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RESUMO

No inicio da década de 1970, quando a Sintese Moderna estava sofrendo criticas, 0s
paleont6logos Niles Eldredge e Stephen Jay Gould (1941-2002), procurando explicar os
padrdes observados no registro fossil, propuseram o equilibrio pontuado. Esta hipotese admite
que as espécies permanecem morfologicamente estaveis por longos periodos, seguidos por
rapidos periodos geoldgicos de mudancas evolutivas. O objetivo geral desta dissertacdo é
analisar as contribuicoes de Eldredge e Gould, no periodo compreendido entre os anos de 1972
e 1993, e identificar suas implicacdes para a Sintese Moderna. A pesquisa procurara esclarecer
quais foram as principais ideias dos dois paleontélogos, delineando o contexto cientifico da
época; se houve mudancas significativas em suas concepcdes; quais 0s pontos de aproximagao
e distanciamento em relacdo a teoria de Charles Robert Darwin (1809-1882); quais 0s pontos
de aproximacao e distanciamento em relacdo a Sintese Moderna e como a proposta foi recebida
pela comunidade cientifica da época. Esta dissertacdo compreende uma introducdo e cinco
capitulos. O Capitulo 1 trata das concepcdes de Darwin na sexta edicdo do Origin of species,
particularmente a respeito da selecdo natural e suas relacbes com o registo geologico. O
Capitulo 2 discute sobre o contexto cientifico da época em que Eldredge e Gould propuseram
0 equilibrio pontuado. O Capitulo 3 apresenta Gould e Eldredge ao leitor, o desenvolvimento
da proposta da do equilibrio pontuado e em que evidéncias eles se basearam. O Capitulo 4
discute a recepcdo que o equilibrio pontuado teve por parte da comunidade cientifica. O
Capitulo 5 retoma as questdes que nortearam esta pesquisa, procurando respondé-las, e
apresenta algumas considerag6es sobre o que foi discutido nos capitulos anteriores. A analise
desenvolvida levou a conclusdo de que ndo houve mudancas significativas nas concepcdes dos
autores no periodo estudado. Eles apenas foram tornando a proposta mais elegante e oferecendo
mais evidéncias que a fundamentassem, sempre levando em conta as evidéncias contrarias. O
equilibrio pontuado pode ser visto como uma complementacdo a teoria de Darwin, se
considerarmos essa um amplo programa de pesquisa em aberto. Por outro lado, ela ndo negava
o gradualismo admitido pela Sintese, nem a especiacdo simpatrica, apenas trazia uma outra
possibilidade que envolvia a especiacdo alopatrica e a estase. As criticas ao equilibrio pontuado
vieram principalmente dos geneticistas e bidlogos evolutivos relacionados a Sintese.

Palavras-chave: Historia da evolugdo; Historia da paleontologia; Selecdo natural; Especiacdo
alopatrica; Estase.



RODRIGUES, Gabriel Vanzo. Eldredge and Gould’s punctuated equilibria and its
implications to the Modern Synthesis: 1972-1993. 2022. 109f. Dissertagdo (Mestrado em
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ABSTRACT

In the early 1970s, when the Modern Synthesis was under criticism, palaeontologists Niles
Eldredge and Stephen Jay Gould (1941-2002), seeking to explain patterns observed in the fossil
record, proposed the punctuated equilibria. This hypothesis assumes that species remain
morphologically stable for long periods, followed by rapid geological periods of evolutionary
change. This dissertation analyses the contributions of Eldredge and Gould between 1972 and
1993, trying to identify their implications for the Modern Synthesis. The research will seek to
clarify the context of that time; whether there were significant changes in their conceptions;
what are the points of approach and distance concerning Charles Robert Darwin’s (1809-1882)
theory; what are the facts of bearing length with the Modern Synthesis, and how the scientific
community received it. This dissertation comprises an introduction and five chapters. Chapter
1 presents Darwin’s views on the Origin of species, particularly regarding natural selection and
its relationship to the geological record. Chapter 2 discusses the scientific context of when
Eldredge and Gould proposed punctuated equilibria. Chapter 3 introduces Gould and Eldredge
to the reader, offering an overview of the punctuated equilibria proposal, development and its
foundations. Chapter 4 discusses the reception of punctuated equilibria by the scientific
community. Chapter 5 takes up the questions that guided this research, seeks to answer them,
and presents some considerations about the previous chapter’s subject. The analysis concluded
that there were no significant changes in the authors’ conceptions during the studied period.
Only they made the proposal more elegant and offered more evidence to support it, always
considering the contrary evidence. Punctuated equilibria can be seen as a complement to
Darwin’s theory, if we think of this as a broad open research program. On the other hand, it did
not deny the gradualism admitted by the Synthesis, nor sympatric speciation; it only brought
up another possibility that involved allopatric speciation and stasis. Criticism of the punctuated
equilibria came mainly from geneticists and evolutionary biologists related to the Synthesis.

Keywords: History of evolution; History of palaeontology; Natural selection; Allopatric
speciation; Stasis.
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INTRODUCAO

A presente dissertacdo resulta de uma pesquisa na linha Historia, Filosofia e Ensino de
Biologia Comparada, tratando particularmente da Histéria da Evolucdo, no periodo que se
seguiu ao movimento ocorrido na biologia conhecido como Sintese Moderna. Os personagens
centrais sd@o os paleontélogos norte-americanos Stephen Jay Gould (1949-2002) e Niles
Eldredge, que propuseram o equilibrio pontuado no inicio da década de 1970.

A evolucdo é um assunto que me interessa ha bastante tempo. A escolha do tema se
deveu ao interesse despertado enquanto eu desenvolvia meu trabalho de conclusdo de curso
(Rodrigues, 2018; Rodrigues, Silvério & Toni, 2019). Ao tomar contato com a histéria da
evolugdo, esse interesse cresceu, o que levou a escolha do tema desta dissertacdo. A partir de
um levantamento bibliografico, inclusive na Current bibliography (CB)! da revista Isis nas duas
ltimas décadas, percebi que o tema escolhido ainda tinha aspectos a serem explorados.
Portanto, esperamos que a pesquisa desenvolvida traga alguma contribuicdo para a
historiografia da histdria da evolugédo

Como se sabe, Charles Robert Darwin (1809-1882) apresentou suas concepcdes a
respeito do processo evolutivo no livro On the origin of species by means of natural selection,
or the preservation of favoured races in the struggle for life (1859) e nas edi¢es subsequentes.
Nessa obra, ele defendeu que a evolugédo ocorre principalmente de modo gradual, pelo acimulo
de variagfes muito leves que acontecem ao acaso, sobre as quais age a sele¢do natural — que ele
considerava ser o principal, mas ndo exclusivo, meio de modificacdo das espécies (Darwin,
1872, p. 421). Embora ele admitisse a existéncia de variagdes bruscas, chamadas de sports, ndo
as considerou relevantes para o processo evolutivo (Darwin, 1868, p. 213; Martins, 2006, p.
264). Porém, no final do século XIX, alguns paleontélogos, como Alpheus Hyatt (1838-1902),
Edward Drinker Cope (1840-1897) e Alpheus Spring Packard Jr. (1839-1905), por exemplo,
admitiam que a selecdo natural ndo explicava as evidéncias apresentadas pelo registro fossil e
restringiram seu papel no processo evolutivo, propondo outras explicacdes.

Anos mais tarde, ja no século XX, a partir da década de 1940, com o desenvolvimento
da genética, da teoria da selecdo natural e, consequentemente, da fusdo da nova genética com a

teoria da selecdo natural, quando os bidlogos evolutivos trabalhavam no arcabouco da Sintese

! Esta bibliografia apresenta os trabalhos voltados a histéria da ciéncia em centenas de revistas
especializadas a cada ano.
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Moderna, eles passaram a admitir o gradualismo do processo evolutivo, dentre outros aspectos.
Porém, no inicio da década de 1970, Eldredge e Gould voltaram sua atengdo para o registro
fossil. Para eles, os padrdes observados nédo refletiam a mudanca gradual admitida pela Sintese
e a selecdo natural atuava de modo diferente do que se havia pensado (Santos, 2015, p. 29).
Nesse sentido, propuseram o equilibrio pontuado (Eldredge & Gould, 1972).

Para explicar os padrfes observados no registro fossil, Eldredge e Gould consideraram
que as espécies permanecem morfologicamente estaveis por longos periodos, seguidos por
rapidos periodos geoldgicos de mudancas evolutivas (Eldredge & Gould, 1972). Gould e
Eldredge mencionaram que as lacunas no registro féssil, que os paleontélogos ainda apontavam
recorrentemente como um problema para a nog¢ao de gradualismo descrito por Darwin, talvez
fossem o resultado de um modelo de especiacdo alopatrica (Ibid., p. 82).

Na época em que apresentaram essas ideias, eles foram criticados por alguns de seus
colegas, mas também receberam o apoio de outros que submeteram o equilibrio pontuado a
testes. As criticas incluiam a exclusdo do gradualismo, a impossibilidade de testar a proposta
do equilibrio pontuado, entre outras. Anos mais tarde, os dois paleontélogos criticaram a Sintese
Moderna considerando-a “inacabada” e que carecia de uma expansao, principalmente no que
dizia respeito a importancia dada a atuacéo da selecdo natural (Eldredge, 1985; Gould, 2002;
Santos, 2015, p. 29).

O objetivo geral desta pesquisa consiste em analisar as contribuicdes de Gould e
Eldredge referentes ao equilibrio pontuado, no periodo compreendido entre os anos de 1972 e
1993, e identificar suas implicacdes para a Sintese Moderna. Nesse sentido, procurou-se
responder as seguintes questoes:

a) Quais sdo as principais ideias de Eldredge e Gould referentes ao equilibrio pontuado e
quais suas implicacdes para a Sintese Moderna? Qual foi a contribuicdo de cada um
deles?

b) Em que evidéncias eles se basearam para propor essa hipotese?

¢) Houve mudancas nas ideias de Eldredge e Gould entre 1972 e 1993? Em caso positivo,
quais foram elas?

d) Quais sdo os pontos de aproximacéo e distanciamento entre as propostas de Eldredge e
Gould e a teoria original de Darwin?

e) Quais sdo os pontos de aproximacéo e distanciamento entre a proposta de Eldredge e
Gould e a Sintese Moderna?

f) Qual era o contexto cientifico da época? Como a comunidade cientifica recebeu a

proposta de Eldredge e Gould?
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O objetivo de pesquisas como a que foi desenvolvida é investigar a origem e
fundamentacdo de conhecimentos sobre o processo evolutivo, revisitando propostas antigas.
Estudos historicos e epistemologicos deste tipo contribuem para a compreensdo da natureza e
do processo de construgdo do pensamento cientifico e para o esclarecimento conceitual das
bases da Biologia.

A metodologia nesta pesquisa utilizou por um lado, uma abordagem histérica e, por
outro lado, uma analise metodologica.

A abordagem histérica consiste no estudo de obras originais (artigos, livros e
correspondéncia) dos cientistas e do contexto cientifico, politico e social de sua época. Além
das fontes priméarias, foram consultadas fontes secundarias, isto é, artigos e livros de
historiadores da ciéncia que tratam dos assuntos, problemas ou do periodo em questdo. Esse
estudo conduz a uma compreensdo tdo proxima quanto possivel da linguagem, problematica,
pressupostos, métodos e conhecimentos gerais da época abordada, de forma a adquirir uma
visdo semelhante a dos préprios pesquisadores dessa época. Desse modo, evita-se uma
interpretacdo deturpada dos textos antigos. E necessario se distanciar particularmente dos
anacronismos, como relacionar conceitos antigos com o0s atuais — mesmo se forem
representados pelas mesmas palavras — e confundir a fundamentagéo apresentada na época com
a aceita atualmente. E importante evitar o erro historiografico que consiste em procurar e
valorizar no passado apenas aquilo que se aceita atualmente, desprezando aquilo que € rejeitado
pela ciéncia atual (historiografia Whig). E impossivel eliminar totalmente a influéncia de nossas
concepcdes atuais, mas deve-se evitar, tanto quanto possivel, observar o passado tendo em
mente as concepcdes do presente.

Como fontes primarias, utilizamos artigos e livros de Gould e Eldredge, individualmente
ou em coautoria, como, por exemplo, Eldredge & Gould (1972), Gould & Eldredge (1977
1993), Eldredge (1971; 1985) e Gould (1969; 2002), entre outros, e de outros autores, como
Simpson (1944; 1953), Mayr (1954; 1963), Stanley (1975), Maynard Smith (1983; 1984) e
Dawkins (1986). Como fontes secundarias, utilizamos livros, como Mayr (1982), Smocovitis
(1996), Allmon, Kelley & Ross (2009) e Sepkoski (2009; 2012), e teses, como Santos (2015).
Também foram utilizados diversos artigos, como Smocovitis (1992), Sepkoski (2019) e Martins
(2006), entre outros.

O uso da anélise metodoldgica significa que o estudo nédo se restringiu a mera descri¢ao
do passado, mas procurou discutir aquela ciéncia com os recursos filoséficos e metodolédgicos
adequados. Por meio desta abordagem, pode-se responder a questfes do tipo: se a teoria estava

claramente formulada, se era coerente, se estava bem fundamentada em observacbes e
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experimentos, se era testavel, se dispunha de bons argumentos, se havia alternativas viaveis etc.
Para isso € necessario um conhecimento historico adequado, bem como um treino em filosofia
e metodologia da pesquisa em historia da ciéncia.

Esta dissertacdo esta dividida nesta Introducéo e cinco capitulos. O Capitulo 1 trata das
concepcdes de Darwin na sexta edicdo do Origin of species, particularmente a respeito da
selecdo natural e suas relagfes com o registo geoldgico. O Capitulo 2 discute sobre o contexto
cientifico da época em que Gould e Eldredge propuseram o equilibrio pontuado. O Capitulo 3
apresenta Gould e Eldredge ao leitor, o desenvolvimento da proposta do equilibrio pontuado e
em que evidéncias eles se basearam. O Capitulo 4 discute a recepcao que o equilibrio pontuado
teve por parte da comunidade cientifica. O Capitulo 5 retoma as questfes que nortearam esta
pesquisa procurando respondé-las e apresenta algumas consideracdes sobre o que foi discutido

nos capitulos anteriores.



16

CAPITULO 1

DARWIN, SELECAO NATURAL E O REGISTRO GEOLOGICO

Neste capitulo, discutiremos, de modo geral, a respeito das ideias do naturalista britanico
Charles Robert Darwin (1809-1882) presentes no Origin of species. Particularmente,
abordaremos sua visdo sobre a selecdo natural e o gradualismo do processo evolutivo. Além
disso, trataremos das evidéncias que ele apresentou em relacdo ao registro féssil e como ele

procurou responder as criticas referentes a esses aspectos.

1.1 A SELECAO NATURAL

Darwin (Figura 1) apresentou sua teoria conhecida como “teoria da descendéncia com
modificagdo” nas varias edi¢des do Origin of species (Figuras 2 e 3). Ela envolvia véarios
aspectos — um deles era a lentiddo e o gradualismo do processo evolutivo. Dentre os meios de
modificacdo das espécies sugeridos por Darwin, a selecdo natural seria o principal, mas ndo o
Unico (Darwin, 1872, p. 421).

Para uma melhor compreenséo da selecdo natural, Darwin fez uma analogia da acdo da
selecdo na natureza com o trabalho do criador de animais ou plantas ornamentais — a selecédo
artificial. No primeiro capitulo do livro, ao falar a respeito da variacdo no estado domeéstico,
Darwin escreveu: “como regra geral, ndo se pode duvidar que a sele¢do continua de variacdes
leves, seja nas folhas, nas flores ou nos frutos, produzird variedades diferentes entre si,
sobretudo nesses caracteres” (Darwin, 1872, p. 24). No trecho abaixo reproduzido, percebe-se

que Darwin caracterizou o processo de selecdo — ainda artificial — como sendo lento e gradual:

O homem preserva e cria a partir de um individuo com alguns ligeiros desvios de
estrutura, ou toma mais cuidado do que o usual em acasalar seus melhores animais, e
assim melhora-los, e entdo os animais melhorados espalham-se com lentiddo pela
vizinhanca. [...] Quando forem mais aperfeigoados por meio do mesmo processo lento
e gradual, irdo difundir-se e passardo a ser reconhecidos como algo distinto e valorizado,
e deverdo receber, pela primeira vez, um nome relativo a sua origem. [..] A
probabilidade de que algum tipo de registro tenha sido preservado das mudangas lentas
e imperceptiveis ocorridas ao longo do tempo serd infima. (Darwin, 1872, p. 29).



Figura 1. Charles Robert Darwin, provavelmente em 1854.
Fonte: DARWIN, Francis. (Ed.). The life and letters of Charles Darwin, including an
autobiographical chapter. 1: Fontispiece. London: John Murray, 1887. Disponivel em: WYHE,

John van. (Ed.). The complete work of Charles Darwin online. 2002.
(http://darwin-online.org.uk/). Acesso em: 10/09/2022.
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Figura 2. Folha de rosto da primeira edi¢do do Origin of species.

Fonte: DARWIN, Charles Robert. On the origin of species by means of natural selection, or the
preservation of favoured races in the struggle for life. London: John Murray, 1859. Disponivel em:
WYHE, John van. (Ed.). The complete work of Charles Darwin online. 2002.
(http://darwin-online.org.uk/). Acesso em: 10/09/2022.



Figura 3. Folha de rosto da sexta edigdo do Origin of species.

Fonte: DARWIN, Charles Robert. The origin of species by means of natural selection, or the

preservation of favoured races in the struggle for life. 6™ edition. London: John Murray, 1872.

Disponivel em: WYHE, John van. (Ed.). The complete work of Charles Darwin online. 2002.
(http://darwin-online.org.uk/). Acesso em: 10/09/2022.
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No decorrer do Origin of species, em varios momentos, Darwin mencionou que o0
surgimento de novas espécies ocorre de forma muito lenta. Ele comentou: “Temos todos os
motivos para acreditar que o processo de manufatura de novas espécies seja lento” (Darwin,
1872, p. 45). Este principio foi posteriormente retomado pela Sintese Moderna, no século XX.

Apoiado em suas observacdes referentes a selecdo artificial, Darwin fez uma analogia
com a selecéo natural, colocando sua ideia de que ambas ocorrem por um processo cumulativo.
No segundo capitulo, ele escreveu sobre pequenas diferencas que aparecem em filhos dos

mesmos pais:

Essas diferencas individuais sdo da maior importancia para nos, pois quase sempre séo
herdadas e devem ser familiares a qualquer um; e, desta maneira, fornecem material
para que a selecdo natural atue e acumule como 0 homem acumula em gqualquer gque seja
a direcdo. (Darwin, 1872, p. 34).

Darwin considerou que as espécies surgem inicialmente como variedades de outra
espécie que vao se distanciando pelo principio da divergéncia de caracteres (Darwin, 1872, pp.
86-87). Para ele, ndo havia necessidade de isolamento geogréfico no inicio do processo de
modificacdo; bastava que a area fosse grande. Ele acrescentou que havia uma dificuldade em
diferenciar espécie de variedade. Além disso, ndo seria possivel precisar em anos o tempo em
que as modificagdes ocorreram.

Conforme Darwin (1872), a selec@o natural age sobre variagdes leves que ocorrem ao
acaso e sdo transmitidas aos descendentes. Nem todo o individuo que nasce consegue
sobreviver e deixar descendentes. HA uma luta pela existéncia e os individuos que tiverem
alguma leve vantagem em relacéo a seus semelhantes tém uma maior chance de sobreviver e
deixar descendentes. As variacBes Uteis sdo transmitidas aos descendentes, o que leva a uma
modificacdo lenta e gradual da populacdo (Martins, 2006, pp. 263-264).

Darwin explicou: “Eu chamei este principio por meio do qual a variacéo leve, se util, é
preservada, de Sele¢do Natural, para expressar sua relagdo com o poder humano da selecao”
(Darwin, 1872, p. 49). A luta pela existéncia?, termo cunhado por Herbert Spencer (1820-1903),
poderia ser aplicado no sentido amplo e metaforico, levando em conta as relagbes mutuas de
dependéncia entre os seres organizados, incluindo ndo apenas a vida do individuo, mas também

0 sucesso em deixar descendentes (Carmo, 2006, p. 41).

2 A luta pela existéncia poderia ocorrer entre individuos de uma mesma espécie, individuos de espécies
diferentes e entre as espécies e o ambiente (Darwin, 1872, p. 33).
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A selegdo natural estaria agindo continuamente sobre as variagdes leves. Assim, ndo
poderia produzir modificacdes grandes ou subitas. Ela so atuaria lentamente, por meio de passos

pequenos:

A selecdo natural todo dia e a toda hora faz um escrutinio, em todo o mundo, das
menores variacOes, rejeitando as que sao ruins, preservando e acrescentando as que Sao
boas [...]. Ndo vemos nenhuma dessas mudancas lentas em progresso, até que a mao do
tempo deixe marcada a longa passagem das eras, e, mesmo assim, a nossa Vvisao sobre
as eras geoldgicas é tdo imperfeita que vemos apenas que as formas de vida sdo agora
diferentes do que foram outrora. (Darwin, 1872, pp. 65-66).

Darwin enfatizou essas ideias ao longo de toda sua obra:

A selecdo natural pode agir somente pela preservacdo e acumulo de modificagdes
infinitamente pequenas que sdo herdadas, cada uma Gtil para o ser preservado; e como
a geologia moderna praticamente baniu algumas visdes como a escavacao de grandes
vales por um unico dilGvio, a selecéo natural bane a crenca da criagdo continua de novos
seres organicos ou de qualquer mudanca grande e repentina em sua estrutura. (Darwin,
1872, pp. 95-96).

Segundo Darwin, a selecdo natural pode levar muito tempo para modificar algum 6rgéao

ou estrutura:

Qualquer parte ou 6rgdo que se tenha desenvolvido de uma forma ou dimensdo
extraordinaria, em comparagao com a mesma parte ou 6rgado em uma espécie do mesmo
género, deve ter passado por um numero extraordinario de modificagdes, desde o
periodo em que a espécie se ramificou do progenitor comum do género. (Darwin, 1872,
p. 153).

Para ele, “a selecao natural ¢ um processo lento, € as mesmas condigdes favoraveis
devem perdurar por muito tempo para que seja produzido um efeito marcante” (Darwin, 1872,
p. 180). Em diversos momentos do Origin, ele salientou que “a variagdo ¢ um processo lento,
longo e continuo” (Ibid., p. 169, por exemplo).

Darwin esclareceu que géneros e classes diferentes de espécies ndo sofrem modificacdes
no mesmo ritmo ou grau. O processo de modificagdo afeta poucas espécies simultaneamente.

E acrescentou:

Se tais variagOes ou diferengas individuais que possam surgir se acumularem por meio
da selecdo natural em maior ou menor grau, causando maior ou menor aumento de
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modificacdo permanente, dependera de vérias contingéncias complexas — das variagdes
serem de natureza benéfica, da liberdade de cruzamento, da mudanca lenta das
condigdes fisicas da regido, da imigracdo de novos colonos e da natureza de outros
habitantes com as quais as espécies em variacdo entram em competicdo. Assim, nao é
gue uma nova espécie deva conservar a forma idéntica por tempo mais longo do que
outras; ou, se mudar, deva mudar em grau menor. (Darwin, 1872, p. 291).

Darwin citou o canone Natura non facit saltum, utilizado por diversas areas do

conhecimento, como matematica e economia, e fez uma relacdo com a selecdo natural:

Segundo a teoria da selecdo natural, podemos entender com clareza o significado do
velho canone da historia natural Natura non facit saltum. Tal canone ndo é de todo
correto se considerarmos apenas 0s habitantes atuais do mundo; porém se incluirmos
todos os das épocas passadas, conhecidas e desconhecidas, o principio mostra-se
rigorosamente verdadeiro. (Darwin, 1872, p. 166).

