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Resumo. Novos conceitos relacionados a plasticidade de desenvolvimento, como acomodagio
fenotipica e acomodagdo genética, estdo sendo debatidos e empiricamente testados quanto a sua
participagao em macroevolugdo. A acomodagdo fenotipica consiste de uma reorganizagio de
multiplos caracteres do fenétipo, sem qualquer alteragdo genética. A acomodagdo genética pode
se seguir a fenotipica, sendo um processo de mudanga na frequéncia de alelos que determinam a
plasticidade de desenvolvimento, em uma popula¢ao submetida a selegdo natural. A hipdtese de
promogao de especiagdo por acomodagao genética ¢ parcialmente suportada em populagdes naturais
e mecanismos de desenvolvimento desse fenomeno foram recentemente revelados. A proposta de
origem de novidades evolutivas por acomodagcao fenotipica de estimulos ambientalmente induzidos
sofre muita resisténcia, sendo pouco testada e permanecendo como uma questéo nao resolvida.
Palavras-chave. Plasticidade de desenvolvimento, especiagdo, novidades evolutivas.

Abstract. The role of new concepts related to developmental plasticity, such as phenotypic
accommodation and genetic accommodation, in macroevolution is the focus of several recent
studies. Phenotypic accommodation is a multiple phenotypic character’s reorganization, induced
by new developmental stimulus, but without genetic change. Genetic accommodation might follow,
consisting of a developmental plasticity’s allele frequency change, prompted by natural selection.
Speciation induced by genetic accommodation is partially supported in natural populations and
some of its mechanisms have been revealed. Phenotypic accommodation of environmentally-
induced stimuli, originating evolutionary novelties, is a poor-accepted and rarely tested hypothesis,
remaining as an unresolved issue.
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A plasticidade fenotipica — expressdo de formas alternati-
vas de morfologia, fisiologia e/ou comportamento por um
mesmo gendtipo (West-Eberhard, 1989) - é um fendmeno
universal dos organismos (Schlichting e Pigliucci, 1998;
West-Eberhard, 2003) e apresentada como relevante na
sua evolucido desde o século XIX, com os trabalhos de Bal-
dwin (1896). O modelo de Baldwin refere-se ao potencial
da plasticidade fenotipica permitir que uma parcela dos
individuos de uma popula¢io sobreviva a uma mudanga
ambiental, por meio da expressdo de novos fendtipos re-
sistentes. Mais recentemente, novas formulagdes tedricas
sobre a participac¢do da plasticidade fenotipica em grandes
temas macroevolutivos (fendmenos acima do nivel indivi-
dual, como especia¢io e origem de novidades evolutivas)
renovaram o interesse dos cientistas nesse fendmeno.

Um dos grandes proponentes dessa nova concep¢ao
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de plasticidade e evolu¢do é a pesquisadora Mary Jane

West-Eberhard, que publicou artigos com a denomina-
¢do de novos conceitos e a elaboragao de novas hipdteses,
relacionados a plasticidade (West-Eberhard, 1989, 2005),
além de um livro intitulado “Developmental Plasticity and
Evolution” (West-Eberhard, 2003), no qual suas ideias fo-
ram extensamente elaboradas. West-Eberhard relaciona
a plasticidade de desenvolvimento, ou seja, o potencial
de reorganizagdo de elementos regulatérios do desenvol-
vimento, com um conceito bastante importante em evo-
lu¢do, o de modularidade. A visdo de que os organismos
apresentam um plano corporal organizado em unidades
fenotipicas modulares tem sua origem em areas como a
taxonomia e a anatomia comparativa, pelo facil reconhe-
cimento de partes semi-isoladas, como os distintos drgaos
e musculos, por exemplo (Wagner, 1996). O conceito de
modularidade refere-se as propriedades de dissociabilida-
de e integracdo entre as partes de um organismo (West-



2 Simon: Acomodagdo genética e fenotipica

-Eberhard, 2003). Ou seja, dissociabilidade dos caracteres
de um modulo em relagio aos caracteres de outro médulo,
e integragao entre os caracteres de um mesmo modulo, ao
exercer, por exemplo, uma funcéo.

