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Resumo

Este trabalho apresenta uma sintese sobre o estudo dos atavismos, destacando os trés
tipos — espontaneo, experimental e taxico — e os critérios basicos para reconhecimento
dos mesmos. Sdo apresentados varios casos de atavismos em distintos grupos de verte-
brados: casos de atavismos experimentais de formagéo de digitos-extra em roedores
caviomorfos e de fibulas completas em aves, e de formagao de dentes a partir do epitélio
de aves em combinagdo com mesénquima de roedores; varios exemplos de atavismos
espontaneos como o aparecimento de membros locomotores posteriores em cetaceos e
serpentes, o reaparecimento de digitos-extra em cavalos, a ocorréncia de molares mandi-
bulares em felideos, e de musculos da cintura pélvica de passeriformes; atavismos taxicos
sdo discutidos a luz de filogenias robustas para os grupos (peixes ciclideos, passeriformes,
pinipédios focideos, serpentes fosseis, crocodilianos gavialineos) e considerados como
consequéncia natural da incorporagéo definitiva dos atavismos esponténeos aos distintos
téxons. A irreversibilidade da evolugéo, ou lei de Dollo, surge como uma discusséao tedrica
importante e subjacente, permitindo uma visdo critica sobre o papel dos atavismos na
evolugéo dos vertebrados. A importancia dos mecanismos de regulagéo génica, como dos
genes Hox, o uso dos atavismos na busca de critérios de estabelecimento de homologias,
e a possivel relagdo dos atavismos com fendbmenos macroevolutivos também s&o apre-
sentados, assim como todo o criticismo € analisado e discutido.

Palavras-chave: vertebrados, atavismos experimentais, atavismos espontaneos, atavismos
taxicos, irreversibilidade da evolugao.

Abstract

This work deals on a synthesis of the atavisms, on its three main kinds: spontaneous,
experimental and taxic, and the basics criteria to recognize them. Many cases on several
vertebrates groups are presented: experimental atavisms in the formation of extra-digits in
caviomorph rodents and complete fibulae in Aves, and the induction of avian oral epithelium
combined with rodent mesenchyme to form teeth; spontaneous atavisms like the occurrence
of complete hindlimb in cetaceans and snakes, the extra-digits in horses, the occurrence of
mandibular molars in felids and hip muscles in passerine birds; taxic atavisms are discussed
in the light of robust phylogenies to each group in question (cichlid fishes, passeriformes
birds, pinniped phocids, fossil snakes and gavialine crocodilians) and regarded as a natu-
ral consequence of the incorporation of spontaneous atavisms to the taxa. The irreversibility
of evolution, or Dollo’s law, arises as an important and underlying theoretical issue, allowing
a critical revision about the role of the atavisms in the vertebrate evolution. The importance
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Dados historicos e
conceituacao

Atavismos (do latim atavus que signi-
fica avd do avd do avd) sdo por defini-
¢30 uma caracteristica que esteve pre-
sente em linhagens/ancestrais mais dis-
tantes e que aparece em baixa freqiién-
cia em membros individuais de uma
populagdo, usualmente em um ou pou-
cos individuos (Hall, 2003).
Termos como ‘“reaparecimento”, “res-
surgimento”, “reversdo” ou ainda ‘“re-
trogressdo” estdo associados aos ata-
vismos e podem ser considerados no-
mes distintos para uma mesma catego-
ria especifica de fendmenos evolutivos.
Esta profusao de nomes advém das dis-
tintas formas como lidavam com o
tema os naturalistas dos séculos passa-
dos. Darwin esteve intrigado com o
reaparecimento de caracteristicas an-
cestrais e, em mais de uma oportuni-
dade, reportou-se a elas tracando um
paralelo com a embriologia:
pela doutrina da reversdo (atavismo)
... 0 embrido se torna ainda mais ma-
ravilhoso, pois, além da mudanca
visivel que sofre, devemos acreditar
que ele é repleto de caracteristicas in-
visiveis ... afastadas do tempo pre-
sente por centenas, ou mesmo milha-
res de gerag:()es; € esses caracteres,
tal como os escritos com tinta invisi-
vel num papel, jazem prontos para
se desenvolver, toda a vez que a or-
ganizacdo for perturbada por certas
condi¢des conhecidas e desconheci-
das (Darwin in Gould, 1982).
Nota-se que ao substituir-se a metafo-
ra de “escritos com tinta invisivel num
papel” por “mensagens codificadas
numa molécula de DNA”, sua frase se
torna extremamente atual. Também no
Origem das Espécies aparece uma dis-
cussdo breve no capitulo V (Leis da
Variac¢do). Apresentando exemplos so-
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of genic regulation mechanisms, as the function of Hox genes, the atavisms being useful in
searching criteria to establish homologies, and their possible relationship to macroevolutive
phenomena are presented, as well as the criticism is analyzed and discussed too.

Key words: vertebrates, experimental atavisms, spontaneous atavisms, taxic atavisms,

irreversibility of evolution.

bre a coloracdo de pombos e cavalos
domésticos, Darwin concluiu:
creio que a hipétese mais provavel
para explicar o reaparecimento des-
ses caracteres antigos € que cada ge-
rac@o que se sucede conserva aquela
tendéncia de ostentar as caracteristi-
cas hd muito perdidas, e que esta ten-
déncia as vezes se manifesta, devido
a causa que ignoramos (Darwin,
1985, p. 157).
Implicito nas palavras de Darwin esta
um ponto importante a ser considerado
quando se tenta compreender a impor-
tancia dos atavismos: a necessidade de
se compreender também os mecanismos
ontogenéticos e suas variacdes.
Igualmente importante é compreender
que a capacidade de reaver estruturas fe-
notipicamente jd perdidas demonstra o
imenso potencial contido no genomae a
capacidade latente de reativar certas por-
¢oes deste, associada as mudangas no
desenvolvimento, provavelmente como
uma resposta pronta e rapida para um
meio ambiente também em mudanca.
A base tedrica que suscitou o estudo
mais aprofundado dos casos de atavis-
mos € a conhecida “lei de Dollo”. Louis
Antoine Marie Joseph Dollo (1857-
1931) foi um naturalista belga que se
dedicou, entre outras coisas, a Paleon-
tologia, como por exemplo, o estudo
de dinossauros hadrossaurideos e es-
tabeleceu que “estruturas complexas,
uma vez perdidas dificilmente sdo
readquiridas em sua forma original”
(Futuyma, 1997), lei essa também co-
nhecida como lei da “irreversibilidade
da evolucao”. Bull e Charnov (1985)
consideraram os trabalhos de Abel e o
de Meyrick (publicados respectiva-
mente em 1911 e 1884) tdo importan-
tes para o estabelecimento da lei quan-
to o de Dollo, a ponto de denomind-la
coletivamente como “Dollo’s/Abel’s/
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Meyrick’s law” (Bull e Charnov, 1985,
p. 1153), expondo os motivos histori-
cos para tal. De fato foi Abel quem
cunhou o termo “lei de Dollo” explici-
tando-a na sentencga: “um 6rgao que foi
perdido no curso da filogenia nunca
reaparecerd na sua forma original, em-
bora ele possa ser substituido por uma
estrutura anatdmica similar e funcio-
nal, mas nao homoéloga” (in Wederlin,
1987, p. 264). Como bem salientou
Wederlin (1987), a lei de Dollo ndo é
de fato uma lei, mas uma regra, € como
toda regra € baseada em probabilida-
des, e, portanto passivel de excecgdes.
Gould (1970) apresentou uma importan-
te colaboracdo revisionista acerca das
idéias evolucionarias de Dollo, analisan-
do o contexto histdrico (politico, cultu-
ral e social) em que ele viveu, e quais as
principais influéncias em sua obra.

Uma base concreta para o reconheci-

mento e o estudo dos atavismos cons-

titui-se de trés pontos principais:

e a necessidade de uma compreensio
clara da filogenia do grupo em ques-
tao (Stiassny, 1992);

e compreender 0s mecanismos ontogé-
nicos subjacentes a formagao dos ata-
vismos (Hall, 1984) e

e compreender o significado evoluti-
vo dos atavismos.

Hall (1984) estabeleceu quatro critérios

bdsicos para o reconhecimento de um

atavismo e eles s@o adicionados ao que
se refere como base concreta e sélida:

e persisténcia da caracteristica na vida
adulta;

 auséncia desta caracteristica nos pais
ou em ancestrais recentes;

* sua presencgaem somente um ou pou-
cos individuos dentro de uma popu-
lagdo e

 sua semelhanga ou identidade com o
mesmo cardter possuido por todos os
membros da populag@o ancestral.
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Como coroldrio € possivel distinguir os
atavismos em trés categorias distintas
(Stiassny, 1992):

e atavismo espontineo — aquele que
ocorre esporadicamente em alguns
individuos de uma determinada po-
pulacio;

e atavismo experimental — aquele que
decorre de uma manipulagdo humana
sem envolver nenhuma mutago ape-
nas aumento de freqiiéncia génica e

e atavismo taxico - quando uma re-
versdo evolutiva (reversao filogené-
tica de um carater — uma homopla-
sia no jargdo da Sistematica Filoge-
nética) atinge todo um taxon (todos
individuos) e permanece fixo desde
entao.

