REVISTA BRASILEIRA DE ZOOLOGIA
Revta bras. Zool, 5(4):571-580 30.X1.1988

MORFOMETRIA E ESTATISTICA MULTIVARIADA
EM BIOLOGIA EVOLUTIVA'

Sérgio F. dos Reis 2
ABSTRACT

Recent analytical and conceptual developments in multivariate statistics
and morphometrics are reviewed. These developments include a modification of
principal components analysis, the shear, and the truss networks, a geometric
protocol for the generation of variables for statistical analyses. The implications
of these techniques for studies of organismal evolution are discussed.

INTRODUCAO

A necessidade da utilizagdo de conjuntos multivariados de caracteres no es-
tudo de variagdo de organismos foi reconhecida hd muito tempo por sistematas e
evolucionistas (Gould e Johnston, 1972). A maioria dos esforgos iniciais para
medir variagdo ficou, todavia, restrita a poucos caracteres, cujas interrelagdes
nem sempre foram adequadamente avaliadas (Gould e Johnston, 1972). Toda-
via, o desenvolvimento de métodos de andlise multivariada e, em particular, a
disponibilidade de “pacotes™ estatisticos, permitiu que evolucionistas e sistema-
tas se dedicassem a problemas relacionados d covariagdo de caracteres dentro e
entre populagdes (Neff e Marcus, 1980).

A morfometria multivariada tem hoje diversas aplicagdes em biologia evo-
lutiva. Habitualmente, a andlise das fung¢bes discriminantes e a andlise dos com-
ponentes principais sdo empregadas para detectar variagdo em caracteres quanti-
tativos e, também, para avaliar padrdes de relagBes fenéticas (Pimentel, 1979,
Neff e Marcus, 1980). Estes estudos geralmente avaliam a variagdo morfométrica
dentro das populagdes e sua relagdo com a variagdo entre as populagdes procu-
rando, frequentemente, relacionar variagdo ambiental e diferenciagdo fenotipi-
ca. Na maioria dos casos, as relagdes entre populagdes sdo deduzidas a partir dos
mesmos dados utilizados nas andlises morfométricas, tornando impossivel a ava-
liagdo independente das relagdes filogenéticas (Straney e Patton, 1980).

A anilise multivariada tem sido empregada também para estudar diferen-
ciagdo morfométrica no contexto de hip6teses historicas (Straney e Patton,
1980, Patton, 1985). A morfometria tem, nestes estudos, um Unico papel espe-
cifico: o de descrever a natureza da variagdo morfologica, cuja dire¢do da alte-
ragio ¢, entdo deduzida a partir das relagoes filogenéticas dos organismos em es-
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tudo. Este tipo de estudo é menos comum, pois requer hipéteses filogenéticas
deduzidas de fontes diferentes daquelas utilizadas na morfometria. A importdn-
cia das hip6teses filogenéticas ndo pode ser diminuida, visto que inferéncias evo-
lutivas na polaridade das alteragdes morfolégicas somente podem ser feitas em
um contexto filogenético (Fink, 1982, Strauss, 1985, Creighton e Strauss,
1986).

A adigdo de hipo6teses filogenéticas ao estudo da evolugdo morfolbgica é,
sem davida, um desenvolvimento positivo em morfometria. Contudo, a morfo-
metria multivariada ainda sofre de restri¢des conceituais e analiticas, que podem
impor limitages 4 investigagdo de questBes sistemdticas e evolutivas. Os proble-
mas principais, enfrentados pela morfometria, sdo os seguintes: a determinagio
de varidveis para serem analisadas, e a transformagdo destas varidveis em estima-
tivas de diferengas na forma dos organismos. As medi¢Ges empregadas em mor-
fometria deveriam expressar alteragOes em estruturas homologas em diferentes
formas, ao passo que os estimadores de forma ndo deveriam confundir a contri-
bui¢do do tamanho e da forma para as diferengas encontradas entre os organis-
mos, Estes fundamentos analiticos e conceituais sdo necessdrios antes que se
tente interpretar a diferenciagdo e a divergéncia morfolégica a nivel organismico
(Bookstein, et al., 1985).

