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Resumo. Novos conceitos relacionados à plasticidade de desenvolvimento, como acomodação 
fenotípica e acomodação genética, estão sendo debatidos e empiricamente testados quanto à sua 
participação em macroevolução. A acomodação fenotípica consiste de uma reorganização de 
múltiplos caracteres do fenótipo, sem qualquer alteração genética. A acomodação genética pode 
se seguir à fenotípica, sendo um processo de mudança na frequência de alelos que determinam a 
plasticidade de desenvolvimento, em uma população submetida à seleção natural. A hipótese de 
promoção de especiação por acomodação genética é parcialmente suportada em populações naturais 
e mecanismos de desenvolvimento desse fenômeno foram recentemente revelados. A proposta de 
origem de novidades evolutivas por acomodação fenotípica de estímulos ambientalmente induzidos 
sofre muita resistência, sendo pouco testada e permanecendo como uma questão não resolvida.
Palavras-chave. Plasticidade de desenvolvimento, especiação, novidades evolutivas.

Abstract. The role of new concepts related to developmental plasticity, such as phenotypic 
accommodation and genetic accommodation, in macroevolution is the focus of several recent 
studies. Phenotypic accommodation is a multiple phenotypic character’s reorganization, induced 
by new developmental stimulus, but without genetic change. Genetic accommodation might follow, 
consisting of a developmental plasticity’s allele frequency change, prompted by natural selection. 
Speciation induced by genetic accommodation is partially supported in natural populations and 
some of its mechanisms have been revealed. Phenotypic accommodation of environmentally-
induced stimuli, originating evolutionary novelties, is a poor-accepted and rarely tested hypothesis, 
remaining as an unresolved issue. 
Keywords. Developmental plasticity, speciation, evolutionary novelties.

A plasticidade fenotípica – expressão de formas alternati-
vas de morfologia, fisiologia e/ou comportamento por um 
mesmo genótipo (West-Eberhard, 1989) – é um fenômeno 
universal dos organismos (Schlichting e Pigliucci, 1998; 
West-Eberhard, 2003) e apresentada como relevante na 
sua evolução desde o século XIX, com os trabalhos de Bal-
dwin (1896). O modelo de Baldwin refere-se ao potencial 
da plasticidade fenotípica permitir que uma parcela dos 
indivíduos de uma população sobreviva a uma mudança 
ambiental, por meio da expressão de novos fenótipos re-
sistentes. Mais recentemente, novas formulações teóricas 
sobre a participação da plasticidade fenotípica em grandes 
temas macroevolutivos (fenômenos acima do nível indivi-
dual, como especiação e origem de novidades evolutivas) 
renovaram o interesse dos cientistas nesse fenômeno.

Um dos grandes proponentes dessa nova concepção 
de plasticidade e evolução é a pesquisadora Mary Jane 

West-Eberhard, que publicou artigos com a denomina-
ção de novos conceitos e a elaboração de novas hipóteses, 
relacionados à plasticidade (West-Eberhard, 1989, 2005), 
além de um livro intitulado “Developmental Plasticity and 
Evolution” (West-Eberhard, 2003), no qual suas ideias fo-
ram extensamente elaboradas.  West-Eberhard relaciona 
a plasticidade de desenvolvimento, ou seja, o potencial 
de reorganização de elementos regulatórios do desenvol-
vimento, com um conceito bastante importante em evo-
lução, o de modularidade. A visão de que os organismos 
apresentam um plano corporal organizado em unidades 
fenotípicas modulares tem sua origem em áreas como a 
taxonomia e a anatomia comparativa, pelo fácil reconhe-
cimento de partes semi-isoladas, como os distintos órgãos 
e músculos, por exemplo (Wagner, 1996). O conceito de 
modularidade refere-se às propriedades de dissociabilida-
de e integração entre as partes de um organismo (West-
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-Eberhard, 2003). Ou seja, dissociabilidade dos caracteres 
de um módulo em relação aos caracteres de outro módulo, 
e integração entre os caracteres de um mesmo módulo, ao 
exercer, por exemplo, uma função. 