O advento da Sistematica Filogenética

e suas praticas universais, consagradas

nos dias atuais, foram de grande impor-

tincia para configurar os cendrios ge-
neal6gicos necessarios. Bejder e Hall

(2002) afirmam que ha a necessidade

de uma filogenia robusta para inferir a

direcdo e a seqiiéncia das mudancgas

evolutivas (a polarizacdo dos caracte-
res). Uma filogenia robusta consiste de
um cladograma construido sobre uma
base ampla de caracteres (se possivel
morfolégicos, moleculares, paleontold-
gicos, comportamentais, ecol6gicos), ou
seja, filogenias de “evidéncia total”. Sti-
assny (1992) demonstrou a existéncia
de atavismos taxicos em peixes ciclide-
os africanos e para tal utilizou filogeni-
as amplamente aceitas para o grupo (Sti-
assny, 1991). Wyss (1988) demonstrou

a importancia dos atavismos taxicos na

evolugdo da subfamilia Phocinae (Pho-

cidae), embora esse cendrio somente
surja quando se decide a priori que os

Pinnipedia sdo um grupo monofilético

em que os otarideos sio basais e os fo-

cideos sdo mais derivados (Berta e

Wyss, 1994; Drehmer, 2000).

Atavismos
experimentais

Os atavismos experimentais sdo os
mais amplamente criticados, pois se
sabe que a interferéncia humana é de-
cisiva para o reaparecimento de uma
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caracteristica ancestral. No exemplo
mais conhecido e talvez um dos mais
intrigantes da literatura cientifica Ko-
llar e Fisher (1980) conseguiram a for-
magdo de dentes a partir do epitélio de
pintos (Gallus gallus) conjugados com
mesénquima dos arcos branquiais de
camundongos. Estes experimentos de-
monstraram de forma cabal a capaci-
dade latente de formacao de tecido den-
tario (esmalte e dentina) a partir do
genoma das aves, embora elas ja ndo o
facam ha mais de 60 milhdes de anos
(o mesénquima das aves perdeu a ca-
pacidade de formar dentina, mas seu
epitélio, um indutor necessario a for-
magdo desta, ndo perdeu essa capaci-
dade indutora) Este trabalho motivou
Gould (1982) a escrever um dos seus
mais célebres ensaios de divulgacdo e
que acabou se tornando titulo de um
de seus livros “Hen’s teeth and horse’s
toes”. Nele, Gould concluiu sobre a
importancia dos atavismos, destacan-
do que os mesmos sdo informativos
acerca da potencialidade das pequenas
mudangas genéticas gerando grandes
mudangas evolutivas.

Marshall et al. (1994) apresentaram
uma extensa critica aos experimentos
de Kollar e Fisher, argumentando so-
bre a incapacidade de outros investi-
gadores em reproduzir o mesmo expe-
rimento de obtencdo de tecido dentd-
rio, ou da possibilidade do mesénqui-
ma dos roedores estarem contaminados
com seu préprio epitélio, e serem os
responsaveis pela formagdo do tecido
dentario. Line (2003) cita, entretanto,
que a ldmina dentdria estd presente nas
fases iniciais do desenvolvimento em-
briondrio das aves.

Anteriormente (Hampé, 1960) um na-
turalista francés ja havia também in-
duzido experimentalmente a forma-
c¢do de fibulas completas em aves. Sa-
bidamente a fibula das aves ¢ um osso
reduzido, pois ela “interrompe” seu
desenvolvimento devido & dominancia
(em termos espaciais e temporais) exer-
cida pela tibia. O autor colocou um
pedaco de mica entre esses dois 0ssos,
no estagio inicial do desenvolvimento
de pintos, de forma que ambos se de-
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senvolveram isoladamente, e a fibula
formou-se completa atingindo inclusi-
ve a formacdo dos ossos tarsais, lem-
brando em muito a aparéncia dos mem-
bros locomotores posteriores de aves
ancestrais como o Archaeopteryx
Meyer, 1861. Marshall et al. (1994)
colocaram em divida estes experimen-
tos argumentando que eles apenas pro-
duziram um alongamento da fibula,
sem a formagdo atavistica da exata es-
trutura éssea de Archaeopteryx.
Sabe-se que a manipulacdo humana
confere a direcionalidade necessaria e
fundamental para o aumento da fre-
quiéncia génica requerida através de
sucessivas geracdes. Mas uma impor-
tante licdo pode ser tomada, em que
pese a limitagdo dos atavismos experi-
mentais: € impossivel negar o fato de
que uma “capacidade latente” ou “in-
formacdes quiescentes” ou ainda “um
potencial genético” existe, pronto para
ser ativado. Por outro lado, a critica
recorrente aos atavismos experimentais
¢ valida: esta situag¢@o de manipulagio
humana teria a mesma resposta em con-
di¢des naturais? Quais condi¢des ou
fatores (ecoldgicos, ontogenéticos) de-
sencadeariam o acionamento de um
programa genético/ontogenético desa-
tivado?

Outro exemplo cldssico de manipula-
cdo experimental advém dos trabalhos
do ilustre geneticista Sewall Wright
(1934a, 1934b, 1935), que induziu a
formacido de digitos extra em roedores
caviideos, Cavia porcellus (Linnaeus,
1758). Individuos heterozigotos para o
gene recessivo Px podem apresentar os
digitos I e V na pata posterior (ausen-
tes nos individuos “normais”, os homo-
zigotos dominantes), ou ainda o digito
I na pata anterior (normalmente ausen-
te). J4 os homozigotos para o Px po-
dem apresentar até mesmo 12 digitos
produzindo um fendtipo teratogénico
e letal. Interessante notar que os hete-
rozigotos sdo individuos vidveis e o
fenétipo pode ser mantido sob sele¢do
em populacdes intercruzantes, estabe-
lecendo uma nova variante morfol6gi-
ca. E possivel especular que todos os
grupos de tetrdpodos que apresentam
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redug@o no nimero de digitos possam
trazer latente a potencialidade para o
reestabeleciemnto do nimero candni-
co de cinco digitos (Gould, 1993), uma
vez que este nimero total de cinco pa-
rece ser o limite maximo de digitos,
desde os primérdios da evolugdo dos
tetrapodos, embora os primeiros tetra-
podos do Devoniano Superior, como o
Ichthyostega Save-Soderbergh, 1932 e
0 Acanthostega Jarvik, 1952, atingis-
sem respectivamente sete e oito digi-
tos (Coates e Clack, 1990).

Atavismos espontaneos

Os casos de atavismos espontianeos
aparecem na literatura cientifica, tanto
de vertebrados como de invertebrados,
sendo os primeiros os mais amplamen-
te divulgados pela literatura popular.
Na Mastozoologia sdo famosos os
membros posteriores dos cetdceos, 0s
digitos-extra dos cavalos, os dentes
extranumerarios dos linces; na ornito-
logia o reaparecimento de determina-
dos musculos da cintura pélvica e mem-
bro locomotor posterior e na ictiologia
o reaparecimento de certas séries de
escamas dérmicas.

Em certas ocasides os casos de atavis-
mos espontdneos beiram ao imagina-
rio e até mesmo ao anedotario, mas nem
por isso deixam de ter um fundamento
cientifico. Conhecidos sdo os “jacka-
lopes” ou Leporis cornuti que fazem a
fama da cidade de Douglas, Wyoming,
EUA. Uma estitua de uma lebre com
chifres que decora a rua principal da
cidade, a celebrag¢do do dia anual do
“jackalope” e o autotitulo de “Jacka-
lope Capital of the World”, surgiram
de uma combinacio de uma brincadei-
ra de um taxidermista no inicio do sé-
culo XX, com a possibilidade da ex-
ploragdo comercial desta brincadei-
ra. Anedotas a parte, Hall (1984) espe-
cula que o mito pode ter surgido de uma
situagdo patolégica, embora ndo seja
capaz de relaciond-lo com nenhum caso
concreto de atavismo. O autor citou a
descricdo de um individuo da espécie
Sylvilagus floridanus (Allen, 1890)
com oito “chifres”, alguns alcancando
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73 mm de comprimento e 25 mm de
diametro basal, localizados justamen-
te a altura dos ossos frontais, posteri-
ormente as Orbitas, justamente a regido
onde se desenvolvem os chifres verda-
deiros dos cervideos e os cornos dos
bovideos. Entretanto ficou constatado
que estas estruturas sdo de origem pa-
tolégica, causadas por um tipo de pa-
pilomavirus (também causam tumores
em coelhos domésticos), que provoca
a formagao dessas “verrugas” (tumo-
res benignos) que, caso se desenvolvam
em excesso, podem assumir o aspecto
de um “chifre” (Simberloff, 1987). Hall
(1984) sustenta que nenhuma evidén-
cia filogenética ou f6ssil indica que os
lagomorfos possam ter tido estruturas
semelhantes a chifres em seu passado
evolutivo, portanto a hipétese dos ata-
vismos ndo se sustenta.

Mais consistentes e estudadas sdo as
ocorréncias esporadicas de membros
locomotores posteriores em cetdceos.
Sabidamente os cetdceos recentes des-
cendem de ancestrais com patas poste-
riores amplamente desenvolvidas (e
com cascos nas extremidades dos di-
gitos, inclusive). O mais provavel des-
ses ancestrais sdo os mesoniquideos
(Szalay, 1969). Entretanto evidéncias
mais atuais sugerem uma origem den-
tro dos artiodéctilos, principalmente
devido a morfologia de uma articula-
cdo tarsal, tipica para os artiodactilos e
para os cetidceos mais primitivos — 0s
arqueocetos protocetideos, e ausente
nos mesoniquideos (Gingerich et al.,
2001; Thewissen e Bajpai, 2001). Ana-
lises filogenéticas recentes incluem
ambos os grupos num clado tnico de-
nominado Cetartiodactyla (Lusseau,
2003).