Giinter P. Wagner, um dos grandes estudiosos de
modularidade e evolugéo, definiu trés critérios para um
complexo de caracteres ser considerado como uma unida-
de modular: (1) servir a uma fun¢io primaria; (2) ser in-
tegrado por efeitos pleiotrépicos (agdo de um mesmo gene
em varios caracteres); e (3) ser relativamente independen-
te de outras unidades (Wagner, 1996). O processo funda-
mental que define a organiza¢io modular para Wagner é,
portanto, a integracdo funcional. West-Eberhard discorda
dessa visdo, e propde o desenvolvimento como o proces-
so fundamental, uma vez que a expressio modular como
uma inovagdo precede a integragido funcional (West-
-Eberhard, 2003). Segundo ela, caracteres modulares sao
determinados por pontos de mudanga - switches - que or-
ganizam o desenvolvimento; e a plasticidade que culmina
em fendtipos alternativos é um dos exemplos mais claros
de modularidade (Figura 1).

West-Eberhard nao foi pioneira na nogao de que a
coexpressio de caracteres, formando uma unidade modu-
lar, é resultado de vias de desenvolvimento compartilha-
das por esses mesmos caracteres. Essa idéia ja existia na
literatura (por exemplo, Riska, 1986), porém o uso dessa
concep¢ao por West-Eberhard para explicar fendmenos
em evolugdo instigou a comunidade cientifica a testar e
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Figura 1. Regulagdo por meio do desenvolvimento da expressao de dife-
rentes sub-unidades fenotipicas modulares. A agdo génica pleiotrdpica,
na qual vérios caracteres sio influenciados pelos mesmos genes, é a base
genética dos pontos de bifurcagdo do desenvolvimento — os switches.
Estes sdo compostos por um mecanismo regulatério determinado por
uma variavel quantitativa sensivel as condi¢des (R), com um limiar (L)
de expressdo génica. A passagem ou ndo do limiar determina o padrao
de expressdo (a via de desenvolvimento) da sub-unidade fenotipica A
ou B, compostas de diferentes relagdes de caracteres co-expressos. Um
exemplo hipotético desse fendmeno poderia ser a expressao de diferentes
formas de bicos de passaros diante da regulagdo de um switch hormonal.
Note que o mecanismo regulatério pode ser sensivel a mutagdes e ao
ambiente.

debater suas propostas. Uma prova de que a importancia
do desenvolvimento em explicar temas evolutivos aumen-
tou nos ultimos anos é o surgimento de uma area chamada
“Evo-Devo’, referindo-se 4 descoberta de mecanismos de
desenvolvimento interferindo em eventos evolutivos. Em
uma revisdo recente do préprio Wagner e colaboradores
sobre modularidade, o desenvolvimento foi considerado
como estruturador, junto da fungéo, da organizagdo mo-

dular (Wagner e col., 2007). Entretanto, os autores fizeram
uma ressalva e argumentaram que vias de desenvolvimen-
to separadas ndo garantem a independéncia evolutiva.

Diversas publicagdes recentes testaram ou dis-
cutiram dois grandes conceitos elaborados por West-
-Eberhard: os de acomodagio fenotipica e acomodagio
genética (Badyaev e col., 2005; Suzuki e Nijhout, 2006;
Braendle e Flatt, 2006; Gomez-Mestre e Buchholz, 2006;
Young e Badyaev, 2007; Crispo, 2007; Ledon-Rettig e
col.,, 2008; Wund e col., 2008; Nylin e Janz, 2009; Scoville
e Pfrender, 2010; Tebbich e col., 2010). Acomodagio fe-
notipica significa uma reorganizacao adaptativa de mul-
tiplos caracteres do fendtipo, sem alteracido genética, apds
um novo estimulo de desenvolvimento (West-Eberhard,
2005). O conceito refere-se a plasticidade da organizagdo
modular de uma unidade fenotipica (ou seja, a mudanca
das relagdes entre os caracteres que compdem a unida-
de), sem haver qualquer mutagdo que promova isso. Para
West-Eberhard, esses caracteres sdo regulados por um
mesmo switch de desenvolvimento, que alterou a sua ex-
pressdo modular ap6s o estimulo da plasticidade de com-
portamento.