Günter P. Wagner, um dos grandes estudiosos de 
modularidade e evolução, definiu três critérios para um 
complexo de caracteres ser considerado como uma unida-
de modular: (1) servir a uma função primária; (2) ser in-
tegrado por efeitos pleiotrópicos (ação de um mesmo gene 
em vários caracteres); e (3) ser relativamente independen-
te de outras unidades (Wagner, 1996). O processo funda-
mental que define a organização modular para Wagner é, 
portanto, a integração funcional. West-Eberhard discorda 
dessa visão, e propõe o desenvolvimento como o proces-
so fundamental, uma vez que a expressão modular como 
uma inovação precede a integração funcional (West-
-Eberhard, 2003). Segundo ela, caracteres modulares são 
determinados por pontos de mudança - switches - que or-
ganizam o desenvolvimento; e a plasticidade que culmina 
em fenótipos alternativos é um dos exemplos mais claros 
de modularidade (Figura 1).

West-Eberhard não foi pioneira na noção de que a 
coexpressão de caracteres, formando uma unidade modu-
lar, é resultado de vias de desenvolvimento compartilha-
das por esses mesmos caracteres. Essa idéia já existia na 
literatura (por exemplo, Riska, 1986), porém o uso dessa 
concepção por West-Eberhard para explicar fenômenos 
em evolução instigou a comunidade científica a testar e 

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

Diversas publicações recentes testaram ou dis-
cutiram dois grandes conceitos elaborados por West-
-Eberhard: os de acomodação fenotípica e acomodação 
genética (Badyaev e col., 2005; Suzuki e Nijhout, 2006; 
Braendle e Flatt, 2006; Gomez-Mestre e Buchholz, 2006; 
Young e Badyaev, 2007; Crispo, 2007; Ledon-Rettig e 
col., 2008; Wund e col., 2008; Nylin e Janz, 2009; Scoville 
e Pfrender, 2010; Tebbich e col., 2010). Acomodação fe-
notípica significa uma reorganização adaptativa de múl-
tiplos caracteres do fenótipo, sem alteração genética, após 
um novo estímulo de desenvolvimento (West-Eberhard, 
2005). O conceito refere-se à plasticidade da organização 
modular de uma unidade fenotípica (ou seja, a mudança 
das relações entre os caracteres que compõem a unida-
de), sem haver qualquer mutação que promova isso. Para 
West-Eberhard, esses caracteres são regulados por um 
mesmo switch de desenvolvimento, que alterou a sua ex-
pressão modular após o estímulo da plasticidade de com-
portamento.

Já a acomodação genética é a mudança na frequên-
cia de alelos que determinam a plasticidade de desenvol-
vimento em uma população submetida à seleção natural. 
Dado que exista na população variação genética na res-
posta plástica ao novo estímulo de desenvolvimento (ou 
seja, variação na sensibilidade ao estímulo), e que essa va-
riação esteja associada à variação no sucesso reprodutivo 
dos indivíduos, a seleção natural pode ajustar a regulação 
e a forma da unidade modular que foi reorganizada (West-
-Eberhard, 2005). A acomodação fenotípica reorganiza 
vias de desenvolvimento ancestrais, gerando novas vias. 
Estas podem ser fixadas ou alteradas pela acomodação ge-
nética, facilitando o processo de especiação na população 
descendente (West-Eberhard, 1989; 2005). West-Eberhard 
dá bastante relevância aos polifenismos – fenótipos alter-
nativos ambientalmente induzidos – na especiação, pois 
representam formas divergentes de alta organização mo-
dular, portanto dissociadas, sendo que uma das formas 
poderia ser fixada na população.

Acomodação genética

Considerando que a importância evolutiva da acomoda-
ção genética depende da plasticidade preexistente prover 
um mecanismo de desenvolvimento para a adaptação das 
populações descendentes (Scoville e Pfrender, 2010), os 
pesquisadores que testaram esse modelo em populações 
naturais buscaram como evidências favoráveis os seguin-
tes critérios: (1) Detecção de plasticidade ancestral e (2) 
que essa plasticidade promova divergência nos fenótipos 
dentro e entre populações ou espécies (Gomez-Mestre e 
Buchholz, 2006; Wund e col., 2008; Ledon-Rettig e col., 
2008; Huizinga e col., 2009; Tinghitella e Zuk, 2009). 
Quando o acesso direto à plasticidade ancestral não foi 
possível, os estudos foram feitos com populações de espé-
cies filogeneticamente muito próximas, e a plasticidade da 
espécie mais basal foi considerada como a ancestral. Esses 
critérios foram total ou parcialmente comprovados para a 

