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APRESENTAÇÃO 

 

Intitulado “Evolução no Quadro: temas evolutivos com figuras manuscritas”, 

este livro revisa cinco importantes assuntos da evolução orgânica: 1). Conceitos de 

espécie; 2). Especiação; 3). Filogenia; 4). Taxas de evolução e Fósseis Vivos; 5). 

Gradualismo Filético, Equilíbrio Pontuado e Neodarwinismo. Os três primeiros 

capítulos constam na seção “Microevolução e Filogenia”, e os demais na seção 

“Macroevolução.”  

Cada capítulo, com figuras manuscritas, é composto pelas seções introdução, 

desenvolvimento (sem esta denominação explícita) e considerações finais. Um 

glossário segue logo após as referências, com termos evolutivos e de outras 

disciplinas afins que constam no livro, mas que não foram esclarecidos previamente. 

Um índice remissivo é apresentado no final. 

Esta obra é um esforço para expor claramente estes cinco temas supracitados, 

tanto a discentes de graduação quanto, por exemplo, aos alunos do ensino médio. 
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“O tempo deixa na gente 

Um gosto amargo de corte 

O vento sopra rasteiro 

Me lembro que ainda sou forte.” 

 

 

 

 

Lucas Faria e Genésio Tocantins. Entreveros. In: Frutos da Terra. Disponível em: < 
https://www.youtube.com/watch?v=cFuE3VK0Gk8 > . Acesso em: 30-05-2024. 

 



 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

“Dedico a todos que ensinam 

Ciências Naturais ao povo goiano. 

Verdadeiros heróis, divulgadores 

científicos no coração brasileiro”. 

  



 

 
 

PREFÁCIO 

 

Livro de Richard Dawkins (2018), em sala-de-aula na UEG-Iporá.  

 

 

 

Fonte: Autor, 18-12-2023. 

 

E novamente, começo celebrando minha variável cosmológica preferida: o 

tempo! E como magistralmente lembrado pela melodia goiana de Lucas Faria e 

Genésio Tocantins, o gosto do tempo não é doce, mas convém lembrar da força 

interior. 

Nos livros anteriores (Blamires 2022b, 2023b) expus minha juventude nos 

prefácios, mas desta vez tentarei ser mais sucinto. Como prescrevi, iniciei minha 

carreira de docente universitário na UEG-Iporá em 2001, em regime contrato-

temporário, logo após defender a dissertação de mestrado. Lecionei as disciplinas 

Ecologia, Geologia/Paleontologia e Evolução até os primeiros meses de 2003, quando 

consegui uma bolsa de doutorado e tive que voltar à grande Goiânia. 

Nestes primeiros dois anos de trabalho na unidade Iporá, ouvi algumas vezes 

pessoas comentarem que “...A biologia é muito prosélita, porque centraliza tudo em 

evolução...” Então, reforcei minha hipótese de trabalhar em uma paisagem carente de 



 

 
 

informações científicas, ficando ainda mais estimulado a explicar com clareza e 

objetividade muitos preconceitos, como o supracitado, e até as dúvidas a este público. 

Percebi também ser necessário responder de modo imparcial, e até humilde, afim de 

partilhar conhecimentos tentando não impor meu ponto de vista. Respeitar a opinião 

de todos, inclusive daqueles que relutam em se contrapor à análise sistêmica das 

evidências, também foi algo que tive de aprender desde o princípio.  

 

Mas voltando ao “proselitismo evolutivo”, antes de prosseguir inicialmente eu 

defino evolução como mudança, nas frequências gênicas e genotípicas, dos 

indivíduos de uma população, ao longo do tempo medido em gerações (ver glossário 

em Blamires 2023b). Em um artigo clássico, o geneticista ucraniano/estadunidense 

Theodosius Dobzansky enfatizou que a evolução entre as diversidades orgânica e de 

ambientes seria a única maneira sensata para explicar a vasta diversidade do planeta 

Terra, reforçando que “nada na biologia faz sentido exceto à luz da evolução” 

(Dobzansky 1973). Sagan (1980) enfatiza a biologia como uma ciência mais histórica 

em relação à física, e assim mais compreensível pelo passado ao invés do presente. 

Gould (1999) afirmou que diluir ou eliminar a concepção evolutiva da biologia é tão 

prejudicial quanto, por exemplo, usar a química sem a tabela periódica. Segundo 

Dawkins (2001), a relação ancestral (filogenética) é um modo natural de organização 

das espécies para os estudos, sendo a evolução a única base sensata para uma 

classificação hierárquica única. Meyer e El-Hani (2005) afirmam que a maioria da 

comunidade científica considera a evolução o eixo central e unificador da biologia, 

sendo assim indispensável para compreender adequadamente a maioria dos 

conceitos e teorias encontrados nesta ciência. 

Coyne (2014) ressalta que tanto evidências antigas quanto novas levam à atual 

conclusão de que a evolução é um fato. Esta ênfase na evolução mais como fato do 

que teoria também é reforçada por outros autores (Ridley 2006, Dawkins 2018). Então, 

independente de opiniões populares ou pseudocientíficas, a evolução é uma disciplina 

fundamental, pois contextualiza a biologia como ciência histórica em âmbito 

hierárquico. Em suma, não é necessariamente uma questão de “acreditar” na 

evolução, mas considerar o contexto evolutivo é a melhor forma de compreender a 

dinâmica biológica. Uma reflexão similar também é apresentada em Blamires (2022a). 



 

 
 

 

Muitos anos se passaram desde meu início em Iporá. Hoje, após lecionar para 

várias turmas discentes, cheguei à triste suspeita de que os brasileiros em geral têm 

pouco acesso a fontes confiáveis de conhecimento, que não apenas o científico. Como 

professor, já faço minha modesta parte em sala de aula para reverter esta situação. 

Mas considerando que a biologia evolutiva também é uma grande oportunidade para 

reflexões que desenvolvem o senso crítico (Tidon & Vieira 2009), neste livro tento 

resumidamente disseminar um pouco mais de evolução, tanto para meus alunos, 

quanto ao público leigo com quem eles lidarão futuramente no ensino fundamental e 

médio, por exemplo.  

 

Esta obra resume 5 temas de evolução que considero importantes, divididos 

em duas partes. Na primeira, sobre “Microevolução e Filogenia”, constam os seguintes 

tópicos distribuídos em três capítulos: Conceitos de Espécie; Especiação; Filogenia. 

Na segunda parte, “Macroevolução”, são apresentados os capítulos Taxas de 

Evolução e Fósseis Vivos; Gradualismo Filético, Equilíbrio Pontuado e 

Neodarwinismo. Temas evolutivos são em geral muito amplos, então escolhi estes 

cinco supracitados porque também os considero de mais fácil explicação. Os capítulos 

iniciam com uma imagem independente, que pode ser a fotografia de cada respectivo 

tema exposto no quadro, ou uma projeção (datashow slide) utilizada ao longo das 

aulas. Figuras manuscritas de minha autoria, tal como apresentado antes em Blamires 

(2023b), além de projeções datashow também constam no decorrer dos cinco 

capítulos. Aqui novamente insisti em fazer as gravuras à mão, como de costume no 

quadro durante as aulas. 

Um glossário é apresentado logo após as referências, com termos evolutivos e 

de outras disciplinas correlatas descritos no livro, mas que não foram elucidados 

previamente. Redigi a maioria dos termos neste item sem consultar a literatura, 

repetindo assim os vários conceitos explicados em sala-de-aula ao longo destes anos. 

Entretanto, consultei rapidamente o Google para confirmar algumas das expressões 

mais duvidosas. Copiei o significado de termos mais difíceis ou divergentes da 

literatura, citando devidamente a fonte de origem. 

Um índice remissivo é a última parte, para localização dos termos mais 



 

 
 

específicos do livro. E novamente, reitero que tenho uma rotina de trabalhar 

solitariamente e com recursos limitados, e caso os leitores encontrem eventuais erros, 

solicito alertarem para revisão na edição seguinte. 

