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Unidade de seleção - Qual o nível de organização 
genética que permite prever a resposta a seleção?

Em geral nós tratamos a unidade de seleção como 
um sistema de um locus e a resposta sendo medida 
como a alteração de frequências neste único locus. 
Embora isto seja didático e conveniente 
matematicamente, porque não um sistema de 2 loci 
ou mesmo centenas ou milhares de loci?



Históricamente posições extremas

Ronald Fisher - Insistia que 1 locus (ao menos

 para organismos de rep. Sexuada) é o nível

 apropriado - segue da sua visão de arquitetura

 genética e mutação sendo um sistema linear 
(aditivo) e do papel da recombinação quebrando 
associação entre loci





Sewall Wright

- Acreditava que o papel da 
epistasia  (interação entre loci) era 
muito mais importante do que 
Fisher imaginava.



                                                             Sewall Wright

                   R. Fisher

- Fisher argumentava que eram os efeitos

 principais do genes que importavam e que estes eram 

em geral pequenos e aditivos (tanto dentro de 1 locus 

como entre loci).   

- Por outro lado, Wright argumentava que epistase e 

pleiotropia eram fundamentais para entender a 

aptidão. Ainda assim, como Fisher, alocava a aptidão a 

níveis de organização abaixo do indivíduo.



- é o indivíduo que é o alvo da 

seleção devido a unidade do genótipo. 

- O indivíduo é que possue um conjunto 

completo de loci no qual a seleção atua,

devido a como em conjunto estes loci afetam o 
indivíduo como um todo.

Ernst Mayr 



Ernst Mayr 

“Geneticistas de saco de feijão”! São os indivíduos 
que nascem e morrem, reproduzem ou não, são 
férteis ou estéreis, etc…

Portanto, é o genótipo intacto multi-locus do 
indivíduo (que interage entre si em uma arquitetura 
genética complexa com relações epistáticas entre 
genes além de pleiotropia) que irá sofrer a seleção.





Porque então geneticistas como Fisher, 
Haldane e Wright atribuíram aptidão a um 
nível de organização genética abaixo do 
indivíduo???



Porque então geneticistas como Fisher, Haldane e 
Wright atribuíram aptidão a um nível de organização 
genética abaixo do indivíduo???

A razão é que em organismos sexuados, de 
reprodução aberta e com populações polimórficas os 
genótipos individuais (como determinados por todos 
os loci) são eventos únicos. Mesmo genótipos 
simples não são passados para a prole de forma 
intacta. Com genótipos tão grandes e complexos 
como os multi-locus encontrados nos indivíduos 
completos não existe base para a resposta a seleção 
porque os mecanismos genéticos como segregação, 
recombinação e reprodução sexual “embaralham” a 
unidade do genótipo a cada geração.



Mensagem - O indivíduo não é o nível 
apropriado de organização genética para 
atribuir a aptidão, de forma que a resposta a 
seleção possa ser prevista. Indivíduos são 
eventos únicos sem continuidade no espaço e 
no tempo. Portanto não existe resposta 
previsível neste nível. Atribuímos a aptidão a 
uma classe genotípica e estimamos a média 
dos fenótipos desta classe (uma coleção de 
indivíduos que compartilham o mesmo 
genótipo em um ou mais loci, desta forma 
fazendo uma transição para o nível 
populacional e não individual)

 



Seleção natural

Aptidão darwiniana (“Fitness”) - é o fenótipo sob 
seleção; todos os outros caracteres não neutros 
sofrem apenas seleção indireta, não sendo 
portanto diretamente otimizados (alias quem 
captura isto quantitativamente é a covariância 
genética entre fitness e o caracter, ou gradiente de 
seleção)

Coloca o problema da evolução via seleção natural 
dentro do contexto da genética quantitativa pois 
aptidão é um caráter contínuo de herança 
complexa, poligênica ou multifatorial.



1.47 m 1.88 m1.73 m



Valor fenotípico = valor genotípico + desvio ambiental

P      = G   +       E

Organismos de reprodução sexuada passam adiante seus 
genes e não seus genótipos!