Independente de qual seja o grupo-ir-
mao dos ceticeos, o fato de que eles
descendem de ancestrais com membros
locomotores completos é incontestavel.
Géneros de arqueocetos do Terciario
mostram uma seqiiéncia filogenética
extremamente precisa desde a locomo-
cdo quadripede em Pakicetus, passan-
do pelo “pelvic paddling” em Ambulo-
cetus, a reducdo dos membros posteri-
ores em conjunto com a formagao de
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uma cauda ondulatéria em Rodhocetus,
chegando a reducdo extrema das patas
posteriores como em Basilosaurus
Harlan, 1834 — especula-se que a pro-
vavel fun¢do de membros tdo reduzi-
dos pudesse ser de uma espécie de
“guia copulatério”, embora como afir-
ma Gould (1997, p. 439) “ndo precisa-
mos justificar a existéncia de uma es-
trutura inventando alguma suposta
funcdo darwiniana. Todos os corpos
possuem caracteristicas vestigiais de
pouca ou nenhuma utilidade”. Na con-
di¢do recente os membros posteriores
sdo vestigiais e inseridos na muscula-
tura corporal associado a oscilagio cau-
dal (Bejder e Hall, 2002). Gould
(1997) afirma ainda que a seqiiéncia de
transicdes na evolugdo dos cetaceos
mostrando a reducdo paulatina dos
membros posteriores € tdo bem docu-
mentada que deixa sem nenhum argu-
mento até mesmo o mais ferrenho dos
criacionistas.

Andrews (1921) descreveu uma fémea
jubarte [Megaptera novaeangliae (Bo-
rowski, 1781)] adulta com membros
posteriores atingindo 12,7 cm de com-
primento. A andlise osteoldgica revelou
a presenca de dois elementos 6sseos (ti-
bia e metatarsal) e dois cartilaginosos
(fémur e tarsal); na mesma oportunida-
de citou a ocorréncia de elementos 0s-
seos nas patas posteriores de outras es-
pécies como Phocaena phocaena (Lin-
naeus, 1758), Phocoenoides dalli (True,
1885) e Lagenorhynchus acutus (Gray,
1828). Berzin (in Hall, 1984) citou um
caso semelhante para o cachalote Phy-
seter catodon Linnaeus, 1758, onde o
membro posterior alcancava 15 cm de
comprimento, estando 6 cm na parte
externa da parede corporal, e ainda um
outro individuo, da mesma espécie, cuja
pata alcancava 34 cm.

Bejder e Hall (2002) demonstraram o
mecanismo ontogenético/genético sub-
jacente a ndo formacdo do membro
posterior em cetdceos. Tanto nestes,
quanto em outros tetrdpodos dpodos
(serpentes e algumas espécies de lagar-
tos) a perda dos membros locomotores
resulta de uma suspensao do desenvol-
vimento no estagio de broto, como re-
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sultado da inabilidade de manter inte-
racdes teciduais indutivas necessdrias.
De uma forma geral o alongamento
corporal (comum a todos os grupos
supracitados), tanto do corpo como um
todo quanto de uma parte dele, verifi-
cado no aumento do nimero de vérte-
bras, por exemplo, parece ser o respon-
sdvel por desencadear a supressao dos
membros locomotores, associado ao
aumento da extensio da expressdo dos
genes HoxC-6 e HoxC-8, tanto na re-
gido anterior quanto posterior, pois a
expressao desses genes ¢ inibidora da
formagdo dos membros locomotores.
A manutencdo desses genes no geno-
ma de ceticeos e outros grupos de te-
trapodos dpodos se deve ao fato deles
estarem envolvidos na formacdo de
outras estruturas como mandibulas,
maxilares, dentes e genitélia, caracte-
rizando sua acdo pleiotrpica. Dessa
forma as manifestacdes atavisticas sdo
facilmente compreendidas uma vez que
amanutencdo desses genes € importan-
te no desenvolvimento embriondrio e,
conseqlientemente, vital a formacdo de
estruturas como as citadas. Estes auto-
res demonstraram que a auséncia das
patas, além de ser posterior ao alonga-
mento corporal, se d4 pela suspensio
ou interrup¢ao no desenvolvimento do
broto do membro, e ndo pela auséncia
de iniciagdo na formagao deste, ou ain-
da por regressdao de um membro jé ple-
namente formado. De uma forma ge-
ral, e ndo apenas nos casos de atavis-
mos, sabe-se que grandes cAimbios em
nivel macroevolutivo, como por exem-
plo, o estabelecimento de novos pla-
nos corporais (bauplans) (Gerhart e
Kirschner, 1997), requerem mudangas
relativamente simples em nivel de ge-
nes reguladores o que torna as possibi-
lidades de ocorréncia de atavismos um
processo relativamente simples em ni-
vel genético, sem a necessidade de se
recorrer ao surgimento de novos genes
estruturais ou de imaginar que grandes
mutagdes os atingissem.

Bastante conhecidos na literatura sdo
os casos de atavismos envolvendo a
formacdo de digitos extra nos cavalos
(Equus Linnaeus, 1758) recentes que,
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sabidamente, retém apenas o digito
central (III) em cada pata. A ortogéne-
se (a tendéncia direcional da evolucdo
como uma linha reta levando, neste
caso, a redu¢do no nimero de dedos,
aumento da altura da coroa dentdria e
aumento de tamanho absoluto, tracan-
do uma linha reta que vai do Hyraco-
therium Owen, 1840 ao Equus recen-
te) na evolugdo dos cavalos parece ser
uma interpretacdo distorcida da reali-
dade, embora amplamente divulgada e
popularizada pela zoologia.

Hall (1984) demonstrou que embora os
digitos II e IV estejam presentes nos
cavalos adultos eles ndo sao funcionais
e, novamente aqui a questdo ontoge-
nética é crucial: no estigio em que
embrides possuem nao mais do que 10
mm de comprimento, os metacarpais
I, III e IV sdao de mesmo comprimen-
to, embora a metade proximal do II e
do IV seja mais delgada que a do III.
Ao estagio embriondrio de 20 mm, o
metacarpal III é duas vezes mais longo
do que largo, mostrando que desde cedo
no desenvolvimento embriondrio o di-
gito III possui uma taxa de crescimen-
to diferenciado, e assim o faz, oblite-
rando o crescimento dos digitos [T e I'V.
Situacdo semelhante também ¢ extra-
polada para os tarsais e metatarsais.
Hall (1984) afirma que é importante
distinguir casos de polidactilia de ori-
gem patolégica (quando o digito III se
subdivide em dois ou mais digitos) dos
casos de atavismo, quando os digitos-
extra surgem dos primdrdios embrio-
ndrios dos digitos II e IV. Rensch (in
Hall, 1984) postulou que o crescimen-
to acelerado do digito III é controlado
por um gene que nao age sobre os di-
gitos Il e IV e que a “competition for
enough organic material” (Hall, 1984,
p. 97) poderia retardar o crescimento
dos digitos laterais. Os casos de ata-
vismos seriam compreensiveis se uma
mutacdo atingisse o gene que controla
o crescimento do digito III permitindo
aos outros dois digitos crescerem nor-
malmente. Pode-se supor ainda, a par-
tir do que se sabe hoje sobre a regula-
cdo génica, que basta o acionamento
da expressdo de certos genes de “topo
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de cadeia” altamente conservados na
evolucdo dos vertebrados, e em tltima
andlise de todo o Reino Animal, e ope-
rantes em processos basicos do desen-
volvimento, para que se desencadeie a
formagdo de estruturas complexas
(como uma pata, um olho, ou como no
caso dos cavalos, apenas alguns digi-
tos). Esta hierarquia e conservacio de
genes tém sido amplamente demons-
tradas tanto em estudos de invertebra-
dos como de vertebrados (revisdes em
Gerhart e Kirschner, 1997; Wolpert et
al., 1998; Gilbert, 2000; Gehring,
2001). Outra especulacgdo interessante
€ de que os processos heterocronicos
possam estar envolvidos na evolugdo
dos eqiiideos. No caso dos digitos, po-
dem-se supor processos como o pré-
deslocamento que se caracteriza pelo
inicio mais cedo do desenvolvimento
de determinada estrutura (nesse caso
o digito III) na relacdo ancestral-des-
cendente ou, alternativamente, um
atraso no inicio do desenvolvimento
morfolégico de determinadas estrutu-
ras (p6s-deslocamento), nesse caso os
digitos I e IV (Mc Namara, 1986).
Estes fatores parecem ser muitos mais
“conseqliéncias” do que “causas”; é
dificil imaginar a evolug@o génica to-
talmente a parte deste processo crono-
l6gico.

