos é representada por monócitos e 
macrófagos. Os macrófagos residem nos tecidos e são a forma madura 
dos monócitos que circulam no sangue e que migram para os tecidos, 
onde se diferenciam em macrófagos. Outro tipo de fagócitos é repre-
sentado pelos granulócitos: neutrófilos, basófilos e eosinófilos. Com 
relação às suas funções, neutrófilos são as células encontradas em maior 
número durante as respostas imunes inatas, sendo as mais importan-
tes dessas respostas. São capazes de fagocitar diversos microrganismos 
e eliminá-los por meio da produção de substâncias antimicrobianas 
produzidas em seu citoplasma no interior de vesículas intracelulares, 
que observamos ao microscópio como grânulos - de onde vem o nome 
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granulócitos. Os eosinófilos e basófilos são menos numerosos que os 
neutrófilos e também possuem grânulos com diferentes toxinas que 
são liberadas quando ativados. Eosinófilos e basófilos têm, ainda, um 
papel bastante importante na defesa contra parasitos que são muito 
grandes para serem fagocitados. Mastócitos são células do sistema 
imune inato que também apresentam grânulos, principalmente com 
funções relacionadas à proteção de mucosas internas contra vermes 
parasíticos. 

A terceira categoria de fagócitos é representada pelas células den-
dríticas, DCs (do inglês dendritic cells). Há diferentes tipos de DCs, as 
quais possuem projeções de membrana semelhantes aos dendritos das 
células nervosas, de onde vem a sua denominação. DCs imaturas mi-
gram da medula óssea para a corrente sanguínea e, em seguida, para os 
tecidos, onde capturam diversas partículas e uma grande quantidade 
de líquido extracelular pelo processo de macropinocitose. Essas célu-
las são um elo muito importante entre as respostas imunes inatas e 
adaptativas porque, além de ingerirem os patógenos como macrófa-
gos e neutrófilos, as DCs fornecem sinais necessários para a ativação 
de linfócitos. O encontro de um patógeno e uma DC estimula a sua 
maturação, transformando-a em uma célula que consegue apresentar 
antígenos para os linfócitos T, ou seja, uma APC. Embora os macró-
fagos também possam desempenhar papel de APC em algumas situa-
ções, as DCs são as principais células apresentadoras de antígenos.

Após essa breve discussão acerca dos fagócitos, podemos seguir tra-
tando dos linfócitos, falando agora dos CD4+. A função de um linfóci-
to T CD4+ é auxiliar os fagócitos a combater os patógenos ingeridos 
e auxiliar os linfócitos B na produção de anticorpos, por isso, as cé-
lulas T CD4+ são chamadas de células T auxiliares (Th, de helper). Tal 
ajuda se dá por meio da produção de citocinas, que são moléculas de 
comunicação entre as células do sistema imune, podendo ser do tipo 
quimiocinas, interleucinas ou fatores de crescimento. Assim, um linfó-
cito T CD4+ é classificado dependendo do tipo de ‘ajuda’ que o mesmo 
pode fornecer, podendo ser do tipo Th1, Th2, Th17, Treg, entre outros.

Agora sabemos que ambos os linfócitos T ‘enxergam’ os antígenos 
dos patógenos (fragmentos proteicos derivados de patógenos destruí-
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dos) somente através de uma molécula de MHC. Em contrapartida, os 
linfócitos B podem reconhecer os antígenos sem que outra célula 
mostre isso a eles. Em outras palavras, para que um linfócito B perce-
ba os antígenos de um patógeno, não há necessidade de processamento 
e apresentação de tais antígenos por outras células. Os linfócitos B são 
as células que produzem os anticorpos após uma etapa de proliferação 
seguida pela diferenciação em plasmócitos. Essa mudança acontece 
depois que um linfócito B reconhece um antígeno utilizando o seu re-
ceptor. O BCR (do inglês B cell receptor) é o receptor da célula B que 
é, basicamente, uma molécula de anticorpo presa na membrana da cé-
lula. Os antígenos são reconhecidos pelos linfócitos B via BCR. Os an-
ticorpos solúveis, secretados pelos plasmócitos, também ligam-se aos 
patógenos e ajudam a potencializar as respostas imunes. Um primeiro 
encontro entre uma célula B e um antígeno não é suficiente para gerar 
uma resposta com produção de anticorpos. O BCR é produzido pela 
célula B quando a mesma ainda está na medula óssea, ou seja, num 
local isolado. 

Sendo produzido num local isolado, a especificidade do BCR não 
é testada antes de a célula B sair da medula. Uma variedade imensa de 
anticorpos é produzida por processos de recombinação que ocorrem 
nos genes que codificam as proteínas que, quando unidas, formam os 
anticorpos. Em razão dessa variabilidade, os anticorpos eventualmen-
te têm afinidade por alguma molécula (antígeno) presente nos pató-
genos mesmo sem nunca terem sido expostos a esse antígeno. Sendo 
comparável a uma “loteria”, é provável que algum anticorpo produzido 
tenha afinidade por moléculas do nosso próprio corpo também. É nes-
se ponto que entra a função auxiliar dos linfócitos T CD4+: eles ajudam 
os linfócitos B a distinguirem o próprio do não-próprio. Assim, o lin-
fócito B decide se deve ignorar aquele antígeno pelo qual seu BCR teve 
afinidade ou se irá desenvolver uma resposta, proliferando e diferen-
ciando-se em plasmócitos, que, efetivamente, produzem anticorpos. 
Dessa forma, linfócitos B não precisam de treinamento para distinguir 
moléculas próprias de moléculas invasoras, pois os linfócitos T CD4+ 
indicam isso a eles. A pergunta que fica então é: como os linfócitos T 
fazem essa distinção?
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Para que todo esse reconhecimento e desencadeamento de respos-
tas funcione corretamente, os linfócitos T imaturos, produzidos na me-
dula óssea, passam por treinamentos no timo antes de partirem para 
a corrente sanguínea. De forma simplificada, existem dois processos 
por meio dos quais os linfócitos T são treinados: a seleção negativa e a 
seleção positiva. Quando um linfócito T está imaturo, ele ainda é uma 
célula que não possui um TCR e é chamado de precursor T. Ao migrar 
da medula óssea para o timo, o precursor T vai amadurecendo no ca-
minho e, no núcleo desse precursor T, os genes que codificam as pro-
teínas que vão originar o TCR passam por processos de recombinação 
(como se fossem ‘embaralhados’) e no final, é produzido um TCR que 
vai parar na membrana da célula T, sendo expresso com as moléculas 
CD4 e CD8. Até aqui, os linfócitos T são duplo-positivos CD4+ CD8+. 

Após a expressão de seus TCRs, inicia-se o treinamento dos linfóci-
tos T: nessa etapa os linfócitos T são testados em relação a sua capaci-
dade de reconhecer e ‘ler’ um MHC portando um peptídeo derivado 
de um antígeno próprio. Caso o linfócito reconheça esse MHC + pep-
tídeo, por meio de seu TCR e outras moléculas acessórias, e estabeleça 
uma interação de afinidade baixa ou moderada, significa que a célula 
passou no teste de seleção positiva, seguindo para a próxima etapa. Po-
rém, se o linfócito T não for capaz de reconhecer um MHC apresenta-
do a ele, isso significa que o mesmo é uma célula imunoincompeten-
te. Linfócitos T sem competência imunológica são, então, eliminados, 
sendo estimulados a entrar em processo de morte celular programada 

- apoptose. 
Como acima mencionado, durante sua estadia no timo, os linfó-

citos T são desafiados com muitos antígenos próprios apresentados a 
eles via MHC. Caso alguma célula T reaja com muita afinidade contra 
um antígeno/peptídeo do nosso próprio corpo, essa célula representa 
um perigo, pois a capacidade de reagir fortemente contra o próprio or-
ganismo que a produziu poderia ocasionar problemas como as doen-
ças autoimunes. Essa etapa representa o segundo teste do treinamento 
no timo: a seleção negativa. Nessa etapa, os linfócitos T que reagem 
com muita afinidade a antígenos próprios são, também, induzidos à 
apoptose. 
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Ao longo do processo de treinamento, as células T duplo-positivas 
que reconhecem e interagem com um MHC de classe I preservam a 
expressão de CD8 e perdem a expressão de CD4. Já as células T que re-
conhecem e interagem com um MHC de classe II perdem a expressão 
de CD8 e seguem expressando o CD4. De forma bem resumida e sem 
mencionar os mecanismos genéticos e epigenéticos envolvidos, assim 
é definido o destino dos linfócitos T: se serão CD4+ ou CD8+.

Todo esse treinamento que as células do sistema imune adaptativo 
passam consiste em uma maneira de garantir que respostas imunoló-
gicas específicas e que geram memória funcionem da melhor maneira 
possível. O box “Evolução da resposta imune adaptativa” no final do 
capítulo apresenta um pequeno resumo da evolução do sistema imune 
adaptativo, que surgiu na linhagem que deu origem aos vertebrados 
mandibulados. É de se imaginar que organismos que não apresenta-
vam esses mecanismos de seleção positiva e negativa funcionando em 
sincronicidade acabaram sendo eliminados pelo processo de seleção 
natural que, em última instância, resultou nesse complexo e importan-
te sistema de regulação. Por que, então, existem pessoas com doenças 
autoimunes? Provavelmente essas pessoas sobrevivem porque os seres 
humanos desenvolveram, através de diversas pesquisas, medicamen-
tos que ajudam esses pacientes a terem melhor qualidade de vida, o 
que na natureza não acontece.

2. O papel do sistema imune na escolha de 
parceiros sexuais

Alguns aspectos sobre as moléculas do MHC já foram apresenta-
dos no tópico anterior. Mesmo assim, aqui iremos defini-las de for-
ma apropriada, mesmo que, para isso, alguma informação se repita. O 
complexo principal de histocompatibilidade (MHC) tem esse nome 
porque foi descoberto em estudos que investigavam as causas da rejei-
ção de transplantes. É por isso que essas moléculas têm um nome que 
remete às situações de compatibilidade de tecidos (histos = tecido) que, 
por alguma razão, foram transplantados. Hoje, após diversas pesquisas, 
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sabemos que a principal função das moléculas do MHC é a apresenta-
ção de antígenos, nas células que as expressam. Assim, o papel “oficial” 
das moléculas do MHC não é relacionado a transplantes e compatibi-
lidade dos mesmos, até porque não teria lógica a seleção natural atuar 
sobre moléculas num contexto que não ocorre naturalmente, como a 
troca de órgãos e tecidos entre os animais. 

Em humanos, o MHC é denominado HLA, do inglês Human Leu-
kocyte Antigen - antígeno leucocitário humano, apesar de essas mo-
léculas não serem restritas a leucócitos. Na literatura é comum a de-
nominação ‘MHC’ mesmo que o tópico envolva HLA e algumas vezes 
isso irá ocorrer no texto, principalmente quando se trata de mamíferos 
em geral. Assim, quando nos referimos ao MCH de classe I, em hu-
manos, estamos falando das moléculas HLA-A, HLA-B e HLA-C; ao 
passo que o MHC II se refere a moléculas de HLA-DP, HLA-DQ e 
HLA-DR. Existem, também, as moléculas de MHC classe Ib ditas “não 
clássicas” HLA-E, HLA-F e HLA-G, as quais têm expressão restrita a 
alguns tecidos e estão envolvidas em processos que vão além da apre-
sentação de antígenos, como processos tolerogênicos, por exemplo. As 
células que apresentam e reconhecem cada um dos tipos de MHC já 
foram mencionadas anteriormente. 

Os genes que codificam as moléculas do MHC apresentam ex-
pressão codominante, ou seja, os alelos herdados da mãe e do pai são 
igualmente expressos na prole. Nos loci correspondentes ao MHC de 
classe I, cada pessoa herda 3 alelos do pai e 3 da mãe, de forma que 
há expressão de seis diferentes moléculas nas membranas das células. 
Com relação ao MHC II, polimorfismos (nas cadeias β da molécula) 
fazem com que um indivíduo heterozigoto possa expressar um nú-
mero consideravelmente maior do que 6. Os alelos do MHC em cada 
cromossomo formam um conjunto chamado de haplótipo de MHC. 
Existem muitos alelos diferentes de MHC dentre os indivíduos de uma 
população, sendo os genes mais polimórficos dos genomas de ma-
míferos. Estima-se que o número total de alelos HLA seja maior que 
5 mil, sendo mais de 2.500 apenas para HLA-B. Ainda, acredita-se que 
tal variabilidade genética seja dirigida por processos de seleção sexual. 
Assim, diante de tamanha diversidade, é praticamente impossível que 
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dois indivíduos na população em geral possam ter os mesmos conjun-
tos de alelos do MHC.

Em termos evolutivos, essa imensa variedade de alelos do MHC re-
presenta uma potencial garantia de que as populações de mamíferos 
em geral tenham a capacidade de responder e lidar com maior suces-
so frente à diversidade de microrganismos infecciosos aos quais são 
expostos ao longo da vida. Desse modo, tal variedade permitiria que 
pelo menos alguns indivíduos tenham combinações alélicas com capa-
cidade de promover uma resposta imune eficiente via apresentação de 
antígenos derivados de patógenos. Nesse sentido, seria um benefício 
substancial da reprodução sexuada caso as diferentes espécies, incluin-
do humanos, reagissem rapidamente às contínuas variações de pres-
sões seletivas como as representadas por patógenos que coevoluem 
com tais espécies. Essa contrapartida seria mais eficiente ainda se as 
fêmeas pudessem fornecer às suas proles determinadas combinações 
alélicas para determinados loci diretamente envolvidos na ‘corrida ar-
mamentista’ entre patógenos e hospedeiros, tal como os loci do MHC. 
Seguindo essa linha de raciocínio, um belíssimo experimento, confir-
mado subsequentemente, demonstrou de que forma odores corporais 
e preferências por determinados odores influenciam na escolha por 
parceiros sexuais em humanos e que tal preferência tem, sim, relação 
com o MHC (Wedekind et al., 1995).

Vários estudos conduzidos em camundongos demonstraram que 
o MHC influencia a preferência sexual. Mais especificamente, o con-
junto de alelos do MHC de um indivíduo influencia na escolha de par-
ceiros feita pelas fêmeas. Tendo como base os odores, os camundongos 
em geral tendem a evitar a escolha por parceiros de acordo com seus 
próprios genótipos, demonstrando preferências por indivíduos com 
fenótipos cujos MHCs são mais distintos dos seus. Evolutivamen-
te, essas escolhas podem ter conferido grandes vantagens para certas 
combinações alélicas de MHC sob pressões seletivas ditadas por pa-
tógenos. Além disso, outra explicação bastante pertinente para esse 
comportamento sexual refere-se a fatores que vão além de questões 
imunológicas. Por exemplo, considerando que camundongos vivem 
em populações pequenas, a escolha por parceiros portando MHC com 
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maiores diferenças poderia evitar endocruzamentos, que são prejudi-
ciais para uma população.

Humanos vivem imersos em uma sociedade cultural e questões de 
incesto são majoritariamente consideradas tabus, bem como existem 
outros mecanismos sociocomportamentais que evitam endocruza-
mentos. Considerando aspectos biológicos per se, odores corporais 
parecem ser imprescindíveis nas escolhas sexuais entre indivíduos da 
nossa espécie. Somado a isso, a capacidade olfativa humana consegue 
distinguir linhagens de camundongos que diferem somente em relação 
aos alelos do MHC e, da mesma maneira, camundongos conseguem 
reconhecer tipos de HLA por meio de odores presentes na urina. Da-
das essas capacidades, a preferência por determinados odores entre 
humanos foi testada para checar sua relação com semelhanças e dife-
renças de alelos do MHC em um estudo muito interessante.

Para o estudo, 49 mulheres (21 a 29 anos) e 44 homens (22 a 26 
anos) foram recrutados e genotipados para os alelos HLA-A, HLA-B 
e HLA-DR. O uso de pílula anticoncepcional contém hormônios este-
roides que simulam alguns aspectos fisiológicos da gestação, de modo 
que foi usado como um “fator confundidor” do estudo e cada uma das 
participantes informou se estava fazendo uso de anticoncepcional no 
período em que o estudo foi conduzido. Todos os participantes eram 
estudantes universitários e provavelmente não se conheciam, pois cur-
savam faculdades diferentes. 

Nesse experimento, realizado na Suíça, foi solicitado que cada um 
dos homens participantes do estudo usasse uma camiseta de algodão 
por duas noites. Dentre várias recomendações, foi pedido que, durante 
esses dois dias, não usassem nenhum tipo de perfume ou desodorante, 
bem como lavassem suas roupas e roupas de cama a serem usadas nos 
dias do experimento com sabão sem odor e que dormissem sozinhos 
durante as noites em que usariam a camiseta, tudo para garantir que 
nenhum odor externo interferisse no estudo. Às mulheres participan-
tes da pesquisa, foi solicitado que prestassem atenção na sua sensibi-
lidade olfativa e foi recomendado que tomassem medidas profiláticas 
para evitar gripes e resfriados, entre outras recomendações pontuais. 



57

VOLUME I -  INTERDISCIPLINARIDADE & EVOLUÇÃO

◀ Voltar ao Sumário

Após as duas noites em que os homens usaram as camisetas, a cada 
uma das mulheres foram fornecidas, individualmente, 6 camisetas 
usadas: 3 de homens com alelos HLA semelhantes aos dela e 3 com 
HLAs bastante distintos; fora esse aspecto, o estudo foi randomizado. 
Nenhuma das mulheres sabia o grau de similaridade entre os HLAs 
dos homens que usaram as camisetas que as mesmas avaliaram. A ava-
liação feita pelas mulheres aconteceu da seguinte forma: sozinhas em 
uma sala, cada mulher ranqueou as 6 camisetas recebidas com relação 
à (I) intensidade do odor e (II) prazer e sensualidade despertado pelo 
odor. No grupo que não estava fazendo uso de pílulas anticoncepcio-
nais, os resultados do estudo revelaram que os odores mais prazerosos 
para as mulheres pertenciam aos homens com HLAs mais distintos 
dos delas. Resultados opostos foram observados no grupo de mulhe-
res que faziam uso de anticoncepcional oral, indicando que o uso de 
contraceptivos orais interfere nas escolhas naturais por parceiros. 

Além das preferências na hora da escolha do parceiro, pesquisas 
adicionais mostraram que a satisfação sexual entre casais também é 
inversamente proporcional à similaridade dos alelos HLA entre os 
parceiros. Ainda, a dissimilaridade entre alelos HLA de um casal in-
fluencia no desejo por ter filhos, e as mulheres tendem a ser mais afeta-
das por tais diferenças. Os resultados opostos observados no grupo de 
mulheres que utilizavam anticoncepcional oral podem ser explicados 
pelos hormônios: uso da pílula simula o repertório hormonal na cir-
culação de mulheres grávidas. Na natureza, fêmeas gestantes tendem a 
se aproximar de membros da sua família (com genótipos semelhantes), 
instintivamente buscando proteção para o adequado desenvolvimento 
da prole. Como o status hormonal influencia na percepção de odores/
feromônios, não é de surpreender que esse grupo tenha tido preferên-
cia por odores de homens com HLAs similares aos delas.

Em termos evolutivos, faz bastante sentido que a seleção atue de tal 
forma que os filhos de um casal tenham um repertório de alelos HLA 
com maior diversidade do que cada um dos pais, conforme esquema-
tizado na figura 1. Como citado anteriormente, a diversidade alélica de 
genes que codificam moléculas apresentadoras de antígenos aumenta 
as chances de reconhecimento de antígenos derivados de patógenos, 



58

ENSINO DE BIOLOGIA: UMA PERSPECTIVA EVOLUTIVA

◀ Voltar ao Sumário

porque diferentes peptídeos dos antígenos serão encaixados nas fen-
das das moléculas de MHC/HLA e apresentados nas superfícies das 
células, caracterizando uma potencial vantagem frente a diversidade 
de patógenos existentes. 

Figura 1. Uma mulher que não faz uso de pílula anticoncepcional (A) tende a escolher 
parceiros sexuais cujos alelos HLA sejam diferentes dos dela (B). Como consequência, os 
filhos do casal apresentariam maior diversidade de alelos (C) que codificam moléculas 
apresentadoras de antígenos do que cada um dos pais, sendo uma potencial vantagem 
frente a diversidade de patógenos existentes na natureza. Os retângulos coloridos repre-
sentam combinações hipotéticas de alelos HLA. A quantidade de retângulos é meramente 
ilustrativa, não representando o número real de alelos presentes em cada indivíduo. Parte 
da figura foi feita utilizando imagens disponibilizadas por Servier Medical Art (link vide re-
ferências).

Em suma, estudos realizados em humanos demonstram que ques-
tões de (in)compatibilidade imunológica via HLAs são importante em 
termos de (I) satisfação com o(a) parceiro(a), (II) satisfação sexual e 
(III) desejo de ter filhos. Assim, os indivíduos em geral demonstram 
maior satisfação com seu relacionamento se o(a) parceiro(a) tiver um 
tipo de HLA diferente do seu. Salienta-se que esse efeito só foi eviden-
ciado para alelos HLA de classe I, enquanto nenhuma relação entre 
atração e alelos de classe II foi encontrada.

Além de influenciar a escolha por parceiros sexuais, o repertório de 
alelos HLA pode influenciar no sucesso reprodutivo do casal. Casais 
que não conseguem estabelecer uma gestação depois de duas ou três 
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tentativas de fertilização in vitro ou transferência embrionária tubária 
compartilham um número significativo de alelos HLA em comparação 
a casais que conseguiram estabelecer gestações viáveis após a primeira 
tentativa de fertilização in vitro ou transferência embrionária tubária. 
Aborto espontâneo recorrente é outro problema que acomete casais 
cujos HLAs possuem alta similaridade. Curiosamente, experimentos 
com camundongos demonstraram que é possível provocar aborto es-
pontâneo em fêmeas apenas expondo as mesmas a odores de machos 
que diferem geneticamente dos machos que seriam pais de suas proles 
apenas em relação aos alelos do MHC.

Considerando todas essas evidências, como se dá, em termos mole-
culares, a relação entre MHC/HLA e odores/feromônios? As primeiras 
observações para responder essa pergunta vêm de estudos abordando 
o órgão vomeronasal (também chamado de órgão de Jacobson em ho-
menagem ao seu descobridor), o qual é um acessório do sistema olfa-
tório: o local de detecção de feromônios em mamíferos. A existência 
dessa estrutura em humanos foi inicialmente negada, mas hoje restam 
poucas dúvidas sobre isso, com questões sendo ainda discutidas em 
relação à prevalência e localização desse órgão na população em geral 
e à relação com diferentes aspectos neurológicos e comportamentais 
da nossa espécie (Stoyanov et al., 2018). 

Estudos com camundongos demonstraram que um grupo de genes 
do MHC de classe Ib (denominados conjuntamente de M10) é expres-
so junto de receptores de feromônios (V1R e V2R) em determinados 
neurônios sensoriais do órgão vomeronasal, formando complexos ma-
cromoleculares (V2R-M10), ou seja, apresentando associação física na 
membrana desses neurônios. Analisando comportamentos induzidos 
por feromônio, camundongos com uma mutação em um gene que co-
difica uma molécula que compõe o complexo V2R-M10 apresentaram 
ausência de comportamento agressivo, fenótipo que é consistente com 
um defeito comportamental mediado pelo órgão vomeronasal e que 
não é comum em uma abordagem de competição por parceiros se-
xuais, por exemplo. 

Esses estudos iniciais sugerem que as moléculas de MHC podem 
ser cooptadas pelo sistema de percepção de feromônios ajudando no 
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posicionamento de V2Rs na superfície de neurônios sensoriais. Além 
disso, e de maior importância para o assunto deste capítulo, as molé-
culas MHC também poderiam participar intimamente do reconheci-
mento de feromônios. Nesse último cenário, as moléculas de MHC 
poderiam apresentar feromônios aos V2Rs, aumentando localmente 
a concentração dessas moléculas de odor. Alternativamente, estariam 
envolvidas na depuração de determinados feromônios ou, ainda, po-
deriam reconhecer feromônios independentemente dos V2Rs. Por fim, 
estudos futuros poderão revelar se essas moléculas de MHC no órgão 
vomeronasal são recrutadas tanto pelo sistema de detecção de feromô-
nios quanto pelo sistema imunológico, na percepção de odores prove-
nientes de ‘indivíduos estranhos’.

3. Gestação humana: um paradoxo 
imunológico

As duas primeiras seções, embora breves, foram necessárias para 
que entremos no principal e mais longo dos tópicos desse capítu-
lo. Veremos agora como o sistema imunológico de uma gestante lida 
com um íntimo contato com o não-próprio por 9 meses, bem como 
a importância das respostas inflamatórias finamente reguladas contra 
o embrião, em momentos pontuais. Além disso, na medida em que 
abordamos as causas de alguns problemas gestacionais, ilustraremos 
as consequências das escolhas de parceiros reprodutivos em um mun-
do moderno, em que odores naturais foram substituídos por aromas 
artificiais, graças à indústria da perfumaria.

Um dos assuntos mais intrigantes no estudo da tolerância imuno-
lógica é a gestação humana, que, num primeiro momento, apresenta-

-se como uma questão paradoxal: um organismo (a mãe) hospeda e 
nutre um enxerto (feto/placenta) que, em termos de compatibilidade, 
é metade “corpo estranho”. A regulação imune que acontece duran-
te esses 9 meses é a chave para entender esse aparente paradoxo. As 
células reprodutivas são as únicas células haplóides do nosso corpo, 
ou seja, formadas por 23 cromossomos apenas, e não 23 pares, como 
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todas as outras células diploides. Mais informações sobre os proces-
sos reprodutivos podem ser encontradas no próximo capítulo, sobre 
reprodução e desenvolvimento. De acordo com o que estudamos em 
embriologia, o zigoto é o resultado da fecundação de um ovócito por 
um espermatozoide. No organismo da mãe, mais precisamente no 
ambiente uterino, logo após a fecundação, a ligação e fusão entre as 
membranas dos gametas provoca mudanças na estrutura no ovócito 
evitando a fecundação por outros espermatozoides. Além disso, após 
essa união, o ovócito é estimulado a terminar a meiose II, tornando-se, 
finalmente, um óvulo. Na sequência, 24 horas após a fecundação os 
cromossomos maternos e paternos já foram misturados (e organiza-
dos) e a primeira divisão celular ocorre. Curiosamente, até esse ponto 
não há síntese de RNA no zigoto. Então, todas as proteínas e fatores 
de sinalização que governam as primeiras funções metabólicas até 
esse momento já estavam no citoplasma do óvulo, situação designada 
como ‘legado materno’. 

3.1. O sistema imunológico na implantação do 
embrião e formação da placenta

O ponto no qual o genoma paterno é ativado e começa a ser trans-
crito denomina-se ‘ativação gênica zigótica’, detectada entre 2 e 3 dias 
após a fecundação. A partir desse momento, o sistema imune mater-
no se depara com a expressão de antígenos não-próprios no ambiente 
uterino: ou seja, aquelas proteínas codificadas pelos genes de origem 
paterna. Diante desse desafio, o sistema imune da mãe é intensamen-
te regulado durante todo o período gestacional, desde a implantação 
até o momento do parto, de modo que, em última instância, estabele-
çam-se as condições fisiológicas necessárias para o adequado desen-
volvimento do feto. Falhas na regulação desses processos resultam em 
problemas gestacionais, manifestados sob forma de falhas de implan-
tação embrionária, aborto (espontâneo ou recorrente), pré-eclâmpsia 
e nascimento prematuro. Ainda, mesmo que a desregulação imune 
não resulte na interrupção da gravidez, pode ser um fator de risco para 



62

ENSINO DE BIOLOGIA: UMA PERSPECTIVA EVOLUTIVA

◀ Voltar ao Sumário

o desenvolvimento de problemas de saúde na prole, tais como desor-
dens neurocomportamentais como o Transtorno do Espectro Autista.

Apesar dos diversos mecanismos de tolerância imunológica que 
precisam ocorrer no ambiente uterino para que a gestação progrida 
sem intercorrências, considerar que o sistema imunológico materno 
é amplamente suprimido na gravidez é um conceito simplificado de-
mais. Vários estudos indicam que a ativação do sistema imunológico 
em momentos específicos é essencial para uma gestação de sucesso. 
Assim, é inapropriado pensar que a gravidez humana possa se desen-
volver melhor sem respostas inflamatórias, mesmo na ausência de pa-
tógenos. Além disso, dadas as características invasivas da placenta, a 
mesma pode ser comparada a um tumor em desenvolvimento. Então, 
quais são as estratégias que evitam a rejeição do feto pelo sistema imune 
da mãe?

A gestação humana é um processo extremamente complexo que en-
volve diferentes sistemas fisiológicos tanto da mãe quanto do feto, os 
quais sofrem influência direta do sistema imune materno. Tamanha 
complexidade se estabelece em razão de o feto ser comparável a um 
enxerto semi-alogênico - metade próprio e metade ‘corpo estranho’ - 
para o sistema imunológico da mãe, visto que 50% dos componentes 
moleculares do feto/placenta são de origem paterna. Dessa maneira, 
durante todo o período gestacional, há uma minuciosa regulação 
imunológica, que conta com a participação de diversas células, vesí-
culas extracelulares e diferentes moléculas cujas ações conjuntas, em 
última instância, levam à tolerância ao feto em desenvolvimento e, 
consequentemente, a uma gestação de sucesso. 

Os primeiros estudos sobre imunologia da gestação foram realiza-
dos na década de 1950, com trabalhos liderados pelo pesquisador Peter 
Medawar1. Sir Medawar questionou pela primeira vez o porquê de o 
feto não sofrer rejeição pelo sistema imunológico materno. Naquela 

1 Peter Medawar nasceu no Brasil, filho de mãe britânica e pai libanês. Mudou-se para a In-
glaterra aos 13 anos, onde iniciou os estudos secundários. É ganhador do Prêmio Nobel de 
Fisiologia ou Medicina de 1960, mas esse prêmio nunca foi associado a sua nacionalidade 
brasileira, a qual foi perdida quando ele se recusou a interromper os estudos na Inglaterra 
e retornar ao Brasil com 18 anos para servir ao Exército Brasileiro.
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época, seu grupo de pesquisa postulou que a aceitação fetal pelo siste-
ma imunológico materno era devido a (I) separação anatômica entre 
mãe e feto, (II) imaturidade antigênica do feto e (III) indolência/inér-
cia imunológica da mãe em relação ao feto. 

Desde então, vários estudos abordaram a dinâmica imunológica 
durante o período gestacional e hoje sabemos que os postulados de 
Medawar e seu grupo não se aplicam à gestação humana, embora te-
nham sido fundamentais pontos de partida para as investigações pos-
teriores. A receptividade uterina para o implante do blastocisto é mo-
dulada pela secreção cíclica de estradiol, progesterona e gonadotrofina 
coriônica humana (HCG) - os primeiros sinais hormonais produzidos 
pelo concepto (embrião + anexos ou membranas). Esses hormônios 
regulam os fatores de crescimento, a produção de citocinas e a ex-
pressão de moléculas de adesão que alteram a superfície endometrial, 
abrindo a janela de implantação no útero. O blastocisto é composto 
por duas categorias de células, com uma massa celular interna e outra 
externa que originam estruturas importantes nas questões de tolerân-
cia imunológica, pois se localizam na região de maior contato entre o 
organismo materno e as células que formarão o feto e a placenta: a in-
terface materno-fetal. A massa celular interna origina o feto. A massa 
celular externa consiste em células-tronco trofoblásticas indiferen-
ciadas que formam o citotrofoblasto (para facilitar, abordaremos pela 
sigla CTB ao longo do texto) e o sinciciotrofoblasto (sigla STB). Antes 
da fixação do embrião, a zona pelúcida do óvulo é perdida e a camada 
de células trofoblásticas rapidamente prolifera e se diferencia em uma 
camada interna, o CTB, e em uma massa multinucleada externa, o STB. 
Lembrando que um sincício é um tecido no qual as células não estão 
separadas, onde podemos observar apenas os núcleos individualiza-
dos.

Agora que as estruturas envolvidas estão nomeadas, podemos dis-
cutir um pouco dos fenômenos imunológicos que acontecem após a 
fecundação. Subsequentemente à perda da zona pelúcida, o STB es-
tende-se para o epitélio endometrial e, pela ação de células do CTB 
que são altamente invasivas (chamadas trofoblasto extraviloso, EVT 
do inglês extravillous trophoblast), o tecido conjuntivo da cavidade 
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uterina é invadido. Tal invasão acaba rompendo a superfície endome-
trial, provocando um dano natural no tecido que, em última instância, 
permite a implantação. Esse ponto é bastante importante, pois são em 
inadequações nesses processos que estão as causas da falha de implan-
tação do embrião, um problema obstétrico que acomete muitas mu-
lheres hoje em dia e faz com que muitos casais procurem clínicas de 
reprodução assistida. Inclusive, uma estratégia utilizada pelos médicos 
ao realizar a transferência de um embrião para a cavidade uterina é 
fazer uma pequena ‘raspagem’, provocando uma micro lesão no local 
onde será depositado o embrião. Isso é feito com base no fato de que 
qualquer lesão, seja interna ou externa, causa um influxo de células do 
sistema imune para o local, as quais atuam, além da proteção contra 
patógenos, nos processos de vascularização, extremamente necessá-
rios para o desenvolvimento da placenta. Assim, os músculos lisos dos 
vasos sanguíneos uterinos são gradualmente substituídos por células 
do feto/placenta. 

Essa resposta inflamatória necessária para a adequada implantação 
do embrião vai ao encontro de um ponto discutido na sessão ante-
rior: considerando que uma fêmea tem preferências por machos cujos 
alelos MHC/HLA são significativamente diferentes dos dela (figura 1), 
a expressão dos genes paternos pelo embrião ocasiona uma resposta 
inflamatória ligeiramente mais exacerbada no útero, de modo que as 
chances de sucesso na implantação acabam sendo maiores. Isso talvez 
possa explicar a grande incidência de problemas gestacionais relacio-
nados a falhas de implantação na sociedade moderna, uma vez que 
nossos hábitos culturais nem sempre representam o ambiente no qual 
nossos ancestrais evoluíram. Antes da influência de aspectos civis, so-
ciais e culturais e do advento da indústria da perfumaria, preferências 
por parceiros sexuais eram fortemente influenciadas por feromônios, 
representados e sentidos pela nossa espécie por diferentes odores, sem 
ação de mecanismos artificiais e sem a influência de métodos contra-
ceptivos. 

A placenta humana é a forma de contato mais íntimo entre mãe e 
feto encontrada na natureza. Ela torna-se um órgão viloso hemocorial 
após o desenvolvimento das suas artérias espirais devido à remodela-
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ção dos vasos sanguíneos da mãe. Como mencionado anteriormente, 
tal proximidade permite que o sangue materno entre em contato di-
reto com as células da placenta. As funções da placenta variam desde 
a troca de nutrientes, gases e resíduos metabólicos até a produção de 
moléculas reguladoras, o que revela seu papel como um importante 
órgão imunomodulador. A formação da placenta começa durante a 
implantação do blastocisto na mucosa uterina, dentre 5 a 6 dias após 
a fertilização. A placenta é composta por dois tipos de vilosidades, 
as vilosidades flutuantes, que compreendem uma camada interna de 
CTB coberta pelo STB, que é banhada por sangue materno no espa-
ço entre as vilosidades; e as vilosidades ancoradouras, que estão em 
contato direto com o sangue materno através do STB, permitindo o 
suprimento de nutrientes e oxigênio, remoção de resíduos metabólicos 
e detritos celulares. Considerando o risco de infecções, o STB apre-
senta estruturas que dificultam a passagem de possíveis patógenos da 
circulação materna para o feto. E é nesse ambiente de contato íntimo 
entre útero e placenta que as reações de tolerância imunológica se es-
tabelecem de forma mais intensa.

Decídua é o nome dado a mucosa interna do útero grávido. Essa 
estrutura compreende as glândulas endometriais/deciduais, vasos san-
guíneos e estroma decidual. Além disso, os leucócitos representam 15 a 
30% de todas as células deciduais no início da gestação em seres huma-
nos. Diante dessas porcentagens, um ataque às células do feto é cons-
tantemente evitado e a regulação imunológica presente nessa estrutura 
será discutida logo mais, revisitando o papel das vesículas extracelula-
res como importantes fatores imunorregulatórios.

3.2. Citocinas e os paradigmas da gestação

Citocinas são moléculas de sinalização produzidas, ‘lidas’ e ‘inter-
pretadas’ pelas células do sistema imune, sendo importantes meios de 
comunicação entre os fatores envolvidos em uma resposta inflama-
tória. Os linfócitos T CD4+, ditos T auxiliares (Th - de T helper) são 
classificados de acordo com o tipo de citocina que produzem, como 
mencionado no primeiro tópico desse capítulo. Na década de 1990, a 
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gravidez humana ainda era vista como um período de inércia imuno-
lógica, ou seja, uma fase em que o sistema imune estaria suprimido. O 
fato de as células T auxiliares do tipo 2 (Th2) estarem classicamente en-
volvidas em respostas anti-inflamatórias, e dada a sua predominância 
no sangue de gestantes, parecia plausível classificar, naquele momento, 
a gestação humana como um “fenômeno Th2”. Células T auxiliares do 
tipo 1 (Th1) e as citocinas produzidas por elas são, predominantemente, 
ligadas a situações pró-inflamatórias. Então, uma vez que as respostas 
das células Th1 estavam classicamente relacionadas a complicações da 
gravidez ou gestações sem sucesso, as intercorrências gestacionais fo-
ram consideradas o resultado de uma “resposta Th1”. 

Mais tarde, descobriu-se que um processo inflamatório sutil en-
volvendo a presença de diversas células imunes é essencial para o su-
cesso do implante embrionário na cavidade uterina. Diferentemen-
te do que seria uma resposta ‘contra o feto’, esse processo promove a 
remodelação tecidual e permite a implantação do embrião conforme 
discutido previamente. Além disso, é importante enfatizar que o blas-
tocisto é uma estrutura com moléculas altamente adesivas que ‘viaja’ 
por toda a trompa de Falópio (onde geralmente ocorre a fecundação) 
até o local da implantação. Em contrapartida, o endométrio é coberto 
por moléculas que evitam a aderência do blastocisto, e tem-se a hipó-
tese de que fatores produzidos por macrófagos e células dendríticas 
(DCs) promovem a degradação dessas moléculas, exatamente no lo-
cal da implantação. A inflamação é um processo caracterizado pela 
presença de um grande número de células Th1 e moléculas derivadas 
dessas células. Uma vez que inflamação é detectada no colo do úte-
ro, miométrio, membranas corioamnióticas e cavidade amniótica de 
mulheres em trabalho de parto, o parto também foi considerado um 
fenômeno inflamatório.

Antes do parto, há um grande influxo de células do sistema imune 
em direção ao miométrio, criando um perfil inflamatório que, junto 
de outras alterações fisiológicas, culmina em contrações uterinas que 
caracterizam o trabalho de parto. Inicialmente, acreditava-se que, caso 
um perfil pró-inflamatório fosse estabelecido no início do período ges-
tacional, incidência de aborto espontâneo, parto prematuro ou outras 
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complicações na gravidez seriam uma consequência lógica. Mais tar-
de, principalmente devido à descoberta da importância de respostas 
pró-inflamatórias tanto no início quanto no final da gestação, havia a 
necessidade de uma explicação mais complexa do que um simples 
‘paradigma Th1/Th2’ de citocinas. Essas observações levaram a um 
novo paradigma, sugerindo que uma leve inflamação no início da gra-
videz é seguida por um período mais longo, com características anti-
-inflamatórias, como ilustrado na figura 2. 

A sinalização criada por altos níveis de inflamação era esperada pró-
ximo e no momento do parto. Desde o surgimento dessa teoria, vários 
estudos a apoiaram, mas outros também contradisseram a dicotomia 
pró e anti-inflamatória. Tento em vista o equilíbrio tão dinâmico em 
todas as fases da gravidez, a supressão imunológica sistêmica descrita 
pelo ‘longo período Th2’ antes do parto, é ainda questionável. De que 
forma um organismo imunossuprimido poderia controlar as flutua-
ções dinâmicas nos níveis de citocinas e a migração, diferenciação e 
proliferação de tantos tipos de células do sistema imune durante todo 
o período gestacional? A resposta a esta pergunta é simples: não há 
completa supressão imunológica sistêmica na gestação. Em vez dis-
so, tem-se uma regulação imune rígida envolvendo várias categorias 
de células e moléculas agindo em sincronicidade. 

Com o avanço dos estudos em imunologia, a complexidade da ges-
tação tornou-se ainda maior. A descrição de um novo conjunto de ci-
tocinas produzidas por células que não se encaixavam no perfil Th1 
nem no perfil Th2 foi essencial para mudar o paradigma dicotômico 
pré-estabelecido. Estudos revelando o papel de células T regulatórias 
(Treg) e células Th17 (e das citocinas produzidas por elas) durante o 
período gestacional são exemplos de descobertas recentes que desafia-
ram a visão dicotômica Th1/Th2 da gestação humana. Nesse contexto, 
destaca-se a Interleucina-17 (IL-17), citocina que induz a expressão de 
vários mediadores inflamatórios e é produzida principalmente por cé-
lulas Th17. 

Como mecanismo de ação, a IL-17 induz a produção de molécu-
las pró-angiogênicas e favorece a neovascularização. Na interface 
materno-fetal humana, as células deciduais recrutam células Th17 da 



68

ENSINO DE BIOLOGIA: UMA PERSPECTIVA EVOLUTIVA

◀ Voltar ao Sumário

circulação periférica para a decídua, secretando CCL2 (uma citocina 
quimioatrativa - quimiocina). Ao chegar na decídua, as células Th17 
promovem a proliferação e a invasão de células trofoblásticas humanas 
através da secreção de IL-17, que também inibe a apoptose das células 
trofoblásticas durante o primeiro trimestre da gravidez. Em acordo 
com esses achados, já foi demonstrado que os níveis de IL-17 aumen-
tam continuamente na circulação sanguínea das mulheres conforme a 
gestação vai progredindo. 

Em termos evolutivos, a participação de IL-17 na gestação em ma-
míferos traz aspectos bastante interessantes. Essa molécula está direta-
mente relacionada a manutenção de períodos prolongados de gestação. 
Por exemplo, a ausência de IL-17A em marsupiais (figura 2A) sugere 
que a mesma é uma molécula de sinalização essencial para a manuten-
ção da gravidez prolongada, observada em mamíferos eutérios, que 
difere da dos marsupiais, como esquematizado na figura 2. 

Figura 2. É demonstrado o papel de processos inflamatórios na gestação de diferentes 
grupos de mamíferos. Em A, o número 1 representa o surgimento da viviparidade e o nú-
mero 2 refere-se ao surgimento de períodos gestacionais prolongados devido à inserção 
de uma fase gestacional mais longa predominantemente anti-inflamatória entre os perío-
dos de implantação e trabalho de parto, em que a inflamação exerce importância-chave. 
Em B, ilustra-se o papel da inflamação em humanos, no início do primeiro trimestre e final 
do terceiro trimestre de gestação. Adaptada de Chavan e colaboradores (2017).

Com a descoberta desses novos grupos de citocinas, um novo pa-
radigma denominado “Th1/Th2/Th17 e Treg” da gestação foi sugerido 
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e é a tendência atual. Nesse contexto, as células Th17 favorecem a im-
plantação e induzem uma resposta imune protetora contra patógenos 
pela indução de inflamação e recrutamento de neutrófilos. Por outro 
lado, as células Tregs são importantes para a imunorregulação e in-
dução de tolerância. A figura 3 resume os principais pontos que con-
tam a história da imunologia da gestação, tendo o perfil de citocinas 
como protagonista.

Figura 3. Principais descobertas desde o início dos estudos em imunologia da reprodução 
humana até o estabelecimento dos diferentes paradigmas da gestação baseados no perfil 
de citocinas. As distâncias entre as datas na linha não representam uma escala temporal.

3.3. Imunologia da gestação para além do perfil de 
citocinas

As etapas citadas acima nos fornecem uma ideia da gama de pro-
cessos que ocorrem para que a gestação inicie de fato e progrida. Além 
disso, revisitamos a dinâmica do perfil de citocinas ao longo dos pe-
ríodos gestacionais. Foi pontuado que, após a implantação do embrião, 
uma jornada de proteção contra a rejeição do feto é estabelecida. Neste 
tópico, serão apresentados outros processos imunológicos, seus com-
ponentes celulares e solúveis, e a relação desses processos com a regu-
lação imune durante a gestação.
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A busca pela compreensão de fatores envolvidos na adaptação imu-
ne levou muitos pesquisadores da área de imunologia da gestação a 
abordarem vesículas extracelulares. As vesículas extracelulares (VEs) 
são secretadas pelas células de todos os eucariotos e também por or-
ganismos procarióticos através de mecanismos de eliminação via der-
ramamento pela membrana plasmática (como se fosse um processo 
de pinocitose ao contrário). Vários fluidos biológicos contêm VEs, as 
quais podem atravessar barreiras físicas e fisiológicas e desempenhar 
papéis essenciais na comunicação entre células. Assim, VEs também 
atuam como moduladores críticos das respostas do sistema imunoló-
gico em condições normais e patológicas. 

Geralmente, vesículas extracelulares são classificadas de acordo 
com seu tamanho e tecido ou célula de origem. Um grupo específi-
co de VEs, os exossomos, tem recebido atenção especial no estudo 
da gestação, principalmente devido aos seus papéis em gestações nor-
mais e em distúrbios relacionados à gravidez. Diferentes tipos celu-
lares liberam tipos distintos de exossomos em condições saudáveis   e 
patológicas. Em uma gravidez saudável, por exemplo, são conhecidos 
por sua capacidade de induzir e manter, pelo menos parcialmente, um 
ambiente imunossupressor na interface materno-fetal. Essa habilidade 
é fundamental para o controle das respostas imunes maternas que, de 
outra forma, seriam prejudiciais ao feto “semi-alogênico”. Nesse sen-
tido, já foi proposto que o feto/placenta está rodeado por uma “nu-
vem de exossomos”, com a concentração dessas vesículas diminuindo 
conforme o afastamento da interface materno-fetal (Mincheva-Nilson, 
2010).

No interior das células, a origem dos exossomos se dá em estruturas 
presentes no citoplasma chamadas corpos multivesiculares (MVBs - 
do inglês Multivesicular bodies). Em tamanho, variam de 30 a 150 nm, 
sendo por isso chamados de nanovesículas. Essas vesículas têm uma 
bicamada lipídica derivada de suas células de origem, e carregam con-
sigo algumas moléculas da célula-mãe, o que permite sua identificação. 
Várias biomoléculas, como proteínas e ácidos nucleicos, são encontra-
das ligadas à bicamada lipídica e/ou dentro dos exossomos, fazendo 
com que essas estruturas atuem como um mecanismo de comunicação 
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entre as células. A secreção e transporte de proteínas e ácidos nucleicos 
através dessas estruturas confere importantes vantagens: (I) a estrutu-
ra tridimensional e o papel biológico das moléculas transportadas são 
preservados; (II) a entrega de sinais moleculares pode ocorrer inde-
pendentemente do contato direto célula-célula; (III) a concentração de 
proteínas específicas dentro dos exossomos pode ser mantida em altos 
níveis; (IV) a entrega precisa de biomoléculas ao alvo (devido a mar-
cadores de superfície específicos) é garantida e permite ser alcançada 
a longas distâncias entre as células; e (V) a secreção de novo - a partir 
do zero, na célula-alvo não é necessária, pois a molécula “mensagem” 
chega inteira.

A superfície das vilosidades placentárias está em contato direto com 
o sangue materno através do sinciciotrofoblasto (STB) de forma que 
permite a suplementação de nutrientes e oxigênio, remoção de resí-
duos metabólicos e detritos celulares e, ao mesmo tempo, dificulta a 
passagem de possíveis patógenos da circulação materna para o feto. 
Tal proteção é dada pelo STB, o qual apresenta estruturas físicas e mo-
leculares que dificultam a entrada de patógenos na região e bloqueiam 
a ativação imune na interface materno-fetal, respectivamente. Nesse 
ambiente de contato íntimo entre a região uterina e a placenta, os exos-
somos secretados no sangue materno são, possivelmente, o tipo de ve-
sícula extracelular mais abundante no espaço entre as vilosidades da 
placenta. Além disso, a liberação contínua de exossomos pelo STB cria 
um gradiente de concentração, conferindo uma proteção mais forte 
contra uma resposta imune materna exacerbada próximo à interface 
materno-fetal, papel desempenhado pela “nuvem de exossomos” cita-
da anteriormente. 

Estudos iniciais abordando embriões na fase de pré-implantação 
indicaram ausência de expressão de MHC de classe I e II. O mesmo 
parece ocorrer nas vilosidades placentárias expostas ao sangue mater-
no. No entanto, o trofoblasto extraviloso (EVT), as células que ativa 
e continuamente invadem a cavidade uterina, expressam uma combi-
nação particular de moléculas do MHC/HLA de classe I: a molécula 
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clássica HLA-C e as ditas ‘não clássicas’2 HLA-E, HLA-F e HLA-G. A 
expressão de HLA-E ajuda as células do EVT a escaparem do ataque de 
um tipo de células do sistema imune inato, chamadas células Natural 
Killer (NK), que são realmente “assassinas por natureza”. Mas, qual a 
relação entre MHC/HLA e células NK?

As células NK são uma categoria de linfócitos citotóxicos, maiores 
em tamanho do que os linfócitos B e T. NKs também fazem parte do 
sistema imune inato, participando da constante vigilância imunológi-
ca e agindo rapidamente frente às infecções por vírus e bactérias e na 
detecção de células tumorais. Para executar as suas funções de “killer”, 
as células NK respondem a citocinas produzidas por outras células e 
também usam seus receptores de superfície, chamados KIR (do inglês 
Killer Imunoglobulin-like receptor) e seus receptores de citotoxicidade 
natural, os NCRs (do inglês natural citotoxicity receptors). Como dis-
cutido antes, linfócitos T atuam por meio da leitura de MHC/HLA + 
peptídeos expressos em APCs. Curiosamente, as células NK também 
atuam percebendo MHC/HLAs, mas não da mesma maneira que os 
linfócitos T: elas reconhecem as células infectadas, transformadas ou 
transplantadas pela “presença ou ausência” das moléculas MHC/HLA. 
É comum que haja diminuição da expressão ou mesmo da ausência de 
moléculas MHC/HLA em células infectadas, tumorais ou mesmo em 
células transplantadas. E as células NKs são experts em detectar essas 
mudanças. Em outras palavras, a vigilância imunológica realizada 
pelas células NK depende da concentração de moléculas MHC/HLA 
na superfície de outras células do organismo. 

Em contrapartida, as células do organismo que estão saudáveis 
apresentam níveis normais de moléculas de MHC/HLA na superfície 
e são também reconhecidas pelas NK. O sinal gerado por células sa-
dias é inibidor, e dessa forma, as mesmas não são destruídas. Ainda, 
células NK podem ser ativadas e se tornarem citotóxicas frente a ex-
pressão exagerada de alguns ligantes para seus receptores de ativação 
na superfície de células-alvo. Em suma, a vigilância imunológica pode 

2 Relembrando: a denominação ‘não clássica’ refere-se ao fato de as funções principais des-
sas moléculas estarem mais relacionadas à regulação imune do que apresentação de antí-
genos.
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ser realizada pelas NK por (I) expressão diminuída ou ausente de mo-
léculas MHC/HLA nas células-alvo sentidos pelos seus receptores do 
tipo KIR e (II) pela detecção de desequilíbrios entre sinais ativadores e 
inibitórios via NCRs.

No tocante a estudos sobre tolerância imunológica, diferentes li-
nhas de pesquisa abordam a molécula HLA-G, por ser uma molécula 
tolerogênica. A molécula HLA-G possui grande impacto na gestação, 
atuando na promoção da imunotolerância da mãe em relação ao feto; 
em outras palavras, HLA-G evita a ocorrência de respostas infla-
matórias exacerbadas na interface materno-fetal. Variantes no gene 
HLA-G têm sido alvo de investigação no contexto de intercorrências 
gestacionais, incluindo casos de aborto. Nesse contexto, foi proposto 
um método contraceptivo baseado na diminuição da expressão de 
HLA-G, por meio do uso de micro-RNAs que tem como alvo o RNA 
mensageiro desse gene. A contracepção seria efetivada com base no 
fato de que HLA-G participa tanto da manutenção da tolerância ao 
longo do período gestacional quanto da vasculogênese e angiogênese 
que garante a fixação do embrião na decídua (induzindo a secreção 
de citocinas e fatores pró-angiogênicos por parte das células NKs e 
algumas APCs). A ausência de níveis adequados de HLA-G, que seria 
causada pelos micro-RNAs no ambiente uterino, impediria o estabele-
cimento da gestação.

As moléculas de HLA não-clássicas citadas anteriormente são de 
fundamental importância tanto no estabelecimento quanto na manu-
tenção da gestação. Inclusive, estudos já demonstraram que placentas 
de primeiro trimestre e placentas a termo secretam a isoforma solúvel 
de HLA-G (HLA-G5) através de exossomos. Os exossomos derivados 
da placenta não expressam complexo MHC/HLA clássicos, apresen-
tando as mesmas características do seu tecido de origem. Em vez disso, 
expressam moléculas que são ligantes de receptores ativatórios presen-
tes na membrana das células NK. Como dito anteriormente, a decídua 
é a camada mucosa do útero grávido. A organização do tecido linfoi-
de decidual é única e inclui aglomerados de células linfoides, células 
linfoides subepiteliais e outras do sistema imune que são distribuídas 
aleatoriamente de forma individual. Linfócitos B estão ausentes ou são 
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raramente encontrados da decídua; em vez disso, existem células NK 
uterinas (uNKs) abundantes, células T, DCs e macrófagos. Curiosa-
mente, as células uNK representam até 70% dos leucócitos deciduais 
no primeiro trimestre, e, por enquanto, não há consenso sobre a dis-
tribuição e o número de células uNK nas fases posteriores da gestação. 

Para entender-se a regulação da atividade das células NK durante 
a gravidez (e em outros contextos), os receptores de ativação e inibi-
ção dessas células devem ser considerados. Um exemplo bastante in-
teressante pela sua relação com exossomos e gestação é um receptor 
ativador de células NK, o NKG2D, cujo sistema ligante/receptor é um 
potente indutor de citotoxicidade, atuando através de um mecanismo 
direcionado à eliminação de células estressadas, células estranhas/não-

-próprias, transformadas ou infectadas. Os ligantes de NKG2D são ex-
pressos em níveis baixos nas células normais, sendo supra regulados 
ou expressos de novo em resposta a uma grande variedade de sinais de 
estresse biológico, como os desencadeados por danos no DNA, irra-
diação, estresse oxidativo e inflamação, representando uma estratégia 
das células para indicar situações de estresse, perigo ou condições pa-
tológicas. 

