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Média fenotípica e variância de um 
caráter fenotípico
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Variance 0.072
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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?

É um conceito que permite fazer a ligação entre a 
genética Mendeliana Clássica (na qual a segregação 
de genes individuais pode ser seguida através das 
gerações) com a genética quantitativa (aonde isto 
não é possivel), permitindo atribuir ao indivíduo 
uma medida de valor que pode ser mensurada... Este 
“valor” é chamado de valor de acasalamento

NOTE-SE: Efeito médio de uma alelo é um 
conceito dual: individual e populacional 
(“tomado ao acaso”)



É o efeito médio dos genes dos pais que irá 
determinar o valor genotípico (fenotípico) médio da 
sua prole.

O valor de um indivíduo, avaliado pelo valor médio 
da sua prole é chamado Valor de Acasalamento. 
Portanto ao contrário do efeito médio de uma alelo 
(que em geral não é medido), o VA pode ser medido:



Valor de Acasalamento 

“Se um indivíduo é acasalado ao acaso com um 
número de outros indivíduos tomados ao acaso da 
população, então seu valor de acasalamento é 
duas vezes o desvio médio da prole em relação á 
média da população”

O valor é multiplicado por 2 por que cada indivíduo 
parental contribui com metade dos genes da prole 
(outra metade vindo da população ao acaso)





Efeito aditivo

AA Aa aa

O valor genotípico do heterozigoto é a média dos valores 
genotípicos dos homozigotos. Cada alelo “a” adiciona um 
valor constante, daí o nome.



Efeito de dominância

AA

Aa

aa

O valor genotípico do heterozigoto é igual ao valor 
genotípico de um dos homozigotos. O alelo “A” domina 
sobre o alelo “a”, bastando haver um único “A” para a 
manifestação do fenótipo.



Efeito parcialmente dominante

AA Aa aa

O valor genotípico do heterozigoto está entre a média dos 
valores genotípicos dos homozigotos e o valor de um deles. 

Média(Aa, aa)



Variância fenotípica = Variância genética + Variância ambiental

Vp                             =      Vg                      +         Ve

Vg = Va (aditiva) + Vd (dominância) + Vi (epistática)

Vp = Va + Vd + Vi + Ve



Tipos de variância

Variância fenotípica: é a variância total da 
população. Inclui efeitos genéticos e não 

genéticos.

Variância genética:  é a variância que é 
devida as diferenças genéticas existente 

entre os indivíduos da população. Exclui a 
variação causada por fatores ambientais.



Variância Aditiva = parte da variância 
genética que é devida aos efeitos 
individuais dos alelos

Variância de Dominância ­ surge da 
interação entre alelos de um locus 
(interação entre alelos de um mesmo locus)

Variância Epistática ­ surge da interação 
entre loci (interação entre alelos de 
diferentes loci)





h2 = Va/Vp = b = COVxy / S2
x
 

(VARIÂNCIA DOS PAIS X)

Onde x são as médias dos pais e y dos filhos



R = h2 S



h2 = 1

h2 = 0

VA/VP = 1

VA/VP = 0



Karl Sax – 1923 Genetics – 

3 “marcadores fenotípicos”, 1 caráter continuo = peso do grão 

QTL = “Quantitative Trait Loci”

Une a Genética quantitativa com a biologia 
molecular na busca da identificação dos genes 
responsáveis pela variação fenotípica



Métodos para mapear QTL’s

- Desenho experimental para estimar efeitos e posição de mapa de QTL’s 
são extensões dos métodos utilizados para mapear “genes maiores” ( = 
3 x ou mais desvios padrões) ou “mendelianos” --------BASEADOS NO 
DESEQUILÍBRIO DE LIGAÇÃO

- Desequilíbrio entre alelos em locus ou loci “marcadores” e alelos no 
“gene(s) quantitativo” ligado a este marcadores.

- Precisamos então:

1) Um mapa de ligação dos loci marcadores polimórficos que cubra o 
genoma totalmente

2) Variação para o caráter contínuo dentro e entre populações ou linhagens



Escolha dos marcadores:

1) Altamente polimórficos (indivíduos diferentes  
provavelmente carregam alelos diferentes naquele locus)

2) Abundantes (assim cobrindo completamente o 
genoma)

3) Neutros (tanto sem efeito em relação ao caráter 
quantitativo quanto a aptidão)

4) co-dominantes (todos os genótipos podem ser 
identificados)

Até recentemente marcadores fenotípicos (como em Sax 
1923) ou proteínas

----Mas não são exatamente “bons” marcadores

A partir da década de 80....

