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RESUMO

A investiga¢do de um dominio amplo da realidade, como a evolucdo dos
seres vivos, pode dar origem a diferentes “teorias”, cada uma consoante
com uma particular perspectiva que se considere. Para que se proceda a
uma analise detalhada dos pressupostos e conceitos que baseiam uma
determinada visdo, o método axiomatico parece ser a melhor das opg¢des.
Neste artigo, sdo discutidas algumas teorias da biologia evolutiva de um
ponto de vista axiomatico, mostrando-se de que forma se pode apresentar
um “predicado de Suppes” para a teoria sintética da evolucdo, como
detalhado em outro local (MAGALHAES e KRAUSE, 2001). Esta
formulacdo ¢ utilizada, dentre outras coisas, para se discutir a nogdo de
aptiddo darwiniana, bem como para explorar as relagdes entre a teoria
darwiniana da selecdo natural e a genética de populacdes.
Palavras-chave: filosofia da biologia; epistemologia da biologia; teoria
da evolugao.

THEORIES AND MODELS IN POPULATION GENETICS:
AN EXAMPLE OF THE USE OF THE AXIOMATIC
METHOD IN BIOLOGY

The investigation of a wide field of knowledge, as evolution of living beings,
may originate different “theories”, each one acting as a particular
perspective we have about the domain. In order to proceed a philosophical
analysis of the underlying assumptions of a particular view, it seems that
the use of the axiomatic method is still the better way. Here, we discuss
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some theories of evolutionary biology from an axiomatic point of view, by
means of a Suppes predicate for the synthetic theory of evolution, already
detailed in MAGALHAES and KRAUSE (2001). This formulation is here
used, among other things, to deal with the concept of Darwinian fitness, so
as to explore the relationships between Darwinian theory and population
genetics.

Key words: philosophy of biology; epistemology of biology; evolutionary
theory.

INTRODUCAO

O campo do conhecimento que, usualmente, denomina-se feoria da
evolugdo, tal como aparece nos livros académicos, ¢ um vasto dominio do
conhecimento que tem multiplas facetas, envolvendo um conjunto vasto de
preceitos, explicagdes etc., que tratamos pelo que comumente chamamos de
“teorias”, as quais sumarizam os diferentes modos, ou perspectivas, pelos quais
nos aproximamos desse dominio. Essas “teorias” tém em comum o seu objeto:
as transformagdes dos seres vivos ao longo do tempo. As diferentes disciplinas
evolutivas, como genética de populacdes, ecologia tedrica, sistematica,
biogeografia, morfologia ¢ embriologia comparadas, compreendem exemplos
do que podemos chamar de teorias, no sentido acima, e abordam essas
transformagoes a partir de diferentes pontos de vista, métodos e objetivos.
Cada uma delas, por sua vez, comporta, ou supde, diversas outras “teorias”,
algumas de grande generalidade, outras mais especificas. Esses construtos,
por sua vez, valem-se de recursos teoricos, que sdo utilizados para se investigar
sistemas bioldgicos, tomados eles proprios como modelos (no sentido informal)
da teoria considerada. Assim, para efeitos de maior precisdo terminoldgica,
talvez seja melhor dizer que as aproximagdes informais, feitas na linguagem
usual, eventualmente suplementada com conceitos especificos da matematica,
da fisica, da quimica e da biologia (¢ eventualmente de outras areas), devam
ser qualificadas como fteorias informais (alguns preferem dizer prototeorias
ou quase-teorias). As teorias propriamente ditas seriam as versdes axiomaticas
(ou formalizadas) desses construtos, nas quais se pode indicar de forma precisa
quais sdo seus conceitos primitivos (se ha algum), sua linguagem, sua logica
subjacente (se ha uma), e assim por diante. No entanto, devido ao uso comum
desses termos, continuaremos a chamar de feoria indistintamente a versdo
informal de um determinado campo do conhecimento, bem como a sua (na
verdade, a uma de suas) abordagens axiomaticas ou formais. O contexto ¢ o

| 270 Episteme, Porto Alegre, v. 11, n. 24, p. 269-291, jul./dez. 2006. |

‘ Episteme 24.pmd 270 27/9/2007, 12:02



bom senso permitirdo que o leitor faca a devida distingdo, de forma que ndo
precisamos discorrer mais sobre questdes de terminologia.

Admitindo entdo que temos uma teoria de certo dominio, como saber se
algo ¢ de fato um “modelo” dessa teoria? Como investigar as relagdes entre
diferentes teorias, ou entre seus modelos, de modo a compreender a estrutura
do pensamento evolutivo como um todo? Isso nos leva a considerar o sentido
das palavras “teoria” e “modelo”, tal como empregadas acima.

O estudo de um campo do conhecimento como o acima exemplificado,
vasto e com contornos nao bem definidos, admite entao diferentes abordagens,
podendo ser visto de diferentes perspectivas. Como resultado disso, dependendo
dos pressupostos assumidos pelo cientista na elaboracdo de suas “teorias”, e
dependendo do que focalize, ndo se descarta que possam ocorrer elaboracgdes
tedricas as mais diversas acerca de certo dominio, que em particular podem
estar baseadas em pressupostos bem diversos. Assim, pelo menos em principio,
pode-se supor que tais “teorias” de um determinado dominio do conhecimento
podem ser até mesmo incompativeis entre si, ou pelo menos serem de dificil
integragdo. Um exemplo disto ¢ a dificuldade de compreender as relagdes
entre a genética cldssica e a genética molecular, que tratam, por assim dizer,
do mesmo assunto sob dticas (ou “perspectivas”, no sentido em que estamos
pretendendo empregar esse termo)! distintas. Diversas tentativas, por parte de
filésofos da ciéncia, de proceder a redugao teodrica entre elas ndo resultaram
em avangos significativos. Isto, no entanto ndao impede que conceitos de ambas
sejam utilizados indistintamente no contexto informal, uma vez que a questao
da reducdo de uma teoria a outra sempre envolve uma série de fatores, como
por exemplo: a necessidade das teorias estarem formuladas adequadamente
(digamos, axiomatizadas), e que se especifique precisamente o que quer dizer
“reducdo”, dentre outras coisas. Talvez essa “reducao” seja meramente uma
utopia, e devamos aceitar uma visdo pluralista da ciéncia, como por exemplo,
a de que um campo vasto do conhecimento, como a evolugdo, admite varias
abordagens que ndo necessariamente precisam ser compatibilizadas. Esse
ponto, no entanto, ndo sera explorado neste artigo (ver COSTA et al., a aparecer,
inclusive para fixacdo da terminologia).