Na época em que Darwin propds sua teoria, ou mesmo posteriormente, nem todos os
naturalistas que admitiam a evolucao bioldgica aceitavam que o processo evolutivo ocorresse
somente de forma lenta e gradual. Thomas Henry Huxley (1825-1895), o bulldog de Darwin,
considerava que Darwin deveria ter prestado mais atencdo nas variagdes saltacionais. Alguns

dias antes da publicacdo do Origin, Huxley escreveu uma carta para Darwin, em que dizia:

As Unicas obje¢des que me ocorreram sdo 12 que vocé se sobrecarregou com uma
dificuldade desnecessaria ao adotar ‘Natura non facit saltum’ tdo sem restricdes. Eu
acredito que ela faz, sim, pequenos saltos [...]. (Carta de T. H. Huxley para Darwin, 23
de novembro de 1859). (Burkhardt, & Smith., 1985).

Varios anos apds a morte de Darwin, em carta dirigida ao naturalista inglés William
Bateson (1861-1926), Huxley comentou:

Vejo que vocé esta inclinado a defender a possibilidade de consideraveis ‘saltus’ por
parte da Dama Natureza em suas variagdes. Eu sempre tive a mesma visdo, para o
desgosto do Sr. Darwin, e costumavamos debater isso com frequéncia. (Carta de T. H.
Huxley para Bateson, 20 de fevereiro de 1894). (Blinderman & Joyce, 1998).

Na década de 1860, foram encontrados casos de aparecimento subito de variedades em
vegetais, por Dominique Alexandre Godron (1807-1880) e Heinrich Hoffmann (1809-1894)3 e
por Thomas Meehan (1826-1901) (Stubbe, 1972, pp. 191; 224; Martins, 1999, p. 69). Mais

% Por exemplo, em Papaver rhoeas e Centaurus cyanus.
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tarde, Hugo de Vries (1848-1935), Sergei Ivanovich Korschinsky (1861-1900) ou mesmo
Bateson descreveram casos de variagOes bruscas e atentaram para a sua relevancia no processo
evolutivo (Stubbe, 1972, p. 225).

E importante mencionar que embora Darwin considerasse que as variagdes ocorriam
principalmente de maneira lenta e gradual, ndo negava a existéncia de variagdes bruscas no
homem, animais ou plantas cultivadas — chamadas de sports. Estas ocorreriam mais raramente,
tendo pouca relevancia para o processo evolutivo (Martins, 2006, p. 264). Ele discutiu mais
detalhadamente sobre elas na obra The variation of animals and plants under domestication
(Darwin, 1868, p. 213).

No capitulo final da sexta edi¢do do Origin of species, ele comentou:

Ha alguns que ainda pensam que as espécies de repente deram origem, de maneira
inexplicavel, a formas novas e totalmente diferentes. Mas, como tentei demonstrar, ha
evidéncias de peso que podem ser colocadas contra a admissdo de modificacdes grandes
e abruptas. Sob o ponto de vista cientifico, e caminhando em direcdo a maiores
investigacOes, ha pouca vantagem em acreditar que novas formas se desenvolvem de
maneira subita e inexplicavel, originarias de formas antigas completamente diferentes,
e continuar com a antiga crenca na criagdo das espécies a partir da poeira da terra. [...]
Algumas vezes os residuos fosseis tendem a preencher grandes intervalos entre ordens
existentes. (Darwin, 1872, pp. 548-549).

Ele atribuia muitos dos casos apresentados a selecdo artificial. Em suas palavras:

N&o podemos supor que todas as variedades foram, de subito, produzidas com tamanha
perfeicdo e utilidade como as vemos hoje. A chave é a capacidade do homem de fazer
a selecdo cumulativa: a natureza nos da variagGes sucessivas e 0 homem as acumula em
certas dire¢Oes que Ihe sdo Uteis. (Darwin, 1872, p. 22).

Por outro lado, embora considerasse que a selecdo natural fosse o principal meio de
modificacdo das espécies, Darwin apontou outros, como a selecdo sexual e a heranca de
caracteres adquiridos, deixando em aberto outras possibilidades (Martins, 2006, p. 264). Assim,
havia casos no processo evolutivo que ndo eram explicados pela sele¢do natural.

Darwin se deparou com Varios criticos a sua teoria, como Louis Agassiz* (1807-1873)

e St. George Jackson Mivart® (1827-1900). Ambos consideravam que havia casos que n&o eram

4 Ver, por exemplo, sua resenha critica do Origin of species em Agassiz, 1860.
® Sobre as criticas de Mivart a proposta de Darwin, ver, por exemplo, Regner, 2006.
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explicados pela sele¢do natural como os estagios incipientes das estruturas Uteis ou a escassez
de formas intermediarias no registro fossil.
Ao se referir a posicdo de Mivart e outros naturalistas em relacdo ao surgimento de

espécies de maneira subita, Darwin assim se expressou:

Assim para que uma espécie nova surja de repente pelo modo suposto pelo Sr. Mivart,
é necessario acreditar, contradizendo toda a analogia, que um imenso ndmero de
individuos mudados de maneira fantastica tenha aparecido simultaneamente em alguma
regido. Tal dificuldade, como no caso da selecdo inconsciente feita pelo homem, é
evitada na teoria da evolucao gradual, pela preservagdo de grande nimero de individuos
que variaram mais ou menos em qualquer direcéo favoravel e a destruigdo de um grande
nimero de outros que variaram de maneira oposta. Ndo ha duvida de que muitas
espécies se desenvolveram de uma forma de extrema gradacdo. [...] Em um grande
nimero de espécies intimamente relacionadas ou representativas [...] podem ser
encontradas numerosas gradacOes sutis que se interligam a estruturas com diferencas
amplas. Grandes grupos de fato s6 séo compreensiveis a partir do principio de que as
espécies se desenvolveram por meio de passos gradativos. [...] Podemos sustentar que
algumas [espécies] se desenvolveram de maneira diferente e abrupta. Contudo, s6
devemos admitir essa possibilidade se tivermos uma evidéncia forte. (Darwin, 1872, p.
202).

1.2 A ESCASSEZ DE FORMAS INTERMEDIARIAS NO REGISTRO FOSSIL

Como se sabe, a escassez de formas intermediarias no registro féssil foi um ponto que
recebeu muitas criticas daqueles que eram contrarios a transmutacao das espécies, mesmo antes

de Darwin®. Darwin procurou explicar, respondendo a essas criticas:

Uma classe de fatos como o surgimento repentino de uma forma de vida nova e distinta
em nossas formagdes geoldgicas leva a crer, a primeira vista, em um desenvolvimento
abrupto. Entretanto, o valor de uma evidéncia como essa depende inteiramente da
exatiddo do registro geoldgico em relacdo aos periodos da histéria do mundo. Se o
registro for tdo fragmentado como afirmam varios gedlogos, ndo ha nada de estranho
no surgimento de novas formas que parecem ter-se desenvolvido de modo tdo subito. A
menos que admitamos que as transformagdes sejam tdo prodigiosas como as que faz
crer o Sr. Mivart, como o desenvolvimento subito das asas dos passaros ou dos
morcegos, ou a conversdo repentina de um hipéario’” em um cavalo, a crenca em
modificacdes abruptas dificilmente podera ser esclarecida dada a deficiéncia de conexao
dos elos em nossas formacdes geoldgicas. (Darwin, 1872, p. 203).

® Como Georges Cuvier (1769-1832), por exemplo.
" Grupo extinto de equinos, semelhantes aos cavalos contemporaneos.



25

Na quinta edicdo do Origin, Darwin explicou que, como as espécies proximas
descendem de um progenitor comum, durante o processo de modificacdo ocorre sua adaptacdo
as condicdes de vida na propria regido. Nesse processo, uma delas pode suplantar e exterminar
0 progenitor e as formas intermediarias. As formas intermediarias teriam duracdo curta e,
durante processos posteriores de modificacdo pela selecdo natural, seriam suplantadas pelas
formas com que se relacionavam. Provavelmente, em determinados momentos, houve formas
intermedidrias, mas a selecdo natural poderia té-las eliminado, bem como as formas parentais
(Darwin, 1869, p. 208; Almeida Filho, 2008).

Segundo Darwin, as espécies demoram muito tempo para se adaptar e estariam restritas
geograficamente nesse periodo, mas quando bem adaptadas, se espalham rapidamente e de
forma extensa por todo o mundo. E, por isso — mas ndo apenas —, € dificil encontrar formas
intermedidrias no registro geoldgico.

Outra hipotese apresentada por Darwin para a escassez ou auséncia de formas
intermedidrias seria que a maior parte dos continentes anteriormente teria sido constituida por
ilhas separadas. Nessas ilhas poderiam ter sido formadas espécies distintas, sem a possibilidade
da existéncia de variedades intermediarias em zonas intermediarias (Darwin, 1872, p. 135).

Do ponto de vista empirista, que era a concep¢do de ciéncia aceita na época, Darwin
deveria fornecer fatos, evidéncias empiricas que corroborassem sua teoria.

Ele reconhecia que a auséncia de formas intermediarias constituia o principal problema

para sua teoria. No capitulo 6, ele indagou:

Por que se as espécies descendem de outras espécies por gradacdes precisas, ndo vemos,
por toda parte, inimeras formas transicionais? [...] E ao invés disso as espécies sao,
como nds as vemos, tdo bem definidas? Tanto seus pais quanto todas as variedades de
transicdo, em geral, foram exterminados pelo proprio processo de formacdo e
aperfeicoamento da nova forma. Mas, como por meio desta teoria devem ter existido
muitas formas de transi¢do, por que é que ndo as encontramos sobre a crosta da Terra?
(Darwin, 1872, pp. 133-134).

Nesse sentido, Darwin procurou apresentar algumas hipéteses. Atribuiu a auséncia de

formas intermediarias, principalmente, a imperfei¢do do registro geologico:

O numero de variedades intermediérias que deve ter existido pode ter sido imenso. Por
que entdo as formacBes geoldgicas e suas camadas ndo estdo repletas desses elos
intermediarios? A geologia com certeza ndo revela essa cadeia organica de gradacao
sutil, e essa talvez seja a objecdo mais dbvia e séria que pode ser usada contra a minha
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teoria. Acredito que a explicacdo para isso repousa na extrema imperfeicéo dos registros
geoldgicos. (Darwin, 1872, pp. 264-265).

Além disso, Darwin escreveu que as colecdes paleontologicas também eram
imperfeitas, e que a superficie da Terra precisava ser mais explorada nesse sentido. Segundo
ele, “todos sdo unanimes em aceitar que nossas colecdes sdo imperfeitas. [...] Apenas uma
pequena parte da superficie da Terra foi geologicamente explorada e, mesmo assim, sem a
atencdo devida, como provam as feitas a cada ano na Europa” (Darwin, 1872, p. 270).

Acrescentou outros fatores que contribuiam para a escassez de formas intermediarias no
registro féssil, como as dificuldades inerentes a fossilizacdo, a imprecisdo da deposicdo das
camadas sedimentares e as a¢des quimicas e atmosféricas que sofrem, os lugares de dificil

preservacdo, como orlas, e grandes depdsitos que foram inteiramente destruidos:

O actimulo dos sedimentos deve ter ocorrido [...] nas profundezas dos oceanos, onde
[...] ndo deveria haver muitas formas de vida, como se observa atualmente, e a massa
ao ser elevada apresenta um registro imperfeito dos organismos que devem ter existido
na vizinhanca durante o acumulo. (Darwin, 1872, p. 290-291).

Com relacdo ao aparecimento subito de grupos de espécies proximas nos mais
profundos estratos fossiliferos conhecidos, Darwin argumentou que ainda havia muito a ser
encontrado sobre as camadas geoldgicas e que pairavam muitas davidas sobre a sua datagdo
(Darwin, 1872, p. 282).

No ver de Darwin, apesar de serem encontradas muitas ligacdes entre as espécies atuais
e as que existiram outrora nas formacdes geoldgicas, ndo se podia encontrar muitas formas
puras em transicao que fossem capazes de reuni-las em um s6 todo. A maneira subita pela qual
0S muitos grupos de espécies surgiram pela primeira vez nas formacgdes europeias e a quase
total auséncia de formacdes ricas em fdsseis abaixo dos estratos do Cambriano teria levado
paleontélogos, como Georges Cuvier (1769-1832), Agassiz, Joachim Barrande (1799-1883),
Camille Pictet (1864-1893), Hugh Falconer (1808-1865) e Edward Forbes (1815-1854), e
geologos, como Charles Lyell (1797-1875), Roderick Murchison (1792-1871) e Adam
Sedgwick (1785-1873), a acreditarem na fixidez das espécies (Darwin, 1872, p. 289). Em outra

passagem, Darwin escreveu:

A imperfeicdo do registro geoldgico resulta em grande parte de uma causa mais
importante do que qualquer das antes mencionadas; ou seja, de que varias formacoes
foram sendo separadas entre si durante vastos intervalos de tempo. Essa doutrina vem
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sendo admitida com énfase por muitos gedlogos e paleontélogos que, como E. Forbes,
ndo acreditam na transformagdo das espécies. Ao observarmos as formacdes
representadas em tabelas ou descritas em textos, ou quando as acompanhamos ha
natureza, é dificil deixar de acreditar que elas tenham sido formadas de maneira intima
e consecutiva. Mas sabemos, por exemplo, a partir do grande trabalho do Sr. R.
Murchison na RUssia, que nesse pais sdo imensos 0s espacos vazios entre as formagoes
superpostas. (Darwin, 1872, pp. 271-272).

Darwin, entdo, concluiu:

Se, entdo, o registro geoldgico é imperfeito, como muitos acreditam, pelo menos se
pode afirmar que ndo € possivel provar o quanto é perfeito, as principais objecGes a
teoria da sele¢do natural diminuem muito ou mesmo desaparecem. (Darwin, 1872, p.
315).

Ele ainda considerou que a dificuldade para encontrar formas intermediarias poderia
estar relacionada, inclusive, com 0s longos periodos em que as espécies poderiam permanecer

inalteradas:

Embora cada espécie deva ter passado por numerosos estagios de transicao, € provavel que
os periodos durante os quais cada uma sofreu modificagdes, embora muitos e longos
medidos em anos, tenham sido curtos em comparacdo com os periodos durante os quais
cada uma permaneceu em uma condicdo inalterada. Essas causas, tomadas em conjunto,
explicardo em grande parte por que — embora encontremos muitos elos — ndo encontramos
variedades interminaveis, conectando todas as formas extintas e existentes pelos mais sutis
passos graduados. (Darwin, 1972, p. 313).

1.3 AS ESPECIES PODEM PERMANECER INALTERADAS

Apesar das informacOes levantadas anteriormente, a partir da quarta edi¢cdo do Origin
(1866), em alguns momentos, Darwin explicou que as formas podem permanecer inalteradas
por longos periodos, e que as modificagdes nem sempre sdo continuas. Podemos perceber essas

ideias nesta parte sobre as batalhas de luta pela sobrevivéncia, em que Darwin escreveu:

A longo prazo, [...] as forcas estdo tdo bem equilibradas que a face da natureza
permanece uniforme por longos periodos, embora com certeza baste uma causa
insignificante para propiciar a vitoria de um ser orgénico sobre outro. (Darwin, 1872, p.
57).
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No capitulo 6, entre as paginas 116 e 117 do Origin (1859), Darwin introduziu um

diagrama (Figura 4), a Unica ilustracdo presente na obra, procurando mostrar a relacdo entre

ancestrais e descendentes.
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Figura 4. Diagrama litografico das geragdes, desenhado por William West.

Fonte: DARWIN, Charles Robert. On the origin of species by means of natural selection, or the
preservation of favoured races in the struggle for life. Pp. 116-117. London: John Murray, 1859.
Disponivel em: WYHE, John van. (Ed.). The complete work of Charles Darwin online. 2002.
(http://darwin-online.org.uk/). Acesso em: 10/09/2022.

A respeito do diagrama, ele enfatizou:

Contudo, devo frisar aqui que ndo suponho que 0 processo aconteca com a regularidade
com que esté representado no diagrama, embora nele esteja de certa forma irregular, e
tampouco que seja continuo; é muito mais provavel que cada forma permaneca
inalterada por longos periodos e que em seguida sofra modifica¢des. (Darwin, 1872, p.

91)
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Em outros momentos, Darwin supds que as espécies devem permanecer inalteradas por

um longo periodo:

Uma consideracdo muito importante [...] é que o periodo durante o qual cada espécie
sofreu modificacdo, embora longo quando medido em anos, foi provavelmente curto em
comparagdo com aquele em que permaneceu sem sofrer qualquer mudanca. (Darwin,
1872, p. 279).

No capitulo final do Origin, (“Recapitulagido e conclusao”), Darwin acrescentou:

Muitas espécies uma vez formadas nunca passaram por qualquer outra alteracéo, e se
tornam extintas sem deixar descendentes modificados; e os periodos durante os quais as
espécies passam por modificagdes, embora longos quando medidos em anos, foram
curtos em comparagdo com os periodos durante 0s quais conservavam a mesma forma.
(Darwin, 1872, pp. 408-409).

1.4 OUTROS ASPECTOS DA TEORIA DE DARWIN

Podemos também levar em conta as considera¢fes que Darwin fez a respeito do papel
da migracdo e do endemismo para explicar a incompletude do registro fossil e responder a
algumas objecdes. Sobre formas diferentes serem encontradas no mesmo registro geoldgico,

ele escreveu:

Quando duas formacdes foram depositadas em duas regiGes durante periodos muito
proximos, mas nao exatamente iguais, se supde que fosse encontrada em ambas a
mesma sucessdo usual em formas de vida [...]. Mas as espécies ndo coincidiram
exatamente, porque estiveram um pouco mais de tempo em uma regido do que em outra
para modificagdo, extingdo e migracdo. (Darwin, 1872, p. 300).

Para Darwin, as espécies se modificariam, inicialmente, no mesmo local de suas
espécies-origem e, posteriormente, migrariam e poderiam explorar novos habitats. A concepgéo
de Darwin em relacdo a formacao das espécies poderia ser enquadrada parcialmente no que,

anos mais tarde, a biologia reconheceria como especiacio simpatrica®.

8 Na especiagdo simpatrica, termo introduzido no inicio do século XX, diferentes espécies surgem de
uma populacao ancestral no mesmo espaco onde coabitam, através do processo de acasalamento seletivo
(Andrade, 2010, pp. 9-10). Entretanto, existem estudiosos que discordam que Darwin relacionava
estritamente o principio da divergéncia de caracteres com a especiacdo simpatrica (Mallet, 2008, p. 8).
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Ainda assim, ele atentou para a importancia das barreiras para a migracdo. Em seu ver:

As barreiras desempenham um papel importante na migragdo, como faz o tempo no
tocante ao lento processo da modificacdo através da selecdo natural. Espécies
extensamente difundidas, com abundéncia de individuos que ja triunfaram sobre muitos
competidores em seu proprio territério amplo, terdo melhor oportunidade de ocupar
novos lugares quando se espalham em novas regifes. Em seu novo habitat serdo
expostas a novas condi¢bes e com frequéncia irdo passar por maiores modificacGes e
aperfeicoamentos, e assim irdo tornar-se ainda mais vitoriosas e produzirdo grupos de
descendentes modificados. (Darwin, 1872, p. 319).

Sobre as modificacBes que as espécies podem sofrer ao chegar em uma ilha, de acordo
com o ambiente dessa ilha, Darwin atribuiu a selecdo natural e a adaptacdo as causas das

modificagOes. Sobre isso, ele explicou:

Quando em épocas passadas um imigrante se estabeleceu pela primeira vez em uma das
ilhas, ou quando em seguida se espalhou de uma para outra, sem ddvida teria sido
exposto a condi¢des diferentes nas ilhas diferentes, porque teria que competir com um
conjunto diferente de organismos. (Darwin, 1872, pp. 355-356).

Assim, Darwin explicou por que as espécies das ilhas, em grande proporcdo, sdo
endémicas e peculiares, e apo6s a modificacdo, aparentam ter sofrido mudancas abruptas no

registro fossil. No altimo capitulo do Origin, ele escreveu:

As variedades locais ndo se espalham por outras regides ainda mais distantes até que se
tenham modificado e aperfeicoado de forma consideravel; e quando se tenham
espalhado, e sdo descobertas em uma formacdo geoldgica, parecem que, de repente,
foram criadas ali e serdo simplesmente classificadas como espécies novas. (Darwin,
1872, p. 409).

1.4 ALGUMAS CONSIDERACOES

Neste capitulo, foi possivel ter uma ideia de como Darwin via o processo evolutivo em
relagdo ao gradualismo, mostrando algumas particularidades que, de um modo geral, ndo séo
mencionadas na historiografia e nem consideradas no periodo da Sintese Moderna conforme
veremos no proximo capitulo — como, por exemplo, a ideia de que as espécies poderiam passar

por longos tempos sem modificacgdes.
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Embora Darwin atribuisse a selecdo natural o papel principal da transmutacdo das
espécies, ndo descartou outros mecanismos. Por outro lado, Darwin reconheceu a dificuldade
de fornecer explicacdes quando outros estudiosos da época questionaram a respeito das lacunas
do registro fossil, atribuindo essa como a maior objecdo a sua teoria. Segundo eles, o
gradualismo da selecdo natural ndo era documentado pelas evidéncias paleontoldgicas. Darwin
respondeu a essas questdes argumentando que o registro féssil era imperfeito, que as colecdes
paleontoldgicas ainda eram escassas e, ainda, comentando as dificuldades do processo de
fossilizacdo. Contudo, algumas explicacdes de Darwin para as lacunas no registro fossil ndo
foram acompanhadas por evidéncias empiricas, o que do ponto do empirismo aceito na época,

era problemaético.
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CAPITULO 2

O CONTEXTO CIENTIFICO EM QUE OCORREU A PROPOSTA DO
EQUILIBRIO PONTUADO

Neste capitulo, trataremos principalmente da situacdo cientifica no periodo em que
Stephen Jay Gould (1941-2002) e Niles Eldredge propuseram o equilibrio pontuado, quando
estava ocorrendo 0 movimento conhecido como Sintese Moderna. Abordaremos a visdo que,
de um modo geral, era aceita sobre varios elementos do processo evolutivo, incluindo a
especiacao. Contudo, em alguns momentos voltaremos no tempo para recuperar alguns aspectos

importantes.

2.1 ANTECEDENTES HISTORICOS

Como vimos no capitulo anterior, a proposta de Charles Robert Darwin (1809-1882)
acarretou mudancas no estudo dos seres vivos. Na ocasido, houve aqueles que ndo a aceitaram
em sua totalidade, como Louis Rodolphe Agassiz (1807-1873) (Donda, 2022) ou George
Jackson Mivart (1827-1900) (Regner, 2006), por exemplo, e aqueles que faziam parte do circulo
de Darwin e, apds sua morte, rejeitaram alguns dos aspectos da sua teoria, introduzindo novas
ideias. Esse segundo caso, sugere a existéncia de um amplo programa de pesquisa darwiniano
(Kitcher, 1985; Lennox, 1992; Martins, 2006, pp. 265-266; Martins, 2019).

Um dos aspectos da teoria de Darwin que mais sofreu criticas foi a selecdo natural, para
ele, “o principal, mas ndo exclusivo meio de modificagdo das espécies” (Darwin, 1872, p. 421).
Essas criticas vieram em grande parte de paleont6logos, como dois alunos de Agassiz em
Harvard, Edward Drinker Cope (1840-1897) e Alpheus Hyatt (1838-1902), entre outros, como
Alpheus Spring Packard Jr. (1839-1905), por exemplo. Para eles, as evidéncias encontradas no
registro fossil ndo eram compativeis com a acao da selecéo natural e o gradualismo, ja que havia
uma auséncia de formas intermediarias em longos periodos geoldgicos. Darwin procurou

responder a essa questao, como vimos no capitulo anterior.
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Ernst Walter Mayr (1904-2005) considerou que, apds a morte de Darwin, os bidlogos
evolutivos seguiam duas tradigOes de pesquisa®, a saber: a experimentalista e a naturalista. Essa
divisdo estava relacionada aos métodos, abordagens e perguntas que norteavam suas pesquisas,
no que dizia respeito a aspectos referentes a evolucdo como variagéo e heranca (Mayr, 1982, p.
540).