Talvez o caso mais espetacular de ata-
vismo espontineo conhecido seja o do
reaparecimento do metaconido-taloni-
do do primeiro molar inferior (M1) e
do segundo molar (M2) inferior na
mandibula dos linces [Lynx lynx Lin-
naeus, 1758] europeus. Com freqiién-
cias varidveis de acordo com a regido
considerada (na Noruega 8,7% dos es-
pécimes os possuem), Wederlin (1987)
analisou a questdo sob um ponto de
vista filogenético, demonstrando que a
ocorréncia destas estruturas nao se tra-
ta de uma simples retengdo plesiomor-
fica, mas de um caso concreto de ata-
vismo, remontando ao Mioceno, quan-
do os felideos (Pseudaelurus Gervais,
1848-1852) possuiam essas estruturas.
Para o autor esse exemplo falseia defi-
nitivamente a lei da “irreversibilidade
da evolugdo”.
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Considerando um outro grupo de ver-
tebrados, as Aves, Raikow (1975) de-
monstrou a ocorréncia atdvica de cer-
tos musculos em espécies de Passeri-
formes. Normalmente a ordem se ca-
racteriza pela auséncia de dois muscu-
los da pata posterior — musculo iliofe-
moralis externus (Mie) e musculo cau-
diofemoralis pars iliofemoralis (Mcpi).
O primeiro foi encontrado na perna
esquerda de Acridotheres tristis (Stur-
nidae) procedente do Havai. Por sua
descricdo o musculo corresponde, em
morfologia e em posi¢do, ao Mie de
outras aves, ndo-passeriformes, e, exa-
minando outros seis espécimes da mes-
ma espécie ele foi incapaz de encon-
trar tal musculo (infelizmente seu es-
pécime com a condicdo atdvica ndo
possuia mais a pata direita). Quanto ao
segundo musculo, ele foi encontrado
na perna esquerda de um espécime de
Passerela iliaca (Fringilidae), que ndo
o possuia na perna direita. Embora esse
musculo fosse um pouco mais delgado
do que a sua condi¢io normal em aves
nao-passeriformes, seu local de origem
e insercdo atestam sua homologia.
Em suas especulagdes evolutivas o au-
tor ponderou que os passeriformes sdo
as aves mais derivadas, e que a proba-
bilidade do ressurgimento atdvico de
uma estrutura perdida ao longo da evo-
lugdo, ndo pode ser descartada. Raikow
(1975) apresentou um possivel meca-
nismo ontogenético de reaparecimen-
to destes musculos baseado na embri-
ologia do galo doméstico estudado por
Romer, espécie na qual estdo normal-
mente presentes o Mie e o Mcpi.

A partir de uma massa dorsal mesen-
quimal embriondria situada sobre a
cabeca do fémur, ocorre a divisdo des-
sa massa em um componente profun-
do e outro superficial. O componente
profundo, por sua vez, subdivide-se
dando origem ao musculo iliotrocan-
thericus e iliofemoralis externus. Os
passeriformes, que na condi¢do normal
ndo possuem o Mie, partem de uma si-
tuagdo de incapacidade de subdivisdo
do componente profundo. Quando esse
musculo surge na condi¢do atavica, esta
implicito que, a informacdo genética
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“ordenando” a subdivisdo da massa
profunda foi ativada, levando a forma-
cdo do Mie.

Com relagdo ao Mcpi, cuja origem
embriolégica é muito semelhante a
descrita para o Mie, o autor considera
que o fato de esse musculo ser reduzi-
do quando na condi¢@o atdvica, pode
ser um indicio de que a sua perda evo-
lutiva nos passeriformes pode ter par-
tido de uma condi¢@o de subdivisdo do
componente profundo com posterior
redugdo progressiva através das suces-
sivas geragdes, e ndo da incapacidade
do componente profundo de se subdi-
vidir. (embora ambos fatores nio se-
jam mutuamente excludentes). O au-
tor concluiu que “a ocorréncia de mus-
culos ancestrais como anomalias no
desenvolvimento podem ocorrer devi-
do a reativacdo de um mecanismo ge-
nético que foi suprimido ... consistin-
do de um complexo de genes pleiotré-
picos agindo em seqiiéncia temporal”
(Raikow, 1975, p. 516).
Recentemente Drehmer et al. (2004)
apresentaram casos de ocorréncia de
um sexto dente pds-canino inferior em
Otaria byronia (de Blainville, 1820),
o ledo marinho sul-americano, que em
sua férmula dentdria normal apresenta
tdo somente cinco pés-caninos inferi-
ores (como de resto todos os demais
géneros de otarideos e pinipédios em
geral). De um total de 516 espécimes
analisados somente em quatro indivi-
duos foi encontrado este dente extra-
numerario, em ambos os lados. Em
suas especulagoes filogenéticas e evo-
lutivas os autores consideraram o caso
como um atavismo (espontineo) pos-
sivelmente anterior a divergéncia Pin-
nipedimorpha /Pinnipedia, mais espe-
cificamente no género f6ssil Pteronarc-
tos do Mioceno Inferior, que apresen-
tava em sua féormula dentdria indubita-
veis seis pos-caninos inferiores, carac-
terizando um lapso de tempo em torno
de 18 milhdes de anos. Segundo esses
autores quatro individuos (0.77% dos
individuos) possuem essa condicdo,
caracterizando a baixa freqii€ncia na
populagdo como critério para conside-
rar este caso como um atavismo. Tam-
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bém especularam que a ocorréncia do
M2 superior (totalizando seis pds-ca-
ninos superiores) nesta mesma espécie
pode ser interpretada como um atavis-
mo taxico, em nivel do clado Phocarc-
tos/Otaria, quando se considera uma
filogenia adequada para a familia Ota-
riidae (Berta e Deméré, 1986).

Atavismos taxicos

Exemplos de atavismos taxicos na her-
petologia incluem as serpentes fosseis
com membros locomotores posteriores,
e também a evolugdo dos crocodilia-
nos gavialineos tem fornecido 6timos
exemplos; na mastozoologia um caso
de retrogressdao massiva de caracteres
advém do estudo de pinipédios focide-
0s; na ictiologia o estudo de ciclideos
apresentou outro excelente exemplo de
atavismo téxico.

Sem duvida os atavismos mais estuda-
dos e divulgados, desde o advento da
Sistematica Filogenética, sdo os tixi-
cos, ou seja, aqueles que correspondem
a caracteres que ocorrem normalmen-
te em todos os individuos de um deter-
minado tdxon e que evoluiram a partir
de uma condi¢@o derivada (apomorfi-
ca) que retornou a condi¢do primitiva
(plesiomorfica). Stiassny (1992, p. 260)
afirmou que a ocorréncia de atavismos
espontineos e a reversao filogenética
de carater sdo manifestacdes do mes-
mo fendmeno. Essa autora apresentou
exemplos em peixes da familia Cichli-
dae, analisando um clado africano
(Lamprologinae) cuja monofilia € am-
plamente suportada (Stiassny, 1991).
Quatro estruturas - foramina neurocra-
niais da linha lateral, secdes do mus-
culo transversus ventralis do aparato
branquial, padrdes de denticulagdo dos
rastros branquiais, o sistema ligamen-
tar semicircular no aparato branquial
ventral — podem ser encontrados em seu
estado plesiomoérfico em diferentes ni-
veis dentro da filogenia utilizada, ndo
como meras retengdes de estados pri-
mitivos, mas como reversdes ampla-
mente distribuidas em diversos tdxons.
A autora argumentou favoravelmente
a ampla e freqiiente ocorréncia de ata-
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vismos taxicos, criticando autores que
consideram as reversdes evolutivas
como “ruido” na andlise filogenética,
e preconizou que a medida que se so-
fisticam os métodos de andlise filoge-
nética e se incrementa o conhecimento
preciso acerca das inter-relacdes entre
grupos (espécies ou outros niveis ta-
Xondmicos), maior serd a compreensao
sobre a importancia dos atavismos ta-
Xicos, uma vez que os grupos podem
evoluir utilizando-se de uma ampla “re-
serva” de morfologias plesiomorficas,
as quais podem ser reexpressas em di-
ferentes niveis. Numa elegante referén-
cia ao polémico trabalho de Goldsch-
midt (1943) a autora concluiu sua and-
lise afirmando que os atavismos taxi-
cos sdao uma potencial fonte geradora
de “monstros promissores” aguardan-
do estudos que desvendem seus meca-
nismos.

Wyss (1988) apresentou talvez o caso
mais impressionante de uma “‘massiva
reversao evolutiva de caracteres” (Sti-
assny, 1992) associada a uma origem
dos Phocinae, dentro dos Phocidae. Par-
tindo de um tema amplamente disputa-
do sobre a monofilia ou ndo-monofilia
dos Pinnipedia, e aceitando-se a mono-
filia (Berta e Wyss, 1994; Arnason e
Widegren, 1986; Jong, 1986) o autor
relacionou nove inequivocas reversoes
em nivel da sub-familia Phocinae, re-
trocedendo a Pinnipedia, ou até mesmo
a Carnivora (os Pinnipedia sdo deriva-
dos de carnivoros arctéideos - ver Te-
dford, 1976): presenga de forame ente-
picondilar no imero, morfologia e ta-
manho dos metacarpais I e II, morfolo-
gia da falange intermedidria no digito
V da mao, morfologia das articula¢des
entre metacarpais e falanges, tamanho
das garras dos membros anteriores, for-
mato dos dentes incisivos superiores em
corte, nivel de desenvolvimento da crista
supinadora e da crista delto-peitoral,
ambas do imero e ainda o nivel de de-
senvolvimento da fossa pds-tibial. Ou-
tros quatro caracteres (margem posteri-
or do metatarsal III, tamanho das garras
posteriores, morfologia dos pré-maxi-
lares e nimero de dentes incisivos) fo-
ram também considerados reversdes
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evolutivas, porém em nivel menos ge-
neralizado — a familia Phocidae.

O autor considerou a ampla ocorréncia
de reversdes evolutivas filogenéticas (=
atavismos taxicos, embora ele nio te-
nha utilizado o termo) como um amplo
processo de retrogressdo evolutiva con-
duzindo a evolugdo dos Phocinae, con-
siderando esta sub-familia como uma
oportunidade rara de estudo de extensi-
vas reversoes de caracteres.