Por questdoes como essas € que a informalidade torna-se algo bastante
caracteristico das disciplinas das ciéncias empiricas; alguém que pretendesse
raciocinar de modo rigoroso, procurando encadear raciocinios, procurando
defini¢des precisas dos conceitos a serem utilizados etc., e que pela primeira

' Tomado de Ortega y Gasset, ainda que ele empregue o termo de modo distinto: “o ser definitivo
do mundo ndo ¢ matéria nem alma, ndo ¢ coisa alguma determinada, mas uma perspectiva”
(citado por MARIAS, Julian. Historia da filosofia. Sdo Paulo: Martins Fontes, 2004, p. 501).
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vez tivesse contato com textos de biologia, ficaria espantado tanto com a riqueza
empirica dessa area quanto com a quantidade de contradi¢des, lacunas e
imprecisdes que encontraria na apresentacdo usual das suas teorias. Como
dito, esse quadro ndo é uma caracteristica exclusiva da biologia, sendo o que
normalmente se observa nos mais diversos ramos das ciéncias empiricas e
humanas.

As teorias das ciéncias naturais sdo via de regra formuladas originalmente
de modo informal, em grande medida a partir da infui¢do dos cientistas, além
de suas experiéncias e conhecimentos anteriores, isto ¢, do modo como eles
concebem a natureza e o proprio trabalho cientifico. O objetivo principal parece
ser, pelo menos em principio, o de resolver problemas, completar lacunas e
explorar novos horizontes, visando a ampliar as fronteiras do conhecimento.
Dito, de modo simplificado, bastaria que as teorias funcionassem, dentro dos
limites para os quais foram propostas. A preocupagdo com o rigor formal
raramente ¢ importante na etapa de “desbravamento”, e talvez seja mesmo
desaconselhavel, exceto se estiver confinado a certas areas da matematica ou
da logica.

Em um outro pélo, igualmente importante, esta o trabalho metatedrico,
isto ¢, na analise das proprias teorias. Nao estamos falando, entretanto, do
campo tipicamente filos6fico de consideragdes metafisicas gerais acerca do
conhecimento cientifico. Trata-se aqui da investigagdo das bases conceituais,
logicas e metodologicas em que se assentam teorias cientificas particulares,
inclusive teorias da biologia. Esse ¢ um campo de interesse tanto do filésofo
quanto do cientista tedrico, podendo eventualmente apresentar conseqiiéncias
importantes para a atividade experimental. Isto pode ocorrer quando o proprio
avanco do conhecimento faz com que aumente a confusido conceitual, levando
alguns tedricos a proporem novas formas de organizar este conhecimento.

Esta investigagdo nos remete a questoes filosoficas sobre a concepgdo
de ciéncia que adotamos e a questdes metodoldgicas acerca do modo como
iremos conduzir o estudo das teorias que tomamos por objeto. Responder a
pergunta “O que ¢ a teoria evolutiva hoje?” ndo ¢ tarefa simples, pois depende
de escolhas. Diferentes autores podem apresentar as mais diversas abordagens
(ou perspectivas) ao problema, que fica assim eivado de subjetividade.

Neste artigo, iremos examinar alguns aspectos metateoricos acerca da
genética de populacdes, em particular sua relagdo com a teoria darwiniana da
selecdo natural, com a finica pretensdo de apontar como a analise logica e
estrutural pode contribuir para o esclarecimento de alguns dos conceitos e
métodos utilizados pelos cientistas da area, em particular o conceito de “aptiddo
darwiniana” (fitness). Desse modo, nossa contribuicao visa a auxiliar a entender
em que medida o método axiomatico pode ser util mesmo para o cientista
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“aplicado ”. Antes, porém, é conveniente situarmos nossa abordagem dentro
do amplo campo da filosofia da ciéncia.

DUAS CONCEPCOES ACERCA DA AXIOMATIZACAO
DAS TEORIAS CIENTIFICAS

Segundo a visdo tradicional das teorias da ciéncia, também chamada
concepeao herdada (received view), uma teoria €, falando por alto, um calculo
axiomatico ao qual ¢ dada uma interpretacdo observacional parcial por meio
das chamadas regras de correspondéncia, ou seja, uma teoria ¢ uma entidade
l6gico-lingiiistica.? Se fossemos explicitar a ldgica subjacente a uma dada teoria
sob esta Otica, via de regra ela seria a l6gica usual de primeira ordem (SUPPES,
1977).

A maioria dos filésofos da ciéncia ndo aceita mais a concepgao esbocada
acima por razdes que vao desde as limitagdes que estabelece em face da restricdo
desejada de se ficar unicamente em nivel de logica de primeira ordem, quando
a maioria das teorias cientificas requer mais do que isso, seja simplesmente
porque outras e melhores alternativas surgiram (cf. SUPPES, 1977). Isto se
aplica em particular a distingdo apregoada pela Received View entre termos
teoricos e termos observacionais, que parece nao ter mais sentido hoje em
dia, assim como a grande dificuldade que hd em se precisar, no sentido da
moderna teoria dos modelos, em que consistem as essenciais “regras de
correspondéncia”. Como foi salientado por Suppes (1967), essas regras nao
estabelecem semantica sensata (do ponto de vista da teoria dos modelos) para
o formalismo criado.

Segundo Suppes (1975) e outros, a questdo fica mais bem colocada
quando se pensa ndo em termos da descri¢do sintatica das teorias, mas em
termos de seus modelos. Dito de modo breve, uma teoria € entdo identificada
com a classe de seus modelos.

Na concepgao tradicional, para reconhecermos se algo ¢ modelo de uma
teoria cientifica, tal teoria deve primeiramente receber uma formulagdo logico-
lingiiistica particular. Nesse caso, um modelo ¢ um conjunto de objetos e
relagdes que satisfaz os axiomas de tal teoria. Ainda de acordo com Suppes
(1975), esta abordagem ndo ¢ pratica e nem suficiente para caracterizacao das
teorias cientificas contemporaneas, as quais seriam dindmicas e complexas

2 Uma excelente exposi¢do dessa abordagem encontra-se em Suppes, 1977. Ver também da
COSTA e FRENCH, 2003, Cap. 2.
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demais para serem formalizadas de acordo com regras tdo estritas. Observe-se
que no contexto cientifico informal, o termo modelo ¢ utilizado para designar
arepresentagao de um sistema por outro, supostamente similar. Isto €, o conceito
¢ utilizado de modo muito menos rigoroso, necessitando-se, portanto, métodos
apropriados, tanto para caracterizar uma classe de modelos (isto é, a propria
teoria) quanto para saber se um sistema qualquer pertence ou ndo a tal classe
(isto &, se € modelo da teoria em questao).

A énfase na nocdo de modelo caracteriza a concepgdo semdntica das
teorias cientificas. Essa vertente filosofica, de grande importancia na filosofia
da ciéncia atual, comporta diversas abordagens quanto aos procedimentos para
caracterizar a classe de modelos a que se refere uma teoria particular, como a
vertente devida a Van Fraassen (1980).