RFLP’s, VNTR, Mini-satélites, micro-satélites, RAPD, etc



Cruzamento entre linhagens (populações) que diferem para o caráter em questão 
ou populações segregantes





Poucos ou muitos genes? Qual a intensidade dos efeitos???



São todos aditivos? Têm dominância? Completa ou parcial?



Têm pleiotropia?????













Arquitetura genética complexa

Vários genes, a maioria de pequeno efeito (menos ou até 1 desvio padrão)

Muita pleiotropia

Diversos graus de aditividade e dominância

Muita epistasia

Problemas e perspectivas

QTL’s são uma subestimativa (2 QTL’s próximos contam como 1; + x – cancelam 
o efeito)

Limite de resolução = 20 cM (ou 20.000.000 bp em humanos ou 40.000.000 em 
camundongos ou 10.000.000 em Drosophila)

QTL identificado é um  segmento do cromossomo (pode conter vários loci) – 
mapeamento fino chega-se à 3 cM

Genes candidatos e clonagem de posição



Módulos
Mapa Genotípico-Fenotípico



SE

1) Indivíduos dentro das espécies são variáveis

2) Uma parte desta variação é passada para a prole

3) A cada geração nascem mais filhotes do que podem 
sobreviver

4) Sobrevivência e reprodução não são ao acaso: Indivíduos 
que sobrevivem e depois se reproduzem (ou que se 
reproduzem mais do que os outros) são aqueles com as 
variações mais favoráveis naquele contexto ambiental. Estes 
são naturalmente selecionados. Em outras palavras, um 
relacionamento consistente entre uma certa caracteristica e 
a capacidade de acasalamento, fertilidade, fecundidade e/ou 
sobrevivência (diferenças na aptidão darwiniana ou fitness).

ENTÃO

A) A distribuição de frequências vai diferir entre gerações

B) Esta distribuição pode ser prevista 

Qual a diferença para deriva genética?

Seleção Natural & Adaptação



Rosemary Grant

Peter Grant



















1) Indivíduos dentro das espécies são variáveis



1) Indivíduos dentro das espécies são variáveis



1) Indivíduos dentro das espécies são variáveis

1.47 m 1.88 m1.73 m
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Comportamento



Variação entre indivíduos 
no DNA



The correlation between beak size of offspring 
and their midparent value (the average of 
parents) is 0.90 both in 1976 (open circles) and 
1978 (closed circles), even though the mean beak 
size increases due to a drought in 1978. This 
correlation shows constant high heritability 
independent of environmental change. Note that 
high heritability does not mean that a trait is 
constant: beak size is highly variable (note range 
of axes), and can vary across time (displacement 
of slopes). 

2) Uma parte desta variação é passada para a prole



 Nilsson-Ehle cruzamento tri-gênico de trigo



2) Uma parte desta variação é passada para a prole



19 milhões em 
750 anos

>1079 em 16 anos 
= Número 
estimado de 
elétrons no 
universo visível

Afídeo 524 bilhões em 1 ano

Elefante 19 bilhões em 750 anos

Mosca doméstica 191 x 1018 em 5 meses

Mosca do cogumelo 60000 por metro quadrado a cada 35 dias

Staphylococcus aureus 
(bactéria)

Celúlas iriam cobrir a terra com 2 metros de 
profundidade em 48 horas

3) A cada geração nascem mais filhotes 
do que podem sobreviver

http://images.google.com.br/imgres?imgurl=www.jacobsschool.ucsd.edu/~lsmarr/reefs/new%2520uw%2520photos/starfish.jpg&imgrefurl=http://www.jacobsschool.ucsd.edu/~lsmarr/reefs/inverts.html&h=704&w=800&sz=123&tbnid=n9A9eubIW84J:&tbnh=124&tbnw=140&start=1&prev=/images%3Fq%3Dstarfish%26hl%3Dpt-BR%26lr%3D%26ie%3DUTF-8


3) A cada geração 
nascem mais 
filhotes do que 
podem sobreviver





4) Sobrevivência e 
reprodução não são ao 
acaso: Indivíduos que 
sobrevivem e depois se 
reproduzem (ou que se 
reproduzem mais do que 
os outros) são aqueles 
com as variações mais 
favoráveis naquele 
contexto ambiental. Mas qual a diferença então entre deriva e 

seleção???????