 

Gostaria de reafirmar a dedicatória deste livro, a todos que ensinam Ciências 

Naturais no estado de Goiás. Sou goiano, e a culinária mais espetacular do mundo é 

a do meu estado! Também é uma terra de pessoas discretas, mas com limitado 

interesse cultural, devido talvez a uma divulgação ainda escassa de conhecimento e 

arte: tema para outro estudo... Ainda no ritmo da cultura goiana, também agradeço 

minha esposa Lenisa, grande apreciadora da música de nosso estado, por me 

apresentar a magistral “Entreveros.”  

Opiniões pessoais a parte, persistamos fortes sobre o gosto amargo do tempo! 
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PARTE I. Microevolução e Filogenia 
 
CAPÍTULO 1 
 
CONCEITOS DE ESPÉCIE 
 
 
 

 

Projeção Datashow. Aula sobre conceitos de espécie. 

 

 

 

Fonte: Stearns & Hoekstra (2003), Buonocore (2020). 

 

1.1. INTRODUÇÃO 

As aulas de microevolução normalmente iniciam com o tema conceitos de 

espécie. Mas o que é microevolução? Segundo Futuyma (2003), é um termo vago 

para pequenas mudanças evolutivas dentro de espécies. Stearns & Hoekstra (2003), 

consideram microevolução o estudo de processos evolutivos em espécies e 

populações. Entre quase todos os biólogos, há um consenso que a espécie é a 

unidade fundamental da evolução, mas eles normalmente discordam sobre como 

definir exatamente uma espécie, do ponto de vista teórico (Ridley 2006). 

Porquê? Stearns & Hoekstra (2003) refletem sobre este pluralismo, alertando 
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também para o problema da “falácia procustiana”. Os vários conceitos existem devido 

à elevada diversidade da natureza, com espécies sendo entidades genéticas muitos 

bem separadas em alguns grupos, apesar de outras não possuírem fronteiras 

específicas claramente definidas. Então, conforme os autores, o melhor é aceitar a 

diversidade natural, aplicando os conceitos apenas quando são apropriados, e ser 

sensato às situações nas quais os conceitos não se aplicam. Outro motivo é a 

natureza contínua temporal da especiação, que frequentemente dificulta, ou até 

impede a delimitação de unidades totalmente discretas a serem denominadas 

espécies, independentemente de qual método seja utilizado (Queiroz 2005, Aleixo 

2009). 

Neste sentido, Krivovichev & Borovichev (2022) estimam a existência de 22 a 

26 distintos conceitos de espécie, os quais, segundo Ridley (2006), são muito 

semelhantes. Atualmente, os taxonomistas utilizam todos os tipos possíveis de 

características para identificação a nível específico. Por exemplo, a delimitação das 

espécies Homo neanderthalensis e Homo sapiens a nível morfológico, populacional e 

genômico foi recentemente proposta por Meneganzin & Bernardi (2023). Na prática, 

entretanto, as espécies são reconhecidas principalmente por suas características 

morfológicas (Ridley 2006), ao menos no mundo pluricelular. Uma revisão sobre 

espécies procarióticas e conceitos de espécies é apresentada em Zachos (2016). 

Neste capítulo, serão discutidos os conceitos tipológico, biológico, ecológico e 

filogenético de espécies. Kischlat (2005) também é uma importante referência para 

outros conceitos, bem como uma abordagem mais ampla sobre este tema. 

 

1.2. CONCEITO TIPOLÓGICO DE ESPÉCIE (CTE)  

Segundo Mayr (1977) este conceito, também denominado morfológico, 

remonta as filosofias de Platão e Aristóteles, foi adotado por Linnaeus e seus 

seguidores, sendo por isso também denominado “essencialista”. Ridley (2006), aponta 

que o termo tipológico retrocede à expressão “tipo”, ou um espécime ao qual é 

baseada a descrição de uma espécie, sendo espécie um conjunto de todos os 

indivíduos que parecem ao seu espécime-tipo. Apesar desta relevância para a 

classificação de espécies pluricelulares, Mayr (1977), aponta as seguintes 

dificuldades na aplicação do conceito tipológico: 

a). Variação intraespecífica. Muitas espécies possuem, por exemplo, raças 
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intercruzantes morfologicamente distintas. A aplicação literal do CTE pode considerar 

diferentes raças intercruzantes como espécies díspares. Da mesma forma, muitas 

espécies com alto dimorfismo sexual não podem ser delimitadas especificamente pelo 

conceito tipológico, considerando a diferença morfológica entre indivíduos machos e 

fêmeas, respectivamente. Outras espécies também são morfologicamente distintas 

conforme a idade, com formas juvenis dissimilares das adultas, sendo outro problema 

para a classificação apenas de acordo com caracteres morfológicos. 

b). Espécies crípticas. Por outro lado, existem espécies muito similares do 

ponto de vista morfológico, porém isoladas reprodutivamente. Estas espécies, 

denominadas crípticas, podem ser outro paradoxo na aplicabilidade do conceito 

tipológico. 

Segundo Ridley (2006), o conceito tipológico de espécie é a versão clássica do 

conceito fenético, que define cada espécie através de um ou mais caracteres 

específicos compartilhados por seus membros, sendo espécie um conjunto de 

indivíduos feneticamente similares entre si e distintos de outros conjuntos de 

indivíduos.  

 

1.3. CONCEITO BIOLÓGICO DE ESPÉCIE (CBE) 

Espécies são agrupamentos naturais de populações intercruzantes, 

reprodutivamente isolados de outros grupos com as mesmas características (Mayr 

1977). Segundo Ridley (2006), o termo “reprodutivamente isolado” significa que os 

membros de uma espécie não intercruzam com os de outras, porque possuem 

propriedades que as mantém reprodutivamente isoladas. Este conceito, o mais aceito 

entre os zoólogos, explica por que os membros de uma espécie são similares entre si 

e distintos de outras espécies (Ridley 2006). 

Então, a classificação correta dos diferentes tipos de variação intra-específica, 

como o polimorfismo entre raças intercruzantes, o dimorfismo sexual e formas 

diferentes conforme a faixa etária talvez fosse impossível sem o conceito biológico de 

espécies (Mayr 1977, Kischlat 2005, Ridley 2006). Espécies crípticas (ver “conceito 

tipológico”, item b), como o sabiá-do-campo Mimus saturninus e o sabiá-da-praia 

Mimus gilvus (Figura 1.1.), são aparentemente compreensíveis à luz do CBE. 
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Figura 1.1. Projeção Datashow. Sabiá-do-campo Mimus saturninus (Lichtenstein, 1823) em Iporá-GO, 

e sabiá-da-praia Mimus gilvus (Vieillot, 1807) em Porto Seguro-BA. 

 

 

 

Fonte: Blamires (2020, 2023a) 

 

Entretanto, o conceito biológico de espécies possui algumas desvantagens 

(Mayr 1977, Kischlat 2005, Ridley 2006, Ceccato & Ponte 2015), como: a). Dificuldade 

de testar o isolamento reprodutivo em condições naturais; b). Não pode ser aplicado 

a organismos de reprodução assexuada. Stearns & Hoekstra (2003) também postulam 

que este conceito não tem uma dimensão histórica, podendo ser aplicado somente 

em organismos contemporâneos. 

 

1.4. CONCEITO ECOLÓGICO DE ESPÉCIE (CEE) 

Segundo Van Valen (1976) (ver também Rôças et al. 2008), uma espécie é 

uma linhagem (ou conjunto de linhagens intimamente relacionadas) que ocupa uma 

zona adaptativa minimamente distinta de outras linhagens, mas evolui separadamente 

em relação às linhagens fora de sua própria área de distribuição. Ridley (2006), 

ressalta que as populações formam agrupamentos fenéticos (morfológicos) distintos, 

reconhecidos como espécies, porque os processos ecológicos e evolutivos 

controladores da divisão dos recursos tendem a gerar tais agrupamentos. 

Segundo Ridley (2006), durante muitos anos de pesquisas ecológicas com 
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espécies associadas e sobrepostas, constatou-se que distinções de forma e 

comportamento normalmente se relacionam a diferenças nos recursos ecológicos que 

elas exploram. Então, considerando que o conjunto de recursos e habitats explorados 

pelos indivíduos de uma espécie constituem seu nicho ecológico, o CEE também pode 

ser definido como o conjunto de indivíduos que exploram um mesmo nicho.  