A concepgdo semantica também permite a investigacdo de relagdes
intertedricas. Sejam essas relacdes do tipo redugdo, substituicdo ou outras,
sdo relagdes entre classes de modelos, sendo passiveis de serem estudadas
objetivamente, desde que estas classes de modelos estejam bem caracterizadas,
0 que se pode fazer por meio da explicitacdo do seu “predicado de Suppes ”,
que grosso modo trata-se de uma formula da linguagem da teoria de conjuntos
que resume a contraparte axiomatica da teoria considerada (para uma
introducgdo, ver KRAUSE, 2002, ver também da COSTA, 1999 e, para mais
detalhes, da COSTA ¢ FRENCH, 2003).

Como exemplo de teoria axiomatizada desta maneira, pensemos na
“teoria da paternidade humana ” (SUPPES, 1977). A teoria fundamenta-se sobre
a hipotese de que hd um conjunto S cujos elementos sdo chamados de seres
humanos, um subconjunto ¥ de S, dos seres humanos vivos no momento, de
um subconjunto H de S dos seres humanos masculinos e uma relagao binaria P
de paternidade, isto é, escrevemos xPy para dizer que x € pai de y. Temos,
entdo, a seguinte definigdo:

Definicao: Uma estrutura U=<S, ¥V, H, P> éuma estrutura de paternidade
humana se e somente se, para cada x, y, z em S, as seguintes condi¢des sejam
satisfeitas:

Axioma 1. Se xPy, entdo ndo se tem yPx.

Axioma 2. Se x pertence a V, entdo hd um unico y tal que y pertence a H
e yPx.

Axioma 3. Se x pertence a V, entdo ha um Unico z tal que z ndo pertence
aHeczPx.

O “predicado de Suppes” correspondente pode ser assim escrito
informalmente (no entanto, a férmula correspondente na linguagem da teoria
de conjuntos pode ser facilmente explicitada), onde A denota a conjungdo, e
as variaveis x, y e z percorrem S:
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U(X) <> ASFVAHAP(X =<S, V, H, P> A S é um conjunto ndo vazio A V'
¢ um sub-conjunto de S A H é um sub-conjunto de S A P é uma relacdo
binaria sobre S A VxVyVz (se xPy, entdo ndo se tem yPx A se x pertence a V,
entdo ha um Unico y tal que y pertence a H e yPx A se x pertence a V, entdo ha
um Unico z tal que z ndo pertence a H e zPx)).

Os X que satisfazem o predicado U sdo as possiveis realizacdes (modelos)
da teoria. Assim, dar o predicado U corresponde a caracterizar o que seriam os
“modelos ” da teoria da paternidade humana (as estruturas que verificam U).

As vantagens dessa abordagem, bem como de algumas de suas variantes,
tém sido bastante propagadas (ver DA COSTA e FRENCH, 2003), mas ndo
iremos discutir em maior profundidade os detalhes desse assunto. Basta-nos
salientar que alguns esforcos de se estudar sob este prisma as teorias biologicas
tém sido feitos, por exemplo, em Lloyd (1984; 1988; 1994), Thompson (1983;
1987) entre outros, que seguem a variante devida a van Fraassen. De outro
lado, ha os trabalhos da escola estruturalista, da qual ndo nos ocuparemos
aqui apesar de sua importancia na investigacdo das relagdes historicas e
intertedricas (um panorama atual sobre o assunto pode ser encontrado em DIEZ
e LORENZANO, 2002). Salientamos apenas que a concep¢do semantica
inspirou também o sistema apresentado pelos autores deste artigo
(MAGALHAES e KRAUSE, 2001) para a teoria sintética da evolugo.

GENETICA E SELECAO NATURAL

A teoria da sele¢do natural de Darwin e Wallace® forneceu, entre outras
coisas, uma explicagdo para as transformacdes dos seres vivos ao longo do
tempo e para a origem das adaptacdes bioldgicas. Essa teoria é reconhecida-
mente uma das principais fontes do moderno pensamento biolégico. Sua acei-
tacdo, entretanto, foi problematica. Ao final do século XIX, a evolugdo dos
seres vivos ja era aceita pela maioria dos cientistas. A teoria da sele¢do natu-
ral, entretanto, era apenas uma das varias explicagdes existentes para o pro-
cesso evolutivo, sendo que por volta de 1900, existiam varias teorias alterna-
tivas (ver, p. ex., BOWLER, 1985), o que exemplifica o perspectivismo, no
sentido em que estamos usando esta palavra.

3 Como ¢é bem conhecido, a teoria da selegdo natural apareceu oficialmente em 1858
(comunicagdo conjunta de Darwin e Wallace); e a primeira edi¢do do livro “A origem das
espécies”, de Darwin, em 1859.
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Um conceito-chave nessa teoria ¢ o conceito de aptiddo (fitness), que
pode ser caracterizado como uma propriedade do organismo que determinaria
as suas chances de sobrevivéncia e reprodugdo. Essa propriedade seria
resultante do conjunto de caracteristicas bioldgicas do organismo e das
caracteristicas do ambiente em que vive. Para que a teoria funcione, entre
outras coisas, as caracteristicas do organismo que determinam a sua aptiddo
deveriam ser hereditarias, ao menos parcialmente. Resumindo: para que ocorra
um processo evolutivo por selecdo natural, é necessario que exista variagdo
fenotipica, que esta variagao seja hereditaria e que algumas formas sejam mais
eficientes que outras em termos de sobrevivéncia e reproducdo em um dado
ambiente.

Uma vez que a aptiddo darwiniana de um organismo s6 ¢ conhecida a
posteriori, apds esse organismo ter sobrevivido e reproduzido, existiria certa
circularidade no raciocinio. Assim, o principio da selecdo natural ndo teria
grande poder explicativo, ou de previsdo, e ndo seria, portanto, uma genuina
lei cientifica.* Essa tem sido uma das principais criticas ao paradigma
darwiniano desde o século XIX, e ainda causa polémica (cf. p. ex. CHAUVIN,
1997).

Darwin ndo apresentou uma teoria da heranca em “A Origem das
Espécies”, mas fez isto em uma obra posterior: “A varia¢ao de animais e plantas
sob domesticagdo” (cf. CASTANEDA, 1992). Esta teoria nio resistiu as
evidéncias empiricas. Embora o processo da selecdo natural possa funcionar
mesmo sem uma teoria especifica de heranca (WILLIAMS, 1970), essa lacuna
foi um dos varios motivos que tornaram problematica a aceitagdo da teoria da
selecdo natural.