Logo, para deduzir as propriedades de 
uma população em conjunto com a sua 
estrutura familiar nós temos que lidar com 
a transmissão do “valor” dos pais para os 
filhos e isto não pode ser feito por meio 
dos valores genotípicos apenas, porque os 
pais passam adiante apenas seus genes e 
não seus genótipos intactos para a 
próxima geração, genótipos sendo criados 
novamente em cada geração pela fusão 
de gametas.



Precisamos de uma medida de “valor” que 
se refere aos genes e não aos genótipos

Efeito médio de um alelo em particular é o 
desvio médio em relação a média da 
população daqueles indivíduos que 
recebem este alelo de um dos pais com o 
outro alelo vindo ao acaso da população.



Colocando isto de outra forma:

Pegue um número de gametas todos carregando 
o alelo A1, una estes gametas com outros 
gametas vindo ao acaso da população; a média 
dos genótipos assim produzidos desvia da média 
populacional por uma quantidade que é o efeito 
médio do gene A1.

Qual a importância disto?





Cada locus contribuindo para o fenótipo aptidão 
terá efeitos médios de seus alelos segregantes.

A resposta a seleção é afunilada através dos 
gametas via o somatório do efeito médio de 
todos os alelos e loci do fenótipo aptidão.

- Isto fica claro na equação de resposta a 
seleção:

R = h2 x S

Onde R = resposta a seleção, h2 é a herdabilidade do caráter (ou 
Va/Vp) e S é a intensidade de seleção. 

Va = variância aditiva = variância do valor de acasalamento = 
soma dos efeitos médios de todos os alelos em todos os loci 
contribuindo para o caráter em questão

Quem responde 
a seleção

Quem sofre a 
seleção
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Unidade de seleção - É o nivel de 
organização genética com continuidade 
suficiente através das gerações tal que um 
efeito médio da aptidão possa ser atribuído 
para prever seu destino evolutivo como 
influenciado pela seleção e que um efeito 
médio atribuído aos seus sub-componentes 
não possa prever a resposta seletiva 
daquele subcomponente.



* Voltando a controvésria Mayr x Fisher, 
para identificar unidades de seleção 
apropriadas, é preciso algum tipo de 
compromisso entre as posições 
extremas de Fisher (locus único com 
efeitos aditivos) e Mayr. Talvez uma 
visão mais próxima àquela de Sewall 
Wright mesmo que este não tenha feito 
a distinção clara entre unidade de 
seleção e alvo de seleção (algo feito por 
Alan Templeton).



Recombinação - é um dos fatores que 
quebram associações multi-locus e portanto 
limitam a unidade de seleção. Portanto, a 
unidade de seleção pode englobar 
segmentos de DNA nos quais a 
recombinação é rara. (Pode ser um único 
gene ou um ou mais cromossomos 
inteiros).

Papel dual da recombinação – criativo x 
destrutivo



* A unidade de seleção emerge de um 
compromisso entre a seleção atuando 
sobre os indivíduos (unidade do 
genótipo de Mayr) versus os fatores da 
meiose e fertilização que destroem a 
continuidade genética como passado 
adiante através dos gametas.



Drosophila mercatorum
Sem recombinação nos 
machos
Fêmeas na ausência de 
machos  são 
partenogenéticas

Alan R. 
Templeton

http://chervil.bio.indiana.edu:7092/images/Drosophilidae/Drosophila_mercatorum_m/Drosophila_mercatorum.jpg


Drosophila mercatorum (1976, Templeton et al.)

Loci marcadores de isozimas e marcadores genéticos 
visíveis

QTL do fenótipo “viabilidade do ovo-adulto”

F 2  partenogenética, normal, e híbridos com diferenças 
para cromossomos específicos



(Sobrevivência)  ovo –
Adulto

- Em média apenas 1,63 
filhotes

-Em média 5,36 filhotes

- Em média 10,25 filhotes



1 em 6 (16% do total) eram significativas * 
5% para o nível de perturbação 100% - 
maior intensidade de seleção



7 em 15 
(46,6% do 
total) com 
interações 
não-aditivas 
(epistáticas) 
par a par



13 em 20 (65% 
do total) com 
interações não-
aditivas de 3 loci



Unidade de seleção experimentalmente 
determinadas:

* Existe um balanço entre a intensidade de seleção 
e o grau de recombinação. 