Os naturalistas estudavam os fenbmenos evolutivos na natureza relacionados a
diversidade, particularmente as influéncias ambientais, preocupando-se, portanto, com as
causas remotas. Dentre os naturalistas dessa época, Mayr menciona, além do préprio Darwin,
Alfred Russel Wallace (1823-1913), Lionel Walter Rothschild (1868-1937), Heinrich Ernst
Karl Jordan (1861-1959) e Edward Bagnall Poulton (1856-1943) (Mayr, 1982).

Ja a tradicdo de pesquisa experimentalista investigava resultados de cruzamentos
experimentais, processos fisioldgicos e de divisdo celular, por exemplo. Logo, seu interesse
estava voltado para as causas proximas. Dentre os experimentalistas desse periodo, incluem-se
William Bateson (1861-1926), Hugo de Vries (1848-1935), Wilhelm Johannsen (1857-1927) e
Thomas Hunt Morgan (1866-1945) (Mayr, 1982, p. 540).

Segundo Mayr, nesse periodo, “paleontdlogos, taxonomistas, naturalistas e geneticistas
falavam linguas diferentes e achavam cada vez mais dificil se comunicar uns com os outros”
(Mayr, 1982, p. 540). No que pese as dificuldades de aplicar rétulos aos cientistas (ver, por
exemplo, Martins, 1995), é importante mencionar que havia vérias divergéncias entre 0s
bidlogos evolutivos.

As divergéncias se acentuaram no final do século X1X*° e inicio do século XX durante
0 periodo em que alguns estudiosos consideraram como tendo ocorrido o0 “eclipse do

darwinismo”?, um periodo em que o papel da selecio natural foi minimizado. Entre alguns dos

°® Mayr empregou o termo no sentido adotado pelo filésofo da ciéncia Larry Laudan (1941-2022). Suas
ideias serdo apresentadas nas paginas seguintes.

10 De acordo com o entomélogo Vernon Myman Lyman Kellogg (1867-1937), no final do século XIX,
0s pontos de divergéncia sobre a interpretagdo do processo evolutivo aumentaram (Kellogg, 1907).
Dentre eles, estavam: A heranca é soft ou hard? Os principais fatores na evolugao sdo mutagdes, sele¢éo,
influéncia do meio ou tendéncias intrinsecas? A evolugdo é gradual ou saltacional? (Mayr, 1982, p. 541).
11 Esse termo foi, inicialmente, utilizado pelo ictiélogo David Starr Jordan (1851-1931), em 1925, para
caracterizar o periodo em que o darwinismo e a influéncia ambiental na evolucdo estavam em relativo
declinio em relacéo aos interesses dos bidlogos (ver Largent, 2009, p. 5). Posteriormente, foi utilizado
por Julian Sorell Huxley (1887-1975), no Evolution: the modern synthesis (1942) (ver Bowler, 1983).
Entretanto, alguns estudiosos discutem a respeito de como os acontecimentos desse periodo foram
posteriormente resgatados pelo grupo de estudiosos que concebeu a Sintese Moderna (ver Aradjo &
Araujo, 2017, por exemplo).
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motivos desse movimento, estd a emergéncia do grupo de pesquisadores experimentalistas,
mais novo em relagdo & tradi¢do naturalista. Em estudos com cruzamentos experimentais, se
depararam com resultados conforme os padrdes encontrados por Gregor Mendel (1822-1884)
em Pisum. Nos cruzamentos experimentais, 0os chamados mendelianos trabalhavam com
caracteristicas que eram herdadas principalmente de forma descontinua, o que tornava o papel
da selecdo natural ndo tdo proeminente como nos casos em que as caracteristicas eram herdadas
de modo continuo, como 0 peso, estatura e outras, com as quais 0 grupo dos biometricistas
trabalhava (Ver, por exemplo, Martins, 2005; 2007a). Vale lembrar que, dentre os mendelianos,
havia aqueles que se dedicaram a essa linha experimental, como Bateson, cujos experimentos
embora atribuissem a selecdo natural um papel menos proeminente, ndo negavam sua existéncia
(Martins, 1999; 2006, p. 270).

2.2 A SINTESE MODERNA

De acordo com Mayr, as discordancias entre os bidlogos evolutivos perduraram até
meados da década de 1930. Entre 1936 e 1947, mais precisamente, ocorreu 0 movimento da
Sintese Evolutiva Moderna®?, referida assim por Julian Sorell Huxley (1887-1975) (Figura 4). Em
varios encontros, eles chegaram a um consenso sobre alguns pontos: o processo evolutivo é
principalmente gradual, e ocorre pela acdo da selecdo natural sobre a mudanca na frequéncia
dos genes e recombinacdo; a espécie consiste em agregados populacionais isolados em termos
reprodutivos; hd um efeito dos fatores ecoldgicos (nicho, ocupacao, competicdo na diversidade)
sobre os tdxons mais elevados (Mayr, 1982, p. 567). Mas, principalmente, a nega¢do da heranca
de caracteres adquiridos, do saltacionismo, do essencialismo e de teorias autogenéticas (lbid.,

p. 570). Por outro lado, atribuiu-se pouca importancia & macroevolugio®:.

12 vassiliki Betty Smocovitis estende o periodo até 1960 (Smocovitis, 1996, pp. 21-22).

13 Enquanto a microevolucdo se refere as variagdes intraespecificas, a macroevolucéo diz respeito as
variagdes interespecificas ou acima do nivel hierarquico de espécie. A macroevolucdo foi proposta,
inicialmente, por evolucionistas que ndo consideravam que a selecdo natural pudesse explicar a
diversidade de formas na Terra. Entretanto, alguns proponentes da Sintese, como Dobzhanski (1937),
por exemplo, desacreditavam que houvesse mecanismos “macroevolutivos”, mas que as mudancas
interespecificas eram resultado da microevolucdo em uma longa escala de tempo.
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Figura 4. Julian Huxley, em 1964.

Fonte: Wikimedia Commons. Dutch National Archives, The Hague, Fotocollectie Algemeen
Nederlands Persbureau (ANEFOQ), 1945-1989. Disponivel em:
https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Julian_Huxley 1964.jpg). Acesso em 10/09/2022.

Na visdo de Mayr, a Sintese Moderna ndo constituiu em uma revolucao cientifica, ou
seja, uma quebra de paradigma no sentido kuhniano, mas em um “amadurecimento da teoria de

evolugdo Darwin” (Mayr, 1982, p. 569). Em suas palavras:

A sintese evolutiva estabeleceu numerosos argumentos e abriu caminho para a discussdo
de problemas inteiramente novos. Foi claramente o evento mais decisivo na histéria da
biologia evolutiva desde a publicagdo do Origin of species em 1859. No entanto,
historiadores e filésofos da ciéncia ficaram intrigados sobre como exatamente a sintese
se encaixa na teoria do avanco cientifico. Evidentemente, ndo foi uma revolucéo, uma
vez que foi claramente apenas o0 amadurecimento final da teoria da evolucéo de Darwin.
(Mayr, 1982, p. 569)
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A Ultima frase de Mayr na citacdo acima reproduzida nos parece inadequada, ja que a
Sintese incluiu aspectos da teoria de Darwin, mas excluiu a heranga de caracteres adquiridos, a
hipdtese da pangénese, dentre outros. Adicionou, ainda, elementos da genética mendeliana, da
genética de populacGes, além de alguns aspectos ecoldgicos.

Mayr indagou se o0 movimento mereceria ser chamado de “Sintese” — para ele, sim — e
apresentou, entdo, a posicao do filésofo da ciéncia Larry Laudan (1941-2022) sobre as tradigdes
de pesquisa. Segundo Laudan, pode ocorrer que duas ou mais tradi¢fes de pesquisa, em vez de
se eliminarem, amalgamem-se, produzindo uma sintese (Laudan, 1977, p. 103; Mayr, 1982, pp.
569-570).

Mayr considerou ‘“arquitetos da Sintese” os cientistas que, por meio de suas
contribuicdes, procuraram relacionar os varios campos da biologia. Ele se referiu,
particularmente, a seis deles: Theodosius Hryhorovych Dobzhansky (1937); Julian Sorell
Huxley (1942); Ernst Walter Mayr (1942); George Gaylord Simpson (1944; 1953); Bernhard
Rensch (1947) e George Ledyard Stebbins (1950) (Mayr, 1982, p. 568). Mencionou também
outros evolucionistas provenientes de varios paises, que auxiliaram nessa tarefa'. Em suas

palavras:

Todos eles tinham uma coisa em comum: reconhecer a falta de comunicacdo entre as
varias escolas evolutivas e tentar supri-la, conciliando a abordagem de frequéncia
génica de T. H. Morgan, R. A. Fisher e outros com o pensamento populacional dos
naturalistas. (Mayr, 1982, p. 568).

Os “arquitetos” da Sintese procuraram promover o didlogo entre varias disciplinas como
a genética, ecologia, sistemética, zoologia, anatomia e paleontologia, o que consistiu, de acordo
com Joe Cain, em uma “cooperagdo institucionalizada” (Cain, 1993, p. 2; Sepkoski, 2012, p.
34).

Para Gould (1980a; 1982a; 1983a; 1983b; 2002, pp. 518-543), a Sintese Moderna pode
ser dividida em duas fases. Na primeira, houve a fusdo das ideias de Mendel e Darwin, por meio
dos trabalhos de Ronald Aylmer Fisher (1890-1962), John Burdon Sanderson Haldane (1892-
1964) e Sewall Green Wright (1889-1988) nas décadas de 1930 e 1940. A segunda, a partir do
final de 1950 até 1960, se caracterizou pela reunido de subdisciplinas tradicionais sob um

guarda-chuva construido durante a primeira fase.

14 Por exemplo, Sergei Chetverikov (1880-1959), John Burdon Sanderson Haldane (1892-1964), Cyril
Dean Darlington (1903-1981), Edmund Brisco "Henry" Ford (1901-1988), Alfred Henry Sturtevant
(1891-1970), Sewall Green Wright (1889-1988), entre outros (Mayr, 1982, p. 568).
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Conforme Vassiliki Betty Smocovitis, 0 movimento que buscou a unificagéo da biologia
estava estreitamente relacionado com o movimento de unificagdo da ciéncia promovido pelos

positivistas l6gicos do Circulo de Viena, entre as décadas de 1920 e 1930 (Smocovitis, 1992,
pp. 8-9).

2.3 CRITICAS A SINTESE MODERNA

Contudo, nem todos os bidlogos evolucionistas participaram do movimento. Na década
de 1930 e inicio da década de 1940, o geneticista Richard Benedict Goldschmidt (1878-1958),
por exemplo, se op6s ao gradualismo admitido pela Sintese. Ele considerava que grandes efeitos
fenotipicos ocorreriam abruptamente, devido a rearranjos nos cromossomos (mutagdes
sistémicas), ou por meio de mutacdes em genes importantes para o desenvolvimento®®
(Goldschmidt, 1933; 1940). Assim, ocorreria 0 surgimento de novas espécies. Para
Goldschmidt, a selecdo natural agiria apenas no nivel da microevolugdo, em que as variedades
mais bem adaptadas sobreviveriam. Entretanto, foi criticado por seus colegas adeptos da Sintese
e considerado um “herege” (Dietrich, 2003, p. 68). Como vimos anteriormente, a Sintese dava
pouca importancia a chamada macroevolugéo.

Gould (1980a; 1982a; 1983a; 1983b; 2002, pp. 518-543) caracterizou o final dos anos
1950 como um periodo de “enrijecimento da Sintese”®. Em seu ver, “arquitetos” como
Dobzhansky, Simpson e Mayr enrijeceram suas explicacdes em torno apenas de fenémenos
adaptacionistas e selecionistas, suprimindo até mesmo suas proprias propostas que diziam

respeito a outros fatores, que nio fossem adaptacionistas e selecionistas'’. Em suas palavras:

Se a Sintese tivesse mantido o pluralismo de seus primeiros anos, a teoria neutra de
Kimura teria sido bem recebida desde o inicio [...] — embora a afirma¢do de Kimura
pudesse ser vista como surpreendente a luz das preferéncias adaptacionistas. Mas
quando a Sintese enrijeceu e o proprio adaptacionismo tornou-se o principal critério de
aceitabilidade, a teoria de Kimura pareceu além dos limites para muitos evolucionistas.
(Gould, 2002, p. 521).

15 Esta hipétese foi denominada por Goldschmidt de hopeful monsters.

16 Synthesis as hardening.

17 Gould comparou obras anteriores e posteriores de Dobzhansky (1937; 1941; 1951), Simpson (1944;
1953) e Mayr (1942; 1963).
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Segundo Smocovitis, no Symposium of the Society for the Study of Experimental
Biology, em Oxford, as dificuldades se tornaram aparentes. Na ocasido, o embriologista Conrad
Hal Waddington (1905-1975) considerou que embora a Sintese tivesse sido bem-sucedida em
areas como a genética matematica das populacgdes, ela tinha deixado de lado outras como a
embriologia, a pedra fundamental da biologia no século XIX (Santos, 2015, p. 27). Para Santos,
“a ndo inclusdo desta e de outras areas constituiu um problema que foi percebido pelos
historiadores da ciéncia” (Ibid.). Mayr, entretanto, justificou essa auséncia como sendo uma
opcao dos embriologistas em néo participar da Sintese (Smocovitis, 1996, p. 22; Santos, 2015,
p. 27; Mayr, 1991, p. 8)!8. Vale ressaltar que Goldschmidt tentou fazer uma ponte entre a
evolucdo, a genética e o desenvolvimento. Contudo, muitos evolucionistas, incluindo Mayr,
nao levaram em conta suas propostas.

De acordo com Smocovitis, “no inicio da década de 1960, a crenga na selegao culminou
em doutrinas pan-selecionistas mais extremas” (1992, p. 40).

Na década de 1970, ocorreram varios debates entre os evolucionistas sobre os
mecanismos evolutivos, os problemas ainda ndo resolvidos e a autenticidade da ocorréncia de
uma “Sintese”, de fato, entre as disciplinas biologicas (Smocovitis, 1996, p. 37).

Na década de 1980, havia quem adotasse um posicionamento anti-Sintese, quem
defendesse a Sintese, e outros que procuravam posi¢des conciliatdrias (Smocovitis, 1996, pp.
37-38; Santos, 2015, p. 28). Esta década foi marcada pela presenca de publicacBes que
criticavam a Sintese Moderna, considerando-a incompleta, mal dirigida e errada, ja que tinha
deixado de lado disciplinas importantes como a embriologia, por exemplo (Santos, 2015, p.
133). Foi justamente nesse contexto que alguns pesquisadores, como Eldredge, Gould e Richard
Lewontin (1929-2021), dentre outros, reivindicaram uma expansdo da Sintese. Eles solicitaram
o reconhecimento do papel de outros mecanismos evolutivos, além da selecdo natural (Weber,
2011, pp. 76-77; Santos, 2015, p. 290).

No final da década de 1980, William Ball Provine (1942-2015) comentou sobre as
dificuldades em definir exatamente a Sintese. Estava claro que algumas questdes teoricas

haviam sido eliminadas como: “lamarckismo”!®, saltacionismo, evolucdo dirigida, causas

18 Existem, contudo outras interpretacdes historiograficas a respeito. Por exemplo, Aratjo & Araljo
(2015), discutem a respeito de explicacdes alternativas a essa de Mayr.

19 Aqui o autor esta utilizando o termo como sinénimo de heranga de caracteres adquiridos. Apesar de
ser um termo utilizado com frequéncia, é considerado inadequado em termos histéricos, uma vez que
ndo é uma ideia original de Jean-Baptiste de Lamarck (1744-1819) (Martins, 2007b, p. 217).
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teoldgicas, entre outras (Santos, 2015, p. 28). Sugeriu, entdo, que o que ocorreu foi uma
“constricdo” e nao uma sintese (Provine, 1988, p. 61; Aratjo, 2006, p. 7).

Anos mais tarde, os historiadores e os bidlogos evolutivos foram levados a repensar a
Sintese. Isso transparece, por exemplo, nos trabalhos de Maynard Smith & Szthmary (1995),
Jablonka & Lamb (1995), Schlichting & Pigliucci (1998), Gould (2002), Love (2003) e
Kirschner & Gerhart (2005), que discutem se de fato ocorreu uma sintese, e West-Eberhard
(2003), Jablonka & Lamb (2005) e Pigliucci & Muller (2010) cujos trabalhos propdem uma
Sintese Estendida (Smocovitis, 1996; Santos, 2015, p. 26).

Segundo Santos, embora a Sintese tivesse congregado campos divergentes, houve
importantes areas da pesquisa bioldgica que foram desconsideradas, tais como biologia do
desenvolvimento, que era vista apenas como um leitor de genes, e a ecologia, que foi incluida

somente num sentido descritivo pela genética de populacédo (2015, p. 29).

2.4. APALEONTOLOGIA DURANTE O PERIODO DA SINTESE

As explicacOes para a auséncia de formas intermediarias no registro geoldgico e a
imperfeicéo das colecdes paleontoldgicas de Darwin continuavam sendo admitidas pela maior
parte dos adeptos da Sintese Moderna. O registro fossil "deploravelmente inadequado™ foi
utilizado mais uma vez para reforcar uma perspectiva evolutiva que favorecia uma mudanca
lenta e gradual, com espaco suficiente para "saltos quanticos evolutivos” (Smocovitis, 1992, p.
31). Por outro lado, Sepkoski afirma que “Mayr foi rapido em apontar a incompletude do
registro fossil como um impedimento para estabelecer generalizacdes paleontologicas™
(Sepkoski, 2012, p. 23).

Julian Huxley manifestou sua opinido sobre o papel da paleontologia na Sintese:

A paleontologia € de tal natureza que seus dados por si s6 ndo podem langar nenhuma
luz sobre a genética ou a selecdo [...]. Tudo o que a paleontologia pode fazer [...] é
afirmar que, no que diz respeito ao tipo de organismos que estuda, 0os métodos
evolutivos sugeridos por geneticistas e evolucionistas ndo devem contradizer seus
dados. (Huxley, 1942, p. 38).

Considerado um dos “arquitetos” da Sintese (Figura 5), o paleontdélogo George Gaylord
Simpson (1902-1984) contribuiu principalmente com duas obras (Simpson, 1944; Simpson,

1953) que podem ser relacionadas diretamente ao movimento.
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Em Tempo and mode in evolution (1944), Simpson considerou que, no ambito
populacional, o registro féssil estava de acordo com a perspectiva de Darwin e que as

modificacGes poderiam ser explicadas por meio de modelos de genética populacional.
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Figura 5. George Gaylord Simpson, entre 1933 e 1934.
Fonte: Wikimedia Commons. LAPORTE, Léo F. George Gaylord Simpson: paleontologist
and evolutionist. New York: Columbia University Press, 2000. Disponivel em: “George Gaylord
Simpson: paleontologist & evolutionist, 1902-1984”. University of California, Santa Cruz.
(https://people.ucsc.edu/~laporte/simpson/Index.html). Acesso em: 10/09/2022

Segundo ele, algumas linhagens evolutivas mudavam rapidamente (taquitélicas), outras

vagarosamente (braditélicas), enquanto a maior parte delas exibia uma taxa intermediaria
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(horotélicas). Adicionalmente, no decorrer do processo evolutivo, a linha filética podia tanto
acelerar como desacelerar sua taxa. Ele chamou de evolugdo quéntica?® “a mudanca
relativamente rapida de uma populacdo bidtica em desequilibrio para um equilibrio
distintamente diferente de uma condic¢ao ancestral” (Simpson, 1944, p. 206).

A evolucdo quéantica podia ser dividida em trés fases (Figura 6): uma frase inadaptativa,
onde o grupo perderia o equilibrio adaptativo dos seus ancestrais; uma fase pre-adaptativa,
onde, sob uma grande pressao seletiva, 0 grupo se moveria em direcdo a um novo equilibrio; e

uma fase adaptativa, onde o novo equilibrio seria alcancado (Simpson, 1944, p. 207).
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Figura 6. Esquema representando a evolucdo quantica, segundo Simpson.
Fonte: SIMPSON, George Gaylord. Tempo and mode in evolution. P. 198. New York:
Columbia University Press, 1944,

Conforme Cain, para Simpson, esse processo seria mais provavel de ocorrer em por¢oes
isoladas e periféricas de uma populacdo e adquiriria caracteristicas inadaptativas como
resultado da fixacdo aleatoria de alelos via deriva (Cain, 1989, pp. 84-85). Adicionalmente, a

deriva seria importante na fase pré-adaptativa, pois proporcionaria um meio para fixar a

20 Quantum evolution.
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diversidade de pequenas populacgdes, facilitando assim a sobrevivéncia do grupo, caso
existissem as devidas pré-adaptacdes (Ibid., p. 87).

Embora ndo negasse que pudessem ocorrer em outras situacfes, Simpson admitia que
0s tipos mais radicais de evolugdo quéantica provavelmente se iniciavam com a fixagéo aleatoria
de mutacdes inadaptativas em populagdes muito pequenas e isoladas (Simpson, 1944, p. 211).

Além da evolugio quéntica, ele sugeriu que a evolugio de um “filo”?! poderia ocorrer
de outros dois modos: por especiagdo, que ele considerou ser o mais comum, e por evolucao
filética?® (Simpson, 1944, pp. 201-206) (Figura 7). Simpson ainda ponderou que esses dois

modos pudessem ocorrer simultaneamente.
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Figura 7. Esquema de Simpson representando a diferenca entre a especiacdo (divisdo de
linhagens) e a evolugdo filética, outros possiveis modos alternativos a evolugdo quéntica.
Fonte: SIMPSON, George Gaylord. Tempo and mode in evolution. P. 198. New York:
Columbia University Press, 1944.

21 Simpson se referiu a um “grupo” de seres vivos, sem designagdo hierarquica especifica.
22 podemos considerar que Simpson estava se referindo ao processo de anagénese, ou gradualismo
filético.
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Entre a publicacdo de Tempo and mode in evolution e o final da década de 1940, as
ideias de Simpson foram, de um modo geral, bem recebidas pelos paleont6logos,
principalmente no que dizia respeito a evolucdo quantica. Como exemplo, temos Glenn Lowell
Jepsen (1945), Alfred Sherwood Romer (1949), Bryan Patterson (1949) e Thomas Stanley
Westoll (1949), embora suas propostas também tenham sofrido criticas, como de Delbert
Dwight Davis (1949) (Cain, 1989, pp. 139-144).

Segundo Simpson, “a evolugdo quantica foi talvez o resultado mais importante de minha
investigacdo, mas a0 mesmo tempo 0 mais controverso e hipotético” (Simpson, 1944, p. 206).
Desta forma, ele acreditava ter resolvido o problema das mudancas abruptas na morfologia,
documentadas pela auséncia de formas transicionais no registro fossil.

Em diversas obras (Simpson, 1949, p. 235; 1953, p. 350; 1964, p. 211), Simpson admitiu
a existéncia de uma grande aceleracdo da mudanca evolutiva em uma linha filética (Mayr, 1982,
pp. 619-610).

Em Major features of evolution (1953), Simpson mudou de ideia em relagdo a algumas
de suas posicdes. A evolucdo guantica foi retomada brevemente e considerada ndo um modo

exclusivo de evolugdo, mas um tipo de evoluco filética acelerada?. Em suas palavras:

A evolucédo quéntica, portanto, ndo é um tipo diferente de evolucdo da evolugdo filética,
ou mesmo um elemento distintamente diferente do padrao filogenético total. E um caso
especial, mais ou menos extremo e limitante de evolugéo filética. (Simpson, 1953, p.
389).

Ele ainda minimizou o papel da deriva, ao escrever que ela “certamente ndo estd
envolvida em todas ou na maioria das origens de categorias superiores, mesmo de categorias
muito altas, como classes ou filos” (Simpson, 1953, p. 355). A hipotese da fase inadaptativa,
entdo, ndo coube mais nas explicacdes da evolucdo quantica, uma vez que ela operaria no

sentido de uma manutencéo continua da adaptacéo:

Na verdade, a mudanga relativamente rapida em tal mudanca é mais rigidamente
adaptativa do que as fases mais lentas de mudanca filética, pois a direcdo e a taxa de
mudanca resultam da forte pressdo de selecdo, uma vez que o limiar é ultrapassado.
(Simpson, 1953, p. 391).