No inicio do século XX, os primeiros geneticistas demoraram a aderir
ao paradigma evolutivo e, quando o fizeram, criaram uma nova teoria. O
desenvolvimento da genética, especialmente da genética de populagdes, a
melhor compreensdo do mecanismo das mutagdes e os primeiros estudos sobre
a variabilidade presente nas populacdes, permitiram o desenvolvimento da
chamada “teoria sintética” ou “neodarwinismo” que viria a integrar também
os outros ramos da biologia. Essa teoria, com importantes modificagdes, ¢
ainda a visao predominante. Em genética de populagdes, entretanto, o conceito
de aptiddo passou a ser aplicado a gendtipos, em vez de organismos, gerando
uma série de questdes ainda mal compreendidas.

4 Esta critica aparece em um texto de 1957 de Popper, “A miséria do historicismo” (POPPER,
1980), embora o autor tenha reconsiderado a questdo posteriormente (POPPER, 1975).
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Para investigarmos a relag@o entre a genética e a selegdo natural, deve-
mos compreender claramente a relagdo entre a nogdo darwiniana de aptiddo
de organismos e a nogdo de aptiddo de genotipos (ou valor adaptativos de
genotipos). Para esse tipo de andlise, o0 método axiomatico presta-se exem-
plarmente. Abordaremos essa questdo a partir uma axiomatizagdo, na forma
de um predicado de Suppes, para a teoria em questdo (baseada em MAGA-
LHAES ¢ KRAUSE, 2001). Antes, porém, € necessaria uma palavra acerca do
importante trabalho de Williams (1970) sobre a axiomatizacao da teoria da
selecdo natural.

A ABORDAGEM AXIOMATICA DA
TEORIA DA SELECAO NATURAL

A apresentacao usual da teoria de Darwin, informal e intuitiva, por
mais aprofundada que seja, ndo permite uma apreciagdo clara e objetiva dos
problemas conceituais e metodoldgicos existentes. A analise l6gica pode
contribuir para o esclarecimento de tais questdes. O sistema axiomatico para a
teoria da selecdo natural de Darwin, proposto por Mary Williams em 1970
(WILLIAMS, 1970), ainda ¢ o esfor¢o mais conseqiiente nesse sentido (ver
comentarios em ROSEMBERG, 1985 e MOYA, 1989). Apesar de ndo se poder
afirmar que corresponda exatamente as idéias de Darwin, o trabalho facilita
uma apreciagdo dos pressupostos e conseqiiéncias da teoria darwiniana.

O sistema parte de quatro conceitos primitivos (ndo definidos no sistema)
e de sete axiomas (que regem o funcionamento dos conceitos primitivos). A
partir disso, a autora define os outros conceitos da teoria e deduz algumas das
suas conseqiiéncias. O sistema ¢ bastante complexo, e aqui faremos apenas
uma exposicdo breve e informal de seus principais elementos. Os conceitos
primitivos sdo:

1. entidade biologica — elementos de certo conjunto B que pode ser
interpretado (nos diferentes modelos da teoria) como o conjunto dos genes,
cromossomos, células, organismos, populacdes ou espécies;

2. arelagdo 7V —uma relagdo bindria sobre B. Intuitivamente, se x, e x,
sdo entidades biologicas, x, 7 x, significa que x, € pai ou mée (ancestral
imediato) de x,.

Por defini¢do, essa relacdo é generalizada para a relagdo de ances-
tralidade, permitindo falar em linha de descendéncia (e de ascendéncia) e em
numero de geragoes.
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Um conjunto de entidades biologicas e de seus descendentes, organizado
pelarelagdo 7, € por definicdo chamado c/a.> Um subcla é um cla que pertence
outro cla, isto € todos os seus elementos também pertencem a um cla maior
(do qual ¢ subcla). Todas as entidades biologicas podem pertencer a um ou
mais clds ou subclas. Na Figura 1 estdo ilustradas estas idéias: os circulos
representam entidades biologicas, as linhas indicam as relagdes de
ancestralidade entre elas (os ancestrais acima, os descendentes embaixo), as
diferentes tonalidades dos circulos indicam os subclas.

3. @ aptiddo (fitness) — Uma fungdo de B no conjunto dos nimeros
reais positivos. Intuitivamente, ¢ uma propriedade das entidades biologicas
que indica seu potencial para deixar descendente;

Observacao: o conceito de aptiddo ¢ estendido a clds e subclas.

4. subcld darwiniano — este € um conceito mais abstrato e portanto
dificil de apresentar de modo intuitivo. Falando por alto, um subcla darwiniano
denota um subcla que age como unidade com respeito a selecdo e pode ser
interpretado como uma popula¢do ou como uma espécie, por exemplo.

Considere um subcld C, de um subcld darwiniano C; se os elementos de
C, apresentam maior aptiddo em relagdo aos outros elementos de C, entdo C,
entrard em expansao relativa, podendo vir a se fixar em C (quando, a partir de
certa geragdo, todos os elementos de C também pertencerem a C). Na Figura
1 isso esta representado pelo predominio dos circulos escuros na ultima linha
(geracao).

Embora seja tomada como um conceito primitivo, Williams propde uma
definicdo operacional para aptiddo. A aptidao operacional de uma entidade
bioldgica poderia ser estimada a partir do nimero de descendentes produzidos
por cada ancestral daquela entidade, devidamente ponderado pelo nimero de
geragoes entre o ancestral e a entidade considerada (cf. WILLIAMS, 1970).

Assim como em Darwin, o sistema de Williams pressupde que a aptidao
¢ influenciada pela heranga mas ndo preconiza nenhuma teoria genética. Esse
fato tem sido visto ora como um defeito, ora como uma vantagem do sistema
(MOYA, 1989).

Diversos sistemas axiomaticos foram propostos para as teorias da
genética, mas ndo iremos rever esse assunto no presente contexto (para
indicagdes bibliograficas, veja-se ZANARDO e RIZZOTTI, 1986; RIZZOTTI
e ZANARDO, 1986; LORENZANO, 1998; 2002; MAGALHAES, 1998). A
fim de investigar a teoria sintética, foi necessario construir um novo sistema

° Esse termo também poderia ser traduzido livremente como /inhagem.
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integrando os conceitos de Williams com conceitos da genética (MAGALHAES
e KRAUSE, 2001). Esse sistema sera apresentado resumidamente a seguir.

TEORIA SINTETICA

Abaixo, estdo expostos alguns elementos de um “predicado de Suppes”
para a teoria sintética da evolugdo. Essa reconstrugdo logica de parte da teoria
informal foi apresentada originalmente em outro trabalho (MAGALHAES e
KRAUSE, 2001). O sistema foi desenvolvido a partir de sete conceitos
primitivos ¢ de nove axiomas. Alguns desses conceitos € axiomas correspondem
aos de Williams (1970) outros foram introduzidos para permitir operarmos
com elementos da genética. No presente artigo, o sistema mencionado é
utilizado como um case study para enfatizarmos o uso € importancia do método
axiomatico em biologia.