Nos últimos anos, aparentemente poucos estudos enfatizaram o conceito 

ecológico de espécies. Entretanto, trata-se de uma concepção relevante, por 

considerar espécies no âmbito das interações entre populações e nicho ecológico, 

respectivamente. 

 

1.5. CONCEITO FILOGENÉTICO DE ESPÉCIE (CFE)  

Cracraft (1983) enfatiza que no conceito filogenético uma espécie é um grupo 

monofilético composto pelo “menor grupo diagnosticável de organismos individuais, 

no qual há um padrão parental de ancestralidade e descendência.” Nesta perspectiva 

filogenética, é possível delimitar historicamente espécies sucessivas ao longo de uma 

linha de descendência (Stearns & Hoekstra 2003). 

Conforme Ceccato & Ponte (2015), o critério de classificação do conceito 

filogenético é a monofilia, ou uma linhagem de indivíduos com mesmo ancestral 

comum (ver capítulo 3). Segundo Evosite (2024a), uma espécie pode ser considerada 

a “ponta” de uma filogenia, ou o menor conjunto de organismos que compartilham um 

ancestral, podendo ser distinta de outros grupos de organismos, sendo “espécie em 

anel” uma única espécie com grande variação fenotípica. (Figura 1.2.). 
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Figura 1.2. Filogenia hipotética onde os ramos terminais (pontas) A, B e C são espécies segundo o 

conceito filogenético. C é uma espécie em anel, com grande variação fenotípica. 

 

 

 

Adaptado de Evosite (2024a). 

 

Neste contexto, a variação fenotípica se reflete em ramificações (pontas) 

menores e mais recentes, que não podem ser distintas a nível de espécies. Assim, 

conforme o CFE, as espécies são identificadas estimando as filogenias das 

populações estritamente relacionadas, em busca dos menores grupos filogenéticos 

(Ceccato & Ponte 2015). Stearns & Hoekstra (2003) alertam que a caracterização 

molecular de alta resolução pode dividir uma espécie, aparentemente bem 

estabelecida, em vários grupos, não estando assim claro quantos caracteres 

derivados um grupo monofilético deve ter para ser considerado uma espécie distinta. 

 

1.6. CONSIDERAÇÕES FINAIS 

Os vários conceitos de espécie e a dificuldade de estabelecer uma única 

concepção unificadora refletem a multidimensionalidade da biosfera, com múltipla 

variação de componentes, inclusive as mais diversas espécies. O melhor é analisar 

cada espécie estudada conforme seu mais provável conceito, aceitando assim a 

ampla diversidade e complexidade da vida na Terra. 
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CAPÍTULO 2 

 
ESPECIAÇÃO 
 
 
 

 

Aula sobre especiação no quadro. 

 

 

 

Fonte: Autor: 30/05/2023. 

 

2.1. INTRODUÇÃO 

Especiação é a evolução de novas populações que são reprodutivamente 

isoladas de outras (Coyne 2014). Segundo Evosite (2024b), filogeneticamente, 

também é um ponto de separação da linhagem que leva a duas ou mais espécies 

distintas (Figura 2.1). 
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Figura 2.1. Filogenia idealizada com eventos de especiação nos pontos de ramificação. 

 

 

Adaptado de Evosite (2024b). 

 

Então, o isolamento reprodutivo é o evento fundamental para origem de uma 

nova espécie, com vários tipos distintos em duas categorias: a). Pré-zigóticos: quando 

os zigotos nunca são formados; b). Pós-zigóticos: os zigotos são formados, mas a 

prole híbrida é inviável ou estéril (Ridley 2006). Uma síntese dos principais tipos de 

barreiras de isolamento é apresentada em Ceccato & Ponte (2015). 

Segundo Ridley (2006), os processos de especiação podem acontecer de duas 

formas básicas. Inicialmente, a partir de uma relação geográfica, como por exemplo 

as especiações alopátrica, parapátrica e simpátrica. Importante ressaltar que, 

teoricamente, as especiações parapátrica e simpátrica são possíveis, mas ainda 

faltam estudos consistentes sobre ambas (Ceccato & Ponte 2015). Algumas espécies 

de plantas também podem se originar por hibridização.  

 

2.2. ESPECIAÇÃO ALOPÁTRICA 

A expressão “alopátrico” refere-se a populações ou espécies ocupando regiões 

geográficas diferentes (Futuyma 2003). Denominada geográfica por Mayr (1977), 

acontece quando uma ou várias populações de uma espécie separam-se das demais 

desta espécie, sendo um evento frequente na natureza (Ridley 2006). Conforme 
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Ceccato & Ponte (2015), ocorre quando uma nova espécie surge isolada 

geograficamente da ancestral. Assim, na especiação alopátrica, o isolamento 

reprodutivo evolui em função de uma barreira geográfica (Figura 2.2). 

 

Figura 2.2. Especiação alopátrica.  

 

 

Adaptado de National Geographic (2024). 

 

 

Então, o isolamento geográfico é o surgimento de uma barreira física, que pode 

levar duas ou mais populações intraespecíficas ao isolamento reprodutivo. Um rio, 

uma cadeia de montanhas, uma depressão, são barreiras físicas que podem isolar 

geograficamente duas ou mais populações de uma mesma espécie. Segundo Ridley 

(2006), a cessação do fluxo gênico entre populações alopátricas leva, com o tempo, 

à evolução de barreiras de isolamento entre elas. A especiação ocorre quando o 

isolamento reprodutivo é completo (Stearns & Hoekstra 2003). Então, caso as novas 

espécies alopátricas se sobreponham novamente no espaço, suas populações serão 

incapazes de intercruzamento (National Geographic 2024, Figura 2.2).  

Em certas situações, a especiação alopátrica pode acontecer quando a 

pequena parte de uma população coloniza uma nova área, e perde seu contato com 
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a original, o que as vezes é denominado especiação peripátrica (Klein 2017). Um 

exemplo clássico de especiação alopátrica são os tentilhões de Darwin nas Ilhas 

Galápagos, cujas espécies no arquipélago desenvolveram diferentes bicos 

isoladamente, conforme a alimentação disponível em cada respectiva ilha (National 

Geographic 2024).  

 

2.3. ESPECIAÇÃO PARAPÁTRICA 

Populações com distribuições geográficas contíguas são denominadas 

parapátricas (Futuyma 2003). Nessa especiação, as espécies evoluem a partir de 

populações adjacentes, ao invés de completamente afastadas (Ridley 2006). Na 

especiação parapátrica, as populações divergentes distribuem-se em áreas próximas 

entre si, com uma estreita zona de contato (Klein 2017).  

Assim, na especiação parapátrica o isolamento reprodutivo evolui entre 

populações isoladas em áreas adjacentes. Segundo Ridley (2006), suas etapas são: 

a). Inicialmente, uma espécie distribui-se no espaço, formando um padrão de 

clina (cline) escalonada, ou a mudança gradual de um caráter no decorrer de uma 

transecção geográfica. A clina poderia formar-se, por exemplo, em função de 

mudanças ambientais, de forma que uma população se diferenciaria em um lado, 

enquanto a outra às condições no outro lado da área de distribuição. 

b). Ao longo do tempo, duas populações vivendo em gradientes geográficos 

distintos diferenciam-se, a ponto de se tornarem significativamente desiguais, 

adaptando-se às respectivas condições ambientais em cada lado. 

c). Surge uma zona híbrida na clina. Assim, mesmo que as populações estejam 

bastante diferenciadas, híbridos podem surgir na fronteira entre seus ambientes 

(Figura 2.3). 
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Figura 2.3. Especiação parapátrica. 

 

 

 

Conforme descrição em Ridley (2006). 