Duas espécies de répteis descritos para
o Cretdceo tém sido incluidas entre as
serpentes mais antigas que se conhece
e ambas — Haasiophis terrasanctus e
Pachyrhachis problematicus — possui-
am membros locomotores posteriores
plenamente formados. Greene e Cun-
dall (2000) propuseram duas hipéteses
alternativas para a origem dos mem-
bros locomotores: considerando uma
filogenia adequada que inclua desde as
serpentes mais primitivas até as mais
avangadas, uma dessas hipéteses argu-
menta que € possivel que os membros
locomotores tenham sido perdidos na
base do grupo, posteriormente a diver-
géncia com os Lacertilia, e tenham sido
readquiridos em nivel do clado que in-
clui as duas espécies fosseis citadas.
Essa reaquisi¢ao pode ter sido por uma
nova estrutura que se formou (uma pata
nao homdloga a dos demais tetrapodos,
uma estrutura neomorfa) e, alternati-
vamente, embora os autores nio te-
nham se referido ao fendmeno, um ata-
vismo taxico pode estar envolvido, uma
vez que a estrutura anatomica dessas
patas posteriores se assemelha em mui-
to com a dos demais tetrapodos (estdo
presentes um fémur, uma tibia, uma fi-
bula, tarsais e artelhos). Supor que se-
jam estruturas ndo homoélogas é pouco
parcimonioso e uma desconsideracio
a importancia dos atavismos tdxicos
como fontes geradoras de caminhos
evolutivos alternativos, e igualmente
um argumento falho em ndo levar em
conta o que ja se conhece acerca da atu-
acdo dos genes reguladores “mestres”
e as dramdticas mudangas em nivel fe-
notipico que podem ser geradas a par-
tir de pequenas mutagdes nos mesmos
(como no caso dos genes home6ticos);
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formar uma ‘“nova pata” implica em
refazer e reorganizar toda a informa-
cdo genética para tal, sendo muito mais
“facil” reutilizar, reaproveitar as instru-
cdes que ja estdo prontas, e que apenas
ndo estdo sendo expressas: “eles podem
ser ‘homoélogos latentes’, se os genes
que regulam o desenvolvimento dos
membros locomotores (tais como 0s
genes hox) persistirem nestes ancestrais
desprovidos de patas” (Greene e Cun-
dall, 2000, p. 941).

Shubin et al. (1995) analisando a vari-
acdo na morfologia dos membros an-
teriores e posteriores (carpais e tarsais)
de uma populacio de salamandras 7a-
richa granulosa Gray, 1850, encontra-
ram cinco padrdes andmalos, dos quais
dois correspondiam a reversdes filoge-
néticas, atribuida por eles a anfibios
temnospondilos do Paleozéico, um lap-
so de tempo de mais de 300 milhdes
de anos. Suas conclusdes concordam
com as observagdes de Stiassny (1992)
e Mc Cune (1990) acerca da natureza
integradora do desenvolvimento, suas
restri¢des na formagdo de novos fend-
tipos, e das potencialidades latentes,
assegurando que tanto o surgimento da
novidade evolutiva quanto a restaura-
c¢do de estados ancestrais (= atavismos
taxicos) reflete a acdo de restritores do
design, que nio sé estabeleceram limi-
tes, mas também ensejaram novas
oportunidades durante a diversificagdo
morfoldgica e filética dos urodelos.
Outros casos de atavismos taxicos sdo
conhecidos na literatura, no que diz
respeito a vertebrados. Raikow et al.
(1979) registraram a ocorréncia do
musculo iliofemoralis externus em re-
presentantes de trés familias de passe-
riformes endémicas do continente oce-
anico — Ptilonorhynchidae, Callaeidae
e Paradisaeidae. Gatesy et al. (2003)
demonstraram a ampla ocorréncia de
atavismos taxicos (16 caracteres inclu-
indo caracteristicas cranianas e man-
dibulares, do aparelho hiéide, de oste-
odermas e de costelas, do esqueleto dos
membros anteriores e da cintura pélvi-
ca) na evolugdo da subfamilia Gavi-
alinae, baseados numa ampla filogenia
de crocodilianos, incluindo espécies
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recentes e fosseis e atribuiram essas
reversoes a sistemas morfogénicos con-
servados e que sdo reativados milhdes
de anos depois. Berg (1983) apresen-
tou um caso de coloracdo aberrante na
plumagem de Sturnus vulgaris Lin-
naeus, 1758 (Aves, Sturnidae) argu-
mentando como possivel explicacdo
um caso de atavismo, generalizando
suas conclusdes para outras aves pale-
articas com cores distintas do padrdo
da espécie. Gochfeld er al. (1982)
igualmente apresentaram um caso de
coloragdo aberrante em Nycticorax
nycticorax, um ardeideo neotropical, e
propuseram o mesmo tipo de explica-
¢do, baseada em atavismos.

A irreversibilidade
da evolucao

Dollo (in Gould, 1970, p. 196) decla-
rou sobre a irreversibilidade da evolu-
¢d0: “‘um organismo nunca retorna exa-
tamente a um estado anterior, mesmo
se ele encontra as condi¢des de exis-
téncia idénticas aquelas em que viveu
no passado. Mas, pelo passado ser in-
destrutivel (o principio da irrevocabi-
lidade do passado), ele sempre mante-
rd algum trago dos estdgios intermedi-
arios pelos quais passou”.

No exemplo cldssico sabe-se que os
mamiferos (como todos os demais te-
trdpodos) descendem de peixes; por
mais que eles readquiram hdabitos de
peixes — viver nas dguas — e possuam
caracteristicas andlogas, jamais retor-
nardo a ser o que eram seus ancestrais,
ou seja, uma baleia jamais voltard a ser
um peixe. Gould (1970) demonstrou
com muita clareza que Dollo pregava
que somente as reversdes completas e
de estruturas complexas, jamais podem
ocorrer. Obviamente que oS termos
“completo” e “complexo” sdo relativos
e podem adquirir significados distin-
tos de acordo com o contexto. Se um
atavismo (re) produz ou ndo (comple-
tamente) uma estrutura complexa €
uma questao aberta e longe de qualquer
consenso. Para Wederlin (1987) o M2
inferior dos linces é um exemplo per-
feito de reversdo completa de uma es-
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trutura complexa (embora ele niao use
estes termos). Line (2003) demonstrou
que no caso especifico de variacdes
dentarias numéricas em mamiferos, a
estrutura genética subjacente ao desen-
volvimento dentdrio pode sofrer cam-
bios importantes durante a ontogenia e
que essas mudangas estariam relacio-
nadas com eventos macroevolutivos,
tdo comuns e tdo importantes na evo-
lugdo dos diferentes grupos de mami-
feros. Dentro desse contexto as altera-
coes dentdrias atavisticas espontineas
de mamiferos aqui relatadas ganham
um significado mais amplo e digno de
maior atengao.

Bull e Charnov (1985) apresentaram
uma abordagem ndo-convencional so-
bre a questdo da irreversibilidade da
evolucgdo, apresentando exemplos de
sistemas genéticos (partenogénese, po-
liploidia, cromossomos sexuais hetero-
morficos, hermafroditismo versus gono-
corismo, entre outros), onde propuseram
explicagdes do porqué a transi¢do para
o estado ancestral € improvavel, ao in-
vés de inferirem a irreversibilidade a
partir de comparacdes filogenéticas.
Como exemplo, no caso dos cromosso-
mos X e Y, os autores ponderam que, a
partir de um estagio inicial de homomor-
fismo cromossdmico, pequenas altera-
¢des comecaram a se acumular levando
a plena diferenciacio entre ambos (0 Y
¢ reduzido em relacdo ao X e possui
muita heterocromatina). Embora fosse
possivel que ambos os sexos evoluis-
sem de volta para 0 homomorfismo, sen-
do ambos XX ou YY, € justamente esse
acimulo de diferengas que previne a
volta a condicdo homomérfica (carac-
terizando a irreversibilidade), associa-
do a inviabilidade de possiveis indivi-
duos YY, e a esterilidade de machos XX,
como de fato j4 foi observado em mui-
tos grupos, como nas droséfilas e em
mamiferos.