No que segue, iremos destacar apenas alguns aspectos do trabalho com
a finalidade de discutir os conceitos evolutivos de aptiddo e valor adaptativo,
assim como as relagdes entre a teoria de Darwin e a teoria genética. Desse
modo, o sistema esta sendo utilizado para investigar aspectos dos fundamentos
da teoria informal. Para detalhes, sugerimos a consulta ao artigo original.

Uma STE ¢ uma estrutura da forma STE = <B, G, =,=,_, 7 ,E, 0>,
onde:

1. B ¢ um conjunto finito cujos elementos sdo chamados entidades
bioldgicas,

2. G é um subconjunto ndo-vazio de B, cujos elementos sdo chamados
de genes;

3. = ¢é uma relagdo de equivaléncia sobre G (indistinguibilidade
genética);

4. =, (identidade de loco) € igualmente uma relagdo de equivaléncia
sobre G;

5.7 _denota, para cada nimero natural m ndo nulo, uma relagdo binaria
sobre B, de modo semelhante a relagdo 71 de Williams, porém generalizada
para m geragoes.

6. £ ¢ um conjunto ndo vazio cujos elementos sdo chamados fatores
ambientais;

7. @ € uma fungdo de B no conjunto dos reais positivos. Para cada x em
B, ¢(x) indica a aptiddo de x (este conceito ¢ semelhante ao de Williams).

Sédo sete os axiomas da teoria (por simplicidade, ndo mencionaremos os
correspondentes postulados que qualificam as relagdes indicadas nos itens 3 e
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4 como relagdes de equivaléncia). Os trés primeiros procuram captar as
propriedades intuitivas da reproducao.
Sendo x e y entidades bioldgicas e m e n nimeros naturais positivos:

Axioma 1: VxVm (=(x Ay, X))
Axioma 2: VxVyVmVn (x A,y = = (¥ Ay X))
Axioma 3: VxVyVzVmVn (X Any AY Mz —=>X Apin 2)

E facil perceber o sentido intuitivo desses axiomas: (Al) diz que
nenhuma entidade bioldgica € ancestral ou descendente de si propria (o que,
evidentemente, limita os possiveis modelos da teoria — isso obviamente poderia
ser modificado se olhdssemos a evolucdo de outra perspectiva); (A2) diz que
nenhuma entidade biologica € ancestral de algum de seus ancestrais; (A3)
também tem um sentido 6bvio, indicando a transitividade da relagdo de
ancestralidade, ilustrada aqui por um exemplo de interpretagado: “se Jodo ¢ pai
de Pedro e Pedro ¢ avd de José, entdo Jodo é bisavo de José”.

Axioma 4: VxVy (x € GAYE GAX=Y > X T0c )

Em palavras, genes indistinguiveis sempre pertencem ao mesmo loco.
Como a reciproca ndo ¢ postulada, genes pertencentes a um mesmo locus
podem ndo ser indistinguiveis. Isso permite definir e lidar com diversos
conceitos da genética cléssica, tais como alelo, mutacdo e gendtipo. Observe-
se que o conceito de indistinguibilidade genética, aplicado a genes, pode ser
estendido a genotipos.

A partir do conceito de gendtipo e considerando o conjunto E, dos fatores
ambientais, € possivel definir fendtipo, cromossomo e genoma, bem como
outras no¢des relacionadas, como certos conjuntos de genes, devidamente
caracterizados por propriedades adequadas.

Tudo isto permite definir o conceito de organismo, trata-se de uma
estrutura da forma o = (Go, E,F, R0>, e entdo € visto na teoria como uma
colecdo de genotipos, fatores ambientais, fenotipos e um conjunto R de relagdes
entre esses elementos (os sub-indices indicam relativizacdo ao particular
organismo considerado). O conjunto R indica a dificil nog¢do de estrutura do
organismo, uma vez que um organismo € muito mais que um conjunto de
genotipos, fatores ambientais e fenotipos.

Observe-se que esta defini¢ao de “organismo” apenas indica certa classe
de entidades da teoria, ou melhor, procura caracterizar uma classe de objetos
que apresentam certas propriedades de modo a funcionar como “organismos”
no interior da teoria. Obviamente, isto ndo d& conta de tudo o que nossa intuigao
diz que seja um organismo, € nem capta o conceito de organismo no contexto
tedrico de outras disciplinas biologicas, como a fisiologia por exemplo (ver
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discussdo em MAGALHAES e KRAUSE, 2001; ver também KRAUSE, 2002).
Para aproximar essas outras perspectivas, precisariamos modificar a axiomatica
(o que conseqiientemente alteraria a classe dos seus modelos — se supusermos
que a axiomatica resultante ndo € equivalente a dada).

Axioma 5: se O = {0y,..., 0,} € um conjunto de organismos, entdo O C B.

Este axioma simplesmente afirma que os organismos sdo entidades
bioldgicas, valendo para eles, portanto, os axiomas (1), (2) e (3).

As propriedades de reproducdo dos organismos podem ser estudadas
mediante as defini¢des de organismos hapldides e dipldides, gametas etc. Do
mesmo modo, introduz-se a nogdo de espécie, como sendo certos conjuntos
de organismos caracterizados pelos seus genomas. Observe que todas essas
defini¢des sdo obtidas a partir dos elementos primitivos da axiomatica ou de
outros conceitos definidos a partir deles (cf. MAGALHAES e KRAUSE, 2001).

Deve-se considerar neste momento que a maneira com que o sistema foi
construido, via predicado de Suppes, utilizou a teoria informal de conjuntos (fala-
mos em “relagdes ”, “fungdes ”, “niimeros naturais ”, etc.). Isso significa que toda
a matematica informal estd ao nosso dispor, o que alids caracteriza a vantagem do
que Suppes realizou, em contraposi¢ao a Received View, e permite introduzir con-
ceitos de outras teorias, tais como os axiomas da teoria de probabilidades. A partir
desses axiomas, e considerando certos grupos de organismos (diploides e de re-
producao cruzada), podemos, mediante a imposi¢ao de um axioma adicional, de-
duzir o principio mendeliano da segregagdo monofatorial (MAGALHAES e
KRAUSE, 2001). A partir dai, ¢ possivel reconstruir partes da genética cléssica.
Para o estudo de outras partes desta ciéncia, sera necessario introduzir outros ele-
mentos, por exemplo outro axioma especial que permita lidar com a nogdo de
“ligacdo” génica. Isto ainda nao foi feito por ndo ser necessario para os fins que
nos propomos, mas como o leitor pode notar, pode ser abordado da mesma manei-
ra que os desenvolvimentos anteriores.

Para integrarmos a teoria genética e a teoria da sele¢do natural, necessi-
tamos introduzir o conceito de c/d, definido de modo semelhante ao que fez
Williams (ver acima), e o conceito de ambiente externo, introduzido por defi-
ni¢do a partir dos elementos do conjunto E£. Intuitivamente, a definicdo de
ambiente externo diz que existem certos intervalos de nimeros reais associa-
dos a elementos do conjunto £, que indicam as condigdes do ambiente onde
“vivem” os organismos. Assim, um desses intervalos poderia representar a
temperatura, outro a umidade, outro a altitude, outro a pressao etc.