Parte da sobrevivência e reprodução dos 
indivíduos vai estar correlacionada com o 
ambiente (seleção) e parte não (deriva)

Furão x jibóia!





R = Resposta a seleção
S = Diferencial de seleção





Direcional     
                    
      

Estabilizadora   
                         
   

Disruptiva       
                       
 





Karn & Penrose (1951) showed that birth weight follows a normal distribution, 
that mortality for newborns is greater for those either under- or over-weight, and 
that the mean birth weight (7 lbs) coincides with that showing minimum mortality. 
That is, natural selection reduces the variance in birthweight, in such a way that 
the distribution has become stabilized around the optimum size for maximum 
survival. 

Text material © 2004 by Steven M. Carr



 
Antes da 

seleção - 1976  
Depois da seleção 

- 1978    

  Média SE Média SE deltaz

peso (g) 16.06 0.06 17.13 0.13 1.07

Asa 67.88 0.1 68.87 0.2 0.99

Tarso 19.08 0.03 19.29 0.07 0.21

Comprimento do bico 10.63 0.03 10.95 0.06 0.32

Profundidade do bico 9.21 0.03 9.7 0.06 0.49

largura do bico 8.58 0.02 8.83 0.05 0.25

Tamanho da amostra 634  135   

Como fica a evolução sob seleção quando 
ligamos isto a ocorrência de módulos?



PC1

PC2



Como fica a evolução sob seleção quando 
ligamos isto a ocorrência de módulos?
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Depois da seleção 
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peso (g) 16.06 0.06 17.13 0.13 1.07

Asa 67.88 0.1 68.87 0.2 0.99

Tarso 19.08 0.03 19.29 0.07 0.21

Comprimento do bico 10.63 0.03 10.95 0.06 0.32

Profundidade do bico 9.21 0.03 9.7 0.06 0.49
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Como fica a evolução sob seleção quando 
ligamos isto a ocorrência de módulos?



Módulos
Mapa Genotípico-Fenotípico





Pleiades = Modularity / Morphological 
Integration

While the concept of morphological integration 
describes the association among parts, the 
concept of modularity emphasizes the 
dissociability of parts.

Organisms are build upon modules and traits 
are integrated within modules while modules 
are also integrated at upper levels 



1) Function and development establish a 
interdependence relationship between traits

2) This relationship expresses in the phenotype. 
The degree of association in the phenotype 
reflects the association of these units via 
development and function

3) Traits morphologically integrated within 
modules evolve conjointly while traits in different 
modules can evolve to some extent 
indenpendently

Morphological Integration/Modularity



Modularity
Genotype-Phenotype map



Let’s take a look on this...

Maxillar 
length (A)

Mandibular 
length(B)



Common developmental 
origin 

Neural Crest

Paraxial 
Mesoderm
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Mandibular length (B)



Modified from Berta,1982

Parietal Length (F)

Frontal Length(E)

Protection

Oral - mastication



Developmental Origin and 
Function

Neural Crest

Paraxial 
Mesoderm



Pleiotropy and 
Epistasis are key 
elements of the 
genetic architeture 
underlying 
morphological 
integration and 
modularity
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Callicebus (sauás or guigós)
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Variância fenotípica = Variância genética + Variância ambiental

Vp                             =      Vg                      +         Ve

Vg = Va (aditiva) + Vd (dominância) + Vi (epistática)

Vp = Va + Vd + Vi + Ve



Genetic Correlation and 
Covariance

• phenotypic correlation = genetic + environmental 
correlation

•    rP     = rA  +   rD   +      rE

•            rP        =  hxhyrA      +  exeyrE

                 COVpxy = COVaxy  +  COVexy



1

CorrC-L

CorrC-A

1

CorrL-A 1

Represent the pattern and magnitude of modularity and 
integration

VC

CVC-L

CVC-A

VL

CVL-A VA

C L A
C

L

A

C L A

A

L

C

Variance/Covariance and 
Correlation Matrices



• Patterns of genetic and 
developmental variation might either 
constrain or facilitate the evolution of 
morphological complexes and direct 
the pathways and pace of 
evolutionary change. 