Figura 1. Regulação por meio do desenvolvimento da expressão de dife-
rentes sub-unidades fenotípicas modulares. A ação gênica pleiotrópica, 
na qual vários caracteres são influenciados pelos mesmos genes, é a base 
genética dos pontos de bifurcação do desenvolvimento – os switches. 
Estes são compostos por um mecanismo regulatório determinado por 
uma variável quantitativa sensível às condições (R), com um limiar (L) 
de expressão gênica. A passagem ou não do limiar determina o padrão 
de expressão (a via de desenvolvimento) da sub-unidade fenotípica A 
ou B, compostas de diferentes relações de caracteres co-expressos. Um 
exemplo hipotético desse fenômeno poderia ser a expressão de diferentes 
formas de bicos de pássaros diante da regulação de um switch hormonal. 
Note que o mecanismo regulatório pode ser sensível a mutações e ao 
ambiente.

debater suas propostas. Uma prova de que a importância 
do desenvolvimento em explicar temas evolutivos aumen-
tou nos últimos anos é o surgimento de uma área chamada 
“Evo-Devo”, referindo-se à descoberta de mecanismos de 
desenvolvimento interferindo em eventos evolutivos. Em 
uma revisão recente do próprio Wagner e colaboradores 
sobre modularidade, o desenvolvimento foi considerado 
como estruturador, junto da função, da organização mo-
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perda de plasticidade do alelo que aumenta a produção 
desse pigmento e à maior expressão do alelo que reduz a 
sua produção. Ou seja, o limiar para produção de melani-
na foi aumentado por acomodação genética nas popula-
ções expostas ao predador, que ataca mais os indivíduos 
mais escuros. 

Acomodação fenotípica

Enquanto a aceitação da acomodação genética provavel-
mente aumente entre os cientistas com estudos como os 
dois citados acima, a acomodação fenotípica sofre muita 
resistência (Nylin e Janz, 2009), especialmente sua possível 
relação com a origem de novidades evolutivas, defendida 
por West-Eberhard (1989, 2005). A controvérsia envolve 
a própria concepção do que é uma novidade evolutiva e a 
relevância do conceito de variação genética críptica (va-
riação neutra que vai se acumulando no genoma - revisto 
em Schlichting, 2008) na origem das novidades (Braendle 
e Flatt, 2006; Galis e Metz, 2007). Segundo West-Eberhard 
(2005), apesar dos caracteres de uma nova unidade feno-
típica modular não serem novidades por si mesmos, a sua 
reorganização por um novo estímulo de desenvolvimento 

plasticidade: (a) na forma do corpo de grupos de espécies 
de anfíbios anuros, com variação em taxas de desenvol-
vimento induzidas por diferentes temperaturas (Gomez-
-Mestre e Buchholz, 2006), e de populações de peixes em 
resposta a diferentes dietas (Wund e col., 2008); (b) no 
comportamento antipredatório em populações de peixes 
diante de baixa ou alta pressão de predação (Huizinga e 
col., 2009); e (c) no comportamento de escolha de machos 
por fêmeas de populações de grilos diante de diferentes 
formas de corte (Tinghitella e Zuk, 2009).

Apesar do conjunto desses resultados ser favorável à 
acomodação genética, ainda permanecem dúvidas de sua 
função na divergência de populações naturais. Por exem-
plo, os autores de um desses trabalhos não consideraram 
as evidências fortes o suficiente para comprovar a acomo-
dação genética: Wund e col. (2008) detectaram plasticida-
de não-adaptativa para alguns caracteres e concluíram que 
somente mudanças de dieta não foram suficientes para 
produzir as correlações fenotípicas entre morfologia tró-
fica, forma do corpo e da cabeça, como vistas na natureza. 
Além disso, outro teste desse modelo, com as mesmas es-
pécies de anfíbios anuros que utilizadas por Gomez-Mes-
tre e Buchholz (2006), não apresentou evidências contun-
dentes, também para plasticidade de dieta (Ledon-Rettig 
e col., 2008). Pode ser que a acomodação genética e sua 
relação com a especiação seja possível somente para algu-
mas respostas plásticas, especialmente as que não infiram 
custos aos indivíduos na forma de perda de aptidão. Esses 
custos de plasticidade já foram relatados para diversos or-
ganismos (DeWitt e col., 1998).