A nocdo de ambiente externo permite definir populagdo, que intuitiva-
mente sera um conjunto de organismos de mesma espécie que partilham um
ambiente comum.
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Ficura 1 — CLA E SUBCLAS.

Na Figura 1, os circulos seriam organismos € o ambiente externo esta
representado pelo grande retdngulo que os contém; apenas os “organismos”
representados em seu interior pertencem a populacdo. Para ndo tornar a figura
muito complexa, ndo foi representada a reproducdo sexuada, mas isto nao
muda a sua interpretagdo (ou a classe de seus modelos).

Axioma 6: assevera que para cada organismo o existe um nuimero real
e positivo ¢(o0), chamado aptiddo de o.

Este axioma € devidamente estendido a certos clas, e isto € representado
por ¢(C) (cf. MAGALHAES e KRAUSE, 2001).

Facilmente se pode construir uma colecdo de organismos que represente
uma populagdo onde todos os seus elementos pertengam a um cla (P < C).

No proximo axioma, P,. representa o conjunto dos elementos de P (como
acima, P C C), até a geragao k.

Axioma 7: Para cada populagdo P, existe um nimero natural K tal que
se |P,| > K, entdo ¢(P,, ) < ¢(P,), onde |P | € o cardinal de P,.

Isso indica que se o namero de individuos pertencentes a P, for maior
que K, entdo a aptiddo média da populacdo ira diminuir. Note-se que K
estabelece restri¢des ao crescimento do numero de individuos de uma populacao
em certo ambiente externo.
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Supondo que dentro do cla C temos dois subclas tais que C' € Ce C* =
C — (', entdo podemos tomar a unido dos elementos de C' e a unido dos
elementos de C*que pertencem a P,, chamando-os respectivamente de 4, € B,
(o uso dessas operagdes mostra claramente a vantagem de se usar a teoria de
conjuntos). Neste caso, temos:

[A| _ [ Al

Axioma 8: se ¢(C") > ¢(C?), entdo existe n, tal que: 1B, |B,. |
k k+n

Como decorréncia desse axioma, quando ¢(C") > ¢(C?), notamos que
estard aumentado a propor¢do de individuos pertencentes ao subcla C' em P, a
medida que passam as geragoes. Se esta diferenga persistir, havera uma geracao
em que todos os individuos de P pertencerdo a C' (como conseqiiéncia dos
axiomas 7 e 8). Esse € o tlltimo axioma que apresentaremos aqui e ¢ também a
principal contribuicao da teoria para a discuss@o que nos propomos a seguir,
pois permite relacionar os elementos da genética a teoria de Williams.

Intuitivamente, se C' e for um subcla de organismos formado a partir
dos genotipos que os compdem (isto &, composto pelos organismos que contém
um gendtipo de certa classe), e havendo diferenca entre o valor adaptativo dos
gendtipos desta classe e o dos gendtipos dos organismos de C?, entdo as
mudangas nas proporgdes de C' e C? irdo provocar alteragdes nas freqiiéncias
alélicas (e genotipicas) na geragdo seguinte.

E importante notar que em se tratando de populagdes de organismos
diploides e de reproducdo sexuada, o n do axioma 8 serd igual a um, isto
porque ocorrera segregacdo génica na gametogénese e formacdo de novos
genotipos na geragdo seguinte. Dizendo de outro modo, o cla formado por
individuos com certo gendtipo deve ser desconsiderado a partir da geragdo
t+1, quando os descendentes poderdo ter gendtipos diferentes da geracao
paterna. Desse modo, pode-se estimar a contribuicdo média dos individuos
que possuem tal genotipo para a formacgdo da proxima geracao da populagdo.
Considerando todos os genétipos possiveis de certo /locus, as freqiiéncias
genotipicas e alélicas da proxima geragao serdo determinadas, até certo ponto,
pelas aptidoes médias dos organismos de cada um dos tipos de gendtipo.

Observe-se também que ndo ha necessariamente uma relagdo de causa
e efeito, do gendtipo para o fendtipo, isto €, os gendtipos nao tém
necessariamente que ser responsaveis pela maior aptidao do subcld (embora
isto possa ocorrer); basta que haja uma associacao entre certos genotipos e os
organismos de C', na geragdo ¢, para que mudem as freqiiéncias genotipicas e
alélicas em ¢+1. O contrario, entretanto, devera ocorrer: se 0s organismos em
C' se diferenciam dos de C* quanto ao genotipo, entdo havera alteracao nas
freqliéncias alélicas na proxima geracdo, na condig¢do de que ¢(C") > ¢(C?).
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MODELOS E GENETICA DE POPULACOES

Iremos considerar agora uma interpretagao do sistema STE em termos
de genética de populagdes. Dito sem muito rigor, um modelo de uma axiomatica
como a acima ¢ uma estrutura conjuntista composta de conjuntos e de relagdes
que satisfazem os postulados dessa axiomatica, fornecendo a contraparte
semantica para a mesma (ver acima; ver também discussdo geral em KRAUSE,
2002). Em genética, o termo “modelo” é usado informalmente, como sendo
uma representacdo matematica de certos aspectos de um sistema bioldgico
real.®

Para construirmos os “modelos” matematicos da genética de popula-
¢oOes de nosso sistema, € necessario impormos algumas condigdes adicionais,
de modo a explorarmos o significado bioldgico pretendido (por exemplo, po-
demos introduzir convenientemente no sistema uma populagio de organismos
diploides, com reproducdo sexuada, etc.). Essas defini¢des adicionais impdem
novos axiomas e restricdes, que na verdade vao constituir novas teorias, de
campo de aplicagdo mais restrito, caso os conceitos novos ndo sejam meras
definigdes por abreviagdo dos conceitos ja presentes, o que ndo alteraria os
teoremas da teoria, nem seus modelos.

Seguindo esse percurso, ¢ possivel derivar a “lei” de Hardy e Weinberg,
como apontado em MAGALHAES e KRAUSE (2001). Essa lei, aplicavel a
populagdes de organismos diploides de reprodugdo sexuada, é de grande
importancia em genética de populagdes. Segundo a mesma, observadas certas
condi¢des, as freqiiéncias dos alelos e dos genotipos tendem a permanecer
constantes ¢ em equilibrio probabilistico ao longo das geragdes de uma
populagdo.

Um aspecto importante a ser considerado ¢é o fato de que as populagdes
reais sdo finitas e, portanto, a dindmica da transmissdo dos genes entre geragdes
¢ afetada por fendmenos estocasticos, gerando o que se costuma chamar de
“deriva genética” (definida informalmente como flutuagdes aleatdrias nas
freqiiéncias alélicas ao longo das gerag¢bes de uma populagido).’