*** Em outras palavras, quando a seleção é 
intensa blocos inteiros de genes (tanto dentro 
como entre unidades cromossômicas) vão 
responder a pressão de seleção porque eles são 
construídos por seleção (evolução da arquitetura 
genética - pleiotropia e epistase).



Unidade de seleção experimentalmente determinadas:

* Existe um balanço entre a intensidade de seleção 
e o grau de recombinação. 

*** Em níveis intermediários de seleção esta não 
consegue “construir” respostas entre-
cromossomos de forma suficiente a barrar sua 
destruição pelo embaralhamento por 
recombinação. Genes em um mesmo cromossomo 
respondem conjuntamente



Unidade de seleção experimentalmente determinadas:

•Existe um balanço entre a intensidade de seleção 
e o grau de recombinação. 

***Finalmente, com pressões de seleção fraca 
esta será efetiva em construir apenas unidades 
genéticas muito próximas (ligadas) dentro dos 
cromossomos. Alelos de loci próximos em um 
mesmo cromosso respondem conjuntamente.



Unidade de seleção experimentalmente 
determinadas:

A unidade de seleção emerge como um 
compromisso DINÂMICO entre forças 
evolutivas que erguem ou constroem 
complexos gênicos multi-loci (seleção 
operando sobre sistemas epistáticos) 
versus as forças que quebram tais 
complexos (como recombinação). Como 
regra, quanto maior a intensidade da 
seleção, maior a unidade de seleção que 
responde!

 



Módulos
Mapa Genotípico-Fenotípico

Selection on B



RESUMO - Balanço entre recombinação versus 
seleção/epistase determina a unidade de seleção 

*** Mas a recombinação não é apenas uma função da 
herança mendeliana, meiose e crossing-over. Depende 
também da estrutura das populações (isto é, sistemas 
de acasalamento, subdivisão das populações etc.).

*** Em geral a quantidade de recombinação pode ser 
reduzida aumentando a unidade de seleção via por 
exemplo o endocruzamento, ligação estreita entre 
genes ou subdivisão das populações!!!!

*Heterozigotos duplos ou de ordem maior (3, 4, 5, ....) 
são a chave para entender o papel da recombinação!!!!

Deriva Genética Fluxo Gênico



 

Sendo assim a unidade de seleção não é apenas 
uma função da relação entre genótipo e fenótipo 
com muita epistase (foco do Mayr), mas um 
compromisso dinâmico entre seleção e 
recombinação (que é afetada por ambos 
arquitetura genética e estrutura populacional). 



Por exemplo, quando o ambiente muda tanto o 
regime seletivo pode mudar como a própria 
recombinação (devido a mudança p. ex. de 
estrutura populacional) afetando o balanço entre 
estes fatores de tal forma que a unidade de 
seleção pode mudar também!!! 

Plantas  com sistemas de acasalamento que envolvem 
endocruzamento – menor número de heterozigotos 
duplos (ou de ordem maior) e portanto menor 
recombinação “efetiva”. 

***fatores populacionais que influem na Unidade de 
seleção



Exemplos:

Humanos – “cruzamento aberto”, recombinação efetiva 
alta, unidades de seleção tendem a ser pequenas, 
talvez mesmo genes individuais (Voltamos a 
controvérsia Fisher x Wright  de uma maneira 
dinâmica!!!!)

Mas.... Genes funcionalmente relacionados tendem a 
ser encontrados juntos em grupos de genes ligados 
(globinas, apoproteinas). Potencial grande de epistase 
(mesma via funcional) e ligação estreita – supergenes 
como unidade de seleção. Testado e confirmado por 
Singer et. al. (2005) Molecular Biology and Evolution 22: 
767-775. (via microarray)



Mensagem – A unidade de seleção é uma 
propriedade emergente do balanço entre seleção 
operando para construir complexos gênicos 
epistáticos e da recombinação operando no 
sentido de quebrar estes complexos. Mas isto 
ocorre no contexto das propriedades 
populacionais (sistema de acasalamento, 
tamanho populacional, grau de subdivisão).