Em suas formas solúveis, os ligantes de NKG2D o regulam ne-
gativamente, suprimindo a citotoxicidade. Por exemplo, a produção 
desses ligantes em vesículas extracelulares liberadas por tumores pro-
tege as células tumorais do ataque imunológico do hospedeiro, repre-
sentando uma estratégia de evasão imune. Curiosamente, a liberação 
desses ligantes de NKG2D solúveis tem sido associada a exossomos. 
Ainda, pesquisas in vitro mostram que esses exossomos são capazes 
de promover uma regulação negativa no receptor NKG2D tanto das 
células NKs quanto de linfócitos T periféricos, evitando uma citotoxi-
cidade mediada por essas células. Por meio da técnica de microscopia 
imuno-eletrônica, observou-se a produção e liberação de exossomos 
portando ligantes de NKG2D por células da placenta. Tais descobertas 
enfatizam o papel imunorregulador de exossomos placentários na eva-
são do feto às respostas imunes maternas e reforçam a visão da placen-
ta como órgão imunológico temporário.
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A placenta humana expressa moléculas que induzem apoptose, 
como Fas e Fas-ligante (FasL). Essas moléculas também participam da 
regulação do sistema imune materno. Fas é expressa por uma ampla 
variedade de células e seu ligante, FasL, é expresso por linfócitos T ati-
vados, por algumas células tumorais e epiteliais e por outras células em 
locais ditos de ‘privilégio imunológico’ - onde respostas imunes são 
praticamente ausentes, por que causariam danos ao tecido em questão. 
A ligação de Fas com seu ligante natural FasL induz apoptose. A proteí-
na FasL e seus mRNA são detectados na placenta humana, com maior 
expressão na camada de STB. Assim, quando linfócitos maternos são 
ativados por antígenos fetais, interações dos linfócitos T ativados com 
os componentes da placenta que expressam o FasL levariam à apopto-
se esses linfócitos maternos, mitigando ou prevenindo respostas infla-
matórias direcionadas ao feto. Leucócitos apoptóticos, principalmente 
linfócitos T, podem ser encontrados na interface materno-fetal, suge-
rindo fortemente que essas células são afetadas negativamente pela su-
pressão imunológica. Nesse contexto, foi proposto que a eliminação de 
células imunes ativadas pela via apoptótica desencadeada por Fas/FasL 
esteja envolvida no estabelecimento do privilégio imunológico presen-
te na interface materno-fetal. 

Em resumo, os linfócitos maternos ativados que expressam o re-
ceptor Fas sofrerão apoptose quando interagirem com o trofoblasto 
que expressa FasL. Dessa forma, pergunta-se: qual a ligação entre essas 
moléculas relacionadas à apoptose e vesículas extracelulares, principal-
mente os exossomos? Dados experimentais demonstram que, apesar da 
ausência de FasL associado à membrana em células trofoblásticas iso-
ladas do primeiro trimestre da gestação, uma forma citoplasmática de 
FasL é expressa em associação com uma via secretora especializada. 
Posteriormente, essa associação foi investigada e a associação FasL aci-
ma mencionada estava relacionada a exossomos derivados da placenta. 

Além de Fas e FasL, outras proteínas apoptóticas atuam na regu-
lação imune da gestação, como a proteína TRAIL (sigla proveniente 
do nome em inglês que se traduz como ligante indutor de apoptose 
relacionada ao TNF) que é constitutivamente expressa pela placenta. 
TRAIL ativa as vias apoptóticas intracelulares de maneira semelhante 
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à do FasL, indicando uma potencial redundância funcional entre esses 
dois ligantes, evitando falhas no processo de regulação imunológica. 
Interessantemente, a localização intracelular de FasL e TRAIL, na pla-
centa humana, está intimamente ligada à biogênese dos exossomos. A 
observação de liberação de exossomos que expressam FasL e TRAIL 
a partir das microvilosidades do STB sugere um papel importante de 
tais estruturas (exossomos portando FasL e TRAIL). Assim, foi pro-
posto que TRAIL, juntamente a FasL, atuaria como um fator de coo-
peração para induzir apoptose em linfócitos maternos ativados. Essas 
duas moléculas representam as vias mais importantes de apoptose e 
podem ser observadas na placenta humana durante toda a gestação, 
onde participam de processos importantes como invasão e diferencia-
ção de trofoblastos e do desenvolvimento da tolerância imunológica 
materna ao feto. 

O Sistema Complemento é parte da imunidade humoral, ou seja, 
constitui-se de proteínas solúveis no plasma sanguíneo. Apesar de re-
ceber esse nome, as funções do Sistema Complemento (também cha-
mado de complemento, como será abordado aqui) são muito impor-
tantes e não apenas ‘complementares’. Em resumo, ele pode ser definido 
como um conjunto de 30 proteínas inativadas que circulam na cor-
rente sanguínea. O complemento é considerado parte da imunidade 
inata, pois não diferencia patógenos para os quais já existe memória 
imunológica ou que estão infectando o hospedeiro pela primeira vez. 
No entanto, algumas vezes, o complemento necessita das reações antí-
geno-anticorpo para ser devidamente ativado. De que forma o comple-
mento atua? As proteínas que formam esse sistema atacam patógenos 
através de uma verdadeira cascata de reações conforme as proteínas 
vão recrutando umas às outras, o que não será descrito nesse capítulo. 
E é em razão da forma como atua que, em imunologia, é bastante co-
mum a utilização do termo “cascata do complemento”, cujo resultado 
vai desde a opsonização de patógenos facilitando o reconhecimento 
dos mesmos por outras partes do sistema imune até a destruição dos 
invasores por meio da criação de verdadeiros poros na membrana dos 
microrganismos. Além disso, a ação do complemento culmina na pro-
dução de mediadores inflamatórios que recrutam outras células para 
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o local de infecção. Dada sua importância e eficácia, a regulação do 
complemento é outro fator a ser considerado no contexto da gestação. 
A ativação do complemento na interface materno-fetal é evitada, ou 
pelo menos minimizada, pela expressão das proteínas reguladoras do 
complemento CD59, MCP e DAF na placenta. Essas proteínas são ex-
pressas no trofoblasto a partir de pelo menos 6 semanas de gestação, e 
a presença delas, na interface materno-fetal, implica um papel central 
na manutenção da gravidez, protegendo o feto em desenvolvimento 
contra possíveis respostas imunes do organismo materno, mediadas 
pelo complemento.

Apesar da forte atuação de exossomos na promoção de um ambien-
te tolerante para o feto em desenvolvimento, é importante ressaltar que 
as VEs da placenta também podem ser pró-inflamatórias. Conside-
rando a leve inflamação necessária no início da gravidez, VEs deriva-
das do STB de períodos gestacionais iniciais têm mais características 
indutoras de inflamação do que o observado em VEs secretadas por 
placentas a termo. No decorrer de uma gestação saudável, a concen-
tração de exossomos no plasma de uma gestante pode ser 50 vezes 
maior do que em mulheres não grávidas, com tais níveis aumentando 
significativamente com a idade gestacional. Esse aumento é observado 
para exossomos derivados ou não da placenta. Como as características 
das VEs se assemelham ao tipo de célula que as originou, o uso po-
tencial de VEs derivados de placenta, presentes na circulação materna 
para monitoramento da gestação já foi sugerido. De acordo com essa 
sugestão, alterações nas células da placenta provavelmente alterariam 
o conteúdo das VEs presentes na circulação da gestante, possibilitan-
do a identificação de possíveis desequilíbrios nos tecidos localizados 
na interface materno-fetal, onde uma biópsia adequada não poderia 
ser realizada por apresentar risco ao feto em desenvolvimento. Além 
disso, os níveis de VEs poderiam ser medidos durante a gestação e de 
maneira personalizada. No que diz respeito a outras características im-
portantes que merecem destaque, VEs são extremamente transitórias 
na circulação materna e não se acumulam. Dessa forma, a análise de 
uma amostra representaria um quadro clínico atualizado do “bem-es-
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tar placentário” em termos de níveis de VEs e dos perfis moleculares 
contidos nessas vesículas.

Um ótimo exemplo da aplicabilidade dessa proposta de ferramenta 
para monitoramento seria em casos de pré-eclâmpsia, que é um im-
portante distúrbio da gestação. O aparecimento de hipertensão gesta-
cional sem que a gestante tenha histórico de pressão alta é uma das ca-
racterísticas-chave da pré-eclâmpsia, que é extremamente heterogênea 
entre as pacientes, com sintomas que incluem inflamação sistêmica 
desencadeada pela placenta devido ao seu funcionamento prejudicado. 
Além disso, já foi demonstrado que a liberação de microvesículas e 
nanovesículas pela placenta é bastante aumentada em casos de pré-e-
clâmpsia, com todas as frações de VEs de uma placenta pré-eclâmptica 
podendo induzir a ativação das células endoteliais - as células que re-
vestem os vasos sanguíneos.

Outros fatores são também importantes na regulação imune ges-
tacional, além das funções desempenhadas por leucócitos presentes 
na decídua, seus receptores de membrana e as vesículas extracelulares 
da placenta. A enzima IDO (indolamina 2,3-dioxigenase) é um po-
tente imunossupressor, atuando como catalisador na degradação do 
triptofano, levando as células T à inanição, impedindo a proliferação 
das mesmas. No blastocisto humano, expressão de IDO é detectada a 
partir do dia 6, e sua presença pode ser observada ao longo de toda a 
gestação. No soro de gestantes é detectada atividade da molécula EPF 
(fator de início de gestação, do inglês early pregnancy factor), atuando 
de forma a suprimir a ativação de linfócitos. Bloqueando a atividade de 
células NK, o fator de bloqueio induzido por progesterona (do inglês 
progesterone-induced blocking factor, PIBF) é observado em placentas 
a termo. Ainda, um papel importante para o fator indutor de leucemia 
(do inglês leukemia inhibitory factor, LIF) na implantação do embrião 
também já foi demonstrado. Somado a isso, como discutido antes, há 
uma variedade de citocinas que são expressas e fortemente reguladas 
local e sistemicamente durante a gravidez. 

Variantes genéticas são também importantes determinantes de 
desfechos gestacionais. Além dos genes do MHC/HLA, outros genes 
relacionados às funções do sistema imune são investigados por uma 
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área de estudo denominada imunogenética. Nesse sentido, alguns po-
limorfismos em genes relacionados a diferentes processos fisiológicos 
e imunológicos da gestação podem impactar ao longo dos períodos da 
gravidez. Tal impacto pode ocorrer tanto na atenuação quanto no au-
mento de problemas inflamatórios relacionados à gestação. Problemas 
gestacionais, como falhas de implantação embrionária, aborto recor-
rente, aborto espontâneo idiopático (sem causa definida), pré-eclâmp-
sia, diabetes mellitus, entre outras intercorrências já foram abordados 
em estudos com foco em variantes de genes relacionados ao sistema 
imune.

Esse capítulo trouxe um apanhado geral da regulação imunológica 
necessária para uma gestação de sucesso, apresentando o (relativamen-
te) recente campo de pesquisa sobre o papel de vesículas extracelula-
res na gestação. Salienta-se que tais vesículas também têm potencial 
atuação na defesa contra patógenos e, possivelmente, na facilitação da 
ocorrência de infecções sexualmente transmissíveis na interface ma-
terno-fetal. Um ponto positivo na interação entre microrganismos e 
VEs é, também, a possibilidade de atuarem no estabelecimento da mi-
crobiota fetal. Essas últimas proposições não representam o foco do 
presente capítulo, contudo, tais temas podem ser explorados tendo 
como ponto de partida algumas referências citadas ao final. 

Por fim, após deparar-se com os mecanismos de evasão imune do 
feto/placenta discutidos aqui, algum leitor pode estar se perguntando: 
qual a vantagem evolutiva de uma gestação que, para ser bem sucedida, 
precisa de tantos mecanismos regulatórios? Mais que isso, por que esses 
processos não foram ‘podados’ pela seleção natural, uma vez que a su-
pressão de alguns aspectos das respostas imunes nas gestantes acaba 
tornando-as mais suscetíveis a algumas infecções e ao desenvolvimen-
to de câncer? Em termos evolutivos, isso tudo é compensado tendo em 
vista o sucesso reprodutivo, o fitness. 
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A arte de gerar diversidade
Ao longo do capítulo foi mencionado que a geração de um reper-

tório diverso de imunoglobulinas (anticorpos) e TCRs depende da 
ocorrência de recombinação em genes que codificam as proteínas 
que formam essas estruturas. Em outras palavras, podemos dizer que 
a imunidade adaptativa depende da ação das moléculas responsáveis 
pela recombinação: a recombinase RAG-1/RAG-2. Esses processos são 
encontrados somente em gnatostomados (vertebrados mandibulados), 
que divergiram dos outros vertebrados há cerca de 450 milhões de 
anos, como representado no esquema abaixo. Diante disso, acreditou-

-se que a imunidade adaptativa teve um surgimento abrupto na escala 
evolutiva, sendo comparável a um “big bang imunológico”. Mesmo nos 
peixes cartilaginosos atuais, existe a organização necessária de fato-
res cujas ações culminam no desenvolvimento de respostas imunes 
adaptativas, como o tecido linfoide, produção de imunoglobulinas e 
TCRs. Até pouco tempo, dizia-se que essa tremenda diversidade ge-
rada no sistema imune adaptativo dos vertebrados era única entre os 
animais. Porém, hoje já sabemos que, embora por processos diferentes, 
outros animais, como lampreias, insetos, equinodermos e moluscos fa-
zem uso de diferentes ferramentas genéticas que, em última instância, 
ampliam seus repertórios de moléculas capazes de detectar patógenos 

- mesmo que isso não leve à classificação de imunidade adaptativa pro-
priamente dita. 

Agnatos, representados por lampreias e peixes-bruxa, apresentam 
um tipo de imunidade que pode ser chamado de “preventiva”, pois é 
baseada em um conjunto de proteínas parecidas com anticorpos, tam-
bém gerados por recombinação gênica. De maneira similar aos gna-
tostomados, esses animais têm a capacidade de rejeitar enxertos trans-
plantados e seu soro apresenta atividade semelhante à aglutinação. 
Mesmo sem a presença de timo ou anticorpos propriamente ditos, eles 
possuem células que são semelhantes a linfócitos tanto em morfologia 
quanto em características moleculares. Não foi encontrada semelhan-
ça com TCRs, nem com anticorpos na análise dos genes expressos por 

Evolução da resposta imune adaptativa
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linfócitos de lampreias. Contudo, há uma ligeira similaridade de al-
guns domínios das proteínas codificadas por genes que se assemelham 
a domínios de receptores do tipo Toll: regiões com repetições ricas em 
leucina (LRR). As proteínas que possuem domínios LRR  são chama-
das receptores de linfócitos variáveis (VLRs) e podem ser expressas 
tanto na superfície desses linfócitos quanto solúveis no sangue, como 
acontece  com os anticorpos dos vertebrados mandibulados. Por fim, 
um repertório diverso de genes VLRs completos na lampreia é gerado 
pela recombinação somática de genes VLRs incompletos na linhagem 
germinativa desses linfócitos.

Invertebrados também podem apresentar um repertório bastante 
diverso de genes que codificam estruturas muito semelhantes aos anti-
corpos. Em Drosophila, por exemplo, hemócitos e células que compõe 
o corpo gorduroso  desses insetos podem agir como parte do sistema 
imune por meio da secreção de substâncias antimicrobianas, como as 
defensinas, na hemolinfa. Uma proteína semelhante a um anticorpo 
também é encontrada na hemolinfa: a Dscam, cujo nome por exten-
so remete à sua descoberta na mosca, no envolvimento de conexões 
neuronais (molécula de adesão celular da síndrome de Down – Down  
syndrome cell adhesion molecule). Dscam também é secretada por cé-
lulas do corpo gorduroso e hemócitos. O mais interessante dessa pro-
teína é a maneira como é codificada e produzida. O gene que codifica a 
Dscam contém um grande número de éxons alternativos, que formam 
grupos de éxons, onde somente um éxon alternativo de cada grupo é 
transcrito para cada molécula de Dscam gerada. Por meio da combi-
nação desses grupos de éxons, é possível a geração de 38.000 diferentes 
isoformas de Dscam, que atuam fazendo opsonização de bactérias in-
vasoras, auxiliando os fagócitos a capturarem as mesmas.
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O molusco Biomphalaria gla-
brata, um caramujo de água doce, 
apresenta mecanismos diferentes 
na geração de proteínas diversifi-
cadas que irão atuar na imunidade. 
Proteínas relacionadas ao fibrino-
gênio, as FREPs, produzidas por 
hemócitos e secretadas na hemo-
linfa, possuem dois domínios de 
imunoglobulinas e aumentam em 
concentração em casos de infecção 
por parasitos. Isso pode ser obser-
vado quando esse caramujo atua 
como hospedeiro intermediário do 
esquistossomo.

Esses dois exemplos apenas as-
semelham-se com processos encontrados na imunidade adaptativa 
clássica. O divisor de águas é o processo de expansão clonal, caracte-
rístico do sistema imune adaptativo propriamente dito.

Virtualmente, qualquer substância pode servir como alvo para um 
anticorpo produzido ao longo da vida de um indivíduo. Além disso, 
um único antígeno-alvo tem anticorpos com maior e menor afinida-
de e especificidade, ditadas pela força de ligação antígeno-anticorpo. 
Esse catálogo é denominado repertório de anticorpos (ou imunoglo-
bulinas) e, em humanos, é composto por, no mínimo 10¹¹ moléculas 
diferentes. A explicação para tamanha diversidade está nos genes das 
imunoglobulinas: na recombinação que ocorre nos segmentos gêni-
cos chamados V e na hipermutação somática que ocorre nas células B 

Reconhecer sem nunca ter visto: 
como o sistema imune faz isso?
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maduras ativadas, o que não acontece com os linfócitos T na geração 
dos TCRs, que apenas apresentam recombinação. Os genes completos 
que codificam as regiões variáveis dos anticorpos são produzidos pela 
recombinação somática de segmentos de genes que se encontram se-
parados. Tais segmentos são organizados em regiões V (de variável), D 
(de diversidade), J (de junção) e C (de constante), daí vem o nome do 
processo de recombinação V(D)J. As reações de recombinação desses 
segmentos exigem a participação de enzimas específicas de linfócitos e, 
também, enzimas modificadoras de DNA presentes em todas as célu-
las. O complexo de enzimas que atua na recombinação somática V(D)
J é chamado recombinase V(D)J, cujos componentes exclusivamente 
linfóides são denominados RAG-1 e RAG-2. O processo de rearranjo 
desses genes é dirigido por sequências flanqueadoras no DNA, chama-
das sequências sinais de recombinação, localizadas em pontos adjacen-
tes de onde ocorre a recombinação. Os segmentos gênicos que formam 
os receptores de célula T (TCRs) são organizados de forma semelhante 
e os processos de recombinação que originam a diversidade desses re-
ceptores também são realizados pelas mesmas enzimas. Dessa forma, 
todo esse processo de recombinação produz uma tremenda variedade 
de anticorpos e TCRs que eventualmente terão afinidade e especifici-
dade por um antígeno ‘estranho’ mesmo sem nunca terem tido contato 
com o patógeno ou substância de onde o antígeno originou-se.

É possível fazer um ‘caminho’ ao longo do qual as funções do siste-
ma imune adaptativo desenvolveram-se e tornaram-se mais complexas: 
peixes agnatos → peixes cartilaginosos → peixes ósseos → anfíbios 
→ répteis e aves→ mamíferos. Contudo, fique atento(a): embora esse 
exemplo leve a uma interpretação de que a evolução resulta em um 
progresso linear, essa interpretação não deve ser generalizada quando 
se trata da evolução como um todo (para mais detalhes, consulte o 
capítulo 10).

Conforme mencionado antes, a recombinação V(D)J dependente 
de RAG é detectada a partir da linhagem dos peixes cartilaginosos, que 
apresentam tecido linfoide, TCRs e anticorpos. Graças à disponibilida-
de das sequências genômicas de diferentes animais, hoje já se tem uma 
hipótese para o surgimento da imunidade adaptativa dependente de 
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RAG. Estudos mostraram que a recombinação via RAG é muito seme-
lhante à atividade de transposons de DNA. Transposons são um tipo 
de elemento transponível, uma sequência de DNA capaz de sair de um 
local do genoma e se inserir em outro local, por meio de diferentes 
mecanismos, de acordo com a sua classificação. Assim, o surgimen-
to abrupto desse sistema no ancestral dos vertebrados mandibulados 
pode ter ocorrido por um evento de inserção de um transposon de 
DNA entre as sequências de um gene que codifica a região V de um 
TCR, ou de um gene semelhante ao de uma imunoglobulina, evento 
esse que foi mantido pela seleção natural.

O gasto energético com toda essa regulação imune necessária para 
sustentar o contato íntimo entre a mãe e o feto via placentação hemo-
corial tem uma explicação bastante pertinente e localizada em cima 
de nossos pescoços: um encéfalo grande e bastante desenvolvido. O 
desenvolvimento do cérebro humano com seu tamanho diferenciado 
exige alta demanda de oxigênio e nutrientes, levando cerca de 40 se-
manas para que seja capaz sobreviver fora do corpo da mãe. Inclusive, 
essa questão de tamanho encefálico no momento do parto representa 
um interessante ‘dilema obstétrico’, como discutido no capítulo 7, sobre 
evolução humana. 

Considerações finais
Nesse capítulo discutimos três questões evolutivas da espécie hu-

mana em que o sistema imune está envolvido. Apesar da complexidade 
dessas questões, elas podem ser adaptadas pelo professor em sala de 
aula em suas abordagens sobre sistema imune e como ele está envol-
vido com evolução. Ao surgirem questionamentos sobre a existência 
do sistema imune em outros organismos, como bactérias ou plantas, é 
interessante ressaltar que esses seres vivos apresentarem estruturas de 
defesa contra insultos ambientais ou agressões por outros organismos. 
Bactérias reagem à infecção por bacteriófagos utilizando suas enzimas 
de restrição, que reconhecem fragmentos de DNA exógeno (pela au-
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sência de metilação) e cortam esse DNA invasor em sequências especí-
ficas, impedindo que o vírus se replique. Plantas possuem a capacidade 
de formar “galhas” que são como tumores, que isolam patógenos em 
regiões específicas da anatomia vegetal, impedindo que o microrga-
nismo se espalhe para outras regiões da planta via vasos condutores. 
Entretanto, tais estruturas de defesa não podem ser chamadas de siste-
ma: um sistema propriamente dito é formado por diferentes partes 
atuando em sincronia e com funções distintas. No caso do sistema 
imune, essas partes são representadas por diferentes células, comuni-
cando-se entre si e atuando de forma sincronizada na orquestração 
de uma resposta imunológica. Com relação a aspectos da evolução do 
sistema imune, o box acima discute sobre resposta imune adaptativa. 
Com relação ao sistema imune inato, moléculas extremamente simila-
res aos componentes do sistema complemento, por exemplo, podem 
ser encontradas em organismos invertebrados e, até mesmo, unicelu-
lares, como as amebas. Em suma, os poucos aspectos do sistema imu-
nológico discutidos no capítulo todo - e as semelhanças das respostas 
imunes apresentadas por diferentes grupos de organismos, nos remete 
ao tema central do livro: é muito mais atraente e faz muito mais senti-
do estudar a vida sob uma perspectiva evolutiva.
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4
COMPREENDENDO A 

EMBRIOLOGIA SOB A LUZ DA 
EVOLUÇÃO

Thamara Santos de Almeida 
Gilberto Cavalheiro Vieira

1. Introdução
1.1 Os desafios no ensino de Biologia

Um dos aspectos mais interessantes da ciência, que deveria ser tra-
balhado com maior ênfase em sala de aula, é o contexto histórico en-
volvido na construção do conhecimento de determinada área. Quando 
se enfatiza apenas os resultados, o conhecimento já decantado, supri-
me-se a oportunidade de o aprendiz vislumbrar o processo de cons-
trução do conhecimento e, assim, apropriar-se do próprio saber em 
questão. Um exemplo é a escassez de informação a respeito da história 
de determinadas descobertas, como, por exemplo, quando os livros 
didáticos simplesmente descrevem as proteínas – macromoléculas 
constituídas por aminoácidos – limitando-se a uma prática de mera 
descrição deste objeto de estudo. Muitas vezes, em momento algum 
são citados os pesquisadores que descobriram e descreveram tais mo-
léculas, ou em que contexto eles chegaram a tal conclusão. Raros são os 
casos em que se encontra uma contextualização histórica do conteúdo 
a ser abordado. Em outros casos, omite-se personagens cruciais, como 
no caso de Rosalind Elsie Franklin, que apenas nos últimos anos teve 
seu nome associado à descoberta da estrutura da molécula de DNA.
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Outro desafio no ensino da ciência é o de que se omite a possibili-
dade de os conceitos sofrerem mudanças com o avanço científico-tec-
nológico. Isso não é raro no contexto de ensino e, algumas das razões 
para este cenário, são citadas no parágrafo anterior, como a tendência 
do ensino de ciências apenas abordar os resultados alcançados na prá-
tica científica e não o seu processo de construção de conhecimento. 
Cabe lembrar que a história não deve ser simplesmente narrada, mas 
deve ser, sim, construída. Apresentar aos aprendizes em sala de aula os 
conflitos existentes na construção do saber é aproximar a prática cien-
tífica de algo inerentemente humano, entremeada de erros e acertos 
(muito mais erros do que acertos, por sinal). 

Da forma como são apresentados os saberes contemporâneos, res-
tringindo a presente fala ao campo das Ciências Biológicas, há a im-
pressão de que o conhecimento científico se faz por mágica, ou o tor-
na inalcançável à maioria das pessoas, restringindo-se apenas a uma 
parcela ínfima de mentes prodigiosas, ímpares, excepcionalmente as-
tutas. Ora, e se o professor de Biologia, em uma dada aula sobre Evo-
lução Darwiniana, por ventura revelasse aos estudantes de sua classe 
que Darwin (considerado um dos cientistas mais influentes da nossa 
história) tinha problemas enormes com matemática? Imagine o quão 
interessante, próxima, realista, humana se tornaria essa figura tão pro-
digiosa - como Darwin é comumente descrito nos livros didáticos - da 
realidade de muitos estudantes. Muito provavelmente a sensação de 
proximidade, de pertencimento e capacidade de fazer ciência e enten-
de-la como uma prática feita por humanos, como qualquer outro, to-
mará conta dos sentimentos dos estudantes em sala.

1.2 A história da embriologia

A embriologia sempre foi uma área que despertou interesse huma-
no. Os egípcios (em cerca de 1400 aC.) já descreviam a importância da 
placenta para o acesso da alma externa do indivíduo que estava por vir. 
Interessantemente, eles não consideravam o embrião um ser vivo até o 
nascimento de fato. Além disso, os egípcios também fizeram observa-
ções do desenvolvimento embrionário de ovos de galinhas. Entretanto, 
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o primeiro registro de estudo embriológico escrito remete a Hipócra-
tes (460 - 370 aC), que descreveu processos obstétricos e ginecológi-
cos. Hipócrates acreditava que o embrião adquiria alimento e ar para o 
desenvolvimento a partir do corpo materno. Ele identificou uma série 
de processos responsáveis pelo desenvolvimento de ossos, vísceras e 
circulação no embrião e no feto. Ele também apoiou a visão de que o 
feto humano se alimentava sugando sangue da placenta. Hipócrates 
talvez tenha sido um dos primeiros a aludir ao conceito de pré-forma-
cionismo (a crença de que os organismos estão totalmente formados 
em miniatura dentro das células germinativas).

Aristóteles (384 - 322 aC) também realizou uma série de estudos ob-
servacionais e foi responsável pelo crescimento contínuo da embriolo-
gia – alguns historiadores creditam a Aristóteles o advento dos estudos 
embriológicos. Aristóteles estudou embriões de diferentes organismos, 
abrindo ovos de aves em diferentes estágios de desenvolvimento e dis-
secando embriões de mamíferos e de animais de sangue frio. Aristóte-
les também argumentou que o sêmen fornecia a forma aos embriões 
e as mães forneciam algum tipo de substância para ajudar no desen-
volvimento embrionário. Embora o papel do sangue menstrual não te-
nha sido entendido, ele foi apontado por Aristóteles como a substância 
mais provável da qual o embrião era produzido.

Um fato muito interessante é que Aristóteles também abordou uma 
ideia inicial de recapitulação (embora essa não fosse a palavra que ele 
tenha usado), utilizando embriões como guia. Ele observou que todos 
os embriões jovens de espécies diferentes possuíam características uni-
versais e que, à medida que os embriões envelheciam, surgiam caracte-
rísticas diferenciadoras. A teoria da recapitulação, ou lei da biogené-
tica, é mais bem conhecida a partir dos escritos de Ernst Haeckel (1834 

– 1919). Ao fazer as mesmas observações a respeito do desenvolvimento 
embrionário de diferentes espécies, Haeckel defendia a ideia de que 
a ontogenia recapitularia a filogenia, ou seja, o desenvolvimento do 
organismo refaz as etapas evolutivas das espécies.

Podemos viajar um pouco mais adiante na história e chegar até às 
descobertas embriológicas de Leonardo da Vinci, cujo trabalho domi-
nou a ciência no final dos anos 1400 e início dos anos 1500. Leonardo 
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é conhecido por sua dissecção de fetos humanos e por suas medidas 
quantitativas do crescimento embrionário. Ele foi o primeiro a fornecer 
evidências de que os embriões podem ser medidos cronologicamente 
e que mudam de peso, tamanho e forma ao longo do tempo. Livros 
clínicos foram publicados e ajudaram a alimentar um novo interesse 
emergente no desenvolvimento humano.

Ao avançarmos pelo século XVII encontramos os trabalhos relacio-
nados à embriologia de William Harvey (1578 -1667). Já em 1652, Har-
vey dissecou e examinou embriões de veado e galinha com a ajuda de 
lentes de baixa potência. Harvey determinou a posição em que o em-
brião surge em um ovo, a chamada mancha branca, e descreveu o blas-
toderme como o único local de origem do corpo embrionário. Ele tam-
bém escreveu sobre a importância do líquido amniótico, acreditando 
que esse era absorvido pelo sangue do embrião e, posteriormente, pelo 
feto. Harvey também emprestou sua voz à refutação da geração espon-
tânea ao descrever como até os organismos mais simples surgem dos 
ovos. Não podemos deixar de dar créditos ao biólogo italiano Marcello 
Malpighi (1628-1694), o responsável pela ascensão da teoria pré-for-
macionista. Malpighi descreveu o desenvolvimento embrionário como 
um desdobramento simples de um organismo adulto já em miniatura. 
Na mesma época, Jan Swammerdam, um notável embriologista que es-
tudava anfíbios, também apoiou a teoria preformacionismo depois de 
ver borboletas dobradas em crisálidas. Para Swammerdam, as borbo-
letas adultas estavam simplesmente mascaradas (pré-formadas) dentro 
das lagartas.

Apesar de Darwin, Johann Friedrich Müller e Haeckel argumenta-
rem sobre a importância e utilizarem os estudos embriológicos como 
evidências a respeitos dos processos evolutivos das espécies, a grande 
parte dos estudos embriológicos debruçavam-se sobre aspectos ob-
servacionais descritivistas, com pouco enfoque experimental. Outro 
aspecto que com o passar do tempo dificultou e afastou a embriologia 
da evolução foi o pouco entendimento dos fatores envolvidos e que 
desencadeavam o processo de desenvolvimento embrionário.

Em certo período do século XVIII, diversos cientistas estabeleciam 
ideias concorrentes sobre como se dava o desenvolvimento embrioná-



93

VOLUME I -  INTERDISCIPLINARIDADE & EVOLUÇÃO

◀ Voltar ao Sumário

rio e como o feto sobrevivia durante a gestação. Essas ideias variavam 
de líquido amniótico absorvido pela boca do feto, nutrição passando 
pelo cordão umbilical, nutrição circulando com sangue menstrual e 
um fluido inócuo disponibilizado ao feto chamado leite uterino. Duas 
ideias concorrentes eram a de que o líquido amniótico vinha do suor 
do feto; ou a de que era secretado dos olhos e da boca do feto quando 
chorava e salivava. Sem técnicas experimentais sólidas, essas questões 
permaneceram sem solução durante o século XVIII.

A ideia pré-formacionista se estabeleceu firmemente por volta de 
1700, com os estudos liderados por Malpighi, Swammerdam, Charles 
Bonnet e por diversos embriologistas que afirmavam observar minús-
culas formas humanas nos gametas. Porém, entre os ditos animaculis-
tas, havia uma divisão: existia o grupo que afirmava que o organismo 
estaria pré-formado nos ovos (ovistas) e aqueles que defendiam a ideia 
de que o organismo estaria pré-formado nos espermatozoides (esper-
mistas). Podemos destacar notáveis cientistas dessa época que defen-
diam tal doutrina, como Anton van Leeuwenhoek, Nicholas Hartsoec-
ker e Wilhelm Gottfried Leibniz.

Durante esse período, os preformacionistas eram em maior núme-
ro do que os epigeneticistas (aqueles que acreditavam que o desen-
volvimento procedia progressivamente da matéria desorganizada). Os 
epigeneticistas questionavam como malformações embrionárias ou 
a regeneração de um braço de uma estrela-do-mar se enquadrariam 
nos planos pré-formacionistas de Deus, que assim deveria estabelecer 
as estruturas certas que comporiam o animal adulto dentro do óvulo 
ou do espermatozóide, apenas esperando o desenrolar do desenvolvi-
mento. O debate preformacionismo-epigênese cresceu e culminou em 
uma série de debates entre o epigeneticista Caspar Friedrich Wolff e o 
pré-formacionista Albrecht von Haller. Wolff publicou De Formatione 
Intestinorum, em 1768, e demonstrou que o intestino da galinha se for-
ma por dobramentos de tecidos que se desprendem da superfície ven-
tral do embrião. Essas dobras acabam se transformando em um tubo 
fechado. Wolff argumentou que essa observação prova que o intestino 
não era pré-formado e que os órgãos apareciam gradualmente. Wolff 
também examinou “monstros embrionários”, declarando que eles 
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eram formados pela natureza e seriam exemplos de epigênese, em vez 
de pré-formados. Haller, no entanto, era muito mais conhecido pelos 
cientistas do que Wolff, e a poderosa influência de Haller foi suficiente 
para sustentar o preformacionismo no final dos anos 1700.

Ao final do século XVIII e início do século XIX, os óvulos de ma-
míferos passaram a ser vistos e reconhecidos como uma única célula; a 
ideia da teoria da recapitulação começou a tomar forma durante esse 
período. O século XIX coroou a embriologia, atraindo grandes men-
tes naturalistas debruçadas sobre os processos de desenvolvimento 
dos organismos. Como citado anteriormente, temos Darwin e Haeckel 
como grandes figuras que argumentavam a respeito da importância 
da embriologia para o entendimento dos processos evolutivos das es-
pécies. Os conhecimentos a respeito da ontogenia dos organismos ti-
veram grande avanço, com diversos experimentos sendo conduzidos 
com as mais diferentes formas de vida. No entanto, aos poucos os es-
tudos comparativos do desenvolvimento dos organismos para estabe-
lecer as relações evolutivas foram se mostrando infrutíferos. Até que 
no final do século XIX e início do século XX, o fracasso das linhas de 
pesquisas embriológicas no âmbito evolutivo e as explicações obscuras, 
com abordagens vitalistas para os processos de desenvolvimento dos 
organismos - além das redescobertas dos trabalhos de Gregor Mendel 

-, acabaram por afastar definitivamente a embriologia das áreas que 
formavam o cerne dos estudos evolutivos. 

Apesar da embriologia ter sido mantida afastada dos estudos envol-
vendo a evolução biológica por boa parte do século XX, alguns pes-
quisadores notáveis mantiveram o ímpeto de elucidar os mecanismos 
evolutivos envolvidos no desenvolvimento dos organismos. Um deles 
é o geneticista Richard B. Goldschmidt, que desenvolveu uma série 
de trabalhos procurando entender processos como a determinação do 
sexo, o ciclo de vida complexo de organismos como insetos holome-
tábolos, e o surgimento de fenocópias (organismos de igual genótipo, 
mas quando submetidos a ambientes diferentes podem dar origem a 
fenótipos distintos, porém similares a outros tipos genotípicos). Foi 
com os trabalhos de Goldschmidt que se estabeleceu o entendimento 
da heterocronia, que nada mais é do que mudança do tempo na ocor-
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rência de certos eventos do desenvolvimento embrionário, podendo 
levar a mudanças da forma final do organismo. Conrad Waddington 
também é um nome a se destacar frente às pesquisas em embriologia, 
procurando entender os processos evolutivos na emergência de novos 
fenótipos associados aos mecanismos de desenvolvimento dos orga-
nismos.

Somente ao final da década de 70 e início da década de 90, com o 
advento de novas tecnologias de análises moleculares, é que foi possí-
vel lançar luz sobre os mecanismos moleculares por trás dos processos 
ontogenéticos. Com a publicação do artigo A gene complex controlling 
segmentation in Drosophila, em 1978, de autoria de Edward B. Lewis, 
descrevendo os genes homeóticos ou genes da caixa-de-ferramentas 
(genes centrais no desenvolvimento embrionário, presente em todos 
os filos do reino animal), houve um grande impulso nos estudos em 
uma renovada área que aliava embriologia e evolução: a Biologia Evo-
lutiva do Desenvolvimento (EVO-DEVO).

A partir dessa narrativa histórica, abordaremos de maneira concisa 
e procurando ser o mais didático possível, os principais mecanismos 
evolutivos do desenvolvimento embrionário, trazendo breves explica-
ções e exemplos para que o ensino da embriologia deixe – aos pou-
cos – de ser uma narrativa meramente descritivistas e passe a ser uma 
narrativa histórico-evolutiva. A caixa-preta existente entre genótipo 
e fenótipo foi desvendada.

2. Embriologia e Evolução
Darwin reconheceu duas maneiras de ver a descendência com mo-

dificação. Pode-se enfatizar a descendência comum nas homologias 
embrionárias entre dois ou mais grupos de animais, ou pode-se enfa-
tizar as modificações, mostrando como o desenvolvimento foi alte-
rado para produzir diversas estruturas adaptativas. Afinal, se a seleção 
natural só pode operar nas variantes existentes, de onde viria toda essa 
variação? Darwin concluiu (em sua obra posterior à Origem das Espé-
cies) que teria que vir de mudanças no desenvolvimento; mas como 
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poderia o desenvolvimento de um embrião mudar se o desenvolvi-
mento é tão bem ajustado e complexo?

Mesmo o advento da biologia molecular e o entendimento de como 
as mutações promovem mudanças não foram suficientes para com-
preender o processo de como essas modificações podem influenciar 
o surgimento de estruturas modificadas, em locais específicos do or-
ganismo durante o seu desenvolvimento. Afinal, se um dado gene que 
codifica uma determinada proteína sofre uma mutação, essa proteína 
mutante será expressa em todas as células do corpo do organismo. O 
assunto permaneceu sem solução até que a EVO-DEVO demonstrou 
que grandes mudanças morfológicas podem ocorrer durante o desen-
volvimento por causa de duas condições nas maneiras como os orga-
nismos se desenvolvem: a modularidade e a parcimônia molecular.

2.1 A modularidade: divergindo por meio de 
processos de dissociação

A modularidade é o primeiro mecanismo de EVO-DEVO que ire-
mos conhecer. Sabemos que o desenvolvimento ocorre através de uma 
rede de trocas de informações entre células constituintes de módulos 
de campo discretos de desenvolvimento presentes no embrião. Esses 
diferentes módulos podem ser descritos através de diversos mecanis-
mos internos e externos, como os módulos morfogenéticos, que con-
ferem identidade e endereçamento das partes do corpo do embrião em 
desenvolvimento como, por exemplo, os olhos e membros. Também 
encontraremos as vias de sinalização e transdução, responsáveis por 
permitir a comunicação entre os diversos grupos celulares, indicando 
posicionamento, alteração de suas atividades mediadas por hormô-
nios que desencadeiam respostas específicas em cada tipo celular. Os 
discos imaginais, linhagens celulares (como a massa celular interna 
ou trofoblasto, presentes no blastocisto do embrião de mamíferos) e 
parassegmentos de insetos são outros exemplos de módulos de de-
senvolvimento.

A capacidade de módulos desenvolverem-se diferentemente entre 
si é um fenômeno bem conhecido entre os embriologistas, que deno-
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minaram essa propriedade de dissociação. O experimento conduzido 
por Victor Twitty, em 1934, demonstra a relação de dissociação mo-
dular (figura 1). Nesse experimento, ele enxertou o botão do membro 
da larva inicial de uma grande salamandra no tronco embrionário de 
uma pequena larva de salamandra. O membro se desenvolveu maior 
em relação ao que era esperado na pequena larva, indicando que o mó-
dulo de campo do membro era independente do padrão de crescimen-
to global do embrião. A mesma independência foi observada para o 
módulo de campo dos olhos. As unidades modulares permitem que 
certas partes do corpo sejam alteradas sem interferir nas funções de 
outras partes.

Figura 1. Experimentos conduzidos por Twitty demonstrando a modularidade do desen-
volvimento. Acima, a Salamandra teve seu membro anterior direito amputado e inserido 
nesse local célula oriundas de um indivíduo em estágio de desenvolvimento mais avan-
çado. Abaixo, olhos direitos trocados entre embrião de Amblystoma punctatum e larva 
juvenil de Amblystoma tigrinum. A última possui desenvolvimento mais rápido do que A. 
punctatum e o padrão se mantém nos órgãos transplantados. 
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Porém, a modularidade não se restringe apenas ao nível morfológi-
co, pois ela também está presente no nível molecular. Atualmente sabe-
mos que os genes possuem regiões (a jusante e a montante) importan-
tes para o controle da expressão gênica, como os sítios promotores e os 
enhancers (ou potenciadores). Essas regiões são de vital importância, 
pois diversos fatores transcricionais interagem nessas regiões, promo-
vendo a expressão ou silenciamento do gene. Mas há algo a mais na 
função dessas regiões. A modularidade dos elementos potenciadores 
permite que determinados conjuntos de genes sejam ativados juntos, 
permitindo que um determinado gene seja expresso em vários locais 
distintos. Assim, se um gene perde ou ganha um elemento potenciador, 
o organismo que contém esse alelo particular expressará esse gene em 
locais ou momentos diferentes daqueles organismos que retêm o alelo 
original. As maiores mudanças morfológicas geralmente ocorrem por 
conta de mutações nas regiões regulatórias. Desse modo, a modulari-
dade das regiões potenciadoras pode ser um mecanismo chave crítico 
para promover a variabilidade de estruturas alvos de processos de se-
leção natural.
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Figura 2. A. As asas dos morcegos evoluíram de ancestrais cujos membros anteriores eram 
semelhantes ao dos camundongos. Porém, nos morcegos a expressão do gene Bmp2 é 
aumentada, resultando no alongamento dos dígitos. B. Experimento conduzido por Cre-
tekos et al. (2008) em que desenvolvem camundongo transgênico com a região potencia-
dora de morcegos, onde observam aumento do comprimento dos membros anteriores 
em camundongos.

Um interessante caso para analisarmos como a modularidade mo-
lecular de regiões potenciadoras pode trazer novidades evolutivas, 
sob ação da seleção natural, é o do “peixe-engasga-gato”. Gasterosteus 
aculeatus marinhos possuem três espinhos pélvicos, o que não ocorre 
nos G. aculeatus de água doce. Ambas linhagens divergiram há apro-
ximadamente 12 000 anos, quando as populações marinhas coloniza-
ram os lagos de água doce recém-formados no final da última idade 
do gelo. Os espinhos pélvicos presentes na população marinha atuam 
como proteção, dilacerando a boca de seus predadores (peixes de gran-
de porte) caso seja capturado. Porém, a população de água doce não 
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possui peixes predadores, como os marinhos, mas tem que lidar com 
predadores invertebrados que facilmente poderiam prendê-los pelos 
espinhos. Assim, uma pélvis sem espinhos acabou sendo selecionada 
no ambiente de água doce.

Os cientistas resolveram compreender quais genes poderiam estar 
envolvidos no aparecimento dessas estruturas e descobriram que o 
gene Pitx1, que codifica um fator de transcrição, estava envolvido com 
o desenvolvimento de estruturas nas porções posteriores nos vertebra-
dos. Quando eles compararam as sequências de aminoácidos da pro-
teína Pitxl entre os peixes marinhos e de água doce, não encontraram 
diferenças. No entanto, houve uma diferença criticamente importante 
quando eles compararam os padrões de expressão de Pitxl entre essas 
populações. Em ambas as populações, Pitxl foi expresso nos precur-
sores do timo, nariz e neurônios sensoriais. Nas populações marinhas, 
Pitxl também foi expresso na região pélvica. Mas nas populações de 
água doce, a expressão pélvica de Pitxl estava ausente ou severamente 
reduzida.

Uma vez que a região codificadora de Pitxl não foi mutada (e con-
siderando que a diferença entre as populações de água doce e marinha 
envolve a expressão desse gene em um local específico), seria razoá-
vel concluir que a região do enhancer permite a expressão de Pitxl na 
região pélvica (isto é, o potenciador da coluna pélvica) não funciona 
mais nas populações de água doce. Quando os cientistas compararam 
as sequências da região potenciadora do Pitx1, responsável por sua ex-
pressão na região pélvica, verificaram que essa estava mutada e não 
funcional nos peixes de água doce (figura 3). Para verificar se essa di-
ferença era de fato a responsável pelas diferenças encontradas, os cien-
tistas colocaram essa sequência do enhacer de engasga-gatos marinhos 
ao lado da sequência de codificação Pitxl dos peixes de água doce e, 
em seguida, injetaram em ovos fertilizados dos peixes sem espinhos, 
verificando que os espinhos pélvicos foram formados adequadamente 
nos peixes de água doce.
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Figura 3. A arquitetura modular das regiões cis-regulatórias dos genes pleiotrópicos per-
mite a evolução e a expressão gênica independente em diferentes partes do corpo. A ex-
pressão do gene Pitx1 é controlada por vários elementos (círculos cinzas). Em peixes stickle-
back com redução pélvica, a expressão de Pitx1 está ausente nessa região.

2.2 Parcimônia molecular: duplicar para modificar

A segunda pré-condição para a macroevolução por meio da mu-
dança de desenvolvimento é a parcimônia molecular, às vezes chama-
da de “pequena caixa de ferramentas”. Em outras palavras, embora 
o desenvolvimento difira enormemente de linhagem para linhagem, 
a ontogenia de todas as linhagens usa os mesmos tipos de moléculas. 
Os fatores de transcrição, fatores parácrinos (hormônio produzido por 
uma célula, que age sobre células vizinhas a ela.), moléculas de ade-
são e cascatas de transdução de sinal são notavelmente semelhantes de 
um filo para outro. Certos fatores de transcrição, como os genes Pax 
e Hox, são encontrados em todos os filos animais, incluindo cnidários, 
insetos e primatas. Na verdade, alguns “genes da caixa de ferramentas” 
parecem desempenhar os mesmos papéis em todas as linhagens ani-
mais (figura 4).
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Figura 4. Evolução e homologia dos genes homeóticos existente entre os diferentes filos 
do Reino Animal (Imagem modificada de: https://learn.genetics.utah.edu/).

Os genes Hox são centrais na especificação do eixo ântero-posterior 
do corpo dos animais, embora a maneira como esses genes são ativados 

https://learn.genetics.utah.edu/
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seja diferente entre nematoides, invertebrados e vertebrados. Da mes-
ma forma, homólogos do gene Otx especificam a formação de cabeça 
em vertebrados e invertebrados e o gene tinman / Nkx2-5 seja crucial 
para o desenvolvimento dos corações de insetos e vertebrados, apesar 
de serem muito diferentes. Essas pistas indicam que com as mesmas 
ferramentas e peças, mas as empregando de maneira diferenciada, a 
evolução proporciona o aparecimento de novas estruturas através de 
gambiarras com o material que já se tinha previamente.

Isso significa que a enorme variação da forma morfológica entre os 
animais é sustentada por um conjunto comum de instruções. Os genes 
Hox fornecem uma das evidências mais interessantes   de homologias 
evolutivas profundas entre todos os animais. Hoje sabemos que cada 
um dos diferentes genes Hox no agrupamento de genes homeóticos 
se originou de duplicações de um gene ancestral. Isso significaria que, 
em Drosophila, os genes Deformed, Ultrabithorax e Antennapedia sur-
giram como duplicações de um gene original. Os padrões de sequên-
cia desses três genes (especialmente na região do homeodomínio) são 
extremamente bem conservados. Acredita-se que essas duplicações de 
genes sejam o resultado de erros na replicação do DNA e são relati-
vamente muito comuns. Muitos genomas têm pelo menos dois genes 
(geralmente localizados próximos um do outro) que resultaram de um 
erro de replicação – como por exemplo, os genes da hemoglobina e da 
família de DNA metiltransferase (DNMT1, DNMT2 e DNMT3). 

Uma vez replicadas, as cópias dos genes podem divergir por mu-
tações aleatórias em suas sequências de codificação e intensificadores, 
devido ao afrouxamento de pressões seletivas em uma das cópias, de-
senvolvendo diferentes padrões de expressão e novas funções. Assim, 
cada membro dessa família de genes é homólogo aos outros (ou seja, 
suas semelhanças de sequência são devidas à descendência de um an-
cestral comum e não são o resultado da convergência para uma função 
específica), sendo chamados de parálogos (figura 5). Por exemplo, o 
gene Antennapedia de Drosophila é um parálogo de Drosophila Ultra-
bithorax e o gene DNMT1 de humanos é um parálogos do DNMT3.
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Figura 5. Relações evolutivas quanto à evolução de genes ortólogos, parálogos e homólo-
gos. A. Relações filogenéticas entre os diferentes genes de globinas a partir de um evento 
de duplicação gênica, demonstrando a relação de genes ortólogos, parálogos e homólo-
gos. B. Porções corporais de Drosophila e correspondência relação com a expressão dos 
genes homeóticos.

Outro aspecto importante de se ressaltar é que, cada gene Hox em 
Drosophila tem um homólogo em vertebrados. Em alguns casos, as ho-
mologias são muito profundas e também podem ser vistas nas funções 
do gene. Além disso, os genes Hox em insetos e humanos não são ape-
nas homólogos - eles ocorrem na mesma ordem em seus respectivos 
cromossomos. Seus padrões de expressão também são notavelmente 
semelhantes: quanto mais próximo da porção 3’, mais correlacionados 
com a expressão em regiões anteriores do corpo do animal. Assim, eles 
são genes homólogos entre espécies (ao contrário de membros de uma 
família de genes serem homólogos dentro de uma espécie). Os genes 
homólogos entre as espécies são chamados de ortólogos.

Em resumo, a duplicação e a divergência de genes se mostram me-
canismos fundamentais para a evolução. A duplicação permite a for-
mação de estruturas redundantes e a divergência permite que essas es-
truturas assumam novos papéis. Enquanto uma cópia do gene mantém 
seu papel original, as outras cópias estão livres para sofrer mutação e 
divergir funcionalmente. Assim, uma das diferenças mais importantes 
entre o genoma de uma mosca da fruta e o de um humano “não é que 
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o ser humano tenha novos genes, mas que, onde a mosca tem apenas 
um gene, nossa espécie tem famílias multigênicas”.

2.3 Homologia profunda: tão diferentes, mas tão 
similares

Uma impressionante descoberta advinda de estudos da área da bio-
logia evolutiva do desenvolvimento foi a descoberta não apenas de 
genes reguladores homólogos, mas também de vias de transdução de 
sinal homólogas. Em diferentes organismos, essas vias são compostas 
por proteínas homólogas arranjadas em sintenia. Em alguns casos, vias 
homólogas são usadas para a mesma função, tanto em protostômios 
quanto em deuterostômios. Isso foi chamado de homologia profunda. 

O coração de um invertebrado e de um vertebrado, é um lindo 
exemplo de homologia profunda, onde o gene-mestre Tinman é o res-
ponsável por orquestrar o desenvolvimento da estrutura pulsante que 
se tornará o coração ao longo do desenvolvimento (figura 6A). Ou-
tro exemplo é a via da chordin/BMP4. Em vertebrados e invertebra-
dos, a chordin/Short-gastrulation (Sog) inibe os efeitos lateralizantes 
de Bmp4/Decapentaplégico (Dpp), permitindo assim que a ectoderme 
protegida se torne a ectoderme neurogênica (figura 6B). De acordo 
com esse esquema, o sistema nervoso central (SNC) só se originou 
uma vez, sendo sua posição ventral e dorsal uma ocorrência posterior. 
Assim, os sistemas nervosos protostômio e deuterostômio, apesar de 
suas diferenças óbvias, parecem ser formados pelo mesmo conjunto de 
instruções. O plano para especificar o sistema nervoso animal pode ter 
sido estabelecido apenas uma vez.
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Figura 6. Homologia profunda. A: Os corações de invertebrados e vertebrados se desen-
volvem a partir de um vaso pulsátil, que surge a partir da expressão do gene-mestre Tin-
man, mutações resultam na não formação do coração nos embriões. B: Genes envolvidos 
no desenvolvimento do tubo nervoso em invertebrados e vertebrados. Apesar da mudan-
ça de eixo, as ferramentas genéticas utilizadas são as mesmas. M refere-se à linha média.

Outro exemplo muito interessante que ilustra bem a relação de ho-
mologia profunda, são os olhos de vertebrados e invertebrados. Os ge-
nes Eyeless/PAX6 são cruciais na formação dos olhos de vertebrados 
e invertebrados. As análises moleculares demonstram que o ancestral 
comum dos vertebrados bilatérios deveria ter ambos os tipos de fo-
torreceptores (rabdomérico e ciliado). Além disso, verifica-se que os 
interneurônios envolvidos no processamento dos sinais visuais são es-
pecificados pelos mesmos fatores de transcrição tanto em Drosophila 
como em vertebrados. Ou seja, estruturas análogas (sob a ótica mor-
fo-embriológica) possuem homologia profunda quanto às ferramentas 
genéticas que estão envolvidas em seu desenvolvimento.

3. Os mecanismos da Biologia Evolutiva 
do Desenvolvimento

O leitor que chegou até esse ponto, deve ter percebido que os me-
canismos envolvidos na evolução das espécies, ou melhor dizendo, os 
mecanismos envolvidos na formação de novos fenótipos, matéria-pri-
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ma para a evolução, não se restringem apenas aos fenômenos de muta-
ções e recombinações. O surgimento de variáveis fenotípicas reside em 
como ferramentas tão bem conservadas ao longo dos milhões de anos 
de história evolutiva, compartilhadas pelas mais diferentes linhagens, 
são cooptadas ou utilizadas de diferentes maneiras, possibilitando, as-
sim, a formação de novos morfotipos. Essas vias alternativas de de-
senvolvimento estão intimamente relacionadas às mudanças internas 
(genéticas) como também às mudanças externas (ambientais).

Em 1975, Mary-Claire King e Alan Wilson publicaram um artigo 
intitulado Evolution at Two Levels in Humans and Chimpanzees. O in-
teressante nesse belo estudo é que King e Wilson demonstraram que, 
apesar das grandes diferenças fenotípicas entre chimpanzés e huma-
nos, seu DNA era quase idêntico. Logo, as diferenças deveriam ser 
encontradas nas regiões reguladoras dos genes que atuam durante o 
desenvolvimento. Nesse cenário, as substituições alélicas não seriam 
tão importantes na evolução que promoveu a divergência entre essas 
duas linhagens, mas sim onde, quando e quanto os genes envolvidos 
no desenvolvimento são ativados.

Em 1977, o ganhador do Nobel Fraçois Jacob, por ter descrito o mo-
delo operon de regulação gênica, alimentou a ideia de que a regulação 
gênica seria o cerne para o surgimento de novos fenótipos, ao afirmar 
que a evolução trabalha com as ferramentas que já existem, através 
de combinações de diferentes componentes e a utilização dessas ferra-
mentas na formação de novas partes. Ou seja, os organismos seriam, 
de alguma forma, “gambiarras evolutivas”. Podemos descrever quatro 
vias pelas quais a modulação da expressão gênica pode proporcionar o 
aparecimento de variações fenotípicas, que serão alvo, posteriormente, 
da seleção natural:

1. Heterotopia (mudança de local);
2. Heterocronia (mudança no tempo);
3. Heterometria (mudança na quantidade);
4. Heterotipia (mudança no tipo).
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A partir de agora vamos conhecer, brevemente, cada um desses me-
canismos envolvidos na biologia evolutiva do desenvolvimento.