 

A zona híbrida dos corvos Corvus corone e Corvus cornix em uma linha que 

passa na Europa Central é um dos exemplos mais conhecidos de hibridação na clina 

e especiação parapátrica (Mayr 1977, Ridley 2006). C. corone distribui-se mais para 

oeste, enquanto C. cornix é mais comum no leste europeu e Ásia, mas híbridos de 

ambas espécies são registrados entre as duas áreas de distribuição. 
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2.4. ESPECIAÇÃO SIMPÁTRICA 

Populações simpátricas ocupam uma mesma localidade geográfica (Futuyma 

2003). Quando um processo de especiação começa independentemente de 

isolamento geográfico, e sem diferença na área de distribuição das populações, ele é 

denominado especiação simpátrica (Klein 2017). Conforme Ridley (2006), as etapas 

deste tipo de especiação são: 

a). Polimorfismo. Surgem variações em uma população que independem do 

espaço populacional. Por exemplo, duas formas da espécie adaptam-se para 

forragear alimentos diferentes. Este polimorfismo pode se originar a partir de seleção 

disruptiva (ver revisão bibliográfica em Futuyma 2003).  

b). Seleção natural. Se os cruzamentos entre as variações forem 

desvantajosos, produzindo gerações com baixo valor adaptativo, haverá aumento do 

isolamento reprodutivo. A seleção natural favorecerá o isolamento entre os variantes 

polimórficos (Figura 2.4.). 
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Figura 2.4. Especiação simpátrica. 

 

Conforme descrição em Ridley (2006). 

 

Nos Estados Unidos desde meados do século XIX, a origem de novas raças da 

mosca praga-das-maçãs Rhagoletis pomonella, outrora dependente apenas do 

pilriteiro, e a seguir pondo também seus ovos em plantas exóticas como macieiras, 

pereiras, cerejeiras e roseiras, sugere um processo inicial de especiação simpátrica, 

apesar das críticas de terem sido produzidas raças por troca de hospedeiro, e não 

necessariamente espécies (Futuyma 2003, Ridley 2006). 

 

2.5. ESPECIAÇÃO POR HIBRIDIZAÇÃO 

Hibridização, segundo Mayr (1977), é o cruzamento entre indivíduos 

pertencentes a populações naturais diferentes, que secundariamente entram em 

contato. Assim, um híbrido é um indivíduo formado pelo cruzamento entre formas 

distintas, usualmente populações geneticamente diferenciadas ou espécies (Futuyma 
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2003). Também pode ser considerada a produção de descendentes a partir de formas 

ancestrais diferentes (Evosite 2024c). 

A descrição a seguir segue basicamente Ridley (2006). Importante ressaltar 

que a especiação por hibridação é mais evidente em plantas. Geralmente, híbridos 

são estéreis, porque seus pares cromossômicos não se segregam naturalmente na 

meiose. Contudo, são conhecidas duas formas pelas quais a esterilidade pode ser 

superada: 

a). Poliploidia. Um indivíduo com dois ou mais conjuntos de genes e 

cromossomos é denominado poliploide. Na produção de descendentes, se os 

cromossomos estão duplicados, cada par em meiose contém dois cromossomos de 

uma espécie. Assim, no híbrido poliploide, a segregação pode ser restaurada. A 

poliploidia surge naturalmente por mutação e pode favorecer a especiação, já que os 

híbridos poliploides podem ser férteis e reprodutivamente isolados das espécies 

parentais, porque possuem números distintos de cromossomos. 

Um exemplo de especiação por poliploidia foi registrado na América do Norte, 

com a introdução de três espécies de plantas herbáceas pertencentes ao gênero 

euroasiático Tragopogon, no início do século XX. Décadas mais tarde, duas outras 

espécies deste gênero foram constatadas na região, ambas híbridas tetraploides 

segundo Ownbey (1950). Nos anos 1990, verificou-se que as novas espécies 

Tragopogon continuavam se desenvolvendo em beiras de estradas e terrenos baldios. 

b). Introgressão. Segundo Mayr (1977), introgressão é a incorporação de genes 

de uma espécie no complexo gênico de outra, como resultado de uma hibridização 

bem-sucedida. Assim, por introgressão os híbridos se retrocruzam com uma das 

espécies progenitoras, podendo surgir uma mistura complexa de genes parentais no 

decorrer das gerações. Em algum momento, esta população torna-se 

reprodutivamente isolada, originando uma nova espécie. 

O surgimento de uma nova espécie herbácea do gênero Iris híbrida nos 

pântanos ao sul de Louisiana, Estados Unidos, é um exemplo de especiação por 

introgressão. Uma de suas espécies progenitoras vive em fisionomias mais altas e 

secas, enquanto a outra em ambientes alagados. A espécie híbrida por introgressão 

foi registrada na fisionomia intermediária, entre os habitats das duas espécies Iris 

progenitoras. 

 



 

 
15 

2.6. CONSIDERAÇÕES FINAIS 

Especiação é a evolução do isolamento reprodutivo. As especiações alopátrica 

e por hibridização são as mais viáveis cientificamente. Apesar de importantes, as 

especiações parapátrica e simpátrica ainda requerem mais estudos comprobatórios, 

e também esclarecimento mais adequado de seus mecanismos. 
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CAPÍTULO 3 
 
FILOGENIA 
 
 
 
 

Projeção Datashow. Aula sobre filogenia. 

 

 

 

Fonte: Lawton (2009). 

 

3.1. INTRODUÇÃO 

O que é filogenia? Segundo Mayr (1977), é a história das linhagens evolutivas 

em um grupo de organismos. Futuyma (2003) conceitua como a genealogia de um 

grupo de taxa, tais como espécies, enquanto Stearns & Hoekstra (2003) consideram 

filogenia uma hipótese acerca das relações expressa em uma árvore. 

Assim, Ridley (2006), sintetiza o conceito de filogenia como um diagrama 

ramificado que demonstra as relações ancestrais entre as espécies ou taxa; e a 

filogenia de uma espécie mostra, por exemplo, com que outra espécie ela compartilha 

os ancestrais comuns mais recentes. Em 1837, o naturalista britânico Charles Robert 

Darwin rascunhou pela primeira vez as relações evolutivas entre espécies (Lawton 

2009, ver imagem no início deste capítulo). Anos mais tarde, Ernst H. P. A. Haeckel 
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articulou, na Alemanha, muitos conceitos antes apenas implícitos nos textos de 

Darwin, como: filogenia, ontogenia, monofilético e polifilético (Levit & Rossfeldt 2019). 

Uma filogenia, também denominada cladograma ou “árvore filogenética” 

(Futuyma 2003), segundo Evosite (2024d), possui as seguintes características 

básicas: 

a). Sua base (raiz) representa a linhagem ancestral, sendo as pontas das 

ramificações os descendentes desse ancestral. O avanço da raiz para as pontas 

significa, ao longo do tempo, seguir do passado rumo ao presente; 

b). Uma linhagem se divide por especiação, sendo representada por uma 

ramificação na filogenia (ver capítulo 2), originando assim duas ou mais linhagens 

descendentes. Cada linhagem possui uma parte única de sua história, sendo a outra 

parte compartilhada com outras linhagens (Figura 3.1.). 

 

Figura 3.1. Filogenia idealizada. 
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Baseado em Evosite (2024d). 

 

3.2. DEFINIÇÕES BÁSICAS 

Constam neste item conceitos filogenéticos fundamentais, descritos conforme 

a literatura. 

a). Anagênese e cladogênese (Futuyma 2003). Denomina-se anagênese à 

mudança direcional dentro de uma única linhagem, sendo cladogênese a ramificação 

da árvore filogenética a partir de eventos de especiação (Figura 3.2). Importante 

destacar que um grupo de espécies com ancestral comum recente é denominado 

clado. 

 

Figura 3.2. Anagênese (A) e cladogênese (B). 

 

 

Conforme descrição em: Futuyma (2003). 

 

b). Plesiomorfias e apomorfias (Futuyma 2003). Características primitivas, 
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herdadas de ancestrais remotos, são denominadas plesiomorfias. Apomorfias, por 

outro lado, são características derivadas, e portanto não ancestrais (Figura 3.3). Uma 

característica ancestral compartilhada por duas ou mais espécies é denominada 

simplesiomórfica, enquanto sinapomórfica é uma característica derivada 

compartilhada por duas ou mais espécies. 