23 Essa mudanga de ideia foi uma das rea¢des que Gould analisou quando se referiu ao “enrijecimento
da Sintese”. Ele criticou o ponto de vista posterior de Simpson de que toda mudanga deveria ter uma
explicagdo adaptacionista (Gould, 1983a, p. 75; 2002, pp. 528-531).
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Para alguns autores (Gould, 1980a; Mayr, 1982; Maynard Smith, 1984; Sepkoski,
2019), o papel de Simpson na Sintese foi relevante para a paleontologia. Entretanto, as ideias
de Simpson eram, em grande parte, de conciliacdo com o arcabouco da Sintese. Segundo John
Maynard Smith (1920-2004):

O paleontélogo G. G. Simpson foi um dos principais arquitetos da 'sintese moderna' que
surgiu na década de 1940, mas seu papel foi mostrar que os fatos da paleontologia eram
consistentes com os mecanismos de sele¢do natural e especiacdo geogréafica propostos
pelos neontélogos (termo usado por paleont6logos para descrever o resto de nds), em
vez de propor novos mecanismos proprios. Desde aquela época, a atitude dos
geneticistas populacionais para com qualquer paleontdlogo precipitado o suficiente para
oferecer uma contribui¢do a teoria da evolucdo é dizer-lhe para ir embora e encontrar
outro fossil, e ndo incomodar os adultos. (Maynard Smith, 1984, p. 401).

A respeito das contribui¢Bes positivas para a Sintese, Sepkoski assim se posicionou:

Se Simpson pode ser creditado com uma Unica grande conquista em sintetizar
paleontologia com genética e biologia populacional, foi ao aplicar uma medida de rigor
quantitativo a paleontologia, de modo que os membros da disciplina pudessem falar a
mesma “linguagem” que outros bidlogos evolucionistas. (Sepkoski, 2019, p. 692-693).

Sobre a abordagem quantitativa de Simpson, Gould comentou:

Esse uso de informacBes quantitativas proporcionou o segundo maior afastamento de
Simpson das préaticas paleontolégicas tradicionais. [...] Simpson introduziu um novo
estilo de quantificacdo desenhando modelos (frequentemente por analogia) da
demografia e da genética populacional e aplicando-os a padrées de diversidade em larga
escala na histdria da vida. (Gould, 1980a, pp. 158-159).

Sepkoski acrescentou que Simpson foi responsavel por trazer a atengdo dos outros

“arquitetos” da Sintese para a paleontologia:

Os paleont6logos simplesmente ndo tinham como traduzir seus dados em termos que 0s
bidlogos populacionais e 0s geneticistas gostassem e pudessem usar — e até Simpson
entrar em cena, eles permaneceram praticamente invisiveis para os adeptos da Sintese.
(Sepkoski, 2012, p. 21).

Embora Simpson tenha sido creditado por aproximar a paleontologia a biologia
populacional, e mesmo contribuido para uma nova maneira de abordar questdes evolutivas na

paleontologia, diversos paleontdlogos da geracdo que se seguiu criticaram algumas de suas
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ideias, como Gould, Eldredge, Steven M. Stanley, David M. Raup (1933-2015) e Thomas
Joseph Morton Schopf (1939-1984) (Sepkoski, 2019, pp. 689-690). A mudanga de ideias entre
as obras de 1944 e 1953, por exemplo, fez com que alguns estudiosos questionassem a
autenticidade das contribuicdes de Simpson na Sintese, ap6s a década de 1940. Nas palavras de

Sepkoski:

Apesar de cortejar mais abertamente a participacdo paleontoldgica no projeto sintético,
Mayr, Dobzhansky e outros bidlogos foram muito especificos sobre os tipos de
informacdo que a paleontologia poderia fornecer e tiveram o cuidado de circunscrever
essa contribuicdo dentro dos limites do que estava surgindo como a estrutura
neodarwiniana da sintese moderna. (Sepkoski, 2012, p. 22).

2.5 A ESPECIACAO ALOPATRICA

Como vimos no capitulo anterior, Darwin acreditava que a selecdo natural agia sobre as
pequenas variacdes, selecionando aquelas que fossem Uteis e conferissem maior vantagem na
luta pela existéncia. As espécies incipientes surgiriam, inicialmente, a partir de uma outra
espécie como variedades dela. Pelo principio da divergéncia de caracteres, iriam se afastando
cada vez mais até constituirem novas espécies, que poderiam suplantar a espécie que as originou
ou mesmo a espécie gque foi formada juntamente na luta pela existéncia (Darwin, 1872, p. 86-

87). Poulton chamou esse processo de producio de novas espécies de “especiagio simpatrica”?*

(das palavras gregas sym, que significa “mesmo”, “junto”, e patra, que significa "patria", “pais
de origem”), enquanto a especiagdo que ocorresse em espagos geograficos isolados foi
denominada “especiagdo assimpatrica” (Poulton, 1904, p. 22)%.

Algumas décadas depois, Mayr (1942, pp. 148-149) (Figura 8) chamou a especiagdo
assimpatrica de “especiacdo alopatrica” (do grego allos, que significa “outro”, “diferente”).
Segundo ele, “uma populacdo, geograficamente isolada de sua espécie parental, adquire
durante esse periodo de isolamento caracteres que promovem ou garantem o isolamento

reprodutivo quando as barreiras externas se rompem” (Mayr, 1942, p. 155; italicos do autor).

24 Entretanto, existem estudiosos que discordam que Darwin relacionava estritamente o principio da
divergéncia de caracteres com a especiacao simpatrica (ver Mallet, 2008, p. 8).

% Embora em sua época ndo se houvesse nogdo sobre esses termos, podemos dizer que Wallace
considerava mais amplamente os efeitos do isolamento do que Darwin, aproximando-se ao que
posteriormente ficou conhecido como alopatria e parapatria (ver Wallace, 1865; 1889, pp. 145-150).
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Figura 8. Ernst Walter Mayr, em 1994.
Fonte: Wikimedia Commons. MEYER, Axel. On the importance of being Ernst Mayr. PLoS
Biology, 3 (5), p. 750, 2005.

Em suas investigacGes, Mayr (1942; 1947; 1954; 1963), encontrou que 0 modo mais
comum e recorrente de especiacao era o alopatrico (Figura 9), diferentemente do que se admitia

antes?®. Ele escreveu:

Individuos Unicos sdo, pelo menos nas espécies que se reproduzem sexualmente,
raramente 0s ancestrais imediatos de espécies completamente novas. A especia¢ao nao
é, em geral, um processo tdo cataclismico. Agora esta se tornando mais certo a cada
nova investigagdo que as espécies descendem de grupos de individuos que se separam
dos outros membros da espécie, por meio de barreiras fisicas ou bioldgicas, e divergem
durante esse periodo de isolamento. O conceito de populacdo isolada como espécie
incipiente é da maior importancia para o problema da especiagdo. (Mayr, 1942, p. 33).

26 Embora o isolamento geografico fosse considerado desde Darwin, ele ndo era tido como essencial
para a especiacao.
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Figura 9. Esquema mostrando os estagios da especiacdo alopatrica, de acordo com Mayr.
No estagio 3, esta indicado que pode acontecer tanto o que esta representado na esquerda ou na direita.
Fonte: MAYR, Ernst Walter. Systematics and the origin of species. P. 160. Cambridge, USA:
Columbia University Press, 1942.

Mayr concordava com Wright (1951) que “uma estrutura em boa escala de isolamento
patrial sem diferencas ambientais marcantes apresenta a condi¢cdo mais favoravel para a
transformag¢@o como uma Unica espécie” (Mayr, 1954, p. 175). Além disso, o autor também
acreditava que a especia¢do por isolamento geografico seria a melhor alternativa para a
ocorréncia da macroevolucdo, em detrimento de outras explicagdes propostas anteriormente
(Ibid.).
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Em suas palavras:

Dois tipos de explicagdo para a evolugdo rapida ja foram dados anteriormente, uma
genética e outra ecoldgica, mas ambas ndo sdo convincentes. As interpretaces
genéticas anteriores sdo baseadas na ocorréncia de macromutagdes (“mutagdes
sistémicas™”) ou em avalanches mutacionais. Qualquer tipo de evento teria chances
extremamente pequenas de sucesso em uma populacdo que faca parte de um sistema
conectado de populagfes com fluxo génico inalterado. Igualmente improvavel é uma
explicacdo ecoldgica baseada exclusivamente em uma mudanca cataclismica de fatores
seletivos. A construcdo de montanhas, mudancgas nos cinturfes climaticos e eventos
semelhantes sdo muito lentos para explicar a “evolucdo quantica”. A reorganizagdo
genética de populagGes isoladas perifericamente, por outro lado, permite mudangas
evolutivas que sdo muitas vezes mais rapidas do que as mudancas dentro de populacGes
gue fazem parte de um sistema continuo. Aqui, entdo, estd um mecanismo que permitiria
o rapido surgimento de novidades macroevolutivas sem qualquer conflito com os fatos
observados da genética. (Mayr, 1954, p. 176).

Posteriormente, ele comentou que, desta maneira, haveria falta de documentagéo no

registro fossil:

Populacdes isoladas perifericamente em réapida evolucdo podem ser o local de origem
de muitas novidades evolutivas. Seu isolamento e tamanho comparativamente pequeno
podem explicar fendmenos de rapida evolucdo e falta de documentagdo no registro
fossil, até entdo intrigante para o paleont6logo. (Mayr, 1954, p. 179).

A respeito da especiacdo simpatrica, Mayr escreveu:

A discussdo da especiacdo ecoldgica simpatrica nos permite concluir que a hipotese néo
é nem necessaria e nem sustentada por fatos irrefutaveis. Ela ignora o fato de que a
especiacao é um problema de populagdes, ndo de individuos, e minimiza as dificuldades
levantadas pela disperséo e recombinacdo de genes durante a reproducdo sexuada. [...]
O componente essencial da especiacdo, o da repadronizacdo genética das populacdes,
sO pode ocorrer se essas populagdes estiverem temporariamente protegidas do influxo
perturbador de genes estranhos. Isso pode ser feito melhor por fatores extrinsecos, ou
seja, isolamento espacial. Parece que tal isolamento espacial é sempre mantido por
barreiras geogréficas. (Mayr, 1963, p. 480).

Anos mais tarde, Mayr comentou sobre como chegou a concepcdo da especiacéo

alopatrica. Em suas palavras:

A principal novidade de minha teoria foi a afirmacéo de que a mudanca evolutiva mais
rapida ndo ocorre em espécies populosas e generalizadas, como afirma a maioria dos
geneticistas, mas em pequenas populagdes fundadoras. Essa concluséo foi baseada em
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observagOes empiricas reunidas durante meus estudos sobre a especiacdo de passaros
insulares na regido da Nova Guiné e no Pacifico. Eu descobri repetidas vezes que a
populacdo mais aberrante de uma espécie — muitas vezes tendo alcancado o posto de
espécie, e ocasionalmente classificada até mesmo como um género separado — ocorria
em uma localizacdo periférica, na verdade geralmente na localizacdo periférica mais
isolada. Vivendo em um ambiente fisico e biotico totalmente diferente, essa populacéo
teria oportunidades Unicas de entrar em novos nichos e selecionar novos caminhos
adaptativos. Como indiquei em outro lugar (Mayr, 1982), minha conclusdo foi que uma
reorganizagdo drastica do pool genético é muito mais facilmente realizada em uma
pequena populagdo de fundadores do que em qualquer outro tipo de populacdo. Na
verdade, ndo fui capaz de encontrar qualquer evidéncia da ocorréncia de uma dréastica
aceleracdo evolutiva e reconstrucdo genética em espécies populosas generalizadas.
(Mayr, 1989, p. 140).

Na década de 1970, Eldredge e Gould, quando propuseram a teoria do equilibrio
pontuado, consideraram que a especiacdo alopatrica era a forma de especiacdo mais recorrente

(Eldredge & Gould, 1972). Por meio dela, eles procuraram explicar as lacunas no registro fossil.

2.6 ALGUMAS CONSIDERACOES

A escassez de formas intermediarias no registro fossil, considerada por Darwin como
sendo a maior objecdo ao gradualismo do processo evolutivo e a acdo da selecdo natural,
permaneceu sendo considerada por diversos paleontélogos apds sua morte. Anos mais tarde,
guando os bidlogos estavam trabalhando na Sintese Moderna, admitiu-se o gradualismo do
processo evolutivo como um de seus principais pressupostos. Entretanto, pouco se acrescentou
em relagdo a explicacdo para a auséncia de formas transicionais no registro fossil. Continuou-
se aceitando algumas explica¢des dadas por Darwin, sem que se buscasse outras.

O paleontodlogo G. G. Simpson, considerado um dos “arquitetos” da Sintese, propds que
as taxas de especiacao das espécies podiam variar, oferecendo algumas explicacGes, como a
evolucdo quantica, por exemplo. Entretanto, ao longo dos anos, minimizou 0S processos que
ndo diziam respeito ao programa adaptacionista da Sintese, desconsiderando a evolugédo
quantica, que ndo mais esteve presente em suas publicacdes posteriores.

A respeito do processo de origem de novas espécies, Mayr (1942) sugeriu que ela se
daria, principalmente, por meio do isolamento geografico, diferente do que se admitia
anteriormente. Para ele, essa seria a principal explicacéo para a ocorréncia da macroevolugéo,
um processo importante, que havia tido pouca importancia para a Sintese, e reivindicado por

estudiosos que ndo consideravam que apenas a microevolugéo e a selecdo natural explicassem
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a diversidade da vida. Mayr considerou, inclusive, que esse modelo poderia explicar o
fendmeno de especiacao “rapida” e a falta de formas intermediérias no registro féssil.
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CAPITULO 3

O EQUILIBRIO PONTUADO

Iniciaremos o presente capitulo apresentando rapidamente ao leitor os personagens
centrais desta dissertacdo, os paleontdlogos Stephen Jay Gould (1941-2002) e Niles Eldredge,
procurando relatar como se deu o inicio de sua parceria. A seguir, ofereceremos uma visao de
suas ideias acerca do equilibrio pontuado, desde sua proposta na década de 1970 até a década
de 1990, procurando detectar se houve mudancas em seus pensamentos. A apresentacdo dessa
proposta ocorreu justamente em um periodo de criticas a Sintese Moderna (ver Capitulo 2 desta

dissertacéo).

3.1 INTRODUCAO

Stephen Jay Gould graduou-se em Geologia e Filosofia pelo Antioch College, em Ohio,
em 1963. Durante um curto periodo, estagiou na Universidade de Leeds, no Reino Unido.
Desenvolveu seu doutorado sob orientagdo de Norman Dennis Newell?” (1909-2005), na
Universidade de Columbia, concluido em 1967. Em sua tese, Gould discutiu sobre a diversidade
de fdsseis dos caracois terrestres durante os tltimos 300.000 anos do Pleistoceno, nas Bermudas
(Poecilozonites), com base em dados de geografia e estratigrafia. Ao longo de suas
investigagdes sobre a evolucédo desses caracois pulmonados, Gould ndo encontrou evidéncia de
qualquer divergéncia gradual entre as populacdes de Poecilozonites bermudensis zonatus
(Verrill, 1902) (Figura 10), que apresentavam caracteristicas distintas entre si e ocupavam areas
diferentes (Figura 11), mesmo se sabendo, por meio de dados ontogenéticos, que estavam

relacionados entre si.

27 Newell graduou-se em Geologia na Universidade de Yale. Concluiu seu doutorado na Universidade
do Kansas, em 1931, tendo como mentores Charles Schuchert (1858-1942) e Carl Owen Dunbar (1981-
1979). Atuou como professor de geologia na Universidade de Colimbia. Foi também curador de
paleontologia de invertebrados do American Museum of Natural History, em Nova York. Desde sua
infancia teve interesse pelos fésseis e foi apoiado pelo seu pai, que o levava para conhecer os dep6sitos
fossiliferos localizados no Kansas, Colorado. Foi orientador tanto de Gould como de Eldredge (Rigby,
2006).
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Figura 10. Amostra de conchas do grupo de caracoéis que Gould pesquisou em seu doutorado,
Poecilozonites bermudensis zonatus (Verrill, 1902).
Fonte: Wikimedia Commons. Rijksmuseum van Natuurlijke Historie, Leiden. Disponivel em:
https://bioportal.naturalis.nl/specimen/RMNH.MOL.278805. Acesso em: 10/09/2022.

Logo apos ter defendido sua tese, foi contratado pela Universidade de Harvard, onde
trabalhou até 2002, ano em que faleceu em decorréncia de um cancer. Dedicou-se também a
biologia evolutiva do desenvolvimento e a histdria da ciéncia, entre outros assuntos. Deixou
muitas publicagdes, incluindo livros e artigos como, por exemplo, Ontogeny and phylogeny
(1977a), Ever since Darwin (1977b), The panda’s thumb (1980b), The mismeasure of man
(1981a), The structure of evolutionary theory (2002) e Punctuated equilibrium (2007). Ao
longo de sua carreira, recebeu varios prémios e o0s titulos de Alexander Agassiz, Professor of
Zoology e curador de paleontologia de invertebrados do Museu de Zoologia Comparada.
Postumamente, recebeu a Darwin-Wallace Medal oferecida pela Linnean Society of London.
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Figura 11. Reconstrugdo da histodria filogenética de P. bermudensis, resultado da pesquisa de
doutorado de Gould. (Para mais explicacGes, ver Gould, 1969, figura 20, e Eldredge & Gould, 1972, p.
102.)

Fonte: GOULD, Stephen Jay. An evolutionary microcosm: Pleistocene and recent history of the land
snail P. (Poecilozonites) in Bermuda. Bulletin of the Museum of Comparative Zoology, 138: 407-532,
1969. Disponivel em: ELDREDGE, Niles; GOULD, Stephen Jay. Punctuated equilibria: an alternative
to phyletic gradualism. P. 102, in: SCHOPF, Thomas Joseph Morton. (Ed.). Models in paleobiology.

San Francisco: Freeman, Cooper & Co, 1972.
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Niles Eldredge ingressou incialmente no curso de Latim na Universidade de Columbia.
Contudo, antes de conclui-lo, mudou para o curso de Geologia na mesma universidade, onde
graduou-se no Columbia College, em 1965, e obteve o titulo de doutorado, em 1969, também
sob a orientacdo de Newell. Prosseguiu com o trabalho no American Museum of Natural History
como curador da paleontologia de invertebrados, tendo se aposentado recentemente.

Em sua tese de doutorado, Eldredge tratou da evolucdo dos trilobitas da ordem
Phacopida no Paleozbico Medio. Durante suas investigacoes, ele observou que os trilobitas
pareciam ndo evoluir de maneira lenta e gradual como se esperava (Eldredge, 1971; 2008, p.
108). Em contrapartida, constatou que algumas caracteristicas, como as lentes dos olhos de
Phacops rana (Green, 1832) — atualmente, Eldredgeops rana (Figura 12 e 13) — sofreram
modificacdes abruptas apds permanecerem inalteradas por milhdes de anos (Figura 14).

Elderedge deixou mais de uma centena e meia de publicac@es lidando com evolugéo,
paleontologia, biodiversidade e suas relagdes, entre outros temas, dentre as quais podemos
mencionar Phylogenetic analysis and palaeontology (1979), The monkey business (1982),
Unfinished synthesis (1985) e Why we do it (2004), por exemplo.

Figura 12. Féssil do trilobita Eldredgeops rana, da colecdo de Dave Mielke, em Paulding, Ohio.
Fonte: Wikimedia Commons. Fotografia registrada por James St. John. Disponivel em:
(https://www.flickr.com/photos/jsjgeology/48336069947/). Acesso em 10/09/2022
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Figura 13. Olhos de féssil de Eldredgeops rana. Podemos perceber as sequéncias de lentes nos olhos
do trilobita, uma das caracteristicas observadas por Eldredge, que sofriam divergéncias abruptas
conforme a area geografica no registro fossil. Na parte superior da imagem, notamos algumas
distorgdes, pela fossilizagéo sob as rochas.

Fonte: Wikimedia Commons. Fotografia registrada por RealGatba. Disponivel em:
(https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Eldredgeops_eye.jpg). Acesso em 10/09/2022.
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Figura 14. Em sua tese de doutorado, Eldredge pesquisou a filogenia hipotética de Phacops rana, no
Devoniano Médio, na América do Norte. Seus estudos indicaram o aparecimento de novos estados de
caracteres por meio de isolados periféricos. (Para mais explicacOes, ver Eldredge, 1971, p. 166 e
Eldredge & Gould, 1972, p. 107.)

Fonte: ELDREDGE, Niles. The allopatric model and phylogeny in Paleozoic invertebrates. Evolution,

25, p. 166, 1971.
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No final da década de 1980, Gould comentou sobre o contexto em que o equilibrio
pontuado foi desenvolvido. Ele explicou que ele e Eldredge eram pds-graduandos no American
Museum of Natural History e, em meados dos anos 1960, a paleontologia estava passando por
mudancas. O foco dos estudos, que inicialmente estava na geologia e industria do petroleo,
estava mudando para os problemas bioldgicos da evolucdo. A paleobiologia se consolidou
como uma area de estudo que procurava resolver questdes relacionadas as extingdes em massa,
a historia inicial da diversificacdo da vida na Terra e aos padrdes de especiacdo. Antes desse
movimento, 0s poucos paleontdlogos tinham treinamento na biologia ou conhecimento
bioldgico. Newell foi um desses paleontologos da velha guarda que adotou um viés mais
bioldgico, o que se refletiu em seus orientandos — dentre eles, Gould e Eldredge. Gould explicou

qual havia sido sua motivacdo para estudar com Newell:

Niles e eu fomos estudar com Newell porque estdvamos principalmente interessados na
evolugdo — uma diregdo que era, na época, ainda uma raridade na paleontologia.
Comegamos nossa vida profissional com o compromisso de nos engajar no estudo
empirico da evolucdo, conforme ilustrado pelo registro fossil. Ambos estdvamos
interessados em pesquisas quantitativas em pequena escala sobre espécies e linhagens
(uma preocupagao fomentada por nosso outro conselheiro, John Imbrie, que nos ensinou
analise estatistica multivariada). (Gould, 1989, p. 118).

De acordo com Gould, naquela época, de um modo geral, os paleont6logos aceitavam
gue a evolucdo era gradual e que as formas intermediarias eram escassas devido a imperfeicao
do registro fossil — de modo analogo a Darwin, sem fazer muitos questionamentos (Gould,
1989, p. 118). Pelo contrario, Eldredge e ele tinham bastante interesse em evolucéo e estavam
a par dos conhecimentos relacionados a Sintese Moderna. Gould conhecia as ideias de Charles
Lyell (1797-1875) e se interessava pela filosofia da ciéncia, incluindo as ideias de Karl
Raimund Popper (1902-1994), Thomas Samuel Kuhn (1922-1996), Norwood Russell Hanson
(1924-1967) e Paul Karl Feyerabend (1924-1994).

3.2 O DESENVOLVIMENTO DE UMA IDEIA

Como mencionamos na sec¢do anterior, em sua pesquisa de doutorado, ao estudar a
filogenia dos caracoOis Poecilozonites, Gould (1969) ndo se deparou com as evidéncias do

gradualismo admitido pela Sintese Moderna. Por outro lado, ele estava consciente das
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dificuldades em se obter um modelo satisfatorio que contemplasse processos que ocorrem
durante milénios, a partir do estudo de populagdes vivas (Gould, 1969, p. 410).

Gould acreditava que a especiacéo alopatrica, conforme proposta por Ernst Walter Mayr
(1904-2005) (ver Capitulo 2, secdo 5 desta dissertacdo), oferecia uma explicacdo mais
satisfatoria para a evolucao de alguns grupos de caracdis. Em suas palavras, “como seria de se
esperar sob as nogOes atuais de especiacdo geogréfica, a origem de uma ramificacdo
pedomorfica ocorre invariavelmente na periferia da faixa conhecida de sua forma parental”
(Gould, 1969, p. 478).