Bookstein e seus colaboradores (1985) sumarizam os progressos concei-
tuais e analiticos feitos na morfometria e propdem diversas técnicas para a medi-
¢do da forma biol6gica. Estes autores abordam a morfometria sob dois pontos de
vista diferentes: no primeiro enfoque, a alteragdo de forma é modelada como
uma deformagdo, empregando-se os campos tensoriais. Estes métodos foram apli-
cados com sucesso em estudos de alteragdo morfoldgica no crdnio de primatas
nio-humanos e também em deformagdes ortodénticas do crdnio humano
(Bookstein, 1982, 1984). No segundo enfoque, as diferengas de forma sdo esti-
madas por fatores, os componentes principais, representando tamanho e forma.
Este segundo enfoque é mais familiar, pois utiliza medigdes lineares e 4lgebra de
matrizes, envolvendo a extragdo de autovalores e autovetores de matrizes de co-
variancias ou correlagdes (Morrison, 1976, Chatfield e Collins, 1980). Existem,
todavia, inovagbes importantes neste enfoque, incluindo modelos para a escolha
de medidas, e a defini¢do e a andlise estatistica do tamanho e da forma que tem
implicagtes fundamentais para a morfometria.

Os objetivos deste artigo sdo rever brevemente o emprego de andlises multi-
variadas em biologia evolutiva, descrever avangos recentes na metodologia de ob-
ten¢do de varidveis para estudos morfométricos, bem como modelos de andlise
multivariada e, finalmente, empregando exemplos com estudos de peixes e
mamiferos, demonstrar a importdncia da morfometria multivariada em estudos
de biologia evolutiva,

MEDICOES TRADICIONAIS E REDES DE TRELICA

A morfometria sempre contou com um grande nimero de técnicas estatis-
ticas para manipular medi¢Ges lineares obtidas das formas biol6gicas (Pimentel,
1979, Neff e Marcus, 1980). A natureza sofisticada da morfometria multivariada
ndo ¢ acompanhada, contudo, de uma metodologia compardvel para determinar
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de que modo os caracteres quantitativos devem ser selecionados. Em outras pala-
vras, a morfometria ndo oferece modelos ou protocolos para a selegdo de carac-
teres,

A importincia da selegdo de medig¢des foi reconhecida por diversos auto-
res. Por exemplo, Olson e Miller (1958) consideram necessario dissecar crdnios
de mamiferos antes de selecionar e interpretar medigdes lineares. O objetivo de
Olson e Miller foi definir medigdes para o cranio dos mamiferos em bases funcio-
nais, sendo que estes autores notam a dificuldade em obter tais medidas. Recen-
temente, a questdo da escolha de medigdes foi discutida por Cheverud (1982) em
um estudo de integragdo morfolégica no cranio de primatas. As medigdes esco-
lhidas no estudo de Cheverud (1982) refletem resultados teéricos e experimen-
tais sobre fungdo e desenvolvimento do cranio e incluem unidades esqueletais das
regioes frontal, orbital, nasal, oral e mastigatoria. Cheverud (1982) também en-
fatizou a importdncia da cobertura pelas medigGes, em termos de drea a ser estu-
dada e, também, que as medi¢des deveriam estar restritas a unidades esqueletais
unicas.

Estes esforgos, todavia, produziram somente uma idéia aproximada das re-
gras que deveriam ser utilizadas na sele¢@o de caracteres para analises morfomé-
tricas. Strauss e Bookstein (1982) analisam, em detalhe, a questdo da obtengdo
de medigdes em morfometria e discutem os problemas colocados pela falta de
metodologia para a escolha de caracteres para estudo. As criticas desses autores
podem ser resumidas da seguinte maneira: 1) As medigGes em sistemas conven-
cionais amostram preferencialmente certos eixos de variagdo, resultando uma co-
bertura desigual da forma em estudo. Este erro de amostragem envolve tanto
orientagdo quanto cobertura de 4rea. 2) Muitas medigdes originam-se em um
unico ponto, geralmente localizado na extremidade da forma. Tais pontos sdo

geralmente definidos em termos de distdncias mdximas e minimas, e a sua colo-
cagdo pode ndo ser homéloga de uma forma para outra. 3) As medigdes geral-
mente estendem-se ao longo da forma, abrangendo geralmente vdrias unidades
de crescimento (e.g. ossos), e tendem a ser menos informativas por expressarem
covariagdo média.