 

Figura 3.3. Filogenia idealizada de três taxa a partir de um ancestral comum. Os números sem 

apóstrofos são plesiomorfias, sendo apomorfias os números com apóstrofos. Os taxa mais primitivos 

acumulam mais plesiomorfias; taxa mais derivados possuem mais apomorfias. 

 

 

 

Baseado em Futuyma (2003). 

 

c). Homologias e homoplasias (Ridley 2006). Homologia é um caráter 

compartilhado por duas ou mais espécies, que constava no ancestral comum de 
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ambas. Por outro lado, homoplasia é uma característica compartilhada por duas ou 

mais espécies, mas ausente no ancestral comum das mesmas.  

Assim, características homólogas remontam uma mesma origem ancestral, o 

que não acontece com relação à origem de homoplasias. Mas como podem surgir as 

homoplasias? Nas evidências morfológicas, homoplasias surgem principalmente por 

evolução convergente, quando a mesma pressão seletiva atua em duas linhagens 

distintas. Há muitos exemplos de evolução convergente entre vertebrados, tais como 

os predadores dentes-de-sabre marsupiais e placentários, ambos com longos dentes 

caninos e dilacerantes. 

 

3.3. ELABORAÇÃO DE UMA FILOGENIA 

Conforme Ridley (2006), é possível elaborar uma filogenia seguindo as etapas: 

a). Distinguir homoplasias de homologias. Por não terem mesma origem 

ancestral, homoplasias devem ser discriminadas e removidas das análises, mantendo 

apenas as características homológicas. 

b). Diferenciar plesiomorfias de apomorfias. Dentre as homologias, é preciso 

separar as ancestrais (plesiomorfias) das derivadas (apomorfias). Convém priorizar 

as apomorfias, porque plesiomorfias não demonstram as relações filogenéticas 

recentes. 

c). É preciso considerar o tempo de origem das características. 

Com base no princípio da parcimônia, ou que a melhor explicação possui 

menos quantidade de mudança evolutiva (Dawkins 2009), Khan Academy (2016) 

exemplificou didaticamente a elaboração de uma filogenia, considerando a origem no 

tempo das características compartilhadas com quatro linhagens animais: peixes, 

jacarés, antílopes e águias. A linhagem “lampreias” foi considerada para comparação, 

como o “grupo externo (outgroup)”. Os dados são apresentados na Tabela 3.1. 
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Tabela 3.1. Características de cinco distintas linhagens animais. 1: presença; 0: ausência. 

Linhagens Características 

Mandíbula Pulmões Moela Pelos Penas 

Lampreias* 0 0 0 0 0 

Peixes 1 0 0 0 0 

Jacarés 1 1 1 0 0 

Antílopes 1 1 0 1 0 

Águias 1 1 1 0 1 

*. Grupo externo (outgroup). 

Adaptado de Khan Academy (2016) 

 

A filogenia é elaborada conforme o tempo de origem de cada característica, 

mais o compartilhamento das características entre as linhagens (Figura 3.4). 

 

Figura 3.4. Filogenia elaborada conforme os dados na Tabela 3.1.  
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Adaptado de Khan Academy (2016). 

 

A descrição dos procedimentos filogenéticos segue conforme Ridley (2006). 

Este método simples de “comparação com o grupo externo” empregado por Khan 

Academy (2016) é muito falível, apesar de ser bastante prático e didático. Filogenias 

podem ser elaboradas a partir de registros fósseis, desde que toda a sequência lógica 

fóssil de uma linhagem seja encontrada em bom estado de preservação. Inferências 

moleculares (sequências proteicas ou de DNA) são atualmente consideradas mais 

viáveis que dados morfológicos, devido à inexistência de homoplasias e grande 

quantidade de evidências, entre outros motivos. 

 

3.4. SISTEMÁTICA FILOGENÉTICA 

Denomina-se taxonomia à disciplina responsável pela classificação dos 

organismos, que permite o intercâmbio de informações entre as áreas biológicas 

(Rapini 2004). A expressão taxonomia remonta o naturalista sueco Karl Von Linné no 

século XVIII, que classificou os organismos hierarquicamente, conforme suas 

características distintivas, dividindo-os em reinos, filos, classes, ordens, famílias, 

gêneros e espécies, sendo estes níveis taxonômicos subdivididos posteriormente 

(Aganette et al. 2010). 

Por outro lado, a sistemática filogenética, elaborada pelo biólogo alemão Willi 

Hennig em 1950, é o estudo da diversidade e classificação dos seres vivos, seus 

padrões de parentesco e evolução (Ridley 2006, Cordeiro & Morini 2023). A 

fundamentação de Hennig, pela primeira vez, considerou as proposições de Darwin, 

que os organismos deveriam ser relacionados entre si conforme um método que não 

contrariasse sua descendência a partir de seus ancestrais comuns, com modificação 

(Ceccato & Ponte 2015). 

Assim, a sistemática segundo Hennig, também denominada “escola cladística”, 

sustenta que uma classificação deve expressar as relações de ramificação entre as 

espécies, não importando o grau de similaridade ou diferença (Futuyma 2003). 

Segundo Ridley (2006), suas características básicas são: 

a). Agrupa espécies ou outros taxa conforme seu grau de proximidade com o 

ancestral comum; 

b). Emprega somente apomorfias (homologias derivadas). Plesiomorfias 

(homologias primitivas) e homoplasias são rejeitadas; 
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c). O resultado é que a classificação cladística (filogenética) de um nível 

taxonômico está relacionada à sua filogenia (Figura 3.5). 

 

Figura 3.5. Classificação de uma família idealizada e demais níveis taxonômicos subjacentes segundo 

a escola cladística. 

 

 

Adaptado de Ridley (2006). 

 

No exemplo acima, todo o clado é uma família ramificada em dois distintos 

gêneros, sendo as espécies os três ramos terminais da filogenia. O cladismo é 

considerado o melhor sistema de classificação pela maioria dos biólogos (Ridley 

2006). Paes Neto & Paesi (2017) justificam que rastrear a ancestralidade comum 

permite a predição de certas características não observadas anteriormente em 
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determinados grupos, e a compreensão da história evolutiva de um grupo natural mais 

a ordem de aquisição de suas novidades evolutivas. 

Os cladistas distinguem grupos em monofiléticos, parafiléticos e polifiléticos, 

descritos aqui conforme Stearns & Hoekstra (2003). Um grupo é considerado 

monofilético quando todas as suas espécies descendem de um mesmo ancestral 

comum, e se nenhuma espécie descendente deste ancestral está fora do grupo. Um 

dos propósitos desta classificação é considerar que todos os grupos sejam 

monofiléticos (Figura 3.6A). Sinapomorfias definem grupos monofiléticos. Os amniota, 

por exemplo, são uma linhagem monofilética. 

Grupos parafiléticos e polifiléticos demonstram erros taxonômicos que resultam 

em um clado defeituoso, ou a descrição distorcida de uma árvore correta. Assim, um 

grupo é parafilético quando não possui todos as espécies descendentes de um 

mesmo ancestral comum recente a todos os seus membros (Figura 3.6B), e são 

definidos por plesiomorfias. Os répteis são um exemplo de linhagem parafilética.  

Um grupo é considerado polifilético quando todas as suas espécies descendem 

de vários ancestrais comuns, os quais também podem ser ancestrais de espécies 

pertencentes a outros grupos (Figura 3.6C). Trata-se do uso incorreto de homoplasias 

durante a elaboração da filogenia. 
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Figura 3.6. Grupo monofilético (A), parafilético (B) e polifilético (C) 

 

 

Adaptado de Ridley (2006). 

 

3.5. CONSIDERAÇÕES FINAIS 

Filogenia é o diagrama ramificado que demonstra a hipótese evolutiva de uma 

linhagem ao longo do tempo, a partir de seu ancestral comum. Um importante assunto 

para compreender a história natural de um taxon, apesar de sua amplitude e 

necessidade de cautela com relação ao uso dos termos e mecanismos. Por serem 

mais eficazes, inferências moleculares estão sendo cada vez mais empregadas em 

estudos filogenéticos. 
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PARTE II. Macroevolução 
 
CAPÍTULO 4 
 
TAXAS DE EVOLUÇÃO E FÓSSEIS VIVOS 
 
 
 
 

Projeção Datashow. Aula sobre taxas de evolução. 