3.1 Heterotopia

A heterotopia consiste na mudança do padrão de expressão gênica 
em relação ao local. A alteração espacial da expressão de determina-
dos genes pode induzir modificações morfológicas profundas ao longo 
do percurso do desenvolvimento. A heterotopia permite a indução de 
uma citodiferenciação alternativa, seja por ativar ou inibir um proces-
so mediado por fatores parácrinos em uma nova área do corpo.

Um exemplo de heterotopia interessante é o desenvolvimento das 
asas dos morcegos. A expressão dos genes Gremlin e Fgf8 (Fibroblast 
growth factor 8) inibem a ocorrência de apoptose nas células presentes 
entre os dígitos em morcegos. Além disso, a expressão de Fgf8 induz 
o crescimento dos dígitos, fazendo com que fiquem mais alongados, 
promovendo a extensão da área das asas formadas por seus dedos uni-
dos pelo tecido interdigital (figura 7).

Figura 7. Desenvolvimento dos membros posteriores de camundongos e morcegos. A: A 
expressão de Gremlin e Fgf8 impendem a apoptose dos tecidos das membranas interdigi-
tais, associadas a uma maior expressão do gene Bmp2 tem-se o alongamento dos dedos 
em morcegos em comparação aos camundongos. B: Anotação dos correspondentes dí-
gitos dos membros anteriores. C: Fases do desenvolvimento embrionário de morcegos e 
camundongos. (Imagens modificadas de Gilbert e Barresi, Developmental Biology, 2018).
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Já imaginou se esse mesmo padrão fosse induzido em patas de ga-
linhas? Com o impedimento do processo de apoptose das células que 
compõem a membrana interdigital, poderíamos obter uma galinha 
com pés de pato (figura 8)! Ou podemos pensar o inverso: induzindo 
a apoptose no tecido interdigital em embriões de patos, esses nasce-
riam sem a membrana interdigital, possuindo pés semelhantes aos de 
galinha. Nesse segundo caso, acreditamos que não seria muito interes-
sante para o pobre do pato, que teria sérios problemas de se locomover 
na água.

Figura 8. Membros posteriores de galinha (linha superior) e pato (linha inferior) mostrados 
em estágios semelhantes. A expressão de BMP4 (azul escuro) induz apoptose nos tecidos 
interdigitais. O pé de pato (mas não o pé de galinha) expressa a proteína Gremlin inibidora 
da BMP4 (marrom escuro; setas) na membrana interdigital. Assim, o pé de galinha sofre 
apoptose interdigital (como visto pelo acúmulo de corante vermelho), mas o pé de pato 
não (Imagens modificadas de Gilbert e Barresi, Developmental Biology, 2018).

O desenvolvimento do casco dos testudíneos é outro belo exemplo 
de heterotopia que podemos trazer aqui, o qual demonstra claramente 
como a modificação modular da expressão de genes-chaves do desen-
volvimento podem promover o surgimento de variações fenotípicas 
incríveis. O entendimento de como os programas de desenvolvimento 
atuam e se modificam ao longo da evolução das linhagens traz luz à 
explicações mais robustas quanto ao surgimento de novas característi-



110

ENSINO DE BIOLOGIA: UMA PERSPECTIVA EVOLUTIVA

◀ Voltar ao Sumário

cas. No caso dos testudíneos, observa-se uma mudança no local de ex-
pressão do gene Fgf8. O Fgf8 acaba sendo expresso em regiões corres-
pondentes da derme do embrião em desenvolvimento, atraindo para 
a superfície as células genitoras do que virão ser as costelas, enquanto 
que nos demais vertebrados, a expressão do Fgf8 é mais internalizada. 
O crescimento lateral das costelas faz com que alguns músculos esta-
beleçam novos locais de fixação e faz com que a escápula (omoplatas) 
fique dentro das costelas (figura 9). 

Figura 9. Desenvolvimento da carapaça de testudíneos. A: O corte apresenta os estágios 
de desenvolvimento das estruturas ósseas da carapaça. B: Desenvolvimento das subse-
quências apresentando o desenvolvimento lateral da carapaça. C: Final da formação da 
carapaça e plastrão de testudíneos.

Você já se perguntou como surgiram as penas? Então, temos aqui 
mais um processo envolvendo a heterotopia como mecanismo da bio-
logia evolutiva do desenvolvimento no advento de novidades fenotípi-
cas. As penas nada mais são do que placas dérmicas modificadas, onde 
os padrões de expressão dos genes Shh (Sonic hedgehog) e Bmp2 (Bone 
morphogenetic protein) se modificam, induzindo um processo de cres-
cimento vertical e posterior ramificação da estrutura, formando um 
eixo central (raque da pena) (figura 10).
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Figura 10. As expressões diferenciais dos genes Bmp2 e Sonic hedgehog (Shh) a partir de 
escamas podem induzir a formação de penas.

3.2 Heterocronia: tudo em seu devido tempo, ou não

Podemos acreditar confiantemente que muitas 
modificações, inteiramente devidas às leis do 
crescimento, e de início de modo algum vanta-
josas para uma espécie, foram posteriormente 
aproveitadas pelos descendentes ainda mais 
modificados desta espécie.

- Charles Darwin, Origem das Espécies, 1859.

A heterocronia nada mais é do que a mudança no tempo em que 
os processos de desenvolvimento irão ocorrer. Uma indução de calci-
ficação de estruturas cartilaginosas, mais cedo do que o esperado, irá 
resultar numa restrição no alongamento de uma determinada estru-
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tura óssea. O inverso também irá acarretar em mudanças fisiológicas, 
o processo de ossificação endocondral, ocorrendo mais tardiamente, 
pode abrir uma janela de tempo maior para a extensão de um membro. 
Essas pequenas nuances são suficientes para promover novos fenóti-
pos, que ressaltamos aqui, poderão, ou não, ser vantajosos.

Quando observamos as estruturas ósseas das nadadeiras de um ce-
táceo, notamos que há um prolongamento de suas falanges (hiperfalan-
gia), em comparação com os demais mamíferos. Estudos constataram 
que o ápice dérmico dos membros anteriores dos cetáceos expressa por 
mais tempo um gene que está ligado ao processo de prolongamento 
dos dígitos, o Fgf8. Podemos descrever diversos exemplos de hetero-
cronia, muito destacados em vertebrados.

Outro exemplo interessante é o enorme número de vértebras e cos-
telas formadas em cobras (mais de 500 em algumas espécies). As rea-
ções de segmentação têm um ciclo quase quatro vezes mais rápido em 
embriões de cobra do que em embriões de vertebrados relacionados. 
Nesse caso, além da heterocronia, teremos a heterotipia no gene Hox13.

A heterocronia está intimamente relacionada aos eventos de pe-
domorfose e peramorfose (figura 11). A pedomorfose ocorre quando 
as formas adultas exibem características ou características típicas de 
jovens (comparado aos ancestrais). Podemos encontrar três fenôme-
nos dentro da pedomorfose. O primeiro será a progeneisia, em que o 
tempo de desenvolvimento das características é reduzido devido ao 
avanço da maturidade sexual. O segundo evento é a neotenia, onde o 
organismo desenvolve a maturidade sexual rapidamente, retendo ca-
racterísticas juvenis. E, por fim, temos o pós-deslocamento, em que o 
desenvolvimento de determinadas características do organismo ocor-
re tardiamente. 

A peramorfose, por outro lado, é um desenvolvimento acentuado 
de determinadas características de um organismo, comparado ao an-
cestral, devido ao prolongamento do tempo de desenvolvimento. Tam-
bém encontraremos três eventos associados, assim como na pedomor-
fose: a hipermorfose, quando a idade de maturidade sexual é atrasada, 
abrindo a possibilidade de um maior desenvolvimento de diversas es-
truturas do organismo; aceleração, onde a idade de maturação sexual 
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será a mesma dos ancestrais, porém ocorre um aumento na taxa de de-
senvolvimento de determinadas estruturas; e o pré-deslocamento, que 
resulta no desenvolvimento precoce de determinadas características.

Figura 11. Processos promovidos pela heterocronia a partir de um padrão de desenvol-
vimento ancestral desencadeiam o surgimento de padrões fenotípicos diferenciais nas 
linhagens derivadas.

A evolução da linhagem dos cães domésticos pode ser descrita 
como uma pedomorfose. Assim como os humanos, comparados aos 
ancestrais, eles parecem reter características juvenis mesmo quando 
atingida a maturidade sexual, sendo, por isso, um caso de neotenia.

3.3 Heterometria: como a biologia do 
desenvolvimento nos ajuda a compreender o bico 
do tentilhão

A heterometria consiste na mudança da quantidade do produto de 
um determinado gene, o que acaba influenciando o desenvolvimen-
to de estruturas do organismo. Ao estudarmos a forma dos bicos das 
diferentes linhagens de tentilhões de Darwin, costumamos apresentar 
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esse exemplo segundo uma ótica da Síntese Evolutiva Moderna, cen-
trada na mudança das frequências alélicas nas populações, alelos esses 
oriundos de processos mutacionais. Porém, quando nos debruçamos 
sobre como se dá o desenvolvimento dos bicos dos tentilhões de Dar-
win, notamos que há de fato um rearranjo de mecanismos ontogenéti-
cos. Vamos entender um pouco melhor esse belo caso.

Temos que analisar quais são os genes-chaves do desenvolvimento 
dos bicos das aves. Ao longo dos anos, descobriu-se que temos dois 
grupos de genes fortemente envolvidos: o gene da camuldolina (CaM) 
e a família Bmp (já citado anteriormente, nesse caso mais específico o 
gene Bmp4). Nesse momento é importante analisarmos a estrutura do 
bico de um tentilhão, e a biologia tem um ramo de estudos para isso: 
a alometria. A alometria é o ramo da biologia que estuda relações de 
escala para atributos morfológicos (como a relação entre o tamanho 
de um determinado órgão e o corpo), fisiológicos (relação entre a taxa 
metabólica e o tamanho do corpo em mamíferos), ecológicos (relação 
entre o tamanho da asa e a performance de voo em aves) ou, até mes-
mo, comportamentais. São estudos entre a forma e tamanho de corpos 
e como as características dos organismos mudam com o tamanho. Tal 
ramo de pesquisa foi criado por Julian Huxley, um dos arquitetos da 
Síntese Evolutiva e neto de Thomas Huxley, “O Buldogue de Darwin”. 
Muito bem, agora que sabemos o que é alometria e quais os principais 
genes envolvidos no desenvolvimento do bico das aves, vamos analisar 
a expressão desses genes ao longo do desenvolvimento desses organis-
mos.

Temos três planos de análise fenotípica: comprimento, largura e es-
pessura (figura 12). Devemos lembrar que a forma do bico de um ten-
tilhão está intimamente relacionada a sua dieta. Por exemplo, aquelas 
linhagens que vivem em ilhas de Galápagos mais úmidas, onde se en-
contram muitos frutículos carnosos e muitos insetos, terão bicos mais 
gráceis. Por outro lado, aqueles tentilhões que habitam ilhas com clima 
mais seco, com árvores de frutos duros e secos, terão bicos mais robus-
tos. O ancestral comum de todas as diferentes linhagens que coloniza-
ram as diferentes ilhas de Galápagos, possuíam uma dieta mais variada, 
provavelmente baseada em sementes e insetos. Ao analisarmos o bico 
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da espécie Geospiza scandens, por exemplo, notamos que ela tem um 
bico mais longo e com menor espessura e largura (essa espécie explora 
flores e frutos de cactos). 

Os dados referentes aos níveis de expressão de CaM e BMP4 de-
monstram que essa espécie tem um menor nível de expressão de BMP4 
e maior nível de CaM. No outro extremo, observando a espécie G. mag-
nirostris, que possui um bico largo e espesso, porém curto, que confere 
capacidade de se alimentar de sementes grandes e duras, notamos uma 
maior expressão e, mais cedo, de BMP4 durante o desenvolvimento, 
bem como uma menor expressão de CaM. Ou seja, veja que as diferen-
ças nos bicos dos tentilhões subjazem na heterometria (quantidade) 
de CaM e BMP4, mas também na heterocronia desses genes (se são 
expressos mais cedo ou mais tardiamente no desenvolvimento.

Assim, as regiões modulatórias que controlam a quantidade de 
BMP4 específico do bico e a síntese de CaM podem ter sido critica-
mente importantes na evolução dos tentilhões de Darwin. Ambas, 
BMP4 e CaM, representam dois alvos para a seleção natural e juntas 
explicam as variações de forma dos tentilhões de Darwin.
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Figura 12. Desenvolvimento dos bicos de tentilhões. A: Aspectos alométricos dos bicos de 
tentilhões. B: As diferentes formas de bicos estão associadas a eventos de heterocronia e 
heterometria dos genes Bmp4 e CaM.

3.4 Heterotipia e a evolução de artrópodes

Nos três mecanismos apresentados anteriormente (heterotopia, he-
terocronia e heterometria), as mudanças ocorrem em regiões contro-
ladoras dos genes envolvidos com o desenvolvimento. Na heterotipia, 
por outro lado, observamos mutações modificando o produto gênico 
(proteína), alterando as propriedades funcionais da proteína sintetiza-
da.

Vamos mergulhar em zoologia de invertebrados e relembrar das di-
ferentes classes componentes do filo dos Artrópodes. Uma característi-
ca marcante nesse clado é a metameria – o corpo segmentado. Algumas 
classes apresentam apêndices locomotores em todos os segmentos do 
corpo, outros, apenas na região torácica, como os insetos (hexápodes). 
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Mas o que a EVO-DEVO tem a nos contar sobre a evolução dessa ca-
racterística? Ao estudarmos o processo ontogenético da segmentação 
dos corpos de artrópodes, notamos que há diferenças na estrutura dos 
produtos de genes da caixa-de-ferramentas no clado dos insetos, em 
comparação aos demais artrópodes. De todos os artrópodes, somente 
os insetos possuem a proteína Ultrabitorax capaz de reprimir a ação 
de outro agente importante da caixa-de-ferramenta, o gene Distal-less. 
Essa repressão da expressão do gene Distal-less impede o desenvolvi-
mento de patas nos segmentos abdominais. Essa capacidade do Ultra-
bitorax reprimir o gene Distal-less parace ser a uma mutação presente 
somente no clado dos insetos, em que se observa a inserção de um 
longo segmento polialanina na estrutura da proteína (figura 13).

Figura 13. Análise das sequências da proteína Ultrabitorax de diferentes artrópodes. Ob-
serve a conservação do homeodomínio entre todas as linhagens. O homeodomínio é uma 
porção altamente conservada e que corresponde a uma região de interação entre a pro-
teína e o DNA. A região em violeta corresponde a uma inserção de polialanina presente 
somente na linhagem dos hexápodes.

4. Os processos genecentristas dão conta 
de explicar toda a origem de novidades 
evolutivas?

Nos últimos anos, há um crescente debate na biologia evolutiva so-
bre processos que originam novidades evolutivas. Alguns pesquisado-
res criticam a visão da Síntese Moderna da Evolução, normalmente 
postulada em práticas de pesquisa e que acaba sendo refletida em prá-
ticas de ensino. Para esses críticos, a origem dessas novidades evoluti-
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vas não pode ser compreendida apenas pelos processos postulados na 
Síntese, onde migração, deriva genética, mutação e seleção natural ao 
longo do tempo alteram as frequências alélicas dentro e entre as po-
pulações ao longo das gerações. Nesse sentido, eles questionam se essa 
ênfase reducionista de processos genecentristas dão conta de explicar 
a origem de novidades evolutivas.

Se somente esses processos não dão conta de explicar essas novida-
des, quais outros processos - outrora negligenciados na pesquisa e em 
práticas de ensino - podem nos ajudar a compreender? Embora a Sín-
tese Moderna tenha sido importante, a forma como o desenvolvimento 
influencia a geração de variação (viés do desenvolvimento) foi deixado 
de lado. Para a Síntese, esses fenômenos podem ser compreendidos 
como apenas o resultado da evolução, porém, para outros autores eles 
também podem originar novidades evolutivas. Um exemplo de viés do 
desenvolvimento é a plasticidade fenotípica. A plasticidade pode ser 
caracterizada pela expressão de diferentes fenótipos, sejam eles mor-
fológicos, fisiológicos ou comportamentais por um mesmo genótipo 
em resposta a um ambiente externo ou interno. Esse processo não é 
desconhecido, porém, ele foi considerado tradicionalmente dentro da 
Síntese como uma fonte de ruído, sem significância para o surgimento 
de novidades evolutivas no nível macro e microevolutivo.

5. Como as novidades evolutivas surgem 
via plasticidade fenotípica?

Dentro dessa perspectiva, podemos nos perguntar como ocorre o 
surgimento dessa variação fenotípica ou característica variante (sele-
cionada posteriormente pela seleção natural) e qual seria o papel da 
plasticidade fenotípica nesse surgimento. Para responder essas ques-
tões, é primordial entender dois conceitos: a acomodação fenotípica e 
a acomodação genética. A acomodação fenotípica ocorre quando há 
uma reorganização de múltiplos caracteres do fenótipo, sem alteração 
genética, após um novo estímulo de desenvolvimento. Isso acontece 
quando há ajuste dos organismos a uma mudança ambiental em pou-
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cas gerações, em que não haveria tempo o suficiente para que houves-
sem mudanças nas frequências alélicas e que fossem fixadas de manei-
ra tão rápida. Por outro lado, a acomodação genética ocorre quando a 
resposta fenotípica ocorre devido à variação genética já presente em 
diferentes indivíduos, que em resposta ao um novo estímulo é mani-
festada.

Há três passos envolvidos na origem das diferenças entre espécies 
sobre seleção natural: 1) A origem de uma nova direção na evolução 
adaptativa pode iniciar com uma população que já tem indivíduos va-
riáveis tanto devido a sua variabilidade genética quanto a plasticidade 
do desenvolvimento. Dessa forma, antes da origem de uma novidade 
evolutiva, esses indivíduos já tem uma capacidade de responder a in-
fluência ambiental e a novas informações no genoma; 2) Uma muta-
ção selecionada positivamente ou uma influência ambiental externa 
causa uma reorganização do desenvolvimento. Esse processo produz 
uma população com novos fenótipos variáveis que fornece material 
para a seleção; 3) Ocorrerá a seleção se a novidade evolutiva tiver um 
efeito correlacionado com sobrevivência ou sucesso reprodutivo dos 
indivíduos afetados. Assim, a novidade evolutiva pode ter iniciado por 
acomodação fenotípica, e em um segundo momento, a seleção leva a 
acomodação genética. 

Essa visão sobre a origem de novidades evolutivas é bem diferente 
da visão comumente focada em mutações aleatórias ou outros proces-
sos conhecidos da genética de populações que costumamos aprender 
e ensinar em sala de aula. Embora as novidades possam ser induzidas 
por esses processos amplamente abordados, elas também podem ser 
induzidas por fatores ambientais que levam a uma reorganização do 
desenvolvimento dos indivíduos. Nesse caso, as novidades evolutivas 
podem surgir muito mais rápido do que estamos acostumados a pen-
sar (veja o capítulo 5, com mais detalhes sobre estas questões).
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6. A aproximação da ecologia com a 
biologia do desenvolvimento

Normalmente, quando lemos algum livro texto sobre ensino de 
ecologia e/ou embriologia é possível notar que essas áreas não estão re-
lacionadas. Por um lado, a embriologia tem maior ênfase na descrição 
de padrões, em decorrência dos processos que podem influenciar o de-
senvolvimento. Por outro, a ecologia descreve os padrões e processos 
relacionados a aumento ou diminuição de abundância, composição, 
riqueza ou distribuição das espécies. Assim, dificilmente tendemos a 
pensar que fatores ecológicos influenciam diretamente a origem de no-
vidades evolutivas via desenvolvimento biológico. Apesar da crescen-
te importância do desenvolvimento na origem de novidades, isso não 
garantiu um papel do ambiente como indutor nesses processos. Ainda 
é comum na biologia do desenvolvimento assumir a determinação ge-
nética no surgimento de uma nova variante fenotípica.

Quando nos referimos a fatores ecológicos estamos nos referindo 
ao ambiente externo em que um organismo está inserido, ou seja, seu 
contexto ecológico ao longo da sua ontogenia (processo de desenvol-
vimento de um organismo ao longo de sua existência). Esse contexto 
ecológico se refere a variáveis abióticas (como, por exemplo, tempera-
tura, luminosidade, clima) e bióticas (como interações intra e interes-
pecíficas, disponibilidade de recursos, etc). Comumente, dentro dessa 
lógica, costumamos pensar que os indivíduos são programados gene-
ticamente e tem uma baixa capacidade de responder fenotipicamente, 
em um curto período de tempo, por esse ambiente externo. O ambien-
te comumente é visto apenas como um agente seletor de novidades 
evolutivas, que elimina ou fixa novos fenótipos e molda as populações 
ao longo do tempo. Nesse sentido, se faz necessária uma desconstru-
ção acerca do papel do ambiente na origem dessas novidades. Pode-
mos pensar que, além de selecionar, o ambiente também pode ser um 
indutor de novidades evolutivas.
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6.1 Plasticidade fenotípica e interações ecológicas

Interações interespecíficas

Interações ecológicas interespecíficas (entendidas aqui como am-
biente externo) podem induzir novidades evolutivas via plasticidade 
fenotípica. Um exemplo nesse sentido é o estudo desenvolvido com 
um pequeno crustáceo de água doce cosmopolita, denominado de pul-
ga-de-água (Daphnia pulex). Essa espécie foi utilizada como modelo 
para responder uma pergunta antiga: se o risco de predação por larvas 
de moscas e peixes influencia a adaptação local via plasticidade feno-
típica. A resposta a pistas químicas de risco – por exemplo, água com 
odor - por predadores comumente é chamada de estudo da “ecologia 
(e evolução) do medo”. 

Os pesquisadores viram que quando a espécie é exposta a odor de 
peixe não há o desenvolvimento de protuberância na parte de trás do 
pescoço e os indivíduos amadurecem mais cedo com um tamanho 
menor (Figura 14A). Nesse sentido, a estratégia de resposta a preda-
ção é diferente. Há um investimento maior em um desenvolvimento 
reprodutivo acelerado do que diferenças morfológicas relacionadas 
ao desenvolvimento somático. Por outro lado, quando exposta a odo-
res de larvas de mosca durante os estágios do seu desenvolvimento 
embrionário, a espécie apresenta algumas diferenças morfológicas. 
Isso possivelmente está relacionado a uma alteração nos processos de 
desenvolvimento somático que influenciam a morfologia enquanto 
o desenvolvimento reprodutivo não se alterou (Figura 14B). Em um 
primeiro momento, houve o desenvolvimento de uma defesa morfo-
lógica induzida, evidenciada pelo crescimento de protuberâncias pon-
tiagudas na parte de trás do pescoço. Essa novidade induzida pode 
aumentar a sobrevivência em até 50%. Posteriormente, houve um des-
vio do investimento em reprodução para crescimento, acelerando o 
desenvolvimento, no qual a maturidade ocorreu em uma idade mais 
avançada e em um tamanho maior. Isso permite que eles produzam 
descendentes maiores na próxima geração, que podem estar em menor 
risco diante de predadores que selecionam indivíduos menores. Esses 
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resultados evidenciam como um conjunto de características - morfo-
logia, tamanho, idade, taxa de crescimento e reprodução - evolui em 
conjunto e de forma diferente dependendo do tipo de predação local. 
Através desse experimento, foi possível evidenciar que essa adaptação 
local ocorreu devido à plasticidade fenotípica.

Figura 14. Diferenças morfológicas observadas em D. pulex quando (A) exposta à pressão 
de predação pelo odor de peixe; (B) exposta ao odor de larvas de mosca. Imagem adapta-
da de: https://nsf.gov/news/.

Interações intraespecíficas

Interações ecológicas intraespecíficas também influenciam a ori-
gem de novidades evolutivas, neste caso, em relação à densidade po-
pulacional. Diferentes níveis de densidade populacional em relação ao 
desenvolvimento foram avaliados em besouros da espécie Onthopha-
gus taurus, popularmente conhecidos como besouro rola-bosta. Essa 
espécie originou-se na Europa e posteriormente foi introduzida nos 
Estados Unidos e na Austrália. A hipótese do estudo discutido a seguir 
é de que a acomodação fenotípica precedeu as novidades evolutivas, ao 
invés de seguir as mudanças genéticas. Dessa maneira, essa novidade 

https://nsf.gov/news/
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foi possível devido à plasticidade fenotípica presente nas populações 
ancestrais. 

Por meio de experimentação, os pesquisadores submeteram grupos 
de besouros distribuídos na Europa a diferentes níveis de densidade 
populacional (baixa e alta) e avaliaram em F1 os atributos de cuidado 
maternal e de morfologia. Os resultados apontaram que houve efeito 
da densidade alta e baixa sobre características comportamentais ma-
ternas: peso da bola (figura 15A); características da história de vida: 
sucesso de eclosão (figura 15B) e o número de bolas por mãe (figura 
15C); e características morfológicas da prole: tamanho corporal adulto 
(figura 15D). As diferenças encontradas em diversos atributos em ape-
nas uma geração forneceram suporte à hipótese de que a plasticidade 
fenotípica ancestral evoluiu primeiro do que mudanças nas frequên-
cias alélicas. Provavelmente essa plasticidade possibilitou a invasão da 
espécie em novos locais de ocorrência. Assim, a plasticidade fenotípica 
possivelmente pode explicar como espécies exóticas têm sucesso em 
ambientes novos, caso sejam plásticas.

Figura 15. Efeito da densidade baixa e alta nas características comportamentais mater-
nas. A: Peso da bola. B: Características da história de vida: sucesso da eclosão da prole; C: 
Número de bolas de ninhada por mãe. D: características morfológicas da prole: tamanho 
corporal adulto. Adaptado de Casasa & Moczek (2018).



124

ENSINO DE BIOLOGIA: UMA PERSPECTIVA EVOLUTIVA

◀ Voltar ao Sumário

7. Plasticidade fenotípica, especiação e 
exploração de novos nichos alimentares 

A plasticidade fenotípica também pode explicar como a origem de 
novos fenótipos permite que as espécies explorem novos nichos ali-
mentares. Os anfíbios anuros do gênero Spea se distribuem pelos Es-
tados Unidos e são um dos poucos anfíbios que invadiram ambientes 
áridos com sucesso, em parte devido ao desenvolvimento de um mor-
fotipo único. A maioria das espécies desse gênero desenvolve um mor-
fotipo de dieta onívora que possui músculos da mandíbula pequenos, 
boca lisa, numerosas fileiras de dentículos e um longo intestino. As es-
pécies onívoras se alimentam de detritos, algas e pequenos crustáceos. 

Recentemente, na história evolutiva do gênero, surgiu um novo fe-
nótipo: o morfotipo carnívoro, que se desenvolve quando os girinos se 
alimentam de camarões ou outros girinos. A morfologia desse mor-
fotipo é caracterizada por músculos grandes da mandíbula, poucas 
fileiras de dentículos e um intestino curto. Além disso, são diferen-
tes do morfotipo onívoro em relação ao comportamento (mais ativos) 
e com desenvolvimento acelerado (mais jovens na metamorfose). O 
surgimento desse morfotipo permitiu a invasão de um nicho pouco 
explorado: lagoas com camarões e outros girinos, que secam rapida-
mente. Esta novidade evolutiva é restrita ao gênero Spea, mais espe-
cificamente as populações derivadas da espécie Spea bombrifons que 
ocorrem de forma simpátrica (ocorrência na mesma área geográfica) 
com Spea multiplicata. Assim, o fenótipo carnívoro é um exemplo clás-
sico de deslocamento de caracteres devido à competição entras ambas 
espécies de Spea. Já que, quando ambas espécies ocorrem em alopatria 
(ocorrência em áreas diferentes), as populações de Spea bombrifons 
apresentam os dois morfotipos (carnívoro e onívoro). 

A hipótese é que essa novidade surgiu via “plasticidade em primeiro 
lugar” (Plasticity-First Evolution). Essa hipótese prediz que a origem de 
uma novidade evolutiva adaptativa pode surgir via plasticidade fenotí-
pica, na qual uma perturbação ambiental leva a uma reorganização do 
desenvolvimento (como por exemplo, expressão gênica modificada). 
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Assim, essa nova variante do desenvolvimento é posteriormente refi-
nada por meio da acomodação genética. 

Um experimento foi realizado para confirmar a evolução via plas-
ticidade na espécie Spea bombrifons. A capacidade plástica de três es-
pécies da família de anuros Scaphiopodidae que inclui o gênero Sca-
phiopus e Spea foi avaliada. A primeira delas foi a Scaphiopus holbrookii 
(onívora e que nunca produz carnívoros), utilizada como um proxy an-
cestral para os dois gêneros. A segunda Spea multiplicata (que produz 
carnívoros às vezes por dieta diferencial), e a terceira Spea bombrifons, 
que produz carnívoros quando em simpatria com a S.multiplicata, mas 
de modo independente da dieta (figura 16). 

Figura 16. Filogenia dos sapos-patas americanos (família Scaphiopodidae) com as espé-
cies estudadas: Schaphiopus holbrookii (onívora); Spea multiplicata (onívora-carnivóra) e 
Spea bombrifons (carnívora), objetos do estudo. Adaptado de Levis e colaboradores (2018).

Os pesquisadores ofereceram uma dieta que variava entre ser mais 
ou menos carnívora. Em seguida, a expressão de genes relacionados 
ao polifenismo onívoro-carnívoro foi avaliada. A espécie Scaphiopus 
holbrookii apresentou pouca plasticidade fenotípica mesmo com dieta 
100% carnívora. O intestino pouco foi alterado e houve sutis alterações 
na morfologia bucal. Já a espécie S.multiplicata, quando em dieta car-
nívora, apresentou forte plasticidade fenotípica, tanto na morfologia 
da cabeça, quanto no intestino e no comportamento. Os genes relacio-
nados ao metabolismo de proteínas tiveram uma maior expressão do 
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que os genes relacionados ao processamento de gorduras e amidos. Em 
uma dieta herbívora, o contrário era observado. 

Em relação à espécie S. bombrifons, o oferecimento de uma dieta 
herbívora não foi capaz de alterar o seu morfotipo de carnívoro para 
onívoro. Provavelmente, isso ocorreu porque o fenótipo carnívoro já 
estava fixado através do refinamento da plasticidade fenotípica pré-

-existente via assimilação genética. Os girinos carnívoros se desen-
volvem de maneira mais rápida quando em simpatria. Assim, a plas-
ticidade possivelmente levou primeiramente à evolução do fenótipo 
carnívoro, que então possibilitou a invasão de outros nichos, como as 
poças d’água. 

8. Plasticidade fenotípica e 
macroevolução: a origem de Tetrapoda

A origem dos vertebrados terrestres pode ser elucidada pela plas-
ticidade fenotípica. Estima-se que os vertebrados terrestres surgiram 
por volta de 400 milhões de anos a partir de “peixes” pulmonados an-
cestrais pertencentes ao grupo dos Sarcopterygii, dentre eles, os Elpis-
tostegídeos que são os ancestrais mais antigos encontrados no regis-
tro fóssil. A evolução dos Tetrapoda está intimamente relacionada à 
origem da sua locomoção terrestre, a partir da evolução de membros 
de suporte, principalmente na morfologia e posição das nadadeiras. 
Em um ambiente terrestre, a presença de nadadeiras peitorais, próxi-
mas à região média do corpo, facilita o deslocamento do indivíduo ao 
empurrar o substrato contra o corpo, projetando-o para frente. Assim, 
no processo de terrestrialização, provavelmente ocorreu uma alteração 
morfológica e comportamental em relação às nadadeiras peitorais, já 
que, no ambiente aquático, as nadadeiras são posicionadas do lado do 
corpo, o que auxilia o deslocamento embaixo d’água. Nesse sentido, a 
plasticidade fenotípica ancestral pode ter permitido essa alteração, se-
guida de eventual surgimento de membros locomotores. 

Através de experimentação podemos fazer uma analogia com o que 
pode ter ocorrido. O gênero Polypterus é o grupo vivente mais basal de 
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peixes actinopterígios e apresenta características plesiomórficas simi-
lares a dos Elpistostegídeos, como pulmões funcionais, cauda alonga-
da e nadadeiras na posição ventro-lateral do corpo. Logo, eles podem 
ser utilizados para elucidar como a plasticidade do desenvolvimento 
poderia ter influenciado o processo de terrestrialização. Para isso, ju-
venis da espécie de peixe africano de água doce Polypterus senegalus 
foram criados em ambiente terrestre (tratamento) e aquático (contro-
le). Após 8 meses de experimento, foram observadas diversas respos-
tas plásticas ao ambiente terrestre, com diferenças comportamentais e 
morfológicas. 

Em relação ao comportamento, os animais criados no ambiente ter-
restre apresentaram locomoção com maior controle das oscilações na 
cauda e nas nadadeiras, além de movimentos mais rápidos e sincroni-
zados do que os do grupo controle. Além disso, mudanças morfológi-
cas também foram observadas, como regiões mais longas na clavícula 
e porções tanto da clavícula quanto do cleitro mais finas e esbeltas no 
ambiente terrestre (figura 17C), quando comparado com o ambiente 
aquático (figura 17B). Esses ossos fornecem suporte que faz conexão 
entre a cabeça e o corpo. As diferenças encontradas no grupo terrestre 
podem favorecer a mobilidade das nadadeiras anteriores, uma vez que 
oferecem uma maior amplitude de movimentação das nadadeiras. Es-
sas evidências sugerem que uma resposta plástica no comportamento 
e morfologia podem ser responsáveis pela facilitação e origem de ca-
racterísticas que possibilitaram a origem dos Tetrapoda. 
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Figura 17. Plasticidade da morfologia dos ossos da nadadeira de Polypterus senegalus. A) 
Posição dos ossos do cleitro (azul) e da clavícula (vermelho). B) Aproximação dos ossos no 
ambiente aquático; C) Aproximação no ambiente terrestre. Adaptado de Standen e cola-
boradores, 2014.

9. Plasticidade fenotípica não adaptativa
Será que toda plasticidade fenotípica é adaptativa? A maioria das 

pesquisas empíricas e teóricas focam em evidências adaptativas, con-
sequentemente, há mais evidências de plasticidade adaptativa. Contu-
do, nem todas as respostas plásticas ao ambiente são adaptativas. 

A plasticidade não adaptativa acontece quando mudanças no de-
senvolvimento ocasionam um fenótipo ou característica distante de 
um fenótipo ótimo sob determinado tempo e contexto ambiental. As-
sim, ao invés de aumentar o fitness, a plasticidade desloca o fenótipo 
para além de um fenótipo ótimo, com um fitness reduzido. Uma das 
consequências possíveis é a extinção, que pode ocorrer quando uma 
população experimenta um estresse ambiental muito brusco em sua 
história evolutiva e as variantes produzidas são não adaptativas. Isso 
pode acontecer quando a perturbação no desenvolvimento, gerada 
pelo estresse nunca vivenciado na evolução de um determinado grupo, 
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resulta em fenótipos com um fitness extremamente reduzido em rela-
ção ao fenótipo ancestral.

Ainda, a plasticidade pode ser não adaptativa quando, mesmo na 
ausência de uma indução ambiental para um fenótipo ótimo, naquele 
contexto, uma espécie continua produzindo esse fenótipo reduzindo 
o fitness. Um exemplo disso é o que acontece com a espécie de lesma 
aquática Physella virgata. Pesquisadores avaliaram, por meio de expe-
rimentação, a morfologia e crescimento dessa espécie na presença e 
ausência do peixe-lua (Mola mola), seu predador principal. Eles viram 
que de forma geral, tanto na presença quanto ausência desse peixe a es-
pécie apresentou um menor crescimento e uma concha mais rotunda, 
o que torna essa espécie mais resistente a predação do peixe-lua. Con-
tudo, essas respostas plásticas podem reduzir o fitness da espécie em 
locais que o seu predador preferencial não está presente. Pois apesar de 
serem adaptativas sob determinado contexto, independente da presen-
ça do peixe-lua, a espécie continuou apresentando uma diferenciação 
na morfologia e crescimento. Isso pode tornar a lesma menos fértil 
e suscetível à predação por outros tipos de peixes e predadores que 
adentram a concha, como, por exemplo, lagostins, hemípteras aquáti-
cos e sanguessugas. 
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5
HEREDITARIEDADE, VARIAÇÃO 

BIOLÓGICA E EVOLUÇÃO 

Gilberto Cavalheiro Vieira 
Leonardo Augusto Luvison Araújo 

É interessante contemplar uma ribeira luxuriante, atapetada com 
numerosas plantas pertencentes a numerosas espécies, abrigan-
do aves que cantam nos ramos, insetos variados que volitam aqui 
e ali, vermes que rastejam na terra úmida, e se pensar que es-
tas formas tão admiravelmente construídas, tão diferentemente 
conformadas e dependentes umas das outras de uma maneira 
tão complexa, têm sido todas produzidas por leis que atuam em 
volta de nós. Estas leis, tomadas no seu sentido mais amplo, são: 
a lei do crescimento e reprodução; a lei da hereditariedade, que 
implica quase a lei de reprodução; a lei de variabilidade, resultan-
te da ação direta e indireta das condições de existência, do uso 
e desuso; a lei da multiplicação das espécies em razão bastante 
elevada, que leva a luta pela existência, tendo como consequên-
cia a seleção natural, que determina a divergência de caracteres 
e a extinção de formas menos aperfeiçoadas. O resultado direto 
desta guerra da natureza que se traduz pela fome e pela morte é, 
portanto, o fato mais admirável que podemos conceber, a saber, 
a produção de animais superiores. Há uma verdadeira grandeza 
nesta forma de considerar a vida, com as suas diversas forças, 
tendo sido originalmente sopradas em poucas formas ou ape-
nas em uma; e, enquanto este planeta girava, obedecendo à lei 
fixa da gravidade, de um começo tão simples, infinitas formas de 
grande beleza evoluíram, e evoluem ainda (Darwin, 1872 [1859], 
p. 489-490).



134

ENSINO DE BIOLOGIA: UMA PERSPECTIVA EVOLUTIVA

◀ Voltar ao Sumário

No último parágrafo da Origem das Espécies, Darwin resume a sua 
visão da evolução da vida. É interessante notar que estão em desta-
que na teoria darwiniana, juntamente com a seleção natural, as leis da 
reprodução, da hereditariedade e da variabilidade. Darwin procurou 
estudar os processos de hereditariedade e variação biológica durante a 
sua vida, sendo um alvo recorrente de críticas para sua teoria evolutiva.

É comum a ideia de que somente com o surgimento da genética, 
no início do século XX, as questões sobre hereditariedade e variação 
biológica foram tratadas exitosamente. A forma como a genética ocu-
pou o conceito de hereditariedade ao longo do século XX foi tão forte 
que muitas pessoas associam este fenômeno única e exclusivamente à 
genética. Nesse grupo estão inclusos também muitos biólogos.

As ideias sobre hereditariedade, no entanto, têm uma história muito 
mais remota. Teorias são encontradas ao menos desde a Grécia Antiga, 
como a concepção aristotélica da geração dos seres vivos. A conhecida 
disputa entre os chamados preformacionistas e epigenesistas pode ser 
considerada uma das discussões mais antigas da ciência moderna. Os 
primeiros propunham que os seres vivos preexistem completamente 
delineados no ovo e que o desenvolvimento biológico apenas propicia 
o crescimento do ser vivo pré-formado. Os epigenesistas, por outro 
lado, propunham que os seres vivos eram recriados a cada geração.

Essa profunda discussão sobre hereditariedade e desenvolvimento 
biológico antecede o surgimento da genética. E mesmo após a criação 
desta disciplina, diferentes abordagens de pesquisa apresentavam con-
cepções distintas. O conhecimento sobre hereditariedade e variação 
biológica é muito mais amplo do que a disciplina científica genética e 
não pode ser reduzido a ela.

Para que a evolução seja cumulativa e persistente, as mudanças rea-
lizadas em uma unidade evolutiva devem ser até certo ponto preserva-
das na geração seguinte. Em relação às mudanças populacionais, essa 
persistência necessária é garantida pela hereditariedade.

Hereditariedade vs herança

A importância da 
hereditariedade para a evolução
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Podemos estabelecer uma distinção entre hereditariedade e herança. A 
primeira está relacionada à correlação entre os fenótipos dos genitores 
e prole, enquanto herança se refere aos mecanismos causais que con-
tribuem para tal semelhança.

Hereditariedade e variação biológica são centrais para a teoria evo-
lutiva. Mas não é toda e qualquer perspectiva sobre estes conceitos que 
acaba sendo contemplada no contexto de ensino. A chamada heran-
ça mendeliana parece ser o modelo quase exclusivo. Esta perspectiva 
persiste até hoje no contexto de ensino, apesar de algumas críticas re-
lativas ao determinismo genético e ao genecentrismo perpetuados por 
tal abordagem.

Por exemplo, com frequência os conceitos de dominância e recessi-
vidade são discutidos nas aulas de genética antes de ensinar evolução. 
Essa distinção produz um senso exagerado do poder determinista dos 
genes. Além do mais, iniciar o estudo da hereditariedade com a discus-
são sobre alelos dominantes e recessivos faz parecer que este é o curso 
usual na natureza. As exceções aos padrões mendelianos são coletiva-
mente denominadas como herança não-mendeliana (codominância, 
pleiotropia, penetrância, plasticidade fenotípica, fatores epigenéticos, 
etc...). E ao menos na educação básica há pouco espaço para a heran-
ça não-mendeliana, como se esses casos em conjunto fossem menos 
usuais que os padrões mendelianos.

Uma situação semelhante ocorre na herança poligênica/polialélica, 
uma vez que a abordagem mendeliana trata geralmente de caracterís-
ticas com um gene e dois alelos. Como consequência, é usada a lingua-
gem de um gene para uma característica e de genes “controlando” 
ou “sendo responsáveis por” características fenotípicas. Tal concep-
ção é contrária ao entendimento mais recente dos estudos genômicos, 
segundo o qual características expressas por um único gene são muito 
raras.

No último parágrafo da Origem das Espécies, Darwin resume a sua 
visão da evolução da vida. É interessante notar que estão em desta-
que na teoria darwiniana, juntamente com a seleção natural, as leis da 
reprodução, da hereditariedade e da variabilidade. Darwin procurou 
estudar os processos de hereditariedade e variação biológica durante a 
sua vida, sendo um alvo recorrente de críticas para sua teoria evolutiva.

É comum a ideia de que somente com o surgimento da genética, 
no início do século XX, as questões sobre hereditariedade e variação 
biológica foram tratadas exitosamente. A forma como a genética ocu-
pou o conceito de hereditariedade ao longo do século XX foi tão forte 
que muitas pessoas associam este fenômeno única e exclusivamente à 
genética. Nesse grupo estão inclusos também muitos biólogos.

As ideias sobre hereditariedade, no entanto, têm uma história muito 
mais remota. Teorias são encontradas ao menos desde a Grécia Antiga, 
como a concepção aristotélica da geração dos seres vivos. A conhecida 
disputa entre os chamados preformacionistas e epigenesistas pode ser 
considerada uma das discussões mais antigas da ciência moderna. Os 
primeiros propunham que os seres vivos preexistem completamente 
delineados no ovo e que o desenvolvimento biológico apenas propicia 
o crescimento do ser vivo pré-formado. Os epigenesistas, por outro 
lado, propunham que os seres vivos eram recriados a cada geração.

Essa profunda discussão sobre hereditariedade e desenvolvimento 
biológico antecede o surgimento da genética. E mesmo após a criação 
desta disciplina, diferentes abordagens de pesquisa apresentavam con-
cepções distintas. O conhecimento sobre hereditariedade e variação 
biológica é muito mais amplo do que a disciplina científica genética e 
não pode ser reduzido a ela.

Para que a evolução seja cumulativa e persistente, as mudanças rea-
lizadas em uma unidade evolutiva devem ser até certo ponto preserva-
das na geração seguinte. Em relação às mudanças populacionais, essa 
persistência necessária é garantida pela hereditariedade.

Hereditariedade vs herança

A importância da 
hereditariedade para a evolução
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Outra crítica para a abordagem mendeliana é que ela divide o orga-
nismo em duas partes, entre genótipo e fenótipo. Há muito tempo se 
reconhece alguns problemas gerados a partir da estrita dicotomia ge-
nótipo/fenótipo na biologia evolutiva. Como o geneticista Richard Le-
wontin discute em seu livro The Genetic Basis of Evolutionary Change:

É a evolução do fenótipo que nos interessa. Os geneticistas de 
população, em seu entusiasmo ao lidar com as mudanças nas 
frequências genotípicas que estão por trás das mudanças evolu-
tivas, esquecem que o que deve ser explicado em última análise é 
a miríade e sutil mudança no tamanho, forma, comportamento e 
interação com outras espécies, que constituem as coisas reais da 
evolução (…) Concentrar-se apenas na mudança genética, sem 
tentar relacioná-la com os tipos de evolução fisiológica, morfoló-
gica e comportamental que se manifestam no registro fóssil e na 
diversidade dos organismos e comunidades existentes, é esque-
cer completamente o que estamos tentando explicar em primei-
ro lugar (Lewontin, 1974, p. 19)

Lewontin chama atenção para o fato de que a dicotomia genótipo/
fenótipo acaba por concentrar os estudos evolutivos excessivamente 
na dinâmica dos genes, mantendo a biologia evolutiva no domínio do 
genótipo. Além disso, esta dicotomia também carrega consigo uma 
concepção linear entre genótipo e fenótipo, deixando de lado os pro-
cessos que conectam os dois. A natureza essencialmente genética dos 
fenômenos evolutivos e a relação direta entre genótipo e fenótipo aca-
bam por sobrevalorizar o poder causal dos genes, excluindo explica-
ções alternativas, relacionadas com a evolução morfológica, compor-
tamental e ecológica.

Ao enfatizar o poder causal dos genes, o ensino de biologia perde de 
vista a complexidade biológica em seus diferentes níveis, com a multi-
plicidade de causas envolvidas. O gene tornou-se uma poderosa fer-
ramenta conceitual para simplificar o estudo da evolução. No con-
texto de ensino isso representa uma oportunidade perdida de abordar 
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a evolução em diferentes áreas que contribuem para elucidar a evolu-
ção fenotípica.

Em muitos países, os currículos apresentam genética aos estudantes 
do ensino secundário como uma espécie de pré-requisito para a apren-
dizagem sobre evolução. A abordagem mais tradicional apresenta se-
quencialmente genética mendeliana → propriedades dos cromossomos 
→ meiose → genética de populações, para somente depois ensinar bio-
logia evolutiva. De fato, esses temas são relevantes na aprendizagem de 
evolução biológica, mas o pensamento evolutivo pode ser trabalhado 
em diferentes dimensões sem a discussão de conceitos relacionados 
com genética. Darwin desenvolveu muitos aspectos do pensamento 
evolutivo que são relevantes nos dias de hoje sem ter conhecimento 
sobre genética (que nem havia surgido).

Segundo Nelio Bizzo e Charbel El-Hani (2009), tal perspectiva está 
fortemente baseada em pressupostos epistemológicos e históricos so-
bre as relações entre os trabalhos de Gregor Mendel e Charles Darwin:

O argumento seria o seguinte: faltava à Darwin o arcabouço 
teórico da genética mendeliana e, portanto, ele não foi capaz de 
desenvolver a chamada síntese evolutiva, algo que tomou forma 
apenas a partir da década de 1930, mediante a fusão do trabalho 
dos dois cientistas. A escola poderia, então, oferecer um atalho 
epistemológico aos estudantes, mostrando o trabalho de Mendel 
como estando diretamente ligado ao de Darwin. Assim, quan-
do os alunos começassem a estudar evolução, teriam já passa-
do pelo aprendizado da genética, algo que lhes proveria o que 
faltara ao próprio Darwin. O ambiente escolar poderia oferecer, 
assim, uma ‘via rápida’ em termos do aprendizado da evolução 
biológica (Bizzo e El-Hani, 2009, p. 250).

O foco na genética simplifica o estudo 
da evolução e empurra as discussões 
evolutivas para o final do ensino básico
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Essa organização curricular, no entanto, acaba por empurrar as dis-
cussões evolutivas para o final da educação básica. Em entrevistas com 
professores brasileiros, encontram-se relatos de que a evolução é tra-
balhada no terceiro ano do ensino médio, no final do ano letivo e em 
poucas aulas. A evolução também está usualmente colocada nos últi-
mos capítulos dos livros didáticos destinados ao terceiro ano do ensino 
médio no Brasil. No ensino superior a situação não é muito diferente, 
uma vez que a genética é comumente considerada um pré-requisito 
para o ensino de evolução.

A presença do pensamento evolutivo apenas no final da educação 
acarreta em uma baixa compreensão por parte dos estudantes, os quais 
muitas vezes interpretam os princípios evolutivos de forma equivoca-
da. Um tema complexo e permeado por questões de ordem cultural e 
existencial não pode ser contemplado de forma tão superficial. Além 
de levar a resultados ineficazes, esse arranjo curricular obviamente não 
cumprirá o papel integrador que a evolução possui no conhecimento 
biológico.

Essa visão comum tanto na ciência quanto no ensino - que privile-
gia o gene como unidade básica de hereditariedade e origem das mu-
danças fenotípicas - é denominada de genecentrista. É interessante 
notar que apesar de ser um modelo utilizado para explicar a evolução 
fenotípica, a teoria do gene adotada na genética mendeliana nada diz 
em relação ao modo pelo qual os genes estão ligados causalmente com 
o produto final, os caracteres. Dessa forma, o estudo da hereditarieda-
de frequentemente tem como ênfase os padrões de transmissão dos 
genes entre as gerações.

Tal modelo tem sido imensamente útil e bem sucedido na biologia 
evolutiva. Não obstante o seu sucesso explicativo, acumulam-se críti-
cas à descrição da hereditariedade biológica em termos puramente ge-
néticos. Com os estudos recentes sobre biologia molecular, genômica, 
biologia do desenvolvimento e as pesquisas sobre evolução comporta-
mental e cultural, acumularam-se evidências para a insuficiência ex-
plicativa da genética como modelo único da hereditariedade biológica.
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Argumenta-se que mecanismos genéticos e não-genéticos, assim 
como as interações entre eles, têm efeitos evolutivos relevantes, sendo 
importantes para compreender casos de divergência evolutiva, espe-
ciação e evolução adaptativa. Como a herança genética é o enfoque da 
maior parte dos livros sobre evolução, neste capítulo vamos enfatizar a 
herança não-genética e a sua importância para a evolução.

1. Herança não-genética
A informação biológica relevante para a evolução é tipicamente 

considerada a sequência de DNA. Afinal, o DNA tem estabilidade 
o suficiente para ser herdado ao longo das gerações, permitindo ao 
mesmo tempo a similaridade entre os organismos e a origem de va-
riação através de mutações. No entanto, os biólogos estão cada vez 
mais apontando para a necessidade de uma concepção “inclusiva” de 
herança, propondo modelos pluralistas de hereditariedade biológica. 
Dependendo do autor, a ênfase e a discussão teórica sobre hereditarie-
dade pode ser diferente. Uma conhecida proposta é apresentada pelas 
biólogas Eva Jablonka e Marion Lamb, no livro Evolução em Quatro 
Dimensões (2005). As autoras estabelecem os seguintes sistemas de he-
rança: genético, epigenético, comportamental e simbólico.

Outros autores apresentam classificações distintas, incluindo a he-
rança ecológica, cultural e efeitos parentais como canais relevantes de 
informação biológica (figura 1). 
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Figura 1. Uma proposta das diversas formas de herança evolutivamente relevantes. Setas 
verticais representam transmissão de informação biológica na mesma linhagem, ao passo 
que as setas horizontais e oblíquas indicam a transmissão de informação entre linhagens 
distintas na mesma ou na próxima geração, respectivamente. Modificado de Danchin et 
al. (2011).

Considere a figura 1. No caso da herança genética, as setas hori-
zontais e oblíquas indicam que os genes podem ser transmitidos entre 
organismos de linhagens distintas, não aparentados, seja na mesma ou 
na próxima geração. Um exemplo é a transferência horizontal de genes, 
bastante comum em Bacteria e Archaea, através da conjugação bacte-
riana, apesar de ser incomum em organismos multicelulares (veja o 
capítulo 3 no volume II).

A transmissão de informação entre linhagens distintas não é tão 
incomum se considerarmos também a transmissão de simbiontes, a 
herança ecológica e a cultural. Um exemplo de transmissão horizontal 
de simbionte ocorre pela infecção de tatuzinhos-de-jardim por bacté-
rias Wolbachia, transformando indivíduos geneticamente machos em 
fêmeas fenotipicamente produtoras de ovos. Essa transmissão de uma 
forma não-genética de informação biológica pode ter efeitos evoluti-
vos relevantes para as populações desses organismos.

Na herança ecológica e cultural, a transmissão horizontal e a oblí-
qua estão ainda mais presentes. Como Darwin observou, os indiví-
duos modificam seus ambientes de tal forma que podem afetar sua 
aptidão, alterando assim as pressões de seleção que atuam sobre eles. 
As mudanças no ambiente que são herdadas e derivam das atividades 
de construção de nicho dos organismos são denominadas de herança 
ecológica. Exemplos familiares incluem teias, ninhos, barragens e to-
cas que inúmeras espécies de animais criam, mas também mudanças 
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nos gases atmosféricos e nutrientes do solo com impacto evolutivo em 
fungos, bactérias e plantas.

Essas mudanças ambientais constituem uma forma de informação 
biológica evolutivamente relevante. Em alguns casos, essas modifica-
ções persistem por tempo suficiente para serem herdadas pelas gera-
ções subsequentes, afetando substancialmente a dinâmica evolutiva de 
longo prazo. Por exemplo, gerações sucessivas de minhocas, através de 
suas atividades de escavação, alteraram permanentemente a estrutura 
e o conteúdo de nutrientes do solo, misturando material orgânico em 
decomposição com material inorgânico.

Outro exemplo conhecido é a construção de diques por castores, 
que são legados às gerações seguintes. A morfologia, fisiologia e o com-
portamento dos castores estão adaptados para viver nos ambientes ori-
ginados pelos diques, os quais são modificados substancialmente em 
termos hidrológicos e bióticos em decorrência desta construção (figu-
ra 2). Repare que as mudanças ambientais produzidas pelas minhocas 
e castores podem ser herdadas e influenciar a dinâmica evolutiva não 
apenas de sua espécie, como de outros organismos que vivem nesse 
ambiente modificado. 

Figura 2. Dique na Califórnia construído por castores. Modificado de Lundquist e Dolman 
(2018).

Intimamente relacionada com a herança ecológica é a herança cul-
tural, uma vez que as atividades culturais humanas (e de outros ani-
mais) modificam o ambiente e podem persistir por tempo suficiente 
para gerar uma pressão seletiva estável. Existem alguns exemplos de 
herança cultural com impacto evolutivo em nossa espécie. Mas ne-
nhum é tão bem estudado como a coevolução gene-cultura da per-
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sistência da lactase, que associa a capacidade de humanos adultos de 
digerir a lactose e a prática cultural de domesticação de gado e outros 
organismos que fornecem leite. A herança cultural também é relevante 
na expansão dos hominíneos, que alteraram seu próprio nicho, im-
pactando a forma como a seleção natural atuou ao longo da evolução 
humana. 

Como indicado pelas setas na figura 1, é na herança cultural que os 
componentes horizontais e oblíquos são os mais proeminentes. Isso 
ocorre porque o aprendizado social não se dá apenas entre organis-
mos da mesma geração, nem está restrito à transmissão entre genitor 
e prole.