Strauss e Bookstein (1982) propdem entdo um protocolo geométrico de
medigdes, as redes de trelica (“truss networks™), cujas implicagGes conceituais
e prdticas sio muito importantes. Este sistema de medigOes é baseado na sele-
¢do, a priori, de pontos anatdmicos, os marcos, e as distdncias a eles associadas.
Pressupde-se, neste modelo, que os pontos anatémicos (marcos) sejam homolo-
gos de uma forma biologica para outra. A premissa de homologia biol6gica le-
vanta as questdes cldssicas, associadas a este conceito (Kluge e Strauss, 1985),
mas obviamente ndo diminui a elegdncia conceitual deste modelo de medigdo
biol6gica. O protocolo geométrico das redes de trelica pressupde, também, que
a configuragdo dos marcos pode ser reconstruida a partir das medidas de distéan-
cias entre os marcos, As propriedades do método decorrem destas duas premis-
sas, e sdo enumeradas a seguir: 1) As redes de treliga oferecem uma cobertura
sistemdtica e homogénea da forma, em relagdo a 4rea e os eixos de variagdo.
2) A configuragdo dos marcos pode ser arquivada através da reconstrugdo da
forma a partir das medidas de distdncia entre os marcos. 3) O erro decorrente
da obtengdo de medidas pode ser estimado acuradamente, podendo ainda ser
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repartido pelo método dos quadrados minimos. 4) Formas médias podem ser
construidas a partir de amostras de individuos, e os coeficientes gerados por
andlises multivariadas podem ser representados diretamente nas redes de trelica,
para facilitar a interpreta¢@o de padrdes de diferenciagdo entre organismos.

Strauss e Bookstein (1982) baseiam suas criticas em esquemas tradicionais
de medigdes empregados em morfometria de peixes. Estas criticas, todavia, apli-
cam-se igualmente ds medigGes empregadas em morfometria craniana de mami-
feros. As medi¢Oes em morfometria craniana de mamiferos variam bastante em
nimero, mas sdo semelhantes na cobertura que elas oferecem (DeBlase e Martin,
1977). Diversas medicGes cranianas originam-se na ponta dos ossos nasal ou
basioccipital e cobrem basicamente apenas a linha média do crdnio. As medigdes
de largura sdo limitadas e as dimensdes obliquas e de profundidade praticamente
ndo sdo representadas. As medi¢Ges geralmente atravessam diversos ossos, exceto
por medigbes como o comprimento dos ossos nasais. O conjlunto de medigdes
tradicionais, empregado em morfometria craniana de mamiferos, apresenta,
assim, as desvantagens enumeradas por Strauss e Bookstein (1982). As mediges
lineares obtidas por sistemas tradicionais sdo tipicamente longas, e tendem a ser
menos informativas que medi¢des curtas, caracteristicas das redes de treliga,
visto que as primeiras cobrem dreas maiores e tendem a expressar covariagdo meé-
dia. Além disto, medi¢Bes curtas contém informagdo mais localizada que medi-
¢oes longas e deveriam melhorar a discriminagdo entre os grupos.

Este aspecto importante das medigdes obtidas com redes de treliga, foi de-
monstrado em um estudo comparativo de discriminagdo entre peixes do género
Cottus (Strauss e Bookstein, 1982). Strauss e Bookstein (1982) demonstram que
as redes de trelica melhoram a discriminagdo entre as espécies de Cottus, quando
comparada aos esquemas de medigGes tradicionais empregados em morfometria
de peixes. Todavia, ainda mais importante, foi demonstrado que nas espécies de
Cottus, por eles estudadas, a discriminagdo é baseada em medi¢Ges com uma
orientagdo particular ao longo do corpo do peixe, ou seja, as principais dire¢es
nas diferengas de forma, entre estes peixes, sdo orientadas obliquamente em rela-
¢do ao eixo antero-posterior dos mesmos (Bookstein, 1982, Strauss e Bookstein,
1982). Esta dimensdo de variagdo é coberta pelas mediges das redes de trelica,
mas raramente ¢ representada em esquemas tradicionais de medigdo.

