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1. Acaso (deriva genética)  
2. Seleção natural  
3. Mutação  
4. Migração e fluxo gênico

Definições de evolução

“Mudança de frequências 
alélicas ao longo do tempo”



Descrição de variação genética

locus:  um “endereço” no genoma 

alelo: a identidade de uma variante genética  

Indivíduo diplóide possui dois alelos num lócus



Definindo alelos

ATCTTCTACTTCCCTTATGTA
ATCTTCTACTTCCCTTACGTA
ATCTCCTACTTCCCTTACGTA
ATCTCCTACTTCCCTTACGTA

ATCTTCTACTTCCCTTATGTA alelo 1
ATCTTCTACTTCCCTTACGTA alelo 2
ATCTCCTACTTCCCTTACGTA alelo 3
ATCTCCTACTTCCCTTACGTA alelo 3

Alelos: tipo de 
sequência de 
DNA

Lócus: trecho do genoma



Definindo alelos

ATCTTCTACTTCCCTTATGTA
ATCTTCTACTTCCCTTACGTA
ATCTCCTACTTCCCTTACGTA
ATCTCCTACTTCCCTTACGTA

ATCTTCTACTTCCCTTATGTA
ATCTTCTACTTCCCTTACGTA
ATCTCCTACTTCCCTTACGTA
ATCTCCTACTTCCCTTACGTA

Alelos: tipo de 
base naquela 
posição do 
genoma

Lócus: posição no 
genoma

lócus com dois alelos lócus com dois alelos



Definindo contagens

frequências genotípicas 

frequências alélicas



Genótipo AA Aa aa
ao nascimento 150 210 140
entre adultos 75 105 70
sobrevivência 1/2 1/2 1/2

Quando há seleção natural?

Não há seleção: probabilidade de sobrevivência é igual para todos 
genótipos



Genótipo AA Aa aa
ao nascimento 150 210 140
entre adultos 100 140 70
sobrevivência 2/3 2/3 1/2
sobrevivência 
normalizada

1 1 3/4

Nesse exemplo: 

• Valores adapativos WAA = 1;   WAa = 1;   Waa = 3/4 

• Coeficiente seletivo é s = 1/4

Quando há seleção natural?



Genótipo AA Aa aa
Valor adaptativo WAA WAa Waa

Valor adaptativo relativo WAA /WAA WAa /WAA Waa /WAA

Em função de "s" 1 1 1-s

Um modelo populacional para seleção 
natural (agora em proporções)

Nesse exemplo: 

• Valores adapativos WAA = 1;   WAa = 1;   Waa = 3/4 

• Coeficiente seletivo é s=0,25 

• “s” Mede decréscimo de sobrevivência devido a seleção.



Genótipo AA Aa aa

Valor 
adaptativo

1 1 1-s

Um modelo populacional para 
seleção natural



Exemplo de seleção

ANRV292-ES37-04 ARI 17 October 2006 7:11

Color Polymorphism
Melanism in Biston betularia. A classic example of a genetic polymorphism influ-
enced by diversifying selection is industrial melanism in the peppered moth, Biston
betularia (Cook 2003, Grant 2005, Kettlewell 1973, Majerus 1998). Industrial melan-
ics were first noticed in England in the mid-nineteenth century and appear to have
rapidly spread from a single source. At a particular location, the increase from a low
frequency to a frequency greater than 90% often took only several decades. The
main selective agent appears to have been differential predation by birds on polluted
and unpolluted resting backgrounds, and extensive gene flow significantly influenced
the spread and distribution of melanics (Cook 2003). The overall case for natural
selection acting on the rise and fall of melanics in peppered moths is indisputable.

Since the introduction of clean air legislation in the 1960s in Great Britain, the
frequency of dominant melanic moths has declined. For example, at Caldy Common,
the frequency of melanics declined from greater than 90% in 1960 to below 5% by
2002 (Figure 1) (Grant 2005). Also given in Figure 1 is the very similar expected
decrease of the melanic phenotype, assuming a 15.3% selective disadvantage for
melanics [that is, the fitnesses for the dominant melanics and recessive typicals are
0.847 and 1.0, respectively (Grant et al. 1996)].

B. betularia is also found in North America, and in some areas the frequency of
melanics once was quite high (Grant et al. 1996). In the 1960s, clean air legislation
also began to result in better air quality in North America, and the frequency of
melanics dropped (Grant & Wiseman 2002). Presumably, similar reversals in selec-
tion pressures that occurred on both continents were responsible for this remarkable
parallel decline. On the basis of crosses between American and British moths, re-
searchers concluded that the melanic variants from the two continents are alleles at
the same locus (Grant 2004). When the gene that determines melanism in B. betularia
is discovered, then DNA data should be able to determine the cause and relationship
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Figure 1
The observed decline in the
frequency of melanics from
1959 to 2002 at Caldy
Common in England
(magenta squares) (Grant
2005) and the expected
decline when there is 15.3%
selection against the
melanics (dark gray line).
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Redução de forma melânica de Biston betularia em regiões sem 
poluição, na Inglaterra.