Para uma analise mais detalhada, devemos considerar ainda todos os
demais fatores que influem na dindmica da variagdo bioldgica no interior das

¢ Apesar de sustentado por Suppes que todas as acepgOes usuais do termo “modelo ” reduzem-
se a uma s0, isso € discutivel. Ver SUPPES, 2002.

7 Convém lembrar que grande parte da variagdo genética observada nas popula¢des naturais
ocorre simplesmente pela acdo da mutag@o e da deriva genética, tendo pouca relagdo com a
selec¢@o natural. Esse fato, observado especialmente em nivel molecular, ¢ de grande importancia
na genética moderna.
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populagdes, isto ¢, todos os fatores bioldgicos ou ambientais que influem nos
tipos de cruzamentos, afastando-os da panmixia (uma das condi¢des do equi-
librio), e dos fatores que alteram as freqiiéncias dos alelos ao longo das gera-
¢Oes: mutacdo, migracao e selecdo natural (além da deriva genética). A com-
preensdo desses mecanismos e de seus efeitos requer a elaboragdo e uso de
teorias matematicas adicionais sofisticadas. Quando se consideram as agdes
simultineas ¢ interacdes entre esses fendomenos, essas teorias matematicas
podem adquirir um nivel muito grande de complexidade.

Ao que parece, entretanto, os modelos obtidos mesmo com a introdu-
¢do dessa sofistica¢do adicional obedecem aos axiomas mais gerais de STE, e
podem ser levados em conta no sistema, ainda que com o cuidado de sempre
considerarmos cada situacao particular. Por exemplo, se quisermos estudar os
efeitos de cruzamentos preferenciais sobre a composi¢ao genética da popula-
¢do, deveremos trabalhar com modelos que descrevam essa situagdo, de modo
a permitir a estimativa da sua influéncia sobre as freqiiéncias alélicas e
genotipicas. Isto pode ser feito introduzindo uma condigdo adicional (regras
de cruzamento). Obtém-se assim uma classe mais restrita de modelos da teo-
ria resultante (quanto mais conceitos e axiomas adotarmos, mais restri¢cdes
teremos na aplicagdo da teoria).

Pode-se afirmar, portanto, que mediante a introdugdo de novos conceitos
e axiomas, temos diversas teorias subordinadas a uma teoria de carater mais
amplo, desde que os modelos de uma destas teorias particulares também
obedecam aos pressupostos das teorias mais abrangentes (sejam sub-modelos
daqueles). Isto esta de acordo com a chamada “concep¢ao dinamica multinivel”
de TUOMI (1981), que vé a evolugdo como um conjunto de teorias e
“subteorias”, interconectados em diferentes niveis de abstracao, e é consoante
com o que se faz na teoria de modelos usual em légica.

Percebe-se claramente que o trabalho de axiomatizar e interpretar essas
diversas teorias, assim como o de caracterizar as relagdes entre elas, ¢ de
fundamental importancia para se investigar a estrutura do que se conhece por
“teoria evolutiva”.

O CONCEITO DE APTIDAO DARWINIANA E SUA
APLICACAO A ORGANISMOS E A GENOTIPOS

A aptiddo de um organismo é, como vimos, um valor numérico que
deve refletir seu potencial de sobrevivéncia e reproducdo. Considerando que a
sobrevivéncia e a reproducdo dependem: (i) das caracteristicas do organismo;
(i1) das caracteristicas dos outros organismos da populacdo; (iii) das
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caracteristicas do ambiente externo onde se encontra a populagdo, poder-se-ia
pensar que se tivéssemos uma completa descricdo das caracteristicas dos
organismos e de seu ambiente poderiamos chegar a aptidao de cada organismo.
Esse valor indicaria a probabilidade de esse organismo reproduzir-se em um
dado momento e seria obtido a partir de outras teorias mais “basicas”, isto €,
da fisica, da quimica, da fisiologia, etc., utilizadas para a descri¢do das
caracteristicas que influem nas chances de sobrevivéncia e reproducao (ver a
discussao em ROSEMBERG, 1985). Dessa forma, nao haveria necessidade da
introdugdo de “aptiddo” como conceito primitivo. Nesse caso, poderiamos
pensar que a teoria da sele¢ao natural (e grande parte da biologia) pudesse ser
“reduzida” a fisica e a quimica. Mesmo como aproximacao, entretanto, tais
estimativas de aptiddo, se possiveis, implicariam na obteng¢ao e manipulacao
de um volume de informagdes além de um limite razoavel.

Além disso, uma outra dificuldade faz pensar que tal redugdo ¢
impossivel, em principio. Isso porque, mesmo que tivéssemos uma descri¢cdo
de todas as caracteristicas de todos os organismos de uma populagao, e também
de todos os fatores do ambiente onde se encontram, ainda assim ndo haveria
como prever todas as interacdes possiveis entre esses elementos, de modo a
podermos definir aptiddo.?

Por outro lado, se definirmos aptidao a partir do desempenho reprodutivo
dos organismos, a teoria perde qualquer carater preditivo, caindo em um
raciocinio circular, como vimos anteriormente.

Uma alternativa seria definir a aptiddo a partir do desempenho
reprodutivo dos ancestrais do organismo considerado (como a defini¢cdo
operacional de WILLIAMS, 1970). Como veremos abaixo, devido aos
fenomenos relativos a segregacdo dos genes, em situagdes de reproducao
sexuada, este procedimento nao seria aplicavel. Mesmo nos casos de reproducao
clonal, a existéncia de mutagdes, formas alternativas de transferéncia gé€nica
entre organismos e, principalmente, as variagdes ambientais tornariam muito
grosseiras as estimativas baseadas nesta defini¢ao.

Devido a todas essas razdes, seguindo o exemplo de Williams (1970), o
conceito de aptidao foi introduzido como primitivo em nosso sistema.

Em genética de populagdes (teoria informal) estamos interessados nas
mudangas das freqiiéncias dos alelos (e de outros variantes genéticos). A
influéncia da sele¢ao pode ser abordada atribuindo-se um tipo de aptidao (ou

8 O problema que se coloca aqui é o do determinismo. A defini¢do exata de aptiddo a partir de
conceitos da fisica e da quimica, ao que parece, so seria possivel em um universo estritamente
determinista, o que ndo esta de acordo com as modernas concepgdes da fisica (PRIGOGINE e
STENGERS, 1997).
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valor adaptativo) aos gendtipos. Esse valor € indicado por w e pode ser estimado
em comparagdo com as aptidoes dos outros genotipos existentes em uma
populacdo. Usualmente, verifica-se a freqiiéncia do genotipo em duas ou mais
geragoes subseqiientes e calcula-se o parametro w com base na varia¢ao dessa
freqiiéncia. Esse pardmetro pode ser utilizado para previsdes da evolugdo da
populacao, entendendo-se por evolugdo as alteragdes das freqiiéncias dos alelos.
E importante notar que as equagdes que permitem essas previsdes pressupdem
um valor adaptativo constante dos genoétipos, isto €, pressupdem que o meio
ambiente ¢ relativamente estavel.’