Os processos de transmissão horizontal e oblíquos nos levam a pa-
drões diferentes do que o representado pela metáfora da árvore da 
vida. No final de contas, uma árvore evolutiva representa através de 
suas ramificações as relações verticais entre ancestrais e descendentes, 
sejam eles por meio de genes, organismos, populações, espécies ou tá-
xons superiores. Mas se adicionamos a essas relações genealógicas e 
filogenéticas processos como transmissão de simbiontes, transferência 
genética horizontal e hibridização entre espécies distintas, a nossa re-
presentação muda completamente. Para alguns autores, resulta em um 
padrão de evolução reticulada, o qual deve estar presente em todos os 
domínios da vida (figura 3).



143

VOLUME I -  INTERDISCIPLINARIDADE & EVOLUÇÃO

◀ Voltar ao Sumário

Figura 3. Uma representação da história da vida que reflete os processos de transmissão 
vertical e horizontal. Essa representação propõe uma substituição da metáfora da árvore 
por uma teia da vida. Retirado de Arnold e Fogarty (2009).

No entanto, nem todas as formas de herança ocorrem de modo ho-
rizontal. Há ao menos dois casos que sempre ocorrem verticalmente: 
através dos efeitos parentais e da herança epigenética. Os efeitos pa-
rentais são menos conhecidos, mas como seu próprio nome diz, ocor-
rem quando o fenótipo de um indivíduo é afetado pelo fenótipo ou 
ambiente construído de seus pais. É a informação transmitida entre 
parentais e filiais que não está relacionada à informação genética. Em 
muitos casos, os efeitos parentais sobrepõem-se a formas de herança, 
como a ecológica e epigenética.

Isso ocorre porque a perspectiva de múltiplas formas de herança 
ainda está em construção na comunidade científica, sendo adotada 
determinada ênfase conforme o autor ou grupo de organismo estuda-
do. De todo modo, já temos exemplos e evidências dos mais variados 
campos da biologia para pensar em uma concepção mais ampla de 
hereditariedade e variação biológica do que a perpetuada pela genética 
mendeliana.
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Mais do que isso, a perspectiva de múltiplos sistemas de heran-
ça apresenta questões relevantes para a própria teoria evolutiva. Um 
exemplo é que frequentemente ensinamos que a mudança genética 
deve preceder as mudanças fenotípicas. Ou seja, primeiro é preciso 
variação biológica através de mutações para que a evolução ocorra. Al-
guns autores defendem uma inversão nesta perspectiva, colocando os 
genes como “seguidores” e não como “líderes” da mudança evolutiva. 
Isso quer dizer que as mudanças nas frequências gênicas “seguem” as 
mudanças fenotípicas induzidas pelas formas de herança não-genética 
e pela seleção natural, ao invés de as mudanças evolutivas necessitarem 
inicialmente de mutações, como frequentemente ensinado. Um meca-
nismo que permite isso é a assimilação genética, discutida a seguir.

No entanto, apesar de promissoras, há uma série de críticas para 
as possíveis implicações evolutivas dos mecanismos de herança não-

-genética. Uma crítica recorrente é a de que, em última instância, as 
formas de herança não-genética são dependentes da herança genética, 
sendo subordinadas à dinâmica dos genes. Outras críticas ainda colo-
cam em dúvida a importância da herança não-genética para as mudan-
ças evolutivas de longo prazo, dada a sua instabilidade informacional.

Para compreender a importância evolutiva da herança não-genética, 
e como ela pode ser tratada no contexto de ensino, no restante deste 
capítulo vamos abordar exemplos e mecanismos da chamada herança 
epigenética. Muitas das discussões e críticas sobre o estatuto da he-
reditariedade e variação biológica na teoria evolutiva são debatidas a 
partir dos estudos epigenéticos, que têm uma longa história, como va-
mos ver a seguir.

2. Herança Epigenética
O termo epigenética, cunhado por Conrad Waddington, em 1942, 

refere-se aos mecanismos envolvidos no processo de controle da ex-
pressão gênica dos organismos (figura 4). Os estudos conduzidos por 
Waddington visavam entender e alinhar os conhecimentos referentes à 
genética junto ao contexto do desenvolvimento dos organismos (onto-

Figura 4. Conrad Hal Wadding-
ton (1905-1975). Fonte: Robertson 
(1977).
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genia). A grande questão por trás de suas 
observações era a seguinte: de que forma, 
a partir da informação genética contida 
nas células dos organismos, se dá a emer-
gência dos fenótipos? Além disso, ele bus-
cava compreender como organismos com 
o mesmo genótipo apresentam fenótipos 
tão diferentes quando submetidos a dife-
rentes condições ambientais durante o seu 
desenvolvimento.

Mas antes de falarmos as respeito de 
tais questões levantadas por Waddington, 
é interessante entendermos alguns fenô-

menos-chaves dentro do contexto da epi-
genética. O primeiro deles é fenômeno de 
canalização genética (figura 5). A canali-

zação genética nada mais é do que a capacidade do sistema genético de 
um organismo manter seu fenótipo, mesmo quando ocorrem modifi-
cações ambientais, ou até mesmo mudanças em seu genótipo, ou seja, 
uma forma de estabilidade fenotípica.

Se perturbações ambientais (ou genéticas) fortes o suficiente altera-
rem a trajetória de desenvolvimento fenotípico padrão, e se esses fenó-
tipos alternativos emergentes forem robustos o bastante e conferirem 
alguma vantagem adaptativa, então essa nova rota de desenvolvimento 
poderá ser reforçada por meio de seleção natural, em um evento que 
denominamos de assimilação genética (figura 5).

É interessante chamarmos a atenção que a assimilação genética é 
um caso especial de um fenômeno denominado de acomodação gené-
tica. Na acomodação genética a evolução fenotípica se dará através de 
algum evento de mutação ou mudanças ambientais que desencadeiam 
a expressão de alguma novidade, uma variante fenotípica plástica e 
herdável. Essa nova variante inicialmente rara tenderá a aumentar em 
frequência na população, devido aos eventos redundantes dos fatores 
ambientais que propiciaram seu surgimento, criando uma subpopu-
lação capaz de expressar esse novo morfotipo. Por fim, a seleção na 
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variação genética existente para a regulação ou forma da característica 
faz com que ela se torne geneticamente fixada (assimilação genética) 
ou que permaneça fenotipicamente plástica (polifenismo).

Figura 5. (A–B) Canalização e paisagem epigenética de Waddington: Perturbações am-
bientais e ruídos de ontogenéticos internos sistematicamente perturbam a trajetória de 
desenvolvimento na paisagem epigenética. Porém, o processo de desenvolvimento geral-
mente retorna à bacia normal (em vermelho), ou seja, o desenvolvimento é canalizado e as 
paredes do canal mantêm o processo na bacia prescrita pelo programa genético. Contudo, 
se os distúrbios forem fortes o suficiente ou se a paisagem epigenética sofrer mudanças 
em seus vales e canais, a rota de desenvolvimento pode ser alterada e fenótipos diferentes 
podem emergir. (C-D) Assimilação genética de Waddington: o estresse ambiental causa 
uma série de fenótipos divergentes na Drosophila. Os fortes distúrbios ambientais atípicos 
deformam, mudam a paisagem epigenética. Com isso, provoca o aparecimento de novos 
fenótipos na população sob estresse. Se alguns dos fenótipos forem benéficos, eles po-
dem ser estabilizados no genótipo por seleção natural. Adaptado de Soen (2014).
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Waddington notou que fatores ambientais estressores poderiam 
causar a emergência de fenótipos não esperados, a partir de um mes-
mo genótipo, em indivíduos da espécie Drosophila melanogaster. É im-
portante entender a relevância dessas descobertas, uma vez que um 
mesmo genótipo sob condições ambientais distintas pode gerar fenó-
tipos distintos. Por isso, Waddington cunhou o termo epigenética: o 
prefixo “epi” é, literalmente, destinado a qualificar a mudança do foco 
nos genes para os mecanismos pelos quais eles são regulados.

Entretanto, a maior surpresa ocorreu quando Waddington consta-
tou que essas modificações no plano de desenvolvimento poderiam 
ser mantidas pelas gerações seguintes, mesmo quando o fator estres-
sor não estava presente, em um processo de assimilação genética desse 

“novo padrão” de desenvolvimento.
Em 1953, ele mostrou que as moscas Drosophila melanogaster (do 

tipo selvagem, com veias das asas cruzadas) que foram submetidas a 
estresses por altas temperaturas (choque térmico) produziram um tra-
ço sem veias cruzadas. Ou seja, suas veias transversais posteriores eram 
interrompidas. Após gerações de choque térmico nessas linhagens, 
uma forma de seleção repetida dessa característica por estresse com al-
tas temperaturas, Waddington não apenas conseguiu demonstrar um 
aumento da frequência do fenótipo sem veias cruzadas, mas também 
descobriu que indivíduos dessa linhagem continuaram expressando o 
fenótipo mesmo quando não submetidos a altas temperaturas.

Essa aparente herança de característica adquirida é importante 
para a teoria evolutiva, pois fornece um mecanismo pelo qual mu-
danças ambientais podem influenciar futuras mudanças evolutivas. 
Não causa espanto que tais descobertas descritas por Waddington fo-
ram alvo de críticas severas pelos demais biólogos evolutivos, pois, os 
seus estudos pareciam se tratar de um caso de neolamarckismo. Mas 
qual seria a explicação dada por Waddington para esse fenômeno tão 
peculiar?

Segundo Waddington, o fenótipo induzido pelo estresse pode ser 
assimilado pela seleção de mutações crípticas preexistentes – ou seja, 
que não estão expressas - nas linhagens de células germinativas em um 
ou mais genes. Mas por qual razão esse fenótipo não se manifestava 
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antes? Para Waddington, o processo de canalização genética acaba en-
cobrindo tais mutações crípticas, como um evento de tamponamento 
molecular. No instante em que fatores ambientais perturbaram sufi-
cientemente a rota de desenvolvimento, os produtos fenotípicos dessas 
mutações, que estavam “escondidas”, se manifestaram e acabaram sen-
do canalizados e assimilados ao longo das gerações. Porém, devemos 
lembrar que Conrad Waddington não tinha o conhecimento de quais 
mecanismos moleculares desencadeariam esse fenômeno. As técnicas 
de análises moleculares em 1953 não permitiam vislumbrar essa ques-
tão.

Com o advento de novas tecnologias e técnicas de análises molecu-
lares, um modelo explicativo sobre as observações de Waddington tor-
nou-se mais embasado. As pesquisas em biologia molecular ajudaram 
a estabelecer a ideia de que um fenótipo alternativo pode ser fixado por 
seleção de mutações de novo na linhagem germinativa correspondente, 
ou seja, aquelas mutações que não foram herdadas dos progenitores. 
Elas podem ser induzidas pelo estresse ambiental (choque de tempera-
tura), levando à assimilação genética ao longo das gerações (figura 6).

Outro ponto importante é que a taxa de mutação pode ser maior 
nas linhagens submetidas ao evento estressor devido ao aumento da 
atividade de Elementos Transponíveis. Elementos Transponíveis 
(ETs) são entidades genéticas autônomas no genoma dos organismos 
que possuem capacidade de se transpor dentro do genoma do hos-
pedeiro. Durante esse processo de transposição, podem se inserir em 
regiões codificantes ou regiões controladoras de genes, interferindo no 
padrão de expressão gênica do organismo. Geralmente os ETs estão 
silenciados no genoma hospedeiro, por meio de mecanismos epigené-
ticos. Assim, modificações epigenéticas em locais específicos produzi-
dos pelo estresse por choque térmico podem desempenhar importante 
papel, alterando a expressão gênica e, assim, dando origem aos fenóti-
pos alternativos.
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Figura 6. Modelos para a assimilação de uma fenocópia induzida por estresse. (A) De 
acordo com Waddington, a fenocópia induzida pelo estresse poderia ser assimilada pela 
seleção de mutações crípticas preexistentes. (B) Modelos atuais admitem que a fenocópia 
poderia ser corrigida por uma coseleção de uma mutação germinativa correspondente 
induzida por estresse. O processo de assimilação pode levar várias gerações após a in-
dução da mutação até a fixação completa do fenótipo mutante (flecha vermelha). Outro 
ponto importante é que a taxa de mutação pode ser maior em fenocópias estressadas do 
que em moscas de tipo selvagem, devido ao aumento da atividade de transposon em tais 
variantes.

Para compreendermos melhor esse cenário intrigante que se de-
senha, iremos discutir, a partir de agora, os principais mecanismos 
epigenéticos e de que maneira eles podem influenciar mudanças nas 
concepções previamente estabelecidas a respeito de hereditariedade e 
herança, principalmente sobre o poder causal dos genes na evolução.

2.1 A metilação de citosinas na molécula de DNA

A metilação de citosinas genômicas é o mecanismo epigenético mais 
bem conhecido. Esse processo se refere à inserção de um grupamento 
metil no lugar de um hidrogênio da base nitrogenada pirimidínica ci-
tosina. Essa modificação química da molécula de DNA ocorre sem a 
mudança na sequência dos nucleotídeos (figura 7).

A metilação promove alteração no perfil de carga eletrostática da 
citosina, o que interfere na capacidade de ligação dos fatores de trans-
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crição nas regiões controladoras dos genes. Além disso, a presença de 
citosinas metiladas também acaba interferindo na capacidade de des-
lizamento da RNA polimerase ao longo do DNA (enzima responsável 
pela síntese da molécula de RNA mensageiro a partir da fita-molde 
de DNA), como se fossem estacas em meio ao trilho por onde corre a 
enzima.

Figura 7. (A) A metilação consiste na adição de um grupamento metil no carbono do anel 
pirimidínico de citosinas. Esse processo é mediado por uma família de enzimas denomina-
das de DNA metiltransferases (DNMTs). (B) A metilação em regiões promotoras de genes, 
acaba interferindo no acesso de fatores de início de transcrição, impedindo o acoplamento 
da RNA polimerase e, assim, promovendo o silenciamento gênico. Além disso, a metilação 
de citosinas acaba atraindo complexos proteicos, como as proteínas de ligação à citosinas 
metiladas, que em conjunto com outras moléculas atuam no processo de condensação 
da cromatina.

Diversos fenômenos importantes na dinâmica molecular celular, 
além da expressão gênica, são influenciados pela metilação de citosi-
nas de DNA, como imprinting genômico, estabilidade genômica, si-
lenciamento de transposons e de retrovírus endógenos, compacta-
ção da cromatina, inativação do cromossomo X e defesa genômica.

Quando falamos dos níveis de compactação genômica, estamos fa-
lando de um fenômeno mediado por mecanismos epigenéticos (me-
tilação de citosinas do DNA e modificações covalentes de histonas). 
As mudanças dos aspectos de eucromatina para heterocromatina são 
fundamentais para o processo de transcrição gênica. A identidade ce-
lular está intimamente relacionada com esses graus de compactação 
da cromatina, assim como a resposta celular a estímulos ambientais; 
e por trás de tudo isso, iremos encontrar os mecanismos epigenéticos 
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modulando os níveis de acessibilidade do maquinário de transcrição 
junto à cromatina.

As modificações dos padrões de metilação podem desencadear uma 
série de alterações na expressão gênica. No caso de uma hipometilação 
das regiões originalmente metiladas, uma instabilidade cromossômi-
ca pode ocorrer, promovendo o aumento de quebras, recombinações 
não-homólogas e até mesmo a ativação de elementos transponíveis. A 
hipometilação também está vinculada à ativação de oncogêneses, ou 
seja, o desenvolvimento de tumores. Por outro lado, a hipermetilação 
pode inativar genes de reparo de DNA, levando o acúmulo de muta-
ções que, por conseguinte, pode desencadear a morte celular ou a des-
regulação do ciclo celular, assim como inativação de genes supressores 
tumorais (figura 8).

Figura 8. Os diferentes graus de metilação dos genomas podem desencadear respostas 
similares. Tanto a hipometilação como a hipermetilação podem levar a desregulação do 
ciclo celular, abrindo caminho para o desenvolvimento de câncer.

Um aspecto importante dos mecanismos epigenéticos é a sua plas-
ticidade, ou seja, assim como citosinas genômicas são metiladas, elas 
também podem ser desmetiladas, alterando a dinâmica de expressão 
gênica. Esse processo garante o fino ajuste de resposta celular às de-
mandas que porventura sejam impostas à célula, solicitando em um 
momento do ciclo de vida a ativação de determinados genes e, em ou-
tro momento, a desativação desses mesmos genes.
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Contudo, a metilação não se restringe apenas às citosinas de DNA. 
Encontramos metilação de citosinas em moléculas de RNA e em his-
tonas; e, assim como ocorre com a metilação genômica, esse processo 
também desempenha um papel importante nos mecanismos de con-
trole de expressão gênica celular, como veremos adiante.

2.2 Modificações covalentes nas caudas das histonas

As histonas são moléculas de empacotamento do DNA. O conjunto 
de histonas mais DNA denominamos de cromatina. De fato, quan-
do falamos de cromatina, e sua unidade fundamental, o nucleossomo, 
nos referimos ao octâmero de histonas (H2A, H2B, H3 e H4) associa-
das ao DNA. Esse complexo é mantido coeso por uma quinta histona, 
a H1. As histonas são proteínas globulares, com prevalência de ami-
noácidos com perfil de carga eletrostática positiva, o que é essencial 
para a interação com o DNA, que possui perfil negativo. Na região 
N-terminal as histonas possuem caudas que são alvos de diversas mar-
cações epigenéticas.

Existem ao menos oito modificações covalentes que podem ocorrer 
na cauda das histonas: acetilação, metilação de lisinas, metilação de 
argininas, fosforilação, ubiquitilação, sumoilação, ADP ribosilação, 
deaminação e isomerização de prolina. Muitas alternativas, corre-
to? Todas essas modificações estão envolvidas com o maior ou menor 
grau de compactação de cromatina e com a transcrição gênica. O mais 
interessante é que essas modificações na cauda das histonas podem 
ser feitas em diferentes combinações. Há mais de 60 aminoácidos que 
podem ser modificados e em diferentes graus. Por exemplo, resíduos 
de lisina e argininas podem receber um, dois ou até três grupos metil. 
Cabe ainda lembrar que nem todas essas modificações ocorrem igual-
mente em todo o nucleossomo, podendo ocorrer diferentes marcações 
em diferentes histonas constituintes do octâmero do nucleossomo. 
Todo esse repertório garante um ajuste fino de resposta celular quanto 
aos níveis de expressão gênica.

Assim, de modo distinto da metilação de citosinas, que geralmente 
está envolvida no silenciamento gênico, as modificações das caudas de 
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histonas conferem uma regulação muito mais refinada, promovendo 
diferentes graus de compactação e reorganização da cromatina dentro 
do núcleo celular. Essa modularidade da compactação da cromatina é 
importante para que o DNA possa estar acessível, ou não, aos fatores 
de transcrição, permitindo, assim, um refinado controle de expressão 
gênica.

2.3 Controle de expressão gênica mediada por RNA 
de interferência

Os mecanismos epigenéticos descritos até aqui (metilação de DNA 
e modificações de histonas) possuem como alvo de controle de expres-
são gênico a nível pré-transcricional, ou seja, antes da transcrição do 
DNA em RNA mensageiro na célula. Porém, mais recentemente, tem-

-se descoberto diversos outros mecanismos de regulação gênica me-
diados por pequenas moléculas de RNA não-codificantes (RNAnc) 
que promovem o silenciamento gênico pós-transcricional, ou até 
mesmo a ativação de determinados genes ao interagirem com seus 
sítios promotores. Essas pequenas moléculas de RNA também podem 
desempenhar o papel de controladores de expressão gênica pré-

-transcricional, ao induzirem modificações nos graus de compactação 
da cromatina – alterando as marcações de cauda de histonas e induzin-
do a metilação de citosinas genômicas em sítios promotores.

Interessante é que, desde 1965, quando François Jacob, André Lwoff 
e Jacques Monod descobriram o RNA mensageiro e outras classes de 
RNA, como o ribossomal e transportador, essas moléculas foram vistas 
por décadas apenas como intermediários ou coadjuvantes do teatro da 
vida. As personagens principais continuavam sendo o DNA e as pro-
teínas. Porém, diversas pistas moleculares encontradas ao longo dessas 
décadas faziam com que a comunidade científica desconfiasse que esse 
quebra-cabeça estava incompleto.

Uma destas pistas é o que foi descrito por muito tempo como 
“DNA-lixo”. Uma boa parcela do genoma dos organismos eucarióticos 
não é destinada à codificação de proteínas. Essas extensas regiões não 
codificantes geravam uma série de perguntas, e como à primeira vista 
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não pareciam desempenhar qualquer função, receberam essa denomi-
nação, no mínimo curiosa: “DNA-lixo”.

O surpreendente é que quanto mais genomas de diferentes espécies 
eram sequenciados, menos diferenças nas regiões codificantes eram 
encontradas entre as mais diversas espécies; ou seja, havia uma aparen-
te falta de diversidade genética que justificasse a diversidade de formas, 
de rotas metabólicas ou de respostas fisiológicas entre os diferentes 
organismos.

Até pouco tempo atrás, os cientistas tinham predito que seres huma-
nos teriam mais de 100.000 genes. Atualmente sabemos que o número 
de genes em nossa espécie é por volta de 20.000, não muito diferente 
do número de genes encontrados em moscas-da-fruta ou em vermes 
como o Caenorhabdts elegans. E muitos desses genes são altamente 
conservados entre as espécies. Então, se humanos possuem a quan-
tidade de genes muito próxima daquela encontrada em organismos 
distintos, o que nos diferencia?

Bom, poderíamos pensar que o processamento desses genes fosse 
mais complexo. O splicing ou processamento de RNA - mecanismo 
fundamental para a retirada de regiões não codificantes dos genes, de-
nominadas íntrons, possibilitando o rearranjo dos éxons em diferen-
tes combinações – seria mais complexo, gerando mais regiões efetiva-
mente codificadoras?

Para pensar sobre essa questão, vamos fazer o seguinte exercício 
mental, através de uma analogia: digamos que a palavra PROCESSA-
MENTO seja um gene. Um organismo como Caenorhabdts elegans po-
deria produzir uma proteína do tipo PRO e TO. Entretanto, esse mes-
mo gene, em humanos, pode gerar as proteínas PROCESSO, MENTO, 
CESSA, PROTO, PRO e TO. Ou seja, nossa espécie pode gerar mais 
proteínas do que o verme C. elegans com o mesmo patrimônio gené-
tico.

Mas surge uma questão frente a esse fato: para que o processamen-
to de RNA mais complexo ocorra, deveríamos esperar que humanos 
tenham muito mais enzimas para possibilitar essas inúmeras alterna-
tivas. Porém, se assim fosse, o número de proteínas produzidas seria 
muito maior do que aqueles que realmente existem.
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Afinal, qual alternativa para respondermos a essa questão? O gráfi-
co abaixo nos traz a resposta. Veja que em um extremo temos bactérias 
em que 95% do seu genoma é composto por sequências codificantes, e 
na outra ponta está o genoma humano, onde apenas 2% é composto de 
regiões codificantes (figura 9). A partir da década de 80, pesquisadores 
se debruçaram sobre genomas de diferentes espécies para desvendar 
essa “matéria-escura” genômica. Com o advento de novas técnicas de 
análise de RNA, verificaram que em organismos como humanos existe 
uma intensa atividade de síntese de transcritos não codificantes (RNA 
não codificante, RNAnc). Diferentemente do RNAm, que a finalidade 
é codificar uma sequência polipeptídica, o RNAnc atua como regula-
dor da expressão gênica.

Figura 9. O gráfico demonstra que a complexidade dos organismos se relaciona com o 
percentual de sequências genômicas não codificantes (laranja) do que em relação às se-
quências codificantes (azul). Dados adaptados de Taft e colaboradores (2007).
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Existem diferentes tipos de RNAnc, os mais estudados sendo os mi-
cro-RNA (miRNA) e os pequenos RNAs de interferência (siRNA) (fi-
gura 10). As moléculas de miRNA e siRNA possuem aproximadamente 
22 nucleotídeos de comprimento, formando complexos riboprotéicos. 
Ambos funcionam através de uma relação de complementariedade 
com transcritos gênicos (RNAm). Quando um miRNA ou siRNA en-
contram uma sequência de RNAm complementar, eles se acoplam ao 
transcrito e em conjunto com o complexo proteico induzem a degra-
dação da fita de RNA alvo. Apesar desses RNAs de interferência apre-
sentarem funções e biogênese similares, a origem desses dois grupos 
de RNAnc são diferentes.

Figura 10. As vias de síntese de miRNA e siRNA nos mamíferos. O processo de síntese 
miRNA ocorre a partir de um transcrito nuclear (endógeno) que se dobra em forma de 
grampo. Esse transcrito será processado por diversas enzimas, como a Drosha e, poste-
riormente, exportado do núcleo. No citoplasma, esse fragmento de DNA será clivado e o 
complexo Argonauta (AGO) se unirá ao complexo ribonucleoproteico RISC, operando a 
seleção da fita de RNA guia final, a miRNA. Esse complexo ao varrer um RNAm e se houver 
complementariedade entre miRNA e RNAm, irá encaminhar o RNAm para degradação. A 
siRNA tem sua origem em RNA dupla-fita, geralmente de origem exógena. O processa-
mento também se dá através de clivagens promovidas pela enzima Dicer e formação de 
um complexo (RISC). Adaptado de Davidson e colaboradores (2011).
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Os miRNAs são reconhecidos por desempenharem a função de re-
guladores de genes endógenos, enquanto siRNAs, como defensores da 
integridade do genoma em resposta a ácidos nucléicos estranhos ou 
invasivos, como vírus, transposons e transgenes. Mais recentemente, 
estudos tem descrito uma nova função para os RNAs transportado-
res (RNAt). Os RNAt podem ser alvos de clivagem direcionada, ou 
seja, uma ação coordenada em resposta a determinadas circunstân-
cias a que as células são expostas, gerando, então, fragmentos de RNAt 
(tRFs). Esses tRFs possuem funções regulatórias, principalmente em 
resposta a eventos estressores, como privação alimentar ou infecção 
viral. Rotas de sinalização celular, em que ocorre a ativação da via su-
pressora tumoral p53, são mediadas pela de RNAt, atuando como um 
mecanismo de proteção contra câncer.

A descoberta recente dessas moléculas de RNAnc é muito instigante, 
pois demonstra o quanto ainda há para compreender e desvendar a 
respeitos dos meandros dos sistemas de controle de expressão gênica 
nos organismos. A atuação desses RNAs está presente desde os proces-
sos ontogenéticos diversos, assim como a repressão de caracteres, atra-
vés do imprinting genômico e inativação cromossômica em mamíferos.

3. Epigenética e a herança transgeracional 
na sala de aula

Até aqui discutimos os principais mecanismos epigenéticos (meti-
lação de citosinas genômicas, modificação de histonas e controle via 
RNAnc), mas qual é a importância desses mecanismos para as espé-
cies? Que consequências poderiam surgir a partir de problemas nesses 
mecanismos? Qual a função desses mecanismos mediante alterações 
do ambiente? A modulação desses mecanismos epigenéticos teria al-
gum impacto evolutivo?

A importância da metilação de citosinas reside nos processos de 
silenciamento de grupos de genes-chaves, promovendo a citodiferen-
ciação e morfogênese, assim como para regular a atividade de genes 
envolvidos em respostas a eventos estressores. O processo de metila-
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ção (tanto de citosinas, como de histonas) está intimamente relaciona-
do ao metabolismo do carbono-1, folato, vitamina B12 e vitamina B6, 
pois esses compostos estão ligados através de rotas metabólicas que 
aumentam a disponibilidade de uma molécula denominada S-adeno-
silmetionina (SAM). A SAM é um cofator enzimático que “carrega” o 
grupo metil, que será ligado à citosina-alvo no DNA e/ou RNA e ao 
aminoácido-alvo de metilação na cauda de histonas. Sem grupos metil, 
não haverá SAM e sem SAM não teremos o correto controle de expres-
são gênica do organismo, desencadeando uma série de problemas de 
saúde (figura 11).

Figura 11. A S-adenosilmetionina (SAM) é um cofator primordial das enzimas metiltrans-
ferases nos mecanismos de metilação, tanto de citosinas genômicas, de transcritos e das 
caudas de histonas. A síntese de SAM está envolvida em diversas rotas metabólicas em 
que diferentes vitaminas se mostram fundamentais, como a B12, folato, B6 e até mesmo a 
creatina.

Algo que chama a atenção aqui é o fato de que elementos nutricio-
nais se mostram vitais para a manutenção e atividade correta dos me-
canismos epigenéticos de controle de expressão gênica mediados por 
metilação (folato, vitamina B12 e vitamina B6). Não é de hoje que sabe-
mos da importância de uma alimentação equilibrada, porém, apenas 
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mais recentemente temos o conhecimento de como essa alimentação 
adequada age na manutenção do desenvolvimento e na manutenção 
da saúde do organismo ao longo da vida. Como já descrito anterior-
mente, a hipometilação e hipermetilação de citosinas genômicas po-
dem desencadear problemas na expressão de genes envolvidos no ciclo 
celular e, assim, propiciar o desenvolvimento de câncer.

Além de aspectos sobre saúde e desenvolvimento de doenças, a ín-
tima relação entre os mecanismos epigenéticos e alimentação também 
está envolvida no desenvolvimento de fenótipos distintos de indiví-
duos geneticamente similares, exclusivamente através da dieta. Esse 
é o caso das abelhas (Apis mellifera). Em uma colmeia, as diferenças 
entre as abelhas operárias, zangão e rainha são epigenéticas, visto que 
todos compartilham o mesmo material genético. O destino de uma 
abelha será decidido a partir da sua alimentação nos estágios larvais. 
De acordo com a quantidade de geleia real que uma larva é alimentada, 
seu programa epigenético (as metilações de citosina e de histonas) é 
modificado para desencadear o desenvolvimento de fenótipos diferen-
ciados (operária, zangão ou abelha rainha). Temos aqui um visível caso 
em que um fator ambiental (alimentação) pode induzir o surgimento 
de fenótipos alternativos a partir de um mesmo genótipo.

Seguindo esse raciocínio, podemos nos perguntar o que esperamos 
de gêmeos monozigóticos, ou univitelinos? Ora, esperamos que sejam 
idênticos, afinal de contas, eles possuem o mesmo patrimônio genético, 
pois vieram de um mesmo zigoto. Mas ao longo dos anos, mais e mais 
estudos demonstram que gêmeos monozigóticos podem ser muito di-
ferentes entre si, e não falamos apenas na questão de personalidade, 
mas em relação ao porte físico e até mesmo à saúde desses indivíduos.

A esquizofrenia é um quadro em que se observa a existência de uma 
dissociação entre ação e pensamentos, expressando uma sintomatolo-
gia variada, como delírios persecutórios, alucinações visuais e auditi-
vas, labilidade afetiva entre outros. Análises de marcadores genéticos 
apontam uma alta penetrância de genes associados à esquizofrenia, ou 
seja, carregar em seu genoma esses marcadores aumenta substancial-
mente a chance de desencadear o quadro esquizofrênico. Então, ao 
falarmos de gêmeos monozigóticos, se um dos gêmeos desenvolver 
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esquizofrenia o outro gêmeo também deverá desenvolver? Não é bem 
isso que os dados nos mostram. A relação envolvida no risco de desen-
volver esquizofrenia em gêmeos monozigóticos é de 50% apenas! Esse 
e outros dados indicam que ter um gene que condiciona uma determi-
nada característica é importante, mas não é suficiente para resultar no 
fenótipo correspondente.

O que observamos é que os padrões epigenéticos entre gêmeos 
monozigóticos acabam divergindo mais e mais ao longo dos anos, in-
fluenciados por fatores internos e externos aos indivíduos. Tabagismo, 
prática de atividade esportiva, alimentação, entre outros, são conside-
rados fatores externos. Entretanto, é possível que pequenos defeitos 
envolvendo os diferentes mecanismos epigenéticos (podemos chamar 
de epimutações) se acumulam ao longo do desenvolvimento do orga-
nismo, através das sucessivas etapas de divisão celular, desencadeando 
uma diversidade de doenças, problemas metabólicos e até mesmo o 
próprio avanço acelerado do processo de envelhecimento. Podemos 
assumir que esse fenômeno acumulativo pode ser descrito como uma 

“deriva epigenética”. O acúmulo de defeitos epigenéticos provavel-
mente ocorreria em um ritmo mais rápido do que o correspondente às 
mutações genéticas, porque suas consequências na sobrevivência são 
provavelmente menos dramáticas e as células não desenvolveram uma 
quantidade comparável de mecanismos para corrigi-los.

As alterações nos padrões fenotípicos esperados a partir de um de-
terminado genótipo são amplamente descritos, mas até pouco tempo, 
os mecanismos moleculares envolvidos nesses fenômenos eram desco-
nhecidos. Um caso bem descrito e que ilustra muito bem essa ligação 
entre ambiente (nutrição) e modulação da expressão gênica é o expe-
rimento que testa a mudança na coloração da pelagem de roedores 
influenciada pela ingesta de duas substâncias: o folato e o bisfenol-A 
(BPA).

O Bisfenol A (BPA) é um composto sintético usado na produção 
de muitos plásticos de policarbonato e resinas epóxi. Vários produtos 
muito comuns ao nosso dia-a-dia são feitos com BPA, incluindo gar-
rafas de água, encanamento de água, forro de latas, brinquedos, potes 
de plástico entre muitos outros. Anualmente empregamos mais de três 
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milhões de toneladas de BPA, ou seja, o impacto dessa substância ao 
ambiente é imenso. Mas qual é o problema do BPA? Pesquisas recen-
tes indicam que a exposição diária faz com que o BPA atue como um 
composto de desregulação endócrina (CDE), mesmo em doses baixas. 
O BPA acaba interferindo na rota metabólica responsável pela re-
generação de SAM no organismo, necessário para os mecanismos 
de metilação de citosinas e histonas. Já o folato (ácido fólico ou vi-
tamina B9) é um importante nutriente envolvido no metabolismo de 
regeneração de SAM, doador de grupo metil para os mecanismos de 
metilação, como vimos anteriormente.

Um experimento com os camundongos demonstra um dos efeitos 
do BPA nos organismos (figura 12). O estudo consistiu em dividir os 
camundongos em dois grupos de testes, onde no primeiro grupo as 
fêmeas receberam suplementação de folato em sua alimentação e o se-
gundo grupo recebeu comida com BPA. Os pesquisadores verificaram 
as diferenças na cor da pelagem, que se devem a uma alteração nos 
níveis de metilação do DNA no locus do gene Agouti amarelo (Avy). Os 
camundongos que possuem loci Avy com baixo nível de metilação (por 
exemplo, 0%) são amarelos, enquanto que aqueles que possuem alto 
nível de metilação do DNA (por exemplo, 100%) aparecem com pela-
gem Agouti (marrom). O tratamento com BPA ou ácido fólico pode 
mudar a distribuição da cor da pelagem para amarelo ou para o que 
chamaremos de pseudoagouti, respectivamente. No caso, a suplemen-
tação de B9 fornecerá mais substratos para promover a metilação do 
gene Avy, resultando na cor pseudoagouti. Por outro lado, a presença 
de BPA na alimentação irá interferir na capacidade de produção do 
cofator SAM, promovendo um quadro de hipometilação do loci e, por 
conseguinte, uma pelagem amarela.
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Figura 12. As alterações de metilação do DNA no locus Agouti amarelo (Avy) são fenotipi-
camente detectáveis e influenciadas pelo meio ambiente. A cor da pelagem varia nesses 
camundongos em um espectro de amarelo para agouti. As diferenças na cor da pelagem 
se devem a uma alteração na metilação do DNA no locus Agouti. Quando fêmeas foram 
tratadas com Bisfenol A, as gerações posteriores tiveram o padrão de cor modificada para 
amarelo, devido aos baixos níveis de metilação no locus Agouti. Em outro grupo de fêmeas 
que receberam suplementação de folato, por outro lado, observou-se uma mudança no 
padrão de coloração das linhagens seguintes para pseudoagouti, que estava relacionada 
ao maior grau de metilação do locus Agouti.

Os pesquisadores também observaram que essa mudança de cor da 
pelagem persiste nas gerações subsequentes (mesmos sem receberem 
suplementação de folato ou BPA), indicando que a mudança epige-
nética que ocorre no locus agouti é hereditária. Sim, estamos falando 
de herança de caracteres vinculados a mecanismos que não envolvem 
modificações nas sequências das bases nitrogenadas do material gené-
tico.

Esse e outros estudos começaram a desvendar esse intrigante fenô-
meno de herança epigenética. A herança epigenética pode ser classi-
ficada de acordo com sua penetrância ao longo das gerações. Denomi-
namos de herança intergeracional aquela que é passada da geração 
parental (F0) para a primeira geração (F1), não persistindo mais nas 
gerações seguintes (F2, F3, F4...). A herança multigeracional é aquela 
em que as modificações epigenéticas persistem até a F2. O último tipo 
de herança epigenética é denominada de herança transgeracional: 
nesse caso, as alterações persistem para além de F3.
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Mas será que em humanos também observamos eventos como o 
ocorrido em camundongos? Sim, iremos observar a herança epigené-
tica de diversos níveis em vários estudos atualmente.

Uma clássica evidência é a que está descrita no estudo epidemioló-
gico da Leiden University, em que os autores realizaram o levantamen-
to das consequências oriundas da privação nutricional de gestantes em 
diferentes períodos da gravidez, durante o período da segunda grande 
guerra. Esse trabalho é conhecido como o “Estudo da Fome do In-
verno Holandês”. Os pesquisadores verificaram que mulheres grávidas 
que sofreram privação nutricional no primeiro trimestre de gestação, 
concebiam crianças com peso normal, porém, essas crianças quando 
adultas, davam luz a bebês com peso acima da média e com predis-
posição para desenvolvimento de doenças cardiovasculares, diabetes, 
obesidade e alergias. Por outro lado, mulheres que sofreram a privação 
nutricional após no terceiro trimestre, deram à luz a crianças com peso 
abaixo da média. Contudo, essas crianças, quando adultas, tiveram fi-
lhos com peso dentro da média e sem predisposição a doenças cardio-
vasculares, diabetes, obesidade e alergias.

Isso tudo deve estar soando meio larmarckista ao leitor. Alguém 
poderia tecer uma pertinente crítica ao dizer que o ambiente uterino 
é um local de intensa troca de moléculas entre o corpo materno e o da 
prole (como no caso dos camundongos e das mulheres observadas do 
episódio do “Estudo da Fome do Inverno Holandês”). Essa é uma críti-
ca perspicaz. Então, devemos voltar os nossos olhos para uma relação 
mais independente, com menor influencia entre genitor e prole. Va-
mos analisar alguns casos envolvendo a linhagem paterna em relação 
a sua prole.

Em um estudo realizado com a população de Overkalix, na Suécia, 
os pesquisadores analisaram as consequências de um período entre o 
final do século XIX e início do século XX em que ocorreram fortes es-
tiagens entremeadas por períodos de grande fartura de alimentos. Os 
autores do estudo verificaram que os homens que viveram no período 
de escassez de comida, enquanto estavam na fase de vida conhecida 
como período de crescimento lento (PCL), tiveram filhos e netos com 
menor risco de doenças cardiovasculares. Em contrapartida, aqueles 
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meninos que vivenciaram o período de fartura durante o seu PCL, vie-
ram a ter filhos e netos com maiores riscos de morte em decorrência de 
problemas ocasionados por doenças coronarianas e diabetes.

Estudos com humanos são sempre passíveis de críticas, pois os da-
dos que obtemos podem conter erros, com um período de vida longo, 
e isso acaba dificultando uma análise de longo prazo das consequên-
cias oriundas de heranças transgeracionais. Dessa forma, quando esses 
primeiros dados vieram a público, os pesquisadores se debruçaram 
a observar esses eventos mais detidamente em organismos modelos, 
controlando o máximo de variáveis possíveis em busca do entendi-
mento molecular por trás desse fenômeno instigante. A dúvida que se 
mantém, afinal, é: de que maneira os mecanismos epigenéticos desen-
cadeiam os eventos de herança transgeracional?

Por muito tempo seguia-se a ideia de que modificações em linha-
gens de células somáticas (do corpo) não poderiam ser transmitidas 
para as gerações seguintes, e que somente as alterações em linhagens 
celulares germinativas é que eram capazes de conduzir a hereditarie-
dade para as próximas gerações em uma espécie. Esse postulado é 
descrito como Barreira de Weissmann, ou Barreira germoplasma, 
proposta por August Weissmann no século XIX em contraposição às 
ideias Lamarckistas. No entanto, atualmente sabemos que existem bu-
racos nessa barreira. Vamos entender um pouco a respeito disso, para 
compreendermos de que maneira os mecanismos epigenéticos atuam 
na herança transgeracional.

Durante a gametogênese, as marcações epigenéticas de metilação 
existentes nas linhagens germinativas (materna e paterna) são apaga-
das. É como se ocorresse um processo análogo ao que fazemos em um 
computador ou pen drive, quando o formatamos, preparando o sis-
tema para receber um novo programa. Nesse caso, um programa de 
desenvolvimento de um novo organismo. Porém, existem três janelas 
cruciais em que podem ocorrer erros nessa “formatação”. A primeira 
janela é o momento em que ocorre o que denominamos de imprinting 
genômico. As linhagens gaméticas femininas e masculinas recebem 
marcações epigenéticas diferentes. Essas marcações são importantes 
na hora da fecundação, pois elas “informam” ao zigoto que ali em seu 



165

VOLUME I -  INTERDISCIPLINARIDADE & EVOLUÇÃO

◀ Voltar ao Sumário

núcleo estão presentes os dois conjuntos cromossômicos oriundos de 
gametas diferentes e, nesse ponto, epimutações estão mais propensas 
a ocorrer devido a fatores externos e internos. Logo que é feita essa 
conferência, o imprinting genômico é retirado, fenômeno que iremos 
chamar de demetilação ativa. O fenômeno de demetilação ativa ocor-
re durante o período de pré-implantação embrionário nos mamíferos. 
Entretanto, nesse momento há a segunda janela em que podem ocor-
rer epimutações. A terceira janela para a ocorrência de modificações 
nos padrões epigenéticos de um organismo ocorre durante o período 
de implantação do blastocisto, com o estabelecimento das marcações 
epigenéticas que irão desencadear os processos de expressão diferen-
cial de genes envolvidos do desenvolvimento embrionário.

Ainda existem outros mecanismos que podem mediar a herança 
transgeracional. Mais recentemente, descobriu-se que RNAnc pro-
duzidos em células somáticas, podem ser incorporados em pequenos 
pacotes lipídicos (os exossomos) e serem transportados através da cor-
rente sanguínea até chegar nas linhagens germinativas, se instalando 
nelas e promovendo alterações no programa epigenético das próximas 
gerações. Em um experimento, os cientistas criaram camundongos 
onde foram implantadas células humanas de melanoma (câncer de 
pele). Junto ao gene mutante que desencadeia o desenvolvimento do 
melanoma, os pesquisadores colocaram um outro gene que expressa 
uma proteína fluorescente, para que assim eles pudessem monitorar o 
destino dos transcritos desse gene. Para a surpresa dos pesquisadores, 
eles verificaram que esses transcritos apareceram nos espermatozoides 
dos camundongos.

Em outro experimento, os pesquisadores procuraram compreender 
o potencial dos RNAnc como veículos de heranças epigenéticas. Os 
cientistas extraíram miRNAs de camundongos submetidos a eventos 
estressores (como o afastamento materno durante o período de ama-
mentação) e injetaram em oócitos de fêmeas sadias, que não sofriam 
qualquer evento estressor. A prole oriunda desse processo acabou 
apresentando alterações na composição de miRNAs, comportamen-
to e respostas metabólicas característica de indivíduos traumatizados, 
sendo que a prole não foi submetida a qualquer estresse.
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Em humanos sabemos que sobreviventes do holocausto possuem 
filhos com estresse pós-traumático, com maior risco de desenvolver 
depressão, ansiedade, elevados níveis de cortisol e epimutações em re-
ceptores de glicocorticoides (o que está intimamente relacionado ao 
fenótipo comportamental de transtornos de ansiedade). Filhos de ho-
mens que participaram de algum conflito armado, possuem fenótipo 
comportamental similar ao trauma paterno. Homens que perderam 
parentes próximos e queridos na infância acabam tendo uma associa-
ção com uma maior taxa de nascimento de filhos prematuros. Todos 
esses eventos parecem mediados por herança epigenética.

Podemos falar, portanto, em duas diferentes formas de herança 
transgeracional epigenética. A primeira é a herança de linhagem ger-
minativa, em que eventos ambientais ocorridos durante o desenvolvi-
mento resultam em epimutações na F1, que irá ser herdada pela F2, F3 
e assim sucessivamente. A segunda é a herança experiência-depen-
dente, onde as marcações epigenéticas parentais modificam seu com-
portamento de tal maneira que induzem modificações das mesmas 
marcações epigenéticas em sua prole. Assim, uma mudança de com-
portamento parental acarretará mudanças nas marcações epigenéticas 
nas gerações seguintes.

A epigenética promove uma ponte entre o genótipo, fenótipo e o 
ambiente. Levar a temática para a sala de aula possibilita a discussão da 
importância de uma boa alimentação e a prática esportiva, abre espaço 
para a interdisciplinaridade, ao discutirmos sobre a relação da epigené-
tica com comportamento. A epigenética permite a confluência entre a 
ecologia e a biologia molecular, entre a evolução e comportamento, ou 
até mesmo entre a ecologia, evolução e comportamento. Compreender 
os mecanismos epigenéticos e a herança transgeracional nos mostra 
que não somos apenas responsáveis por nós mesmos, mas por várias 
gerações futuras. Talvez, os problemas de saúde prevalentes hoje sejam 
os “pecados” cometidos por nossos pais, avós ou trisavós. A discussão 
da epigenética e herança transgeracional permite lançarmos um olhar 
para além desse limitado tempo que cada um nós testemunhamos.
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6
RACIOCÍNIO EVOLUTIVO PARA A 
SAÚDE E O MOVIMENTO HUMANO 

Pablo Santurbano

Introdução

Não se pode dizer de um recém-nascido qual tipo de adulto ele 
irá se tornar, parafraseando a famosa anedota de Franklin e, 
mais tarde, Faraday. Um recém-nascido carrega uma poten-

cialidade imensurável, mas que precisa das condições adequadas para 
se manifestar. Esta conhecida metáfora nos ajuda a entender que pes-
quisas de ciência básica, muitas vezes, podem não mostrar sua utili-
dade imediatamente. Todavia, grandes avanços sobre o entendimento 
da humanidade e sobre a natureza como um todo foram feitos a partir 
da curiosidade e da motivação das pessoas que ousaram perguntar e 
responder por meio do método científico.

Dado o tema da presente obra, é impossível não se perguntar sobre 
as contribuições aplicadas do conhecimento evolutivo. Como visto em 
quase todos os capítulos deste livro (em especial no capítulo 7, sobre 
Evolução Humana), o raciocínio evolutivo pode e deve ser transdisci-
plinar, visto que auxilia em questões de outras disciplinas científicas. 
A analogia do recém-nascido cai como uma luva para a aplicação da 
Biologia Evolutiva nas Ciências da Saúde e do Movimento, que, sem as 
condições ideais para o seu desenvolvimento, pode não alcançar toda 
a sua potencialidade. 
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1. Medicina Evolutiva e seus 
desdobramentos

Quase 150 anos depois da publicação do conjunto de ideias que mu-
dou a nossa percepção sobre nós mesmos, as evidências crescentes de 
registros fósseis, genéticos e etnográficos da evolução e da diversidade 
humana possibilitaram um entendimento do passado de nossa espé-
cie baseado em evidências. Em 1991, apoiado em tais evidências cien-
tíficas, começa formalmente um movimento que propõe a aplicação 
de conceitos evolucionários nas Ciências da Saúde, com a publicação 
do primeiro artigo sobre o tema por Williams e Nesse (1991). De lá 
para cá, conforme Waizbort e Luz (2017) relatam, algumas centenas de 
estudos foram publicados sobre o raciocínio evolutivo na abordagem 
médica, impulsionando o início de um novo campo da ciência, em vias 
de formação (se é que já não está fundado): a Medicina Evolutiva e 
as suas derivações. Uma tentativa de complementação do paradigma 
hegemônico, apesar de discreta, já se torna detectável, como mostrou, 
por exemplo, um estudo de Hidaka e seus colaboradores (2015), que 
observaram um aumento significativo de conceitos relacionados ao ra-
ciocínio evolutivo nas disciplinas ministradas em cursos de Medicina 
de instituições norte-americanas.

Este é um fenômeno acadêmico extremamente pertinente por dois 
motivos principais. O primeiro tem a ver com o “desperdício” de co-
nhecimento (e indiretamente dos recursos investidos na produção 
dele) que ocorre quando áreas fundamentadas predominantemente 
em Ciências Biológicas, com as Ciências da Saúde, negligenciam a pro-
dução científica de Biologia Evolutiva. Além de tudo, esta é uma ques-
tão que ainda pode ser perpetuada pela falta de uma visão gradualista 
do conhecimento científico, que oferece uma estrutura de pensamen-
to racional para a dinâmica entre a diversidade de campos científicos. 
Nesta visão, as ciências mais duras, aquelas nas quais os acadêmicos 
compartilham o conhecimento de teorias, fatos e métodos já estabele-
cidos, ou seja, com mais consenso, se opõe a ciências mais maleáveis, 
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que apresentam muito viés em seus resultados e ainda carecem de um 
terreno de conhecimento em comum. 

Este relacionamento entre os diferentes campos da ciência é endos-
sado por análises de grande quantidade de dados bibliométricos, mos-
trando, por exemplo, um grau de consenso científico maior nas Ciên-
cias Físicas, menor em Ciências Sociais e intermediário nas Ciências 
Biológicas. Contudo, mesmo dentro das próprias Ciências Biológicas 
existiriam diferenças: aquelas mais aplicadas, como as médicas e as fi-
siológicas, por exemplo, teriam um nível de consenso menor, quando 
comparadas às Ciências Biológicas mais básicas, como biologia mole-
cular e evolutiva, sendo, portanto, mais duras, como ilustra a figura 1. 
Sendo assim, é plausível supor que ciências mais maleáveis se apoiem 
em ciências mais duras para elaborar seus paradigmas, especialmente, 
se fazem parte do mesmo campo, como é o caso das Ciências Biológicas.
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Figura 1. A coluna “ramos da ciência” captura as principais áreas de estudo em ciência. A 
coluna “hierarquia das ciências” mostra como os sistemas científicos são construídos um 
sobre o outro. A matemática é um grupo de unidades lógicas, a química é um grupo de 
átomos seguindo leis físicas, a biologia funcional é um grupo de células que funcionam 
como organismos e ecossistemas e a sociologia é um grupo de pessoas governadas por 
sua psicologia individual. 

O segundo motivo para a pertinência da aplicação de um raciocí-
nio evolutivo nas Ciências da Saúde talvez seja o mais relevante. Uma 
perspectiva evolutiva ajuda a adotar referências que consideram a 
história natural do organismo humano e, assim, entender de modo 
mais integral a saúde da nossa espécie nos dias atuais. Por conse-
guinte, o profissional de saúde com um pensamento evolutivo torna-

-se capaz de interpretar os problemas de saúde daqueles que buscam 
seus cuidados além do nível de mecanismos fisiopatológicos imediatos, 
usando uma perspectiva histórica baseada em conceitos evolutivos 
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cientificamente estabelecidos. Vale ressaltar que ambas as abordagens - 
a imediata e a evolutiva - são importantes para o profissional da saúde, 
apesar desta última ser negligenciada. Por conta dessa indiferença, os 
profissionais perdem a oportunidade de acessar um princípio unifica-
dor no qual biologia humana, doenças e desordens podem ser mais 
bem compreendidas.

Dentre as várias reflexões proporcionadas pelo raciocínio evolutivo, 
uma se destaca por ser bastante significativa para o momento atual da 
humanidade. Dado que nossos organismos evoluíram para lidar com 
situações ambientais muito diferentes das que vivemos no mundo con-
temporâneo, podemos estar provocando um conflito entre nossos as-
pectos biológicos e este novo ambiente. Esse desajuste ainda pode ter 
sido potencializado, principalmente, pelas recentes e radicais mudan-
ças nos fenômenos que contribuem para problemas de saúde crôni-
cos, normalmente ligados ao estilo de vida, como hábitos de dieta e de 
atividade física. Ademais, de forma resumida, migramos nos últimos 
séculos de uma medicina que buscava desesperadamente aumentar a 
quantidade de vida das pessoas, principalmente por meio de cuidados 
emergenciais e da contenção de doenças transmissíveis, para ciências 
médicas que tentam melhorar a qualidade de vida das pessoas, que so-
frem cada vez mais de condições não-transmissíveis, como obesidade, 
diabetes tipo II, doenças cardiovasculares e musculoesqueléticas.

O parágrafo anterior descreve a hipótese da incompatibilidade 
evolutiva, uma das mais utilizadas pelos propositores da Medicina 
Evolutiva. Como já introduzido, esta hipótese tenta explicar o aumento 
significativo de doenças não-transmissíveis, sugerindo que “os riscos 
de se desenvolver determinadas doenças podem ser alterados em or-
ganismos que vivem em ambientes diferentes para os quais seus ances-
trais evoluíram” (Grunspan et al., 2018). Desta forma, as mudanças na 
saúde das sociedades humanas contemporâneas podem ter sido cau-
sadas em grande parte pelo estilo de vida decorrente de tais mudanças 
sociais e culturais. Essa argumentação adquire ainda mais peso, pois é 
endossada pela mudança expressiva na prevalência de problemas de 
saúde não-transmissíveis, como detectado em imensos estudos epide-
miológicos de excelente qualidade. Observa-se ainda a relação deste 
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fenômeno com os crescentes níveis de inatividade física. Os dados são 
claros: nas últimas décadas, problemas de saúde que aumentam a mor-
bidade, como a obesidade, e que incapacitam as pessoas de viver suas 
vidas sociais e práticas, como a dor lombar, têm aumentado de modo 
alarmante.

Todavia, os dados também são claros para indicadores positivos. 
Apesar de ainda existirem muitas pessoas com condições de vida ruins, 
nunca na história da espécie tivemos tantas mortes evitadas por cui-
dados gerais à saúde, e ações de saúde pública, como vacina, acesso à 
saneamento básico e à água potável. Além disso, também nunca tive-
mos tanto tempo livre, nem tantas calorias por pessoa. Por boa parte 
do tempo, Homo sapiens sofreram por motivos de escassez de recursos, 
mas hoje, para o bem e para o mal, a maioria sofre pela abundância.

2. Raciocínio evolutivo nas Ciências do 
Movimento

Oportunamente, o conhecimento de Biologia Evolutiva acrescenta 
muito às mudanças de paradigma nas Ciências do Movimento mais 
recentes, que, vale ressaltar, ocorreram de modo independente da 
aplicação de um raciocínio evolutivo. Tal guinada foi promovida por 
uma enxurrada de evidências provenientes de ensaios clínicos bem 
conduzidos. Esses ensaios mostraram efeitos terapêuticos positivos do 
movimento (neste caso, o exercício físico) em condições que afetam 
em grande parte as pessoas nos dias de hoje, principalmente aquelas 
consideradas não-transmissíveis, como as musculoesqueléticas e as 
cardiovasculares, mas também de origem neurológica, cognitiva, psi-
cológica entre outras. Além disso, outro importante conjunto de evi-
dências de excelente qualidade advindas de estudos epidemiológicos 
mostrou um importante papel protetivo e preventivo da atividade fí-
sica em diversas condições de saúde, como doenças cardiovasculares, 
dores musculoesqueléticas e até mesmo alguns tipos de câncer, sendo 
talvez o fator mais importante na proteção contra a morte prematu-
ra. Vale ressaltar que, independentemente de um raciocínio evolutivo, 
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diretrizes de saúde pública têm consistentemente recomendado o au-
mento dos níveis de atividade física, a fim de proteger a população con-
tra diversas condições, como mortalidade de qualquer causa, acidente 
vascular encefálico, infarto agudo do miocárdio, hipertensão, diabetes 
tipo II, obesidade, perda de função cognitiva, demência, ansiedade e 
depressão.