 

 

Fonte: Ridley (2006). 

4.1. INTRODUÇÃO 

O que é macroevolução? Futuyma (2003) considera um termo vago para a 

evolução de grandes mudanças fenotípicas, suficientemente grandes para deslocar a 

linhagem modificada e seus descendentes rumo a um gênero diferente ou taxon 

superior. Segundo Ridley (2006) é a evolução em grande escala, em nível superior ao 

de espécie. Coyne (2014) conceitua macroevolução como uma “grande” mudança 

evolutiva, geralmente por meio de alterações na forma do corpo ou da evolução de 

um tipo de planta ou animal para outro tipo, tal como a mudança dos antigos répteis 

para as aves, por exemplo. 



 

 
27 

Neste capítulo serão brevemente discutidos dois temas importantes para a 

compreensão de outros assuntos macroevolutivos: taxas de evolução e fósseis vivos, 

conforme a literatura sobre o assunto. Importante ressaltar que taxa de evolução é um 

assunto imprescindível para entender temas macroevolutivos abordados no próximo 

capítulo, e provavelmente fósseis vivos exemplificam evolução em taxas evolutivas 

lentas. 

 

4.2. TAXA DE EVOLUÇÃO 

O que é uma taxa? Matematicamente, uma razão que compara duas grandezas 

com diferentes unidades de medida (Google 2024). Neste contexto, segundo Lerman 

(1965), taxas de evolução de caracteres morfológicos são geralmente expressas 

como mudanças dimensionais na escala de tempo absoluta, ou outra escala 

correlacionada ao tempo. Ridley (2006), descreve taxa de evolução (r) como a medida 

evolutiva de caracteres em uma linhagem, podendo ser enunciada matematicamente 

como: 

 

r=
𝐥𝐧𝐗𝟐−𝐥𝐧𝐗𝟏

∆𝐭
 

 

 Sendo Xn a medida de um determinado caráter (X2 mais recente e X1 

mais antigo), e Δt= t1-t2 o intervalo de tempo utilizado, sendo t1 mais antigo e t2 mais 

recente. A remoção dos efeitos escalares hipotéticos é o motivo da transformação 

logarítmica. A unidade de medida em r é o “darwin (d) ”, expresso em milhões de anos.  

Assim, conforme Ridley (2006): 

a). Se o caráter está aumentando evolutivamente, a taxa de evolução é positiva 

(r>0); 

b). Se o caráter está diminuindo evolutivamente, a taxa de evolução é negativa 

(r<0). 

c). E provavelmente, se o valor de r permanece similar a zero (r~0), as 

mudanças são pouco significativas no decorrer do tempo (Figura 4.1). 
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Figura 4.1. Taxas de evolução (r) na variável morfológica “X” ao longo do tempo. A: o caráter aumenta 

evolutivamente quando r é positivo; B: o caráter diminui evolutivamente quando r é negativo; C: as 

mudanças são pouco significativas quando r é aproximadamente nulo. 

 

 

 

 

Simplificação didática elaborada conforme descrição de Ridley (2006). 

 

Mas no final o importante é a taxa absoluta de mudança, independentemente 

do sinal. Importante ressaltar que, baseado nos estudos de Gingerich (1983, 2001), 

Ridley (2006) concluiu que os mecanismos da genética de populações corroboram ao 

observado pelos fósseis. 

 

4.3. FÓSSEIS VIVOS 

Segundo Figueiredo (2021), fósseis vivos são formas arcaicas sobreviventes, 

reconhecidas pela retenção de características primitivas herdadas de antigas 

linhagens. Assim, uma de suas características é ter forma antiga, ou no mínimo 
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evidentemente conservada ao longo de muito tempo (Werth & Shear 2014). Então, a 

expressão “fóssil vivo” é contraditória, pois enfatiza os atributos primitivos retidos pelo 

sobrevivente de uma linhagem antiga, e não às suas novidades evolutivas (Figueiredo 

2021).  

Contudo, em defesa dos fósseis vivos, Turner (2019), propõe uma concepção 

filogenética particular para os mesmos, por que: 

a). Eles exibem profunda estabilidade morfológica pré-histórica; 

b). Contém poucas espécies viventes; 

c). Contribuem muito com a diversidade filogenética. 

Turner (2019) também enfatiza que considerar os fósseis vivos ao nível de taxa 

seria a melhor forma de esclarecer e defender esta concepção. De qualquer modo, 

como fósseis vivos mudaram pouco em relação a seus ancestrais fósseis remotos, 

eles tendem a apresentar baixas taxas evolutivas (r), por exemplo a linhagem dos 

peixes dipnoicos, cuja evolução se tornou lenta entre 250-200 milhões de anos (Ridley 

2006). Mas como explicar estas formas que, ao longo do tempo, permaneceram 

similares às ancestrais? Ao abordar fósseis vivos e sobrevivência às extinções em 

massa, Ward (1997), revisou três hipóteses independentes: 

a). Distribuição geográfica ampla, e capacidade de tolerar grande variedade de 

condições ambientais; 

b). Permanência em habitats onde a competição com outras espécies é 

pequena; 

c). A sobrevivência às extinções em massa aconteceu por mero acaso. 

De qualquer modo, a descoberta de uma espécie de peixe celacanto vivente é 

um dos casos mais famosos de fóssil vivo, uma história pormenorizadamente descrita 

em InForme-se consCiência (2020). Fósseis desta linhagem são encontrados em 

sedimentos datados entre 408-65 milhões de anos. Mas em 1938 um grande peixe foi 

apanhado na costa oriental da África do Sul, e mais tarde reconhecido como 

celacanto, sendo denominado Latimeria chalumnae, em homenagem a Marjorie 

Courtenay-Latimer, naturalista e curadora do museu sul-africano que recebeu o 

holótipo, e o Rio Chalumna onde ele foi pescado (Figura 4.2). Outro espécime foi 

encontrado em 1952, e desde então mais foram constatados na costa de Madagascar 

e Moçambique. No final dos anos 1990, Latimeria menadoensis, outra espécie de 

celacanto, foi descoberta na costa da Indonésia (Erdmann 2006). Mas recentemente, 
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controvérsias sobre considerar o peixe-celacanto fóssil vivo foram apontadas, do 

ponto de vista genético (Cassane & Laurenti 2013). 

 

Figura 4.2. A naturalista sul-africana Marjorie Courtenay-Latimer, e o primeiro celacanto não-fóssil 

descoberto em 1938. A espécie, Latimeria chalumnae, foi nomeada tanto em sua homenagem quanto 

do Rio Chalumna, onde o holótipo foi pescado. 

 

Fonte: Wikipédia (2013). Imagem de domínio público. 

A próxima descrição segue Matthews (2023). Outros exemplos de fósseis vivos 

são os límulos (Limulidae), os Náutilos (Nautilus spp.), bem como a árvore Ginkgo 

(atualmente representada apenas pela espécie Ginkgo biloba). As baratas (ordem 

Blattodea) são outra linhagem fóssil vivo, e um dos mais antigos taxa de insetos, com 

300 milhões de anos e cerca de 4000 espécies atualmente. 

 

4.4. CONSIDERAÇÕES FINAIS 

Macroevolução é o estudo da evolução em níveis superiores aos de espécie, 

sendo também denominada o estudo das “novidades evolutivas”. A medida na 

mudança de uma característica ao longo do tempo é denominada taxa de evolução. 

Fósseis vivos podem ser formas ou linhagens que evoluíram a taxas de evolução 

lentas. Apesar de ainda ser um assunto bastante controverso, os fósseis vivos podem 

ao menos refletir características morfológicas que evoluíram lentamente, no decorrer 

do tempo. CAPÍTULO 5 
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CAPÍTULO 5 
 
GRADUALISMO FILÉTICO, EQUILÍBRIO PONTUADO E 
NEODARWINISMO 
 
 
 
 

Aula no quadro sobre Gradualismo Filético, Neodarwinismo e Equilíbrio Pontuado. 
 

 
Fonte: Autor, 30/04/2024. 