Forma melânica

Forma não melânica



CHAPTER 1. SELEÇÃO NATURAL 2

1.2 O modelo básico
Iniciaremos nossa análise apresentando um modelo propositalmente simples, que
trata da ação da seleção natural sobre um único lócus bialélico. Para tornar esse
modelo mais acessível apresentamos um exemplo hipotético.

AA Aa aa
Ao nascimento 150 210 140
Entre adultos 100 140 70
Sobrevivência 2/3 2/3 1/2

Sobrevivência normalizada 1 1 3/4
Repare que houve mortalidade em todas as classes genotípicas, mas a inten-

sidade de mortalidade foi diferente entre os genótipos. Uma forma conveniente
de expressar isso é dividir as frações de sobrevivência pelo valor da sobrevivência
mais elevada (nesse caso, 2/3), resultando nos valores de sobrevivência normal-
izada. Em palavras, podemos dizer que indivíduos com os genótipos AA e Aa
sobrevivem proporcionalmente mais do que os indivíduos aa, esses últimos tendo
uma sobrevivência 25% menor.

Podemos agora definir alguns termos que serão usados posteriormente.

• A proporção de indivíduos de cada genótipo que sobrevive até a repro-
dução é o valor adaptativo associado àquele genótipo (que serão tratados
como W

AA

,W

Aa

, Waa.

• Valores adaptativos podem também ser expressos em função da intensi-
dade da seleção contra cada genótipo, medido pelo coeficiente de seleção
(s). Nesse exemplo temos s = 1/4, que descreve a redução em sobrevivên-
cia de aa em relação aos outros genótipos.

Para tornar o modelo mais geral, podemos expressar as frequências dos genótipos
como valores esperadosp ara uma população em equilíbrio de Hardy-Weinberg.
Desta forma, a tabela anterior poderia ser re-escrita da seguinte forma:

AA Aa aa
Ao nascimento p

2 2pq q

2

Valor adaptativo W

AA

W

Aa

W

aa

Entre adultos p

2
W

AA

2pqW
Aa

q

2
W

aa

Entre adultos normalizado p

2
WAA

W̄

2pqWAa

W̄

q

2
Waa

W̄

As frequências genotípicas após a seleção precisam ser normalizadas, pois elas
agoram não somam 1. Essa normalizadação é feita dividindo cada frequência
após a seleção pela soma das frequências totais. Essa soma total é definida como
o valor adaptativo médio:

W̄ = p

2
W

AA

+ 2pqW
Aa

+ q

2
W

aa

(1.1)

O valor adaptativo médio pode ser visto de duas formas. Sob um ponto de
vista, é o fator de normalização para o cálculo das frequências genotípicas após
a seleção. Uma segunda forma de vê-lo é como o quão distante a população está
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W

AA

W

Aa

W

aa

Interpretação biológica Trajetória para s=0.1 e p inicial 0,05

1 1 1-s Dominante para valor adaptativo maior
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1 1-s 1-s Recessivo para valor adaptativo maior
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1-s 1 1-s Vantagem de heterozigot
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Figure 1.1: Três modelos de seleção natural

da condição "ótima", que é definida pela situação em que todos os indivíduos
possuem o valor adaptativo mais elevado.

As frequências genotípicas podem agora ser usadas para calcular as frequên-
cias alélicas após a seleção.

p

0
= p

2
WAA+pqWAa

W̄

q

0
= q

2
Waa+pqWAa

W̄

Essas fórmulas descrevem a frequência alélica esperada numa geração em
função dos valores adaptativos (W) e da frequência alélica da geração anterior.
A aplicação reiterada dessa expressão permite calcular a trajetória temporal de
frequência alélicas. A figura 1.1mostramos três formas de atribuir valores a W
e o seu impacto sobre as trajetórias de frequências alélicas ao longo do tempo.

Um modelo populacional para 
seleção natural

fA′� =
f 2
AWAA + fA faWAa

W̄

fa′� =
f 2
aWAA + fA faWAa

W̄



1. Seleção dependente de frequência

Traço é mais vantajoso quando raro, menos vantajoso quando comum

Além do modelo simples
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Hori et al, Science, 1993.  https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/17807183

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/17807183
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Frequência de acasalamento juvenil 

Além do modelo simples

Travers et al. 2015. 
https://www.nature.com/articles/srep15469

Drosophila 
melanogaster: live 
fast and die 
young

4. Tanto sobrevivência  como fecundidade importam. 
Relações são complexas.



bl/bl bl/BL BL/BL

td/td 0.79 1 0.83

td/TD 0.67 1 0.9

TD/TD 0.66 0.66 1.0

6. Seleção com epistasia

Além do modelo simples

Lewontin and White, 1959. 
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/pdf/10.1111/j.1558-5646.1960.tb03061.x

https://onlinelibrary.wiley.com/doi/pdf/10.1111/j.1558-5646.1960.tb03061.x