O paleontélogo Richard K. Bambach (2009, pp. 72-74) acredita que a pesquisa que
Gould desenvolveu em seu doutorado preparou o terreno para a Vvisdo que ele teria
posteriormente a respeito das mudancas morfoldgicas rapidas em eventos de ramificacéo, e que
estariam presentes em artigos posteriores de Eldredge (1971) e de ambos, em coautoria
(Eldredge & Gould, 1972, por exemplo) (Bambach, 2009, p. 3).

Edredge havia encontrado em suas investigacbes com Phacops rana do Devoniano
Médio, na América do Norte, 0 aparecimento de novos estados de caracteres em isolados
periféricos (Eldredge, 1971). Ele comentou que o modelo de evolucédo gradual, embora presente
no pensamento evolutivo, ndo estava de acordo com as descobertas cientificas mais recentes.

Em suas palavras:

No nivel de espécies, (....) tal visdo gradualista da origem de novos taxons esta, pelo
menos em um sentido, claramente em desacordo com as visfes atualmente aceitas de
especiacdo derivadas de estudos recentes da biota. Por um lado, embora ndo se possa
negar que uma mudanca progressiva gradual e estritamente filética em uma linhagem
eventualmente levou a populagbes de individuos suficientemente distintos
fenotipicamente (e provavelmente genotipicamente) a garantir o reconhecimento de
uma “nova” espécie, um modelo que permitiria a divisao Unica ou multipla da linhagem
em novas espécies durante 0 mesmo periodo de tempo é a mais satisfatoria para a
explicacdo da diversidade da vida desde o Cambriano. Apenas por motivos
probabilisticos, podemos concluir que a esmagadora maioria das espécies de
metazoarios que apareceram na superficie da Terra surgiu por meio de algum processo
de divisdo de linhagens. (Eldredge, 1971, p. 156).

Eldredge retomou entdo a questdo da descontinuidade do registro fossil, que ja vinha
sendo discutida desde Darwin. Embora desde aquela época algumas evidéncias paleontoldgicas
haviam sido encontradas, inclusive sequéncias de linhagens evolutivas quase continuas, a

descontinuidade ainda estava presente em diversos casos. Ele deu como exemplo o trilobita
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ordoviciano Cryptolithus lorettensis (Whittington, 1941) e seu possivel descendente
Cryptolithus bellulus (Ulrich, 1879) (Edredge, 1971, p. 158). Em suas palavras:

Um aspecto particularmente interessante das linhagens descontinuas ocorre como regra
geral no registro féssil de organismos que habitam os mares epeiricos®. Nesse caso,
uma dada espécie A, que pode ser bastante abundante e conhecida em uma grande area
geogréfica, estd confinada a um ou mais corpos de estratos rochosos em toda a sua
distribuicdo geografica. Uma espécie B muito semelhante, obviamente intimamente
relacionada a espécie A e muito provavelmente descendente dela, é encontrada em todas
ou algumas das areas estratigraficamente acima da espécie A. Nao ha intermediérios: as
descontinuidades podem ndo ocorrer, mas frequentemente ocorrem, nos limites
litolégicos. (Edredge, 1971, p. 158).

Apds discutir sobre os quatro modelos de especiacdo disponiveis — a saber: (1) modelo
saltacional; (2) modelo filético; (3) modelo de divergéncia morfologica gradual; e (4) modelo
alopétrico, em que a mudanca ocorre de forma relativamente rapida em locais periféricos
isolados —, ele apontou diversos problemas em relacdo aos modelos 1, 2 e 3 e sugeriu que o
modelo 4, que vinha ganhando aceitacdo nas discussdes, substituisse os modelos 2 e 3
(Eldredge, 1971, pp. 156-157).

A seu ver, o modelo filético era pouco observado na natureza. Naquele momento, para
explicar o fato de que as espécies pudessem permanecer durante muito tempo sem sofrer
mudancas, Eldredge recorreu a seleco estabilizadora. E importante mencionar que a ideia de
selecdo estabilizadora aparecia em publica¢bes do bidlogo soviético evolutivo Ivan lvanovich
Schmalhausen (1884-1963), na década de 1940%.

Eldredge explicou as razdes que o levaram a optar pelo modelo alopatrico:

Em termos de caracteristicas morfolGgicas especificas da espécie que servem para
distinguir quaisquer duas espécies de linhagem ancestral-descendente, a maioria das
mudangas evolutivas ocorre alopatricamente. Embora a sele¢do linear (mudanca
morfoldgica gradual) possa ocorrer dentro de qualquer espécie ao longo do tempo, tal
mudanca ndo necessariamente envolve caracteristicas morfologicas especificas da
espécie em que as duas espécies diferem, na maioria das vezes. Uma excecao importante
a essa generalizagdo ocorre quando uma espécie descendente se torna simpatrica com
sua espécie ancestral. (Eldredge, 1971, pp. 161-162).

28 Relativos aos mares de aguas rasas.
29 Ver a respeito das contribuicdes de Schmallhausen em geral e de suas concepcdes sobre a selecéo
estabilizadora em Santos, 2015, pp. 66-74.
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No mesmo ano (1971), Thomas James Morton Schopf®® (1939-1984) estava
organizando o encontro anual da American Geological Society, no qual discutiu sobre as
relacBes da paleologia com as outras areas da biologia, como morfologia e fisiologia. Ele, entdo,
convidou Gould para submeter um trabalho para apresentacdo naquele evento. Gould, por sua
vez, convidou seu colega de pesquisa, Eldredge, que ele considerava ser um grande novo
pensador. Nessa época, Eldredge ja havia publicado seu artigo na revista Evolution (Eldredge,
1971)3. Eles apresentaram um trabalho em coautoria com as concepg¢des do que viria a ser
chamado de equilibrio pontuado. Gould — que apresentou o trabalho na conferéncia — aparece
como primeiro autor, e Eldredge, segundo (Sepkoski, 2009, pp. 303-304).

No ano seguinte, Eldredge e Gould publicaram, em coautoria, o capitulo intitulado
“Punctuated equilibria: an alternative to phyletic gradualism”, em Models in paleobiology,
editado por Schopf. Na ocasido, a ordem de autoria foi invertida, tendo Eldredge alegado, anos
mais tarde, que escreveu o rascunho do artigo, enquanto Gould atribuiu a ele um titulo
(Eldredge, 2013, p. 12). Neste trabalho, onde propuseram o equilibrio pontuado, os autores
fizeram uma revisdo sobre o assunto e procuraram apresentar varias evidéncias que
corroborassem a sua visdo. Antes de introduzir sua teoria, entretanto, eles fizeram uma critica

ao gradualismo filético e a visdo indutivista da ciéncia. Eles assim se expressaram:

Para nos livrarmos desse dilema [o circulo vicioso que a visdo indutivista impde],
devemos apresentar uma teoria mais adequada: ela ndo surgird de fatos coletados da
maneira antiga. A paleontologia apoiou o criacionismo® em um conforto continuo, mas
a imposicdo do darwinismo forgou uma nova, e certamente mais adequada,
interpretacdo dos velhos fatos. A ciéncia progride mais pela introducéo de novas visdes
de mundo do que pelo acimulo constante de informacdes. [...] Uma ideia inadequada
tem guiado nossos pensamentos sobre especiagdo por 100 anos. Consideramos que sua
influéncia foi ainda mais tenaz porque os paleont6logos, ao afirmar que veem
objetivamente, ndo reconheceram sua influéncia norteadora. Afirmamos que uma nogao
desenvolvida diferentemente, a teoria da especiacao alopatrica, fornece um quadro mais
satisfatorio para a ordenacdo de dados paleontoldgicos. (Eldredge & Gould, 1972, p.
86).

% Schopf deixou contribuicdes bem diversificadas: desenvolveu investigagdes empiricas em conodontes
e briozoérios; publicou um livro sobre paleoceanografia; estudou a fossilizagdo de invertebrados
modernos e escreveu sobre histéria da ciéncia (Gould, 1984, p. 280).

31 Anos mais tarde, em uma entrevista, Eldredge comentou que seu primeiro artigo de 1971 “afundou
sem deixar vestigios” (Sepkoski, 2012, p. 157).

32 E possivel que Eldredge e Gould estivessem se referindo as ideias de paleontdlogos teistas como Louis
Rodolphe Agassiz (1807-1873), e seus orientados Edward Drinker Cope (1840-1897) e Alpheus Hyatt
(1838-1902). Todos eles também passaram pela Universidade de Harvard.
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A seguir, eles retomaram as ideias de Darwin em relagdo ao gradualismo, a lentiddo do
processo evolutivo, ao papel da selegdo natural e ao problema da escassez de formas
intermediarias no registro fossil. Sugeriram que a visdo de Darwin sobre a especiagdo como
uma cadeia longa e graduada de formas intermediarias refletia a mesma expectativa da evolucao
filética atual, o que constituia em um problema (Eldredge & Gould, 1972, pp. 87-89).

No entendimento de Eldredge e Gould, o gradualismo filético (Figura 15), aceito na
paleontologia na época, seguia a perspectiva de Darwin. Tratava-se da busca pelas formas
intermediarias. Se elas ndo apareciam, isso era explicado pela imperfeicdo do registro
geoldgico. Um exemplo apresentado pelos autores foi o estudo de Neef (1970)%, que indicava
um “aparente salto na linhagem de Pelicaria”, um grupo de caracois do Plio-Pleistoceno. Neef
considerava que a descontinuidade das formas no registro se dava por um periodo de nao
deposicao. Contudo, ponderou “a possibilidade de os saltos aparentes serem devidos a migracao
de formas avangadas de pequenas populacdes semi-isoladas [... e de que] a deposigéo ter sido
continua ndo pode ser totalmente excluida” (Neef, 1970, p. 454 apud Eldredge & Gould, 1972,
p. 90).

% Na versdo do artigo de Eldredge e Gould (1972) que pudemos obter, ndo constam as referéncias
completas utilizadas, mas apenas no corpo do texto. Portanto, ndo pudemos ter acesso ao trabalho
mencionado pelos autores.



62

Figura 15. A “arvore da vida”, segundo Eldredge & Gould, 1972, p. 109, vista sob a perspectiva do
gradualismo filético.
Fonte: ELDREDGE, Niles; GOULD, Stephen Jay. Punctuated equilibria: an alternative to
phyletic gradualism. P. 109, in: SCHOPF, Thomas Joseph Morton. (Ed.). Models in paleobiology. San

Francisco: Freeman, Cooper & Co, 1972.

Nesse sentido, Eldredge e Gould propuseram a teoria do equilibrio pontuado. Ela
implicava que “a historia de uma linhagem inclui longos periodos de estabilidade morfoldgica,
pontuados aqui e ali por eventos rapidos de especiacdo em subpopulagdes isoladas” (Eldredge
& Gould, 1972, p. 112) (Figura 16). As lacunas do registro fossil seriam, portanto, retrato de

um processo esperado, e ndo falta de evidéncias devido a imperfeigéo do registro.
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Figura 16. Esquema tridimensional do modelo de especiacdo ao longo do tempo segundo o
equilibrio pontuado, proposto por Eldredge & Gould, 1972, p. 113.
Fonte: ELDREDGE, Niles; GOULD, Stephen Jay. Punctuated equilibria: an alternative to
phyletic gradualism. P. 113, in: SCHOPF, Thomas Joseph Morton. (Ed.). Models in paleobiology. San

Francisco: Freeman, Cooper & Co, 1972.

No ver de Eldredge e Gould, a especiacdo alopatrica explicaria melhor o surgimento de

novas espécies em detrimento da simpatrica e deveria ser considerada mais seriamente. Eles
explicaram:

Novas espécies podem surgir apenas quando uma pequena populagéo local fica isolada
na margem da faixa geogréafica de sua espécie original. Essas populacdes locais sao
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denominadas isolados periféricos*. Um isolado periférico se desenvolve em uma nova
espécie se mecanismos de isolamento evoluirem, o que evitara a reinicializacéo do fluxo
génico se a nova forma reencontrar seus ancestrais em algum momento futuro. Como
consequéncia da teoria alopatrica, as novas espéecies fosseis ndo se originam no local
onde seus ancestrais viveram. E extremamente improvavel que sejamos capazes de
rastrear a divisdo gradual de uma linhagem meramente seguindo uma certa espécie por
uma coluna de rocha local. (Eldredge & Gould, 1972, p. 94; italicos dos autores).

Eles consideraram que a maior parte das divergéncias morfologicas de uma espécie
descendente ocorre bem no inicio de sua diferenciacdo, quando a populacdo é pequena e esta
se ajustando as condicBes locais. AplOs esse ajuste, seria improvavel que uma espécie
descendente mostrasse uma mudanca gradual e progressiva em relacdo a espécie parental.
Assim, ndo se deve encontrar uma divergéncia gradual entre duas espécies em uma relacédo
ancestral-descendente. A maioria das mudancas evolutivas na morfologia ocorre em um
periodo curto em relacdo a duracao total das espécies. Depois que o descendente se estabelecer
como uma espécie completa, havera pouca mudanca evolutiva, até as duas espécies se tornarem
simpatricas pela primeira vez (Eldredge & Gould, 1972, p. 95). Assim, de acordo com essa
visdo, a auséncia de formas intermediarias no registro fossil, em muitos casos, ndo se deve a
sua incompletude.

Contudo, a comunidade cientifica, incluindo a paleontologia, desconsiderava que o
gradualismo filético ocorresse raramente. Porém, para Gould, ele era insuficiente para explicar
a origem da diversidade, sendo a especiacdo um processo principalmente ecoldgico e

geogréfico (Eldredge & Gould, 1972, p. 97). Em suas palavras:

A maioria dos paleont6logos, € claro, esta ciente dessa teoria, mas a influéncia do
gradualismo filético permanece tdo forte que as discussdes sobre a especiacao
geografica sdo quase sempre lancadas sob sua luz: a especiacao geografica é vista como
a transformacéo lenta e constante de duas linhagens separadas — i.e., como dois casos
de gradualismo filético. (Eldredge & Gould, 1972, p. 94; italicos dos autores).

Eles ainda comentam que, embora a especiacdo geografica esteja na mente de alguns

biologos e paleontdlogos, ela ainda era admitida sob a luz do gradualismo filético (Figura 17).

% Para os autores, a especiacdo ocorre em isolados periféricos porque apenas a separagdo geografica da
espécie parental pode reduzir o fluxo génico o suficiente para permitir que a diferenciagao local prossiga
para a especiacdo completa (Eldredge & Gould, 1972, p. 112).



65

Subspecies “x . Subspecies y

£

., Structure

Figura 17. Especiagdo geografica, admitida sob a luz do gradualismo filético, por Moore, Lalicker &
Fisher (Figura 1-15), presente em Eldredge & Gould, 1972, p. 95.

Fonte: MOORE, Raymond Cecil; LALICKER, Cecil Gordon; FISCHER, Alfred G.
Invertebrate fossils. New York: McGraw-Hill Science, Engineering & Mathematics, 1952. Disponivel
em: ELDREDGE, Niles; GOULD, Stephen Jay. Punctuated equilibria: an alternative to phyletic
gradualism. P. 95, in: SCHOPF, Thomas Joseph Morton. (Ed.). Models in paleobiology. San
Francisco: Freeman, Cooper & Co, 1972.

Os autores apresentaram varios exemplos que corroboravam o equilibrio pontuado,
tanto encontrados por outros autores como por eles préprios. Dentre eles, estdo os cavalos, 0
equinoide cretdceo Micraster, a ostra jurassica Gryphaea e os dados encontrados por Gould e
Eldredge em suas teses.

Ao concluir o capitulo, Eldredge e Gould explicitaram sua posicdo em relacdo a
especiacao:

A norma para uma espécie ou, por extensdo, uma comunidade é a estabilidade. A
especiacao é um evento raro e dificil que pontua um sistema em equilibrio homeostatico.
O fato de um evento tdo incomum ter produzido um conjunto tdo maravilhoso de formas
vivas e fosseis s6 pode dar forca a uma velha ideia: a paleontologia lida com um
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fendmeno que pertence somente a ela entre as ciéncias evolutivas e que ilumina todas
as suas conclusdes — o tempo. (Eldredge & Gould, 1972, p. 115).

Em uma comunicagio pessoal®, Eldredge discutiu a respeito da contribuicdo de cada
um dos autores no primeiro artigo do equilibrio pontuado (1972). Segundo ele, a combinacao
de estase com alopatria foi feita inicialmente em sua tese de doutorado (1969) e no artigo de
1971. Posteriormente, em co-autoria com Gould, escreveram o artigo de 1972. Considerou que
Gould foi importante para colocar o0 modelo em um “contexto maior” (Eldredge, comunicagao
pessoal, 10/12/2021).

Como vimos no capitulo anterior, Darwin ndo negava que as espécies passassem por
periodos de estabilidade (ver Capitulo 1, se¢do 3). Por outro lado, no periodo que antecedeu a
Sintese Moderna, havia estudiosos que chamaram a atencdo para evidéncias favoraveis a
descontinuidade, como William Bateson (1861-1926). No entanto, muitos deles se
consideravam darwinistas e ndo negavam a existéncia de variacGes continuas e a acdo da
selecdo natural (ver, por exemplo, Nordmann, 1992 e Martins, 2006). Como vimos no Capitulo
2, secdo 3 desta dissertacdo, Richard Benedict Goldschmidt (1878-1958) defendeu que espécies
poderiam surgir abruptamente, por meio de processos macroevolutivos (Goldschmidt, 1933;
1940), sem rejeitar outros mecanismos admitidos no periodo da Sintese. Para Gould, supor que
a evolugéo pudesse ocorrer de um modo mais abrupto ndo implicava na negacéo de toda a teoria
de Darwin (Gould, 1977c, p. 24).

Gould e Eldredge discordaram da posicdo adotada por George Gaylord Simpson (1902-
1984) em Tempo and mode in evolution (1944), onde ele procurou utilizar a paleontologia para
esclarecer a teoria evolutiva. Como vimos no Capitulo 3, se¢do 4, Simpson é considerado por
trazer importantes contribuicGes relacionadas a Sintese Moderna. Gould e Eldredge assim se

expressaram:

O tempo pode ser observado e medido; 0 modo deve ser inferido, geralmente a partir de
distribuicdes empiricas. Essas inferéncias, se tiverem que ser feitas de maneira
adequada, requerem uma amostra aleatéria — ou pelo menos uma amostra nao
irremediavelmente enviesada por suposi¢Bes a priori sobre as taxas de evolugédo. Os
paleont6logos nunca conseguiram sequer abordar uma amostra tdo aleatéria. Nosso
modelo de equilibrio pontuado é uma hipdtese sobre o modo. Afirmamos que a
especiacao [...] € mais importante do que a evolucao filética como um modo de mudanca
evolutiva. Uma distribuicdo imparcial do tempo deve ser alcancada para testar esta
hipotese rigorosamente. (Gould & Eldredge, 1977, pp. 115-116; énfase nossa).

% A comunicacdo com Eldredge ocorreu via e-mail, nos dias 31 de maio, 01 de junho, 07 de dezembro,
10 de dezembro e 15 de dezembro de 2021.
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Aqui, € interessante notar um cuidado em termos metodol6gicos quando os autores se
referem ao “modelo” do equilibrio pontuado como uma “hipdtese”.

Retomando as ideias de publicacBes anteriores, 0s autores voltaram a lamentar que 0s
paleontdlogos, até entdo, vinham buscando no registro fossil evidéncias de mudanca lenta,
constante e gradual como a Unica representacdo verdadeira da evolucao, ignorando as quebras
morfoldgicas na estratigrafia. Eles explicaram:

Consideramos que a maioria das mudancgas evolutivas estd concentrada em eventos
rapidos (frequentemente instantaneos, em termos geoldgicos), de especiacdo em
populagdes pequenas e isoladas perifericamente. Nosso modelo de equilibrio pontuado
funciona igualmente bem para especiacdo simpatrica quando [...] espécies filhas devem
surgir de um pequeno subgrupo da populagdo parental [...]. A norma para uma espécie
durante o apogeu de sua existéncia como uma grande populacao é estase morfoldgica,
pequena flutuacdo néo direcional na forma ou mudanca direcional, pequena ou nenhuma
relagdo com as vias de alteragdo nas espécies filhas subsequentes. Em secGes
estratigraficas locais, ndo esperamos [encontrar] nenhuma transicédo lenta e constante,
mas uma ruptura com a substituicdo essencialmente subita de ancestrais por
descendentes: essa ruptura pode registrar a extingdo ou emigracdo de uma espécie
parental e a imigragdo de um descendente bem-sucedido que evoluiu rapidamente em
outro lugar em uma pequena populacéo isolada perifericamente®. (Gould & Eldredge,
1977, pp. 116-117; énfase nossa).

No trecho acima reproduzido, Gould e Eldredge se referiram ao equilibrio pontuado
como um “modelo”, que além de explicar a especiagao alopatrica, serviria também para explicar
a especiacao simpatrica.

Eles estavam conscientes de que sua proposta implicaria em mudancas na forma de
pensar e investigar a evolucdo (Gould & Eldredge, 1977, pp. 115-116). Ao seu ver, a ado¢ao
do gradualismo, embora ndo conduzisse necessariamente ao erro, podia fazer com que se
ignorasse evidéncias importantes. Além disso, como vimos no Capitulo 1, secdo 3 desta
dissertacdo, até mesmo Darwin, a partir da quarta edi¢do do Origin (1866), reconhecera que as
espécies podem passar por longos periodos sem modificag&o.

Diante de varias criticas que discutiremos no proximo capitulo, Gould e Eldredge
propuseram que sua teoria fosse analisada a luz da genética molecular e bioquimica. Dedicaram
uma parte do artigo para discutir a respeito de estudos moleculares que traziam evidéncias

favoraveis ou contrarias a sua proposta, e comentaram: “estamos satisfeitos que algumas

% Para os autores, “nimeros pequenos e evolugdo rapida impossibilitam a preservacdo de eventos de
especiacgao no registro fossil; em qualquer caso, a especiacao ndo ocorre em sec¢Oes locais habitadas por
ancestrais abundantes” (Gould & Eldredge, 1977, p. 117).
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evidéncias moleculares recentes, baseadas em alteragdes génicas regulatérias em vez de
estruturais, apoiam o nosso modelo” (Gould & Eldredge, 1977, p. 138). Eles. Entdo, lancaram

um desafio:

Portanto, desafiamos a suposicdo central que garantiu a admissao da paleontologia na
sintese moderna da teoria evolutiva (Simpson 1944 e 1953): a mudanca na frequéncia
dos genes dentro das populacBes € o bloco de construcdo dos principais eventos
evolutivos. [...] Recusamo-nos a designar com um novo nome esse fendmeno de
macroevolucéo por sucesso diferencial de eventos de especia¢ao porgue o consideramos
muito fundamentalmente consistente com o darwinismo basico. Ele ndo representa um
afastamento dos mecanismos darwinianos, mas apenas o modo de operagdo
anteriormente ndo reconhecido para a selecdo natural em niveis hierarquicos mais
elevados do que a populacdo local. (Gould & Eldredge, 1977, p. 139).

Em comunicacao pessoal, Eldredge afirmou que o artigo de 1977 foi, em grande parte,
trabalho de Gould (Eldredge, comunicagdo pessoal, 10/12/2021).

Alguns anos mais tarde, em outro artigo, Gould assim se posicionou sobre a Sintese:

A sintese moderna tirou a maior parte de suas conclusdes diretamente de estudos de
populagdes locais e suas adaptagdes imediatas. Em seguida, extrapolou 0 mecanismo
postulado dessas adaptacOes — substituicdo alélica gradual — para abranger todos os
eventos de grande escala. A sintese esta agora desmoronando em ambos os lados desse
argumento. Muitos evolucionistas agora duvidam do controle exclusivo da selecéo
sobre a mudanga genética nas populacdes locais. Além disso, mesmo que as populagdes
locais se alterem conforme a sintese sustenta, agora duvidamos que 0 mesmo estilo de
mudanca controle os eventos nos dois niveis mais elevados: especiacdo e padrdes de
macroevolugéo. (Gould, 1980c, p. 121).