O suporte para a importância da acomodação gené-
tica na especiação é mais forte em estudos que demons-
tram os mecanismos regulatórios envolvidos (por exem-
plo, Suzuki e Nijhout, 2006; Scoville e Pfrender, 2010). 
Suzuki e Nijhout (2006) desenvolveram um polifenismo 
de cor em lagartas de uma espécie de borboleta original-
mente monofênica (mas com uma espécie polifênica apa-
rentada), por meio de exposição dos ovos a choque térmi-
co e posterior seleção dos variantes mais extremos. O po-
lifenismo só pôde ser criado em um mutante que possuía 
redução da secreção do hormônio juvenil e apresentava 
somente a cor preta. Os autores consideraram que a muta-
ção possibilitou a sensibilidade à temperatura, e por meio 
de acomodação genética, o limiar de temperatura (regula-
do pelo hormônio juvenil) foi reduzido, expondo plastici-
dade passível de ser moldada pela seleção em laboratório 
(Figura 2). Esse artigo foi considerado como a primeira 
prova empírica da acomodação genética, mostrando cla-
ramente o mecanismo (Braendle e Flatt, 2006).

Outro mecanismo para a acomodação genética foi 
revelado por Scoville e Pfrender (2010). Os autores estu-
daram a resposta plástica de pigmentação no microcrustá-
ceo Daphnia diante da introdução de um predador visual 
em seu habitat. O nível de melanina frente à exposição ao 
UV e a expressão de dois genes envolvidos na regulação 
da melanina foram comparados em genótipos que nun-
ca conviveram com o predador e nos que suportaram sua 
presença. Estes últimos apresentaram diminuição da sen-
sibilidade ao UV da expressão de melanina, associado à 

Figura 2. Etapas do experimento de desenvolvimento de um polifenis-
mo de cor em um mutante de uma espécie originalmente monofênica. 
A) A espécie selvagem somente expressa a cor verde, sendo insensível à 
temperatura e ao choque térmico pelo seu limiar ser muito alto. B) Uma 
mutação envolvida na regulação do hormônio juvenil reduziu o limiar 
de sensibilidade à temperatura, e o choque térmico induz a coloração 
verde no mutante negro. A mutação revelou a plasticidade de cor. C) A 
resposta polifênica foi criada por meio do desenvolvimento dos variantes 
de cor preta e verde obtidos na etapa B em baixa (20oC) ou alta tempera-
tura (33oC), e posterior seleção dos mais verdes (acomodação genética). 
Repare que em baixa temperatura de desenvolvimento, o limiar de hor-
mônio juvenil não é ultrapassado e a lagarta é preta. Porém, se a mesma 
lagarta for criada a alta temperatura, ultrapassando o limiar, sua cor é 
verde. D) Perda da resposta plástica de cor no mutante após sete gerações 
de seleção para a cor preta (assimilação genética – um dos resultados 
possíveis da acomodação genética, no qual a plasticidade é perdida). 
Note que o limiar não pode mais ser ultrapassado, independente da tem-
peratura de desenvolvimento. Modificado de Suzuki e Nijhout (2006).
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os faz distintos do ancestral, caracterizando uma inova-
ção. Contudo, para muitos evolucionistas, a mudança de 
forma de um caráter não constituí uma novidade genuína 
(por exemplo, Müller e Wagner, 1991). Considerando que 
a reorganização de vias de desenvolvimento pode origi-
nar novas estruturas (como um novo tendão originado no 
caso do bode paraplégico), novas funções ou novos com-
portamentos, é plausível que a acomodação fenotípica ori-
gine novidades evolutivas.

A visão de que estímulos ambientais são mais rele-
vantes que mutações em liberar variação genética críptica, 
que origine novidades evolutivas, é defendida por alguns 
autores (Schlichting e Pigliucci, 1998; West-Eberhard, 
2003), mas pouco comprovada, e portanto pouco aceita. 
Para Schlichting e Pigliucci (1998), a probabilidade do 
surgimento de novos fenótipos passíveis de adaptação é 
maior quando induzidos pelo ambiente (já que alterações 
ambientais são bastante comuns) que pelo aparecimento 
de uma mutação favorável. West-Eberhard (2003) argu-
menta que mudanças fenotípicas induzidas pelo ambiente 
atingem muito mais indivíduos da população que o sur-
gimento de uma mutação, sendo mais rápida sua disse-
minação e maior a chance de resultar em uma inovação. 
Entretanto, alguns autores questionam se realmente há li-
beração de variação críptica ou se a seleção estabilizadora 
(seleção que elimina variantes fenotípicos muito distantes 
do fenótipo ótimo) torna-se mais relaxada em novos am-
bientes (Galis e Metz, 2007). Para esses autores, a quebra 
de restrições de desenvolvimento, por meio do relaxamen-
to da seleção estabilizadora, permitiria a ocorrência de em 
fases precoces do desenvolvimento, facilitando a origem 
de novidades evolutivas. 

