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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?



Múltiplas dimensões: como representar?
Porto et al. 2009



Matriz Fenotípica = matriz de variância e 

covariância

Tem que haver variação nos valores dos caracteres na população!
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Matriz Fenotípica = matriz de correlação



Teoria de Integração Morfológica/Modularidade

(1958, 1960)

Raissa Berg



Integração dentro de unidades

"It seemed evident . . . that character changes occurring in 

evolution of species could not be considered to be independent 

of each other and that studies which did not consider this 

dependency ignored a significant aspect of change . . ." 

(Olson and Miller, 1958). 



Berg e Independência entre plêiades de 

correlação
Polinizadores não 

especialistas/vento

Polinizadores

especialistas



Modulardade: Semi-independência das 

unidades

‘In all the instances of existence of pleiades it was the 

flower that had become free of the correlation 

interdependences within the plant organism’.

(Berg 1960)



Padrão e Magnitude de Integração

Porto et al. 2009



Mesmo padrão, diferentes magnitudes de 

integração

Porto et al. 2009



Integração e Modularidade
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Como se conectam os padrões medidos com os 

processos subjacentes? 



Cheverud 1996

Klingenberg 2008
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Seleção em desempenho: 

Modularidade funcional para evolutiva

Three-spined sticleback

Opercular four bar lever

Jamnickzy et al. 2014



Diferenças biomecânicas na alavanca 

opercular de 4 elementos
marine ancestral

transmission coeficient (mechanical efficiency)



Variação na forma explica variação em KT

Regressão da configuração dos landmarks (Procrustres) por CS

unpooled pooled by population



Estabilidade do padrão e magnitude entre populações

As relações de forma e função podem mudar mesmo 

que o padrão modular e a integração sejam estáveis!
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Evolução por seleção: 

Modularidade funcional para genética para evolutiva

Albertson et al.2005

LF: Biting feeder 
MZ: Suction feeder



Base genética para abertura e fechamento da boca

X

F2 

QTL mapping

Ossos de 

abertura e 

fechamento em 

regiões distintas



Out-lever and closing in-lever

Out-lever and opening in-lever

Closing 

and 

Opening

in-lever



Out-lever and closing in-lever

Out-lever and opening in-lever

Closing 

and 

Opening

in-lever



Expressão divergente de bmp4

Suction-feeder

Biting-feeder



Divergência na biomecânica do forrageamento

Desacoplamento genético de 

módulos funcionais

Expressão diferencial de bmp4 
(30% da variação fenotípica)

Seleção dentro 

de populações

Modificação do 

desenvolvimento

Diferenças entre 

espécies



Evolução por seleção: 

Modularidade funcional para desenvolvimento para 

evolutiva

Young and Hallgrímsson 2005













Stabilizing Selection!



Quantitative genetics models: 

Riedl’s hypothesis

Riedl 1977; Lande 1980; Cheverud 1984

Base genética do desenvolvimento é moldada por seleção 

estabilizadora multivariada (correlational selection) vinda 

de associações funcionais entre caracteres.



Mapa Genótipo-Fenótipo e 

Modularidade/Integração

Porto et al. 2013



Mapa Genótipo-Fenótipo e 

Modularidade/Integração
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