Gould mencionou que a Sintese Moderna tinha se comprometido com a especiacao
simpatrica e colocou em divida a excessiva importancia por ela atribuida a adaptacdo. Ele
considerava que, na especiacao alopatrica, uma populacdo pequena sofre muito mais influéncia
da deriva do que da adaptacdo. Considerou que as micromutagdes, poderiam ocorrer também
de forma mais rapida, contrastando com a lentiddo e o gradualismo admitidos pela Sintese
(Gould, 1980c, p. 121).

Enfatizou mais uma vez que a evolucdo se concentra em eventos de especiagéo e que a
especiacdo bem-sucedida “é um evento raro que pontua a estase de grandes populacdes que ndo
se alteram de maneira fundamental durante os milhdes de anos de sua duragdao” (Gould, 1980c,
p. 125). Defendeu que toda macroevolucdo provém da cladogénese, e que a anagénese nada

mais é do que cladogénese acumulada, filtrada pela forca dirigente da selecdo de espécies,
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concordando com as ideias de Steven M. Stanley (1975; Gould, 1980c, p. 126). Para Gould, o
foco da Sintese Moderna na sele¢do natural fez com que todos os atributos morfolégicos fossem
interpretados por meio da adaptacao, o que produziu efeitos infelizes na biologia. Porém, com
0s estudos que traziam evidéncias de que varias substituicdes alélicas ndo sofrem influéncia da
selecdo e nem tém relacéo direta com a adaptacdo®’, essa ideia estava mudando (Gould, 1980c,
p. 128).

No inicio da década de 1980, Gould discutiu sobre a evolucdo como fato e teoria,
retomando o equilibrio pontuado, conforme Eldredge e ele tinham proposto (Gould, 1981b).

Ele assim se expressou:

Eu me incluo entre os evolucionistas que defendem um tempo de mudanca espasmadico,
ou episddico, em vez de um tempo suavemente gradual. Em 1972, meu colega Niles
Eldredge e eu desenvolvemos a teoria do equilibrio pontuado. Argumentamos que dois
fatos notaveis do registro fossil — origem geologicamente “repentina” de novas espécies
e falha em mudar depois disso (estase) — refletem as previsdes da teoria da evolugéo,
ndo as imperfei¢des do registro fossil. (Gould, 1981b, p. 36).

E continuou:

Na maioria das teorias, pequenas populacoes isoladas sdo a fonte de novas espécies, e 0
processo de especiacdo leva milhares ou dezenas de milhares de anos. Essa duracao de
tempo, tdo longa quando comparada com nossas vidas, € um microssegundo geolégico.
Representa muito menos de 1 por cento do tempo médio de vida de uma espécie de
invertebrado fossil — mais de dez milhGes de anos. Por outro lado, ndo se espera que as
espécies grandes, disseminadas e bem estabelecidas mudem muito. Acreditamos que a
inércia de grandes populac6es explica a estase da maioria das espécies fosseis ao longo
de milhdes de anos. Propusemos a teoria do equilibrio pontuado em grande parte para
fornecer uma explicacgdo diferente para os padroes no registro fossil. Defendemos que
as trajetorias ndo podem ser atribuidas a transformacdo gradual dentro das linhagens,
mas devem surgir do sucesso [...] de certos tipos de espécies. Consideramos que uma
trajetoria € mais como subir um lance de escadas (pontuado e estase) do que rolar em
um plano inclinado. (Gould, 1981b, p. 36; énfase nossa).

Na citacdo acima, provavelmente sentindo uma maior seguranca, Gould, ao se referir a

proposta de Eldredge e dele, utilizou o termo “teoria”.

37 E possivel que Gould estivesse se referindo tanto & proposta do relégio molecular, de Allan Charles
Wilson (1934-1991) e Vincent Matthew Sarich (1934-2012) (Sarich & Wilson, 1967; Wilson & Sarich,
1969), como também a teoria neutralista, de Motoo Kimura (1924-1994) (Kimura, 1968).
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No ano seguinte, em outro artigo, Gould (1982b) apresentou o equilibrio pontuado como
uma explicacdo diferente para a evolucdo. Ele esclareceu que ndo acreditava que aquele fosse
0 Unico modo de especiacdo, embora fosse 0 modo predominante de mudanca evolutiva. O
gradualismo filético classico podia ocorrer — e provavelmente ocorria —, porém, sua ocorréncia
seria relativamente baixa (Gould 1982b, p. 137).

No final da década de 1980, ap0s revisitar a publicacdo conjunta (Eldredge & Gould,
1972), Gould fez algumas consideracdes. Em primeiro lugar, mencionou que ele e Eldredge
trataram de maneira vaga a homeostase como causa do equilibrio, pois como adaptacionistas
comprometidos, ndo tiveram uma visao mais abrangente do assunto (Gould, 1989, p. 114). Eles
ainda ndo tinham atentado para a importancia do fenébmeno mais tarde chamado de selecéo de
espeécies (Ibid., pp. 111-112). Além disso, tinham explorado pouco os aspectos do equilibrio
pontuado que se tornaram posteriormente mais interessantes, os quais ele desenvolve em
seguida no artigo (Ibid., 1989, p. 121).

Mencionou também que a estase foi o fenémeno do equilibrio pontuado mais observado,
tendo sido amplamente testada (Gould, 1989, p. 123). Alguns cientistas admitiram que a estase
poderia ser mantida pelo processo de selecéo estabilizadora (Charlesworth, Lande & Slatkin,
1982; Levinton, 1983; Lande, 1985). Gould considerou que a selecdo estabilizadora podia
existir, mas em um tempo muito menor do que os enormes periodos geoldgicos de estase das
espécies. Ele exemplificou com grupos que permaneceram inalterados por periodos glaciais e
interglaciais. Ndo pensava que a estase ocorresse apenas por conveniéncia, devido a adaptacédo
das espécies as condicdes ambientais. Na verdade, segundo ele, a estase seria uma caracteristica
inata dos organismos e das populagdes. Acrescentou que pouco se sabia sobre a mecénica do
desenvolvimento, tanto no nivel molecular como no nivel histoldgico (Gould, 1989, p. 124).

Mais uma vez, Gould fez questdo de frisar que a teoria do equilibrio pontuado —a origem
instantanea das espécies em termos geoldgicos — ndo era incompativel nem com a teoria de
Darwin e nem com a Sintese Moderna. Entretanto, a frequéncia da ocorréncia das estases e
pontuacdes suscitava uma revisdo dos mecanismos da macroevolugdo admitidos pela Sintese
(Gould, 1989, p. 125). Por outro lado, a selecdo de genes, organismos, populagdes e espécies
nédo invalidava as ideias de Darwin, apenas as expandia (Gould, 1989, p. 127).

Apos apontar algumas criticas que haviam sido feitas ao equilibrio pontuado e testes em
resposta a elas — que discutiremos no proximo capitulo —, Gould se mostrou simpatico a hipotese
de que “a frequéncia relativa de equilibrio pontuado € alta e uma grande porcentagem de seus
casos requer interpretacfes nao ortodoxas para a estase e selecdo de niveis superiores” (Gould,
1989, p. 133).
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Dois anos depois, no inicio da década de 1990, com relacdo aos créditos da teoria do
equilibrio pontuado, Gould afirmou que Eldredge foi quem contribuiu com a maior parte das
ideias, e que ele, Gould, foi o criador da expressao “equilibrio pontuado” ¢ redigiu a maior parte
do artigo principal, de 1972 (Gould, 1991, p. 14). Ele comentou que ambos procuraram oferecer

uma saida para o argumento da imperfeicdo do registro fossil de Darwin. Gould afirmou:

Em outras palavras, o equilibrio pontuado — e ndo o gradualismo — € a traducéo
geoldgica esperada para a explicacdo padrdo da especiacdo na teoria da evolucdo. As
espécies surgem em um momento geoldgico — a pontuacao (lenta para nossos padrdes,
abrupta para os do planeta). Eles entdo persistem como populacBes grandes e estaveis
em reldgios geoldgicos substanciais, geralmente mudando pouco (isso se mudarem) e
de uma forma sem rumo em relacéo a uma média inalterada — o equilibrio. (Gould, 1991,
p. 16).

Além desse aspecto, ele retomou outros que haviam sido mencionados em artigos
anteriores como, por exemplo, que o equilibrio pontuado ndo negava a existéncia do
gradualismo. Mencionou também estudos que corroboravam sua proposta, como o
desenvolvido por Jackson & Cheetham (1990)%.

Ao discutir sobre o que eles chamaram de “maioridade” do equilibrio pontuado, Gould
e Eldredge caracterizaram-no como como um “complemento do gradualismo filético”. Em suas

palavras:

As intensas controvérsias que permearam a juventude do equilibrio pontuado auxiliaram
0 amadurecimento de uma extensao Util da teoria da evolugdo. Como um complemento
ao gradualismo filético, suas implicagbes mais importantes permanecem o
reconhecimento da estase como um padrao significativo e predominante na histéria das
espécies, e a reformulagcdo da macroevolugdo como o sucesso diferencial de certas
espécies (e seus descendentes) dentro dos clados. (Gould & Eldredge, 1993, p. 224;
énfase nossa).

No decorrer do artigo, 0s autores revisitaram pontos importantes da teoria e suas
implicacdes em relagdo aos estudos evolutivos. A estase, antes vista como falha de registro,
passou a ser um importante dado paleontoldgico. A auséncia de transicdes, antes pouco
discutida pelos paleontélogos, vista como falhas no registro fossil e um problema, passou a ser

vista como evidéncia e a ser investigada, apds a ideia de estase como um componente natural

% Nesse estudo, foram analisadas oito espécies em trés géneros de briozodrios — organismos que sofrem
grandes variagOes ndo genéticas por influéncias ambientais, como a temperatura. Eles confirmaram que
nenhuma espécie criptica foi encontrada, sendo todas as morfoespécies boas espécies bioldgicas.
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no processo evolutivo ser trazida pela teoria do equilibrio pontuado (Gould & Eldredge, 1993,
pp. 223-224). A Sintese Moderna, que considerava que o surgimento das espécies acontecia
principalmente pelo acumulo de mudancas dentro da populacdo (90% dos casos), como
micromutacdes, e muito pouco por especiacdo (10%), também passou a levar em conta a
macroevolucdo (Gould & Eldredge, 1993, p. 224).

Além disso, mudou-se a visdo sobre os “fosseis vivos”. Antes pensava-se que eles
sofriam mudancas minimas por terem atingido uma adaptacdo Otima. Com o equilibrio
pontuado, passou-se a considerar que eles estavam passando por um longo periodo de estase.
Para corroborar seus argumentos, os autores mencionaram estudos com linhagens de moluscos,
briozoarios, trilobitas, braquidpodes, graptolitos, besouros, mamiferos do periodo Quaternario
e cavalos. Segundo eles, “hd um numero crescente de relatérios documentando uma frequéncia
relativa avassaladora (muitas vezes uma exclusividade) de equilibrio pontuado em grupos
inteiros ou faunas” (Gould & Eldredge, 1993, p. 226). Acrescentaram que espécies viventes

também poderiam ser testadas em relacdo ao equilibrio pontuado:

Modos evolutivos distintos produzem padrdes dispares como resultados. O equilibrio
pontuado pode, portanto, ser testado no estudo das distribuicdes morfoldgicas e
taxondmicas dos organismos, incluindo faunas vivas. (Gould & Eldredge, 1993, p. 226).

Nesse sentido, eles deram exemplos de estudos de padrdes cladisticos em peixes e
répteis.

Os autores também voltaram a fazer referéncia as ideias de Kuhn (1970). Finalizaram o
artigo mencionando as dificuldades da teoria. Dentre elas, destacaram as dificuldades
semanticas e a superacdo da ideia de que a teoria do equilibrio pontuado era uma teoria
saltacional (Gould & Eldredge, 1993 pp. 226-227).

3.3 ALGUMAS CONSIDERACOES

Vimos que o gradualismo filético adotado posteriormente no século XX pela Sintese
Moderna seguia os moldes de Darwin. Contudo, o préprio Darwin, considerava também que as
espécies podiam passar por longos periodos sem modificacdes. O problema é que a Sintese
Moderna ndo se atentou para esse segundo aspecto. Nesse sentido, Eldredge comentou, em um
primeiro momento, que o modelo filético era pouco observado na natureza. Para explicar por

que as espécies passavam um longo tempo sem se modificar, ele e Gould recorreram a selecao
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estabilizadora, proposta por Schmalhausen, e ao modelo de especiacdo alopatrica (Eldredge,
1971; Gould, 1980c, p. 121), que ja havia sido considerado por Mayr (1942; 1947; 1954; 1963).

A partir de 1972, Gould e Eldredge em varias publicacfes, tanto individuais como em
coautoria, apresentaram suas concepg¢des sobre o equilibrio pontuado, defendendo que as
descontinuidades e rupturas no registro fossil se harmonizavam com a ideia de especiacdo
alopéatrica em pequenas populacgdes isoladas, embora houvesse casos em que o gradualismo
filético, admitido pela Sintese, se aplicasse. Em varios momentos, os autores discutiram sobre
aspectos epistemoldgicos, como a dificuldade em romper com teorias antigas, que muitas vezes
impedem ver outras possibilidades, seguindo a ideia de Kuhn (1970), de que geralmente o
cientista ndo € critico em relacdo ao paradigma em que esta trabalhando. Isso se aplicaria a
visdo adotada por Darwin que perdurou até a Sintese Moderna aprioristicamente, ignorando
outras possiveis explicacdes. Na década de 1980, enfatizaram que o equilibrio pontuado nédo
era 0 Unico meio de especiacdo e que o gradualismo filético ocorria. Além disso, que o
equilibrio pontuado ndo conflitava nem com a proposta de Darwin, nem com 0s pressupostos
da Sintese Moderna — apenas o0s expandia.

Para reforcar seus argumentos, Eldredge e Gould mencionaram cientistas que admitiam
a descontinuidade das variagOes, tanto coetaneos de Darwin, como Thomas Henry Huxley
(1825-1895), como posteriores, como Bateson, Hugo Marie De Vries (1848-1935) e
Goldchmidt. Eldredge e Gould apresentaram varias evidéncias da descontinuidade do registro
fossil que corroboravam o equilibrio pontuado como, por exemplo, o aparente salto na linhagem
Pelicaria (Neef, 1970), cavalos, equinoide cretaceo, Micraster e a ostra jurassica Gryphaea,
além de seus proprios estudos. Referiram-se aos estudos Kellogg & Hays (1975), Reyment
(1974), Henry & Clarkson (1975), Fortey (1974), Robinson (1975), Johnson (1975), Ager
(1973, 1976) MacGillavry (1968) e Jackson & Cheetham (1990), entre outros. Além disso,
mencionaram estudos que indicavam que varias substituicdes alélicas ndo sofriam influéncia
da selecdo e nem se relacionavam diretamente com a adaptacdo, conforme admitia a Sintese
Moderna. Reconheceram também a existéncia de casos que n&o corroboravam o equilibrio
pontuado como os foraminiferos Lepidolina multiseptata (Deprat, 1912) (Ozawa, 1975), que
consideraram um caso de gradualismo totalmente satisfatorio (Gould & Eldredge, 1977, p. 129).

No final da década de 1980, Gould fez uma reflexdo sobre a recepcdo do equilibrio
pontuado no meio cientifico. Comentou sobre alguns pontos importantes que ele e Eldredge
poderiam ter tratado melhor, como a questdo da homeostase como causa do equilibrio, a sele¢éo
das espécies e outros aspectos. Corrigiu também um equivoco que a “sele¢do de espécies” (de

Stanley, 1975; Gould & Eldredge, 1977) era realmente uma afirmacéo sobre a classificacdo de
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espécies e deu mais esclarecimentos sobre a estase das espécies. Enfatizou que, na época, 0
debate sobre o tempo e 0 modo na evolugdo ainda permanecia em aberto, assim como sobre o
equilibrio pontuado.

Na década de 1990, Gould e Eldredge reforcaram que sua proposta oferecia
interpretagdo para origem geologicamente instantanea e a estabilidade subsequente, de milhdes
de anos, de morfoespécies paleontoldgicas. Além disso, explicaram que o equilibrio pontuado
era um complemento do gradualismo filético, embora acreditassem que fosse o modo
predominante de origem de novas espécies.

Ao longo dos anos, entre as décadas de 1970 e 1990, embora o equilibrio pontuado tenha
sofrido pequenas alteracGes, ndo detectamos grandes modificacdes em relagdo a proposta
inicial. Nas décadas seguintes, 0s autores escreveram algumas revisoes a respeito, como Gould
(2002), e Eldredge (2013; 2015). Entretanto, pouco se acrescentou a teoria. Nessas obras, 0S
autores se propuseram a escrever sobre o desenvolvimento das ideias e discutir a respeito do
seu impacto na biologia evolutiva. Por delimitacdo do periodo nesse trabalho e para um maior
distanciamento, a analise dessas obras posteriores a década 1990 ndo foram inclusas nesta
dissertacdo.

David Sepkoski (2012) comentou que tanto a expressdo punctuated equilibrium como
a expressao punctuated equilibria estdo presentes nas obras a respeito do equilibrio pontuado:

Existe uma discussdo se a teoria é apropriadamente chamada de “equilibrium” ou
“equilibria”. Em sua carreira posterior, Gould optou pelo “equilibrium”, o que sem
davida explica sua popularidade. No entanto, Eldredge sempre sustentou que o
“equilibria” € mais adequado, uma vez que a teoria descreve varios periodos de estase
pontuados por uma evolucao rapida. (Sepkoski, 2012, p. 143).

Em 2013, Eldredge publicou um artigo contendo uma esquema diferenciando o
equilibrio pontuado do gradualismo (Figura 18).
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Figura 18. Esquema de diferenciacdo entre o gradualismo e o equilibrio pontuado, segundo Eldredge
(2013, p. 13).
Fonte: ELDREDGE, Niles. Stephen J. Gould in the 1960s and 1970s, and the origin of “punctuated
equilibria”. Pp: 3-19, in: DANIELI, Gian Antonio; MINELLI, Alessandro; PIEVANI, Telmo.
(Eds.). Stephen J. Gould: the scientific legacy. Milano: Springer, 2013.

As criticas que eles receberam serdo tratadas no préximo capitulo.
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CAPITULO 4

A RECEPCAO DA TEORIA DO EQUILIBRIO PONTUADO

No capitulo anterior, procuramos dar uma ideia de como o equilibrio pontuado foi
concebido durante trés décadas por Stephen Jay Gould (1941-2002) e Niles Eldredge. Contudo,
a histdria da ciéncia mostra que, geralmente, novas ideias ndo sdo aceitas de imediato, ou
mesmo que existe uma dificuldade no abandono de antigas teorias. Assim, deixamos este
capitulo para apresentar as diversas criticas recebidas no decorrer do tempo, ou o eventual apoio
a proposta dos dois paleont6logos. Iremos nos concentrar na reagdo da comunidade cientifica
em alguns momentos que consideramos relevantes. A seguir, em uma abordagem diacronica,

consideraremos as posicdes de diversos autores nos anos 2000.

4.1 REACOES DA COMUNIDADE CIENTIFICA NA DECADA DE 1970

No periodo que se seguiu a publicacdo de Gould e Eldredge (1972), surgiram criticas.
Algumas delas foram comentadas pelos dois paleont6logos posteriormente (Gould & Eldredge,
1977; 1993; Gould, 1977c, 1980c; 1981b; 1982b; 1989; 1991; 2002; 2007; Eldredge, 1985;
2008; 2013; 2015, entre outras).

Uma dessas criticas foi que o equilibrio pontuado excluia o gradualismo filético (Harper,
1975; Lespbrance & Bertrand, 1976). Gould e Eldredge responderam que nunca tinham
afirmado que o gradualismo n&o poderia ocorrer. Acrescentaram que a maior dificuldade do
gradualismo era constituir um dogma restritivo, pois excluia a priori os dados que poderiam
refutd-lo. A estase era ignorada como “sem dados”, enquanto rupturas no registro eram tratadas
como “dados imperfeitos” (Gould & Eldredge, 1977, p. 133).

Outra critica foi que os dois paleontologos teriam renunciado totalmente a testagem ao
supostamente afirmarem que o equilibrio pontuado era uma verdade necesséaria. George Hodge
Scott (1976), por exemplo, os acusou de terem rejeitado o gradualismo “sem a verificagdo das
evidéncias estratigraficas”. Gould e Eldredge negaram a acusagdo, explicando que tinham se
apoiado na afirmacdo geral sobre a ciéncia de que a observacdo pode ndo ser neutra, e
geralmente é guiada por alguma teoria (Hanson, 1969; Kuhn, 1970). Isso ndo constituia uma

negacdo da possibilidade de testagem, mas indicava que, para refutar uma teoria, os dados
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deveriam ser reunidos a luz de uma teoria alternativa. Sua proposta foi feita no sentido de
submeté-la ao teste, ndo para evita-lo (Eldredge e Gould, 1977, pp. 98-108). Para os autores, se
a maioria dos paleontélogos considerasse 0 modelo néo testavel, a extensa literatura sobre testes
explicitos e putativos ndo estaria disponivel, como, por exemplo, o trabalho de John Granville
Johnson (1975, p. 648), sobre a deducéo de trés previsdes de seu modelo e seu teste no registro
estratigrafico. Além disso, comentaram que “o modelo do equilibrio pontuado ¢ eminentemente
testavel” (Gould & Eldredge, 1977, p. 120) e que isso podia ser feito de duas formas: (1)
Examinando casos particulares com caracteristicas 6timas®®; e (2) Elaborando testes mais gerais
com base em caracteristicas quantificaveis de clados ou comunidades inteiras (Ibid.).

Trés anos apos a primeira publicacdo que tratava diretamente do equilibrio pontuado,
Steven M. Stanley — que foi orientando de Gould — propbs uma série de testes paleontoldgicos
para examinar as taxas evolutivas (ver Stanley, 1975, pp. 646-648), sobre os quais Gould e
Eldredge, também comentaram. Dos quatro testes, trés deles apoiavam o modelo do equilibrio
pontuado.

As investigacOes feitas por Stanley levaram-no a concluir que “a mudanga evolutiva
tende a se concentrar em eventos de especiacdo” (Stanley, 1975, p. 648). O processo de
especiacdo é amplamente aleatério, influenciado principalmente pela deriva, por isolamentos
acidentais e pelo efeito fundador (Ibid., pp. 648-650). Stanley deu crédito a Ernst Walter Mayr
(1904-2005) por ter tido ideias semelhantes (Mayr, 1963, p. 148), comparado a natureza
aleatdria da especiacdo com a da mutacao.

Segundo Stanley, as ideias do equilibrio pontuado ndo eram totalmente novas, pois ja

haviam aparecido nas propostas de pesquisadores soviéticos. Em suas palavras:

Trabalhadores soviéticos (Ruzhentsev 1964, Nevesskaya 1967, Oveharenko 1969)
propuseram que ndo devemos esperar encontrar documentagdo generalizada de
mudanca gradual no registro fossil. Em vez disso, eles alegaram, a mudanca tende a se
concentrar em eventos de especiacao, enquanto as espécies evoluem muito pouco depois
de se estabelecerem. Essas idéias, desde entdo, foram enunciadas por trabalhadores
americanos (Eldredge 1971, Eldredge & Gould 1972). (Stanley, 1975, p. 646).