Ja a acomodagdo genética é a mudanga na frequén-
cia de alelos que determinam a plasticidade de desenvol-
vimento em uma populagdo submetida a selecdo natural.
Dado que exista na populagido variagdo genética na res-
posta plastica ao novo estimulo de desenvolvimento (ou
seja, variagdo na sensibilidade ao estimulo), e que essa va-
riagéo esteja associada a variagdo no sucesso reprodutivo
dos individuos, a selegdo natural pode ajustar a regulagdo
e a forma da unidade modular que foi reorganizada (West-
-Eberhard, 2005). A acomodagido fenotipica reorganiza
vias de desenvolvimento ancestrais, gerando novas vias.
Estas podem ser fixadas ou alteradas pela acomodagao ge-
nética, facilitando o processo de especiagdo na populagio
descendente (West-Eberhard, 1989; 2005). West-Eberhard
da bastante relevancia aos polifenismos - fendtipos alter-
nativos ambientalmente induzidos - na especiagido, pois
representam formas divergentes de alta organiza¢do mo-
dular, portanto dissociadas, sendo que uma das formas
poderia ser fixada na populagéo.

Acomodagio genética

Considerando que a importancia evolutiva da acomoda-
¢do genética depende da plasticidade preexistente prover
um mecanismo de desenvolvimento para a adaptagio das
popula¢des descendentes (Scoville e Pfrender, 2010), os
pesquisadores que testaram esse modelo em populagdes
naturais buscaram como evidéncias favoraveis os seguin-
tes critérios: (1) Detec¢do de plasticidade ancestral e (2)
que essa plasticidade promova divergéncia nos fenétipos
dentro e entre populagdes ou espécies (Gomez-Mestre e
Buchholz, 2006; Wund e col., 2008; Ledon-Rettig e col.,
2008; Huizinga e col,, 2009; Tinghitella e Zuk, 2009).
Quando o acesso direto a plasticidade ancestral néo foi
possivel, os estudos foram feitos com populagdes de espé-
cies filogeneticamente muito préximas, e a plasticidade da
espécie mais basal foi considerada como a ancestral. Esses
critérios foram total ou parcialmente comprovados para a
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plasticidade: (a) na forma do corpo de grupos de espécies
de anfibios anuros, com variacio em taxas de desenvol-
vimento induzidas por diferentes temperaturas (Gomez-
-Mestre e Buchholz, 2006), e de populagdes de peixes em
resposta a diferentes dietas (Wund e col., 2008); (b) no
comportamento antipredatério em populagdes de peixes
diante de baixa ou alta pressdo de predagio (Huizinga e
col.,, 2009); e (c) no comportamento de escolha de machos
por fémeas de populacdes de grilos diante de diferentes
formas de corte (Tinghitella e Zuk, 2009).

Apesar do conjunto desses resultados ser favoravel a
acomodagio genética, ainda permanecem duvidas de sua
func¢ao na divergéncia de populagdes naturais. Por exem-
plo, os autores de um desses trabalhos nio consideraram
as evidéncias fortes o suficiente para comprovar a acomo-
dagéo genética: Wund e col. (2008) detectaram plasticida-
de ndo-adaptativa para alguns caracteres e concluiram que
somente mudanc¢as de dieta nao foram suficientes para
produzir as correlagdes fenotipicas entre morfologia tré-
fica, forma do corpo e da cabega, como vistas na natureza.
Além disso, outro teste desse modelo, com as mesmas es-
pécies de anfibios anuros que utilizadas por Gomez-Mes-
tre e Buchholz (2006), ndo apresentou evidéncias contun-
dentes, também para plasticidade de dieta (Ledon-Rettig
e col., 2008). Pode ser que a acomodagido genética e sua
relacdo com a especiacio seja possivel somente para algu-
mas respostas plasticas, especialmente as que nio infiram
custos aos individuos na forma de perda de aptidio. Esses
custos de plasticidade ja foram relatados para diversos or-
ganismos (DeWitt e col., 1998).