Bull e Charnov (1985) também apre-
sentaram uma importante colaboracio
de cardter epistemoldgico (inevitavel
nesse tipo de discussdo). Ao tratar da
questdo da irreversibilidade é preciso
definir, a priori, o que os autores cha-
maram de “nivel fenotipico definido”,
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e entdo, desconsiderar outros niveis.
Como exemplo eles sugerem uma si-
tuagcdo em que a capacidade de digerir
celulose € o fendtipo definido; se hou-
ver a perda dessa capacidade, dois ca-
minhos futuros sdo possiveis, o rever-
sivel - sua reobtengao - e o irreversivel
- ndo reobtencdo. Para alguns estudio-
sos, entretanto, s6 havera evolugao re-
versivel se, ao readquirir a capacidade
de digerir celulose, for constatado que
esse processo de digestdo readquirido
tiver, rigorosamente, as mesmas bases
enzimadticas (envolvendo todos os pro-
cessos bioquimicos subjacentes) do
processo anterior a perda. Nesse con-
ceito estd implicito que o “nivel feno-
tipico definido” é o préprio processo
enzimdtico e ndo a capacidade de di-
gerir a celulose, por si. Os autores con-
cluiram que a questdo permanece em
aberto, ou seja, em que nivel (ou ni-
veis) € mais adequado analisar e dis-
cutir a irreversibilidade. Wederlin
(1987) argumenta que a frase que esta-
beleceu definitivamente a lei da irre-
versibilidade (ver pagina 73) é, no sen-
tido poperiano, uma afirmagdo que ndo
pode ser falseada e, portanto, sem ne-
nhum valor cientifico. O autor se justi-
fica dizendo que a tentativa de se des-
cobrir se uma estrutura readquirida (no
caso dos segundos molares inferiores
dos linces) € rigorosamente igual a do
ancestral, ha a necessidade de se iden-
tificar exatamente a seqiiéncia de ge-
nes envolvidos na formacdo das duas
estruturas. Como a maioria das filoge-
nias utiliza grupos fésseis para com-
paracio e andlise de um possivel caso
de atavismo, o autor concluiu que é im-
possivel falsear a lei de Dollo, devido
a inacessibilidade do genétipo dos f6s-
seis (Wederlin, 1987, p. 264). Dessa
forma, seguindo o critério de Bull e
Charnov (1985) o nivel fenotipico de-
finido para o caso do M2 inferior dos
linces, é tdo somente a presencga do
dente, respeitando sua posicdo na série
dentdria e sua morfologia.

Marshall et al. (1994) apresentaram
dados que sugerem tempos entre 0,5 a
seis milhdes de anos como um prazo
razoavel para a reativacdo de genes
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“silenciados” ou programas de desen-
volvimento “perdidos”. Os autores ar-
gumentaram que acima de 10 milhdes
de anos de ndo expressao é praticamen-
te impossivel que um gene ou uma via
ontogenética se mantenham integros,
a no ser que suas funcdes sejam man-
tidas por outros restritores seletivos,
como no exemplo dos membros loco-
motores de ceticeos e serpentes (Bej-
der e Hall, 2002): a reversao de estru-
turas ha tempo perdidas ocorre, eviden-
temente pela acdo de genes cooptados
que continuam a sobreviver com ou-
tras funcdes. Os autores também criti-
caram duramente os experimentos com
formacao de dentes a partir do epitélio
das aves, citando uma série de outros
experimentos com resultados em desa-
cordo, argumentando que existe uma
probalidade préxima de zero de reex-
pressar genes silenciados hd mais de
70 milhdes de anos, mesmo em grupos
de evolugdo gendmica lenta. Uma co-
laboragdo importante apresentada foi
a sugestdo de um mecanismo do tipo
“liga-e-desliga”, sobretudo em grupos
experimentando um processo de rapi-
da expansao e radiagdo adaptativa. Esse
tipo de explicagdo aproxima-se muito
mais do que se conhece acerca dos
mecanismos de ativagcdo dos genes re-
guladores, ou seja, o “ligar” de um gene
de topo de cadeia na hierarquia regula-
toria pode ter conseqiiéncias dramati-
cas em nivel fenotipico, levando a for-
magdo de estruturas complexas, como
no caso dos atavismos (dentes, patas,
digitos, musculos, etc.).

Lee e Shine (1998) utilizaram uma
ampla e robusta filogenia de répteis
(répteis sensu Gauthier et al., 1988) e
demonstraram que a transi¢cido da ovi-
paridade para a viviparidade ocorreu
pelo menos 35 vezes, de forma inde-
pendente, e que cinco possiveis casos
de reversdo (da viviparidade para a
oviparidade) podem ter ocorrido. Os
autores extrapolaram suas conclusdes
comparando-as com outros grupos ta-
xondmicos como peixes elasmobran-
quios e poliquetos.

Os autores ndo trabalharam sobre o
conceito de “fenétipo definido” (Bull
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e Charnov, 1985), mas estd implicito
em sua metodologia que as condigdes
“oviparo” e “viviparo” independem dos
processos envolvidos na construcao (e
reconstrugdo) destes. Quanto a polémi-
ca da irreversibilidade eles foram ca-
tegoricos em afirmar que existe um fra-
co suporte tedrico para uma idéia am-
plamente aceita de que répteis vivipa-
ros ndo podem dar origem a formas
oviparas.

Simpson (1953) dedicou tdo somente
trés paginas de sua grande obra para
discutir a questdo da irreversibilidade
da evolucio. Ele foi critico e extrema-
mente inflexivel afirmando que as
chances de que reversdes extensas e
complexas acontecam sdo infimas, se-
ndo praticamente impossiveis.
Provavelmente, seu ceticismo advies-
se do pouco conhecimento que se ti-
nha a sua época sobre a ativacdo de
genes seletores e suas implicacdes para
o acionamento de rotas morfogenéti-
cas que levam a formagdo de estrutu-
ras complexas. Surpreendente em sua
critica € que ele ndo apresenta nem dis-
cute um unico exemplo de atavismo,
nem sequer se refere ao termo ao lon-
go de todo seu famoso livro.

Macbeth (1980) apresentou uma posi-
¢do conciliatéria argumentando que
nenhuma posig¢ao radical pode ser as-
sumida quanto a irreversibilidade da
evolugdo. Ele criticou os evolucionis-
tas que tomam-na como um dogma
(como Simpson e Laurent) e também
aqueles que propuseram possiveis ca-
sos de atavismos sem uma base con-
creta e sdlida para tal (como Wright e
Lande).

E muito pouco provével que estruturas
(no caso dos molares dos linces) ou
processos fisiol6gicos (no caso da tran-
sicdo viviparidade/oviparidade) rigoro-
samente iguais em ancestrais e descen-
dentes, separadas por um lapso de tem-
po em que elas ndo aparecem, sejam
novidades evolutivas (neomorfas) no
sentido de que a informagao basica para
sua formacao tenha sido completamen-
te perdida e “reconstruida” pela agdo
da selecdo natural (ou de qualquer ou-
tro agente); isso fere o principio da
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parcimonia que, associada as ja refe-
ridas e amplamente comprovadas ““po-
tencialidades latentes” dos atavismos
experimentais e os conhecidos meca-
nismos de regulacdo génica, seja de fato
0 mecanismo que leva a formagao de
estruturas atdvicas. Isso encontra res-
paldo nas palavras de Hall (2003): “a
existéncia de atavismos significa que
as reversdes ndo requerem a re-evolu-
c¢do das bases do desenvolvimento para
produzir esta estrutura”. Tampouco em
nivel genético parece haver a necessi-
dade da re-evolucdo.

Recentemente Seravin (2001) demons-
trou que todos os seres vivos seguem
um principio de evolugdo morfoldgica
contra-direcional, em que os organis-
mos podem evoluir por gradacido ou
degradacdo, o que caracteriza a capa-
cidade de evoluir por processos pro-
gressivos e regressivos ou uma combi-
nagdo de ambos, e que essa combina-
cdo seria responsavel, inclusive, pelo
surgimento de grupos em nivel de or-
dem, classe e filo, ou seja, com atua-
cdo direta em fendmenos macroevolu-
tivos. O autor sugeriu que a “lei da ir-
reversibilidade da evolug@o” seja subs-
tituida por uma lei de maior escopo e
mais acurada, denominada “lei da nao
identidade de transformagao de estru-
turas similares”, aplicando-a a proto-
zodarios, e generalizando suas conclu-
sOes para outros grupos de organismos
eucaridticos onde se incluem os verte-
brados.

Importancia dos
atavismos na biologia
comparada

Outros desdobramentos importantes do
estudo dos atavismos (de qualquer tipo)
advém de dois exemplos da literatura
em vertebrados. Reilly e Lauder (1988)
registraram a ocorréncia atavica espon-
tinea de determinados arcos branqui-
ais (epibranquiais) na fase embriona-
ria de determinados individuos de uma
populagdo da salamandra Notophtal-
mus viridescens Rafinesque, 1829. Essa
estrutura atdvica permitiu aos autores
estabelecer a homologia correta entre
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os elementos dos arcos branquiais dos
peixes com os dos demais vertebrados,
concluindo que a transi¢do da dgua para
a terra firme na evolug@o dos vertebra-
dos foi extremamente conservadora
quanto a manutencio da mesma estru-
tura de arcos branquiais, com peque-
nas diferencgas 6bvias, de carater adap-
tativo.

A questdo das homologias e como aces-
sa-las é extremamente debatida dentro
da biologia comparada. Como afirmou
Hall (2003), “a homologia é o funda-
mento hierdrquico de toda a biologia.
Conscientemente ou nio, nds invoca-
mos a homologia quando comparamos
duas ou mais unidades bioldgicas, se-
jam estas unidades, genes, células, te-
cidos, 6rgdos, estruturas, comporta-
mentos ou individuos”.

Na distingao entre homologias e homo-
plasias é importante definir precisa-
mente o que sdo rudimentos, vestigios
e atavismos. Hall (2003) apresentou um
exemplo diddtico onde coloca que a
ocorréncia de um broto do membro
posterior em um embrido de ceticeo é
um rudimento (por definicdo esse é
sempre uma caracteristica embriona-
ria), enquanto que os resquicios dsse-
os de cintura pélvica em um cetaceo
adulto sdo vestigios (esses, por sua vez,
sempre uma caracteristica de estagios
adultos). E justamente na quebra dessa
“relacdo harmonica” entre rudimentos/
vestigios que surge um atavismo. Por
quebra entende-se um processo com-
plexo de alguma alterag@o importante
anivel genético (genes Hox, por exem-
plo) e em nivel ontogenético (o desvio
por uma rota alternativa no desenvol-
vimento).