Apesar de exercícios serem eficazes em mitigar todos os problemas 
de saúde supracitados e muitos outros, o maior desafio reside na ade-
rência a uma vida mais ativa ou a um programa de exercícios. Neste 
tópico, a compreensão da nossa espécie pode ajudar, uma vez que en-
tender a natureza humana pode inclusive levar a estratégias educacio-
nais mais eficazes.

Em virtude da seleção natural não favorecer diretamente a saúde, 
mas, sim, o sucesso reprodutivo e a sobrevivência, é plausível supor 
que para ter saúde os humanos atuais sejam propelidos a se movimen-
tar como seus ancestrais. Ao menos enquanto não se tenha uma in-
tervenção passiva capaz de provocar efeitos parecidos com os que a 
atividade física provoca no organismo humano. Enxergar a condição 
física atual das sociedades contemporâneas por um prisma evolutivo, 
contribui de forma importante para o discurso de mudança de estilo 
de vida, especialmente porque enxerga o Homo sapiens como uma 
espécie que evoluiu para a movimentação abundante e generalista. 
Sendo assim, diferentes autores têm proposto a aplicação de uma pers-
pectiva evolutiva para ajudar no direcionamento das intervenções em 
saúde, como algo imprescindível, especialmente na saúde pública. 

2.1 A possibilidade de uma Cinesiologia Evolutiva

Desde o surgimento da Paleoantropologia, especula-se sobre quais 
teriam sido as pressões seletivas capazes de produzir a morfologia tão 
peculiar do sistema esquelético dos hominínios, em comparação com 
outros primatas. Devido aos ossos responderem com mudanças estru-
turais a diferentes imposições biomecânicas, é provável que alterações 
nos hábitos de movimentação de nossos ancestrais tenham sido res-
ponsáveis pelas adaptações evolutivas musculoesqueléticas encontra-
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das na espécie humana. As mudanças morfológicas em decorrência 
de uma locomoção exclusivamente bípede servem de bons exemplos, 
indo desde mudanças no formato da pelve e dos membros inferiores, 
passando por modificações na cintura escapular, levando até mesmo a 
modificações na configuração craniana.

De modo oposto, o desenvolvimento da Cinesiologia3 enquanto 
campo científico ocorreu partindo de um raciocínio inverso, no qual 
a morfologia seria a maior influência para o estudo do movimento (ao 
invés de se considerar o movimento como a razão da morfologia ser 
como é). Este viés anatômico é claramente identificável em boa parte 
da conduta de profissionais das Ciências do Movimento. Os exercí-
cios físicos, por exemplo, são constringidos pelo prisma da anatomia, 
muitas vezes se tornando um ato de mera aproximação de inserções 
musculares (figura 2). Dentro das Ciências do Movimento, a perspec-
tiva exclusivamente anatômica para a elaboração das condutas clínicas 
se mostrou insuficiente, provocando nas últimas décadas uma busca 
por referências mais funcionais para a avaliação clínica do movimento 
humano e a prescrição de exercícios físicos. Uma necessidade que faz 
sentido evolutivo, visto que, em um contexto natural, o movimento 
não é produzido respeitando apenas as delimitações anatômicas dos 
músculos, articulações e ossos; ao invés disso, é produzido por uma 
interação complexa entre sistema musculoesquelético, sistema nervo-
so, ambiente e tarefa.

3 Campo científico que estuda o movimento e que é de grande importância para profissio-
nais da saúde, como fisioterapeutas, profissionais de educação física, médicos ortopedistas, 
etc.
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Figura 2. Exemplo de um dos exercícios mais tradicionais que tem como objetivo aumen-
tar a sobrecarga de trabalho em músculos flexores do cotovelo, como bíceps braquial, bra-
quial e braquiorradial.

De modo similar aos exemplos elaborados previamente, existe 
uma latente contribuição da Biologia Evolutiva para a necessidade das 
Ciências do Movimento de compreender mais profundamente aspec-
tos cinesiológicos humanos. Sendo, então, possível especular sobre 
explicações mais funcionais para os movimentos humanos, pois uma 
visão evolutiva não utiliza apenas a anatomia para explicar o movi-
mento, mas entende que o movimento também pode e deve explicar a 
morfologia. Apesar de ser uma ideia em partes correta (especialmen-
te, ao se considerar apenas o indivíduo), o movimento não é apenas 
um subproduto da morfologia. Pelo pensamento evolutivo, como se 
considera as adaptações ao longo do tempo, faz mais sentido entender 
a morfologia como um subproduto dos movimentos, dos comporta-
mentos motores, que mais favoreceram a sobrevivência dos hominí-
nios, a tribo taxonômica a qual humanos modernos pertencem. O 
movimento eficiente, ou seja, econômico em termos energéticos, deve 
ter sofrido pressão ambiental para ser otimizado ao longo da história 
evolutiva dos animais.
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A adaptação evolutiva de movimentos mais eficientes possivelmen-
te se dá em dois níveis diferentes: movimentos naturais-funcionais 
de corpo inteiro, como por exemplo, caminhar de modo bípede por 
longas distâncias, e adaptações regionais do sistema musculoesque-
lético, que alteram as propriedades biomecânicas adjacentes, como a 
maior obliquidade do osso do fêmur. Sobre o primeiro nível, Carrier 
e colaboradores (2015) propõem, a partir de achados de atividade ele-
tromiográfica, que as principais pressões seletivas para adaptação do 
sistema musculoesquelético pós-craniano no Homo sapiens tenha sido 
a necessidade de lutar (socar), arremessar, carregar pesos, andar eco-
nomicamente e correr. Por outro lado, as diferentes regiões do sistema 
musculoesquelético que participam desses gestos de corpo inteiro te-
riam se adaptado estruturalmente ao longo do processo evolutivo para 
responder melhor às cargas específicas impostas por eles. 

Os modelos que buscam explicar quais movimentos foram respon-
sáveis por selecionar adaptações nos esqueletos de nossos ancestrais 
precisam levar em conta não apenas os aspectos genéticos da forma-
ção dos ossos, mas também a plasticidade adaptativa desse tecido em 
vida. Em outras palavras, não basta considerar as adaptações evolutivas 
ocorridas ao longo das gerações no formato dos ossos, é preciso consi-
derar também as respostas fisiológicas às cargas impostas, que buscam 
coaptar o sistema musculoesquelético a novas demandas. Por exem-
plo, um estudo comparou o formato de ossos de pessoas que exerciam 
diferentes ocupações em sete cidades europeias, encontrou diferenças 
significativas no formato dos ossos longos de acordo com as diferenças 
genéticas, que era o esperado, mas também encontrou diferenças de 
remodelamento associadas a questões ocupacionais. Nas palavras de 
Agostini e colaboradores (2018): “[os] estímulos mecânicos geram res-
postas similares, mas não apagam a linha de base populacional devido 
a uma base genética ou regulação ontogenética”. Um dos achados mais 
expressivos foi o de que pessoas que trabalhavam mais pesado (como 
trabalhadores industriais de Lisboa e de Bolonha do século XX) tive-
ram a estrutura diafisária mais robusta dentre as amostras de outras 
pessoas que tinham ocupações mais leves, mesmo quando os achados 
das amostras foram controlados para variações genéticas.
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Cada um dos principais movimentos que parecem ter favorecido 
a sobrevivência de nossos ancestrais possui um lastro de evidências 
científicas proveniente de diferentes disciplinas biológicas. A corri-
da humana, por exemplo, manifesta a sua biomecânica específica por 
meio de uma série de adaptações morfológicas no gênero Homo, como 
o aumento do comprimento do tendão do calcâneo, diminuição do 
tamanho dos dedos do pé, aumento importante de volume do mús-
culo glúteo máximo, modificação do ligamento nucal e várias outras 
características (figura 3). O mesmo ocorre com outros gestos, como 
o de arremessar, que possivelmente estimulou a seleção de ancestrais 
do gênero Homo com ossos do úmero mais torcidos, assim como uma 
articulação do ombro, a glenoumeral, e as fibras do músculo peito-
ral maior mais orientadas horizontalmente, para citar apenas algumas 
adaptações.

Figura 3. Diagrama que resume características biológicas que teriam sido adaptadas evo-
lutivamente pela necessidade do gênero Homo de correr por longas distâncias.
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3. As Neurociências como exemplo de 
transdisciplinaridade na Fisioterapia

Como existe a necessidade de se produzir tecnologia para que pro-
fissionais possam melhorar suas intervenções, as Ciências do Movi-
mento possuem um pensamento bastante voltado para questões ex-
tremamente práticas. Em geral o pensamento é que o progresso no 
campo ocorreria ao se comparar técnicas e métodos de intervenção 
uns com os outros. E, de fato, ocorre assim. Mas parece não haver um 
plano de ação muito bem estabelecido quando se detecta um campo 
da ciência não aproveitado. Existe outra via para o progresso de um 
campo científico que pode ocorrer por meio da transdisciplinaridade. 
Em outras palavras, aproveitar o desenvolvimento científico de outros 
campos que oferecem um conhecimento relacionado.

A ideia de que é possível rever conhecimento de ciências mais bá-
sicas precisa ser fomentada, a fim de que, como discutido no início do 
capítulo, não se desperdice recursos. Existem exemplos práticos e de 
sucesso, como a guinada no começo do século XXI para o estudo das 
Neurociências, especialmente no campo da dor e do controle motor. 

Fisioterapeutas têm se dedicado, principalmente na última década, 
para o estudo da dor. Mas esse processo começou com estudo de ciên-
cia básica e extrapolação de mecanismos para elaborar outras aborda-
gens. Ou seja, revisitou-se esse campo da ciência para se trazer novas 
ideias para outra área. Mais tarde, as intervenções elaboradas passa-
ram para uma fase de testes e, atualmente, têm se mostrado tão ou 
mais relevantes que as intervenções tradicionais, com destaque para 
os pacientes com dor crônica. Mais recentemente, a aceitação cresceu 
bastante, e disciplinas de estudo da dor já vêm sendo incluídas como, 
por exemplo, nos cursos de graduação de Fisioterapia. 

É possível que no futuro o mesmo ocorra com a Biologia Evolu-
tiva e não só nas Ciências do Movimento, mas em todas as Ciências 
da Saúde, como já vem acontecendo na Medicina. Não existe motivo 
convincente para que profissionais da saúde deixem de acessar os co-
nhecimentos da Biologia Evolutiva. Profissionais e pesquisadores das 
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Ciências do Movimento deveriam perceber que a Biologia Evolutiva é 
um campo da ciência com conceitos cientificamente estabelecidos, os 
quais podem ser importantes para o entendimento dos aspectos bioló-
gicos, psicológicos e sociais do ser humano.
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7
EVOLUÇÃO HUMANA E QUESTÕES 
INTERDISCIPLINARES DE ENSINO 

NA ÁREA DA SAÚDE

Lucas Henriques Viscardi

Introdução

Sabemos que atrair a atenção dos alunos pode ser uma tarefa árdua, 
mesmo quando os próprios alunos apreciam a aula e a didática 
do professor. Entretanto, ao relacionarmos matérias umas com 

as outras, permitimos que os alunos consigam ver sua aplicabilidade 
e interdisciplinaridade. Isso pode garantir não só a atenção do aluno, 
como também facilitar seu aprendizado. Assim, meu objetivo aqui é 
não apresentar o tema da evolução humana em si, como a origem dos 
hominíneos e a caminhada até evolução da nossa própria espécie, mas 
contextualizar a evolução com nosso cotidiano do passado e presente. 

Exploro neste capítulo algumas questões que podem ser utilizadas 
no contexto de sala de aula e podem motivar os alunos no aprendiza-
do sobre evolução e saúde humana. São questões relacionadas com o 
parto, nascimento humano, alimentação, entre outras temáticas, e en-
volvem não apenas o conhecimento evolutivo, mas também anatomia 
humana, nutrição, parasitologia e comportamento.

1. Nascer é um Parto!
É muito provável que você não se lembre do dia que você nasceu, 

mas é muito pouco provável que as pessoas que assistiram ao seu nas-
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cimento o tenham esquecido. Para nós humanos, o parto não é somen-
te um momento marcante para a formação de uma nova família, mas 
também uma prova evolutiva das mudanças que ocorreram nos nossos 
membros inferiores para o andar bípede e a posterior expansão do 
nosso cérebro. 

Ao abandonarmos as copas das árvores acabamos por deixar de uti-
lizar alguns grupos musculares e investimos em outros. Um exemplo 
que pode ser utilizado em sala de aula é fazer a contagem de alunos 
que apresentam o músculo Palmaris longus, visível na parte anterior 
do nosso antebraço. Para isso, basta esticar as mãos com as palmas 
voltadas para cima e pressionar o dedo mínimo contra o polegar; então, 
observe se há uma projeção de um tendão no seu punho. Aproximada-
mente 26% dos brasileiros não apresentam este músculo, podendo ser 
esta ausência tanto bilateral (punho esquerdo e direito) ou unilateral 
(figura 1). Essa ausência em nada interfere na sua qualidade de vida e 
também pode variar de acordo com a sua etnia. Por isso, não se preo-
cupe com isso, é apenas um exercício estatístico. 

Estudos observaram que este músculo é muito mais desenvolvido 
em primatas que vivem a maior parte do tempo escalando e se deslo-
cando sobre a copa das árvores (primatas arborícolas), como lêmures e 
macacos do Novo Mundo. Os primatas terrestres, como nós, gorilas e 
os chimpanzés, não tem uma seleção positiva sobre esta característica, 
já que ela nada ou muito pouco agrega para uma vantagem evolutiva 
que lhe dê mais aptidão à sobrevivência e reprodução, o que leva ao 
acúmulo de variações ou a perda total de funcionalidade. 
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Figura 1. Grupo musculares respectivos às lojas da perna e antebraço para visualização 
dos músculos Plantaris e Palmaris longus.

O mesmo também é observado para o músculo Plantaris, um mús-
culo longilíneo que fica abaixo dos músculos mais superficiais da pan-
turrilha, com função preênsil em primatas arbóreos. Dessa forma, ao 
longo dos aproximados 40 milhões de anos que separam estes prima-
tas, se houvessem mutações que levassem à perda deste músculo em 
algum indivíduo da linhagem dos primatas terrestres, seu sucesso re-
produtivo não seria afetado, fazendo com que o fenótipo observado 
acabe por ser relativamente frequente. Hoje, estes músculos podem ser 
utilizados em aplicações cirúrgicas para reconstruir alguns tendões em 
caso de rompimento dos mesmos em meio a acidentes, visto que sua 
remoção em nada vai impactar na saúde do paciente.

Olhando-se no espelho, observe o ângulo dos seus joelhos. Eles são 
levemente inclinados para o centro do seu corpo, correto? A evolução 
do bipedismo em humanos impactou na forma que nossos joelhos se 
curvam para dentro, dando a angulação clássica do nosso fêmur. Sem 
essa angulação e o formato plano da epífise proximal da nossa tíbia, 
não poderíamos “trancar” nossa postura ereta, gastando muita energia 
mesmo que parados. Com relação à força, seria como se estivéssemos 
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fazendo aqueles exercícios isométricos de agachamento para fortale-
cimento do quadril, conhecido como postura do cavaleiro. Além dos 
reforços sobre os membros inferiores, a nossa coluna também passou 
por mudanças para sustentar o peso de nosso corpo, onde quatro cur-
vas são observadas ao longo dela, com cifoses observadas nas regiões 
torácica e sacral, e angulações de lordoses na cervical e lombar. 

Então, o que tudo isso teria de relação com o parto humano? Bem, 
a grande questão é que, além de todas as alterações já comentadas, 
a morfologia da pélvis sofreu alterações não só na sua parte externa 
como na parte interna, destinada à formação do canal do parto. Na 
região externa, por exemplo, houve o desenvolvimento do músculo 
gluteus maximus, pouco desenvolvido em outros primatas, para poder 
sustentar o peso vertical do corpo durante a marcha em alta velocida-
de. Já na região interna, houve um estreitamento anteroposterior do 
promontório até o púbis na evolução do andar bípede no ramo dos 
Australopithecus (em latim “símio do Sul” ou “símio austral”), que lhes 
conferiu um formato em elipse. Isso não levaria a grandes problemas 
para o nascimento nesse gênero, que apresentava um volume encefá-
lico de aproximadamente 300 cm3. Porém, para a evolução do gênero 
Homo isso se tornaria gradativamente um problema a ser contornado. 

Curiosamente, existem trabalhos de morfologia que indicam que a 
apesar do canal do parto estar mais estreito do que no passado, hou-
ve uma redução das constrições evolutivas na nossa pélvis. Ou seja, 
a evolução do canal do parto e outras partes tornaram-se mais inde-
pendentes com o bipedalismo, permitindo uma flexibilidade evolutiva 
para sua posterior expansão, acompanhando o incremento do cérebro. 
Assim, os problemas vistos hoje acabam por ser creditados devidos à 
evolução do cérebro avantajado no gênero Homo ter ocorrido há um 
tempo ainda relativamente recente. Na nossa espécie há ainda uma 
dificuldade extra, pois os humanos tiveram modificações recentes no 
canal de parto que o tornaram mais ovalado ao invés de elipsoide, le-
vando a giros obrigatórios do feto para a passagem do ombro ao longo 
do parto, algo que se não ocorrer pode ser fatal para mãe e filho (fi-
gura 2). Isso faz com que seja necessário maior assistência de outros 
indivíduos durante o processo, visto que, diferente de outros primatas 
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e mesmo hominíneos, o recém-nascido não nasce virado para a mãe 
e sim majoritariamente de costas. Dessa forma, se a mãe tenta fazer o 
parto sozinha há um risco de ela, ao conduzir a saída do bebê, quebrar 
o pescoço da criança.

Figura 2. Comparação (da esquerda para a direita) entre os canais de parto no momen-
to de saída do recém-nascido entre chimpanzés, Australopithecus afarensis (representada 
pelo espécime da Lucy, ou, AL 288-1), e de humanos (Homo sapiens).

De qualquer forma, uma das maneiras pela qual o nosso parto tor-
nou-se viável foi devido ao nosso nascimento ser considerado prema-
turo em relação aos outros primatas, com uma gestação esperada de 12 
meses para nossa espécie. Ou seja, somos muito mais imaturos, inde-
fesos e, assim, dependentes dos nossos pais do que as outras espécies 
por nascermos menores e menos desenvolvidos. É importante destacar 
que isso faz com que o investimento pós-natal seja essencial e que haja 
também um auxílio do grupo, algo que dependeria muito de uma so-
ciedade mais altruísta e empática. Esse investimento também encurta 
o período entre uma gestação e outra, viabilizando um número maior 
de nascimentos, além de não exigir da grávida a obtenção de tantos 
recursos para si, nem a necessidade de se expor por tanto tempo aos 
riscos da gestação e do ambiente. Existe ainda um ganho evolutivo co-
lateral nesse processo: nossa capacidade de aprendizagem social. 

A prematuridade tem impacto na formação de astrócitos e oligo-
dendrócitos, fazendo com que, em humanos, a mielinização ocorra por 
um período mais prolongado que em outros primatas - em especial os 
neurônios do córtex pré-frontal e o telencéfalo. A mielinização se com-
pleta apenas no meio da adolescência e como a mielina tem um efeito 
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inibitório sobre a sinaptogênese e plasticidade, estende-se também o 
período pós-natal para o aprendizado, memória e percepção sensorial. 

É quase impossível não dar importância para algo que nos diferen-
cia tanto dos outros primatas: a nossa capacidade de comunicação ver-
bal complexa. Um dos genes mais estudados para compreender a fala 
é o FOPX2, onde muitas são as desordens de fala conhecidas ao se ter 
alguma mutação nesse gene expresso nas regiões de Broca e Wernicke. 
As mutações encontradas em humanos e associadas com a evolução 
da nossa fala também são encontradas nos genomas de Neandertais, o 
que sugere que seu ancestral comum já possuiria essas características 
genéticas envolvidas com a evolução da fala. Assim, os Neandertais, 
aparentemente, já apresentariam o arquétipo biológico para o pro-
cessamento de linguagem e fala complexa em sua estrutura cerebral, 
deixando as possíveis limitações e diferenças em sua articulação para 
a anatomia da vocalização. Curiosamente, observa-se uma sutil assi-
metria no cérebro dos primeiros indivíduos do gênero Homo, algo que 
chamamos de lateralização. É normal que tenhamos essa assimetria 
e ela, majoritariamente, acompanha o hemisfério dominante, pois é 
associada à manipulação de ferramentas. Dessa forma, é mais comum 
que os humanos tenham o hemisfério esquerdo como dominante do 
que o direito.

Essa discriminação do lado dominante também pode nos auxiliar 
a fazer o estudo da fala, visto que é exatamente o lado dominante que 
caracteriza onde haverá a formação da área de Broca, associada à fala. 
A assimetria é inicializada durante a metade do período fetal e cres-
ce progressivamente. Curiosamente, o hemisfério direito amadurece 
mais rápido que o esquerdo, o que confere a esta última região maior 
tempo para sinaptogênese e plasticidade. 

Em resumo, exploramos aqui de que forma a evolução humana ilu-
mina questões relevantes do parto e nascimento humano, com impli-
cações na medicina e em outras áreas, como aprendizado e aquisição 
de linguagem. Este tema pode ser utilizado em sala de aula para discu-
tir questões interdisciplinares no contexto de ensino de evolução, cor-
po humano, sexualidade e desenvolvimento biológico. 
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2. Impactos da alimentação na evolução 
humana

Nossa evolução nutricional teve e tem um impacto direto no nosso 
dia a dia. Para termos uma referência, dados etnográficos com grupos 
de caçadores-coletores demonstram que a maioria dos grupos étnicos 
baseia em torno de 65% de sua dieta em recursos de origem animal, 
como caça, pesca e coleta de pequenos animais. Apenas 14% das po-
pulações caçadora-coletoras obtém mais de 50% de seus recursos de 
alimentos coletados de origem vegetal. Não é à toa que, por sua im-
portância, os animais de caça como mamutes, rinocerontes lanosos, 
veados, e outros, tornaram-se de fato os primeiros objetos conhecidos 
da arte animal durante o Paleolítico Superior. Contudo, é importante 
salientar que não estou afirmando que a maiorias dos recursos provém 
da caça, mas sim de origem animal. Essa distinção é importante por-
que para alguns autores a pesca e a coleta de animais não são conside-
radas modalidades de caça, e isso impacta os leitores que normalmen-
te associam o termo “coleta” majoritariamente com recursos vegetais. 
Assim, não estamos exaltando a clássica filosofia de “homem caçador 
e provedor”, já que pesca e coleta de animais como bivalves, pequenos 
lagartos, sapos e mamíferos também são encontrados como feitos por 
crianças e mulheres em diversos grupos de caçadores-coletores. 

É comum em algumas rodas de conversas ou papos de bar escutar-
mos afirmações como a de que “nossos dentes caninos justificam nos-
sa alimentação carnívora”. Apesar dos carnívoros como cães e felinos 
apresentarem estas especializações em todo seu aparato mastigatório, 
devido à esta estratégia alimentar, para os primatas este raciocínio não 
se aplica. Os caninos em primatas estão associados a algo bem longe 
da dieta: com a sua estratégia reprodutiva. A filogenia entre as espé-
cies dos nossos ancestrais, os hominíneos, é repleta de controvérsias, 
mas duas espécies do gênero Australopithecus são fundamentais para 
o conhecimento evolutivo humano: o Australopithecus afarensis (fa-
moso pelo espécime nomeado de Lucy) e o Australopithecus africanus, 
os quais seus espécimes datam de aproximadamente 4-3.5 milhões de 
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anos. Nestes indivíduos é possível observar a redução do diastema ou 
diastemata, quando comparado com outros grandes primatas, como o 
chimpanzé e o gorila. O diastema é um espaçamento entre os incisi-
vos e caninos, sendo proporcional ao tamanho do canino, que nele se 
acomoda. 

Em primatas os caninos estão associados a um comportamento so-
cial de disputa entre machos por acesso às fêmeas. Dessa forma, sua 
redução nos Australopithecus indica que os grupos estão se tornan-
do menos competitivos sexualmente do ponto de vista de confronto 
físico: possivelmente, menos estratégias de haréns (um macho com 
muitas fêmeas) e mais poligamias (neste caso falando de muitos ma-
chos com muitas fêmeas e vice-versa) ou mesmo monogamias (seja de 
longo período ou curto; p.ex. até período de independência infantil). 
Entretanto, nota-se que espécies arbóreas são menos dimórficas que as 
terrestres devido ao número maior de enfrentamentos de predadores 
no solo do que sobre a copa das árvores, algo que suporta a hipótese 

“defesa contra predação”.
A ciência aponta que haveria um aumento na dieta de origem ani-

mal há aproximadamente 2,5 milhões de anos e com ela podemos ob-
servar grandes alterações fisiológicas e morfológicas nas espécies ho-
miníneas. Entre estas alterações encontramos uma redução do nosso 
trato gastrointestinal, gracialização, morfologia crânio-dental, e inclu-
sive a coevolução de certos parasitas. Além disso, houveram outros 
impactos, como a redução na capacidade de produzir taurina e alongar 
ácidos-graxos de origem vegetal. Vamos detalhar cada caso aqui e ex-
plicar, ou ao menos tentar, seu processo evolutivo.

Por volta desse período, encontram-se na África dois gêneros de 
hominíneos distintos: os Paranthropus e os Homo, onde o segundo 
parece ter investido em uma alimentação mais ampla e versátil, com 
uma boa suplementação em carne, principalmente aquelas de carca-
ças abandonadas. Por um momento foram feitas associações com a in-
venção das primeiras ferramentas líticas e o início da alimentação em 
carne. Entretanto, com novas descobertas de materiais líticos datando 
de aproximadamente 3 milhões de anos na Etiópia e Quênia novos di-
lemas acabaram surgindo. Com esses achados, questiona-se o seguinte 
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cenário: ou os ancestrais australopitecíneos já poderiam suplementar 
sua dieta com carne; ou o uso dessas ferramentas é independente de 
sua suplementação carnívora. Todavia, algo que é inegável é a presença 
da caça nos nossos ancestrais os Homo erectus, onde são encontradas 
tanto referências da domesticação do fogo quanto das primeiras pro-
duções de lanças. 

A carne apresenta grandes vantagens nutritivas, sendo uma comida 
densa em energia e nutrientes, com alto valor proteico e considerada 
a melhor fonte de ferro, zinco, selênio e complexo de vitaminas B, em 
especial a B12. Então, apesar de hoje sermos onívoros, nossos ances-
trais passaram por um período de dieta muito rica em alimentos de 
origem animal durante o aproveitamento de carcaças pelos H. habilis e 
a evolução da caça pelo H. erectus.

Por volta de 1,14 milhões de anos nossa alimentação de origem ani-
mal já estava tão estabelecida que outros organismos parasitas presen-
tes na carne haviam se adaptado ao nosso organismo. Parasitas são 
um ótimo exemplo para entender o processo evolutivo do hospedeiro, 
pois para a própria existência do parasita é necessária também uma 
alta adaptação ao hospedeiro e seus mecanismos de defesa. Dessa for-
ma, pesquisas sobre parasitas é um verdadeiro testemunho biológico 
vivo dessa história coevolutiva. Um estudo genômico demonstrou que 
a datação do processo de especiação entre Taenia saginata e T. asiati-
ca coincidia com o período da saída da África pelo Homo erectus. De 
acordo com os achados, o ancestral comum seria mais semelhante à 
T. saginata, um parasita principalmente de bovídeos. Este ancestral, já 
adaptado ao nosso intestino, teria assim acompanhado o processo de 
migração do H. erectus da África para a Ásia durante 1,8 e 0,4 milhões 
de anos e que, com uma então alimentação em suínos, teria passado 
por um processo de especiação para a atual T. asiática. Esse dado só 
reforça o quão presente a carne devia estar na nossa dieta.

Quando olhamos para o trato gastrointestinal observamos que hou-
ve uma redução no tamanho do nosso intestino grosso e das câmaras 
estomacais, e um alongamento no nosso intestino delgado, onde te-
remos mais aproveitamento de recursos proteicos de origem animal 
(tabela 1). Humanos são ineficientes em alongar e na dessaturação de 
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cadeias de 18 carbonos de ácidos graxos, de origem vegetal, aos seus 
produtos lipídicos celulares essenciais de 20 e 22. Esses produtos li-
pídios são encontrados apenas em alimentos animais e são de grande 
importância para o cérebro, já que lipídios do cérebro como ácido ara-
quidônico e docosahexaenóico apresentam cadeias longas (20 e 22 car-
bonos, respectivamente). Um fato curioso é que tanto o intestino del-
gado alongado quanto a ineficiência no alongamento e dessaturação 
carbônica citada também são encontrados nos carnívoros obrigatórios.

Algumas pessoas podem ter vivenciado uma experiência muito de-
sagradável. Passar por uma dor e sucessiva cirurgia para remover o 
apêndice. Você poderia se perguntar por que há algo tão pequeno no 
seu corpo e que serviria apenas para causar eventuais problemas. O 
apêndice cecal é uma continuação da região do intestino grosso co-
nhecido como caecum (ceco), é um órgão bem desenvolvido em ru-
minantes e presente também em primatas, permitindo uma alimenta-
ção mais baseada em vegetais pela fermentação de alimentos fibrosos 
através de bactérias que ali ficam armazenadas capazes de quebrar e 
fermentar essa matéria orgânica. Diferente do que se pensava, ele não 
é um órgão inútil ou vestigial. Por ser um local de reserva de microor-
ganismos do intestino, tem-se observado sua função na repopulação 
da microbiota intestinal após eventos de diarréia, principalmente em 
crianças menores de 5 anos. Contudo, o ceco em humanos é extre-
mamente reduzido, Por isso, hoje não temos a mesma capacidade de 
certos animais herbívoros de processar tão bem a celulose, sendo nossa 
microbiota melhor adaptada ao processamento de uma alimentação 
de origem animal, como voltada para quebra de proteínas. No entanto, 
nesse processo de evolução de uma dieta mais carnívora houve uma 
perda significativa do volume e variabilidade dessa microbiota, o que 
sugere estar associada aos atuais problemas da modernidade, como 
doenças gastrointestinais, obesidade e doenças autoimunes. 

Uma dieta de alimentos mais macios também acabou por nos con-
duzir a ter um aparato mastigatório mais delicado, onde mutações 
levaram à perda de musculatura dos músculos temporal e masseter, 
reduzindo a produção de cadeias pesadas de miosina na formação dos 
mesmos. Steadman e colaboradores (2004) identificaram que o gene 
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MYH16 – formador das cadeias de miosina expressas nos músculos 
mastigatórios masseter e temporal - está inativado (é um pseudogene) 
na linhagem humana. De acordo com as hipóteses dos autores, essa 
inativação e então redução da massa muscular removeria as constri-
ções evolutivas anatômicas e fisiológicas de expandir o cérebro, visto 
que o mesmo estaria encapsulado pelos dois músculos. Além disso, a 
adoção de uma estratégia mais rica em gordura e proteína somado ao 
fornecimento de creatina permitiria que o aumento do cérebro fosse 
eficientemente sustentado. 

Tabela 1. Proporção volumétrica relativa das vísceras para seis espécies de primatas (% do 
volume total). Modificado de Mann, 2007. NA = não aplicável.

Espécies Estômago Intestino Delgado Ceco Colo

Gorila 25 14 7 53

Orangotango 17 28 3 54

Chimpanzé 20 23 5 52

Gibão 24 29 2 45

Humano 17 67 NA 17

A carne foi se tornando menos relevante após o período neolítico, 
mas segue sendo uma fonte de extrema importância. Ela também in-
centivou uma maior sociabilidade devido a caça em grupo, especial-
mente entre machos dominantes, algo inclusive observado em chim-
panzés contemporâneos. Dessa forma, especula-se que os impactos 
estariam também no nível de diferenças de trabalho associado ao gê-
nero, onde a caça seria atribuição dos homens e as coletas das mulhe-
res e crianças, um meio de proteger as grávidas dos riscos da caça. Esta 
estratégia de caça cooperativa em grupo também justifica a redução 
do dimorfismo sexual e aumento no investimento reprodutivo, com 
incremento da densidade populacional e dinâmicas de fissão-fusão no 
ramo dos humanos.
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Devemos destacar que em nenhum momento podemos dizer que 
fomos ou somos restritamente adaptados para uma alimentação car-
nívora. As fibras são importantes, bem como existem nutrientes que 
passaram por processo evolutivo ainda mais antigo, como a ausência 
da autoprodução de vitamina C, em primatas de forma geral, devi-
do a termos sempre extraído do ambiente esta vitamina através dos 
frutos. Algo similar ocorreu com a nossa síntese endógena de taurina 
(encontrada somente em alimentos de origem animal), a qual é limi-
tada provavelmente devido a este recurso ter sido suplementado pela 
alimentação em carne, como observado em felinos, e sua pressão se-
letiva relaxada. Apesar de a taurina não ser incorporada nas proteínas, 
ela é importante por atuar como um anti-inflamatório e antioxidante, 
sendo relacionada com a prevenção de doenças cardiovasculares. 

Além disso, os estudos sobre nosso passado não justificam termos 
uma alimentação puramente de carne e gorduras, visto que o cenário é 
muito mais complexo que isso. Por exemplo, os índices de doença co-
ronariana entre Inuit (indígenas esquimós) e mesmos populações das 
regiões circumpolares, eram consideradas baixíssimas até o aumen-
to da influência cultura ocidental sobre esses povos. Hoje as doenças 
do coração e seus sintomas são iguais ou mesmo excedem as médias 
ocidentais. Aqui vemos algo que parece um paradoxo, uma vez que 
em questões absolutas os caçadores-coletores dos polos sempre foram 
expostos a altos índices de proteína e gordura, mas as concentrações 
dos tipos de gorduras são totalmente diferentes: os caçadores coletores 
citados comem muito mono e poli gorduras insaturadas ômega 6 e 3, 
que ajudam a reduzir o colesterol VLDL e triacilgliceróis plasmáticos. 
Somado a isso, os caçadores-coletores comem poucos carboidratos e 
quando os comem são aqueles com baixos índices glicêmicos e alto 
teor de fibras, diferentes das batatas, pães e cereais. Alimentação em 
proteínas também pode ser um problema para osteoporose e desmine-
ralização devido aos efeitos calciuréticos da alimentação baseada em 
proteína, além da sobrecarga renal, algo que pode ser controlado com 
a alimentação em frutas e vegetais, que facilitam a excreção de cálcio. 

Ademais, caçadores-coletores alimentam-se de mais antioxidantes, 
fitoquímicos, folato e vitamina B12, B6, esta última importantíssima 



199

VOLUME I -  INTERDISCIPLINARIDADE & EVOLUÇÃO

◀ Voltar ao Sumário

na redução de homocisteína plasmática, fator de risco pra doenças 
cardiovasculares, além de raramente adicionarem sal ou fumarem 
(exceção de alguns nativos americanos) e apresentarem padrões de 
exercícios físicos mais intensos. Com isso, apesar de serem altamente 
recomendado para pacientes uma dieta mais baseada em carboidratos 
e baixa ingesta de gordura para o tratamento de hiperlipidemias e pre-
venções para doenças cardiovasculares, essas dietas também tem in-
fluências sobre o perfil lipídico do sangue, como os níveis de colesterol 
e apoliproteínas. Isso aponta para a conclusão de que uma estratégia de 
substituir o carboidrato com ácidos graxos monoinsaturados e manter 
baixos os níveis de gorduras saturadas, ou então aumentar a proteína 
no lugar dos carboidratos, seja uma opção mais saudável.

Destaca-se que nos tornamos uma espécie amplamente distribuída 
justamente por demonstramos a capacidade de processar diversos ali-
mentos, seja por sermos onívoros ou por utilizarmos tecnologia para 
isso (como cozinhar os alimentos). Assim, não existe estudos antro-
pológicos ou etnográficos que mostrem singularidades e uniformida-
des na dieta de caçadores coletores para que assim possamos falar em 
dietas paleolíticas propriamente ditas. Cada população apresenta sua 
peculiaridade e está relacionada justamente aos milênios de adapta-
ção nos quais a seleção atuou sobre uma gama de fenótipos. Com isso, 
nunca é recomendável fazer dietas com promessas milagrosas sem um 
acompanhamento de um profissional da área da saúde, visto a necessi-
dade de um profundo estudo do seu biotipo e herança genética.

3. A Revolução Agrícola e as doenças da 
atualidade 

Desde a saída da África há mais de 100 mil anos, os humanos trans-
formaram a pressão seletiva de diversas maneiras. Saíram da África 
para colonizar o globo, adentrando os mais diversos lugares e ambien-
tes, até que por volta de 10 mil anos houve algo chamado de revolução 
agrícola ou revolução do Neolítico, marcado pela domesticação da 
cevada e do trigo no vale do Crescente Fértil. Logo antes dessa cha-



200

ENSINO DE BIOLOGIA: UMA PERSPECTIVA EVOLUTIVA

◀ Voltar ao Sumário

mada revolução houveram alterações nas taxas de crescimentos po-
pulacionais de menos de 0,0001% para 0,04%, além de ter ocorrido 
a domesticação de centenas de espécies de outras plantas e animais. 
Há 3000 anos, antes da Era Comum, havia no Oriente Próximo cida-
des tão grandes quanto a população de 50.000 indivíduos e, no Novo 
Mundo, assentamentos urbanos de 200.000 pessoas, em 650 a.C (antes 
de Cristo, ou ainda antes da Era Comum). A revolução agrícola pode 
ter melhorado a qualidade de vida da população se considerarmos o 
tempo gasto em uma caçada ou por podermos prever nossos supri-
mentos, além de nos expormos a menos riscos. Entretanto, a arqueolo-
gia nos mostra que essa passagem da economia de caçadores-coletores 
para grupos agriculturalistas sedentários não foi uma história simples. 

Apesar de muitos recursos serem produzidos, houve uma perda da 
variabilidade genética daquelas espécies domesticadas, deixando as 
mesmas sujeitas às pragas e alterações climáticas importantes, as quais 
podem impactar um sistema que é totalmente dependente dela. Assim, 
o crescimento populacional pode ocorrer, considerando a taxa de na-
talidade, mas a vida sedentária também leva a períodos marcantes de 
fome, que podem ser encontrados como cicatrizes nos genomas. Nós, 
humanos, ultrapassamos barreiras, enfrentando escassez de alimen-
tos ou alterações climáticas por meio da cultura, apresentamos menos 
respostas evolutivas, bem como acumulamos maior número de alelos 
deletérios. 

O crescimento populacional também aumenta as concentrações 
das próprias pragas, como ratos e outros vetores de doenças infeccio-
sas, que soma-se à domesticação dos animais, por mantê-los perto, 
além de criar lixeiras nos arredores, atraindo diversos patógenos. Con-
tudo, mesmo com a presença de um fator negativo, é proveitoso obser-
varmos que houve uma pressão seletiva sobre o sistema imune destes 
indivíduos, permitindo apenas que aqueles com os sistemas mais res-
ponsivos aos patógenos se mantenham na sociedade. Entretanto, isso 
não significa que estes patógenos não estejam ainda circulando na co-
munidade, visto que o que se observa na realidade é uma verdadeira 
corrida armamentista entre patógeno e hospedeiro. Agora é mais 
fácil entender como que a chegada dos europeus no continente ameri-
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cano impactou tanto do ponto de vista de doenças sobre as populações 
nativas americanas, não é mesmo? 

Gostaria de retomar este raciocínio de corrida armamentista, mas 
vamos focar agora nesse ponto de agricultura e desenvolvimento ur-
bano. Além disso, há não somente a perda de variabilidade genética, 
como também de nutrientes diferenciados, visto que há uma redução 
de uma gama de alimentos, seja de origem proteica ou hortifrúti. A 
vida agriculturalista também acaba por trazer tanto segurança de um 
ponto de vista como insegurança de outro, visto que outras tribos ao 
saberem de um local fixo que produz alimentos acabam por se inte-
ressar pela dominação daquele modo de produção. Todos esses fatores 
deixam a ideia de que a vida agriculturalista é mais pacífica que a nô-
made um tanto questionável. Contudo, pesquisas utilizando datações 
radiocarbônicas e comparando densidade populacional entre caçado-
res-coletores e agriculturalistas no período do Holoceno encontraram 
que ambos grupos mantiveram um crescimento de 0,04% ao ano (~4 
nascimentos por mulher, considerando o parto mais recente aos 15 
anos e o mais tardio aos 25), dobrando sua população aproximada-
mente a cada 1700 anos. Hoje em dia nossa taxa é aproximadamente 
de 1%. Isso aponta que pelo menos nos últimos 12 mil anos a expansão 
e formação de grandes grupos não se deu excepcionalmente por sua 
estratégica econômica, mas por um conjunto de múltiplos fatores, en-
dogenamente biológicos (p. ex., fertilidade) ou climáticos, que ainda 
devem ser compreendidos. 

Ademais, os humanos modernos passam por expansão populacio-
nal e migração desde sua origem, onde nesse processo de migração 
perdem-se membros por fundarem-se outros. Talvez a manutenção 
de indivíduos na própria aldeia por diversos fatores como segurança, 
acesso a muitos recursos, pontos estratégicos de defesa, entre outros, 
tenham sido favoráveis ao crescimento. Outras características também 
são importantes, como o número proporcional entre machos e fêmeas, 
já que é esse o fator mais significativo que delimita número de nasci-
mentos por ano, sendo as fêmeas as responsáveis por permitir a expan-
são populacional. Claro que isso ocorre somente quando as condições 
nutricionais para nascimento são viáveis e há também uma queda da 
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mortalidade. Nota-se que estamos falando de taxa de crescimento e 
não de crescimento absoluto, ou seja, não quer dizer que os grupos se-
dentários não fossem maiores, e sim que eles não expandiram pelo seu 
sedentarismo. Além disso, os riscos das sociedades caçadoras-coleto-
ras e das sedentárias são diferentes, mas como explanados aqui, não 
significam que sejam melhores ou piores que outros. Enquanto um, 
por exemplo, tem mais riscos devido à caça e predação, o outro tem as 
suas vivendas muito próximas e fechadas, causando densidade e circu-
lação de patógenos. 

Para deixar o tema ainda mais curioso, encontrou-se um sinal de 
expansão populacional de caçadores coletores no leste da América do 
Norte, mil anos antes da sua revolução agriculturalista. Isso reforça 
uma ideia muito discutida de que seria o crescimento populacional o 
agente que levaria à domesticação e sedentarismo e não o contrário. 

O consumo de amido é um fator de sociedades agricultoras e caça-
doras-coletoras que vivem em ambientes áridos, enquanto para outros 
caçadores-coletores e alguns pastoralistas o seu consumo é menos sig-
nificativo. Há uma correlação positiva entre cópias do gene amilase 
salivar (AMY1) e indivíduos provindos de populações com dietas ricas 
em amido. O elevado número de cópias no número desse gene e seus 
níveis proteicos já foram sugeridos como melhoradores na digestão 
de amido, uma possível contribuição contra os efeitos que reduzem o 
fitness de doenças intestinais. Vale ressaltar, entretanto, que foram en-
contrados números já elevados de cópias da amilase salivar em paleo-
genomas de indivíduos da idade do Ferro/Medieval, Bronze, Neolítico 
e Mesolítico, e ausentes ou baixas em indivíduos entre 45-20 mil anos. 
Isso traz ao debate a real seleção sobre o número de cópias, já que a fre-
quência alélica se encontra aumentada um pouco antes do desenvolvi-
mento da agricultura. Dessa forma, não se tem uma causalidade muito 
clara para a seleção do gene em questão no contexto da agricultura, 
porém, não quer dizer que isso não possa ter trazido vantagens para 
aos agricultores após seu desenvolvimento tecnológico. Em paralelo, 
essa questão traz para o debate se a própria agricultura ou uma maior 
alimentação de produtos ricos em amido não teria surgido logo antes 
do advento da agricultura e, assim, impulsionado o desenvolvimento 



203

VOLUME I -  INTERDISCIPLINARIDADE & EVOLUÇÃO

◀ Voltar ao Sumário

da técnica. Todavia, isso fica no campo da especulação. Muitos outros 
genes relacionados ao metabolismo de carboidratos, lipídios e fosfatos 
também apresentam sinais de seleção recente, incluindo genes envol-
vidos na metabolização da manose em Yorubas, sucrose no Leste asiá-
tico, ácidos graxos em europeus e até no metabolismo do álcool sob a 
álcool deshidrogenase (ADH).

No ensino médio nas aulas de genética é comum o uso do exemplo 
do alelo da anemia falciforme como um caso de seleção balanceado-
ra, ou seja, quando dois alelos são mantidos na população por uma 
seleção sobre o heterozigoto. Chamamos de portador de Anemia Fal-
ciforme aqueles indivíduos que são homozigotos para a hemoglobina 
S (Hb SS). Já os indivíduos que herdam o alelo S apenas de um dos 
pais, ou seja, é um heterozigoto, o chamamos de traço falciforme (Hb 
AS). O importante aqui é que o parasita da malária, um protozoário da 
espécie Plasmodium falciparum, não consegue adentrar efetivamente 
nas hemácias em formato de foice, característico da anemia falciforme. 
Entretanto, pessoas homozigotas apresentam alto índice de mortalida-
de em países subdesenvolvidos, incluindo o Brasil. Dessa forma, em 
regiões mais pobres na África, onde a malária se desenvolveu, hou-
ve uma pressão seletiva sobre o heterozigoto devido à sua vantagem 
adaptativa quando comparado aos homozigotos. Curiosamente, um 
dos agravantes para essas regiões está associado ao cultivo de inhame 
pelo desmatamento, acúmulo de poças d’água e consequente aumento 
no número de mosquitos da malária, Anopheles gambiae. 

4. Da mata à mesa: frutose, leite e o glúten
Então vamos agora para algo mais ordinário: o seu café da manhã. 

Provavelmente você tenha comido alguma coisa, como algum pão ou 
leite, correto? Bem, se a resposta foi não, siga com o espírito de leitor, 
mas se ela foi sim, então você pode começar a ver esse seu ritual mati-
nal de forma diferente após ler este material.

Em 1962, ao observar os Yanomami da Amazônia, o geneticista Ja-
mes Neel sugeriu que o recorrente estado de fome dos caçadores-cole-
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tores era o contexto ideal para uma seleção positiva sobre alimenta-
ção eficiente e o uso da comida. Algo que lhe chamou a atenção é que 
estes nativos eram livres de sobrepeso e diabetes do tipo 2. Todavia, 
isso ocorre porque antigamente a maior parte do nosso tempo da ma-
nhã era focado na busca de nutrientes e os intervalos entre refeições 
eram maiores.

O nosso cérebro é o órgão mais dispendioso, gastando aproximada-
mente 20% das calorias diárias ingeridas. Assim, temos diversos me-
canismos alternativos de fornecer substratos para os neurônios, como 
a lipólise, proteólise, gliconeogênese, corpos cetônicos, bem como o 
uso do lactato derivado dos músculos. Pela manhã, o ciclo circadiano 
garante a chamada resposta do cortisol ao despertar. O cortisol liga-se 
às células de gordura e que armazenam glicogênio no fígado e mús-
culos esqueléticos quando a concentração de glicose é baixa. Isso faz 
com que pela manhã o cérebro receba glicose preferencialmente e os 
ácidos graxos deem suporte aos músculos caso esses sejam necessários 
pela atividade física na busca diária por alimentos. Por esse mecanis-
mo é que há pela manhã um aumento na circulação de glicose e sua 
utilização pelos músculos, considerando que mesmo em repouso os 
músculos pela manhã demandam mais glicose que pelo final da tarde. 
Pesquisas em animais têm demonstrado alterações no ritmo metabó-
lico, como troca de horários do dia pela noite ou se a atividade física é 
feita no horário do sono. Há maiores riscos de desenvolverem obesida-
de e intolerância à glicose. Existem estudos que também sugerem que 
o jejum durante a atividade física previne desordens metabólicas, além 
de ser algo rotineiro nas sociedades caçadoras-coletoras. 

Vamos agora trabalhar então com outro alimento comum no seu 
café da manhã: o leite. Após o período infantil é esperado que a capa-
cidade de digerir a lactose seja perdida para a grande parte da popula-
ção humana adulta. Em algumas populações, no entanto, há uma capa-
cidade de manter a atividade da lactase, enzima que quebra a lactose, 
ao longo da fase adulta, o que chamamos de tolerância à lactose (repre-
sentada por uma variante no gene LCT). Este é um belíssimo e prático 
exemplo do que chamamos evolução gene-cultura, sendo conhecido 
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como um dos processos de seleção mais rápidos da história da huma-
nidade.

Podemos fazer um ensaio interessante com o ano de 2020. Durante 
o final de 2019 e início de 2020 (algo que segue ocorrendo enquan-
to escrevo este capítulo), passamos pela pandemia de      COVID-19, 
causada pelo coronavírus (SARS-CoV-2). É comum questionarmos se 
a seleção natural ainda atua sobre os humanos, já que a medicina é 
responsável, na maior parte das vezes, por evitar que ocorra a morte 
eminente de algum indivíduo devido a morbidades adquiridas ou her-
dadas ao longo da vida. Além do mais, com a expectativa de vida atual, 
é muito provável que um indivíduo deixe uma prole significativa até 
que alguma doença fatal ocorra. 

Nenhum exemplo poderia ser tão infeliz quanto observar uma pan-
demia em tempo real, e vislumbrar seus possíveis efeitos evolutivos. O 
vírus que causou a COVID-19 tem como provável origem ancestrais 
em morcegos ou pangolins, que “saltaram” para a nossa espécie em 
razão da manipulação desses animais para consumo humano em mer-
cados no Sul da China. O salto de patógenos, chamado spillover, ocorre 
quando duas espécies estabelecem contato íntimo, como na relação 
caça e caçador. Vírus em geral apresentam uma taxa de mutação que 
coincide com o hospedeiro, dependente da taxa de erro de replicação 
da DNA-polimerase do hospedeiro, proporcional a sua taxa de repli-
cação no organismo.

Ademais, os retrovírus, que utilizam a enzima transcriptase reversa 
no seu processo de replicação, apresentam taxas de mutações ainda 
maiores, sendo o HIV-1 o mais diverso. Com o uso de terapias medi-
camentosas, ainda existe a possibilidade de recombinações entre duas 
cepas virais que sejam resistentes aos medicamentos, dando origem 
a múltiplos virions resistentes. Essa resistência      pode ser tanto por 
mutações em sítios de ligação específica da droga, quanto em sítios 
alostéricos que indiretamente podem conferir essa resistência. Assim, 
não necessitamos esperar alguns milhares de anos para observarmos 

Retomando a corrida armamentista
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efeitos da evolução, como no caso dos parasitas helmintos, anterior-
mente citado. 

O resultado desse efeito tão rápido e com uma virulência tão alta 
não permitiu que a tecnologia atual conseguisse trespassar os efeitos 
do novo coronavírus sobre a humanidade. Com isso, boa parte dos 
indivíduos que se encontravam em grupos de risco faleceram (aqui, 
leia-se “menos aptos a lidar com esse evento pontual/específico”), e 
estão a falecer até que uma vacina eficaz e segura seja desenvolvida e 
disponibilizada a todas as populações humanas. O vírus afetou aqueles 
mais idosos, além de pessoas jovens com morbidades como diabetes, 
hipertensão, problemas cardíacos e respiratórios. Entretanto, também 
atingiu jovens por causas ainda a serem descobertas, mas que prova-
velmente por eventos de microtromboses pelo estado de hipercoagula-
ção criado pelo vírus, somados às respostas inflamatórias exacerbadas 
em indivíduos saudáveis. Esse evento histórico marcou o ano de 2020, 
iniciado com uma pandemia com fortes impactos evolutivos, sociais e 
econômicos para nossa espécie. Quiçá políticas e formas de convivên-
cia mudem drasticamente e assim permaneçam (veja o capítulo 9 do 
volume II, com mais discussões sobre o coronavírus).

Esta história está intimamente relacionada com a domesticação do 
gado em populações que desenvolveram o pastoralismo, como norte 
da Europa, Oriente Médio e África. O leite e seus derivados possuem 
alto valor energético, além de ser um recurso que não depende da 
morte do animal, tornando-o uma prática segura e com menor riscos 
de escassez. A domesticação do gado ocorreu por volta de 5 a 10 mil 
anos atrás, onde dados da paleogenética demonstram que os habitan-
tes daquelas regiões possuíam há pelo menos 7 mil anos uma frequên-
cia representativa do alelo tolerante à lactose. A vantagem evolutiva de 
conseguir extrair e processar esse recurso foi tão significativa que, em 
9 mil anos, praticamente o alelo foi fixado nessas populações.

Ainda nessa linha, mais recentemente, a indústria alimentícia co-
meçou a extrair a frutose do milho e adicionar em produtos indus-
trializados, como alguns cereais matinais e doces. O grande problema 
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aqui é que há 15 milhões de anos, no Mioceno, houve uma mutação 
específica que traria impactos relevantes para a dieta industrial. 

Os produtos do DNA e dos alimentos como as purinas são meta-
bolizadas pelas desaminases e outras enzimas até tornarem-se ácido 
úrico. São bem conhecidas as relações de aumento nos níveis de ácido 
úrico plasmático (hiperuricemia) após o consumo de frutose decor-
rente do aumento do catabolismo dos nucleotídeos ou da síntese de 
purinas. Essa mutação atinge o gene da uricase, inativando-a, fazendo 
com que humanos não consigam metabolizar o ácido úrico em formas 
mais solúveis para serem excretadas pelos rins. 

O ácido úrico, por sua vez, facilita a conversão de frutose para me-
lhor armazená-la em forma de gordura do que os outros primatas. Isso 
provavelmente aconteceu por uma pressão seletiva durante os períodos 
invernais frios e secos do Mioceno médio, o que daria uma vantagem 
para aqueles indivíduos que tivessem essa via metabólica de armaze-
namento facilitada. Com isso, explica-se porque a alimentação desses 
produtos pode levar à obesidade, o que se justifica ao encontrarmos 
maiores níveis de ácido úrico em obesos do que em pessoas magras. 

Considerações finais
São poucas páginas e linhas para descrevermos a trajetória evolu-

tiva humana. Contudo, pela breve leitura deste texto, discorremos e 
exemplificamos como a evolução pode ser colocada no nosso dia a dia, 
tanto em sala de aula, com exemplos, quanto em conversas rotineiras. 
Vale lembrar que o conceito de espécie é algo muito debatido e que 
essa trajetória sobre nossa humanidade não se retém nos ultimos 9, 
10 ou mesmo 15 milhões de anos e sim desde a origem dos primeiros 
organismos unicelulares, ou talvez mais adiante ainda. Evolução não é 
apenas uma teoria de origem, mas também de interações. Evolução é 
estudar e compreender o belíssimo processo pelo qual toda a vida nes-
se planeta nos cerca, não importa o quão distante você esteja da outra 
espécie que estás olhando. 
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8
EVOLUÇÃO HUMANA

REFLEXÕES PARA EVITAR O 
ANTROPOCENTRISMO EM SALA DE AULA

Ronaldo A. Paesi 
Lucas Henriques Viscardi

Introdução

Temos um grande interesse em saber mais sobre nossas próprias 
origens enquanto grupo. As cosmogonias, que são narrativas 
sobre a origem do universo de diferentes culturas, apresentam 

um espaço especial para descrever a origem dos humanos. Talvez, a 
mais conhecida pelo leitor é a relacionada com a cultura ocidental cris-
tã, o Gênesis, na qual o homem foi criado por Deus à sua imagem e se-
melhança, a partir do barro. Um dos mitos chineses diz que o primeiro 
ser vivo cresceu durante 18 mil anos dentro de um ovo cósmico. Quan-
do esse ovo celestial chocou, a parte de cima da casca se tornou o céu, 
enquanto a de baixo se transformou na terra. Nesse momento também 
teriam surgido os opostos, como o claro e o escuro, o úmido e seco, o 
yin e yang, etc. Depois de utilizar tamanha energia, o ser divino teria 
literalmente se despedaçado, e de seus restos surgiram os elementos do 
mundo natural. Um de seus olhos se tornou o sol, o outro a lua; sua voz 
virou os trovões; sua respiração o vento; seu sangue os rios; seu suor a 
chuva. E os humanos? Uma das variações diz que a humanidade surgiu 
dos vermes que cobriam o seu corpo. Existe um mito indígena no qual 
os humanos foram criados pela jiboia, que vomitava os diferentes clãs 
enquanto fazia seu caminho rio acima. 
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A ciência possui sua própria explicação para a origem de nossa es-
pécie. Apesar de existirem divergências sobre os detalhes, os cientistas 
apontam que os humanos são primatas que evoluíram a partir de uma 
espécie ancestral em comum com chimpanzés e bonobos, nossos pa-
rentes vivos mais próximos (figura 1).