Conclusão

A comprovação ou não da participação da acomodação 
fenotípica induzida por variações ambientais na origem 
de novidades evolutivas só poderá se concretizar se es-
tudos forem delineados especificamente para responder 
essa questão. Na literatura existe um viés em se estudar 
somente a acomodação genética e sua função na especia-
ção, um fenômeno menos surpreendente que a origem de 
novidades evolutivas por um processo que não uma mu-
tação, o convencionalmente aceito entre os cientistas. Um 
sistema que parece frutífero para se estudar a acomodação 
fenotípica é o esqueleto de vertebrados, como sugerido 
por Young e Badyaev (2007). Esses autores reuniram es-
tudos que mostraram que a plasticidade no tempo e na 
organização espacial de proteínas morfogênicas de osso 
(BMP: bone morphogenic proteins) constituem mecanis-
mos de surgimento de inovações e adaptação no esque-
leto de vertebrados. Diante das evidências desses estudos, 
Young e Badyaev sugeriram que a acomodação fenotípi-
ca de estímulos epigenéticos (como estresses mecânicos) 
alteram a regulação das BMP, resultando em ossificações 
prematuras ou tardias no esqueleto, uma fonte possível de 
inovações evolutivas.
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Resumo.  Algumas análises fósseis encontraram características osteológicas em ambos – 
humanos modernos e neandertais – que sugerem intercruzamento das duas espécies. Se, 
contudo, for aceita a teoria da origem africana, segundo a qual humanos modernos substituíram 
os neandertais na Europa, sem intercruzamento dos dois grupos, então essas características 
podem pertencer a um ancestral comum das duas espécies ou mesmo ser um exemplo de 
evolução convergente. Mais de uma década de estudos do DNA mitocondrial estabeleceram 
que, para essa molécula, humanos modernos e neandertais são claramente linhagens genéticas 
separadas, sem sinais de miscigenação. A recente descoberta de que humanos modernos e 
neandertais compartilham porções significativas de seus genomas nucleares, entretanto, acende 
novas questões sobre a hipótese de origem africana e sobre o que nos faz humanos modernos.
Palavras-chave.  DNA antigo, sequenciamento.

Abstract.  Some fossil analyses have found osteological similarities between modern humans 
and Neanderthals that suggest that there was interbreeding between the two species. If, 
however, we accept the recent African replacement hypothesis, under which modern humans 
replaced Neanderthals in Europe without interbreeding of the two groups, then these traits 
could belong to a common ancestor of the two species or maybe could represent an example 
of convergent evolution. Over a decade of mitochondrial DNA studies, it has been established 
that, for this molecule, modern humans and Neanderthals are clearly separate genetic lineages, 
without signs of interbreeding. The recent finding that modern humans and Neanderthals share 
significant portions of their nuclear DNA, however, raises new questions about the Out-of-Africa 
hypothesis and about what makes us modern humans.
Keywords. Ancient DNA, sequencing.
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Os primeiros fósseis neandertais foram descobertos 
há 150 anos no vale de Neander (Alemanha) e rapidamen-
te percebeu-se que se tratava de um grupo “primo” do 
Homo sapiens (espécie à qual nós pertencemos) (Klein, 
2003). Eles viveram na Europa e no Oriente Médio entre 
200 e 30 mil anos atrás, quando desaparecem do registro 
fóssil. Na mesma época, os primeiros fósseis de humanos 
modernos surgem no registro da Europa (Green e col., 
2006).

Ainda não foram encontradas evidências fósseis e 
arqueológicas de que humanos modernos e neandertais 
tenham de fato coabitado em algum lugar, mas existem 
evidências de sobreposição geográfica e temporal em suas 
distribuições, em períodos anteriores ao desaparecimen-
to dos neandertais. Adicionalmente, há indícios de que 
alguns grupos neandertais assimilaram práticas culturais 
– tais como uso de adornos no corpo – por meio de inte-
rações com grupos de humanos modernos (Hublin e col., 

1996).
Apesar da semelhança conosco, o contraste causado 

por seu corpo mais robusto, seu crânio longo, achatado e 
com alta capacidade craniana, seu grande nariz e conspí-
cuos dentes frontais  (Hodgson e col., 2010) desde cedo 
instigaram os antropólogos: teriam os neandertais sido 
extintos sem deixar assinaturas genéticas no nosso geno-
ma, ou um pouco de seu legado pode ainda ser encontra-
do em seres humanos contemporâneos?