Resultados semelhantes foram também obtidos em um estudo de discrimi-
na¢do em roedores do grupo leucopus de Peromyscus (Reis, Straney e Strauss,
em preparo). Neste estudo, o padrio dos coeficientes das varidveis candnicas
entre P. leucopus e P. gossypinus oferece um contraste interessante entre medi-
¢oes tradicionais e redes de trelica. Enquanto o sistema de medigGes tradicionais
indica que o comprimento basal é importante na discrimina¢do destas espécies,
as medidas das redes de trelica mostram que, na verdade, o crinio é repartido em
duas dreas mais localizadas de importdncia para a discriminagdo: a regido pos-
palatal e a regido posterior do didstema. A rede de trelica mostra, assim, dreas
particulares do crdnio como sendo importantes, dreas estas que eram somente
indicadas em termos gerais pelo sistema tradicional de medigdes. Estes resultados
demonstram a importdncia, para a discriminagdo entre os taxons, de aspectos lo-
calizados da morfologia enfatizados por Strauss e Bookstein (1982), e exemplifi-
cam uma das propriedades das redes de treliga. Strauss e Bookstein (1982) argu-
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mentam, também, que o arranjo espacial das medigdes, criado pelas redes de tre-
lica, deveria permitir interpretagOes de diferengas na forma em termos geométri-
cos. Estes autores utilizam esquemas de medidas tradicionais e a rede de treli-
cas em duas espécies do género Cottus, e demonstram que, ao contrdrio das me-
digOes tradicionais, as redes de trelica permitem uma interpretagdo geométrica
dos coeficientes dos componentes principais.

Um resultado semelhante foi obtido em um estudo de alometria multiva-
riada de caracteres cranianos em roedores do género Peromyscus (Reis, Straney
e Strauss, em preparo). Neste estudo foram empregados o sistema de medigdes
tradicionalmente utilizado em morfometria craniana de mamiferos (DeBlase e
Martin, 1977) e o protocolo geométrico das redes de trelicas (Strauss e
Bookstein, 1982). Os padrdes de alometria multivariada do crdnio dos roedores
do género Peromyscus sao semelhantes nos dois tipos de medigdes; todavia, as
redes de treli¢a indicam um padrdo de alometria que é mais f4cil de ser interpre-
tado que o de medigdes tradicionais. A maioria das medigGes da regido anterior
do cranio (incluindo o rostro e a regido anterior do frontal) € positivamente alo-
métrica, ao passo que as medigdes posteriores de comprimento, largura e as dia-
gonais, tém alometria negativa com relagdo ao vetor de tamanho geral (ie., o
primeiro componente principal). Este contraste ndo estd bem claro no conjun-
to de dados obtidos pelo método tradicional, visto que a amostragem de medi-
¢oes ¢ fraca na regido posterior do crdnio, tanto em termos de drea, quanto em
eixos de variagdo. Os coeficientes alométricos, representados nas redes de trelica,
fornecem um contraste informativo entre as regides do cranio que corresponde
aproximadamente as unidades esqueletais orofacial e neurocranial, reconheci-
das em anatomia funcional do cranio (Cheverud, 1982, Radinsky, 1985). Este
estudo (Reis, Straney e Strauss, em preparo) indica assim, de forma significativa,
como deverdo ocorrer alteragdes evolutivas na estrutura de covaridncia de carac-
teres cranianos nas espécies de Peromyscus estudadas,