Assim a unidade de seleção é algo dinâmico e 
não fixo. Envolve a seleção, a arquitetura 
genética e condições demográficas.



Confusão generalizada entre “unidade de seleção” e 
“alvo da seleção”.

Unidade de seleção - O nível de organização 
genética que responde a seleção

Alvo da seleção - o nível de organização biológica 
que apresenta o fenótipo sob seleção

  Quando Mayr discutia a “unidade do genótipo” ele 
misturava até certo ponto a unidade de seleção (o 
nível genético que responde a pressão de seleção) 
com o alvo da seleção (quem sofre a seleção)



Alvos da seleção devem apresentar:

1) Reprodução ou “ser reproduzível”

2) expressão fenotípica

3) variabilidade (de forma a que grupos 
genéticamente definidos possam ter 
atribuídos um valor fenotípico médio)



Esta propriedades do “alvo da seleção” são 
usualmente apresentadas por indivíduos 
(como enfatizado por Darwin e Mayr) mas 
outros níveis de organização biológica, 
tanto abaixo como acima do indivíduo, 
podem possuir tais propriedades e serem 
“alvos” da seleção também.



Alvos abaixo do indivíduo:

Impulso meiótico - Produção não mendeliana de 
gametas nos heterozigotos, seja na formação 
do gameta ou na sua capacidade de 
fecundação.Complexo t em camundongos – 20cM do cromossomo 
17 e constitui 1% de todo o genoma. Usualmente difere 
do T por ter 4 inversões diferentes que suprimem a 
maior parte da recombinação nesta região.  Uma 
pequena região central sem inversões com genes 
candidatos influenciando a mobilidade do 
espermatozóide, capacitação (mudança na membrana 
do esperma, motilidade e metabolismo – crítico para a 
fertilização), ligação a zona pelúcida do ovócito, ligação 
a membrana do ovócito, e penetração do ovócito. 



Impulso meiótico ou Distorção de 
segregação – complexo T

Extensiva epistase e forte seleção 
nestes genes. Esta combinação 
faz com que estes 20 cM se 
comportem como uma unidade de 
seleção. Podemos tratar como um 
supergene com 2 alelos t e T. 

Alelo t em camundongo, letal quando tt, mas Tt produzem 99% 
do tempo gametas t que chegam a fecundação !!!

t são fortemente favorecidos por impulso meiótico nos T/t, mas 
são fortemente selecionados contra no nível dos indivíduos tt.



Impulso meiótico ou Distorção de segregação – 
de forma mais geral: grupos de gametas podem 
ser definidos que compartilham um mesmo 
estado genético – estes gametas apresentam um 
fenótipo importante: a habilidade de participar em 
um evento de fertilização - Portanto, os gametas 
produzidos por um único indivíduo podem ser o 
alvo de seleção quando os próprios gametas 
expressam diretamente um fenótipo que altera a 
sua chance de ser passado à próxima geração 
por meio de um evento de fertilização.



Alvos de seleção antagonísticos!!!!



Impulso meiótico ou Distorção de segregação 

Alvos de seleção antagonísticos!!!!

O polimorfismo estável do alelo t ilustra que 
uma unidade de seleção pode ter 2 (ou 
mais?) alvos de seleção!!!!! Isto é, a mesma 
unidade genética que está respondendo a 
seleção pode ter manifestações fenotípicas 
em mais de um nível de organização 
biológica



Alvos abaixo do indivíduo:

Impulso meiótico - Produção não 
mendeliana de gametas nos heterozigotos. 

*** Lembre-se que em diversas espécies a 
fase haplóide do ciclo de vida pode ser a 
dominante!!! 

Doenças humanas associadas a repetições 
de tri-nucleotídeos: sindrome do X-frágil, 
distrofia muscular



Alvos abaixo do indivíduo:

Conversão gênica,transposons (múltiplos 
alvos de seleção…)

HERV (Human endogenous retrovirus) – 
cerca de 7% do genoma

 

Crossing-over desigual



Alvos acima do indivíduo:

Interações entre indivíduos podem criar 
fenótipos. Se estas interações são 
recorrentes através das gerações e são 
variáveis, elas vão ter continuidade através 
do tempo (são reproduzíveis) e portanto 
podem ser alvos legítimos da seleção.