Mesmo aceitando o pressuposto acima, dificilmente um sistema da
complexidade de uma populagdo biolégica pode ser completamente
deterministico. Ao contrario, ¢ de se esperar que fendmenos cadticos seja a
regra. De fato, diversos experimentos mostram que modelos deterministas
podem ser inaplicaveis em situagdes onde varios genes influam
simultaneamente sobre a evolucao de uma populacgdo. Os caracteres fenotipicos
dos organismos quase sempre dependem de genes de varios loci e o valor
adaptativo de um genoétipo de certo locus pode sofrer influéncia de genes de
outros /oci. Mesmo um sistema com apenas dois /oci, e dois alelos em cada
locus, pode gerar resultados imprevisiveis (cf. LEWONTIN, 1974).
Considerando o grande niimero de /oci e alelos existentes nas populagdes, e
também as variagdes ambientais, pode-se afirmar que mesmo que
conhecéssemos as freqiiéncias e as aptidoes relativas dos genoétipos de todos
os loci dos organismos de uma populagdo, a evolucao dessa populagdo ainda
seria indeterminada.

Em organismos de reproducdo sexuada, os gendtipos sdo formados e
desfeitos a cada geracao. A freqiiéncia de um gendtipo ndo depende apenas da
descendéncia dos organismos com aquele genotipo na geragdo anterior, mas
também da descendéncia dos organismos com gendtipos que podem formar o
genotipo considerado. Depende portanto das “leis” da genética. Em principio,
como apontamos acima, essas leis podem ser deduzidas em uma extensao de
STE, assumindo certos axiomas e restri¢gdes adicionais que podem ser
introduzidos sem dificuldade (ao que tudo indica). Genotipos ndo sdo entidades
bioldgicas no sentido de Williams, isto ¢, ndo obedecem aos axiomas que
governam as propriedades daquelas entidades (em particular os axiomas que

° Existem modelos que descrevem situagdes em que os valores adaptativos variam em fungéo
da freqiiéncia do genotipo. Essa e inumeras outras situagdes complexas que podem ser
encontradas nos manuais de genética de populagdes, ndo invalidam o que esta sendo afirmado:
os modelos classicos de selecdo natural pressupdem uma dindmica determinista.
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permitem lidar com a nogdo de reproducao). Nao ¢ possivel, portanto, aplicar
a eles o conceito de c/d. A nogdo darwiniana de aptiddo (tomada a maneira de
Williams) nao €, pois, facilmente redutivel a nogao genética de valor adaptativo
(ou aptidao) de genotipos.

A aptidao pode ser vista como uma propriedade do organismo, tomado
como um todo, que reflete o conjunto de relagdes entre genes, gendtipos, fatores
ambientais e fenotipos. Pelo menos no estado atual do conhecimento, o valor
da aptidao de um organismo nao é determinavel de forma independente da
reproducdo. Chega-se assim a um impasse: a aptiddo do organismo ndo ¢
determinavel a priori, mas ainda assim ¢ algo que determina a aptiddo dos
genotipos, e as aptidoes de gendtipos de loci isolados podem ser determinadas
(observadas certas condi¢des), mas ndo dispomos de meios para deduzir delas
a aptidao do organismo como um todo.

Organismos sdo as entidades bioldgicas que interagem no ambiente
ecologico onde ocorre a selegdo. Os genotipos, e todos os fatores englobados
na nocdo de ambiente, determinam as caracteristicas que os organismos
manifestam (fenotipos). Essa determinagao € complexa, ocorrendo um grande
nimero de interagdes entre os produtos dos genes que estdo contidos em um
zigoto e os fatores do ambiente que atuam ao longo do seu desenvolvimento.

Os genes sdo responsaveis pela transmissao dos caracteres ao longo das
geragOes. Alteracdes nas freqii€éncias populacionais dos genes resultam em
grande parte da sele¢@o de organismos. Isso esta implicado no surgimento das
adaptacdes biologicas. A evolucao de fendtipos complexos e a origem das
grandes adaptagdes, entretanto, sdo processos que nao podem ser explicados
apenas pela genética de populagdes; ha necessidade de considerarmos, entre
outros, elementos de biologia do desenvolvimento (a fim de captarmos as
complexas relacdes entre os genes e os fendtipos finais, isto € os aspectos
estruturais e funcionais do organismo) e de ecologia, em particular a no¢do de
nicho ecologico (para podermos compreender melhor a nogdo de ambiente e
suarelacdo com a selecdao de organismos). Nao ha uma teoria bem estabelecida
que integre todos esses elementos.

Mesmo considerando sistemas genéticos relativamente simples, os mo-
delos teodricos de selecdo normalmente encontrados na literatura correspondem
a situagdes bastante idealizadas e os exemplos praticos de aplicagdes desses
modelos representam antes excegdes do que situagcdes comuns na natureza.
Em situagdes reais, a interagdo de um grande numero de variaveis, muitas
delas desconhecidas, leva a enormes dificuldades na avaliagdo de pardmetros
relativos a sele¢do natural.

Apesar do comentario acima, pode-se afirmar que os principios relativos
a acdo da selecdo natural sobre as freqiiéncias alélicas sdo razoavelmente
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compreendidas pelos geneticistas de populagcdes. A simples inspe¢do de um
livro especializado mostra inimeros exemplos em que modelos teéricos de
selecdo natural permitem varios tipos de previsdes acerca de fenomenos
bioldgico, com implicagdes praticas importantes, tanto na genética aplicada a
agropecuaria como na conservagao de espécies, entre outras. Apesar das criticas
a teoria, inumeros experimentos e observacdes de campo corroboram muitas
das previsdes obtidas a partir da mesma, de acordo com critérios estatisticos
bem estabelecidos. Esse fato nos leva a pensar que a explicacao da evolugdo
fornecida pela teoria sintética (na versdo formal ou nas diversas versoes
informais) ndo ¢ “vazia” ou “circular”. Porém, nao ¢ completa, e nem de facil
compreensdo, devido a complexidade inerente aos sistemas bioldgicos.

CONCLUSAO

O objetivo deste artigo foi fornecer um exemplo de como métodos
formais (no caso a axiomatizagdo a maneira de P. Suppes) podem ser uteis na
discuss@o de conceitos, da estrutura tedrica ¢ de problemas metodoldgicos
relativos a biologia evolutiva. Na verdade, ndo cremos que possa haver um
entendimento conceitual aprofundado de qualquer teoria sem que se proceda
a sua axiomatizacgao.
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