ESTATISTICA MULTIVARIADA

O padrdo de discriminagdo entre populagGes e entre espécies podem ser
examinados por meio da andlise das fungdes discriminantes com varidveis cand-
nicas (Morrison, 1976, Pimentel, 1979). A separagdo de grupos, definidos a
priori, é obtida na andlise discriminante através da maximizagao de uma fungdo
da razdo entre a matriz de covaridncias entre e dentro dos grupos. Em outras pa-
lavras, a razdo de duas formas quadréticas, o quadrado médio entre os grupos
em relagdo ao quadrado médio dentro dos grupos, é maximizada de modo a pro-
duzir uma fungdo linear cuja razdo F seja a maior possivel (Morrison, 1976). O
maior autovalor da razdo das formas quadrdticas é a solugdo para o problema de
obter a razdo F mdxima, sendo que o autovetor normalizado e associado ao auto-
valor fornece as constantes para a fungdo linear das varidveis originais (Morrison,
1976). A andlise das fungGes discriminantes aplicada 4 morfometria multivariada
apresenta, todavia, dois aspectos que limitam seriamente a sua utilizagdo em bio-
logia evolutiva. Primeiro, os grupos em estudo precisam ser definidos a priori e,
segundo, no uso da razdo entre matrizes de covariancias, perde-se informagao so-
bre as correlagdes entre as varidveis (Humphries et al, 1981). Uma outra técnica
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multivariada, a andlise dos componentes principais (Morrison, 1976, Pimentel,
1979, Neff e Marcus, 1980) é, todavia, muito mais apropriada para o estudo
de problemas em biologia evolutiva. Esta andlise emprega a matriz de cova-
ridncias, (ou correlagbes), e ndo a razao entre matrizes de covaridncias, sen-
do potencialmente mais interessante em termos biolGgicos, visto que as cor-
relages entre caracteres sdo importantes no processo de alteragdo evolutiva
(Lande e Arnold, 1983, Price et al, 1984). O método dos componentes prin-
cipais analisa especificamente as relagGes entre um conjunto de varidveis corre-
lacionadas, transformando-as em um novo conjunto de varidveis ndo correlacio-
nadas, os componentes principais (Morrison, 1976, Chatfield e Collins, 1980).
Dado um nimero de varidveis correlacionadas com médias X e matriz de cova-
ridncias S, o objetivo é deduzir um novo conjunto de varidveis (os componentes
principais) ndo correlacionadas, cujas varidncias diminuam sucessivamente.
Cada umz das varidveis ndo correlacionadas é uma combinagdo linear das varié-
veis originais e um vetor de constantes, a. O primeiro componente principal é a
combinagdo linear, que maximiza a varidncia para todos os setores de coeficien-
tes (Morrison, 1976). Em outras palavras, o vetor de coeficientes a é escolhido
de forma a maximizar as varidncias, sujeito a limita¢do de que a soma dos qua-
drados dos elementos do vetor seja igual a 1. Essa maximizagdo dd origem &
equagdo caracteristica (Franklin, 1968) cuja solu¢do é um polinémio de grau p
(p = nimero de varidveis) da matriz de covaridancias S. Uma restri¢do adicional,
ie, a; a; = 0, parai diferente de j, ¢ imposta de modo a assegurar a ortogona-
lidade dos autovetores (Neff e Marcus, 1980). De um modo geral, o primeiro
componente é interpretado como um componente que representa o tamanho, e
os componentes subsequentes s3o interpretados como indicadores de diferencas
na forma nos organismos estudados (Neff e Marcus, 1980). As diferengas em for-
ma e tamanho entre os organismos sdo importantes no estudo de questdes funda-
mentais da diferenciagio a nivel organismico. A forma adulta de um organismo
¢ o resultado de interagdes complexas de taxas e variagdo temporal na expressio
de caracteres, cuja trajetoria ontogenética determina semelhanga ou divergéncia
em tamanho e forma (Alberch et al, 1979, Bonner, 1982, Raff e Kaufman, 1983,
Creighton e Strauss, 1986). Contudo, o tamanho e a forma devem ser definidos
antes que a importdncia relativa e a interag@o destes dois componentes sejam de-
terminadas. A defini¢do do tamanho e da forma tém tido, todavia, uma historia
de conflito e controvérsia (Neff e Marcus, 1980). As definigdes estatisticas do
tamanho, deduzidas a partir das medigGes lineares, envolvem tanto o caso uni-
variado, quanto o multivariado. O enfoque univariado 4 definicdo do tamanho
apresenta problemas estatisticos proprios (Strauss, 1985), embora compartilhe
da premissa de que o tamanho pode ser representado por uma Gnica varidvel
(medi¢do) (Bookstein, 1982). O enfoque multivariado, cujas origens estdo no
modelo fatorial de Sewall Wright (Bookstein, 1982), é representado pelo modelo
multivariado de Jolicoeur (1963). Neste modelo, o tamanho ¢ estimado pelo pri-
meiro autovetor de uma matriz de covaridncias dos caracteres, cujas medigdes
foram transformadas para logaritmos.