 
5.1. INTRODUÇÃO 

Neste último capítulo, são inicialmente abordados o Gradualismo Filético e o 

Equilíbrio Pontuado (Eldredge & Gould 1972), duas teorias macroevolutivas. 

Importante adiantar que Ridley (2006), considera estas teorias como dois extremos 

de um contínuo. 

A visão neodarwinista da macroevolução, que talvez tenha Richard Dawkins 

(Wikipédia 2024) como seu maior representante na atualidade, será apresentada por 

último. As principais referências deste capítulo são Futuyma (2003) e Ridley (2006), 

com acréscimos citados ao longo do texto. 
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5.2. GRADUALISMO FILÉTICO 

Segundo Gould & Eldredge (1972), a Teoria do Gradualismo Filético postula 

que uma linhagem evolui a taxas evolutivas bem constantes. Assim, a taxa de 

evolução (r) durante o surgimento de uma nova espécie é similar à de qualquer outra 

época. Neste sentido, novas espécies surgem por lenta transformação das espécies 

graduais (Figura 5.1).  

 

Figura 5.1. Evolução de uma linhagem idealizada, por gradualismo filético. A: evolução (E) ao longo 

do tempo “t”. B: cladograma com evolução lenta, que não se intensifica durante a especiação. 
 

 
 

Adaptado de Futuyma (2003) e O’Neil (2011). 
 

 

Convém ressaltar que Futuyma (2003), descreve o Gradualismo Filético como 

mudança anagenética constante. 
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5.3. EQUILÍBRIO PONTUADO 

Segundo esta teoria, elaborada a partir de estudos paleontológicos e detalhada 

em Eldredge & Gould (1972) e Gould & Eldredge (1993), a evolução das linhagens se 

processa com longos períodos de taxas evolutivas lentas e poucas mudanças, 

denominados estases, os quais são “pontuados” por curtos períodos de grandes 

mudanças evolutivas (Figura 5.2). Os autores defendem haver uma suficiente 

evidência fóssil, demonstrando que algumas espécies permanecem essencialmente 

as mesmas por milhões de anos, passando a seguir por períodos curtos de rápida 

mudança (O’Neil 2011). 

 

Figura 5.2. Evolução de uma linhagem idealizada segundo a Teoria do Equilíbrio Pontuado. A: A 
evolução de um caráter morfológico (E) acontece com longos períodos a taxas evolutivas lentas 

(estases), intercalados por períodos curtos de grandes mudanças. B: As mudanças ocorrem 
rapidamente apenas durante a bifurcação (especiação). 
 

 
 

Adaptado de Futuyma (2003) e O’Neil (2011). 
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A seleção estabilizadora seria a explicação mais provável para a estase. Em 

sua maioria, tais grandes mudanças em relativamente pouco tempo propagariam 

rapidamente nas populações pequenas e mais isoladas reprodutivamente, em relação 

às populações centrais das espécies, a partir de especiação parapátrica (Futuyma 

2003) ou alopátrica (Ridley 2006, ver também “especiação” no capítulo 2). Isto 

significa que as alterações graduais (apesar de mais rápidas), provavelmente 

aconteceriam mais por deriva genética nas pequenas populações isoladas, em 

comparação à seleção natural.  

Os autores desta teoria também postulam que mudanças microevolutivas 

(entre indivíduos de uma espécie) ocorreriam muito lentamente, e que ao invés disso, 

os padrões macroevolutivos se processariam no nível da “seleção de espécies” onde, 

a partir de eventos de especiação, espécies com características diferentes aumentam 

em número, ou decrescem por extinção a taxas distintas, devido às diferenças nas 

suas características. Então, os fatores microevolutivos seriam secundários no 

equilíbrio pontuado, e Stanley (1975) chegou a declarar que “a macroevolução está 

desligada da microevolução”. 

Naturalmente, a teoria do equilíbrio pontuado suscitou muitas controvérsias, 

duas listadas a seguir: 

a). Alguns autores afirmam que as mudanças morfológicas que se acreditam 

ocorrer durante as pontuações são normalmente modestas, e não justificariam a 

origem de novidades evolutivas. Tais mudanças podem acontecer, por exemplo, 

apenas a nível microevolutivo. 

b). A genética de populações explica adequadamente a mudança morfológica 

e a estase, não requerendo uma relação entre evolução da morfologia e especiação. 

 

5.4. NEODARWINISMO E MACROEVOLUÇÃO 

Esta visão postula que mudanças significativas, quando ocorrem, são tão 

rápidas que podem parecer uma pontuação nos registros fósseis, e que a mudança 

morfológica não se concentra necessariamente em eventos de especiação (Figura 

5.3). 
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Figura 5.3. Filogenia idealizada de macroevolução segundo o neodarwinismo, cujas mudanças 
morfológicas nem sempre consistem em eventos de especiação. 

 

 
 

Adaptado de Futuyma (2003). 

 
 

A visão neodarwinista postula que a microevolução “extrapolada”, ou o acúmulo 

de seleção natural e adaptação durante um longo período evolutivo, pode originar as 

novidades evolutivas. A evolução de várias linhagens como as plantas terrestres, 

vertebrados, mamíferos e humanos é evidentemente extrapolativa. Dawkins (2018) 

defende esta versão, ao frisar que: 

a). A deriva aleatória pode facilitar o trabalho da seleção. Contudo, é a seleção 

quem determina o surgimento da complexidade adaptativa. 

b). A adaptação complexa requer muitas gerações de seleção cumulativa, onde 

a mudança de cada geração aproveita o que já havia antes; 

c). A seleção cumulativa é a marca registrada da biologia, o princípio de toda a 
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complexidade adaptativa. 

A descoberta da Fauna de Burgess na Colúmbia Britânica canadense, cuja 

história e paleontologia são amplamente detalhados em Gould (1990), ainda desafia 

a concepção neodarwinista da evolução, devido ao alto grau de complexidade das 

espécies fósseis animais em pleno período cambriano, sugerindo assim 

macroevolução mais instantânea, ou menos lenta e gradual. Contudo, novamente 

Dawkins (2018), argumenta que provavelmente, os ancestrais destas espécies 

evoluíram de modo gradual em tempos anteriores ao cambriano, e simplesmente não 

deixaram fósseis. 

 
5.5. CONSIDERAÇÕES FINAIS 

O gradualismo filético postula uma evolução a taxas bem constantes em âmbito 

anagenético. Ao contrário, segundo o equilíbrio pontuado a evolução procede por 

longos períodos a taxas lentas de evolução (estases), seguidos por curtos períodos 

de altas taxas evolutivas, uma teoria que também acumula muitas críticas. O 

neodarwinismo enfatiza que os mesmos processos evolutivos, extrapolados a mais 

tempo, são capazes de gerar a complexidade adaptativa. 
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GLOSSÁRIO 

 
A 

 
Adaptação. Característica de um indivíduo que lhe confere vantagens de 
sobrevivência e reprodução, transmitida ao longo das gerações até constar na maioria 
dos indivíduos de uma população. Segundo Futuyma (2003), é um conceito “complexo 
e mal definido”. 
 

C 
 
Cambriano. Período do tempo geológico pertencente à era paleozoica inferior, datado 
de aproximadamente 540-480 milhões de anos AP. 
 
Cromossomo. Estrutura localizada no núcleo das células eucarióticas, composta por 
longa molécula de DNA mais proteínas associadas.  
 

D 
 
Deriva genética. Flutuações aleatórias na frequência gênica de uma população 
pequena, isolada e sujeita à endogamia. Fator evolutivo que tende a diminuir a 
variabilidade genética. 
 
Dimorfismo sexual. O total de diferenças entre os sexos masculino e feminino em 
uma mesma espécie. 
 
Diversidade. Em ecologia, é a medida da riqueza (número de espécies) e abundância 
(número de indivíduos por espécie) em uma comunidade. 
 
DNA. Ácido desoxirribonucleico. A unidade fundamental da hereditariedade nos 
organismos celulares. 
 

E 
 
Ecologia. Ramo da biologia que estuda as interações dos seres vivos, entre si e com 
o ambiente físico. 
 
Espécime. O organismo. 
 