Figura 1. Relações de parentesco entre os grandes primatas.

Em seu livro Origem das Espécies (1859), Darwin menciona a evolu-
ção humana apenas no último parágrafo, quando escreve “será lançada 
luz sobre a origem do homem e sua história”. Darwin tinha clareza 
dos impactos que sua teoria teria quando aplicada aos seres humanos. 
Suas ideias ameaçavam a posição especial destinada aos seres huma-
nos, como entidades separadas dos demais animais. Na cultura oci-
dental, tanto a partir de aspectos filosóficos como religiosos, os huma-
nos eram e são considerados como separados do restante da natureza. 
Podemos perceber a resistência que surgiu sobre a inserção de nossa 
espécie no mundo vivo olhando algumas caricaturas da época:
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Figura 2. Caricatura de Darwin. 

A ilustração na figura 2 exemplifica como poucas das consequências 
da teoria evolutiva eram tão inaceitáveis quanto a ideia de que somos 
parentes dos demais animais. Ainda sobre a nossa evolução, ela é fre-
quentemente associada a um caminho direcional a qual nós e todos 
os seres vivos deveríamos seguir, em um ritmo progressivo. Essa visão 
chega a ser consolidada, tanto que ao se escrever a palavra “evolução” 
em ferramentas de busca na internet, as principais imagens que sur-
gem são parecidas com a seguinte:

Figura 3. A “marcha do progresso”.

Imagens como a da figura 3 são talvez as mais icônicas da biolo-
gia. Sua origem é um “pôster” desenhado por Rudolph Zallinger. Ape-
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sar de não ser a intenção do autor da imagem, conhecida atualmente 
como “marcha do progresso”, ela passa uma ideia equivocada sobre a 
evolução dos seres vivos. Lembre-se que não buscamos por “evolução 
humana” e sim por “evolução” de forma geral. Isso é um bom exemplo 
da ideia disseminada de que existem seres “inferiores” que evoluem 
para seres “superiores”, sendo que usualmente “superior” significaria 
mais parecido com humanos.

Essa noção não é comum apenas entre pessoas leigas, não ligadas 
diretamente com estudos evolutivos. Para Lamarck, por exemplo, o 
aparecimento dos humanos era resultado do rumo à perfeição cada 
vez maior na natureza, o degrau mais elevado da scala naturae. A cha-
mada scala naturae ou “Cadeia do Ser” classifica os seres de acordo 
com o nível de “perfeição” (figura 4). 
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Figura 4. Scala naturae. Acima dos humanos estão os seres celestiais e, abaixo, vemos os 
demais seres vivos.

Compare a próxima imagem (figura 5 - uma árvore evolutiva de Er-
nst Haeckel) com a anterior da Cadeia do Ser. Perceba que, diferente da 
Cadeia do Ser, a imagem possui uma clara ideia de evolução das espé-
cies, com diversos ramos que deram origem aos grupos atuais. Ainda 
assim, em certo sentido, a imagem parece mostrar uma noção parecida 
com a de Lamarck, na qual os seres humanos são o ápice da história da 
vida na Terra. Talvez por causa disso, mesmo sendo uma representação 
evolutiva, a ideia se assemelha com a scala naturae.
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Figura 5. Árvore evolutiva de Ernst Haeckel. 

Atualmente sabemos que o ser humano é uma espécie animal que 
surgiu faz pouquíssimo tempo na história de nosso planeta. Sabemos 
que não somos o resultado de um processo progressivo. Entretanto, 
essa ideia ainda é muito difundida e faz parte de nossos preconceitos.

Assim, o professor que tem o interesse de trabalhar evolução huma-
na com seus estudantes possui incentivos e desafios. Como vimos, o 
interesse pela origem de nossa espécie é universal, e certamente chama 
a atenção dos estudantes, tornando um ótimo assunto para discussão 
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em sala de aula. Por outro lado, os alunos podem não aceitar que nossa 
espécie evoluiu como as demais, ou, caso aceitem, suas noções sobre 
evolução humana podem estar fortemente influenciadas por ideias 
tendenciosas sobre “progresso” na história da vida na terra, sendo que 
o “progresso”, nesse caso, significa se tornar humano. 

Assim, nosso objetivo aqui, é fazer algumas observações e refle-
xões gerais para serem pensadas pelos professores antes de trabalhar 
evolução humana com seus alunos. Grande parte da discussão aqui 
realizada foi feita como parte de um trabalho analisando o conteúdo 
sobre evolução humana em livros didáticos de biologia (Paesi, 2018), e 
exemplos relacionados com os livros analisados serão utilizados. Va-
mos começar!

1. Humanos evoluíram e continuam 
evoluindo

Como discutimos, nossa espécie foi (e ainda é) considerada por 
muitos como uma espécie separada da natureza. Nesse sentido, apenas 
trazer o assunto da evolução humana para a sala de aula pode ser visto 
como um grande passo. Como é um assunto polêmico, muitos profes-
sores podem evitar seu tratamento. Além disso, de forma geral, a maior 
parte dos livros didáticos de biologia apresenta a evolução humana nos 
livros do terceiro ano do ensino médio, muitas vezes entre os últimos 
temas abordados. Caso os professores sigam a ordem proposta pelos 
livros, o que é muito comum, é possível que simplesmente não tenham 
tempo para discutir evolução humana. É importante discutir a evolu-
ção de nossa espécie com os estudantes, e para isso pode ser necessário 
introduzir o tema juntamente com outros tópicos discutidos ao lon-
go do ensino médio, ou até mesmo do ensino fundamental. Para um 
exemplo de como fazer isso, veja Araújo e Paesi (2017).

Outro elemento a ser levado em consideração é que muitas pessoas 
tem a crença de que os seres humanos não estão sujeitos à mudanças 
evolutivas. Mas, será isso mesmo, não estamos mais evoluindo? Uma 
das razões para isso é a ideia de que não existe mais para onde evoluir, 
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afinal, somos o “ápice” da evolução, não? Isso está equivocado em vá-
rios níveis, até o ponto em considerar que a evolução tem um objetivo 
final.

Outra perspectiva, com argumentos mais interessantes, coloca que 
os avanços da medicina e o desenvolvimento tecnológico livraram a es-
pécie humana da seleção natural (figura 6). Porém, isso não se sustenta, 
já que em momentos de epidemias, onde o avanço da doença fora mais 
rápido que os avanços tecnológicos, o ser humano ficou à mercê de 
suas próprias respostas imunológicas. Temos vários exemplos, mas o 
mais recente é o do surto de coronavírus 2 da síndrome respiratória 
aguda grave (SARS-CoV-2). Simplificado na linguagem popular por 
coronavírus, ou COVID-19, leva a um quadro em que as pessoas com 
algumas comorbidades, como diabetes, hipertensão, falência renal, tu-
berculose e asma tem maiores chances de apresentar problemas graves, 
deixando em desvantagem aqueles que até agora estavam em equidade 
graças à medicina.

Figura 6. A tecnologia nos livrou das amarras da natureza?
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Obviamente a evolução cultural mudou a forma como as mudanças 
evolutivas ocorrem entre os humanos, mas isso não significa que nossa 
espécie parou de evoluir.

Mesmo partindo da ideia de que a seleção natural não afeta mais 
os seres humanos, devemos ter em mente que ela não é o único meca-
nismo que causa mudanças evolutivas. Até dentro de uma perspecti-
va mais ortodoxa de que evolução significa mudança na composição 
genética de uma população, podemos pensar em vários outros fatores 
que causam alterações, como fluxo gênico e deriva genética. Fazendo 
um experimento mental é possível que muitos genes que antes esta-
riam em frequências baixas, agora são mais frequentes. Exatamente 
porque o avanço tecnológico e da medicina permitiu que pessoas com 
certos traços que seriam prejudiciais em um ambiente ancestral, vivam 
mais e melhor. E aqui não precisamos nos limitar a doenças crônicas e/
ou muito complexas. Primatas são espécies extremamente visuais, de-
pendendo muito da sua visão, quando comparado aos outros sentidos. 
Condições hoje que são simples para nós - como o uso de óculos para 
miopia, hipermetropia, astigmatismo e outros -, significariam em um 
ambiente natural uma grande diferença na sobrevivência. 

Será que inovações culturais não afetam a evolução de nossa es-
pécie? Existem diversos exemplos de como cultura e evolução estão 
interligadas. Talvez o mais clássico seja o do leite. Adultos capazes de 
digerir leite não são a regra entre os mamíferos, porque a maioria per-
deu a capacidade de produção da enzima lactase. Em um passado re-
cente, humanos domesticaram vacas e cabras, e aqueles com mutações 
que possibilitaram a digestão do leite foram beneficiados, uma vez que 
tinham uma opção extra de fonte energética. Para além disso, a epi-
genética mostra cada vez mais, como nossos hábitos são capazes de 
alterar nossos padrões genéticos, e essas mudanças podem passar para 
as próximas gerações (veja o capítulo 5). 

E que tal falarmos então de “super-humanos” para chamar mais 
a atenção dos alunos? Um exemplo fantástico pode ser encontrado 
quando observamos os Bajaus, caçadores-coletores do sudoeste asiá-
tico, próximo às Filipinas, Indonésia e Malásia. Essas populações são 
conhecidas como nômades-dos-mares e esse nome não é por pouco, 
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já que atingem profundidade de até 40 metros sem nenhum equipa-
mento além do corpo nu. Mamíferos marinhos normalmente possuem 
baços significativa e proporcionalmente maiores do que os terrestres. 
Isso se dá porque o baço está envolvido no processo de economizar 
energia quando se tem pouco oxigênio. O baço é um órgão linfático 
que tem como uma das funções armazenar sangue, e se contrai em 
resposta ao estímulo de mergulho para fornecer um aumento de oxi-
gênio através da expulsão de glóbulos vermelhos. Para fortalecer sua 
memória, quando fazemos exercícios, há uma redistribuição para os 
músculos e essa mudança súbita pode gerar dor, exatamente aquela 
dor que muitas pessoas sentem no lado esquerdo ao correr. No caso 
dos Bajau, eles vivem em um ambiente extremamente dependente da 
pesca em profundidade, sendo que no total do dia podem chegar a 9 
horas mergulhando. 

Com isso, a seleção nesse ambiente favoreceu aqueles que conse-
guissem por mais tempo segurar sua respiração e ir atrás de recursos 
marinhos, com alguns indivíduos que conseguem ultrapassar 11 minu-
tos sem respirar. Analisando seu genoma, observamos seleção sobre 
os genes PDE10A, que codifica uma fosfodiesterase que afeta as vias 
de sinalização, incluindo aquelas que regulam o hormônio da tireóide. 
Estudos anteriores em camundongos demonstraram que os níveis do 
hormônio tireoidiano T4 afetam drasticamente o tamanho do baço, o 
que poderia sugerir o efeito desse gene sobre os baços dos Bajaus. Ou-
tro gene candidato inclui o BDKRB2, um gene que se acredita influen-
ciar a vasoconstrição periférica induzida por mergulho.

Esses exemplos ilustram como nossa espécie é também resultado de 
um processo evolutivo que ocorreu e segue ocorrendo. As mudanças 
culturais possuem sua contribuição na forma como a evolução ocorre, 
mas, certamente, elas não colocaram um ponto final em nosso pro-
cesso evolutivo, mesmo considerando a presença da tecnologia e da 
medicina.
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2. Diagramas que mostram relações de 
parentesco

Quando o assunto evolução humana é tratado na mídia e em livros 
didáticos é comum a apresentação de cladogramas que expressam as 
relações de parentesco entre as espécies de primatas (figura 7).

Figura 7. Relações de parentesco evolutivo entre os seres humanos e outras espécies da 
ordem Primates. Adaptado de Lopes e Rosso (2010, p. 460).

As relações de parentesco dos grandes primatas apresentadas na fi-
gura não estão equivocadas. Mas é interessante notar que em sua maio-
ria os livros apresentam cladogramas que colocam os seres humanos 
no canto superior direito. Essas filogenias poderiam apresentar as mes-
mas relações de parentesco com o ser humano em outra posição, como 
na figura 8:
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Figura 8. Perceba o Homo sapiens (em uma das raras ocasiões em que se utiliza uma re-
presentante do sexo feminino) no canto superior esquerdo. Adaptado de Linhares e Ge-
wandsnajder (2011, p. 200).

Novamente, o primeiro cladograma não está cientificamente errado. 
Mas por que esse tipo de imagem, com o ser humano no canto superior 
direito é o mais frequente? Os motivos para isso parecem estar relacio-
nados com a ideia de que a espécie humana é a mais evoluída, seja lá o 
que isso signifique. Para uma pessoa que não saiba interpretar adequa-
damente uma árvore evolutiva (a maioria das pessoas) qual a diferença 
desses cladogramas para a imagem abaixo (figura 9)?

Figura 9. Novamente a “marcha do progresso”.

A forma mais usual de apresentar as relações de parentesco entre 
os primatas, com o ser humano no canto superior direito, acaba na 
verdade reforçando concepções antropocêntricas muito comuns entre 
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o público e os estudantes. Ou seja, a concepção de que a nossa espécie 
é a mais evoluída e as demais formas de vida “caminham” para a forma 
humana. De maneira alguma pensamos que essa seja a intenção dessas 
filogenias, elas de fato mostram o ser humano como uma parte da na-
tureza, com relações de parentesco com outros primatas. Apesar disso, 
é interessante ter em mente que um dos erros mais comuns relaciona-
dos com interpretação de cladogramas é considerar os grupos do lado 
esquerdo como ancestrais diretos dos demais. 

O que fazer sobre isso? Quando abordar a evolução humana, ou 
qualquer outro assunto em biologia que envolva cladogramas, é me-
lhor não achar que os estudantes já saibam ler filogenias. É bastante 
comum, por nossa experiência durante a graduação, que as filogenias 
sejam apresentadas ao longo das aulas das diferentes matérias, como 
se os estudantes já tivessem nascido sabendo sistemática filogenética. 
Isso não é verdade para estudantes de graduação em biologia e muitos 
menos para alunos de ensino médio. Dessa forma, tente pensar na sis-
temática filogenética como uma base necessária para o aprendizado 
dos demais assuntos em biologia.

Se os estudantes souberem ler adequadamente os cladogramas não 
importaria a posição dos humanos nas imagens mostradas. Além dis-
so, quando mostrar os cladogramas pode ser interessante interpretar 
juntamente com os estudantes que informações podemos tirar deles. 
Caso contrário, você pode escutar questionamentos do tipo: se o ser 
humano veio do macaco por que ainda existem macacos? 

Para mais detalhes sobre sistemática filogenética, consulte o capítu-
lo 1 do volume II desta obra.

3. Classificação Biológica Utilizada
Vamos analisar agora como é apresentada a taxonomia relacionada 

com nossa espécie. Em livros didáticos de biologia é comum encontrar 
imagens como a do cladograma a seguir (figura 10):
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Figura 10. Perceba a classificação parafilética em relação a pongídeos e hominídeos. Adap-
tado de Silva Júnior e colaboradores (2010, p, 251).

Mesmo mostrando as relações de parentesco mais aceitas atual-
mente, com chimpanzés sendo mais próximos dos seres humanos, a 
imagem traz uma classificação que não condiz com as relações apre-
sentadas. Por exemplo, por que chimpanzés estão no grupo Pongídeos, 
juntamente com gorilas e orangotangos, se eles são mais aparentados 
aos seres humanos? A classificação utilizada pela imagem não é natu-
ral do ponto de vista filogenético, é parafilética, mesmo mostrando as 
relações de parentesco adequadamente. 

Atualmente, tanto chimapanzés, gorilas e orangotangos são agrupa-
dos com humanos na família Hominidae. Por que então essas impre-
cisões na classificação de nossa espécie? Muitas vezes certos grupos 
taxonômicos são mostrados mais pela força da tradição relacionada 
com seu uso. No caso dos humanos é possível argumentar que classifi-
cações que “isolem” os humanos na família Hominidae, ou outro gru-
po, sem levar relações de parentesco em consideração, podem ter sua 
base em um conceito de grado antropocêntrico, separando nossa es-
pécie a partir de características relacionadas com habilidades mentais. 
Um exemplo interessante pode ser visto na proposta de Julian Huxley, 
que sugeriu a criação de um reino inteiro apenas para o Homo sapiens, 
o Psychozoa.
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4. Forma de apresentar os fósseis 
Após a separação da linhagem que originou bonobos e chimpanzés, 

a história evolutiva humana é enriquecida pela presença de diversas es-
pécies de fósseis. Você já deve ter escutado nomes como Homo erectus, 
Homo habilis e Australopithecus afarensis.

Por muito tempo esses fósseis foram colocados como parte de uma 
série linear ascendente e única, ligando nosso ancestral “macaco” aos 
humanos modernos. Obviamente a realidade não se comportou de 
acordo com esse pensamento finalista. Sabemos atualmente que a 
história não foi tão simples, com diversas espécies e linhagens não ne-
cessariamente ancestrais dos seres humanos.

As espécies fósseis foram e são importantes para compreender me-
lhor a história da nossa espécie. O cuidado que temos que ter, como 
colocado por Foley (2003), é o de não apresentar os fósseis como de-
graus na direção da humanidade, como se só tivessem existido para 
originar os humanos. No caso, devemos evitar apresentar a “marcha 
do progresso”. Muitas vezes os livros didáticos trazem ilustrações que 
acabam reforçando essa noção antropocêntrica, como a presente na 
figura 11:

Figura 11. Evolução humana que mostra um caminho simples e linear. Adaptado de Pezzi 
e colaboradores (2010, p. 102). 

Uma opção para isso é trabalhar com imagens que não reforcem 
essa visão de evolução linear, como na figura 12, a seguir:
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Figura 12. Fósseis de hominíneos. Adaptado de Lopes e Rosso (2010, p. 462).

A partir dessa imagem fica mais complicado acreditar que uma es-
pécie como Homo erectus, que existiu no planeta por mais de dois mi-
lhões de anos, não tinha mais nada para fazer do que ficar se preocu-
pando em virar humano no futuro. O biólogo Richard Dawkins (2009, 
p.17) classifica essa interpretação a posteriori da história humana como 

“soberba do presente”, no caso, pensar que o passado tinha entre seus 
objetivos o momento atual. 

O próprio Dawkins faz uma tentativa de saciar nossa curiosidade 
de uma forma não tão antropocêntrica quando conta a história “retro-
cedendo”. Como assim? Voltando do presente podemos ter um “alvo 
específico”. Em seu livro A grande história da evolução, os alvos são os 
ancestrais que temos em comum com outras espécies do gênero Homo, 
ou Australopithecus, por exemplo. Em sala de aula é possível utilizar 
uma estratégia semelhante.
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5. Representações da história da vida no 
planeta

Você já deve ter visto em algum lugar metáforas para nos dar uma 
ideia da vastidão do tempo geológico. Um exemplo é o calendário cós-
mico mostrado na série Cosmos: uma Odisseia do Espaço-Tempo (2014). 
Livros didáticos também usam estratégias parecidas, para mostrar a 
história da vida na terra, além de apresentar o tempo geológico. Quan-
do esse tipo de material é visto pela primeira vez ficamos perturbados 
ao verificar como os humanos são recentes no planeta. Se o tempo de 
vida da Terra fosse colocado em uma escala de 365 dias, os humanos só 
teriam aparecido nos últimos momentos do dia 31 de dezembro. 

Essa visão da presença de nossa espécie como algo muito recente 
no planeta não reforça noções antropocêntricas, pelo contrário, fica 
evidente que o universo/planeta não está aqui para atender nossa exis-
tência. Por outro lado, a forma como são construídas essas imagens da 
vida na Terra podem reforçar a visão de evolução linear em direção ao 
ser humano. Veja o exemplo a seguir (figura 13):
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Figura 13. Imagem ilustrando diversos momentos da história da Terra com as formas de 
vida associadas. Os humanos são colocados nos últimos quadros. Adaptado de Mendonça 
e Laurence (2010, p.13).

Gould (2001) defende que isso pode ser um exemplo de tendencio-
sidade não percebida na descrição de como foi a história da vida no 
planeta. O autor escreve: 

Todos nós conhecemos essa série de gravuras - desde a primeira 
cena de trilobitas no mar cambriano, passando por dinossauros 
no meio, até chegar à última gravura dos ancestrais de Cro-Mag-
non (GOULD, 2001, p. 23).

Essas imagens não estão equivocadas em termos científicos, mas 
apesar disso elas acabam apresentando uma visão limitada, na qual 
organismos que aparecem nos quadros anteriores somem ou originam 
os seres vivos nos quadros mais recentes. Normalmente os humanos 
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são colocados nos últimos quadros, que não contém artrópodes, por 
exemplo. Mas a diversidade de artrópodes atualmente é muito maior 
do que a de primatas. Qual o critério para os humanos aparecerem 
com destaque nos momentos mais atuais da história da vida?

Podemos discutir então que essas representações podem auxiliar os 
estudantes no desenvolvimento de uma compreensão maior do tempo 
geológico e do período relativamente curto de existência humana. Mas 
muitas vezes precisam ser acompanhadas de uma discussão relacio-
nada com as tendenciosidades dessas representações, que limitam o 
conhecimento sobre a complexidade da biodiversidade existente em 
cada momento. 

Considerações finais
De certa forma, toda a discussão realizada no presente capítulo so-

bre a evolução humana pode ser ampliada para a evolução de forma 
geral, uma vez que concepções de “progresso” aparecem o tempo todo 
quando tratamos do assunto. Apesar disso, quando tratamos de nossa 
própria espécie, as noções de “superior” e “progresso” são amplificadas. 
Nesse sentido, esperamos que nossa discussão contribua para que pro-
fessores levem o tema da evolução humana até a sala de aula com uma 
visão crítica e reflexiva do processo.
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9
ECOLOGIA I

EXPLORANDO AS INTER-RELAÇÕES DA 
VIDA SOB A ÓTICA EVOLUTIVA

Maico Stochero Fiedler 
Pedro Peixoto Nitschke 

Carolina Prauchner Silva 
Thamara Santos de Almeida

Introdução

Quando o professor pensa em ecologia, geralmente lembra das 
pirâmides ecológicas, teias alimentares e curvas de crescimen-
to populacional. Entretanto, se você pesquisar por imagens 

relacionadas à ecologia em ferramentas de buscas, irá aparecer predo-
minantemente imagens relacionadas à sustentabilidade e ecologismo 
(movimento ideológico que busca maior harmonia entre os humanos 
e seu meio). Faça o teste. Isso também pode estar refletido na educação 
básica. Contin e Motokane (2012), em um estudo em Ribeirão Preto/SP, 
demonstraram que os alunos de ensino médio associaram fortemente 
a ecologia ao ecologismo e ao conservacionismo: 75% dos alunos acre-
ditam que a ecologia trata apenas da preservação e conservação dos 
recursos naturais.

Mas afinal, do que trata a ecologia? O conceito foi cunhado em 1866 
pelo zoólogo alemão Ernst Haeckel, que a define como “a ciência que 
estuda a relação dos organismos com o ambiente”. Mais tarde, Krebs 
(1972) redefine como “o estudo científico das interações que determi-
nam a distribuição e abundância dos organismos”. A ecologia pode 
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parecer bastante abstrata para o aluno, não sendo muitas vezes percep-
tível aos seus sentidos, pois exige uma interpretação das observações 
da natureza. Uma capivara se alimentando em seu hábitat natural, por 
exemplo, pode levantar várias questões, como: qual recurso consome? 
Tem o suficiente para todas as capivaras? Que outros animais se ali-
mentam do mesmo recurso? As capivaras precisam competir entre 
elas e com outras espécies pelo recurso? Estas são questões referentes 
à ecologia em diferentes níveis de organização e exigem certo grau de 
abstração para respondê-las. 

Se olhar a sua volta, verá que a natureza não é estática, eventos 
ocorrem continuamente, organismos nascem e morrem, condições 
ambientais mudam, ora mais seco, ora mais quente, espécies se esta-
belecem por eventos migratórios, populações declinam por questões 
ambientais. Podemos ocupar várias páginas apenas descrevendo a di-
nâmica dos seres vivos. Como veremos neste capítulo, mudança não 
é conceito central apenas em evolução, mas também na ecologia (se 
é que de alguma forma ecologia e evolução são áreas independentes). 
Mudanças nos processos ecológicos, como a alteração na abundância 
de duas espécies competindo, influenciam diretamente a história evo-
lutiva de ambas. Seja pelo aumento da probabilidade de extinção de 
uma delas ou a seleção de características que garantem vantagens fren-
te ao competidor, por exemplo. Pensar na ecologia como um processo 
contínuo e atrelado à evolução das espécies nos dá uma visão mais 
ampla sobre o entendimento dos fatores que moldam a distribuição e 
abundância das espécies.

Assim, para além dos textos clássicos de ecologia nos livros didá-
ticos, esse capítulo busca inserir a evolução como pano de fundo aos 
estudos ecológicos e apresentar uma nova perspectiva que permita aos 
professores e alunos compreenderem as relações ecológicas de forma 
mais ampla e integrativa. Esperamos que o conteúdo apresentado aqui 
lhe seja útil como parte da sua aula de ecologia.
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1. Dos indivíduos aos biomas: conexões 
entre as escalas ecológicas

Costumamos hierarquizar a vida em níveis de organização, ini-
ciando com átomos e chegando à biosfera. Embora estudos ecológicos 
possam ser focados a níveis moleculares, aqui nos concentramos em 
organismos, populações, comunidades, ecossistemas e biomas. 

Uma população pode ser entendida como um conjunto de indiví-
duos de uma mesma espécie que partilha uma área geográfica em um 
determinado tempo. Alguns poucos lugares podem nos dar uma no-
ção clara dos limites geográficos de uma população, como as ilhas ou 
lagos fechados, onde podemos assumir que uma população é compos-
ta por todos os indivíduos de uma determinada espécie presente nesse 
delimitado espaço geográfico.

Ao somar todas as populações de todas as espécies que habitam 
uma determinada área geográfica temos uma comunidade biológica. 
O conceito de comunidade pode ser ainda mais arbitrário que o con-
ceito de populações. Raramente se trabalha com todas as espécies de 
uma área, a comunidade completa, mas geralmente com taxa especí-
ficos como comunidades de insetos, mamíferos, fungos, anfíbios, etc. 
Por exemplo, uma comunidade de anfíbios pode ser definida por todas 
as espécies que ocupam um pequeno banhado, ou também pode ser 
todas as espécies que habitam o sul da Mata Atlântica. A escala espa-
cial pode variar consideravelmente. Como ocorre em populações, as 
comunidades podem ser definidas com mais facilidade em ilhas, onde 
temos um limite geográfico claro.

Considerando todas as comunidades de uma região e adicionando 
o componente ambiental onde habitam as espécies, temos os ecossis-
temas. Os ecossistemas podem ser considerados como a soma das in-
terações bióticas às condições do ambiente como temperatura, umida-
de, trocas gasosas, entre outros. Apenas a partir daqui o componente 
ambiental participa da organização das escalas da ecologia. Contudo, 
é importante lembrarmos que o componente abiótico está sempre in-
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teragindo com os organismos, não importando em qual nível de orga-
nização estivermos.

A união de ecossistemas que compartilham semelhantes condições 
macroclimáticas (temperatura e precipitação) e fitofisionomias for-
mam os biomas. Assim, a Floresta Amazônica e os Campos Sulinos 
são biomas diferentes por apresentarem condições macroclimáticas 
e domínios fitofisionômicos distintos (vegetação composta predomi-
nantemente por gramíneas contra vegetação florestal). Além disso, os 
biomas podem ser representados em diferentes regiões do globo, e não 
apenas por ecossistemas adjacentes. O Bioma Floresta Tropical está 
presente no norte da América do Sul e também na África central e no 
Sudeste Asiático. Visualmente, os biomas podem ser mais distinguíveis 
entre si que populações ou comunidades. É relativamente fácil diferen-
ciar as fronteiras da Mata Atlântica com os Campos Sulinos, como na 
figura 1. Entretanto, os limites das populações e comunidades muitas 
vezes não são claros, visto que os indivíduos podem se locomover e 
habitar diferentes ambientes. 

Figura 1. Região de contato entre os Campos Sulinos e vegetação de Mata Atlântica no Rio 
Grande do Sul. Foto: Cortesia de Fernando Gertum Becker.

Embora tentemos hierarquizar a ecologia, definindo sua organiza-
ção e similaridades, ela se mostra mais como uma rede interconectada. 
Vejamos um exemplo. No Pantanal, um bioma localizado na região 
central da América do Sul, populações de macacos-prego (Sapajus 
apella) se alimentam de frutos que, muitas vezes, acabam caindo nos 
riachos abaixo da copa das árvores e são consumidos por peixes. Além 
da interação macaco – peixe, as sementes derrubadas pelos primatas 
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e carregadas pela água podem germinar nas margens do riacho. Tais 
processos contribuem para a manutenção das populações de plantas 
no ecossistema. Com a presença de plantas ao longo do curso do ria-
cho, processos erosivos e de assoreamento são evitados, permitindo 
a manutenção das características do corpo d’água e, por consequên-
cia, das espécies quem vivem nela. É claro que esse sistema descrito 
não envolve todo um ecossistema. Peixes que comem sementes são 
apenas algumas das espécies que vivem no riacho. A manutenção das 
populações de plantas também é dada pela dispersão de sementes pelo 
vento, por exemplo. Contudo, essa tripla interação serve como exem-
plo de como as interações bióticas e abióticas promovem e mantêm 
determinadas condições ecossistêmicas. As populações influenciam 
na estrutura das comunidades/ecossistemas e, como resposta, as co-
munidades/ecossistemas influenciam nas populações locais. Uma 
via de mão dupla.

As grandes escalas ecológicas como os biomas também são dinâmi-
cas. A Floresta Amazônica recebe, em média, 27 milhões de toneladas 
de areia todo ano4 do Deserto do Saara. Boa parte da areia é composta 
de fósforo, um macronutriente para as plantas e, portanto, um ferti-
lizante para floresta. O fósforo tem origem em microrganismos mor-
tos de um antigo leito de um lago situado no Chade (centro-norte da 
África). Com o suprimento de fósforo, a Amazônia mantém-se como 
bioma e influencia através de seus rios voadores5 o regime hidrológico 
de boa parte do Brasil. Isso inclui o Pantanal. Se o volume de chuva 
do Pantanal muda, todo o nosso exemplo no parágrafo acima pode ter 
sua dinâmica alterada. É fascinante como as condições de um bioma 
do outro lado do Oceano Atlântico influenciam as espécies sul-ameri-
canas.

4 A NASA divulgou um vídeo sobre a trajetória da areia disponível em: svs.gsfc.nasa.gov/
cgi-bin/details.cgi?aid=11775.

5 Documentário “Os rios voadores da Amazônia - Sem floresta não tem água” pode ser visto 
em: vimeo.com/279543288.

http://svs.gsfc.nasa.gov/cgi-bin/details.cgi?aid=11775
http://svs.gsfc.nasa.gov/cgi-bin/details.cgi?aid=11775
http://vimeo.com/279543288
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2. Dinâmica das populações
Como dito anteriormente, indivíduos de uma mesma espécie orga-

nizados em um mesmo espaço e tempo são definidos como uma popu-
lação. Tais populações podem ser alteradas por quatro taxas: natalida-
de, mortalidade, imigração (entrada de indivíduos) e emigração (saída 
de indivíduos). A interação dessas taxas define se uma população está 
crescendo, estagnada ou diminuindo.

Em ilhas da Escandinávia a dinâmica populacional de um pequeno 
roedor gerou mitos e lendas sobre suicídios em massa e como estes 
animais pensavam no bem de sua população, em períodos de escassez 
de alimentos. Esses mitos surgiram porque os lemingues, um grupo 
de espécies de roedores, se atiravam dos altos penhascos de ilhas ou 
‘preferiam’ se arriscar no mar em migrações de grandes grupos em bus-
ca de outras ilhas para explorar. Os lemingues possuem uma variação 
muito grande na densidade populacional como consequência de seu 
estilo reprodutivo. Estes roedores possuem altas taxas de reprodução, 
o que resulta em uma explosão populacional em um curto espaço de 
tempo. O aumento na taxa de natalidade e baixa mortalidade leva a um 
rápido aumento da densidade populacional dos lemingues.

Esse aumento leva a uma limitação dos recursos, que ocasiona o 
aumento nas taxas de competição intraespecífica. Em busca de no-
vos ambientes com recursos disponíveis, os lemingues, em grupos, 
se empenham em migrações gigantescas, o que por vezes resulta na 
morte desses animais. Com as altas taxas de emigração e mortalida-
des, a população sobrevivente não migrante apresentará uma densi-
dade populacional mais baixa. Com menos indivíduos, mais recursos 
se tornam disponíveis, e a população volta a crescer. Este ciclo popu-
lacional, então, repete-se em um período de 4 anos. O aumento na 
densidade populacional seguida de elevada competição intraespecífica 
pode resultar em mudanças morfológicas na população. Uma das con-
sequências do aumento da competição intraespecífica é a diminuição 
do tamanho corporal dos descendentes (explorada melhor no capítulo 
4, sobre embriologia). A relação entre tamanho corporal e densidade 
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populacional é um padrão causado por mudanças no desenvolvimento 
facilmente observado nas espécies animais que possuem grandes den-
sidades populacionais.

Inversamente, a baixa densidade populacional pode acarretar em 
menor eficácia na obtenção de recursos (ex: animais que caçam em 
grupo) ou maior dificuldade em encontrar parceiros reprodutivos. 
Além disso, populações pequenas também estão mais suscetíveis à en-
dogamia, gerando a perda de diversidade genética da população. Este é 
o caso do Cumaru (Dipteryx alata), uma árvore do Cerrado brasileiro. 
A espécie, que possuía uma grande distribuição, sofreu uma drástica 
diminuição populacional devido às mudanças climáticas do final do 
Pleistoceno. Isso gerou o processo conhecido como gargalo de garrafa, 
ou seja, o pool genético restante da população é apenas uma pequena 
fração da diversidade anterior à diminuição da população. O Cumaru, 
ainda apresenta alta taxa de cruzamentos endogâmicos. A endogamia 
gera um aumento na proporção de homozigose e acúmulo de genes 
deletérios, o que provavelmente resulta na diminuição do potencial 
adaptativo da espécie. 

3. Nicho ecológico
3.1 Conceito de nicho ecológico

O conceito de nicho ecológico é de difícil delimitação, quantifica-
ção e compreensão em ecologia, apesar de ser discutido há mais de 
um século. O nicho é confuso tanto para pesquisadores que formulam 
perguntas de estudo na área, quanto para professores que têm o desafio 
de transpor esse conceito para o contexto de ensino.

No início do século XX, com o trabalho de Grinnel (1917) e Elton 
(1927) o nicho ecológico era uma propriedade do ambiente. Para Grin-
nel o nicho é formado por fatores abióticas em que as espécies se ajus-
tam e que poderia ser determinado a partir de condições ambientais. 
Supondo um ajuste das espécies a essas condições. Já para Elton, o ni-
cho corresponde a uma função desempenhada por quem ocupa e pode 
ser evidenciado pelo papel que a espécie ocupa na cadeia trófica. 
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Ao longo do desenvolvimento do conceito nicho, Hutchinson (1957) 
propôs que o nicho é uma propriedade do organismo que ocupa esse 
espaço. Adicionando a visão de interação entre as espécies onde o ni-
cho deixa de ser algo interente ao ambiente e passa a ser um atributo 
dos organismos. Segundo ele o nicho ecológico é um hipervolume de-
finido por um “espaço multidimensional”, onde cada dimensão repre-
senta um fator ambiental e/ou recurso necessário para a sobrevivên-
cia e reprodução de uma espécie. A determinação do nicho ecológico 
é feita com o conhecimento dos fatores limitantes que atuam sobre 
cada espécie e seus respectivos limites de tolerância. A variação nesses 
fatores limitantes não se deve somente a mudanças ambientais, mas 
também mudanças nas interações entre os organismos e suas caracte-
rísticas fenotípicas.

Nesse sentido, há dois tipos de nicho: o nicho fundamental e o 
nicho realizado. O nicho fundamental representa as condições am-
bientais necessárias para a existência de uma dada espécie sem levar 
em conta as interações interespecíficas (ex: competição, predação, etc.). 
Já o nicho realizado é a parte desse nicho fundamental que a espécie 
realmente consegue ocupar devido as limitações impostas por essas 
interações. Assim, o nicho realizado ou efetivo é sempre menor que o 
nicho fundamental, pois está contido nele. 

Além dos conceitos apresentados, Chase e Leibold (2003) adiciona-
ram a ideia de que o nicho é parte da relação entre organismo e ambien-
te e que isso muda dependendo da espécie. Logo, a ideia construtivista 
é adicionada no conceito de nicho, onde ele resulta da interação do 
organismo e seu meio, mas também o modifica ativamente devido as 
suas atividades biológicas. Portanto, para determinar o nicho de uma 
dada espécie além de conhecer os fatores limitantes é preciso conhecer 
os efeitos desses organismos no ambiente, como construtores de nicho.

3.2 O conceito de nicho e a coexistência entre 
espécies

O conceito de nicho nos auxilia a compreender como as espécies 
podem conviver no mesmo espaço-tempo sem serem excluídas por 
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competição. Um exemplo é a relação entre cupins que coabitam o 
mesmo cupinzeiro, em uma relação de inquilinismo. Enquanto uma 
constrói o cupinzeiro, outras (as inquilinas), o invadem. Buscando en-
tender como se dá a coexistência entre elas, Florencio e colaborado-
res (2013) encontraram que a segregação da dieta pode explicar como 
elas conseguem coexistir. Nesse caso, os inquilinos consomem recur-
sos de fontes (grupos de plantas) e níveis de decomposição diferentes 
dos construtores. A segregação de nicho alimentar se mantém mes-
mo quando as inquilinas são removidas. Ou seja, há possibilidade de 
que a partição alimentar não seja resultado da atual interação entre 
os cupins, mas sim de características fixadas ao longo da evolução da 
interação entre eles.

3.3 Teoria da construção de nicho e herança ecológica

A ideia de um nicho construtivista visto no conceito de nicho suge-
rido por Chase e Leibold (2003) foi sugerida inicialmente por Levins e 
Lewontin (1985): “O organismo influencia sua própria evolução, sendo 
objeto da seleção natural e criador das condições dessa seleção”. Essa 
ideia é bem diferente da visão adaptacionista dos demais conceitos de 
nicho, onde o organismo é um agente passivo e apenas se adapta a um 
ambiente sem conseguir modificá-lo ativamente.

Essa discussão culminou na proposta da Teoria da Construção de 
Nicho, que postula que tudo o que um organismo constrói ou modifi-
ca em seu ambiente pode ser herdado pelas gerações futuras. Esse pro-
cesso constante e direcional altera fisicamente o ambiente, tanto em re-
lação a componentes bióticos quanto abióticos. As mudanças geradas 
por construtores de nicho persistem no tempo e ultrapassam o prazo 
de vida dos indivíduos que o geraram inicialmente (veja também o 
capítulo 5). Os organismos, assim, herdam além dos genes, o nicho dos 
seus progenitores (herança ecológica). Essa ideia é diferente daquela 
que costumamos aprender e ensinar, onde só há uma direção evoluti-
va, em que as pressões do ambiente afetam o organismo (ambiente → 
organismo). Quando, na verdade, o organismo também pode alterar o 
ambiente e mudar a pressão sobre si mesmo e sua prole (organismo → 
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ambiente). Nesse sentido, existe uma relação de feedback entre cons-
trução de nicho e seleção natural, onde a adaptação é um processo 
bidirecional (figura 2).

Figura 2. Relação de feedback entre construção de nicho e seleção natural, com uma adap-
tação em um processo bidirecional. Modificado de: extendedevolutionarysynthesis.com/.

A construção de nicho associada à herança ecológica é vista no ca-
ranguejo-eremita terrestre do Pacífico (Coenobita compressus). O ca-
ranguejo, ao habitar conchas de gastrópodes, modifica-a erodindo a 
parede a fim de melhor se acomodar em seu interior. Nesse processo 
de erosão, a estrutura fica mais leve e mais fácil de ser transportada. 
Essa construção é herdada entre as gerações, pois ao longo do seu de-
senvolvimento os caranguejos precisam de conchas maiores que já te-
nham sido remodeladas. Porém, a principal maneira de conseguir isso 
é socializar com outros caranguejos que também precisam trocar as 
suas por uma nova. Para avaliar como a construção de nicho influencia 
a socialização e sobrevivência desses caranguejos, Laidre (2012) retirou 
os caranguejos de suas conchas originais e alocou em outras remode-
ladas por espécies evolutivamente próximas e em outras não remode-
ladas.

Os resultados apontam que a sobrevivência de caranguejos realo-
cados em conchas remodeladas foi superior em relação àqueles que 
habitaram não remodeladas, após 24 horas de experimento (figura 3A). 

http://extendedevolutionarysynthesis.com/
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A explicação é que os caranguejos que habitam conchas não remode-
ladas não conseguem se alocar completamente dentro dela (figura 3B), 
ficando expostos a predadores. Ao contrário, os que habitam conchas 
remodeladas (figura 3C), deixam apenas sua garra esquerda exposta, 
que utilizam para defesa. Sendo assim, essa construção de nicho é her-
dada entre gerações e reforça, evolutivamente, a capacidade de socia-
lização desses caranguejos, pois eles apenas se reúnem para a troca de 
conchas.

Figura 3. Porcentagem de sobrevivência do caranguejo-ermitão comparando: (A) conchas 
remodeladas e não remodeladas ; (B) Exposição dos indivíduos em conchas não modela-
das; e (C) conchas remodeladas. Modificado de Laidre (2012).

A habilidade da nossa espécie em mudar ativamente o ambiente em 
que vive também pode ser compreendida como uma construção de 
nicho, uma vez que o ambiente modificado é herdado por populações 
seguintes, mesmo que não exista herança genética para tal compor-
tamento. As mudanças no uso do solo, urbanização, desmatamento, 
introdução de espécies exóticas e diversas outras atividades que reali-
zamos, influenciam diretamente os padrões de seleção natural em ou-
tras espécies, conduzindo eventos evolutivos, como a extinção a nível 
global. Essa construção de nicho persiste no tempo, afetando a biodi-
versidade passada, atual e, possivelmente, futura, conforme pode ser 
visto no capítulo 10 do volume II desta obra.
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4. Interações ecológicas
A passagem de energia dos níveis tróficos primários, representados 

pelos organismos autotróficos, passando pelos seus consumidores (or-
ganismos heterotróficos), até chegar aos decompositores, é denomi-
nada de cadeia alimentar. Apesar das cadeias serem mostradas como 
isoladas, Charles Elton (1920) postulou que elas fazem parte de uma 
complexa teia alimentar, formando as redes tróficas. Contudo, as es-
pécies não interagem apenas para obter alimento, elas podem interagir 
competindo ou cooperando com outras, por exemplo. À medida que 
adicionamos novas conexões, ou seja, interações de diferentes tipos e 
não apenas as relações alimentares entre as espécies, essas redes vão se 
tornando um emaranhado de ligações que não seguem a linearidade 
vista nas cadeias tróficas. É importante pontuar que os livros didáticos 
costumam descrever as interações em relação ao benefício ou prejuízo 
para cada espécie envolvida diretamente na interação. Pouco se aborda 
acerca dos possíveis efeitos evolutivos que a interação tem sobre as espé-
cies envolvidas direta ou indiretamente em cada caso. 

Uma das formas de descrever as interações entre os elementos das 
comunidades, seja entre indivíduos ou entre espécies, é através da 
construção de redes de interações ecológicas. Com este tipo de infor-
mação, os ecólogos conseguem prever se uma comunidade está saudá-
vel ou apresenta riscos de extinção. O que torna o estudo das redes de 
interações fundamental na ecologia atual, sendo considerada essencial 
para um entendimento das respostas das comunidades biológicas às 
mudanças ambientais.

A rede de interação na figura 4 representa diferentes tipos de inte-
rações entre plantas, insetos, pássaros e roedores. A rede em formato 
circular (figura 4-A) representa todas as interações mensuradas na co-
munidade. Já as figuras 4-B à H, representam as interações de um sub-
conjunto da rede principal, destacando espécies de dois ou três níveis 
tróficos específicos. As cores indicam diferentes espécies em um dado 
nível trófico. Por exemplo, na rede 4-C, em verde estão representadas 
as espécies de plantas, em vermelho claro as espécies de roedores, que 
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se alimentam das sementes das plantas, e em vermelho escuro as es-
pécies de ectoparasitas dos roedores. Cada linha ligando duas espécies 
representa uma interação entre elas. Assim, podemos perceber que 
as relações interespecíficas ficam cada vez mais complexas à medida 
que adicionamos mais conexões a nossa rede de interação. Também é 
possível perceber a interdependência das espécies, que interagem em 
menor ou maior grau entre si. Dessa forma, se ocorrer uma extinção, o 
resultado para uma segunda espécie pode variar, dependendo do tipo 
de interação. Por um lado, pode acarretar a diminuição da abundância 
e/ou extinção de segundas espécies, se estas dependiam para sobrevi-
ver em algum grau da espécie extinta, como um mutualismo. Por outro 
lado, pode levar ao aumento da abundância, se essa sofria pressão ne-
gativa da espécie extinta, como a predação.

Figura 4. Redes de interação entre espécies na Fazenda Norwood, Somerset, Reino Unido. 
A) Rede inteira formada pela união das outras redes menores, onde cada círculo represen-
ta uma espécie. B-H) Visualizações de cada uma das sete redes, onde cada bloco é uma 
espécie e a sua largura ou comprimento representa a abundância relativa. As cores verde 
escuro e verde claro nos círculos e blocos representam plantas nativas e de colheita, res-
pectivamente. As outras cores indicam grupos de animais conforme o título acima de cada 
rede. Os comprimentos dos blocos das plantas representam a proporção de suas intera-
ções com os animais em cada rede. Modificado de Pocock (2012).
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As interações interespecíficas podem desencadear processos coevo-
lutivos. A coevolução pode ser entendida como a evolução coinciden-
te entre duas espécies em íntima interação. Nesse caso, a evolução da 
espécie A desencadeia pressões seletivas na espécie B, que em resposta 
também acaba levando a pressões seletivas na espécie A.

4.1 Hipótese da Rainha Vermelha e Coevolução 

A Hipótese da Rainha Vermelha proposta por Leigh Van Valen 
(1973) postula que espécies que interagem evoluem de maneira que a 
competição entre elas se mantenha estável. O nome é uma alusão à 
obra de Lewis Carroll chamada “Alice através do espelho”, onde a Ra-
inha Vermelha fala para a Alice: “Aqui, como você pode ver, é preciso 
correr o máximo possível para permanecer no mesmo lugar”. Isso ocor-
re não só com espécies que estão competindo pelos mesmos recursos, 
mas também em interações de predação e parasitismo. Por exemplo, 
se um predador ou um parasita obtiver uma novidade evolutiva sele-
cionada, as populações de presa ou hospedeiro vão diminuir e só vão 
conseguir sobreviver se conseguirem responder a essa novidade, caso 
contrário, poderá ocorrer a sua extinção. Essa ideia ajuda a desfazer 
uma das concepções mais equivocadas em evolução, que é a ideia de 
que a seleção natural necessariamente produz organismos que estão 
perfeitamente adaptados a um ambiente. Como essa mudança evolu-
tiva nos organismos segue um ambiente em constante mudança, uma 
adaptação perfeita não existe. Tanto pelos alvos de seleção permane-
cerem sempre em modificação, quanto porque as espécies geram pres-
sões seletivas o tempo inteiro sobre si mesmas e sobre as outras - ou 
seja, coevoluem.

4.2 Competição interespecífica

A competição é uma interação ecológica diversa, podendo ocorrer 
por qualquer recurso, como alimentos ou área de vida. Como conse-
quência, a competição pode desencadear respostas evolutivas diversas 
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dentre as quais aqui focaremos no processo de coexistência de espécies, 
deslocamento de caracteres e efeito sob a especiação.

Os recursos disponíveis no ambiente são limitados e isso restringe 
o número de indivíduos que o ambiente suporta. Em algum momento, 
as espécies irão competir por determinado recurso (figura 5A). A com-
petição entre duas espécies resulta em uma assimetria competitiva, 
ou seja, uma espécie tende a ser competitivamente superior a outra. 
Nesse caso, ocorre o postulado pelo princípio de Gause, onde a es-
pécie competidora mais forte acaba por extinguir o competidor mais 
fraco, conforme o exemplo hipotético da figura 5B. 

Por outro lado, ao longo da história evolutiva, surgiram alguns me-
canismos de coexistência que normalmente estão relacionados à se-
gregação de alguma dimensão do nicho. Um exemplo é descrito por 
Kubiak e colaboradores (2017) ao analisarem a interação entre duas 
espécies de roedores subterrâneos, chamados de tuco-tucos (Ctenomys 
flamarioni e C. minutus) no litoral do sul do Brasil. Quando as espécies 
ocorrem em alopatria (geograficamente separadas) não apresentaram 
diferença morfológica e nem de dieta. 
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Figura 5. Três cenários possíveis resultantes da competição. Em (A), ocorre a competição 
de dois roedores por sementes, que pode levar a exclusão competitiva de uma delas (B), 
ou segregação de nicho (C) levando uma espécie a se alimentar de sementes pequenas 
e outra de sementes grandes, em alguns casos a segregação pode levar à especiação (D).

Contudo, os indivíduos de C. minutus quando em simpatria (ocor-
rência sobreposta) com C. flamarioni apresentaram uma redução do 
seu tamanho corporal. As mudanças morfológicas podem ser resulta-
do de modificações também relacionadas à dieta, conforme relatado 
por Lopes e colaboradores (2015). A diferenciação morfológica, pro-
vavelmente devido a mudanças na dieta, leva a redução da competi-
ção entre as populações (figura 5C). Tal diferenciação morfológica em 
populações simpátricas, que em suma atenua a pressão de competição, 
recebe o nome de deslocamento de caractere.

A competição também pode desencadear processos de especiação e 
radiações evolutivas (figura 5D). Como visto acima, a competição pode 
levar à segregação de nicho e deslocamento de caracteres. No exemplo 
da figura 5D, o deslocamento de caractere, aqui assumido como o au-
mento do tamanho da mandíbula, permite que novos nichos sejam 

“abertos”. Ou seja, uma mandíbula maior possibilita que os roedores 
consumam vários tipos de sementes grandes, antes indisponíveis devi-
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do a sua pequena mandíbula (figura 5D). Tal fenômeno de abertura de 
novos nichos é chamado de oportunidade ecológica. Posteriormente, 
a competição por sementes pode levar as populações a evoluírem sob 
um nicho mais estreito, ou seja, alimentar-se de apenas um tipo de 
semente grande (preta, laranja ou azul). Tal especialização aumenta o 
grau de isolamento mesmo entre populações simpátricas, acarretando 
em isolamento reprodutivo e, consequentemente, aumenta a chance 
de especiação (Ver box “Diversificação de espécies em ilhas”).

4.3 Predação

A predação ocorre quando um indivíduo (predador) se alimenta de 
outro indivíduo de espécie distinta (presa), levando-o a morte. Atual-
mente o pastejo/herbivoria e o parasitismo (discutido separadamente, 
abaixo), que não necessariamente matam a presa, são considerados 
formas de predação.

Um olhar sobre a evolução animal-planta

A predação das plantas (também chamada herbivoria) por inse-
tos surgiu há pelo menos 400 milhões de anos. Além disso, plantas 
(>  300.000 espécies) e insetos (>1.6 milhão de espécies) são grupos 
muito abundantes e ricos em espécies. O fato de muitas espécies de 
insetos em algum momento do seu ciclo de vida se alimentarem de 
plantas, torna a defesa química possivelmente uma das estratégias an-
tipredação mais comum do planeta.

Se compostos químicos, que inibem a ação dos herbívoros, surgem 
nas plantas, possivelmente serão positivamente selecionados, certo? 
Nem sempre. A seleção de compostos anti-herbívoros parece ocorrer 
preferencialmente em espécies muito predadas. Provavelmente a pre-
sença de tais compostos em plantas pouco predadas pode ser desvan-
tajosa e só se mantém quando realmente lhe confere proteção.

Em espécies onde as defesas químicas parecem fazer a diferença sob 
o fitness das plantas, a predação pode levar a processos coevolutivos 
travados entre plantas e insetos (figura 6). Por um lado, as plantas e 
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seus fitoquímicos, por outro os insetos com mecanismos que podem 
sobrepujar os compostos químicos. De modo geral, os compostos quí-
micos de defesa são caracterizados como impalatáveis e/ou tóxicos aos 
insetos. Ao longo da história evolutiva, surgiram alguns mecanismos 
que possibilitam os insetos sobrepujar as defesas químicas das plan-
tas. Entre tais novidades estão o surgimento de enzimas capazes de 
metabolizar os compostos químicos das plantas, ou a capacidade de 
estocá-los no seu tecido adiposo, ou ainda a alta atividade de enzimas 
digestórias. Assim, a pressão seletiva de um lado é, portanto, contraba-
lanceada pelo surgimento de novidades evolutivas do outro lado. Im-
portante salientar que a coevolução não necessariamente ocorre em 
intervalos curtos de tempo. Nem toda nova geração apresenta uma 
característica de defesa nova.

Figura 6. Esquema conceitual do processo coevolutivo entre insetos e plantas. Na foto, 
lagartas do gênero Morpho. Foto: Pedro Peixoto Nitschke. 

A herbivoria pode ser parte da explicação de porquê existem tantos 
insetos no planeta. Em muitos casos, insetos herbívoros apresentam 
maiores taxas de diversificação em relação a outros insetos não herbí-
voros. Com a enorme disponibilidade de recursos oferecida pelas plan-
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tas, um amplo nicho é aberto aos insetos herbívoros. Além disso, o 
processo coevolutivo acima descrito pode levar a especialização de ni-
cho, ou seja, a espécie de inseto acaba por se alimentar apenas de uma 
ou poucas espécies de plantas com a qual apresenta uma história evo-
lutiva conjunta. Nesse sentido, tal especialização provavelmente tenha 
levado a menores taxas de competição entre os insetos, e consequen-
temente, menor exclusão competitiva. Ademais, com a especialização 
de nicho as populações de insetos tendem a segregar espacialmente, 
permanecendo preferencialmente em manchas onde a planta que lhe 
serve de recurso se encontra, o que pode levar ao isolamento reprodu-
tivo das populações e, potencialmente, à especiação.