Mc Cune (1990) trabalhando com uma
seqiiéncia estratigrafica corresponden-
do a formag@o de um lago no Juréssico,
demonstrou que a ocorréncia de padrdes
andmalos na série de escamas da crista
dorsal de peixes semionotideos (algu-
mas dessas anomalias interpretadas
como atavismos e outras como novida-
des evolutivas) ocorreram com maior
freqiiéncia em periodos iniciais da his-
toria da formag@o e ocupagio deste lago
por parte das populagdes, e que apds este
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periodo de “colonizacdo” a ocorréncia
dessas anomalias diminuiu drasticamen-
te; a autora atribuiu como possiveis cau-
sas o estresse ambiental, a hibridizagdo
e um relaxamento na selecdo natural
como fatores desencadeadores da ocor-
réncia de anomalias na fase inicial de
expansdo e colonizago, dando destaque
para a atuacgdo da selec@o natural, com
base em experimentos de introdugo de
espécies exoticas de peixes. Nesse mes-
mo trabalho, a autora apresentou uma
outra importante contribui¢do no que diz
respeito a natureza integrada do siste-
ma epigenético. A ocorréncia de esca-
mas andmalas como novidade evoluti-
va e como atavismos num mesmo in-
dividuo, durante a fase de colonizagio
do lago levou-a a concluir que “o fato
de atavismos co-ocorrerem com novi-
dades em Semionotus sugere que, pelo
menos neste caso, tanto as reversoes
(throwbacks) quanto as novidades evo-
lutivas sdo geradas pela interrupgao/dis-
tirbio do mesmo programa de desen-
volvimento” (Mc Cune, 1990, p. 80).

Critica e contra-critica
aos atavismos

Levinton (1986) argumentou que o es-
tudo dos atavismos € interessante, mas
que uma inducdo experimental apenas
recria o que a natureza ja havia criado
no passado e que nenhuma forga cria-
tiva estd envolvida no processo. Ra-
chootin e Thompson (1981) pondera-
ram que num sistema epigenético ‘ma-
duro’ uma alterag@o atavistica espon-
tAnea (an atavistic slip) é de pequena
importincia e de pouco significado
evolutivo, embora Riedl (1977) consi-
dere-os responsaveis, junto com outros
tantos fendmenos, pelos eventos ma-
croevolutivos. Stiassny (1992, 2002)
rechagou essas criticas argumentando
que embora 0s atavismos espontaneos
e 0s experimentais sejam raros e de
pequeno significado evolutivo, o mes-
mo nao pode ser dito dos atavismos
taxicos, de considerdavel importancia
neste contexto.

Como pode um atavismo espontaneo
converter-se em taxico? Em nivel es-

Neotropical Biology and Conservation

peculativo pode-se supor que os ata-
vismos s@o incorporados aos tdxons
com os processos de canalizagdo e as-
similagdo genética durante o desenvol-
vimento (Waddington, 1975). A hete-
rorrese responderia pela fixagao (em ni-
vel fenotipico) da caracteristica, como
uma via alternativa na ontogenia do
grupo em questdo, sob a a¢do de um
agente como a prépria selecdo natural.
Foi recentemente demonstrado que a
proteina Hsp90 (membro de uma fa-
milia multigénica bastante conservada
entre invertebrados e vertebrados, que
confere protegdo contra os choques de
calor e outros agentes fisicos e quimi-
cos capazes de desestabilizar a confor-
macdo tridimensional das proteinas ce-
lulares) age permanentemente como
tamponadora da possibilidade de gran-
des variagdes fenotipicas, impedindo o
surgimento de grandes variantes mor-
folégicas; quando sua acdo € bloquea-
da, surgem variantes morfolégicas
muito distintas do padrdo, sendo que
essas variantes, sob selec¢do, podem ter
expressdo fenotipica continuada e in-
dependente, mesmo quando a agdo da
Hsp90 € restaurada (Rutherford e Lin-
dquist, 1998). Embora estes experi-
mentos tenham sido realizados em dro-
sofilas fica implicita a possibilidade de
que um mecanismo semelhante possa
atuar em vertebrados e, quem sabe, te-
rem participag@o decisiva em eventos
macroevolutivos, podendo haver uma
estreita relagdo entre a ag@o de protei-
nas como a Hsp90 e a transformacio
dos atavismos espontianeos em taxicos,
tal qual o processo de canalizacio pro-
posto por Waddington.

Por fim, todo atavismo (espontaneo e
experimental) que ocorre parece indi-
car um caminho evolutivo alternativo,
que ndo precisa obrigatoriamente ser
seguido (e de fato parece ndo ser na
maioria das vezes), mas no caso dos
taxicos eles podem ser a chave que abre
uma nova porta evolutiva, mesmo que
esse caminho seja um velho conheci-
do na histdria filogenética do grupo.
Por definicao “criatividade” envolve o
ato de criar, mas reaproveitar o que ja
existiu e cuja “instru¢do” para a sua
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formacdo ainda existe, também é uma
solucdo criativa e talvez, menos one-
rosa. Em termos adaptativos pode-se
dizer que novos problemas podem ser
resolvidos com antigas solugdes.

Agradecimentos

Agradeco de forma especial a minha
orientadora no curso de doutorado, Dra.
M. E. Fabian, que me proporcionou a
liberdade e o apoio necessario a elabo-
racdo deste texto. Ao prof. J. O. Mene-
gheti que me incentivou na publicagio
deste artigo. Aos Drs. J. Ferigolo, V. L.
S. Valente-Gaiesky e C. B. Fialho pe-
los comentdrios e criticas que enrique-
ceram este trabalho. Um agradecimen-
to especial a Dra. M. Stiassny, Dr. B.
K. Hall e Dr. J. Gatesy por cederem ma-
nuscritos ainda ndo publicados a épo-
ca, e a D. Janiger que forneceu impor-
tante bibliografia por correio eletrdni-
co. Ao Depto. de Zoologia e Genética/
UFPEL por ter me cedido a licenca e o
recurso necessarios para me dedicar a
este trabalho. A meus filhos, Verdnica
e Frederico, pois sdo meu “porto segu-
ro”, onde eu encontro paz, harmonia e
energia para seguir trabalhando - a dis-
tancia que nos separa € fisica, pois nos-
sos coragdes estdo mais proximos do
que pensamos!

Referéncias

ANDREWS, R.C. 1921. A remarkable case of
external hindlimb in a humpback whale. Am. Mus.
Nowv., 9:1-6.

ARNASON, U. e WIDEGREN, B. 1986. Pinni-
ped phylogeny enlightened by molecular hybri-
dizations using highly repetitive DNA. Mol. Biol.
Evol., 3(4):356-365.

BEJDER, L. e HALL, B.K 2002. Limbs in wha-
les and limblessness in other vertebrates: mecha-
nisms of evolutionary and developmental trans-
formation and loss. Evo. Dev., 4(6):445-458.
BERG, A.B. van DEN. 1983. Atavism in starling
and other Palearctic birds. Dutch Birding,
5(1):26-27.

BERTA, A. e DEMERE, T.A. 1986. Callorhinus
gilmorei n. sp., (Carnivora, Otariidae) from the
San Diego Formation (Blancan) and its implica-
tions for otariid phylogeny. Trans. San Diego Soc.
Nat. Hist., 21(7):111-126.

BERTA, A. e WYSS, A 1994. Pinniped Phylo-
geny. In: A. BERTA e TA. DEMERE (eds.),

‘ ART03_Drehmer.pmd 82

*

Contributions in marine mammal paleontology
honoring Frank C. Whitmore, Jr. Proc. San Die-
go Soc. Nat. Hist., 29:33-56.

BULL, J.J. e CHARNOYV, E.L. 1985. On irre-
versible evolution. Evolution, 39(5):1149-1155.
COATES, M.I. e CLACK. J.A. 1990. Polydac-
tyly in the earliest known tetrapod limbs. Natu-
re, 347:66-69.

DARWIN, C.R. 1985. Origem das espécies. Ita-
tiaia, 366 p.

DREHMER, C.J. 2000. Pinnipedia Illiger, 1811:
uma abordagem histdrica sobre classificacao,
evolucdo e paleontologia. Acta Geol. Leopold.,
XXIII(50):91-105.

DREHMER, C.J.; FABIAN, M.E. ¢ MENE-
GHETI, J.0. 2004. Dental anomalies in the
Atlantic population of South American sea lion,
Otaria byronia (Pinnipedia, Otariidae): evoluti-
onary implications and ecological approach.
LAJAM, 3(1):7-18.

FUTUYMA, D.J. 1997. Biologia Evolutiva. 2* ed.,
Sociedade Brasileira de Genética, xiv + 631 p.
GATESY, J.; AMATO, G.; NOVELL, M.; DE-
SALLE, R. e HAYASHI, C. 2003. Combined
Support for Wholesale Taxic Atavism in Ga-
vialine Crocodylians. Syst. Biol., 52(3):403-
422.

GAUTHIER, J.; KLUGE, A.J.¢e ROWE, T. 1988.
Amniote phylogeny and the importance of the
fossils. Cladistics, 4:105-209.

GEHRING, W.J. 2001. The genetic control of eye
development and its implications for the evoluti-
on of the various eye-types. Zoology, 104:171-183.
GERHART, J. ¢ KIRSCHNER, M. 1997. Ce-
lls, Embryos and Evolution. Malden, Blackwe-
11 Science.