Para investigar a possível contribuição dos neander-
tais ao nosso genoma, precisamos examinar as duas hipó-
teses concorrentes que buscam explicar o surgimento dos 
humanos modernos. A mais aceita, conhecida como hipó-
tese da origem africana, sugere que os humanos moder-
nos surgiram na África há cerca de 200 mil anos, passando 
pelo Oriente Médio há cerca de 100 mil anos, e atingindo 
a Eurásia há cerca de 40-50 mil anos. De acordo com essa 
teoria, os neandertais teriam um parentesco igualmente 
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distante dos seres humanos modernos de todas as partes, 
uma vez que todos nós teríamos uma origem africana 

convergente (Hodgson e col., 2010). A evolução conver-
gente explica estruturas semelhantes em espécies distintas 
não por parentesco, mas por adaptações ao ambiente, a 
exemplo das asas em besouros e morcegos, que não têm 
origem, mas apenas funções em comum (nesse caso, o 
voo). 

Contudo, a principal limitação dos estudos com fós-
seis em relação à questão do intercruzamento é que não 
necessariamente descendentes do cruzamento humano 
moderno-neandertal apresentariam características inter-
mediárias entre o aspecto robusto dos neandertais e o cor-
po longilíneo dos primeiros humanos modernos. 

Por outro lado, o DNA, molécula tão frequentemen-
te usada para fazer testes de paternidade, pode também 
ser usado para responder questões de ancestralidade en-
volvendo escalas de tempo maiores. A comparação das 
variantes alélicas dos neandertais e humanos modernos 
constitui a forma mais direta de se investigar se houve ou 
não miscigenação entre eles. Entretanto, há sérios desa-
fios no estudo genético de amostras de DNA oriundas de 
fósseis. O principal deles é a fácil contaminação e rápida 
degradação da molécula de DNA. A contaminação, seja 
por bactérias que colonizaram a superfície do fóssil, seja 
por gotículas de saliva ou fragmentos de pele de algum 
dos pesquisadores que entraram em contato com o fóssil, 
é um problema difícil de resolver. Por serem tão próximos 
de nós, diferenciar um DNA neandertal de uma contami-
nação moderna não é trivial, e uma análise descuidada 
nesse sentido poderia levar à conclusão de que o DNA ne-
andertal é praticamente idêntico ao nosso, caso a amostra 
neandertal estivesse contaminada com DNA de um hu-
mano moderno (Wall e Kim, 2007). Para complicar, existe 
o problema de degradação da molécula. Pode-se confiar 
no que diz um DNA de 35 mil anos de idade? 

Muitas técnicas avançadas de recuperação de DNA 
antigo foram desenvolvidas na última década no sentido 
de contornar os problemas anteriormente expostos (Gre-
en e col., 2006; Noonan e col., 2006). Enquanto os avanços 
ainda estavam aquém das necessidades, os cientistas fo-
ram trabalhando com o que tinham: o DNA mitocondrial 
(DNAmt). O DNA nuclear (que fica no núcleo das células) 
é representado por apenas uma cópia em cada célula. Já as 
mitocôndrias – pequenas e numerosas estruturas presen-
tes no citoplasma (espaço que envolve o núcleo das célu-
las) – contêm, cada uma delas, diversas cópias de DNAmt. 
Ambos os tipos de DNA são facilmente degradados após 
a morte, mas o grande número de cópias de DNAmt em 
cada célula facilita seu sequenciamento em relação ao do 
escasso DNA do núcleo. 

Mais de uma década de estudos do DNAmt nean-
dertal estabeleceram que, para essa molécula, humanos e 
neandertais são claramente linhagens genéticas separadas, 
sem sinais de miscigenação. Essas sequências neandertais, 
analisadas conjuntamente, ficam totalmente fora do ramo 
da árvore filogenética que agrupa sequências humanas 
contemporâneas (Krings e col., 1999). Todos os humanos 
estudados possuem moléculas relativamente semelhan-
tes umas às outras, e sempre bastante diferentes daquelas 
dos neandertais. E, o que é particularmente importante, 

(Cann e col., 1987; Stringer e Andrews, 1988).
A outra hipótese é a do multirregionalismo (Wolpo-

ff e col., 1984; Wolpoff e col., 2000), que sugere que uma 
rede de trocas alélicas propicia interconexões entre popu-
lações, as quais possibilitam tanto as mudanças evolutivas 
da espécie como um todo, como as diferenciações locais. 
De acordo com essa teoria, neandertais compartilhariam 
pedaços de seus genomas somente com os europeus, com 
os quais teriam tido contato e reproduzido. Vê-se que 
compreender se houve ou não “mistura genética” entre 
humanos modernos e neandertais tem implicações para 
a compreensão de como nossa espécie se originou (Hodg-
son e col., 2010).

