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Quais as origens de variação fenotípica e genética?

Como a variação é organizada e representada em 

populações?

Quais são as consequências evolutivas de como a 

variação é organizada nas populações?

Por que estudar variação em biologia?



‘Enxergando’o mundo multivariado

r = 0 r = 0.9



Seleção multivariada



Seleção multivariada

Seleção de truncamento bivariada: z1 > -1 e z2 > -1

Seleção direcional bivariada pode mudar variâncias e covariâncias



Diferencial de seleção multivariado

Aptidão relativa é o que traduz a distribuição antes de seleção para a 

distribuição após seleção (Equação de Price).

Gradiente de seleção multivariado



 = P-1 S 

Gradiente de seleção multivariado
resíduos de Y ~ X

(variação em Y independente de X)

resíduos de X ~ Y

(variação em X independente de Y)



Relação entre gradiente de seleção e regressão

Sx = diferencial 

de seleção

Sx = cov(W,x)

 = P-1 S

 = P-1 cov(W,z) 

Corresponde a um coeficiente de regressão 

parcial (efeito de um caráter ao manter 

todos os demais fixos = remover as 

covariâncias fenotípicas)

Coeficiente de regressão

cov(W,x) = x var(x)

x = cov(W,x)/var(x)



Seleção Indireta

1

Seleção indireta vem de covariâncias FENOTÍPICAS 

entre os caracteres que estão sobre seleção direta com os 

demais caracteres.

Gradiente de seleção revela os alvos de seleção!



Diferencial de seleção multivariado não-linear

C 

Covariância entre 

aptidão e desvios ao 

quadrado da média 

Covariância entre 

aptidão e desvios 

cruzados da média 

SELEÇÃO 

CORRELACIONADA

Seleção 

estabilizadora/disruptiva



Gradiente de seleção multivariado não-linear

Seleção não-linear indireta vem de covariâncias 

FENOTÍPICAS entre os caracteres ao quadrado

SELEÇÃO 

CORRELACIONADA



Seleção Correlacionada

Estimativas de seleção correlacionada podem prover 

evidência de que interações entre caracteres afetam a 

aptidão média populacional

Esperamos que seleção correlacionada molde COMPLEXOS 

FUNCIONAIS que afetam DESEMPENHO!



Complexo funcional: profundidade e largura do bico, e largura da cabeça 

Geospiza fortis



Correlação entre 

caracteres via 

desenvolvimento



‘Enxergando’ seleção linear univariada

SUPERFÍCIE 

INDIVIDUAL 

DE SELEÇÃO

Distribuição 

de fenótipos 

antes da 

seleção

ISS = aptidão relativa dos 

indivíduos em função de seus 

valores de z

Inclinação da ISS = ‘força’ de 

seleção para aquele valor de z =

primeira derivada da ISS 

Inclinação média da ISS = 

gradiente linear de seleção!

Desvios padronizados da média populacional





‘Enxergando’ seleção não-linear univariada

ISS = aptidão relativa dos 

indivíduos em função de seus 

valores de z

Curvatura da ISS = ‘força’ de 

seleção para aquele valor de z2 =

segunda derivada da ISS 

Curvatura média da ISS = 

gradiente não-linear de seleção!



Estimativas de seleção: modelos lineares/quadráticos

Regressão linear e quadrática são aproximações que nos 

permitem estimar os parâmetros de seleção.



Função Gaussiana e ISS ‘verdadeira’

ÓTIMO OU PICO 

ADAPTATIVO!

abertura da função



‘Enxergando’ seleção não-linear bivariada



Estimativas de seleção não-linear multivariada

Gradientes de seleção 

estabilizadora/disruptiva (variâncias) e 

de seleção correlacionada 

(covariâncias)



Seleção não-linear multivariada em complexos 

funcionais: Superfícies de Desempenho

‘To study the operation and evolution of functional complexes, 
however, we need to measure the successful operation of the 
complex. That measure of operation is called performance’. 

Arnold 2023



Paradigma (linear) do Desempenho

Arnold 1983 Seleção estabilizadora 

multivariada em desempenho

Arnold 2003



Lagartos e Força de mordida

Modelo biomecânico para o aumento 

de força de mordida:

VANTAGEM MECÂNICA = 

In-lever/Out-lever



Previsão de onde e como será a seleção não-linear

Seleção para aumentar MA:

Ótimo de força de mordida pode 
ser atingido por aumentar o out-

lever e reduzir o in-lever OU 
reduzir o out-lever e aumentar o 

in-lever
 

Seleção estabilizadora em 
um contraste entre in-

levers e outlever



Tropidurus hispidus (Cerrado): 

- Very territrorial (microhabitat generalist)

- Non-flattened, large size

Tropidurus semitaeniatus (Caatinga): 

- Flattened head (rock crevices)

- Medium size

Eurolophosaurus nanuzae (Cerrado): 

- Endemic to rocky meadows of MG/BA

- Non-flattened, small size

Espécies de Tropiduridae com diferentes morfologias e ecologias



Estimativas de matriz de seleção estabilizadora 

multivariada

c               a               d               s                    p

cc

aa

dd
ss

pp

d
cs

Seleção 

estabilizadora/disruptiva

Seleção correlacionada

m1

m2

m3

m4

m5

Análise Canônica (eigenanalysis)

Autovetores (m1, m2, m3, m4, m5)

Autovalores () 



Previsão: autovalor negativo para um contraste 

entre in-lever e out-lever







E a Paisagem Adaptativa??



Função Gaussiana e ISS ‘verdadeira’

ÓTIMO 

ADAPTATIVO!

abertura da função

ISS = aptidão relativa dos indivíduos em 

função de seus valores de z



ISS multivariada e Paisagem Adaptativa (AL)

AL = aptidão média populacional em função dos valores médios de z

ISS = Gaussiana multivariada

AL = Média da Gaussiana 

multivariada sobre a distribuiçao 

multivariada dos caracteres

Matriz de forma e orientação 

da paisagem



Paisagem de Desempenho

Aproximação quadrática da superfície de 

desempenho

f: direção de maior inclinação da paisagem

:curvatura da paisagem



Relações entre superfícies e paisagens 

ÓTIMO OU PICO DE 

DESEMPENHO!



Morfometria geométrica e Paisagens de desempenho



Morfometria geométrica



PCs de Forma e Paisagens de desempenho

Resistência ao estresse Hidrodinâmica

Aproximação quadrática da 

paisagem de desempenho



O ‘pulo’ para Paisagens Adaptativas: o quanto o desempenho 

afeta aptidão média?
Máxima 

verossimilhança para 

maximizar o pico onde 

se localiza uma espécie





Paisagem de Desempenho Combinada

Simulação de vários 

pesos – picos mais 

próximos às espécies



Picos de Desempenho refletem Picos Adaptativos?
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