GILBERT, S.F. 2000. Developmental Biology. 6
ed., Sunderland, Sinauer Associates, 749 p.
GINGERICH, P.D.; HAQ, M.; ZALMOUT, L.S ;
KHAN, LH. e MALKANI, M.S. 2001. Origin
of whales from early artiodactyls: hands and feet
of Eocene Protocetida from Pakistan. Science,
293:2239-2243.

GOCHFELD, M; BUCKLEY, P.A. e BUCK-
LEY, FG. 1982. Plumage ‘atavism’ in a black-
crowned night heron Nycticorax nycticorax. Bull.
Brit. Orn. CL., 102(3): 92-94.
GOLDSCHMIDT, R. 1943. La base material de
la evolucion. Espasa-Calpe, 364 p.

GOULD, S.J. 1970. Dollo on Dollo’s Law: Irre-
versibility and the status of evolutionary laws. J.
Hist. Biol., 3:189-212.

GOULD, S.J. 1982. A galinha e seus dentes. Paz
e Terra, 404 p.

GOULD, S.J. 1993. Dedo mindinho e seus vizi-
nhos. Companhia das Letras, 492 p.

GOULD, S.J. 1997. Dinossauro no Palheiro.
Companhia das Letras, 567 p.

GOULD, S.J. 2001. Lance de dados — A idéia de
Evolugao de Platdo a Darwin. Record, 332 p.
GREENE, H.W. e CUNDALL, D. 2000. Lim-
bless tetrapods and snakes with legs. Science,
287: 1939-1941.

HALL, B.K. 1984. Developmental mechanisms
underlying the formation of atavisms. Biol. Rev.

Volume 1 number 2 september - december 2006

[T T 11 ||

Camb. Philos. Soc., 59:89-124.

HALL, B.K. 2003. Descent with modification: the
unity underlying homology and homoplasy as seen
through an analysis of development and evoluti-
on. Biol. Rev. Camb. Philos. Soc., 78:409-433.
HAMPE, A. 1960. La compétition entre les elé-
ments osseux du zeugopode de Poulet. J. Em-
bryol. Exp. Morphol., 8:241-245.

JONG, W.W. de. 1986. Protein sequence eviden-
ce for the monophyly of the carnivore families
Procyonidae and Mustelidae. Mol. Biol. Evol.,
3:276-281.

KOLLAR, E.J. e FISHER, C. 1980. Tooth in-
duction in chick epithelium: expression of qui-
escent genes for enamel synthesis. Science,
207:993-995.

LEE, M.S.Y. e SHINE, R. 1998. Reptilian Vivipa-
rity and Dollo’s law. Evolution, 52(2):1441-1450.
LEVINTON, J.S. 1986. Developmental cons-
traints and evolutionary saltations: a discussion and
critique. In: J.P. GUSTAFSON; GL. STEBBINS
e FJ. AYALA (eds.), Genetics, development and
evolution. New York, Plenum, p. 253-288.
LINE, S.R.P. 2003. Variation of tooth number in
mammalian dentition: connecting genetics, deve-
lopment, and evolution. Evol. Dev., 5(3):295-304.
LUSSEAU, D. 2003. The emergence of cetace-
ans: phylogenetic analysis of male social beha-
vior supports the Cetardiodactyla clade. J. Evol.
Biol., 16:531-535.

MACBETH, N. 1980. Reflections on Irreversi-
bility. Syst. Zool., 29(4):402-404.

Mc CUNE, A.R. 1990. Evolutionary novelty and
atavism in the Semionotus complex: relaxed se-
lection during colonization of an expanding lake.
Evolution, 44:71-85.

Mc NAMARA, K.J. 1986. A guide to the nomen-
clature of heterocrony. J. Paleont., 60(1):4-13.
MARSHALL, C.R.; RAFF, E.C. e RAFF, R.A.
1994. Dollo’s Law and the death and resurrecti-
on of genes. Proc. Natl Acad. Sci. U.S.A.,
91:12283-12287.

RACHOOTIN, S. e THOMSON, K.S. 1981.
Epigenetics, paleontology and evolution. In:
G.GE. SCUDDER e J.L. REVEAL (eds.), Pro-
ceedings of the Second International Congress
of Systematics and Evolutionary Biology. Pitts-
burgh, Hunt Institute for Botanical Documenta-
tion/Carnegie-Mellon University, p. 181-194.
RAIKOW, R.J. 1975. The evolutionary reappe-
arance of ancestral muscles as developmental
anomalies in two species of birds. Condor,
77:514-517.

RAIKOW, R. J.; BORECKY, S.R. e BERMAN,
S.L. 1979. The evolutionary re-establishment of
a lost ancestral muscle in the bowbird assembla-
ge. Condor, 81:203-206.

RIEDL, R. 1977. A Systems-Analytical Approa-
ch to Macro-evolutionary Phenomena. Q. Rev.
Biol., 52(4):351-370.

REILLY, S.M. e LAUDER, G.V. 1988. Atavis-
ms and the homology of hyobranchial elements
in lower vertebrates. J. Morphol., 195:237-246.
RUTHERFORD, S.L. e LINDQUIST, S. 1998.
Hsp90 as a capacitor for morphological evoluti-

$ 15/12/2006, 08:44



| NN T 1

on. Nature, 396:336-342.

SERAVIN, L.N. 2001. The principle of counter-
directional morphological evolution and its sig-
nificance for construction the megasystems of
protests and other eukaryotes. Protistology,
2(1):6-14.

SHUBIN, N.; WAKE, D.B. e CRAWFORD, A J.
1995. Morphological variation in the limbs of
Taricha granulosa (Caudata: Salamandridae):
Evolutionary and phylogenetic implications.
Evolution, 49:874-884.

SIMBERLOFF, D.S. 1987. A Funny Thing Ha-
ppened on the Way to the Taxidermist. Nat. Hist.
Mag., 8:50-55.

SIMPSON, G.G. 1953. The major features of
evolution. Columbia University Press.
STIASSNY, M.L.J. 1991. Phylogenetic intrare-
lationships of the family Cichlidae: an overvi-
ew. In: M.H.A. KEENLEYSIDE (ed.), Cichlid
fishes. Behaviour, ecology and evolution. Chap-
man & Hall, p. 1-35.

STIASSNY, M.L.J. 1992. Atavisms, phylogene-
tic character reversals, and the origin of evoluti-
onary novelties. Neth. J. Zool., 42:260-276.
STIASSNY, M.L.J. 2002. Atavisms. In: B.K.
HALL e W.M. OLSEN (eds.), Key Concepts and
Approaches in Evolutionary Developmental Bi-
ology. Harvard University Press, p. 10-14.
SZALAY, F. 1969. The Hapalodectinae and a
phylogeny of the Mesonychidae (Mammalia,
Condylarthra). Am. Mus. Novit., 2361:1-26.
TEDFORD, R.H. 1976. Relationships of Pin-
nipeds to other Carnivores (Mammalia). Syst.
Zool., 25(4):363-374.

THEWISSEN, J.GM. e BAJPAL S. 2001. Wha-
le origins as a poster child for macroevolution.
BioScience, 51:1037-1049.

WADDINGTON, C.H. 1975. The evolution of
an evolutionist. Cornell University, xii + 328 p.
WEDERLIN, L. 1987. Supernumerary teeth in
Lynx lynx and the irreversibility of evolution. J.
Zool., 211:259-266.

WOLPERT, L.; BEDDINGTON, R.; BRO-
CKES, J.; JESSEL, T.; LAWRENCE, P. ¢
MEYEROWITZ, E. 1998. Principles of Deve-
lopment. Oxford, Current Biology Ltd., 484 p.
WRIGHT, S. 1934a. An analysis of variability
in number of digits in an inbred strain of guinea
pigs. Genetics, 19:506-536.

WRIGHT, S. 1934b. The results of crosses be-
tween inbred strains of guinea pigs, differing in
number of digits. Genetics, 19:537-551.
WRIGHT, S. 1935. Amutation of the guinea pig,
tending to restore the pentadactyl foot when he-
terozygous, producing a monstrosity when ho-
mozygous. Genetics, 20:84-107.

WYSS, AR. 1988. On “retrogression” in the
evolution of the Phocinae and phylogenetic affi-
nities of the Monk seals. Am. Mus. Novitates,
2924:1-38.

Submitted on: 2006/05/17
Accepted on: 2006/09/11

‘ ARTO03_Drehmer.pmd 83

3

Uma revisdo dos atavismos em vertebrados

Neotropical Biology and Conservation

15/12/2006, 08:44

83




<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (U.S. Web Coated \050SWOP\051 v2)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.2
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJDFFile false
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterColorImages true
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterGrayImages true
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile (None)
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /Description <<
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000500044004600206587686353ef901a8fc7684c976262535370673a548c002000700072006f006f00660065007200208fdb884c9ad88d2891cf62535370300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef653ef5728684c9762537088686a5f548c002000700072006f006f00660065007200204e0a73725f979ad854c18cea7684521753706548679c300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /DAN <>
    /DEU <>
    /ESP <>
    /FRA <>
    /ITA <>
    /JPN <>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020b370c2a4d06cd0d10020d504b9b0d1300020bc0f0020ad50c815ae30c5d0c11c0020ace0d488c9c8b85c0020c778c1c4d560002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken voor kwaliteitsafdrukken op desktopprinters en proofers. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /PTB <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents for quality printing on desktop printers and proofers.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)
  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure true
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles true
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [612.000 792.000]
>> setpagedevice