Todavia, o emprego da anélise dos componentes principais no estudo da
forma e do tamanho tem, também, gerado problemas conceituais e estatisticos.
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Diversos autores tém observado que a denominagdo dos componentes principais
de fatores de forma e de tamanho pode ser arbitrdria, visto que a independéncia
entre os componentes ¢ uma conseqiiéncia da dedugdo matemdtica do método
dos componentes principais (Morrison, 1976, Neff e Marcus, 1980). Consequen-
temente, as dedugbes sobre tamanho e forma, baseadas nestes componentes, po-
dem nido ter significado biolbgico. A aplica¢do da andlise dos componentes prin-
cipais, no estudo de variagdo na forma e no tamanho entre grupos de organismos,
origina um outro problema, uma vez que 0 método dos componentes principais
foi desenvolvido para analisar varidveis correlacionadas dentro de uma tinica po-
pulagdo (Morrison, 1976, Chatfield e Collins, 1980). Grupos muiltiplos podem
ser analisados pelos componentes principais, mas este método trata as amostras
como um conjunto homogéneo de observa¢tes (Neff e Marcus, 1980).

Recentemente, Humphries et al (1981) introduziram uma modifica¢do da

anélise dos componentes principais como uma técnica de discriminagao no con-
texto do estudo da forma em relagdo ao tamanho. O tamanho e a forma sdo con-
siderados como aspectos distintos no modelo e sdo individualizados nesta andlise,
isto é, o tamanho ndo € eliminado da anélise nem confundido com a forma, visto
que o método define tamanho e forma como componentes distintos. Um fator
de tamanho, S, que € correlacionado com grupo, é obtido através da defini¢ao do
tamanho como um componente intra-grupo, cujos coeficientes sdo covaridncias
com os grupos considerados como uma constante. O componente da forma, H, é
uma combinagdo linear de coeficientes que sdo iguais a covaridncias parciais, ao
passo que as varidveis s3o controladas em termos de tamanho como um compo-
nente intragrupo. Este método de discriminagdo com dois grupos (tamanho e
forma) € denominado discriminagdo independente do tamanho ou distor¢ao
(*‘shear”). Os dois conjuntos de componentes (o primeiro componente e 0s com-
ponentes subsequentes) representam estimativas do tamanho e da forma no mo-
delo de Humphries et al (1981), e sdo obtidos através da elimina¢ao do tamanho
pela regressdo do primeiro componente nos componentes subsequentes, A inde-
pendéncia entre o tamanho e a forma é assim obtida pela rotagdo (na verdade,
uma distor¢do) dos eixos, e ndo pela imposi¢do de ortogonalidade, como é feito
na forma convencional da andlise dos componentes princiapais (Neff e Marcus,
1980). O método da distor¢do tem sido empregado em alguns estudos de morfo-
metria de peixes e os resultados indicam que a discriminag@o entre espécies e en-
tre populagdes é melhorada por este método (Bookstein et al, 1981). Humphries
et al (1981) observaram também que as diferengas na forma, deduzidas a partir
dos coeficientes dos componentes principais, podem ser interpretadas em um
contexto geométrico, interpretagdo esta que muitas vezes ¢ dificil de ser feita
quando a andlise das funges discriminantes é utilizada. O método da distor¢ao
foi recentemente aplicado com éxito em um estudo de discriminagdo em duas
espécies do género Leporinus, cuja forma é fortemente dependente do tama-
nho (Reis et al., 1987).