O que dizem os fósseis a respeito da possível tro-
ca de alelos entre humanos modernos e neandertais? O 
caso do fóssil de Lagar Velho (Duarte e col., 1999) – um 
esqueleto quase completo de 24.500 anos de uma criança 
cuja anatomia se apresenta como um mosaico de caracte-
rísticas humanas modernas e neandertais – fortalece, na 
visão de muitos pesquisadores, a ideia de que humanos 
modernos e neandertais se intercruzaram. Entretanto, a 
questão permanece bastante controversa, principalmente 
por se tratar de apenas um fóssil (apesar de os defensores 
de que a criança de Lagar Velho é uma prova do intercru-
zamento humano moderno-neandertal apresentarem ou-
tros fósseis como possíveis híbridos) e porque sua idade 
indica ter havido cruzamento entre humanos modernos e 
neandertais há cerca de 24.500 anos, quando não há fós-
seis neandertais mais recentes do que 30 mil anos. Outras 
análises encontraram características osteológicas em am-
bos – humanos modernos e neandertais – que sugerem in-
tercruzamento das duas espécies (Wolpoff e col., 2001). Se, 
contudo, aceitamos a teoria da origem africana, segundo 
a qual humanos modernos substituíram os neandertais na 
Europa sem intercruzamento dos dois grupos, então essas 
características podem pertencer a um ancestral comum 
das duas espécies ou mesmo ser um exemplo de evolução 

Figura 1. Primeira reconstituição de um neandertal macho adulto, por 
Schaaffhausen, 1888 (Neanderthal, 2010).
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nunca foi encontrado em qualquer humano uma molé-
cula de DNAmt semelhante às dos neandertais (Behar e 
col., 2007). Em conjunto, esses achados causam um sério 
ceticismo diante da possibilidade de intercruzamentos de 
humanos modernos com neandertais. 

O DNAmt, entretanto, tem uma propriedade inte-
ressante em animais: ele é passado sempre de forma ma-
trilinear (da mãe para os filhos e filhas). Justamente pela 
forma como é passado adiante, bastaria que um casal for-
mado por uma mulher neandertal e um humano homem 
tivesse apenas filhos homens, e a história do encontro es-
taria perdida (Birky, 1995).

O desafio de responder às questões sobre a relação 
entre humanos e neandertais recebeu uma imensa con-
tribuição recente, por meio de um estudo que descreve o 
sequenciamento de uma boa parte do genoma de três ne-
andertais encontrados na caverna Vindija (Croácia) (Gre-
en e col., 2010). A comparação dos genomas humano mo-
derno e neandertal permitiu responder a várias perguntas, 
uma delas sendo o quão semelhantes eles são entre si. Ao 
comparar o genoma neandertal com o de cinco humanos 
modernos (um chinês Han, um francês, um africano San, 
um africano Yoruba e um indivíduo proveniente de Pa-
pua Nova Guiné) Green e colaboradores (2010) estima-
ram que entre 1 e 4% do material genético de humanos 
modernos não-africanos é de origem neandertal. Como 
explicar tal semelhança? A hipótese mais plausível é que 
no passado recente humanos modernos não-africanos e 
neandertais tenham miscigenado. Os trechos muito seme-
lhantes de seus genomas resultariam dessa troca de mate-
rial genético.

Esse achado suscita diversas perguntas. Se houve 
miscigenação, porque ela não é visível nos estudo dos 
fósseis? Provavelmente porque uma mistura que envolve 
apenas de 1 a 4% do genoma não necessariamente gera 
semelhanças genéticas conspícuas na morfologia do es-
queleto. Sendo assim, os recentes achados no campo da 
genética não implicam em aceitar a ideia de que a criança 
de Lagar Velho representa um caso de intercruzamento 
humano moderno-neandertal. Tampouco a ausência de 
formas intermediárias, resultado que emerge de muitos 
estudos, indica ausência de intercruzamento. 