Em relacdo aos casos em que o equilibrio pontuado foi refutado, Gould e Eldredge

comentaram:

% Para testes satisfatorios, dever-se-ia utilizar linhagens em nivel de espécie bem preservadas ao longo
de toda a extensdo de uma ampla gama geografica e temporal (ver Eldredge 1974, p. 479). Os casos
imperfeitos também poderiam fornecer dados Uteis (Gould & Eldredge, 1977, p. 120).
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Entre os poucos casos de impugnacdo de nosso modelo potencialmente validos,
encontramos apenas um (os foraminiferos de Ozawa’) que atende a todos os critérios
para um teste adequado — boa cobertura geografica, longa sequéncia de amostras bem
espacadas, definicdo inequivoca de taxa e testes biométricos adequados em grandes
amostras. Dois outros (os radiolarios de Kellogg* e os mamiferos de Gingerich*?) sdo
de particular interesse porque incluem um grande conjunto de amostras tratadas
biometricamente. (Gould & Eldredge, 1977, p. 125).

Contudo, houve autores como Alan Walker (1976), por exemplo, que viram 0 modelo
do equilibrio pontuado com “bons olhos”, ao considerar sua capacidade preditiva. Em suas

palavras:

Usando o modelo gradualista ao maximo, seria possivel, dada a enormidade do tempo
geoldgico, derivar praticamente qualquer espécie moderna de praticamente qualquer
fossil. Usando o modelo de equilibrio pontuado, devemos ser capazes de observar a
estase em cada espécie registrada e desenvolver nossos esquemas filogenéticos de
acordo. (Walker 1976, p. 67).

4.2 REACOES DA COMUNIDADE CIENTIFICA NA DECADA DE 1980

John Maynard Smith (1920-2004), bi6logo evolutivo e geneticista — que teve como
orientador John Burdon Sanderson Haldane (1892-1964), um dos contribuintes da Sintese
Moderna —, discutiu sobre alguns aspectos do equilibrio pontuado. Para ele, a ideia que teria
surgido a partir das contribui¢des de Mayr (1942, 1963), se “radicalizado” em Eldredge &
Gould (1972):

Formulag®es posteriores da teoria assumiram uma posi¢do mais radical, argumentando
que a macroevolugdo pode ser “desacoplada” da microevolucdo, que os “monstros
esperancosos” imaginados por Goldschmidt desempenharam um papel critico, € que a
selecdo de espécies, em vez da sele¢do no nivel individual, é a principal forca motriz da
macroevolucdo. (Maynard Smith, 1983, p. 12).

Aqui, é importante ressaltarmos alguns pontos: (1) Mayr ja considerava a micro e a

macroevolucdo dois processos distintos; (2) Embora Gould tenha comentado sobre alguns

40 Ozawa, 1975.
4 Kellogg & Hays, 1975.
42 Gingerich, 1976.
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elementos da ideia dos “monstros esperancosos”*® em algumas de suas publicacdes sobre o
equilibrio pontuado, ele ndo reivindicou a aceitagdo dessa proposta de Goldschmidt; e (3) Nao
acreditamos que a ideia tenha se tornado “radical” com Eldredge e Gould, apenas que, conforme
observaram em seus estudos, o aparecimento das formas no registro fossil se harmonizava com
0 modelo de especiacao alopéatrica de Mayr. Assim, apresentaram sua hipotese.

Maynard Smith comentou que Eldredge e Gould, diversas vezes, enfatizaram que o
principal ponto de sua teoria era a estase morfoldgica. Acrescentou que a estase foi a ideia que
teve mais aceitacdo por parte do meio académico, se comparada ao restante da teoria. A seu
ver, a estase parecia ser um fenémeno real, porém a dificuldade estava relacionada a natureza
das mudancas e quando elas ocorrem (Maynard Smith, 1983, p. 11). Nas palavras de Maynard
Smith:

Ainda que a substitui¢do repentina de uma forma por outra em um determinado lugar
possa significar nada mais do que a evolucéo da nova forma em outro lugar, ndo prova
por si s6 que a nova forma evoluiu repentinamente, no momento da especiacéo.
(Maynard Smith, 1983, pp. 11-12).

A seguir, comentou sobre as divergéncias entre a interpretacdo de geneticistas e

paleontdlogos*:

A resolucdo mais simples dessa controvérsia é observar que uma mudanga ocorrendo
ao longo de varios milhares de gerac¢des seria muito lenta para um geneticista, mas quase
instantanea para um paleont6logo. [...] Jones (1981, p. 428) observou que “a pontuagao
de um homem ¢ o gradualismo de outro”. Ha, no entanto, desacordo real entre os varios
intérpretes da teoria do equilibrio pontuado. Os geneticistas populacionais podem
explicar o padréo de evolucdo na medida em que é pontuavel, dizendo que na maioria
das vezes a selecdo estd se estabilizando, levando a estase e, ocasionalmente, se
direcionando, levando a mudanca punctuacional. A visdo alternativa é que o fracasso de
uma espécie em mudar ao longo de milhdes de anos deve ser explicado de alguma outra
maneira — geralmente por “restrigdes de desenvolvimento” ou pela incapacidade de
grandes populagfes de evoluir; escapar dessas limitagdes leva a uma exploséo de
evolucdo rapida. (Maynard Smith, 1983, p. 12).

E acrescentou:

A selecdo direcional agindo sobre a variabilidade genética de um tipo convencional é
capaz de produzir mudancas a uma taxa que pareceria virtualmente instantanea no

43 Comentamos a respeito desse modelo no Capitulo 2, secéo 3 desta dissertacéo.
# E importante lembrar que Maynard Smith era um geneticista.
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registro fossil. Existe, no entanto, uma questdo de como a variabilidade observada nas
taxas de evolucéo deve ser explicada. A variacdo na taxa pode simplesmente refletir a
variacdo na intensidade da selecdo direcional; a mudanca de pontuacdo ocorre quando
uma populacdo cruza um limiar seletivo. Alternativamente, a variacdo na taxa pode ser
causada por restri¢cdes de desenvolvimento de um tipo descontinuo, decorrentes de
bifurcacbes no desenvolvimento ou de mudancgas nos sistemas de regulacdo génica.
(Maynard Smith, 1983, pp. 22-23).

Mais tarde, Maynard Smith admitiu que a evolugdo morfologica ocorre em taxas
diferentes em momentos diferentes, mas que nao havia evidéncias suficientes de que a mudanca
rapida estivesse necessariamente associada a divisdo de linhagens (Maynard Smith, 1984, p.
401). Ele ainda considerou que o fendmeno da estase carecia de explicacgdo (Ibid.).

Apesar dessas observacdes, Gould mostrou sua gratiddo a Maynard Smith e outros
colegas pela atencdo e cuidado com o equilibrio pontuado, mesmo nas criticas. Em suas

palavras:

Somos muito gratos pela atencdo séria e cuidadosa, muitas vezes bastante critica, que
muitos de nossos mais respeitados colegas tém concedido ao equilibrio pontuado porque
o reconhecem como uma hipétese distinta e testavel sobre algumas das questdes mais
importantes da teoria macroevolutiva (Maynard Smith, 1983, 1984; Rhodes, 1983;
Turner, 1986; Mahé e Devillers, 1981; Huxley, 1982; Newman, Cohen & Kipnis, 1985;
Milligan, 1986). A principal razdo para “todo o alvorogo™, frente a Dawkins (1985), é
gue o equilibrio pontuado tem algo novo, interessante e viavel, a dizer sobre a historia
da vida. (Gould, 1989, p. 120).

Pode-se dizer que a posicdo do etdlogo e bidlogo evolutivo britanico Clinton Richard
Dawkins foi conciliatdria. Ele considerava que o equilibrio pontuado constituia uma vertente
do gradualismo, e ndo uma oposicéo a ele, j& que ndo era uma teoria saltacionista, e essas sim
se opunham ao gradualismo®® (Dawkins, 1986, p. 241). Para Dawkins, a contribuicio de
Eldredge e Gould foi relevante para a compreensdo da evolucdo, embora tenha produzido
controvérsias exageradas (lbid., p. 236). Comentou ainda que o equilibrio pontuado néo

constituiu uma proposta revolucionaria, nem que afrontasse o neodarwinismo*’ (Ibid.).

4 What was all the fuss about? (1985) foi uma resenha critica feita por Dawkins sobre a teoria do
equilibrio pontuado.

46 para Dawkins, todo ndo-saltacionista era um gradualista. Contudo, ele discutiu a respeito do problema
das diferentes interpreta¢des que o termo “gradualismo” pode ter.

47 Muitos autores utilizam o termo “neodarwinismo” para se referir a Sintese Moderna. Contudo, existem
criticas quanto a essa utilizagdo.
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No final dos 1980, Gould se referiu as principais criticas que vinham sendo feitas ao
equilibrio pontuado, a saber: (1) O equilibrio pontuado é falso ou vazio em principio e I6gica
(Gingerich, 1984). A estase é, na verdade, o gradualismo com taxa zero; (2) O equilibrio
pontuado ndo pode ser testado devido & natureza do registro fossil*® (Levinton, 1983; Turner,
1986); (3) O equilibrio pontuado é testavel, mas sem fundamentacdo*®. Em relagéo a testagem
do equilibrio pontuado, ele explicou:

Como exemplo das principais diferengas alcancadas entre formas corretas e
equivocadas de amostragem, dois estudos contrastantes foram apresentados na North
American Paleontological Convention, Boulder, Colorado, 1986. A. Barnovsky*
calculou a frequéncia relativa de equilibrio pontuado vs. transformagdo anagenética
para mamiferos do Pleistoceno com base exclusivamente em relatérios previamente
publicados na literatura. [...] D. Prothero® relatou em um estudo de campo sobre as
linhagens de mamiferos encontradas em rochas datadas do Oligoceno de Big Badlands,
South Dakota, que todas as linhagens permaneceram em estase e todas as novas formas
entraram no registro bruscamente. Ele ndo encontrou nenhum caso de anagénese
gradual. Claro que as diferencas podem ser reais. Talvez o Pleistoceno tenha
testemunhado uma frequéncia muito maior de gradualismo. (Gould, 1989, pp. 132).

Gould ainda considerou que a documentacdo dos estudos que citou anteriormente pode

ter sido enviesada:

Suspeito que o resultado de Barnovsky registre o viés da literatura. As pessoas tendem
a publicar apenas sobre linhagens “interessantes” que estdo mudando. Portanto, os
trabalhos publicados tém um viés poderoso em dire¢do ao gradualismo, (assim como a
analise mendeliana cléassica apenas identificou genes variaveis). Mas Prothero estudou
todas as linhagens por um tempo e [em um mesmo] lugar, sem preconceito sobre seus
modos ou tempo — e todas as suas linhagens corresponderam as previsdes do equilibrio
pontuado. Estou muito feliz que esta mensagem sobre esquemas de amostragem serem
adequados para o estudo de frequéncias relativas pareca estar sendo transmitida. (Gould,
1989, pp. 132).

Mayr comentou que, no inicio da Sintese Moderna, 0S geneticistas tinham se

concentrado apenas nas flutuacdes génicas da genética populacional. Em suas palavras:

“8 Gould reconheceu que nem todo isolamento periférico produz uma nova espécie.

49 Gould explicou que a histéria natural difere da fisica por ndo ser exata, com experimentos cruciais
refutando as “leis” da natureza, que devem ser universalmente aplicaveis. Reafirmou que ele e Eldredge
nunca advogaram a exclusividade do equilibrio pontuado como a tnica forma de origem e modificacédo
das espécies.

% Gould se referiu aqui a Anthony David Barnosky, geélogo e biélogo.

%1 Donald Ross Prothero é geélogo e paleontélogo.
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Os geneticistas descreveram a evolucdo simplesmente como uma mudanga nas
frequéncias de genes nas populacgdes, ignorando totalmente o fato de que a evolugéo
consiste em dois fenbmenos simultdneos, mas bastante separados, de adaptacdo e
diversificacdo. Este Ultimo é devido a um processo de multiplicagéo de espécies®?, um
processo quase totalmente ignorado nos escritos de Fisher, Haldane, Wright e outros
importantes geneticistas evolucionistas. (Mayr, 1989, p. 138).

Entretanto, em seu ver, “a aceitacdo do gradualismo filético ndo requer a aceitacdo de
uma taxa constante de mudanga evolutiva. Na verdade, a taxa pode acelerar ou retardar, mas a
mudanga leva inexoravelmente a transformagdo constante de uma linhagem” (Mayr, 1989 p.
138). Esse pensamento de Mayr se assemelha ao de Dawkins, como mostramos anteriormente.
Mayr valorizou a contribuicdo de Gould e Eldredge para a biologia evolutiva, pois
mesmo caso ndo se aceitasse inteiramente sua proposta, eles chamaram a atencao para aspectos

da evolugéo que ainda ndo tinham sido considerados:

A negligéncia generalizada do papel da especia¢do na macroevolucao continuou até que
Eldredge & Gould (1972) propuseram sua teoria do equilibrio pontuado. Quer se aceite
essa teoria, a rejeite ou a modifique muito, ndo pode haver divida de que ela teve um
grande impacto na paleontologia e na biologia evolutiva. [...] Tradicionalmente, a
evolucgéo era vista como um fendmeno de fase Unica de mudanga gradual, embora as
vezes mais lentamente, as vezes mais rapidamente. Agora a evolugao é vista como uma
alternancia entre eventos de especiacdo durante os quais a principal mudanca evolutiva
(particularmente morfolGgica) ocorreu em periodos de estase prolongada. (Mayr, 1989,
p. 139).

Contudo, no ver de Mayr, o equilibrio pontuado nédo foi uma proposta nova, conforme
outros estudiosos ja haviam mencionado.

Embora tenha dedicado uma parte do Origin para discutir a evolucdo geogréfica, de
acordo com Mayr (1989, p. 139), Darwin dedicou-se principalmente & especiagio simpatrica®s:

Desde entdo, tornou-se evidente através de estudos historicos que era mais o termo
“equilibrio pontuado” que era novo do que o conceito. Um papel para as populagdes
periféricas na especiagdo ja foi postulado por Buch (1825) e totalmente substanciado
por Darwin para 0s passaros zombeteiros de Galapagos. Infelizmente, na época em que

2 Mayr considerava que a especiagdo podia ocorrer em dois niveis: o primeiro, nos demes das
populagoes, a nivel de espécie. O segundo, ocorre de forma majoritariamente peripatrica, com a maior
chance de que ocorra a extin¢do, porém, algumas vezes produzindo novidades evolutivas (Mayr, 1989,
p. 137-138).

53 Como mencionamos no Capitulo 2, secdo 6, essa interpretacdo ndo é consenso entre os estudiosos de
Darwin.
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Darwin publicou o Origin (1859), ele havia adotado a especiacdo simpatrica. (Mayr,
1989, p. 139).

. Além disso, as ideias do equilibrio pontuado permeavam as concepg¢des dos
paleontélogos ha muito tempo (ver Bernard, 1895, por exemplo). No entanto, os estudos de
Fisher (1930), Wright (1931, 1932) e Dobzhansky (1937, 1951), minimizaram o papel da
especiacdo alopatrica, situacdo que permaneceu até a proposta de Eldredge e Gould (Mayr,
1989, pp. 139-140).

Mayr alegou ter sido o primeiro autor a desenvolver um modelo detalhado da conexéo
entre especiacao, taxas evolutivas e macroevolugdo (Mayr, 1954). Considerou curioso que sua
teoria havia sido completamente ignorada pelos paleont6logos até ser trazida a luz por Eldredge
& Gould (Mayr, 1989, p. 140). Explicou que quase duas décadas antes da proposta do equilibrio

pontuado, ele ja estava ciente das consequéncias da especiacdo alopatrica:

Em 1954, eu ja estava totalmente ciente das consequéncias macroevolutivas de minha
teoria, dizendo que “populagdes isoladas perifericamente em rapida evolugdo podem ser
0 lugar de origem de muitas novidades evolutivas. Seu isolamento e tamanho
comparativamente pequeno podem explicar fendmenos de evolugdo rapida e falta de
documentagdo no registro fossil, até entdo intrigante para o paleontdlogo™*. Mais tarde,
complementei minha teoria apontando que a especiagao peripatrica pode ocorrer ndo
apenas nas populagdes fundadoras, mas também em qualquer populacdo que passa por
um gargalo severo. (Mayr, 1989, p. 140).

Em suas palavras, “a proposta de Eldredge e Gould era essencialmente minha teoria de
1954, exceto por uma énfase muito mais forte na estase; na verdade, uma crenca de que
nenhuma mudanca evolutiva adicional ocorreria depois que o processo de especiacdo fosse
concluido” (Mayr, 1989, p. 141). Entretanto, precisamos considerar que Eldredge e Gould
trouxeram um vasto conjunto de estudos que evidenciaram suas ideias.

Mayr ndo entendia por que a teoria do equilibrio pontuado tinha sofrido um ataque tao
grande por parte dos bidlogos. Para ele, “uma modesta teoria do punctuacionismo® €é td0
fortemente apoiada por fatos e se encaixa, de modo geral, tdo bem na estrutura conceitual do
darwinismo, que nos surpreendemos com a hostilidade com que foi atacada” (Mayr, 1989, p.

141). E acrescentou:

5 Mayr, 1954, p. 179.
% Neste artigo, Mayr se refere as ideias do equilibrio pontuado como punctuationism.
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Uma linhagem evolutiva pode continuar a variar geneticamente sem passar por qualquer
reconstrugdo importante. Alternativamente, uma linhagem estavel pode continuar a
enviar populagc6es fundadoras, algumas das quais, por meio da especiacdo peripatrica,
podem se tornar espécies filhas mais ou menos distintas. (Mayr, 1989, pp. 141-142).

Porém, Mayr criticou Gould por utilizar de forma equivocada a teoria de mutacfes
sisttmicas de Goldschmidt, sugerindo que o punctuacionismo tinha alguma relacdo com
aquelas ideias, o que causou uma confusdo em relacdo a conceitos do equilibrio pontuado

(Mayr, 1989, p. 143). Ele comentou sobre algumas causas possiveis da polémica:

A polémica que se seguiu a proposta dessa teoria revelou que existem consideraveis
dificuldades conceituais e evidenciais em fundamentar ou refutar essa teoria. Em
primeiro lugar, a natureza do registro féssil torna extremamente dificil, sendo
impossivel, obter evidéncias irrefutveis para a estase ou para uma especiacdo de um
intervalo de tempo muito curto. Em segundo lugar, ao longo da controvérsia,
encontramos consideraveis imprecisdes e equivocos terminol6gicos, como, por
exemplo, no que diz respeito ao significado de palavras como gradual, estase,
especiacdo e selecdo de espécies. Uma analise cuidadosa dos termos mais
frequentemente usados na controvérsia do punctuacionismo &, portanto, indispensavel.
(Mayr, 1989, p. 144).

Por outro lado, sobre a estase, Mayr escreveu:

De todas as afirmac0es feitas na teoria do punctuacionismo de Eldredge & Gould, a que
encontrou a maior oposi¢do foi a de “estase pronunciada como o destino usual da
maioria das espécies”, apos ter completado a fase de origem. No entanto, foi exatamente
essa afirmacdo que os autores designaram como sua contribuigdo mais importante.
(Mayr, 1989, p. 145).

A afirmacdo de que a estase tenha sofrido a maior oposicdo na teoria do equilibrio
pontuado € intrigante, pois, de acordo com os estudos apresentados por Gould, Eldredge e
outros pesquisadores, foi onde a maior gama de evidéncias foi encontrada. E possivel que essa
oposicao tenha se dado entre os geneticistas, que poderiam considerar maior uniformidade nas
taxas evolutivas. Entretanto, entre os paleontdlogos, a estase era vista com grande aceitagéo.
Gould também comentou que a estase foi o fenémeno mais observado do equilibrio pontuado
(Gould, 1989, p. 123).

Para Mayr, a melhor posicao a ser adotada em relacdo a proposta de Eldredge e Gould

seria de conciliag&o:
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O melhor que se pode fazer nessas circunstancias é adotar uma posicao intermediéria,
admitindo a ocorréncia de alguma especiacdo filética gradual, mas apontando também
para 0 numero inesperadamente grande de casos em que as espécies fosseis ndo
mostraram nenhuma mudanca morfoldgica ao longo de muitos milhGes de anos. (Mayr,
1989, p. 145).

4.3 REACOES POSTERIORES

Richard Lewontin (1929-2021) — que foi orientado por Theodosius Hryhorovych
Dobzhansky (1900-1975), um dos arquitetos da Sintese Moderna — e Richard Levins (1930-
2016) consideravam que nenhum dos argumentos de Gould sobre a complexidade da evolucao
invalidava as ideias de Darwin e que ndo se estava diante de um novo paradigma, mas de uma
ciéncia normal perfeitamente respeitavel que adicionava riqueza ao esquema original de Darwin
(Lewontin & Lewis, 2009, p. 202).

Dana H. Geary (2009), paleontéloga, comentou que os criacionistas distorceram a teoria
do equilibrio pontuado e a interpretaram de acordo com seus préprios interesses. Movimentos
criacionistas induziram que o debate entre o gradualismo e o equilibrio pontuado estava gerando
uma “crise” a teoria evolutiva (Kelley, 2009, pp. 171-188).

Embora muitos estudos empiricos tivessem abordado o equilibrio pontuado e o
gradualismo, ainda ndo havia sido feita uma revisao critica abrangente a respeito (Geary, 20009,
p. 128). Outros pesquisadores, como Jeremy Bradford Cook Jackson e Alan Herbert Cheetham
(1999), também acrediatavam que “os relatorios de especiagdo gradual ou pontuada ndo foram
submetidos a uma avaliacdo critica consistentemente rigorosa, apesar das grandes diferencas na
qualidade das evidéncias disponiveis” (Jackson & Cheetham, 1999, apud Geary, 2009, p. 129).

Geary apresentou uma série de trabalhos®® que mostram uma predominancia de estase e
mudancas rapidas, indicando que o padrdo do equilibrio pontuado é dominante em relagédo ao
gradualismo (Geary, 2009, pp. 130-131). Contudo, ainda se faziam necessarios mais

esclarecimentos. Nas palavras de Geary:

% Dentre eles, estdo Gould (1992, 2002), Prothero (1992), Stanley (1992), Jackson & Cheetham (1990,
1994, 1999), Benton & Pearson (2001), Barnosky (1987), Hunt (2007), Hallam (1978); Kelley (1983,
1984); Cheetham (1986; 1987), Cheetham & Hayek (1988), Cheetham, Jackson & Hayek (1983),
Stanley & Yang (1987); Prothero & Heaton (1996), Eldredge (1971), Pandolfi & Burke (1989),
Lieberman, Brett & Eldredge (1995), Brett & Baird (1995), Geary (1990; 1992; 1995) e Geary et al.
(2002).
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Embora a realidade do padrdo seja reconhecida, as causas das pontuagdes e estase ndo
sdo bem compreendidas. No entanto, isso ndo é uma falha do equilibrio pontuado. [...]
Embora o padrdo do equilibrio pontuado por si sé sirva para individualizar as espécies
no tempo geoldgico, acho que nossa visdo mutante das causas das pontuacdes e da estase
torna essa individuacdo mais descritiva e menos causal do que era ha trinta anos. [...] A
maioria concordaria, entretanto, que Steve® e Niles tiveram sucesso em trazer uma
abordagem hierdrquica para a mesa, a linguagem e o pensamento de bidlogos
evolucionistas e paleont6logos, e que ndo ha davida de que este é um importante legado
de equilibrio pontuado. (Geary, 2009, p. 137-138).

E continuou:

Em seus artigos, Steve e Niles sempre foram diretos e honestos sobre as limitagdes do
registro fossil, mas também claros e enérgicos ao defender um papel para a
paleontologia na formulagéo de nossos pensamentos sobre a especiacéo. [...] Outra parte
importante do legado do equilibrio pontuado é o didlogo que ela fomentou entre
bidlogos evolucionistas e paleontélogos. [...] Steve ndo poderia e ndo alegava ter
inventado a ideia de transformacgOes rapidas, mas certamente a extensa discussdo e
debate sobre o equilibrio pontuado ajudou a colocar essa no¢do no léxico popular.
(Geary, 2009, p. 139).

Bruce Smith Lieberman, outro paleontdlogo, professor do Departamento de Geologia

na Universidade de Kansas — orientado por Gould na graduacdo e Eldredge no doutorado —,

chegou a conclusdo de que “a estase ¢ provavelmente a regra, embora também haja excecdes.