• Also, those MI (morphological 
integration) patterns are a product of 
development, genetic architecture 
and previous history  of a lineage

Why should we care about 
those variance/covariance 
patterns ?



R = Resposta a seleção
S = Diferencial de seleção

R = h2 S 



Darwinian Evolution

Δz = 
Gβ

Evolutionary Change  =   Heritable Genetic     
 X      Selection
                                         
Variation/Covariation
                                                



X

Y

-

+

} Fitness isoclines
Direction 
of 
selection - 
β Δz - Direction of 

evolution

G

Evolutionary response to selection (Δz ) deviates from 
the direction of  selection (β ) because of the pattern 
of the genetic variance/covariance matrix (G)

Δz = Gβ



X

Y

-

+

} Fitness isoclinesDirection 
of 
selection - 
β

Δz - 
Direction of 
evolution

G

Evolutionary response to selection (Δz ) deviates from 
the direction of  selection (β ) because of the pattern 
of the genetic variance/covariance matrix (G)

Δz = Gβ



SelecionadoNão Selecionado

XB

{
SX

YB

YA{SY

Seleção aparente em Y com seleção direta no caráter correlacionado X

XA



Selecionado

X’B

{
βX

Y’BY’AβY = 0

X’A

Seleção direta em X Independente da Seleção direta no
Caráter Correlacionado Y

Não Selecionado





Restrições Evolutivas = qualquer coisa que 
altere a direção, taxa e magnitude da 
mudança evolutiva -> capturada na Matriz G 
(matriz de variância/covariância genética 
aditiva) 

While constraints sometimes are perceived 
as an obstacle to evolution in some 
directions they might also be envisaged as 
facilitating the adaptive process along what 
Schluter (1996) called “genetic lines of least 
evolutionary resistance”. 
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Cores escuras = gradientes de seleção
Cores claras = respostas evolutivas
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Paisagem Adaptativa



Population A Population B

X

Y

X

Y

Critical issue ! Are those V/CV patterns similar 
among groups? – should be evaluated empirically

Population C
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Paisagem Adaptativa



Em matemática, o produto de duas matrizes é definido somente quando o número de 
colunas da primeira matriz é igual ao número de linhas da segunda matriz. Se A é uma 
matriz m-por-n e B é uma matriz n-por-p, então seu produto é uma matriz m-por-p 
definida como AB (ou por A · B). O produto é dado por

para cada par i e j com 1 ≤ i ≤ m e 1 ≤ j ≤ p.

http://en.wikipedia.org/wiki/File:Matrix_multiplication_diagram.svg




Addition
Two matrices can be added only if both 
have the same number of columns and the 
same number of rows. if this criterion is 
met, then



         Evolução Darwiniana

Δz = Gβ

EVOLUÇÃO  =  VARIAÇÃO   *   SELEÇÃO
                              HERDADA





X

Y

-

+

} Isoclinas de aptidão

Direção da 

seleção - β

Δz - Direção da evolução

G

• Resposta evolutiva à seleção (Δz ) desvia da direção da 
seleção (β ) por causa do padrão da matriz de variância/covariância 
genetica (G = faz o papel da h2 na equação univariada R= h2S, e 
portanto e devido primordialmente aos efeitos dos alelos em todos os 
genes individuais afetando os caracteres em questão)

Δz = Gβ



Plano de 
melhor ajuste

Correlação 
entre x e y 

Gradiente de 
seleção 
(vetor)

+ (inclinação) -

Resposta

Removem 
a 
correlação 
para estes 
graficos



E sob deriva genética?

Vamos ver o que acontece com as frequências 
gênicas?

Assumindo que a matriz G permanece 
relativamente estável o que aconteceria com as 
médias das populações oriundas de uma 
população ancestral?



E sob deriva genética?





Evolução da modularidade – Note que o conceito de 
módulos se aplica a vários níveis na hierarquia 
biológica (do molecular ao organismal)







Saguinus G-matrix against P-matrices of all NWM ****P 
< 0.0001
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93% of the total 
magnitude of 
evolution was 
aligned size
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integration
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PC1 and 2
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