O suporte para a importincia da acomodagio gené-
tica na especiagdo é mais forte em estudos que demons-
tram os mecanismos regulatorios envolvidos (por exem-
plo, Suzuki e Nijhout, 2006; Scoville e Pfrender, 2010).
Suzuki e Nijhout (2006) desenvolveram um polifenismo
de cor em lagartas de uma espécie de borboleta original-
mente monofénica (mas com uma espécie polifénica apa-
rentada), por meio de exposi¢do dos ovos a choque térmi-
co e posterior selecdo dos variantes mais extremos. O po-
lifenismo s6 pode ser criado em um mutante que possuia
reducdo da secre¢ido do hormdnio juvenil e apresentava
somente a cor preta. Os autores consideraram que a muta-
¢do possibilitou a sensibilidade a temperatura, e por meio
de acomodacio genética, o limiar de temperatura (regula-
do pelo horménio juvenil) foi reduzido, expondo plastici-
dade passivel de ser moldada pela sele¢do em laboratério
(Figura 2). Esse artigo foi considerado como a primeira
prova empirica da acomodagdo genética, mostrando cla-
ramente o mecanismo (Braendle e Flatt, 2006).

Outro mecanismo para a acomodagido genética foi
revelado por Scoville e Pfrender (2010). Os autores estu-
daram a resposta plastica de pigmentagdo no microcrusta-
ceo Daphnia diante da introdugdo de um predador visual
em seu habitat. O nivel de melanina frente & exposi¢ao ao
UV e a expressdo de dois genes envolvidos na regulagio
da melanina foram comparados em gendtipos que nun-
ca conviveram com o predador e nos que suportaram sua
presenca. Estes tltimos apresentaram diminui¢do da sen-
sibilidade ao UV da expressdo de melanina, associado a

perda de plasticidade do alelo que aumenta a produgio
desse pigmento e a maior expressiao do alelo que reduz a
sua produc¢do. Ou seja, o limiar para produgdo de melani-
na foi aumentado por acomodagdo genética nas popula-
¢des expostas ao predador, que ataca mais os individuos
mais escuros.

Acomodagio fenotipica

Enquanto a aceitagdo da acomodagdo genética provavel-
mente aumente entre os cientistas com estudos como os
dois citados acima, a acomodagio fenotipica sofre muita
resisténcia (Nylin e Janz, 2009), especialmente sua possivel
relagdo com a origem de novidades evolutivas, defendida
por West-Eberhard (1989, 2005). A controvérsia envolve
a propria concepgdo do que é uma novidade evolutiva e a
relevincia do conceito de variacdo genética criptica (va-
riagdo neutra que vai se acumulando no genoma - revisto
em Schlichting, 2008) na origem das novidades (Braendle
e Flatt, 2006; Galis e Metz, 2007). Segundo West-Eberhard
(2005), apesar dos caracteres de uma nova unidade feno-
tipica modular ndo serem novidades por si mesmos, a sua
reorganiza¢do por um novo estimulo de desenvolvimento
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Figura 2. Etapas do experimento de desenvolvimento de um polifenis-
mo de cor em um mutante de uma espécie originalmente monofénica.
A) A espécie selvagem somente expressa a cor verde, sendo insensivel a
temperatura e ao choque térmico pelo seu limiar ser muito alto. B) Uma
mutagido envolvida na regulagdo do hormoénio juvenil reduziu o limiar
de sensibilidade a temperatura, e o choque térmico induz a coloragido
verde no mutante negro. A mutagao revelou a plasticidade de cor. C) A
resposta polifénica foi criada por meio do desenvolvimento dos variantes
de cor preta e verde obtidos na etapa B em baixa (200C) ou alta tempera-
tura (330C), e posterior selegdo dos mais verdes (acomodagao genética).
Repare que em baixa temperatura de desenvolvimento, o limiar de hor-
monio juvenil ndo ¢ ultrapassado e a lagarta é preta. Porém, se a mesma
lagarta for criada a alta temperatura, ultrapassando o limiar, sua cor é
verde. D) Perda da resposta plastica de cor no mutante ap0s sete geragoes
de selegao para a cor preta (assimilagao genética — um dos resultados
possiveis da acomodagdo genética, no qual a plasticidade é perdida).
Note que o limiar ndo pode mais ser ultrapassado, independente da tem-
peratura de desenvolvimento. Modificado de Suzuki e Nijhout (2006).
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os faz distintos do ancestral, caracterizando uma inova-
¢do. Contudo, para muitos evolucionistas, a mudanca de
forma de um carater nao constitui uma novidade genuina
(por exemplo, Miiller e Wagner, 1991). Considerando que
a reorganizagio de vias de desenvolvimento pode origi-
nar novas estruturas (como um novo tendao originado no
caso do bode paraplégico), novas fung¢des ou novos com-
portamentos, é plausivel que a acomodacéo fenotipica ori-
gine novidades evolutivas.