Mesmo em linhagens estaveis a oscilagdo ocorre” (Lieberman, 2009, p. 230). Ele se referiu a

trabalhos que traziam evidéncias favoraveis a estase morfoldgica, como por exemplo, o de
Stanley & Yang (1987). E comentou:

Apesar de todos esses dados mostrando estase, alguns bidlogos evolucionistas
continuam a concordar com uma visdo das espécies como evanescentes®®, onde a
morfologia das espécies estd continuamente mudando. Isso mostra novamente como
Eldredge e Gould (1972) estavam corretos quando argumentaram que a perspectiva e o
treinamento influenciam parcialmente os padrdes que os cientistas veem. (Lieberman,
2009, p. 231).

Ele também considerou que a proposta de Eldredge e Gould constituiu “um dos avangos

teodricos mais inovadores na biologia evolutiva durante os ultimos trinta anos” (Lieberman,

2009, p. 238).

57 “Steve” é a forma como algumas pessoas se referem carinhosamente a Gould.

58 Efémeras.
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De acordo com Donald Ross Prothero, gedlogo e paleontélogo, o modelo do equilibrio
pontuado tem ampla aceitacdo entre os paleont6logos, embora os ndo-paleontélogos ainda néo
tenham compreendido isso (Prothero, 2009, p. 1). Ele também relata suas memdrias de quando

0 artigo de 1972 foi publicado:

Uma vez que o “equilibrio pontuado” se tornou um assunto quente, ele dominou os
periodicos e os debates cientificos. Lembro-me vividamente das sessdes em cada
reunido profissional durante os anos 1970 como lutas arrasadoras entre os gradualistas
da velha guarda e os “jovens” liderados por Gould, Eldredge e Steve Stanley. Gould e
Eldredge (1977) responderam efetivamente & maioria das primeiras criticas ao
“equilibrio pontuado”. Em meados da década de 1980, surgiu um consenso dentro da
comunidade paleontolégica de que quase todos o0s metazoarios (vertebrados e
invertebrados, marinhos e terrestres) mostram estase e especiacao pontuada atraves de
milhdes de anos de tempo geoldgico e estratos, com apenas pequenos exemplos
possiveis de mudanca anagenética gradual no tamanho (Geary 2009; Princehouse 2009;
Hallam 2009; Jablonski 2000). Essa tem sido a visdo aceita pelos paleontélogos ha mais
de 20 anos. (Prothero, 2009, p. 4).

O equilibrio pontuado provocou discussdes sobre a causa da estase, inclusive
descartando a selecéo estabilizadora neste processo (Prothero, 2009, p. 4; Lieberman, 2009, p.
234). Explicagbes como as restricdes do desenvolvimento e a organizagdo populacional em
demes® ganharam espaco, entre outras (Lieberman, 2009, p. 235-236).

Prothero também considerou que, embora o equilibrio pontuado seja um assunto mal
resolvido para os neont6logos®, entre os paleontologos ele é considerado praticamente um
consenso. Entretanto, uma ponte entre as ideias desses dois grupos se faz necessaria. Em suas

palavras:

Ha anos, tanto os paleontdélogos quanto os neont6logos tém se esforgado para encontrar
(sem sucesso, em minha opinido) uma boa explicagdo para o motivo pelo qual
virtualmente todos os organismos sdo estaticos ao longo de milhdes de anos, apesar das
enormes diferencas em seu regime adaptativo. As adaptaces graduais de moscas-das-
frutas e tentilhdes de Galdpagos podem ser bons exemplos de mudanga microevolutiva
de curto prazo, mas eles simplesmente ndo abordam o que o registro f6ssil tem mostrado
por mais de um século. Isso s6 se tornou aparente quando Gould, Eldredge, Stanley e
outros comecaram a falar sobre selecdo de espécies, desacoplamento da microevolugdo
e macroevolucdo e a importancia do pensamento hierarquico na biologia evolutiva.
Muitos neont6logos parecem manter uma atitude implacavelmente reducionista sem

% Um “deme” consiste em um pequeno grupo de organismos que se cruzam localmente, dentro de uma
populagdo maior.
%0 Esta é uma denominacdo dos paleontdlogos para os ndo-paleont6logos.
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razdo aparente. Enquanto isso, a expansdo hierarquica da teoria da evolu¢do tem
desfrutado de amplo apoio entre fildsofos e paleontdlogos. Assim, mais de 35 anos apds
0 artigo original de 1972, temos um tipo diferente de fenomeno de “duas culturas” de
pessoas com mentalidades diferentes falando umas sobre as outras. Os paleont6logos
concordam héa décadas que a mensagem predominante do registro féssil € a estagnacéo,
apesar das grandes mudancas no meio ambiente. (Prothero, 2009, p. 4).

David Sepkoski comentou que, na ocasido da proposta do equilibrio pontuado (Gould
& Eldredge, 1972), havia um consenso entre os paleont6logos de que se tratava de uma teoria
com falhas, mas provocativa. Grande parte deles considerou que o texto era elegante. A opinido
dividiu-se: alguns se converteram, outros nao viram mérito na proposta, mas a maior parte adiou
o0 julgamento (Sepkoski, 2009, p. 306).

De acordo com ele, nos primeiros anos de vida, o equilibrio pontuado “atraiu
relativamente pouca atengdo” (Sepkoski, 2009, p. 306). Contudo, cinco anos depois (Gould &
Eldredge, 1977), a situacdo se modificou em termos da clareza e fundamentacédo da teoria, em

relacdo ao artigo anterior. Nas palavras de Sepkoski:

Em primeiro lugar, mais do que até mesmo o artigo original, 0 novo manuscrito tornou
0 punctuacionismo o centro de uma reconceitualizagdo filosofica da mudanga evolutiva.
Aqui, os autores foram mais explicitos sobre a natureza exata da reconfiguracdo
conceitual que sua teoria trouxe para a macroevolucdo — em particular, adaptando a
formulagdo de Steven Stanley da assincronia da micro e macroevolugéo publicada um
ano antes. O artigo também deu a Gould e Eldredge a chance de abordar algumas das
criticas que haviam sido feitas a sua teoria e de esclarecer o que realmente pretendiam
dizer em seu primeiro artigo. Aqui, os autores rejeitaram as acusacdes de que foram
motivados por um desdém a priori do gradualismo e que assumiram uma “atitude
derrotista” em relagdo a testabilidade de alegacBes macroevolucionarias usando o
registro fossil. Eles também apresentaram uma quantidade significativa de evidéncias
empiricas para provar®! a teoria, considerando uma amostra mais ampla de taxa do que
no ensaio de 1972 e respondendo com desafios empiricos as suas conclusdes anteriores.
(Sepkoski, 2009, pp. 306-307).

Na opinido de Sepkoski, embora o artigo de 1977 néo tivesse obtido alto impacto, este
veio a ocorrer com a publicagdo de Gould (1980c), em que ele fez criticas mais acentuadas a
Sintese Moderna.

Sepkoski considerou que “o equilibrio pontuado ¢ uma das contribuigdes mais

importantes para a teoria evolucionista recente, tanto do ponto de vista conceitual quanto

®1 Varios fildsofos da ciéncia contemporaneos teriam criticas a esse termo.
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sociologico” (Sepkoski, 2012, p. 143). No entanto, considera que um debate importante Se
refere a até que ponto a teoria do equilibrio pontuado foi um conhecimento novo para a teoria

evolutiva, o que outros autores também tinham indagado:

H& uma questéo final a fazer que pesa sobre a historiografia do equilibrio pontuado: em
gue medida a teoria era genuinamente original? Como Gould e Eldredge alegaram com
frequéncia, o equilibrio pontuado deve uma parte substancial as teorias biol6gicas
anteriores. Os mais frequentemente citados sdo o trabalho de Ernst Mayr sobre
isolamento periférico e especiagdo alopatrica, e a teoria brevemente sustentada de G. G.
Simpson da “evolug¢do quantica” [...]. Mayr compreendeu a especiacdo alopatrica, e
Simpson reconheceu que as taxas evolutivas podem variar muito, mas ninguém
combinou esses insights para oferecer uma explicacdo do estado real do registro fossil
— uma solucdo para o dilema de Darwin. Além disso, nem Mayr e nem Simpson
enfatizaram a estase, que Eldredge e Gould tém consistentemente apontado como o
elemento mais importante e “radical” da teoria. (Sepkoski, 2012, p. 182).

Gerd B. Miiller, zodlogo e bidlogo evolutivo com publicacbes em genética e um dos

proponentes da Sintese Estendida, comentou:

[A teoria do equilibrio pontuado] provocou um debate feroz e duradouro sobre a relagdo
entre 0s mecanismos microevolutivos de variagdo e os padrdes macroevolutivos de
especiacdo, mas apesar da quantidade de dados favoraveis ao punctuacionismo, ele ainda é
uma excecdo e ndo a regra. (Mdller, 2013, p. 91).

4.4 ALGUMAS CONSIDERACOES

Inicialmente, em 1972, a proposta do equilibrio pontuado ndo teve muita repercussao
fora da paleontologia, tendo sido analisada majoritariamente por paleontélogos. Dentre eles, a
maioria reconheceu que suas ideias eram procedentes com o que encontravam no registro fossil.
Entretanto, ndo podemos considerar um consenso. Diversos paleontélogos fizeram algumas
criticas, como, por exemplo, que eles estavam desconsiderando o gradualismo filético, além da
auséncia de testes. Posteriormente, os autores discutiram diversos estudos que testaram a
hipbtese e a corroboravam, como Stanley (1975), ou contestavam o equilibrio pontuado, como
Ozawa (1975). Além disso, afirmaram nunca terem desconsiderado que o gradualismo
ocorresse.

Nos anos 1980, as ideias de Eldredge e Gould parecem ter sido difundidas entre os

bidlogos. Diversos estudiosos comentaram sua teoria, dentre eles Maynard Smith, Mayr e
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Dawkins. A maior parte deles reconheceu que a estase era um fendmeno observado e que a taxa
evolutiva variava, podendo aumentar ou diminuir sua velocidade ao longo da vida de uma
espécie. Entretanto, nem todos consideraram que havia evidéncias que a especiacdo alopatrica
poderia acarretar modifica¢6es abruptas no tempo geoldgico.

Por outro lado, alguns acreditavam que o equilibrio pontuado nédo ia contra o que se
aceitava na Sintese e ndo julgavam que ele contradizia o gradualismo. Houve quem questionou
se equilibrio pontuado trouxe contribui¢cGes novas para a biologia evolutiva. Mayr, inclusive,
disse acreditar que a teoria de Eldredge e Gould era o seu modelo de especiacao alopatrica de
1954, com uma énfase maior na estase. A maioria desses estudiosos, embora fizesse
consideragdes a teoria, concordava que a discussdo acerca dela contribuiu positiviamente para
0 debate de algumas questBes evolutivas. Algo que podemos perceber foi que houve uma
divergéncia a respeito da aceitacdo entre paleontélogos e geneticistas, que pode ter se dado
devido ao treinamento que grande parte dos ultimos teve na genética populacional, que focava
seus estudos em processos microevolutivos.

Mais recentemente, diversos pesquisadores, principalmente paleontélogos, valorizam o
equilibrio pontuado e suas contribuicBes, algo que também foi percebido por alguns

historiadores da ciéncia.
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CAPITULO 5

CONSIDERACOES FINAIS

Neste capitulo, procuraremos responder as perguntas que nortearam a presente pesquisa,
cujo objetivo foi analisar as contribui¢des de Stephen Jay Gould (1941-2002) e Niles Eldredge
referentes ao equilibrio pontuado, no periodo compreendido entre os anos de 1971 e 1993, e
identificar suas implicacbes para a Sintese Moderna. Em seguida, iremos apresentar algumas

considerac@es e indagacfes que surgiram durante o estudo.

Reproduziremos abaixo as perguntas que nortearam esta pesquisa:

a) Quais sdo as principais ideias de Eldredge e Gould referentes ao equilibrio pontuado e
quais suas implicacGes para o processo evolutivo? Qual foi a contribui¢do de cada um
deles?

b) Em que evidéncias eles se basearam para propor essa hipotese?

¢) Houve mudancas nas ideias de Eldredge e Gould entre 1971 e 1993? Em caso positivo,
quais foram elas?

d) Quais sdo os pontos de aproximacéo e distanciamento entre as propostas de Eldredge e
Gould e a teoria original de Charles Robert Darwin (1809-1882)?

e) Quais sdo os pontos de aproximacao e distanciamento entre a proposta de Eldredge e
Gould e a Sintese Moderna?

f) Qual era o contexto cientifico da época? Como a comunidade cientifica da época
recebeu a proposta de Eldredge e Gould?

O equilibrio pontuado, proposto por Eldredge e Gould, em 1972, ocorreu por ocasido
da Sintese Moderna, que é descrita como um movimento na biologia evolutiva que procurou
construir pontes entre diversas subareas da biologia. A Sintese envolveu a aceitagcdo de alguns
pontos, assim como a exclusdo de outros. No primeiro caso, que 0 processo evolutivo é
principalmente gradual, e ocorre pela acdo da selecdo natural sobre a mudanca na frequéncia
dos genes e recombinacdo; que uma espécie consiste em agregados populacionais isolados em
termos reprodutivos; que ha um efeito dos fatores ecoldgicos (nicho, ocupagdo, competicdo na
diversidade) sobre os tdxons mais elevados, por exemplo. No segundo, o abandono da evolugéo

saltacional e da heranca de caracteres adquiridos, por exemplo. Ernst Walter Mayr (1904-2005)
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considerou que a Sintese ocorreu entre 1936 e 1947. Vassiliki Betty Smocovitis considera um
periodo mais longo — até 1960. O equilibrio pontuado foi proposto no inicio na década de 1970,
guando a Sintese estava comecgando a receber algumas criticas que, como vimos, até entdo ndo
eram voltadas para aspectos paleontoldgicos.

Como se sabe, alguns dos aspectos aceitos pela Sintese eram o gradualismo do processo
evolutivo e a selecdo natural, que agiria sobre as leves variagcdes que ocorriam ao acaso, que
faziam parte da proposta de Darwin. Porém, um dos problemas em relacéo a selecéo natural e
ao gradualismo eram as evidéncias que apareciam no registro féssil: as formas transicionais
eram escassas. No século XIX, o préprio Darwin considerou este um problema para sua teoria,
o qual procurou responder. Para ele, algumas formas intermediarias teriam sido suplantadas no
processo; 0s registros geoldgicos eram imperfeitos; as colecBes paleontologicas eram
incompletas, s6 uma pequena parte da superficie terrestre tinha sido explorada, além das
dificuldades inerentes a fossilizacdo. Ao se deparar com as evidéncias encontradas no registro
geoldgico, diversos paleontélogos, como Edward Drinker Cope (1840-1897), Alpheus Hyatt
(1838-1902) e Alpheus Spring Packard Jr. (1839-1905), no final do século XIX, apds a morte
da Darwin, viram que elas ndo corroboravam o gradualismo do processo evolutivo e
consequentemente, a acdo da selecdo natural. Na ocasido, eles, entdo, propuseram outras
explicagoes.

Um dos pontos importantes em relagdo a proposta de Darwin, que ndo foi levado em
conta pela Sintese, foi que ele considerava que as espécies poderiam permanecer inalteradas
por longos periodos, como vimos no Capitulo 1, secdo 3 desta dissertacao.

Gould e Eldredge fizeram seu doutorado sob a orientacdo do paleont6logo Norman
Denis Newell (1909-2005), que adotava um viés evolutivo nos estudos paleontoldgicos, o que
ndo era comum na época. Gould estudou fosseis de caracdis terrestres do género Poecilozonites,
nas Bermudas, do ponto de vista geografico e estratigrafico. Eldredge, por sua vez, estudou a
evolucéo de trilobitas da ordem Phacopida, nos Estados Unidos. Os dois investigadores nao
identificaram o gradualismo nas filogenias desses organismos. A maior parte dos paleontélogos
na época aceitava que a evolucdo era gradual e que a escassez de formas intermediarias era
decorrente da imperfei¢do do registro geoldgico.

Eldredge e Gould apresentaram suas ideias como uma hipotese sobre o “modo” da

evolugéo e que podem ser assim resumidas:

A norma para uma espécie ou, por extensdo, uma comunidade é a estabilidade. A
especiacao é um evento raro e dificil que pontua um sistema em equilibrio homeostatico.
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O fato de um evento tdo incomum ter produzido um conjunto tdo maravilhoso de formas
vivas e fosseis s6 pode dar forca a uma velha ideia: a paleontologia lida com um
fendbmeno que pertence a ela somente entre as ciéncias evolutivas e que ilumina todas
as suas conclusdes — o tempo. (Eldredge & Gould, 1972, p. 115).

Além de se basearam nos resultados das proprias investigacdes, Gould e Eldredge se
basearam em outros estudos, como dos cavalos, do equinoide cretaceo Micraster e a ostra

jurassica Gryphaea, feitos por outros autores. Eles comentaram:

Consideramos que a maioria das mudancgas evolutivas estd concentrada em eventos
répidos (frequentemente instantaneos, em termos geoldgicos), de especiacdo em
populagdes pequenas e isoladas perifericamente. Nosso modelo de equilibrio pontuado
funciona igualmente bem para especiagdo simpatrica quando [...] espécies filhas devem
surgir de um pequeno subgrupo da populagdo parental. (Gould & Eldredge, 1977, pp.
116-117).

Eles criticaram a Sintese Moderna por ter se comprometido com a especiacdo
simpatrica, sem considerar outras possibilidades. Ja o tempo de mudancas seria espasmaodico
ou episodico (Gould, 1981b, p. 36), em vez de gradual, como se considerava na Sintese. Nas

palavras de Gould sobre a proposta de Eldredge e dele:

Propusemos a teoria do equilibrio pontuado em grande parte para fornecer uma
explicacdo diferente para os padrfes no registro fossil. Defendemos que as trajetorias
ndo podem ser atribuidas a transformacdo gradual dentro das linhagens, mas devem
surgir do sucesso [...] de certos tipos de espécies. Consideramos que uma trajetoria é
mais como subir um lance de escadas (pontuado e estase) do que rolar em um plano
inclinado. (Gould, 1981b, p. 36).

E importante mencionar que, & medida em que o tempo foi passando e mais evidéncias
favoraveis foram trazidas, Gould e Eldredge passavam a se referir a sua proposta de modo
diferente: inicialmente como hip6tese, depois como um modelo — por meio do qual era possivel
fazer previsoes — e finalmente, como teoria.

A andlise desenvolvida ndo detectou mudangas significativas durante o
desenvolvimento do equilibrio pontuado, exceto que a proposta foi adquirindo uma versdo mais
elegante e fundamentada no decorrer do tempo. Foram corrigidos alguns equivocos como o
esclarecimento de que a selecdo de espécies (de Stanley, 1975; Gould & Eldredge, 1977) era

realmente uma afirmac&o sobre a classificacdo das espécies.
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O equilibrio pontuado nao desconsiderava o gradualismo e nem a selecdo natural, que
fazem parte da proposta original de Darwin; apenas sugeria uma explicagdo para a escassez de
formas intermediarias no registro féssil — um problema que ja vinha sido discutido ha muito
tempo. A critica de Gould e Eldredge a Sintese foi o fato de ela desconsiderar outros tipos de
explicacdo para as lacunas do registro geoldgico, considerando apenas sua imperfeicdo. Em
relacdo a proposta de Darwin, o equilibrio pontuado foi complementar, se considerarmos que
Darwin admitia a existéncia de longos periodos em que as formas poderiam permanecer sem
alteracdes. Adicionalmente, que sua proposta constituia num amplo programa de pesquisa
aberto a novas contribuicdes, inclusive em relacdo ao registro geolégico.

Em relacéo a qual teria sido a contribui¢do de cada um deles, no inicio dos anos 1990,
Gould afirmou que Eldredge foi o primeiro autor do capitulo que eles escreveram (Eldredge &
Gould, 1972), mas que ele, Gould, foi o criador da expressao “equilibrio pontuado”. Anos mais
tarde, em 2021, Eldredge explicou que o equilibrio pontuado envolvia estase e especiagdo
alopétrica, conforme consta em sua tese e em seu artigo de 1971. A questdo foi retomada por
ele e Gould, no artigo de 1972. Gould adicionou ideias sobre diversificacdo na macroevolugédo
e ele sobre padrdes evolutivos, além de confirmar que a expressdo “equilibrio pontuado” foi
ideia Gould. Eldredge comentou que no trabalho em coautoria (Gould & Eldredge, 1977), a
contribui¢do maior foi de Gould (Eldredge, comunicagéo pessoal, 10/12/2021).

Como vimos no Capitulo 4 desta dissertacdo, as criticas ao equilibrio pontuado,
recebidas na década de 1970, foram que a proposta excluia o gradualismo filético do processo
evolutivo e que seus proponentes tinham se recusado a testa-la. Na década de 1980, elas se
voltaram para a estase, que era interpretada de modo diferente pelos geneticistas e
paleont6logos e que carecia de mais explicacdes. Alguns, como Clinton Richard Dawkins,
consideraram que o equilibrio pontuado era uma vertente do gradualismo e ndo afrontava o
neodarwinismo. Outros, no entanto, consideraram que ele era falso e ndo podia ser testado, ou,
ainda, que era desprovido de fundamentacdo. Mayr valorizou a proposta dos dois
paleont6logos, considerando que eles chamaram a atencédo para aspectos do processo evolutivo
que ainda ndo haviam sido considerados. Por outro lado, criticou Gould por utilizar, de forma
equivocada, a teoria de mutagdes sistémicas de Richard Benedict Goldschmidt (1878-1958),
sugerindo que o punctuacionismo tinha alguma relacdo com as ideias de Goldschmidt, o que
causou uma confusdo conceitual em relacdo equilibrio pontuado.

Posteriormente, nos anos 2000, Richard Lewontin (1929-2021), que foi orientado por
Theodosius Hryhorovych Dobzhansky (1900-1975), considerou que nenhum dos argumentos

de Gould sobre a complexidade da evolugéo invalidava as ideias de Darwin e que nao se estava
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diante de novos paradigmas, mas de uma ciéncia normal perfeitamente respeitavel que
enriquecia o esquema original. Adicionalmente, a teoria teve apoio de varios paleontélogos
como Dana H. Geary, Bruce Smith Lieberman e Donald Ross Prothero. De acordo com
Prothero, “embora o equilibrio pontuado seja um assunto mal resolvido para os neontdlogos®?,
entre os paleontdlogos, ele ¢ considerado praticamente um consenso” (Prothero, 2009, p. 1).

Assim, pode-se dizer que a maior parte do apoio recebido foi da parte dos proprios
paleontdlogos. Isso nos leva a pensar se a Sintese foi bem-sucedida em construir uma ponte
com a paleontologia, por meio de Simpson. Mais ainda, se existe uma comunicacdo de
paleontdlogos com os proponentes da Sintese Evolutiva Estendida, j& que, com base na
afirmacdo do bidlogo evolutivo Gerd Miiller “apesar da quantidade de dados favoraveis ao
punctuacionismo, ele ainda é uma excec¢ao e ndo a regra” (Miiller, 2013, p. 91). Ja a posicdo de
Eldredge ¢ diferente: “ninguém contesta a especiacao alopatrica. A estase é aceita por quase
todos os paleobiélogos e por muitos — se ndo todos — os bidlogos evolutivos” (Eldredge,
comunicacgéo pessoal, 10/12/2021).

Algumas indaga¢6es surgiram a partir desta pesquisa:

1. Se Mayr (1989) comentou sobre a especiacdo alopatrica ter sido ideia original sua e
que estava em harmonia com o equilibrio pontuado, por que ele ndao se manifestou
anteriormente a respeito ou mesmo defendeu as relagdes existentes entre ambas?

2. A Sintese Moderna fez, efetivamente, uma ponte com a paleontologia?

3. Ha paleontologos participando da chamada Sintese Evolutiva Estendida? Existe uma
comunicagao entre essas partes?

Questdes como essas podem ser exploradas em estudos futuros.

62 Os néo-paleontdlogos.
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