Outra questão diz respeito à aparente ausência de 
miscigenação entre neandertais e africanos. De acordo 
com o modelo multirregional, esperar-se-ia que os euro-
peus teriam um maior grau de compartilhamento de seus 
genomas com os neandertais, enquanto os não-africanos 
em geral (com exceção dos europeus), compartilhariam 
menos - afinal, seria na Europa que neandertais e huma-
nos modernos teriam miscigenado. Já de acordo com o 
modelo da origem africana, seria esperado que todos os 
humanos modernos, africanos e não-africanos, compar-
tilhassem com os neandertais proporções semelhantes de 
seus genomas, devido à ancestralidade comum (Hodgson 
e col., 2010).

O que explicaria tais resultados? Uma boa possibi-
lidade é que esses trechos semelhantes resultam de cruza-
mentos entre as duas populações na Europa ou no Oriente 
Médio que teriam ocorrido cedo durante a expansão dos 

humanos modernos a partir da África. Dessa mistura de 
genes teria resultado o compartilhamento de sequências 
de DNA entre humanos modernos e neandertais. 

Existem, contudo, duas outras alternativas que 
merecem ser consideradas se for levado em conta que a 
comparação dos genomas neandertal e humano moderno 
envolveu apenas cinco genomas humanos. Talvez a diver-
sidade humana, e especialmente a do continente africano, 
não tenha sido bem amostrada.  A primeira alternativa é 
que a diversidade genética africana tenha sido estrutura-
da (i.e., diferentes regiões do continente teriam distintas 
variantes genéticas) na época da expansão dos ancestrais 
dos neandertais para a Eurásia. Se esse grupo fosse o mes-
mo que viria depois a dar origem aos humanos modernos, 
dentro da teoria da origem africana, então seria natural 
que, se mais africanos fossem comparados aos neander-
tais, eventualmente fossem encontrados africanos tam-
bém semelhantes aos neandertais (Hodgson e col., 2010).

A outra alternativa, recém-proposta (Hodgson e 
col., 2010), é que o intercruzamento de neandertais com 
africanos tenha ocorrido apenas entre povos do leste afri-
cano, onde existiriam, ainda hoje, semelhanças com os 
neandertais em baixa frequência na população. Mais tar-
de, no evento de expansão a partir do Oriente Médio para 
o resto do mundo, essa contribuição neandertal poderia 
ter aumentado de frequência entre os não-africanos por 
meio de um mecanismo evolutivo conhecido como “efeito 
gargalo”. Tal efeito descreve que se, por exemplo, uma pe-
quena parte (uma parcela dos africanos do leste) de uma 
população maior (todos os africanos do leste) funda uma 
nova população (a não-africana), um traço genético que 
estava em baixa frequência na população original pode fi-
car excessivamente representado na nova população por 
uma simples questão de amostragem.

O quanto esses avanços “revolucionam” a nossa com-
preensão da evolução humana ainda é difícil de prever. 
Por um lado, os prováveis cruzamentos entre neandertais 
e humanos modernos contribuíram pouco, do ponto de 
vista quantitativo, para a constituição de nossos genomas. 
Nós carregamos poucos alelos oriundos dos cruzamentos 
com neandertais. Por outro lado, ainda que raros, esses 
possíveis cruzamentos serviriam para desafiar as noções 
típicas que temos de neandertais como separados de hu-
manos modernos, e ajudam a nos lembrar que linhagens 
com morfologias relativamente diferentes têm, sim, po-
tencial de trocar alelos. Por fim, com relação às hipóteses 
de origem de humanos modernos, os resultados apoiam 
o modelo “mostly Out-of-Africa” (Relethford, 2001; Tem-
pleton, 2002). Dentro desse modelo, os humanos moder-
nos surgiram na África e ao se espalharem para o resto 
do mundo, o fizeram, em geral, substituindo populações 
arcaicas, porém com algum grau de intercruzamento com 
essas populações.

Como toda resposta traz novas perguntas, já surgi-
ram algumas. O que será que o restante do genoma nean-
dertal terá a nos dizer? As conclusões vão mudar quando 
mais humanos de várias outras etnias tiverem suas sequ-
ências de DNA comparadas à neandertal? Surgirão novas 
teorias? Será possível algum dia entender por que os ne-
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andertais foram extintos? Poderemos, finalmente, com-
preender o que nos faz humanos modernos, mesmo em 
relação a nossos “primos” mais próximos? 
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