Exótica. Referente a espécie introduzida em uma área, mas com origem e evolução 
de outra área. 
 
Extinções em massa. Períodos no tempo geológico caracterizados pela extinção de 
uma grande proporção de espécies, em escala global. 
 

F 
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Faixa etária. Intervalo de idade que agrega pessoas, por exemplo, com 
características ou necessidades semelhantes. 
 
Fato. Prova material de algo. Evidência. 
 
Fenótipo. Conjunto de todas as características mensuráveis de um organismo, sendo 
o resultado da interação entre o genótipo (G) e o ambiente (A), ou: F=G+A. 
 
Fluxo gênico. Troca de genes entre duas populações intraespecíficas. Tipo de fator 
evolutivo que aumenta a variabilidade genética. 
 
Fósseis. Restos de organismos extintos, normalmente incrustados em rochas 
sedimentares, com datação mínima de 11000 anos. 
 
Frequência gênica. A frequência de genes em uma população. 
 
Frequência genotípica. Frequência de genótipos de uma população. 
 

G 
 
Genética. Ramo da biologia que estuda os genes e a hereditariedade. 
 
Genética de populações. Divisão da genética que estuda as frequências gênicas e 
genotípicas das populações. 
 
Genômico. Referente a genoma. O material genético de um organismo. 
 
Geologia. Ciência que estuda as camadas constituintes do planeta Terra sob vários 
aspectos, como histórico, de distribuição e movimento. 
 

H 
 
Habitat. O lugar onde um indivíduo, população ou espécie vivem, ou o local mais 
provável para encontra-los.  
 
Hipótese. Uma das etapas iniciais do procedimento científico, sendo uma premissa 
inicial a ser testada. O método científico normalmente avalia duas hipóteses distintas: 
nula (H0), quando as variáveis não diferem significativamente entre si; alternativa (H1), 
quando as variáveis são significativamente distintas entre si, por exemplo. 
 
Holótipo. O único exemplar designado pelo autor na ocasião da descrição da espécie 
(Fonte: Google). 
 

I 
 
Intraespecífico. Referente a dois ou mais indivíduos pertencentes a uma mesma 
espécie. 
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Isolamento reprodutivo. Referente a todos os mecanismos que mantém as 
populações de uma espécie isoladas reprodutivamente de outras, evitando, por 
exemplo, cruzamentos interespecíficos. É uma propriedade biológica da espécie. 
 

L 
 
Linhagem. Grupo de espécies, ou outro nível taxonômico, com mesma origem 
ancestral. Grupo monofilético. 
 

M 
 
Meiose. Divisão celular que origina os gametas, ou células germinativas com metade 
do número de cromossomos. 
 
Morfológico. Referente à forma, sendo morfologia o estudo das formas dos 
organismos. 
 
Mutação. Alteração no material genético (DNA), tanto a nível molecular quanto 
cromossômico. Apesar de normalmente serem prejudiciais, as mutações são 
consideradas a origem primária da variabilidade genética. Fator evolutivo que tende a 
aumentar a variabilidade genética. 
 

N 
 
Nicho ecológico. Conjunto de todas as formas pelas quais um indivíduo, população 
ou espécie exploram os recursos do ambiente. 
 
Níveis taxonômicos. Ver Taxa.  
 

O 
 
Ontogenia. Estudo do desenvolvimento dos organismos, desde as fases iniciais até 
a maturidade. 
 

P 
 
Paleontologia. Ramo da biologia que estuda fósseis. 
 
Polimorfismo. Segundo Mayr (1977), é a variabilidade dentro de uma população, ou 
a ocorrência de vários fenótipos em uma única população intercruzante. 
 
População. Grupo de indivíduos de uma mesma espécie, que interagem num dado 
local ao mesmo tempo. 
 

R 
 
Raça. Nível abaixo de espécie. Termo complexo e mal definido. 
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Retrocruzamento. Cruzamento dos indivíduos de uma geração com um de seus 
progenitores. 
 

S 
 
Seleção estabilizadora. Tipo de seleção natural em que o genótipo mediano é 
favorecido e os extremos eliminados, diminuindo assim a variabilidade genética. 
 
Seleção disruptiva. Tipo de seleção natural em que mais de um dos genótipos 
extremos são favorecidos. Promove aumento da variabilidade genética, ao contrário 
da seleção estabilizadora e direcional. 
 
Seleção natural. Favorecimento, por parte do ambiente, dos genótipos que 
contribuem para a sobrevivência e reprodução, e eliminação dos casos contrários. 
Fator evolutivo que, de modo geral, diminui a variabilidade genética. 
 

T 
 
Taxa. Plural de taxon: cada nível taxonômico da classificação lineana (reino, classe, 
ordem, família, gênero e espécie, por exemplo). 
 
Taxonomista. Que estuda taxonomia: estudo da classificação dos seres vivos, 
sendo também denominada sistemática. 
 
Teoria. Explicação fundamentada em uma análise sistêmica das evidências. Uma 
teoria pode ser reformulada, ou totalmente substituída por outra, mediante novos fatos 
e análises, respectivamente. 
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ÍNDICE REMISSIVO 
 

A 
 
Adaptação 
Alopátrica, especiação 
Amniota 
Anagênese 
Ancestral comum 
Apomorfias 
 

B 
 
Baratas 
Blattodea 
Burgess (fauna) 
 

C 
 
Cambriano 
Caracteres morfológicos 
Celacanto 
Chalumna, Rio 
Cladismo 
Clado 
Cladogênese 
Cladograma 
Clina escalonada 
Colúmbia Britânica 
Corvos 
Corvus  
 corone 
 cornix 
 

D 
 
Darwin, C. R. 
 tentilhões 
Deriva genética 
Dimorfismo sexual 
Diversidade 
DNA 
 

E 
 
Escola cladística 
Espécies 

crípticas 
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em anel 
Espécime 
Essencialista 
Estase 
Evolução 
 convergente 
Extinções em massa 
Extrapolada (microevolução) 
 

F 
 
Falácia procustiana 
Fenético 
Fluxo gênico 
Fósseis 
 vivos 
 

G 
 
Genes 
Genética de populações 
Ginkgo biloba 
Grupo externo (outgroup) 
 comparação 
 

H 
 
Habitats 
Haeckel, E. H. P. A. 
Hennig, W. 
Hibridização 
Híbridos 
Hipótese 
Holótipo 
Homo neanderthalensis 
Homologias 
Homoplasias 
Homo sapiens 
 

I 
 
Ilhas Galápagos 
Iris 
Inferências moleculares 
Intercruzantes 
Introgressão 
Isolamento 
 geográfico 
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 reprodutivo 
 

L 
 
Latimer, M. C. 
Latimeria 
 chalumnae 
 menadoensis 
Limulidae 
Límulos 
Linhagem 
Linné, K. V. 
 

M 
 
Microevolução 
Mimus gilvus 
Mimus saturninus 
Monofilético 
Morfológico 
Mutação 
 

N 
 
Nautilus spp. 
Nicho ecológico 
Níveis taxonômicos 
 

O 
 
Ontogenia 
 

P 
 
Paleontológicos 
Parafilético 
Parapátrica, especiação 
Parcimônia 
Peixes dipnóicos 
Peripátrica, especiação 
Pilriteiro 
Plesiomorfias 
Polifilético 
Polimorfismo 
Poliploidia 
Pontuação 
Populações 
 centrais e periféricas 
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Predadores dentes-de-sabre 
Procarióticas 
 

R 
 
Raças 
Répteis 
Rhagoletis pomonella 
Retrocruzamento 
Reprodução assexuada 
 

S 
 
Seleção 
 cumulativa 
 de espécies 
 estabilizadora 
 disruptiva 
 natural 
Simpátrica, especiação 
Simplesiomórfica 
Sinapomórfica 
Sequências protéicas 
Sistemática filogenética 
 

T 
 
Taxon 
Taxa (matemática) 
Taxa 
Taxonomia 
Teorias 
Tetraploides 
Tipo 
Tragopogon 
Transformação logarítmica 
 

V 
Variação  
 fenotípica 

intraespecífica 
 

Z 
Zona  

adaptativa 
híbrida 
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