A andlise dos componentes principais pode também ser utilizada para in-
vestigar processos de divergéncia morfolégica, empregando o modelo alométrico
multivariado de Jolicoeur (1963). E importante observar que, neste modelo, a hi-
pbtese nula é a da alteragao da forma em fungdo do tamanho (Sweet, 1980), e
ndo a da constincia da forma. Em outras palavras, a reassociagdo das correlagdes
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entre as varidveis, ou seja, a alteragdo da estrutura de covaridncias, ocorre como
uma conseqiiéncia da alteragdo do tamanho do organismo como um todo. Quan-
do o primeiro componente pode ser interpretado como um fator de tamanho, os
coeficientes das varidveis no componente, sio proporcionais aos coeficientes alo-
métricos das varidveis com relagdo ao tamanho. Os coeficientes das varidveis no
primeiro componente sdo, geralmente, normalizados e interpretados como coefi-
cientes alométricos em relagao a uma medida geral de tamanho, estimada pelo
primeiro componente principal (Strauss, 1984, 1985, 1987). Os valores destes
coeficientes quando maiores que 1 descrevem alometria positiva com relagdo ao
tamanho, ao passo que os valores menores que 1 indicam alometria negativa
(Jolicoeur, 1963).

O modelo alométrico multivariado, tendo como hip6tese nula a alteragdo
da forma em fung¢do do tamanho, é importante pois pode ser utilizado no teste
de hip6teses de adaptagdo. Por exemplo, Strauss (1984) mostrou que as diferen-
¢as morfolbgicas na estrutura tréfica, de vdrios géneros de peixes da subfamilia
Haplochrominae, podem ser explicadas em termos de equivaléncia funcional.
Neste caso, os diferentes tipos morfoldgicos, associados a dietas diferentes, sio
fun¢do da diferenga em tamanho dos peixes, tornando desnecessdrias explicagdes
reducionistas. Em outras palavras, a alteragdo da estrutura de covaridncias entre
os cardcteres do aparelho trofico ocorreu, aparentemente, em resposta d diversifi-
cag¢do no tamanho das espécies estudadas, sendo desnecessdrias explicages adap-
tativas envolvendo elementos particulares da estrutura trofica, Este tipo de estu-
do mostra a importincia da andlise de altera¢Ges evolutivas como um todo, e co-
mo questdes evolutivas podem ser focalizadas em seu proprio nivel de explica-
¢d0. No caso do estudo de Strauss (1984), perguntas adaptativas podem ser fei-
tas com rela¢do 4 evolugdo do tamanho, e ndo necessariamente com relagdo d es-
truturas especificas no aparelho tréfico dos haplocromineos. Resultados seme-
lhantes foram obtidos em um estudo de evolugdo craniana nos roedores
caviineos (Reis et al, 1988), onde a semelhanca craniana é aparentemente deter-
minada por trajetérias ontogenéticas que convergem com o aumento em tama-
nho no crénio.

Os métodos discutidos neste artigo representam uma mudanga na diregdo
da morfometria. O enfoque da morfometria proposto por Bookstein et al (1985)
tem um cardter geométrico, cuja origem conceitual prende-se d obra cldssica de
D’Arcy Thompson (1961). Os métodos que envolvem andlises matriciais, bem
como aqueles estritamente geométricos, terdo certamente um impacto significa-
tivo nos estudos de mecanismos e padrGes de diversificagao a nivel organismico,
bem como no estudo de processos de estabilidade evolutiva. Estes dois aspectos
da evolugdo, i.e., alteragdo e estabilidade, representam questdes fundamentais em
todos os niveis da biologia evolutiva (Maynard Smith et al, 1985). O trabalho de
F. L. Bookstein e seus colaboradores ocupar4, sem divida, um lugar de destaque
na biologia evolutiva ao lado de outros autores como Fischer (1958), Gould
(1977) e Kimura (1983).
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