Considerando os vertebrados, a herbivoria pode alterar ou manter a 
distribuição dos ecossistemas. Possivelmente isso ocorreu nos Campos 
Sulinos, onde é provável que a megafauna de herbívoros, hoje extinta, 
tenha responsabilidades sobre o impedimento da expansão da Floresta 
Atlântica sobre os Campos Sulinos (a distribuição dos Campos Sulinos 
também é determinada pelo fogo, que atua em conjunto com o paste-
jo). A pressão de pastejo, nesse caso, impediu que espécies florestais se 
tornassem abundantes o suficiente para a expansão da Floresta Atlân-
tica. Atualmente o gado faz papel similar. Fenômeno semelhante pos-
sivelmente ocorre nas savanas africanas, onde ainda existem grandes 
herbívoros.

Consequências da predação na história de vida das presas

A predação também pode levar a mudanças no desenvolvimento 
das presas. Em um estudo sobre a dinâmica de predação, Reznick e 
Endler (1982) verificaram se diferentes taxas de predação afetam as po-
pulações de uma espécie de lebiste (Poecilia reticulata), considerado 
um peixe ornamental, originária da América Central e do Sul. Eles 
descobriram que lebistes expostos a altas taxas de predação apresen-
tam maturação sexual precoce de fêmeas e machos, além de maior 
investimento reprodutivo em relação a populações menos predadas. 
Populações mais predadas também apresentam, em média, prole mais 
numerosa e indivíduos de menor tamanho corporal, em relação a po-
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pulações menos predadas. A predação, portanto, pode desencadear 
mudanças no padrão da história natural da espécie. Sabe-se que a di-
minuição do tamanho corporal pode apresentar algumas desvantagens, 
como diminuição da capacidade competitiva. Nesse caso, as espécies 
podem ser duplamente prejudicas, primeiramente pela predação em 
si, e secundariamente pela alteração de sua história natural, que pode 
gerar desvantagens frente a outras interações.

4.4 Parasitismo

Parasitismo e a perda de complexidade

A evolução biológica frequentemente é associada, de forma errônea, 
a uma ideia de progresso. Aliada a esse pensamento, existe a noção 
de aumento de complexidade ao longo da história evolutiva. É inegá-
vel que alguns organismos mais complexos evoluíram de seres menos 
complexos dependo da característica avaliada. Contudo, o aumento 
gradual de complexidade, como lei geral, é uma ideia equivocada, pois 
a evolução não segue nenhuma direção preestabelecida (veja o capítu-
lo 10).

O parasitismo é um bom modelo de estudo para desfazer essa 
concepção equivocada de tendência de aumento da complexidade. O 
parasitismo é um tipo de interação simbiótica onde um organismo, 
denominado parasita retira seu alimento de outro organismo denomi-
nado hospedeiro. Nessa interação, o parasito tem benefício enquanto 
o hospedeiro é prejudicado. Há evidências de que o hábito parasita 
evoluiu de forma independente em mais de duzentos grupos de ani-
mais, incluindo cnidários, moluscos, artrópodes, rotíferos e anelídeos. 
Além disso, em alguns casos, organismos parasitass menos complexos 
descendem de organismos mais complexos. Portanto, há uma simplifi-
cação e redução de complexidade molecular, estrutural, morfológica 
e comportamental. 

Segundo Mikhailov e colaboradores (2016), isso ocorreu com os 
Ortonectídeos, um pequeno filo parasita de animais marinhos. A sim-
plificação desse filo está associada à redução de genes do desenvolvi-
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mento em relação aos seus parentes mais complexos, como os platel-
mintos, anelídeos e moluscos. Os Ortonectídeos possuem um número 
reduzido de genes do desenvolvimento relacionados ao sistema ner-
voso. Tal redução implica em uma condição de simplificação derivada, 
em que a maioria dos grupos de genes ortólogos, que possivelmen-
te estavam presentes no ancestral, foi perdida. Essas evidências tem 
uma grande importância na explicação da diversidade biológica, pois 
o processo evolutivo não possui uma direção preestabelecida. Assim, 
ele pode originar espécies mais ou menos complexas, dependendo das 
contingências experienciadas pela linhagem ancestral.

Parasitismo e a reprodução sexuada

A relação coevolutiva entre hospedeiro e parasita está intimamen-
te relacionada à reprodução sexuada. A reprodução sexuada é muito 
custosa sob o ponto de vista energético. As espécies possuem atributos 
específicos para a seleção sexual, por exemplo, a coloração das penas 
de pavões machos. Sendo assim, é possível questionar, qual seria a van-
tagem desse custo? Uma hipótese é que esse tipo de reprodução bene-
ficie os organismos através da recombinação genética durante a meio-
se. Hospedeiros com uma maior variabilidade genética conferida pelo 
processo de recombinação têm uma capacidade maior de responder à 
pressão seletiva do parasita, assim como o contrário também ocorre. 
Este ciclo de coevolução se mantém, perpetuando uma situação onde 
hospedeiro e parasita estão mudando para permanecerem na mesma 
condição conforme a Hipótese da Rainha Vermelha (discutida ante-
riormente). Isso também explica porque organismos clones têm uma 
probabilidade maior de serem dizimados. Nesse sentido, a reprodução 
sexuada é um dos processos que fornece a variabilidade que mantém 
essa corrida armamentista entre hospedeiros e parasitas.

4.5 Mutualismo
Normalmente, o mutualismo é ensinado como uma interação que 

envolve benefício mútuo e “amigável” entre duas espécies. Contudo, 
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essa visão é equivocada, pois o mutualismo nem sempre é uma relação 
sem conflitos, mas sim um caso de exploração mútua. Tal exploração é 
tão dependente para alguns grupos que eles podem apresentar dificul-
dades de sobrevivência caso ocorram de forma separada.

Mutualismo trófico obrigatório para quem? Os superorganismos 
líquens

O mutualismo trófico envolve a especialização na obtenção de re-
cursos alimentares, onde cada espécie supre um recurso limitado que 
o outro não conseguiria obter de forma solitária. Em alguns casos, ape-
sar de normalmente interpretarmos que ocorre um benefício mútuo, a 
relação mutualística se apresenta como uma linha tênue para outros 
tipos de interações simbióticas. Os líquens são um bom exemplo disso. 

 

Jenkins e Richards (2019) demonstraram que os liquens podem ser 
compreendidos como um superorganismo. Ao contrário do que era 
descrito anteriormente, os liquens podem ser constituídos por mais 
de um fungo. Nesse caso, por fungos Ascomycotas e Basidiomycotas, 
mais o organismo fotobionte, como alga verde e/ou cianobactéria (fi-
gura 8). Ainda há poucos estudos ecológicos que busquem compreen-

Figura 7. Anatomia da interação de um líquen, 
demonstrando a formação de um superorga-
nismo através da associação de mais de um tipo 
de fungo com uma alga. Modificado de Jenkins 
e Richards (2019).
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der essa interação, mas sabe-se que as algas conseguem se reproduzir 
e sobreviver sem os fungos. Já os fungos, que possivelmente aprisiona-
ram a alga ao longo do processo evolutivo, não conseguem sobreviver 
sem tal interação. Provavelmente, essa dependência se deve à especia-
lização dos fungos em utilizar os compostos de carbono produzidos 
pelas algas. Nesse sentido, os líquens podem não estabelecer, de fato, 
uma relação mutualística obrigatória, uma vez que a dependência não 
parece ser mútua entre a alga e os fungos. As interações em parte são 
moldadas por processos eco-evolutivos, e estão sujeitas à mudança ao 
longo do tempo, não apenas na intensidade, mas também do próprio 
tipo de interação.

Mutualismo defensivo: linha tênue entre mutualismo, predação 
e parasitismo

Uma das interações mais conhecidas acontece entre lagartas e for-
migas. Essa interação é um clássico exemplo de mutualismo defensivo, 
pois as formigas exploram secreções nutritivas produzidas por glân-
dulas especializadas das lagartas, enquanto elas são protegidas contra 
predadores e parasitas. É evidenciado que essa proteção propicia uma 
sobrevivência maior do que aquelas que não são cuidadas. A histó-
ria evolutiva das borboletas pode incluir eventos de especiação e di-
versificação devido a essa relação. A segunda maior família da ordem 
Lepidoptera (borboletas e mariposas), denominada de Lycaenidae, 
tem várias espécies com registros de interação. Elas possuem diver-
sas adaptações morfológicas e comportamentais que possibilitam isso, 
como uma cutícula 20 vezes mais grossa e órgãos especializados como 
o nectário dorsal que emitem substâncias capazes de apaziguar as for-
migas. Algumas espécies passam do mutualismo para a predação, em 
que as lagartas possuem uma carapaça que as protege do ataque de for-
migas adultas, enquanto devoram ovos e pupas. Em alguns casos mais 
extremos, ocorre o surgimento do parasitismo a partir do mutualismo. 
Isso ocorre quando sinais químicos comumente utilizados pelas lagar-
tas são tão específicos em relação às formigas, que as formigas acabam 
reconhecendo as lagartas como outras formigas. Um exemplo é o que 
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acontece no gênero Phengaris, que habita ninhos de formigas Myrmica 
durante um período da vida e acabam sendo alimentadas pelas for-
migas. Nesse sentido, mesmo dentro de uma relação de mutualismo, 
pode ocorrer uma relação de predação e parasitismo, demonstrando 
como o tipo de interação não é estática.

Mutualismo dispersivo: coevolução e coespeciação inseto – 
planta

O mutualismo dispersivo envolve uma interação inseto-planta em 
que animais normalmente transportam pólen em troca de recompen-
sas como o néctar. Interações entre plantas com flores (Angiospermas) 
e seus insetos polinizadores são uma história longa e íntima de relação 
coevolutiva, que já dura aproximadamente 100 milhões de anos. Um 
dos exemplos mais conhecidos é a interação mutualística de dispersão 
entre a vespa-do-figo e as figueiras. Onde não há vespas, o figo (infru-
tescência) não se desenvolve, e vice-versa. O ciclo de reprodução das 
vespas só ocorre dentro dos figos.

Vespa polinizadora versus vespa parasita

A interação não é a mesma para todas as espécies de vespas: existem 
espécies que polinizam em uma relação mutualística, enquanto outras 
são parasitas. Weiblen e Bush (2002), com o intuito de avaliar a diver-
sificação de vespas que polinizam (gênero Ceratosolen) figos (gênero 
Ficus) comparada a das vespas que parasitam (gênero Apocryptopha-
gus) as inflorescências, fizeram uma análise da evolução dessa relação. 
Análises filogenéticas entre os três gêneros estudados permitem a in-
ferência do padrão histórico dessa interação. Por um lado, os autores 
identificaram que figos e vespas polinizadoras apresentam um alto 
grau de coespeciação (ocorre quando a interação entre duas espécies 
é tão próxima que ocasiona uma especiação em paralelo) (figura 8A).

Por outro lado, figos e vespas parasitas não apresentaram coespe-
ciação (figura 8B). Os padrões observados demonstram que apesar de 
existirem vespas parasitas, a coespeciação só ocorre na interação espe-
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cífica entre figo–polinizador. A principal hipótese do porquê isso ocor-
re, é pelo fato de que as vespas parasitas são menos restritivas em rela-
ção às suas exigências reprodutivas. Isso demostra como a evolução em 
longo prazo evidencia uma interação ecológica interdependente entre 
as vespas polinizadoras e sua relação de mutualismo com o figo.

Figura 8. (A) Padrão coevolutivo da interação de mutualismo entre o figo (Ficus) e vespas 
polinizadoras (Ceraosolen). (B) Por outro lado, as interações de parasitismo entre o figo 
(Ficus) e vespas parasitas (Apocryptophagus) não demonstram coespeciação, pois várias 
espécies podem atacar um único hospedeiro e algumas espécies hospedeiras não são ata-
cadas. Modificado de Weiblen e Bush (2002).

5. Sucessão ecológica e a ausência de clímax
Sucessão ecológica é a mudança ordenada da composição de espé-

cies nas comunidades ao longo do tempo. É geralmente dividida em 
três fases: (1) ecese, fase inicial, com estabelecimento de espécies pio-
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neiras; (2) sere, fase intermediária, com aumento do número de espé-
cies e maior produção de biomassa e; (3) clímax, fase final da sucessão 
onde, em teoria, a sucessão de espécies cessaria com o predomínio de 
espécies com altas capacidades competitivas.

A comunidade como um todo dificilmente alcança o clímax. Fre-
quentemente ocorrem perturbações como quedas de árvores, queima-
das, desmoronamentos, entre outros eventos, que abrem espaço para 
que espécies pioneiras se estabeleçam e reiniciem a sucessão (figura 
9). Aqui nos referimos a distúrbios não antropogênicos, o segundo ca-
pítulo de ecologia (no volume II) foca nos distúrbios causados pelos 
humanos. Assim que um ambiente sofre uma perturbação, e os indiví-
duos morrem, as espécies pioneiras se estabelecem de duas maneiras: 
ou por banco de sementes presente no solo, ou por dispersão de uma 
área adjacente. Focaremos aqui no segundo caso. 

Figura 9. Comunidade em diferentes estágios de sucessão ecológica, devido a um distúr-
bio, nesse caso a queda de uma árvore adulta. Abaixo, a relação entre dispersão e capaci-
dade competitiva, considerando estágios diferentes da sucessão.

Considerando as espécies pioneiras, a capacidade dispersiva dos 
organismos permite que as espécies consigam alcançar áreas de maior 
probabilidade de sobrevivência. Geralmente tais áreas são paisagens 
que há pouco sofreram algum distúrbio, apresentando inicialmente 
baixa densidade de indivíduos, e, consequentemente, menor competi-
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ção interespecífica. Nesse sentido, espécies que apresentarem grandes 
capacidades de dispersão terão maior probabilidade de sobrevivência.

Por outro lado, espécies das fases mais avançadas da sucessão, mais 
próximas ao clímax, geralmente apresentam menor capacidade dis-
persiva que espécies pioneiras. Entretanto, as espécies de fases tardias 
são melhores competidoras em relação às pioneiras. A superioridade 
competitiva se dá geralmente pelo maior tamanho dos indivíduos, que 
acabam por bloquear parcialmente a radiação solar que chega ao nível 
do solo. Isso reduz o crescimento dos indivíduos pioneiros, de menor 
porte. Outro fator que define a substituição das espécies pioneiras por 
espécies tardias é a disponibilidade de nutrientes no solo. O início da 
sucessão pode apresentar solos mais pobres em nutrientes, onde as es-
pécies pioneiras conseguem se estabelecer, mas as tardias não. Com o 
tempo e a formação e decomposição da serrapilheira (camada detritos 
vegetais sobre o solo), a disponibilidade de nutrientes aumenta, permi-
tindo o estabelecimento de novas espécies.

Temos aqui um embate: espécies pioneiras se estabelecem mais rá-
pido, mas após determinado tempo são excluídas por competição, en-
quanto que espécies tardias se estabelecem mais vagarosamente, mas 
dominam o habitat assim que chegam. Em ecologia esse embate re-
cebe o nome de trade-off. O constante surgimento de distúrbios nas 
comunidades impede que ao longo da história evolutiva as espécies 
pioneiras sejam extintas. Por outro lado, a presença de espécies pio-
neiras possibilita, em parte, que espécies tardias se estabeleçam em lo-
cais antes pobres em nutrientes. A sucessão ecológica só existe porque 
distúrbios existem, e graças aos distúrbios, as comunidades biológicas 
são mais ricas em espécies, com a diminuição da exclusão competitiva. 

6. Biogeografia
A biogeografia é a ciência que busca entender a distribuição espacial 

da biodiversidade tanto no tempo passado quanto no presente. Embo-
ra por vezes não seja considerada uma subárea da ecologia, mas sim 
uma área da biologia, a ecologia é muito presente em estudos biogeo-
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gráficos. É dividida em duas grandes áreas; a biogeografia ecológica e 
a histórica. A biogeografia ecológica se preocupa com o efeito das con-
dições abióticas (por exemplo: temperatura, umidade) e bióticas (por 
exemplo: mutualismo). Por outro lado, a biogeografia histórica busca 
entender a distribuição das espécies ao longo do tempo, geralmente 
considerando escala de milhões de anos. Os fatores normalmente usa-
dos para explicar as variações geográficas das espécies em tal escala de 
tempo são a deriva continental, o soerguimento de cadeias de mon-
tanhas, a dispersão entre continentes e o histórico climático, como as 
glaciações.

Apesar da diferenciação entre biogeografia histórica e ecológica, am-
bas as áreas se complementam. Assim como um filme é uma sequência 
de fotos reproduzidas rapidamente para dar sensação de movimento, a 
biogeografia histórica pode ser vista como uma série de imagens, onde 
cada foto, a biogeografia ecológica, mostra a distribuição de um grupo 
em um determinado momento no tempo. A união dessas “fotos” com-
põe o filme que conta a história da distribuição desse grupo.

Nessa analogia, a biogeografia ecológica olha apenas para a última 
foto do filme, à medida que novas são adicionadas, conforme o tempo 
passa. Um exemplo desse “filme” é a distribuição potencial da Euterpe 
edulis, conhecida popularmente como palmito-juçara, que apresenta 
distribuição ao longo de todo bioma Mata Atlântica e atualmente está 
em perigo de extinção (figura 10).
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Figura 10. Distribuição potencial de Euterpe edulis. Modificado de Souza & Prevedelo (2019).

Embora exista ao longo de todo bioma, é encontrada apenas no in-
terior da floresta ou em manchas florestais, provavelmente devido ao 
baixo controle da perda de água pelos estômatos e ao menor crescimen-
to vegetativo quando exposta a maior incidência solar. A partir dessas 
informações e pontos de ocorrência da espécie, é possível modelar as 
áreas potencialmente adequadas para a sua ocorrência, consideran-
do algumas dimensões do seu nicho, como a temperatura, umidade 
e a proporção de área florestal. O resultado é visto na figura 10 onde, 
quanto maior o valor de adequabilidade potencial, maior a chance da 
espécie ocorrer naquele local. Considerando apenas o clima, aproxi-
madamente 66% da área da Mata Atlântica é potencialmente adequada 
para a ocorrência de E. edulis. Contudo, devido à alta fragmentação do 
bioma, e consequente impossibilidade da espécie viver em ambientes 
abertos, apenas 15% da área da Mata Atlântica é habitável. Esse é um 
exemplo de biogeografia ecológica. O clima e a cobertura vegetal, nes-
te caso, determinam a distribuição de Euterpe edulis.A partir do mo-
mento que identificamos as relações filogenéticas do gênero Euterpe, 
foi possível rastrear a dispersão do gênero ao longo do tempo (figura 
11). Neste caso, a espécie Euterpe broadwayi possivelmente alcançou 
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as ilhas da América Central (região B na figura 11), onde é endêmica, 
a partir da América Central continental (região A na figura 11). Já a 
sua espécie irmã, Euterpe precatoria var. longivaginata se espalhou pela 
América Central, Andes e Amazônia (regiões A, B e C na figura 11).

Figura 11. Distribuição do gênero Euterpe e Neonicholsonia. Cores dos retângulos repre-
sentam qual região da América a espécie é encontrada. Seta preta indica provável rota 
de dispersão da espécie E. broadwayi, e seta roxa provável rota de dispersão do E edulis. 
Modificado de Pichardo-Marcano e colaboradores (2019).

O palmito Euterpe edulis é endêmico da Mata Atlântica (região F na 
figura 11), e provavelmente dispersou via Floresta Amazônica (região D 
na figura 11). A dispersão do gênero ao longo do tempo é um exemplo 
de biogeografia histórica. Portanto, se estamos interessados em saber 
por que o palmito apresenta a distribuição atual, podemos responder 
que ele só ocorre em tais regiões porque ainda existe floresta preser-
vada ou porque a espécie dispersou através da Amazônia 1,4 milhão 
de anos atrás. A biogeografia então, permite que possamos entender 
a distribuição das espécies sob diferentes perspectivas, considerando 
diferentes escalas temporais e espaciais.

A inviabilidade de E. edulis habitar regiões abertas devido ao baixo 
controle da perda de água pelos estômatos além de melhor eficiência 
fotossintética à sombra, pode ser melhor entendida quando compila-
das as biogeografias ecológicas e históricas. Vimos que o palmito só 
habita regiões de bolsões de Mata Atlântica, logo, poderíamos assumir 
que a espécie é adaptada a viver sob a copa das árvores, com pouca 
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luminosidade. Contudo, o fato das espécies do gênero Euterpe habita-
rem ambientes florestais, com a dispersão do palmito através da Ama-
zônia, leva a provável origem do gênero para as florestas tropicais. Tal 
constatação pode nos indicar que a adaptação à sombra presente no 
palmito, pode ser mais antiga, já estando presente na origem do gênero. 
Se for esse o caso, o palmito apenas “recebeu” tal adaptação, ao invés 
de ter evoluído enquanto habitava a Mata Atlântica. Por fim, traçar a 
origem de um grupo, elucidar como dispersou ao longo do tempo, 
além de quais regiões as espécies habitavam no passado e quais regiões 
habitam atualmente, nos dá um melhor entendimento de como as es-
pécies evoluem ao longo do tempo.

Ilhas são excelentes locais para compreendermos como a evolução 
funciona. Além de serem geograficamente isoladas, existem aos milha-
res, permitindo analisar padrões e processos eco-evolutivos. 

Nanismo e gigantismo em ilhas: o papel das interações para a evo-
lução morfológica

Ilhas apresentam vários casos de gigantismo e/ou nanismo de es-
pécies (figura 12). Considerando mamíferos que vivem em ilhas, de 
maneira geral, o gigantismo está associado com espécies de alimenta-
ção aquática, devido à grande oferta de recursos marinhos. Já o nanis-
mo tende a ser mais pronunciado em espécies insetívoras e morcegos, 
devido a sua dieta não proporcionar a manutenção de indivíduos de 
grande tamanho corporal. Além disso, a ausência de predadores e/ou 
competidores nas ilhas é um fator que “afrouxa” a seleção do tamanho 
corporal, permitindo que organismos maiores possam sobreviver sem 
maiores riscos de serem predados. 

Ilhas como laboratórios eco-evolutivos
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Figura 12. Exemplo de gigantismo (à esquerda) e nanismo (à direita) em ilhas. Os ances-
trais continentais estão representados acima na figura (setas), enquanto as espécies que 
evoluíram em ilhas estão representadas abaixo. Adaptado de Lomolino e colaboradores 
(2013)

Tais padrões evidenciam como interações interespecíficas podem 
moldar a evolução do tamanho corporal de mamíferos. Essa evolução 
morfológica pode, a longo prazo, definir a sobrevivência das espécies 
insulares frente a mudanças climáticas, por exemplo. Em cenários de 
escassez de alimentos, espécies maiores tendem a ser mais facilmente 
extintas, ou ainda, se a temperatura baixar significativamente, espécies 
menores podem sofrer mais com o frio, acarretando em maiores difi-
culdades de sobrevivência.

Diversificação de espécies em ilhas: Adaptação e convergência evo-
lutiva

O caso da evolução dos tentilhões de Darwin em um sistema de 
arquipélago é bem conhecido. Entretanto, falaremos aqui de outro 
caso também conhecido da ciência: os lagartos Anolis que vivem nas 
ilhas e na parte continental da América Central. Em cada uma das 
quatro grandes ilhas (Cuba, Jamaica, Hispaniola e Porto Rico), os Ano-
lis evoluíram em estreita especialização com estratos específicos da ve-
getação (figura 13).

Figura 13. Diferentes usos de habitat pelos lagartos 
Anolis. Cada espécie evoluiu com especializações de 
nicho, tornando-se mais restritas a determinados 
estratos da vegetação. Adaptado de Losos (2009).
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A evolução da especialização 
foi independente em cada uma 
das ilhas. Novamente, interações 
interespecíficas provavelmente 
moldaram a evolução do grupo. 
A competição entre as espécies 
de lagartos desencadeou uma es-
pecialização de habitat entre as 
espécies, reduzindo a sobreposi-
ção espacial de nicho. Embora a 
espacialização ocorra em peque-
na escala, parece ter sido o sufi-
ciente para isolar as populações, 
o que favoreceu a especiação das 
populações.

Repetida evolução da perda da 
capacidade de voo em aves

Dryolimnas sp é uma ave originária de Madagascar que, ao longo das 
últimas dezenas de milhares de anos, dispersou em diversas ocasiões 
para a ilha de Aldabra (Seychelles), situada a aproximadamente 430 km 
ao norte de Madagascar. Os indivíduos que habitam Aldabra acabaram 
perdendo a capacidade de voo devido ao gradual atrofiamento das asas, 
fenômeno que ocorreu mais de uma vez nessa ilha. Fósseis indicam 
que aproximadamente 127 mil anos atrás, os Dryolimnas que habita-
vam Aldabra já tinham perdido a capacidade de voo. Com a flutuação 
do nível dos oceanos no Pleistoceno, a ilha ficou submersa ao menos 
duas vezes, acarretando a extinção da ave na ilha. Entretanto, cerca de 
100 mil anos atrás, quando a ilha reemergiu, uma nova população dis-
persou de Madagascar para a Aldabra e, novamente, com o passar das 
gerações, as aves perderam a capacidade de voo. Possivelmente fatores 
ecológicos, como ausência de predação e competição, podem ter con-
tribuído para a perda da capacidade de voo, uma vez que a ausência de 
voo não parece ser uma desvantagem sob tais circunstâncias.

Figura 12. Exemplo de gigantismo (à esquerda) e nanismo (à direita) em ilhas. Os ances-
trais continentais estão representados acima na figura (setas), enquanto as espécies que 
evoluíram em ilhas estão representadas abaixo. Adaptado de Lomolino e colaboradores 
(2013)

Tais padrões evidenciam como interações interespecíficas podem 
moldar a evolução do tamanho corporal de mamíferos. Essa evolução 
morfológica pode, a longo prazo, definir a sobrevivência das espécies 
insulares frente a mudanças climáticas, por exemplo. Em cenários de 
escassez de alimentos, espécies maiores tendem a ser mais facilmente 
extintas, ou ainda, se a temperatura baixar significativamente, espécies 
menores podem sofrer mais com o frio, acarretando em maiores difi-
culdades de sobrevivência.

Diversificação de espécies em ilhas: Adaptação e convergência evo-
lutiva

O caso da evolução dos tentilhões de Darwin em um sistema de 
arquipélago é bem conhecido. Entretanto, falaremos aqui de outro 
caso também conhecido da ciência: os lagartos Anolis que vivem nas 
ilhas e na parte continental da América Central. Em cada uma das 
quatro grandes ilhas (Cuba, Jamaica, Hispaniola e Porto Rico), os Ano-
lis evoluíram em estreita especialização com estratos específicos da ve-
getação (figura 13).

Figura 13. Diferentes usos de habitat pelos lagartos 
Anolis. Cada espécie evoluiu com especializações de 
nicho, tornando-se mais restritas a determinados 
estratos da vegetação. Adaptado de Losos (2009).
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10
PARECE SIMPLES MAS NÃO É

EQUÍVOCOS COMUNS SOBRE EVOLUÇÃO

Leonardo Augusto Luvison Araújo 
Ronaldo A. Paesi

Introdução

Uma série de pesquisas na área de ensino de ciências tem explo-
rado e categorizado concepções que se distanciam das ideias 
evolutivas. Essas concepções ditas “equivocadas” - por diver-

girem das aceitas pela comunidade científica, sendo persistentes entre 
estudantes de diferentes níveis de formação -, podem aparecer em di-
versos momentos da prática docente quando o assunto é evolução bio-
lógica. Se você já ministrou aulas sobre evolução certamente reconhe-
cerá algumas das ideias discutidas neste capítulo entre os seus alunos.

É importante reconhecer essas concepções equivocadas e saber li-
dar com elas no contexto de ensino, uma vez que muitos estudantes 
terminam a sua formação na educação básica, e mesmo no ensino su-
perior, e continuam perpetuando tais ideias (tabela 1). 

Tabela 1. Algumas concepções equivocadas sobre evolução, segundo o site Understanding 
Evolution (https://evolution.berkeley.edu).

A teoria da evolução implica que a vida tenha evoluído (e continue a evoluir) de forma 
aleatória ou ao acaso.

Evolução resulta no progresso; através da evolução, os organismos estão continuamente 
se aperfeiçoando.

Os organismos podem evoluir durante o seu tempo de vida.

https://evolution.berkeley.edu
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A evolução apenas ocorre de forma lenta e gradual.

Porque a evolução é lenta, os seres humanos não conseguem influenciá-la.

A deriva genética ocorre apenas em populações pequenas.

Os seres humanos não estão mais evoluindo.

As espécies são entidades naturais distintas, com uma definição clara, e são facilmente 
identificáveis por qualquer pessoa.

Seleção natural implica que os organismos tentam se adaptar ao meio.

A seleção natural dá aos organismos o que eles precisam.

Os seres humanos não podem ter impactos negativos nos ecossistemas porque as 
espécies irão evoluir de acordo com o que precisam para sobreviver.

A seleção natural atua para beneficiar as espécies.

Em uma população, os organismos mais aptos são aqueles que são mais fortes, sau-
dáveis, rápidos e/ou maiores.

A seleção natural produz organismos que estão perfeitamente adaptados ao seu 
ambiente.

Todas as características de um organismo são adaptações.

A evolução não é ciência porque não pode ser observada ou testada.

A teoria da evolução é inválida porque é incompleta e não consegue dar uma explicação 
para a biodiversidade que observamos à nossa volta.

As falhas no registo fóssil refutam a evolução.

A teoria da evolução e a religião são incompatíveis.

O presente livro já aborda determinadas concepções equivocadas, 
como aquelas relacionadas com árvores evolutivas no capítulo 1 do Vo-
lume II e sobre antropocentrismo no capítulo 8 do presente volume. 
Neste capítulo, vamos abordar mais especificamente dois grandes gru-
pos de concepções: equívocos relacionados com evolução, natureza 
da ciência e religião; e equívocos sobre processos evolutivos, prin-
cipalmente em relação à seleção natural. O primeiro grupo se refere a 
concepções sobre o estatuto de ciência na biologia evolutiva e a relação 
do conhecimento evolutivo com a religião. O segundo grupo apresenta 
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concepções sobre processos evolutivos que se distanciam das ideias 
científicas, como o equívoco de que a ação da seleção natural produz 
organismos perfeitamente adaptados ao ambiente. Apesar do conceito 
de seleção natural parecer simples e de fácil compreensão, muitas pes-
soas possuem concepções equivocadas sobre o funcionamento deste 
processo e as suas consequências na dinâmica evolutiva. Vamos ver 
cada uma delas.

1. Equívocos sobre evolução, natureza da 
ciência e religião

1.1 Evolução e religião são incompatíveis

Essa discussão não se restringe apenas à relação entre evolução e 
religião, mas de modo mais geral entre ciência e crenças religiosas. Al-
guns grupos religiosos negam teorias científicas que são embasadas e 
consensuais na comunidade científica, como a teoria evolutiva. Esse 
tipo de visão acaba tendo consequências para o ensino, como pode ser 
visto nas investidas de movimentos criacionistas para proibir o trata-
mento de evolução em sala de aula (veja Abrantes e Almeida, 2006).

Muitos destes grupos contrários ao ensino de evolução fazem uma 
leitura literal de textos sagrados, o que acaba colidindo com o conhe-
cimento científico. Entretanto, essa visão não é a regra e, de forma ge-
ral, grupos religiosos não percebem necessariamente um embate entre 
evolução e religião. Muitas perspectivas religiosas inclusive podem 
adaptar o pensamento evolutivo em seu sistema de crenças. Da mesma 
forma, existem muitos cientistas (entre eles biólogos evolutivos) que 
possuem crenças religiosas sem que isso interfira no trabalho científico. 

O próprio Darwin não via necessariamente incompatibilidade 
entre aceitação da teoria evolutiva e as suas crenças religiosas. Pos-
sivelmente, ele nunca tenha deixado de reverenciar um criador (Bizzo, 
2013). Mas um dos exemplos mais interessantes sobre essa questão é 
oriundo de outro grande evolucionista: Theodosius Dobzhansky. Em 
seu famoso texto publicado em 1973, intitulado “Nada na Biologia faz 
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sentido exceto à luz da Evolução”, o biólogo ucraniano defende a evo-
lução como um tema unificador na Biologia, a única explicação para a 
história da vida na Terra (Dobzhansky, 1973). No mesmo artigo, o au-
tor deixa claro que considera um erro tratar evolução e a criação como 
alternativas mutuamente excludentes: 

Sou criacionista e evolucionista. Evolução é o método de Cria-
ção de Deus ou da Natureza. Criação não é um evento que ocor-
reu em 4004 A.C.; é um processo que começou há cerca de 10 
bilhões de anos e ainda está em andamento (Dobzhansky, 1973, 
p. 127). 

Para Dobzhansky, e muitos outros cientistas e religiosos, evolução 
(ciência) e religião não são necessariamente incompatíveis. A teoria 
evolutiva é inclusive endossada pela igreja católica, como pode ser 
constatado na seguinte mensagem do papa João Paulo II, em 1996: 

(...) algumas novas descobertas nos levam ao reconhecimento da 
evolução como mais do que uma hipótese. De fato, é notável que 
essa teoria tenha exercido progressivamente maior influência so-
bre o espírito dos pesquisadores, após uma série de descobertas 
em diferentes disciplinas acadêmicas. A convergência nos resul-
tados desses estudos independentes – que não foram planejados 
nem buscados – constitui em si um argumento significativo em 
favor da teoria.

- Papa João Paulo II, Mensagem à Pontifícia 
Academia das Ciências, 22 de Outubro de 1996.

Uma forma de entender como cientistas e religiosos conseguem 
compatibilizar suas crenças é compreendendo que evolução e religião 
tratam de coisas diferentes. A ciência trata de questões relacionadas 
com fenômenos naturais, já a religião lida com questões que estão para 
além do mundo natural. Essa visão é explicada por Stephen Jay Gould, 
em seu livro Pilares do Tempo:
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(...) a esfera ou magistério da ciência engloba o mundo empí-
rico: de que é feito o universo (fato) e por que ele funciona de 
determinada maneira (teoria). O magistério da religião engloba 
questões de significado e valor moral (Gould, 2002). 

Com isso, não estamos dizendo que ciência e religião não entram 
em conflito. Como já mencionado, isso ocorre com frequência, princi-
palmente quando religiosos fazem afirmações sobre o mundo natural 
baseadas em interpretações de textos sagrados. Um exemplo comum 
é afirmar que a Terra possui alguns poucos milhares de anos, o que 
sabemos que não está de acordo com o conhecimento científico atual. 
Entretanto, o objetivo aqui é mostrar que evolução e religião não são 
necessariamente incompatíveis. Inclusive muitos religiosos e cientistas 
conseguem compatibilizar suas crenças religiosas com o conhecimen-
to científico. Isso é importante no contexto de ensino, pois a concepção 
de que evolução e religião são incompatíveis pode afastar estudantes 
religiosos do conhecimento científico. 

1.2 Professores devem ensinar evolução e criacionismo e 
deixar que os alunos decidam qual a melhor teoria

Acabamos de discutir a suposta incompatibilidade entre ciência e 
religião. Defendemos que não existe uma regra que diga que, ao aceitar 
uma, a pessoa deve rejeitar a outra. Apesar disso, elas possuem objeti-
vos diferentes e tratam de temas distintos. A ciência está preocupada 
com explicações relacionadas com o mundo natural. Uma teoria cien-
tífica tem bases epistemológicas muito diferentes de uma narrativa mi-
tológica. Por isso, não faz sentido em uma aula de biologia o professor 
ensinar a teoria evolutiva e depois falar de criacionismo como uma 
teoria alternativa.

O criacionismo não é uma teoria científica, nem é o caso de ser 
uma teoria científica menos aceita ou menos corroborada. O criacio-
nismo não tem o estatuto de ciência, não sendo capaz de se colocar 
como uma alternativa cientificamente aceitável à teoria evolutiva. Não 
queremos que as visões de mundo dos estudantes sobre religião sejam 
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excluídas ou censuradas. Como colocado anteriormente, os estudantes 
não precisam abandonar suas tradições religiosas para aprender evo-
lução. Mas para isso não é necessário equiparar as narrativas religiosas 
e as teorias científicas. 

A ideia de que devemos ensinar “ambos os lados” pode parecer à 
primeira vista muito razoável e democrática. Mas devemos ter em 
mente que estamos falando de aulas de ciência. Existem muitos espa-
ços na escola para debater narrativas religiosas, e mesmo esses espaços 
não devem ser utilizados para doutrinar em relação a uma determi-
nada visão religiosa. Pensando nas aulas de ciência, caso achássemos 
uma boa ideia ensinar que existe uma alternativa não científica à teoria 
evolutiva, deveríamos utilizar as mitologias de qual religião?

Deve ficar claro que pode ser muito prejudicial caracterizar as ideias 
evolutivas e criacionistas como um “debate” científico. Colocar frente 
a frente uma teoria científica com uma crença religiosa pode confun-
dir os estudantes não apenas em relação aos conhecimentos evolutivos, 
mas também em relação à própria natureza do conhecimento cien-
tífico. Devemos colocar todos os pontos de vista como alternativas 
equivalentes às explicações científicas para explicar o mundo natural? 
Água, ar, terra e fogo devem ser ensinados como uma alternativa à ta-
bela periódica nas aulas de Química? A ideia de que a Terra é plana 
deve ser ensinada como uma alternativa científica igualmente válida? 
Ensinar que o HIV não é a causa da AIDS deveria ser uma explicação 
para estudantes de medicina? Sim, há um pesquisador que sozinho 
defende essa hipótese, que tem implicações desastrosas para o próprio 
tratamento da doença. 

Todas essas opções são absurdas como explicações científicas. Por 
que deveriam ser ensinadas em aulas de ciências? 

1.3 A inexistência de registros fósseis para as formas 
intermediárias pode refutar a teoria evolutiva

Outra concepção relacionada com natureza da ciência é a de que a 
biologia evolutiva busca por fósseis intermediários ou “elos perdidos” 
para reconstruir a história da vida. Uma concepção comum é a de que 
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a ausência de fósseis intermediários é problemática para a teoria evo-
lutiva. Os paleontólogos, no entanto, não esperam encontrar fósseis 
intermediários para reconstruir a história da vida e há uma série de ra-
zões para isso. Em primeiro lugar, a Terra é muito grande para ser ex-
plorada e os paleontólogos precisam se contentar com amostras. Além 
disso, nem todos os organismos são fossilizados, havendo desvios sis-
temáticos de quais organismos podem virar fósseis. Os paleontólogos 
estão mais interessados em caracteres compartilhados por ancestrali-
dade comum. São esses dados que ajudam a contar a história evolutiva 
e não necessariamente a procura por fósseis intermediários.

Esta questão também envolve a forma como a pesquisa evolutiva 
usa evidências para testar hipóteses e gerar conclusões sobre a história 
da vida. A ausência de fósseis intermediários não refuta a teoria evo-
lutiva porque há uma série de observações e evidências indiretas que 
embasam as conclusões históricas da biologia evolutiva. Fósseis, mor-
fologia comparada e sequências de DNA; estratigrafia e datação radio-
métrica para estabelecer eventos no tempo; embriologia, comporta-
mento, fisiologia e bioquímica, entre outros elementos, são utilizados 
para as inferências históricas da teoria evolutiva. 

1.4 Evolução é “apenas” uma teoria

Figura 1. “Ainda afirmo que é apenas uma teoria”.
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Com frequência a evolução é desacreditada como “apenas” uma 
teoria. A palavra teoria, seguindo essa ideia, acaba sendo utilizada de 
uma forma pejorativa, como algo pouco confiável, mera especulação, 
opinião ou ideia individual sobre algo. Mas na ciência, a palavra teoria 
quer dizer algo distinto, se aproximando de um sistema de ideias bem 
fundamentadas empiricamente que são apresentadas como explicação 
ou justificativa para um grupo de fatos ou fenômenos. Obviamente, os 
dois significados são muito distintos um do outro. 

A acepção que trata teoria de forma pejorativa também lida com a 
crença geral de que a ciência tem uma sequência de desenvolvimento 
que passa pelo caminho de hipóteses → teorias → leis, como se teoria 
fosse um elemento da ciência que “não conseguiu chegar” no estatuto 
de lei. No entanto, teorias e leis não são graus de conhecimento, mas 
desempenham papeis distintos na ciência. É claro que existe uma rela-
ção entre leis e teorias, mas não é o caso de que uma simplesmente se 
torne a outra – e isso não tem relação com quanto de evidência empí-
rica está acumulada em cada uma. 

De modo simplificado, podemos dizer que leis são generalizações, 
princípios ou padrões na natureza. A principal função das teorias, por 
outro lado, é descrever e explicar. Por exemplo, Newton estabeleceu a 
lei da gravitação universal, ao descrever matematicamente o seguinte 
princípio: “Matéria atrai matéria na proporção direta das suas massas 
e na proporção inversa do quadrado de suas distâncias”. Enquanto a lei 
permite estabelecer tal regularidade, ela não nos fala porque acontece 
esse princípio. Podemos usar a teoria da Relatividade Geral de Einstein 
para explicar porque as coisas caem, por exemplo.

Além disso, a biologia evolutiva possui ao menos uma lei e ela se 
chama “Lei de Hardy-Weinberg”. Os cientistas que levam o nome desta 
lei perceberam que se não existem fatores evolutivos atuando sobre 
uma população, as frequências gênicas permanecem inalteradas e as 
proporções genotípicas atingem um equilíbrio estável, mostrando a 
mesma relação constante entre si ao longo do tempo (figura 2). Como 
toda lei, essa regularidade ocorre em condições específicas. Essas con-
dições são: a população ser muito grande, os acasalamentos ocorrerem 
ao acaso, todos os membros da população serem igualmente férteis e, 
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obviamente, não existir fatores evolutivos em curso. Uma teoria que 
ajuda a explicar a lei de Hardy-Weinberg é a teoria cromossômica de 
herança, a qual estabelece que as características dos indivíduos são 
condicionadas por pares de fatores (alelos) que se separam durante a 
formação dos gametas, indo apenas um fator do par para cada gameta.

Figura 2. Princípio de Hardy–Weinberg para dois alelos: o eixo horizontal mostra as fre-
quências alélicas p e q; o eixo vertical mostra as frequências genotípicas.

Tanto as teorias quanto as leis científicas podem sofrer modifica-
ções. As evidências acumuladas podem fornecer apoio, validação e 
fundamentação para uma lei ou teoria, mas nunca provarão que essas 
leis e teorias são verdadeiras. Na realidade, o único conhecimento con-
clusivo produzido pela ciência resulta quando uma noção é falsificada. 
Deste modo, tanto leis quanto teorias científicas podem mudar. A pos-
sibilidade de mudança não diferencia uma da outra.

Apesar das teorias e leis cientificas sofrerem modificações, isso não 
significa que elas mudem substancialmente sua estrutura a todo mo-
mento. Aliás, essa é outra ideia recorrente quando se fala que a evo-
lução é “apenas” uma teoria. Se ela é algo sem fundamento sólido e 
apenas uma ideia fugaz, também pode mudar a todo momento. Mas 
este não é o caso e mesmo as mudanças recentes da teoria evolutiva 
não invalidam aquilo que já está bem estabelecido. 



278

ENSINO DE BIOLOGIA: UMA PERSPECTIVA EVOLUTIVA

◀ Voltar ao Sumário

Por exemplo, uma alteração relativamente recentemente na teoria 
evolutiva estabelece que as mudanças evolutivas não podem ser ex-
plicadas exclusivamente pela ação da seleção natural, deriva genética, 
mutação e fluxo gênico. Até alguns anos atrás, a seleção natural era 
considerada o principal mecanismo evolutivo, em conjunto com os 
outros três citados anteriormente. Mais recentemente, a teoria evolu-
tiva passou a combinar a seleção natural com outros mecanismos evo-
lutivos (que podem ser consultados ao longo deste livro). Dessa forma, 
a teoria evolutiva mudou. Mas essa modificação não invalidou o que 
sabemos sobre seleção natural. As críticas não estão voltadas para a 
seleção natural em si, mas para o alcance explicativo da seleção natural 
na evolução da vida como um todo. Como a teoria evolutiva passa a 
combinar a seleção natural com outros mecanismos evolutivos, torna-

-se óbvio que ela perderá parte de seu poder explicativo.

1.5 A evolução é uma teoria em crise

É comum encontrar afirmações de que a teoria evolutiva está em 
crise e que muitos cientistas perderam a confiança em seus postula-
dos. Esse argumento é muito recorrente entre adeptos de movimentos 
criacionistas que, ao constatar debates internos da biologia evolutiva, 
se apressam em afirmar que a evolução é uma “teoria em crise”. Para 
entender porque essa crítica não faz sentido, devemos ter em mente 
que quando pensamos em evolução podemos nos referir às modifica-
ções que ocorrem na biodiversidade ao longo do tempo, mas também 
às explicações científicas relacionadas com esse fenômeno. 

Deve ficar claro que, nos dias de hoje, praticamente toda a comu-
nidade científica aceita o fato de que a evolução ocorre. Você não vai 
encontrar artigos científicos que defendem que os seres vivos não pas-
sam por mudanças ao longo do tempo. Os debates entre os cientistas 
sobre aspectos da teoria evolutiva não envolvem a questão se a evolu-
ção ocorre, mas sim como ela ocorre. 

A teoria evolutiva, como qualquer teoria científica, é uma teoria di-
nâmica, que está se expandindo em termos empíricos e conceituais. 
Nesse sentido, novos temas estão ganhando força na biologia evolutiva, 
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muitos deles discutidos ao longo deste livro, como a biologia evolutiva 
do desenvolvimento, a epigenética e a teoria da construção de nicho. 
Isso não é uma fraqueza da teoria evolutiva, mas justamente mostra 
que ela está se expandindo, em um constante processo de avanços que 
caracteriza o fazer científico. Os novos conceitos não entram necessa-
riamente em conflito com as ideias até então bem estabelecidas, como 
a ancestralidade comum, por exemplo. 

Afirmações que defendem que a teoria da evolução está perdendo 
força estão equivocadas tanto em relação ao cenário atual da biologia, 
quanto em relação à própria natureza da ciência. A teoria evolutiva até 
o momento é a única explicação científica para a diversidade da vida 
na terra. E a ciência, diferente de dogmas imutáveis, pode modificar e 
revisar suas explicações ao longo do tempo, a depender de novos de-
senvolvimentos empíricos e teóricos.

2. Equívocos sobre processos evolutivos
2.1 A seleção natural produz organismos 

perfeitamente adaptados aos seus ambientes

Há muitas razões pelas quais a seleção natural não resulta em solu-
ções adaptativas ótimas em relação ao ambiente. Uma vez que a fisiolo-
gia, a anatomia e o desenvolvimento dos organismos são integrados, a 
evolução adaptativa é geralmente limitada por características vincula-
das ao traço sob seleção. Isso significa que a pressão seletiva pode agir 
em determinada característica e, devido à integração funcional das ca-
racterísticas anatômicas dos organismos, outras modificações restrin-
gem as mudanças adaptativas. Dessa forma, restrições de vários tipos 
(genéticas, ontogenéticas, físicas, energéticas, históricas, etc...) limitam 
a evolução de características complexas. 

Considere, por exemplo, o crescimento dos artrópodes através de 
mudas do seu exoesqueleto. Artrópodes com um corpo maior pode-
riam acessar novos recursos alimentares em seu ambiente. No entanto, 
tal crescimento é restrito pela frequência de mudas do exoesqueleto, o 
qual serve para a proteção do organismo. Isso leva ao que os biólogos 
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chamam de trade-off: o bom desempenho em relação a uma função 
pode implicar em prejuízo em relação a uma outra função.

Outra razão que impede “adaptações perfeitas” por seleção natural 
é o fato de que a pressão seletiva avança em pequenos passos e, cada 
mudança, precisa ser vantajosa em curto prazo. Diferentemente de um 
planejador humano, a seleção natural não pode favorecer modifica-
ções que sejam momentaneamente desvantajosas por saber que ao fi-
nal elas darão uma boa contribuição.

A recorrência do nervo laríngeo, responsável pela inervação dos 
músculos da laringe para a fonação, constitui um exemplo conhecido. 
A sua anatomia é bastante curiosa: um ramo segue direto da base do 
crânio para a laringe; o outro ramo, no entanto, dá a volta em torno da 
aorta e sobe para a laringe (figura 3). 

Como explicar um desvio desne-
cessário como esse? Se em nosso cor-
po esse desvio parece bizarro, imagi-
ne em um organismo com um grande 
pescoço, como a girafa, na qual esse 
nervo apresenta alguns metros. Essa 
estrutura parece dispendiosa e pouco 
adaptativa. O nervo laríngeo reforça 
claramente que a evolução age sobre 
estruturas preexistentes nos ances-
trais. Nesse caso, estruturas como 
guelras em nossos ancestrais trans-
formaram-se nas várias partes que se 
combinaram para formar o pescoço. 

Richard Dawkins nos dá uma boa 
explicação em O maior espetáculo da 
terra: 

À medida que os ancestrais dos mamíferos evoluíram e se dis-
tanciaram de seus ancestrais peixes, nervos e vasos sanguíneos 
foram sendo puxados e esticados em direções confusas, que dis-
torceram as relações espaciais entre eles. O tórax e o pescoço dos 

Figura 3. Imagem representando a anato-
mia dos nervos laríngeos. Fonte: Araújo e 
Paesi (2017).
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vertebrados viraram uma mixórdia, em contraste com a organi-
zada simetria e as repetições seriadas das guelras dos peixes. E 
os nervos laríngeos recorrentes tornaram-se vítimas mais do que 
usualmente exageradas dessa distorção (Dawkins, 2009, p. 535).

Outra consequência de a seleção natural atuar passo a passo, não 
podendo visar ao futuro, é que as modificações que ocorrem no am-
biente populacional podem alterar a pressão seletiva que estava em 
uma determinada “direção” adaptativa. Imagine que mudanças geoló-
gicas, no ambiente ecológico, e pela própria atividade dos organismos, 
que agem continuamente sobre o meio em que vivem, podem mudar 
o curso da evolução. Os efeitos seletivos em uma direção ainda podem 
ser “minimizados” pela ação de outros mecanismos evolutivos, como 
a deriva genética. 

2.2 Os organismos individuais evoluem

Em sala de aula, quando falamos em evolução, muitas vezes os alu-
nos pensam em uma transformação do indivíduo, como ocorre em de-
senhos animados populares tipo Pokémon e Digimon. Por isso, um 
desafio recorrente no contexto de ensino é a compreensão de que a 
evolução é um processo eminentemente populacional. 

Uma das rupturas promovidas pelo pensamento darwinista em re-
lação à história natural precedente foi a substituição das explicações 
transformacionais pelas explicações variacionais de mudança evolu-
tiva. Nas explicações transformacionais, a evolução é entendida como 
o resultado de transformações ocorridas nos componentes individuais; 
ou seja, a mudança evolutiva é explicada por meio das transformações 
de cada indivíduo da espécie. Nas perspectivas variacionais, por sua 
vez, as mudanças evolutivas são explicadas como consequência das 
proporções dos componentes das populações. Nesse caso, a evolução 
biológica é concebida como o resultado das mudanças na proporção 
de organismos com diferentes fenótipos e/ou genótipos na população.

A concepção transformacional não é aceita pelos evolucionistas 
porque não são os indivíduos que se adaptam através da seleção natu-
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ral. Em vez disso, a seleção envolve mudanças na proporção de caracte-
rísticas presentes nas populações ao longo do tempo. Essa modificação 
na proporção, e não uma alteração dos próprios organismos, gera mu-
danças em uma característica particular na população. Em resumo, os 
organismos são alvos da seleção natural, mas não são eles que evoluem, 
e sim as populações.

2.3 A seleção natural dá aos organismos e às espécies 
o que elas precisam

A seleção natural não tem qualquer intenção, nem envolve esfor-
ços, tentativas ou vontades. É tentador pensar que a seleção natural 
promove comportamentos para favorecer a sobrevivência das espécies, 
mesmo que sejam desfavoráveis ou coloquem em risco indivíduos da 
população. 

Quando os alunos ouvem casos de altruísmo na natureza, muitas 
vezes pensam que isso ocorre para o “bem da espécie”. É difícil não 
fazer esse raciocínio ao se deparar com golfinhos que gastam energia 
apoiando um indivíduo doente, morcegos hematófagos que dividem 
o sangue obtido em uma incursão noturna e suricatos sentinelas que 
avisam quando um predador se aproxima, mesmo que isso leve a um 
aumento da chance do próprio indivíduo ser predado. É mais intui-
tivo pensar que a seleção natural promove comportamentos que são 
bons para a espécie como um todo, mesmo que sejam arriscados ou 
prejudiciais para os indivíduos da população. No entanto, a seleção na-
tural favorece características que permitem aos indivíduos sobreviver 
e reproduzir, produzindo mais cópias dos genes desses indivíduos na 
próxima geração. 

Então, qual seria a explicação evolutiva para o altruísmo, se não é 
para o bem das espécies? Existem muitas maneiras pelas quais esses 
comportamentos podem evoluir. Por exemplo, se atos altruístas são 

“recompensados” em outros momentos, esse tipo de comportamen-
to pode ser favorecido pela seleção natural. Esse parece ser o caso de 
algumas espécies de morcegos hematófagos. Da mesma forma, se o 
comportamento altruísta aumentar a sobrevivência e a reprodução dos 
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parentes de um indivíduo (que também provavelmente portam genes 
altruístas), esse comportamento poderá se espalhar pela população por 
meio da seleção de parentesco, um tipo particular de seleção natural.

2.4 Toda a mudança evolutiva é causada por seleção 
natural

Como os seres vivos apresentam adaptações impressionantes (ca-
muflagens, flores que atraem os polinizadores certos, bioquímica e fi-
siologia muito eficiente, comportamentos diversos, etc.), acaba sendo 
fácil presumir que todas as características dos organismos são adapta-
ções que evoluíram por seleção natural. Uma pergunta comum que os 
professores de ciências e biologia ouvem dos alunos, quando se depa-
ram com alguma característica biológica, é a seguinte: “Afinal, profes-
sor, para que serve isso?”. Embora algumas características sejam adap-
tações, é importante ter em mente que muitas delas não evoluíram por 
seleção natural, nem apresentam uma função clara. 

Algumas podem ser o resultado contingente da história da vida. 
Por exemplo, a sequência de bases nucleotídicas GGC codifica o ami-
noácido glicina. Tal característica foi selecionada? Não parece haver 
nada de especial na relação entre GGC e glicina, nem existir alguma 
função que justifique essa correspondência. Foi apenas um acidente 
histórico que permanece até hoje: herdamos do nosso ancestral remo-
to tal correspondência da sequência de nucleotídeos, levando ao ami-
noácido glicina. 

Outras características podem ser subprodutos da evolução. Por 
exemplo, a cor do sangue não é uma adaptação. Não há razão para 
que o sangue vermelho seja melhor do que o sangue de cor verde ou 
amarela. A cor vermelha do sangue é um subproduto de sua química, 
devido ao átomo de ferro das hemoglobinas nas hemácias sanguíneas. 
A química do sangue é uma adaptação relacionada ao transporte de 
oxigênio, mas a cor do sangue não parece ser.

Além disso, há uma série de mudanças evolutivas que não ocorrem 
por seleção natural. Deriva genética, migrações e mutações são os me-
canismos mais conhecidos. Mas processos ecológicos, macroevoluti-
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vos e do desenvolvimento dos organismos também são importantes 
processos evolutivos, como discutido ao longo deste livro.