A visdo de que estimulos ambientais sio mais rele-
vantes que mutagdes em liberar variagdo genética criptica,
que origine novidades evolutivas, é defendida por alguns
autores (Schlichting e Pigliucci, 1998; West-Eberhard,
2003), mas pouco comprovada, e portanto pouco aceita.
Para Schlichting e Pigliucci (1998), a probabilidade do
surgimento de novos fendtipos passiveis de adaptagio é
maior quando induzidos pelo ambiente (ja que alteragdes
ambientais sdo bastante comuns) que pelo aparecimento
de uma mutacio favoravel. West-Eberhard (2003) argu-
menta que mudangas fenotipicas induzidas pelo ambiente
atingem muito mais individuos da populagdo que o sur-
gimento de uma mutagio, sendo mais rapida sua disse-
minagdo e maior a chance de resultar em uma inovacio.
Entretanto, alguns autores questionam se realmente ha li-
beracio de variagdo criptica ou se a selegdo estabilizadora
(sele¢do que elimina variantes fenotipicos muito distantes
do fendtipo 6timo) torna-se mais relaxada em novos am-
bientes (Galis e Metz, 2007). Para esses autores, a quebra
de restri¢des de desenvolvimento, por meio do relaxamen-
to da selecdo estabilizadora, permitiria a ocorréncia de em
fases precoces do desenvolvimento, facilitando a origem
de novidades evolutivas.

Conclusao

A comprovagdo ou ndo da participagdo da acomodagdo
fenotipica induzida por variacbes ambientais na origem
de novidades evolutivas sé podera se concretizar se es-
tudos forem delineados especificamente para responder
essa questdo. Na literatura existe um viés em se estudar
somente a acomodacdo genética e sua fungdo na especia-
¢do, um fendmeno menos surpreendente que a origem de
novidades evolutivas por um processo que ndo uma mu-
tacdo, o convencionalmente aceito entre os cientistas. Um
sistema que parece frutifero para se estudar a acomodagéo
fenotipica é o esqueleto de vertebrados, como sugerido
por Young e Badyaev (2007). Esses autores reuniram es-
tudos que mostraram que a plasticidade no tempo e na
organizagdo espacial de proteinas morfogénicas de osso
(BMP: bone morphogenic proteins) constituem mecanis-
mos de surgimento de inovag¢des e adaptagdo no esque-
leto de vertebrados. Diante das evidéncias desses estudos,
Young e Badyaev sugeriram que a acomodagdo fenotipi-
ca de estimulos epigenéticos (como estresses mecanicos)
alteram a regulagdo das BMP, resultando em ossificagdes
prematuras ou tardias no esqueleto, uma fonte possivel de
inovagoes evolutivas.
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