Alvos acima do indivíduo:

Aptidão darwiniana têm 3 componentes maiores: 
viabilidade, sucesso no acasalamento e fertilidade. 
Estes dois últimos (sucesso no acasalamento e 
fertilidade) não são fenótipos ocorrendo no nível dos 
indivíduos mas sim inerentemente involvem interações 
ENTRE indivíduos.

Casal - FERTILIDADE é uma propriedade inerente a 
interação entre um par em acasalamento.

Seleção sexual surge da interação entre indivíduos: 
intrasexual – competição entre machos para o 
acasalamento 

Intersexual – “escolha do parceiro” sexual



Alvos acima do indivíduo: Outro antagonismo!

Seleção sexual surge da interação entre indivíduos: 
intrasexual – competição entre machos para o 
acasalamento 

Gryllus integer e Ormia ochracea

                                             * Preferência das fêmas – canto 
médio (seleção estabilizadora)

* Preferência da mosca parasita – 
canto médio (machos parasitados 
morrem em até 7 dias) – seleção 
disruptiva!!!!

Alvo de seleção duplo – casal e 
machos individuais (sobrevivência)



Pieris napi

Competição macho x macho para fertilidade envolvendo 
competição de espermatóides 

Não somente a mesma 
unidade de seleção pode ter 
mais de dois alvos o mesmo 
alvo pode ter mais de uma 
unidade de seleção – exemplo 
seleção sexual



Pieris napi

Competição macho x macho para fertilidade envolvendo 
competição de espermatóides 

Não somente a mesma 
unidade de seleção pode ter 
mais de dois alvos o mesmo 
alvo pode ter mais de uma 
unidade de seleção – exemplo 
seleção sexual



Alvos acima do indivíduo:

Experimentos de Dobzhansky com Drosophila pseudoobscura – 

Inversão cromossômica (comporta-se como um único locus – 
sem recombinação) – seleção dependente de frequência, ou 
seja, interação entre indivíduos e frequências dos genótipos na 
população!



Alvos acima do indivíduo:

Mutualismo – Co-evolução??? (quando uma espécie 
exerce uma pressão seletiva sobre, e evolue em 
resposta à, outra espécie = impacto recíproco sobre a 
variação genética de duas (ou mais?) espécies.)

Formica fusca x lagarta da borboleta Glaucopsyche lygdamus. 



Alvos acima do indivíduo: Seleção de parentesco e 
seleção de grupo



Resumo:

Nunca confunda “alvo de seleção” com 
“unidade de seleção”. Alvo é o nível de 
organização biológica que apresenta o fenótipo 
sob seleção enquanto unidade é o nível de 
organização genética que responde a seleção


	Slide 1
	Slide 2
	Slide 3
	Slide 4
	Slide 5
	Slide 6
	Slide 7
	Slide 8
	Slide 9
	Slide 10
	Slide 11
	Slide 12
	Slide 13
	Slide 14
	Slide 15
	Slide 16
	Slide 17
	Slide 18
	Slide 19
	Slide 20
	Slide 21
	Slide 22
	Slide 23
	Slide 24
	Slide 25
	Slide 26
	Slide 27
	Slide 28
	Slide 29
	Slide 30
	Slide 31
	Slide 32
	Slide 33
	Slide 34
	Slide 35
	Slide 36
	Slide 37
	Slide 38
	Slide 39
	Slide 40
	Slide 41
	Slide 42
	Slide 43
	Slide 44
	Slide 45
	Slide 46
	Slide 47
	Slide 48
	Slide 49
	Slide 50
	Slide 51
	Slide 52
	Slide 53
	Slide 54
	Slide 55
	Slide 56
	Slide 57
	Slide 58
	Slide 59
	Slide 60
	Slide 61