2.5 Evolução implica em progresso ou 
aperfeiçoamento dos seres vivos

Concepções de progresso e evolução estiveram entrelaçadas desde 
os primórdios do pensamento evolutivo. Alguns biólogos consideram 
válidas determinadas conotações de progresso na evolução. No entan-
to, a ideia de progresso na evolução nunca é tomada de modo absolu-
to, mas dependente do contexto biológico e ambiental. As discussões 
sobre a origem de determinadas características, como o surgimento 
da multicelularidade, homeotermia, bipedia na espécie humana, entre 
outras, são encaradas por alguns biólogos como uma “melhora” do de-
sempenho funcional dos seres vivos ao longo do tempo. Mas tal con-
cepção de progresso é limitada a determinados grupos e características 
bem definidas.

Além do mais, temos bons exemplos na história da vida de algo 
parecido com o que alguns biólogos entendem como diminuição da 
complexidade biológica. Por exemplo, muitas linhagens de organis-
mos que hoje em dia são parasitas sofreram cefalização ao longo do 
tempo - uma concentração de neurônios em um extremo do corpo e a 
evolução de órgãos sensoriais neste mesmo local. No entanto, algumas 
dessas linhagens se tornaram parasitas internos (ou endoparasitas), o 
que diminuiu significativamente a utilidade da cabeça, resultando na 
perda evolutiva dessa estrutura.

Simplificações em características morfológicas, moleculares e celu-
lares ocorrem diversas vezes na história da vida. A evolução não leva 
necessariamente a algo parecido com aumento de complexidade. Um 
dos casos mais impressionantes de aumento da complexidade na his-
tória da vida é a evolução da multicelularidade. No entanto, linhagens 
de organismos que atualmente são unicelulares, como as leveduras do 
gênero Saccharomyces, possuem ancestrais multicelulares, sofrendo 
uma simplificação na organização celular ao longo da evolução (veja o 
capítulo 7 do volume II sobre Fungos). 
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O mesmo tipo de “simplificação” ocorre em nível morfológico em 
alguns grupos. Talvez o exemplo mais singular seja das aves não voa-
doras, como os pinguins, avestruzes, emas e kiwis (figura 4).

Figura 4. Existem dezenas de aves não voadoras atualmente; ao longo da evolução, elas 
perderam a capacidade de voar. 

O ancestral em comum dos pinguins e aves marinhas voadoras, 
como albatrozes e petréis, tinha a capacidade de voar, mas modifica-
ções evolutivas na linhagem dos pinguins acabaram levando a uma 
perda dessa característica. Isso não significa que estes organismos são 

“menos” ou “mais” evoluídos, ou então tenham sofrido alguma forma 
de regressão. Apesar de ter perdido a função de voo, as suas asas pos-
suem modificações para outras funções, como o mergulho e a natação. 

Dessa forma, quando discutimos evolução com alunos, não preci-
samos necessariamente ensinar um aparente aumento da complexida-
de das características biológicas ao longo do tempo. Os humanos, por 
exemplo, têm menos genes do que muitas espécies de plantas e me-
nos pares de bases do que linhagens de invertebrados, peixes, anfíbios 
e protistas. O crânio dos mamíferos tem menos elementos ósseos e 
partes móveis que os crânios de seus ancestrais reptilianos. Perda de 
função e simplificação de estruturas também são mudanças evolutivas. 

Além disso, a ideia de complexidade é sempre relativa. Com fre-
quência ouvimos dos alunos que determinada espécie é “mais evo-
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luída”. É difícil saber exatamente o que isso significa. Não são todos 
organismos existentes igualmente evoluídos? Nosso palpite é que mes-
mo aceitando a evolução biológica, ainda existe certa dificuldade de 
pensar de modo distinto da “grande cadeia do ser”, com os humanos 
entronados no topo. 

Podemos conjecturar que a nossa espécie possui cérebro grande e 
evoluiu a bipedia, características recentes e funcionais na história evo-
lutiva. Mas isso não significa que todo o nosso fenótipo sofreu modi-
ficações ou aumento de complexidade ao longo do tempo. Se compa-
rarmos característica por característica entre nossa espécie e outros 
vertebrados contemporâneos, veremos que o Homo sapiens retêm inú-
meros traços que são mais parecidos com os ancestrais. Um exemplo 
é a evolução dos membros e dígitos (“dedos”) dos tetrápodes, grupo 
que abrange anfíbios, répteis, mamíferos e aves. Os tetrápodes descen-
deram de um ancestral comum que possuía um membro com vários 
dígitos. Contudo, durante a evolução, diversas linhagens sofreram va-
riações nessa condição ancestral pentadáctila. Nossa espécie possui 
cinco dedos bastante distinguíveis, mas não é o caso dos membros dos 
cavalos e nadadeiras das baleias, que são sustentados por dígitos fu-
sionados ou reduzidos. Esses membros modificados desenvolvem-se 
durante a ontogenia, a partir de estágios precursores com cinco dígitos, 
mostrando que eles compartilham a pentadactilia em algum momento 
do desenvolvimento (figura 5). 
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Figura 5. Os tetrápodes contemporâneos possuem uma estrutura de membro pentadácti-
la (cinco dígitos), seja na fase adulta ou apenas em fases embrionárias. Retirado de https://
ib.bioninja.com.au/standard-level/topic-5-evolution-and-biodi/51-evidence-for-evolu-
tion/comparative-anatomy.html

Nossa espécie retém a condição ancestral, ao passo que uma série 
de tetrápodes apresenta membros modificados para essa característica 
em relação ao ancestral em comum. Isso faz de alguma forma a espé-
cie humana menos evoluída? Assim como não faz sentido afirmar que 
a nossa espécie é menos evoluída por ter determinada característica 
semelhante à condição ancestral, também não faz sentido o raciocínio 
oposto em outras características, como em relação ao tamanho do cé-
rebro. O registro fóssil nos mostra que a evolução dificilmente ocorre 
linearmente ou em todas as características das espécies, mas em mo-
saico; ou seja, algumas partes do corpo ou sistemas evoluem sem alte-
rações simultâneas em outras partes. 

Esta constatação nos ajuda a compreender o caráter contingente 
da evolução da vida, desmistificando concepções antropocêntricas 
que estabelecem a excepcionalidade da evolução humana. Stephen Jay 
Gould (2001), que dedicou grande parte de seus livros para as repre-
sentações que fazemos da história da vida, escreveu o seguinte: 

https://ib.bioninja.com.au/standard-level/topic-5-evolution-and-biodi/51-evidence-for-evolution/comparative-anatomy.html
https://ib.bioninja.com.au/standard-level/topic-5-evolution-and-biodi/51-evidence-for-evolution/comparative-anatomy.html
https://ib.bioninja.com.au/standard-level/topic-5-evolution-and-biodi/51-evidence-for-evolution/comparative-anatomy.html
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Se não passamos de um pequeno galho no florido e arborescente 
arbusto da vida, e se o nosso galho se separou há apenas um mo-
mento geológico, então talvez não sejamos o resultado previsível 
de um processo inerentemente progressivo (a orgulhosa tendên-
cia da história da vida na direção do progresso); talvez sejamos, 
não importa nossas glórias e conquistas, um acidente cósmico 
momentâneo, que nunca surgiria novamente se a árvore da vida 
pudesse ser replantada a partir da semente e criada novamente 
sob condições similares (Gould, 2001, p. 35).

O lugar de destaque da espécie humana, o qual é criticado por Gould, 
inevitavelmente faz parte da representação que muitas vezes fazemos 
da evolução da vida, onde nossa espécie é colocada como horizonte a 
ser alcançado pelo processo evolutivo. É claro que podemos considerar 
nossa espécie única devido à sua capacidade cultural e inventiva, bem 
como seu amplo impacto na Terra. Devido ao impacto do ser humano 
nas outras formas de vida, a comunidade científica está avaliando o re-
conhecimento oficial de uma nova era geológica chamada Antropoce-
no. Mas algo muito distinto disso é a concepção subjacente de colocar 
a espécie humana como “ápice” da evolução.

Sugestão de leitura
Este capítulo é apenas uma apresentação geral de algumas concep-

ções equivocadas sobre evolução que são comumente descritas na lite-
ratura acadêmica. Para se aprofundar nestas temáticas, aconselhamos 
a leitura dos seguintes estudos:

BIZZO, N.M.V. Criacionismo versus Evolucionismo: Literalismo religioso e 
materialismo darwiniano em questão. Filosofia e História da Biologia, v. 8, 
n. 2, p. 301-339, 2013.
DAWKINS, R. O maior espetáculo da terra: as evidências da evolução. 
Companhia das Letras, 2009.
GOULD, S.J. Lance de dados. Editora Record, 2001.
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GREGORY, T.R. Understanding evolutionary trees. Evolution: Education 
and Outreach, v. 1, n. 2, p. 121-137, 2008.

__________. Understanding natural selection: essential concepts and com-
mon misconceptions. Evolution: Education and outreach, v. 2, n. 2, 2009.
https://evolution.berkeley.edu/evolibrary/home.php
https://evosite.ib.usp.br/
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11
ASPECTOS HISTÓRICOS E 

FILOSÓFICOS DO PENSAMENTO 
EVOLUTIVO NO CONTEXTO DE 

ENSINO 

Leonardo Augusto Luvison Araújo

Introdução
A maior parte deste livro foi dedicada a aspectos internos da teoria 

evolutiva, como conceitos, explicações, exemplos e pesquisas próprias 
da biologia evolutiva. No entanto, os alunos devem aprender não so-
mente os produtos da ciência, mas também sobre a ciência. Incluir 
aspectos históricos, filosóficos, sociais e culturais possibilita enfatizar 
os processos de construção do conhecimento científico, evitando que 
se limite aos produtos de pesquisa em biologia evolutiva. 

A compreensão do conhecimento evolutivo desarticulada da refle-
xão histórica, filosófica, ética e política pode ter consequências desas-
trosas. Os movimentos eugenistas do século XX talvez sejam os exem-
plos mais conhecidos, uma vez que a evolução serviu para legitimar 
suas aplicações. É por isso que reflexões oriundas da história da ciência, 
antropologia, sociologia, entre outras áreas das ciências humanas, são 
essenciais para um entendimento crítico da evolução biológica, exer-
cendo um importante papel na educação para o exercício da cidadania. 

A história e a filosofia da biologia também têm um papel central na 
própria teoria evolutiva. Muitos filósofos da biologia interagem com 
os biólogos evolutivos, influenciando os seus debates. Um exemplo é 
a discussão sobre adaptacionismo e as propostas de “síntese” do co-
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nhecimento evolutivo, como vamos ver ao longo deste capítulo. Nas 
últimas quatro décadas os filósofos da biologia conseguiram mostrar 
que a análise da biologia evolutiva pode também trazer contribuições 
para a filosofia da ciência e a filosofia em geral. A evolução ajuda a 
responder questões sobre causalidade, tipos de explicação na ciência, 
objetividade científica, entre outros. 

Em suma, as discussões metacientíficas (de “segunda ordem”) so-
bre o conhecimento evolutivo – que tomam a própria biologia como 
objeto de estudo - são relevantes em muitos sentidos, não apenas para 
uma melhor compreensão sobre a natureza da ciência, mas também 
em relação aos desafios sociocientíficos do conhecimento biológico e 
nas próprias discussões teóricas da biologia evolutiva. Com este amplo 
entendimento da importância das discussões metacientíficas, torna-se 
imprescindível considerar os aspectos históricos, filosóficos, antropo-
lógicos e sociológicos relacionados ao conhecimento evolutivo como 
um elemento importante de ensino. Caso contrário, o ensino de biolo-
gia criará distorções na própria concepção de ciência apresentada aos 
alunos, uma imagem deformada que se limita a ensinar os produtos 
teóricos de pesquisa. 

Devemos lembrar que o ensino de biologia pode promover uma vi-
são mitificada da atividade científica, como a concepção de que a ciên-
cia é realizada por gênios, que a ciência é imutável ou que ela segue um 
método universal. A própria ideia de “ciência”, no singular, faz parecer 
que a atividade científica é um todo unificado. Mas esse é um mito 
positivista que não mais se sustenta. 

Neste capítulo, vamos estudar algumas questões pontuais sobre his-
tória e filosofia da biologia que são diretamente relacionadas ao co-
nhecimento evolutivo. Espera-se que os casos discutidos aqui, mesmo 
que de modo breve, sirvam de inspiração para a prática docente, enri-
quecendo o entendimento sobre a ciência ao inserir seus contextos de 
produção. Trataremos de quatro questões históricas e filosóficas: 

1. A originalidade de Darwin. O naturalista inglês foi um gênio 
isolado? Ele foi apenas um produto histórico do seu tempo? 
Quais conclusões podemos obter ao olharmos para a história?
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2. A Evolução no Brasil. Com frequência os materiais didáticos 
utilizados para a formação em evolução biológica são produ-
zidos fora do contexto brasileiro e latino americano. Isso pode 
criar uma distorção em relação aos contextos de produção da 
ciência, gerando uma supervalorização da ciência fora do Brasil. 
Conhecer a biodiversidade brasileira, nossos personagens histó-
ricos e a pesquisa local é essencial no contexto de ensino.

3. Conceitos de gene e adaptação. O esclarecimento de conceitos 
é uma das principais tarefas da filosofia. Iremos nos debruçar 
sobre os conceitos de gene e adaptação, que são de suma impor-
tância nas discussões evolutivas. 

4. Síntese Evolutiva e Síntese Evolutiva Estendida. Por fim, tra-
taremos de duas das principais propostas de unificação da bio-
logia evolutiva.

Cada uma destas questões é ampla o suficiente para dar origem a 
livros ou compêndios. Por isso, não conseguiremos apresentar a diver-
sidade de argumentos que envolvem esses debates. Ao final do capítulo, 
são indicadas leituras adicionais para que sejam aprofundadas as dis-
cussões conforme o interesse do(a) leitor(a).

1. A originalidade de Darwin
Poucos autores tiveram tanta influência ao longo da história da 

ciência como Charles Darwin (1809-1882). O impacto das ideias de 
Darwin é tão diverso que muitas vezes o naturalista é lembrado como 
um dos principais intelectuais, que deixou profundas marcas não ape-
nas na biologia, mas também na humanidade como um todo.

Muitas pessoas se perguntam até que ponto Darwin foi original e 
revolucionário em suas ideias. Para alguns, a originalidade pura é uma 
ilusão: as principais ideias evolutivas teriam sido apresentadas ao lon-
go da história. Muito se fala, por exemplo, da contribuição de alguns 
filósofos gregos, como Anaximandro, para uma filosofia da natureza 
de cunho evolucionista. Outro exemplo é de um filósofo muçulmano 
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chamado Al-Jāḥiẓ, o qual teria formulado a “teoria da evolução” mil 
anos antes de Darwin.

Obra de autores como Anaximandro e Al-Jāḥiẓ sem dúvida são ad-
miráveis. Devemos ter cuidado, contudo, com esses relatos a respeito 
de precursores de ideias evolutivas. O ponto em questão é se temos de 
fato nas obras destes autores uma “teoria da evolução”, com estatuto 
similar àquele formulado por Darwin séculos depois. 

Podemos começar pela seguinte consideração: uma teoria científi-
ca se caracteriza pela sua sistematicidade, que reúne um conjunto de 
ideias de modo organizado e embasado, de maneira a explicar, com-
preender ou prever fenômenos no mundo. Uma teoria científica não se 
resume a uma simples ideia ou conceito. Se assim o fosse, poderíamos 
resumir Darwin à formulação do conceito de seleção natural. E é de 
amplo conhecimento que alguns antecessores do naturalista chegaram 
a ideias semelhantes de seleção natural. 

Darwin inclusive admite na Origem das Espécies que dois autores 
precederam a formulação do princípio de seleção natural. Um dos pre-
decessores citados por Darwin é o naturalista e arboricultor escocês 
Patrick Matthew, que publicou uma obra intitulada Naval Timber and 
Arboriculture [Madeira para construção naval e arboricultura]. Em um 
apêndice da obra, Matthew publicou a sua versão da seleção natural 
em 1831, quase trinta anos antes da publicação de Darwin. 

Outro autor conhecido que desafia a originalidade de Darwin é Al-
fred Russel Wallace. Durante uma crise de malária, no delírio da fe-
bre, Wallace sonhara com a seleção natural. Ao invés de publicar as 
suas ideias, enviou para Darwin um manuscrito intitulado Sobre a ten-
dência de as variedades se afastarem indefinidamente do tipo original. 
Ao receber o manuscrito de Wallace, Darwin confessou a seu amigo 
Charles Lyell que o conteúdo de tal manuscrito era impressionante: 

“Se Wallace dispusesse do esboço do manuscrito que escrevi em 1842, 
não poderia ter feito dele um resumo melhor! Até seus termos figu-
ram agora como títulos de meus capítulos” (Carta de Darwin a Charles 
Lyell, 18 de Junho de 1858). 

Contudo, diferente de Wallace, Darwin estava há anos pensando a 
seleção natural como o fulcro intelectual de toda uma carreira, uni-
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ficando sob o mesmo quadro teórico uma grande quantidade de fe-
nômenos antes explicados de maneira relativamente desarticulados. 
Ao longo do tempo, ele interpretou evolução humana, reformulou os 
princípios do comportamento humano, explicou adaptação, coevolu-
ção e a distribuição geográfica dos organismos à luz da seleção na-
tural e ancestralidade comum. Darwin estabeleceu um programa de 
pesquisa, abrindo novas questões e enxergando desafios explicativos, 
como a questão da hereditariedade e variação, que o ocupou por anos 
após a publicação da Origem das Espécies.

A originalidade de Darwin não se resume à formulação da seleção 
natural, mas em um sistema de pensamento e no programa de pesquisa 
iniciados pelos seus trabalhos.

Por vezes, os livros didáticos e entusiastas das ideias darwinistas 
perpetuam um mito no extremo oposto: a concepção de que Darwin 
foi um gênio isolado em seu tempo, cujos alcances reverberaram em 
direção ao futuro. A história da ciência nos mostra, contudo, que Dar-
win esteve cercado de pesquisadores que o ajudaram a desenvolver as 
ideias evolutivas. 

Talvez um dos exemplos mais emblemáticos seja a visita de Charles 
Darwin às Ilhas Galápagos, em 1835. Há uma lenda acerca da famosa 
visita de Darwin a Galápagos, a qual aponta um retrato romântico do 
naturalista que passa a enxergar nessas ilhas um laboratório da evolu-
ção. A evolução dos tentilhões muitas vezes é narrada como um insight 
estilo Eureka! de Darwin, uma exclamação do gênio que descobriu a 
evolução das espécies na natureza.

Essa narrativa romântica, no entanto, mascara a natureza comple-
xa da atividade científica e, assim, a natureza real da originalidade de 
Darwin. Ao contrário da lenda que cercou a famosa visita de Darwin 
em Galápagos, ele continuou acreditando que as espécies eram imutá-
veis por quase um ano e meio depois de visitar essas ilhas.
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Isso se deve em grande parte a inúmeras concepções que ele nu-
tria sobre as ilhas e seus organismos durante a viagem do Beagle. Por 
exemplo, Darwin não reconheceu a natureza intimamente relacionada 
das espécies de tentilhões. Mas como bom cientista, Darwin sabia que 
a chave para a sua pesquisa encontrava-se nos valiosos espécimes que 
coletara e, portanto, fez esforços bem-sucedidos para confiá-los aos 
melhores especialistas.

O ornitólogo John Gould encarregara-se das aves encontradas em 
galápagos. John Gould informou Darwin que vinte e cinco dos seus 
vinte e seis pássaros terrestres de Galápagos eram novas espécies, mas 
claramente aparentadas com formas do continente sul-americano (fi-
gura 1). O trabalho de um especialista em aves, portanto, forneceu pe-
ças importantes para que Darwin continuasse trabalhando e chegasse 
a uma interpretação evolutiva dos tentilhões.

Não apenas John Gould auxíliou Darwin, mas especialistas dos 
diferentes grupos de organismos estiveram envolvidos na construção 
dos resultados científicos da expedição: 

A parte zoológica da Viagem do Beagle contém: um registro do 
professor Owen a respeito dos mamíferos fósseis; outro do sr. 
Waterhouse a respeito dos mamíferos vivos; outro do sr. Gould 
acerca das aves; outro do reverendo L. Jenyns acerca dos peixes, 
e outro do Sr. Bell sobre os répteis (...) Os senhores Waterhouse, 
Walter, Newman e White já publicaram vários estudos interes-
santes sobre os insetos recolhidos por mim, e espero que ainda 
se publiquem muitos mais. As plantas da parte sul da América 
serão estudadas pelo doutor J. Hooker, em sua grande obra de 
botânica sobre o hemisfério austral (Darwin, 2008, p. 9-10).
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Figura 1. Ilustração de John Gould do tentilhão Geospiza magnirostris, em The zoology of 
the voyage of H.M.S. Beagle (Darwin, 1841).

Esse exemplo nos ensina sobre a importância de discutir a constru-
ção das ideias cientificas em sala de aula, não apenas o seu produto. 
Caso contrário, construímos uma imagem distorcida da ciência, seja 
perpetuando a ideia de que a teoria da evolução se resume à formu-
lação do conceito de seleção natural ou a visão romântica de Darwin 
como um gênio que tem a habilidade de ver a natureza com os olhos 
livres da cultura circundante e de pressupostos filosóficos. Assim que 
abandonamos essas imagens sedutoras, mas falaciosas, podemos en-
tender que a ciência é uma atividade comunitária e não a realização de 
um gênio eremita ou a formulação de um conceito isolado. 
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2. A evolução no Brasil
Os principais materiais didáticos sobre evolução biológica para o 

ensino superior foram elaborados fora do contexto brasileiro e latino 
americano. Aprendemos evolução através de traduções de obras elabo-
radas principalmente por biólogos britânicos e americanos.

Isso pode criar uma distorção em relação aos contextos de produção 
da ciência, gerando uma supervalorização da ciência feita na Europa e 
Estados Unidos e dando a conhecer mais a biodiversidade e a pesquisa 
fora do Brasil do que o conhecimento que temos localmente. O perigo 
de enfatizar a ciência e a biodiversidade fora daqui é que criamos uma 
padronização da ciência, no sentido de que a produção de conheci-
mento europeu e norte-americano possam ser transferidos para dife-
rentes localidades e países. Esse movimento também cria duas classes 
de saberes, entre aqueles produtores de conhecimento sobre evolução 
e “nós” do terceiro mundo, meros consumidores que precisamos ser 
alfabetizados pela ciência feita no primeiro mundo. 

É inevitável pensar que essa relação perpetua o processo histórico 
que começou com a expansão militar e comercial de alguns povos da 
Europa para a América. A colônia não foi apenas colonizada militar e 
comercialmente, mas as próprias visões de mundo, instituições jurídi-
cas, econômicas, científicas e políticas da Europa foram transplantadas 
para a América. As relações hierárquicas entre dois tipos de conheci-
mento, um supostamente universal e outro local, fazem parte desta di-
nâmica. A negação da bagagem histórica, cultural e biológica da Amé-
rica Latina foi significativa, implicando, por isso, em uma ignorância 
sobre nós mesmos. 

Considerando essa problemática com fortes raízes históricas, é pre-
ciso enfatizar as pesquisas feitas no contexto brasileiro, no sentido de 
abordar personagens históricos locais, privilegiando as pesquisas feitas 
com a nossa biodiversidade. 

Por exemplo, pode ser abordado no contexto de ensino as passagens 
de Charles Darwin, Alfred Russel Wallace e do geneticista Theodo-
sius Dobzhansky no Brasil. Alfred Russel Wallace realizou incursões 
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ao Brasil entre os anos de 1848 e 1852, se dedicando ao estudo da varie-
dade de animais e plantas da região amazônica e coletando espécimes 
para análises posteriores na Inglaterra. Dobzhansky visitou o Brasil em 
diversas oportunidades (1943, 1948-49, 1952 e 1955-56), identificando 
espécies e a evolução de Drosofilídeos de região tropical. Ele publicou 
mais de 90 artigos com colaboradores brasileiros, entre 1943 e 1960. 

Em viagem pelo mundo a bordo do navio Beagle, Darwin fez pa-
rada no Rio de Janeiro (de 4 de abril a 5 de julho de 1832). Em 1836, 
no retorno à Inglaterra, o Beagle passou novamente pelo Brasil, com 
paradas em Salvador e Recife.

Em seu diário, Darwin registrou relatos emocionados ao se deparar 
com a floresta tropical:

Saí para coletas e tomei a direção do Jardim Botânico. Logo 
cheguei a uma das lagoas de água salgada ou baías que pene-
tram com frequência a região em que estamos. Muitas das vis-
tas eram extremamente belas. Ainda assim, a mente precisa se 
moldar para uma intensa emoção devido à completa novidade 
da paisagem tropical e à ausência de quaisquer tipos de associa-
ções — que, no meu caso particular (e, acredito, no de outros 
também), são inconscientemente muito mais frequentes do que 
jamais imaginei. Nesse caso, certamente nenhum deleite pode 
ser maior; de outra forma, sua razão lhe diz que é bonito, mas os 
sentimentos não correspondem. Pergunto-me frequentemente 
por que eu não posso apreciar isto calmamente. Posso responder 
com outras perguntas: o que pode evocar as ideias maravilho-
sas da quietude e do retiro rurais? O que pode trazer de volta 
as lembranças da infância e do tempo passado, nas quais tudo 
o que é desagradável é esquecido? Até que as ideias similares a 
estas em seus efeitos sejam evocadas, podemos olhar as glórias 
deste mundo quase novo em vão para a contemplação serena (9 
de maio de 1832).

Em oposição à beleza preservada da paisagem tropical, sua passa-
gem de quatro meses pelo Rio de Janeiro foi marcada por críticas aos 
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aspectos sociais do Brasil. A situação dos escravos chamou a atenção 
do naturalista, que em praticamente todos os dias se dedicava a algum 
relato da situação dos afrodescendentes no país. 

A ligação de Darwin com o Brasil não se esgotou em suas passagens 
por Rio de Janeiro, Recife e Salvador. Darwin foi muito próximo de 
Johann Friedrich Theodor Müller (1821-1897) – naturalista teuto-bra-
sileiro que, em 1852, deixou a Alemanha e firmou residência em Blu-
menau, Santa Catarina. Chamado carinhosamente de “Príncipe dos 
Observadores” por Darwin, Müller estabeleceu correspondência até a 
morte do naturalista inglês, ocorrida em 1882. 

No Brasil, Fritz Müller desenvolveu um intenso trabalho com ob-
servações de diversos organismos, com destaque aos crustáceos. Pes-
quisador incansável, no meio de muitos afazeres da colônia sempre 
encontrava tempo para fazer investigações e observações sobre a bio-
diversidade do Brasil. Sua produção foi imensa: de 1844 até o fim de 
sua vida publicou cerca de 250 trabalhos científicos.

Assim que leu A Origem das Espécies, Fritz Müller se dedicou a co-
locar à prova as ideias evolutivas de Darwin, aplicando-as ao estudo 
dos crustáceos no litoral de Santa Catarina. Müller foi um dos pri-
meiros a criar uma filogenia com base no estudo exaustivo de crustá-
ceos. Também é considerado um dos primeiros autores a testar expe-
rimentalmente as ideias de Darwin, realizando estudos comparativos 
de embriologia, ecologia e morfologia. Uma contribuição importante 
de Müller para a Biologia como um todo foi a proposição de um tipo 
de mimetismo, posteriormente nomeado em sua homenagem de mi-
metismo mülleriano.

Outros personagens históricos e pesquisas contemporâneas da evo-
lução com a biodiversidade local tem o potencial de humanizar a ma-
téria científica, aproximando os alunos da ciência feita aqui.
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3. A proliferação de conceitos na biologia 
evolutiva: os diferentes sentidos de gene 
e adaptação

O esclarecimento de conceitos é uma das principais tarefas da filo-
sofia. No caso da filosofia da biologia, esse esclarecimento pode se vol-
tar para conceitos que se referem a entidades, propriedades e processos 
no mundo - como os conceitos de gene, adaptação e seleção natural. 

O conceito de gene, por exemplo, tem desempenhado um papel 
central na biologia desde a sua introdução. Este conceito tem sido 
objeto de controvérsia crescente, possuindo ao menos quatro versões 
diferentes que podem ser apresentadas no contexto de ensino, mui-
tas vezes, sem uma distinção clara. O primeiro conceito de gene é o 
chamado gene mendeliano, uma unidade de cálculo para expressar a 
regularidade da transmissão de caracteres fenotípicos em cruzamen-
tos. Entendido como um conceito de natureza instrumental, o gene 
mendeliano não expressa qualquer hipótese sobre possíveis entidades 
materiais, como trechos de DNA.

Com o estabelecimento da teoria cromossômica da herança, tomou 
forma uma compreensão sobre os genes como uma entidade real no 
cromossomo, organizados como as contas de um colar. O gene clás-
sico passa a ser entendido como um constructo material, apesar da 
estrutura molecular e do funcionamento bioquímico ainda ser pouco 
conhecido quando da introdução deste conceito. Mais tarde, o gene 
bioquímico passa a enfocar na função gênica, explicando a função de-
sempenhada pelos genes mediante enzimas específicas produzidas por 
cada gene. A compreensão de que nem todos os produtos gênicos são 
enzimas ainda levou a uma mudança da fórmula ‘um gene-uma enzi-
ma’ para ‘um gene-uma proteína’. 

Com o desenvolvimento da biologia molecular, o conceito mole-
cular de gene se sobrepõe ao gene clássico. O gene passa a ser conce-
bido como um segmento contínuo cuja sequência de bases não sofre 
interrupções. O gene molecular é visto como portador de informação, 
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presente em sua sequência de bases, sendo capaz de produzir um po-
lipeptídio ou RNA.

Novos desafios emergiram na era pós-genômica, criando uma série 
de desafios para acomodar os aspectos estruturais, funcionais e infor-
macionais em um único conceito de gene. Dessa forma, é preciso co-
nhecer historicamente e delimitar os conceitos sobre gene para evitar 
uma mistura indiscriminada de ideias construídas em distintos con-
textos históricos e epistêmicos, como se fossem partes de um único 
discurso coerente sobre este conceito. Muitas vezes apresentamos aos 
alunos o gene mendeliano como uma primeira caracterização do que 
hoje chamamos de gene molecular. No entanto, o segundo não é ape-
nas uma continuidade do primeiro; eles são radicalmente distintos.

Outro conceito que pode gerar esse tipo de confusão é o conceito de 
adaptação, o qual é anterior às ideias de Darwin. Há uma proliferação 
de significados do termo adaptação, mesmo quando restringimos o 
uso do termo às adaptações evolutivas, não confundindo com a adap-
tação fisiológica. Por exemplo, o livro Análise Evolutiva, de Scott Free-
man Jon C. Herron, define adaptação como “uma característica (traço) 
que aumenta a capacidade de sobrevivência ou de reprodução de um 
indivíduo, em comparação com os indivíduos que não possuem essa 
característica”. Já o livro Biologia Evolutiva, de Douglas J. Futuyma, de-
fine adaptação como “características que foram selecionadas pela ação 
direta da seleção natural”, ou então como “característica que aumente 
a aptidão darwiniana (fitness)”. Desta forma, o conceito de adaptação 
ora é tomado como um processo evolutivo (seleção natural), ora como 
um produto (característica), apresentando uma confusão potencial en-
tre dois sentidos apoiados em critérios distintos.

Ainda em relação ao conceito de adaptação, alguns filósofos(as) e 
biólogos(as) tem apontado uma abordagem comum na biologia evolu-
tiva, que busca estritamente na seleção natural a explicação para a ori-
gem e a existência das características encontradas nos seres vivos. Essa 
abordagem é chamada de adaptacionista e remete ao ideal de que a 
seleção natural deve ter restrições mínimas, de modo que a adaptação 
seria a causa primária de toda forma, função e comportamento exibido 
pelos seres vivos. 
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Essa abordagem sofreu profundas críticas. Stephen Jay Gould e Ri-
chard Lewontin, em um clássico artigo intitulado The Spandrels of San 
Marcos and the Panglossian Paradigm: a Critique (1979), apresentam 
uma série de críticas a esta perspectiva. O artigo contém duas metá-
foras interessantes, que nos ajudam a entender suas críticas – os span-
drels da basílica de São Marcos e o paradigma panglossiano. 

Spandrels são espaços cônicos entre os arcos que sustentam um te-
lhado em forma de cúpula, como o encontrado na basílica de São Mar-
cos, na Itália. Estes espaços estão maravilhosamente pintados, embora 
não tenham sido projetados para esta finalidade artística. A simetria e 
a coerência dos spandrels pode levar a inferir que eles são a razão de 
todo o sistema de arcos e cúpulas que os cercam. No entanto, eles são 
um subproduto arquitetônico no emprego de arcos para apoiar uma 
sala em forma de cúpula. Por isso, os spandrels são explicados como 
um subproduto da construção, não sendo um elemento projetado para 
qualquer finalidade, seja ela arquitetônica ou artística (figura 2).

Gould e Lewontin usam esse exemplo para se referir a determinado 
modo de interpretar os seres vivos que eles consideram problemático. 
Muitos biólogos dividem os organismos em partes e atribuem a cada 
uma delas determinada função. Os autores argumentam, por outro 
lado, que é preciso procurar as explicações evolutivas para o organis-
mo integrado, complexo e indivisível. Da mesma forma, para entender 
os spandrels é preciso considerar toda a estrutura arquitetônica que o 
circunda, caso contrário, podemos erroneamente atribuir uma função 
original para esta estrutura. Quando os biólogos dividem os organis-
mos em partes e atribuem função a cada uma, eles podem incorrer 
no mesmo erro de um observador que encara os spandrels como um 
projeto original da basílica.
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Figura 2. Na esquerda, representação dos spandrels, com seus espaços cônicos “acidentais”. 
Na direita, uma foto interna da basílica de São Marcos, em Veneza.

Algumas pesquisas evolutivas incorreriam neste erro ao procurar 
uma origem adaptativa para praticamente todas as características dos 
organismos. Com isso, essa abordagem não visualiza a possibilidade 
de que muitas características podem ser subprodutos do desenvolvi-
mento, mesmo que adquiram uma determinada função ao longo do 
processo evolutivo. Assim como os spandrels são subprodutos arqui-
tetônicos e acabaram recebendo uma função artística na basílica, os 
seres vivos também possuem subprodutos fenotípicos da sua história 
evolutiva, que não foram “projetados” (selecionados) para uma carac-
terística funcional em sua origem.

A abordagem adaptacionista é ainda apelidada de panglossiana por 
Gould e Lewontin, em referência a um personagem da obra Cândi-
do, ou o Otimismo de Voltaire (1759), conhecido por doutor Pangloss. 
Este personagem tem a crença de que as coisas estão no mundo para o 
melhor dos fins. No livro de Voltaire, doutor Pangloss afirma que “(...) 
as coisas não podem ser de outra forma: pois tendo tudo sido feito 
para um fim determinado, tudo se dirige para o melhor dos fins. Notai 
como os narizes foram feitos para levar óculos; e, com efeito, temos 
óculos. As pernas foram manifestamente instituídas para serem calça-
das; e, com efeito, temos calças” (Voltaire, 2006, p. 10). 

A metáfora biológica do paradigma panglossiano remete ao ideal 
de que a seleção natural deve ter restrições mínimas, de modo que a 
adaptação seria a causa primária de toda forma, função e comporta-
mento exibido pelos seres vivos. Deste modo, ao crer na onipotência 
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da seleção natural como uma idealização de um “design ótimo” dos 
seres vivos, este paradigma se aproxima de uma visão panglossiana 
ingênua e absolutamente funcional do mundo. 

Tais críticas são endereçadas aos evolucionistas que se apressam em 
assumir funcionalidade para qualquer característica encontrada nos 
seres vivos, criando hipóteses adaptativas e explicando a sua existência 
com base num modelo seletivo. Esta seria uma prática de propor mera-
mente histórias adaptativas para explicar a existência de características 
funcionais, sem necessariamente testar empiricamente esta hipótese 
ou considerar outros cenários. 

É importante deixar claro que as críticas de Gould e Lewontin não 
visam minar as explicações por seleção natural. O que eles visam é ex-
plicitar pontos cegos da teoria evolutiva, que sobrevalorizam explica-
ções por seleção natural e excluem explicações alternativas. No artigo 
mencionado, os autores apontam que os biólogos devem considerar 
mais seriamente a deriva genética, as restrições relacionadas aos pro-
cessos de desenvolvimento, as restrições estruturais e aquelas relacio-
nadas à história filogenética dos seres vivos (veja o capítulo 4, sobre 
desenvolvimento biológico).

As restrições relacionadas aos processos de desenvolvimento e as 
restrições estruturais e relacionadas à história filogenética não são 
consideradas no programa adaptacionista porque esta abordagem é 
baseada em partes e genes, não sendo uma biologia de organismos. 
Porém, Gould e Lewontin destacam que os organismos são entidades 
integradas, de modo que muitas das características neles observadas 
são resultantes de restrições estruturais que afetam as interações dos 
elementos que formam o todo. O adaptacionismo é considerado uma 
posição funcionalista e, por isso, foi criticada por Gould e Lewontin, 
que apontaram para a necessidade de privilegiar outras explicações 
evolutivas plausíveis, sobretudo aquelas com caráter estruturalista. 

Funcionalismo e estruturalismo podem ser encarados como ba-
lizamentos filosóficos que distinguem diferentes propostas de investi-
gação. De um lado, os estruturalistas sustentam que as mudanças evo-
lutivas são modificações da forma e, como a morfologia é produto do 
desenvolvimento, o estudo da evolução biológica deveria passar neces-
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sariamente pelo estudo dos processos de modificações ontogenéticas. 
De outro lado, os funcionalistas sustentam que as mudanças evolutivas 
são modificações essencialmente funcionais e que os organismos po-
dem ser particionados de modo a associar cada parte a uma função 
distinta. Na medida em que a embriologia teve um papel limitado na 
teoria evolutiva, entende-se por que as abordagens estruturalistas tive-
ram um impacto menor no pensamento evolutivo. A separação teórica 
entre os estudos da forma e os da função levou muitos autores a postu-
larem uma dicotomia entre estruturalismo e funcionalismo na história 
do pensamento biológico.

O ensino de biologia parece em grande medida adotar a versão 
adaptacionista e funcionalista, assumindo a seleção natural como 
uma explicação padrão e encarando a evolução principalmente em ter-
mos de explicações sobre a origem de características funcionais. Meca-
nismos evolutivos além da seleção natural não são proeminentes nos 
currículos de ensino médio e de graduação. Essa ênfase acaba levando 
muitos estudantes a interpretar toda a evolução através da seleção na-
tural e a inclusive igualar a palavra evolução com seleção natural. Os 
livros de biologia evolutiva para a educação superior geralmente des-
crevem como processos evolutivos apenas os mecanismos que alteram 
diretamente as frequências gênicas, sobretudo a seleção natural. 

Nos dois volumes deste livro, por outro lado, são abordados tam-
bém mecanismos ecológicos, ontogenéticos e macroevolutivos.

4. Síntese Evolutiva e a Síntese Evolutiva 
Estendida

A historiografia tradicional da biologia evolutiva apresenta três epi-
sódios históricos fundamentais: 1) a revolução darwiniana – que se-
guiu o trabalho de Darwin após a publicação da Origem das Espécies, 
em 1859; 2) o eclipse do darwinismo, após a morte de Darwin (em 
1882), estendendo-se até o início do século XX; e 3) a síntese evolutiva, 
ocorrida entre 1920-1950. 
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Um componente fundamental do período conhecido como síntese 
evolutiva é o esforço de unificação dos conhecimentos sobre genéti-
ca, sistemática, botânica, citologia, entre outras disciplinas biológicas. 
Apesar dos autodenominados arquitetos da síntese evolutiva dis-
cordarem em temas evolutivos mais circunstanciais, como em rela-
ção às interações gênicas, à eficiência da seleção natural em grandes 
e pequenas populações e ao papel do acaso na evolução, os autores 
concordavam que a biologia evolutiva deveria se basear na estrutura 
matemática da genética de população, a qual criou um quadro geral ca-
paz de unificar diversos fenômenos biológicos em uma síntese teórica 
relativamente simples. Desse modo, distintas disciplinas, fenômenos e 
organismos passaram a ser abordados a partir deste arcabouço teórico.

A síntese evolutiva foi um esforço de unificação concentrado em 
empregar métodos experimentais e com resultados generalizáveis em 
termos matemáticos. A síntese evolutiva buscou ser não apenas a abor-
dagem científica para a biologia evolutiva, mas para a biologia como 
um todo, unindo e alicerçando as práticas heterogêneas desta ciência.

Os arquitetos da síntese contribuíram para a institucionalização da 
biologia, organizando conferências, revistas e ambientes institucionais 
em que especialistas de diferentes áreas pudessem entrar em conta-
to e formar uma comunidade científica relativamente coesa. A síntese 
evolutiva também estabeleceu alguns pressupostos comuns que permi-
tiram aos biólogos de diferentes áreas trabalharem juntos, particular-
mente em relação aos problemas evolutivos. 

Alguns destes pressupostos são o genecentrismo, o gradualismo, a 
extrapolação de explicações microevolutivas para padrões macroe-
volutivos e a primazia da seleção natural. Isso significa que, a partir 
da síntese evolutiva, a herança genética constitui o único sistema de 
herança evolutivamente relevante; as mudanças evolutivas ocorrem 
somente através de pequenos passos, levando ao gradualismo evo-
lutivo; os padrões macroevolutivos são explicados pelo acúmulo de 
eventos microevolutivos, através de processos populacionais; e a sele-
ção natural torna-se o mecanismo central na explicação das mudanças 
evolutivas.
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Esse movimento logo chegou à formação universitária, influen-
ciando gerações de estudantes em todo o mundo. Não por acaso, os 
aspectos apontados acima são comuns na formação de biólogos nas 
diferentes universidades há pelo menos meio século. Além disso, o 
empreendimento mais ambicioso para reformar o ensino básico de 
biologia teve a participação de alguns importantes nomes da síntese 
evolutiva, como George Ledyard Stebbins e George Gaylord Simpson. 
O chamado Biological Sciences Curriculum Study (BSCS) ocorreu entre 
os anos 1950-1960 e materializou-se em coleções didáticas destinadas 
ao ensino secundário, com três versões diferentes de materiais traduzi-
das para o português: a versão azul, que enfatizava o nível molecular e 
bioquímico; a versão verde, que enfatizava a ecologia; e a versão ama-
rela, que tratava do nível celular e genético. No Brasil, esses materiais 
didáticos, bem como a produção de kits para o uso em escolas, foram 
coordenados e traduzidos pelo Instituto Brasileiro de Educação, Ciên-
cia e Cultura (IBECC). Este foi um dos passos essenciais para a subs-
tituição da disciplina ‘história natural’ pela disciplina escolar ‘biologia’. 

Basta lembrar que até meados do século XX a história natural em-
basou os currículos brasileiros de ensino básico e superior, engloban-
do estudos sobre zoologia, botânica, geologia e mineralogia. O BSCS 
tornou-se uma referência para gerações de professores no Brasil, sen-
do considerado um instrumento na construção da disciplina escolar 
biologia. Desse modo, a estratégia de unificação das ciências biológicas 
proposta pela síntese evolutiva também marcou a formação da biolo-
gia como disciplina escolar. 

Se há muito tempo existe um entendimento compartilhado sobre a 
importância central do pensamento evolutivo, por que muitos estudos 
apontam que a biologia é rotineiramente ensinada sem a integração 
com evolução? Apesar da ampla influência que a síntese evolutiva pa-
rece ter tido na própria formação da disciplina escolar biologia, uma 
série de evidências apontam a ausência da evolução como elemento 
central da prática pedagógica. É muito comum, por exemplo, que pro-
fessores de biologia ensinem evolução como apenas mais um conteúdo 
do currículo, longe de ser um eixo integrador. 
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A literatura em ensino de evolução geralmente atribui este cenário 
a alguns elementos recorrentes, como a oposição de grupos religio-
sos, abordagens inadequadas de livros didáticos, formação insuficiente 
de professores e dificuldades conceituais básicas. Um aspecto pouco 
mencionado é o fato de que o ideal de unificação da biologia, a partir 
da síntese evolutiva, carrega os caminhos históricos que seguiram esse 
amplo movimento científico.

Nesse sentido, a abordagem da evolução como eixo integrador da 
biologia tem como uma das suas fontes de dificuldades a própria sín-
tese evolutiva, que perpetuou uma série de desafios para estabelecer a 
centralidade da evolução no contexto de ensino. Tal arcabouço teórico 
inegavelmente proporcionou um avanço no diálogo entre diferentes 
áreas da biologia, mas também marginalizou e excluiu muitas discipli-
nas durante essa unificação. 

Entre os anos 1960 e 1980, diferentes avanços empíricos e teóricos 
da própria biologia evolutiva começaram a apontar alguns limites da 
síntese evolutiva. A emergência da evolução molecular foi o primei-
ro sinal visível de desunificação na estrutura da síntese evolutiva. As 
pesquisas com evolução molecular nos anos 1960 retomaram a força 
da deriva genética e lançaram uma série de desafios para a primazia da 
seleção natural6. 

A teoria neutra da evolução molecular de Motoo Kimura, um dos 
estudos mais influentes da década de 1960, estabeleceu que grande 
parte das mutações não têm um efeito fenotípico perceptível e, dessa 
forma, persistem nas populações por deriva e não por ação da seleção 
natural. As pesquisas moleculares apontaram certo “paradoxo” mole-
cular-morfológico: o que era verificado em nível morfológico, e priori-
zado pela síntese evolutiva, não parecia se adequar ao nível molecular. 

Pouco tempo depois das pesquisas do geneticista japonês, S.J. Gould 
e Niles Eldredge (1972) apresentaram a teoria do equilíbrio pontuado, 
desafiando outro pressuposto da síntese evolutiva: o gradualismo estri-

6 Este tema era controverso mesmo para os arquitetos da síntese, uma vez que até os anos 
de 1930 a deriva genética recebeu frequentemente um papel predominante como causa 
da mudança fenotípica. A partir dos anos 1940, no entanto, a seleção natural passa a ser 
considerada mais enfaticamente o principal mecanismo de mudança evolutiva.
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to. Os autores inseriram a interpretação de um padrão diferente para 
algumas linhagens, em vista do registro fóssil: determinadas espécies 
apresentam certa estabilidade no tempo (“inalteradas” morfologica-
mente), seguidas por um período de rápida divergência. Esse padrão 
não seria decorrente de uma falha no registo fóssil, como pressupunha 
o gradualismo estrito, mas decorrência de um processo genuinamen-
te evolutivo de estase que é seguido, nas próximas formações de ro-
chas sedimentares, de uma mudança pontuada na morfologia, com a 
origem de nova espécie proximamente aparentada. No final dos anos 
1970, Gould ainda elabora críticas ferrenhas aos outros pressupostos 
centrais da síntese evolutiva, como vimos anteriormente em relação ao 
adaptacionismo. 

Desde os anos de 1980, alguns autores passam então a propor novas 
formas de unificação que pudessem solucionar as alegadas ausências 
da síntese evolutiva e, assim, levar a uma síntese mais ampla da biolo-
gia. Tais iniciativas arrefeceram nos anos 1990, mas a partir da primei-
ra década dos anos 2000 elas retomaram força com a recente proposta 
chamada de síntese evolutiva estendida.

Os artigos de Massimo Pigliucci (2007) e Gerd Müller (2007) in-
troduzem a construção dessa proposta. Em julho de 2008, Pigliucci e 
Müller (2010) organizaram um encontro no Instituto Konrad Lorenz, 
em Viena, que resultou na obra seminal Evolution: The Extended Syn-
thesis. A partir daí, tomou corpo uma profusão de publicações referen-
tes à necessidade de uma síntese evolutiva estendida. 

Em 2014, a revista Nature publicou um artigo em que dois grupos de 
pesquisadores, apresentando posições opostas, respondem se “A teoria 
evolutiva precisa ser repensada?”. No ano seguinte, o mesmo grupo de 
pesquisadores que se posicionou pela necessidade de repensarmos a 
teoria evolutiva, publica uma proposta mais detalhada de rearticulação 
do quadro geral da biologia evolutiva. Um novo encontro foi realizado 
em novembro de 2016, em Londres, com organização conjunta entre 
a Academia Britânica e a Sociedade Real. Esse encontro foi intitulado 
New trends in evolutionary biology: biological, philosophical and social 
science perspectives. A revista Interface focus publicou uma edição espe-
cial com artigos baseados em apresentações feitas neste encontro. 
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Em maio de 2017, o Instituto Konrad Lorenz recebeu mais um even-
to relacionado a esse tema. Dessa vez, o evento foi organizado por Ke-
vin Laland e Tobias Uller, sob o título Cause and Process in Evolution, 
tornando manifesto que, cada vez mais, a síntese evolutiva estendida 
vem recebendo o aporte de investigações filosóficas. 

Esses eventos e publicações mostram que a proposta de uma síntese 
evolutiva estendida, apesar de recente, possui considerável articulação 
teórica e institucional. De fato, trata-se de um consórcio internacional 
de 51 cientistas pertencentes a oito importantes centros de pesquisa. 
Atualmente, compreende mais de 22 projetos de pesquisa divididos em 
quatro temas interconectados7.

Os proponentes da síntese evolutiva estendida se apresentam como 
defensores de uma expansão da síntese evolutiva. Suas justificativas 
baseiam-se em resultados empíricos e teóricos de abordagens presen-
tes em estudos evolutivos recentes. Eles mencionam investigações em 
biologia evolutiva do desenvolvimento, em especial o processo de 
viés de desenvolvimento, e investigações em outras áreas, que enfo-
cam processos tais como construção de nicho, plasticidade fenotípica 
e herança não-genética8. Eles argumentam que esta proposta apre-
senta modificações substanciais em relação aos pressupostos centrais 
da síntese evolutiva (quadro 1).

Quadro 1. Uma comparação dos pressupostos centrais da síntese evolutiva e da síntese 
evolutiva estendida.

Pressupostos centrais 
da Síntese Evolutiva

Pressupostos centrais 
da Síntese Evolutiva Estendida

Preeminência da seleção natural Causação recíproca

Herança genética Herança inclusiva

Variação genética aleatória Variação fenotípica não aleatória
FONTE: traduzido de Laland e colaboradores (2015, p. 2).

7 Informações obtidas no site do projeto: http://extendedevolutionarysynthesis.com. 
8 Discussões sobre esses processos são encontradas nos capítulos 4 e 5.

http://extendedevolutionarysynthesis.com
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Pressupostos centrais 
da Síntese Evolutiva

Pressupostos centrais 
da Síntese Evolutiva Estendida

Gradualismo Taxas variáveis de mudança

Perspectiva centrada no gene Perspectiva centrada no organismo

Padrões macroevolutivos são explicados 
por processos microevolutivos de seleção, 
deriva, mutação e fluxo gênico

Processos evolutivos adicionais, incluin-
do viés de desenvolvimento e herança 
ecológica, ajudam a explicar padrões 
macroevolutivos e contribuem para a 
evolucionabilidade

FONTE: traduzido de Laland e colaboradores (2015, p. 2).

Como pode ser verificado no quadro 1, a comparação é realizada 
por meio de seis pressupostos considerados centrais a cada um dos 
quadros interpretativos. No artigo original, os autores descrevem 
como esses pressupostos são distintos na síntese evolutiva e síntese 
evolutiva estendida (Laland et al., 2015). Os processos evolutivos men-
cionados pelos proponentes da síntese evolutiva estendida não são por 
eles encarados como meros mecanismos a serem adicionados à teoria 
evolutiva, mas como processos que modificam o pensamento evoluti-
vo de forma substancial. 

Apesar de se declarar como uma nova síntese, a chamada síntese 
evolutiva estendida leva (ao menos em curto prazo) a um pluralismo 
de abordagens na biologia evolutiva. Neste momento, ela pode ser to-
mada como uma tentativa de acomodação das novidades empíricas 
e teóricas da biologia evolutiva contemporânea no quadro geral da 
síntese evolutiva. Esta proposta inevitavelmente acaba se mostrando 
mais plural e ampla que a síntese evolutiva original. 

É preciso fazer a distinção entre a biologia evolutiva contemporâ-
nea - em que muitas áreas da biologia não são integradas entre si ou 
contempladas pela síntese evolutiva -, e a síntese evolutiva estendida, 
uma proposta de articulação e interpretação dos avanços teóricos e 
empíricos da biologia evolutiva.
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A biologia evolutiva contemporânea pode ser caracterizada por um 
pluralismo de disciplinas, teorias e mecanismos, principalmente em 
relação à síntese evolutiva. No entanto, ainda não há uma proposta 
coesa e com aderência geral da comunidade cientifica que consiga 
articular as diferentes disciplinas e mecanismos de evolução. As pró-
prias dificuldades para ensinar a teoria evolutiva de modo integrado 
derivam da falta de uma articulação teórica mais ampla dos diferen-
tes campos da biologia evolutiva, a qual ainda está em construção. Al-
gumas dimensões deste pluralismo estão contempladas nos capítulos 
deste livro, em um esforço de propiciar o ensino de biologia em uma 
perspectiva evolutiva.

Sugestão de leitura
Este capítulo é apenas uma apresentação geral de algumas questões 

históricas e filosóficas relevantes para o ensino de evolução. Para se 
aprofundar nestas temáticas, aconselhamos a leitura dos seguintes es-
tudos:

ARAÚJO, L.A.L. (org.). Evolução biológica: da pesquisa ao ensino. Porto 
Alegre, RS: Editora Fi, 2017. (Capítulos 11 e 12).
BROWNE, J. Darwin por Darwin: Um panorama de sua vida e obra atra-
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(2): 6-32, jun. 2019. Versão online disponível em: < http://www.abfhib.org/
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Estamos diante de uma obra que re�ete a maturidade de uma co-
letividade de estudantes de pós-graduação da Universidade Fe-
deral do Rio Grande do Sul, das mais diversas áreas das ciências 
biológicas, que no ano de 2014 ousou tocar em frente o projeto 

“Curso de Biologia Evolutiva na UFRGS”, voltado desde a sua 
concepção à formação continuada de professores de educação 

básica e biólogos. Depois de várias e bem sucedidas edições do curso, conta-
bilizando centenas de participantes, e um primeiro livro publicado - Evolução 
Biológica: da pesquisa ao ensino –, chegamos ao ano de 2021 com aqueles 
estudantes de 2014 agora transformados em competentes mestres e doutores. 
E é bastante emblemático que esta nova obra, intitulada “Ensino de Biologia: 
uma perspectiva evolutiva”, tenha sido gestada em 2020, marcado na história 
da Terra como o ano em que a humanidade foi tomada de refém pelo vírus 
SARS-CoV-2. Nunca se falou tanto em Ciência e, paradoxalmente, nunca a 
Ciência foi tão vilipendiada pelas correntes negacionistas e pseudocientí�cas 
que se multiplicam nas mídias sociais. Não há modo mais e�caz de combater 
esse obscurantismo do que uma educação de qualidade. Quali�car professo-
res e fomentar o ensino de ciências e biologia nas nossas escolas é urgente! A 
visão da Biologia integrada, sob o paradigma da Evolução Biológica, fornece 
subsídios para entendermos porque vacinas funcionam, porque o aquecimen-
to global pode ser irreversível para a vida na Terra e porque a biodiversidade 
que conhecemos não se sustentaria em uma Terra plana, só para citar alguns 
temas negacionistas em voga. Mergulhar nas páginas deste livro, que já con-
sidero obra de referência para o ensino da Biologia por promover a Evolução 
como seu eixo integrador, ampliando e clari�cando com propriedade as dis-
cussões evolutivas através de abordagens tão plurais, é um ato de ressigni�ca-
ção, resistência e fortalecimento coletivo. Viva a Ciência, viva a Educação, viva 
a Evolução Biológica! E boa leitura!

Marina Bento Soares
Professora do Departamento de Geologia e 
Paleontologia do Museu Nacional (UFRJ)
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