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I — INTRODUÇÃO : — O PROBLEMA (*) 

A genética em populações é um ramo da genética que 
está ganhando cada vez mais importância, especialmente com 
relação aos problemas da genética aplicada, seja vegetal, ani
mal ou humana, como também em relação ao problema fun
damental da evolução. 

O principio básico da descoberta de Mendel consistia em 
estudar rigorosamente indivíduos cuja antecedência e descen
dência eram conhecidas, limitando-se ainda aos mais simples 
contrastes alternativos nos caracteres de indivíduos cruzados. 

Na genética das populações nem um nem outro destes 
critérios pode ser respeitado. Em vez de conhecer os ante
passados de cada indivíduo, conhecemos apenas o conjunto 
de antepassados e sabemos qual é o processo de reprodução, 
se autofecundaç&o, cruzamento livre ou combinação de ambos 
estes processos. As características que distinguem os indiví
duos também não são em geral simples - diferenças qualita
tivas e alternativas, mas ao contrário diferenças gradativas 
e quantitativas. 

Queremos por exemplo selecionar indivíduos mais resisten
tes a doenças ou pragas, mais precoces, mais produtivos, etc. 
Estes característicos não são devidos à ação fisiológica de 
simples pares de gens aleles, mas à interação de um número 
grande de fatores mendelianos. Quando aplicamos o método 
ortodoxo, chamado "pedigree", mantendo separadas as descen
dências de cada indivíduo, derivando deles uma ou mais li
nhas, podemos evidentemente aplicar os métodos da genética 
comum. Mas este método tem a inconveniência de podermos 
estudar apenas a descendência de relativamente poucos indi
víduos, pois ao contrário o espaço necessário e o volume de 
trabalho tornar-se-iam excessivos. Esta limitação a poucos 
indivíduos pode, por sua vez, causar graves prejuízos, pois não 
sabemos no inicio quais os indivíduos que são portadores das 
melhores combinações de gens. O perigo da perda de mate
rial de grande valor potencial que assim corremos, será menor 
quando trabalhamos com populações. Isto não quer dizer que 
devemos voltar aos processos antigos da seleção massal ou do 

(*) Os principalis resultados deste tncbalho já foram apresentado^ no 
Congresso dfe Sociedade de Biologia, em Setembro de 1947, em Belo 
Horizonte. 



melhoramento "empírico". Evidentemente os processos massais 
tornam-se muito ineficientes, se aplicados sem os conheci
mentos básicos sobre a transmissão hereditária em popula
ções mistas e compostas de indivíduos de constituição e via
bilidade variada. 

Um estudo das regras da genética em populações poderá 
resolver a antiga disputa entre os chamados "melhoristas" e 
os genèticistas. Parece-me bastante evidente que os métodos 
massais, aplicados empíricamente e não cientificamente não 
sfto de modo algum eficientes. Citaremos um exemplo con
creto. Os "farmers" cientificamente n&o treinados, produzi
ram nos Estados Unidos durante o século passado as princi
pais variedades do milho dente norte-americano, o "Reid's 
Yellow Dent", o "Lancaster Surcropper" dos Hersching e 
"Krug-Dent" (Anderson 193 ) . Mas náo devemos esquecer que 
no caso das duas primeiras variedades, duas gerações de 
"farmers", pai e filho, trabalharam durante longos anos até 
obter o resultado final e que simultaneamente centenas de 
outros "farmers" aplicaram os mesmos processos da "seleção 
massal intuitiva", sem obter resultados apreciáveis. Se fosse 
possível calcular exatamente o tempo e os trabalhos gastos 
em dólares durante o século passado com estes trabalhos, o 
preço das poucas variedades, finalmente reconhecidas como 
melhores, ficaria extremamente alto e pouco compensador. 

As conclusões obtidas pelos métodos da genética clássica 
são muito apreciáveis: sabemos como novos caracteres here
ditários podem aparecer e até certo ponto, como mutações 
gênícas podem ser provocados em experimentos controlados. 
Mas nao está ainda bem explicado como os novos tipos podem 
fixar-se na natureza, não somente mantendo-se na luta da 
vida, mas ao contrário eliminando os tipos originais anteriores. 
A importância deste problema é bem evidente nos trabalhos 
numerosos de um dos mais destacados especialistas contempo
râneos, Th. Dobzhansky. 

A literatura sobre as regras básicas da genética em po
pulação não é muito grande, e ainda é relativamente espa
lhada. 

A situação em plantas que se reproduzem por autofecun-
dação foi discutida e estudada quando se procurava a jus
tificação cientifica do método de melhoramento, denominado 
"inbreeding and outbreeding" (East and Jones, 1918). 

A regra básica sobre populações com reprodução cruzada, 
e sem eliminação, é geralmente citada como o teorema de 
Hardy-Weinberg. (Veja o resumo histórico de Stern 19). 



O estudo da genética em populações com referência espe
cial ao problema da evolução em organismos com reprodução 
cruzada, desenvolveu-se lentamente por trabalhos de Fisher, 
Haldane, S. Wright e outros, e os resultados da análise mate
mática estão* resumidos em S. Wright (1939) e L. Hogben 
(1946). 

A finalidade inicial dos nossos estudos sobre o assunto 
era a justificação cientifica de um novo método do melho
ramento do milho que chamo o "método das populações ba
lançadas". As fórmulas idealizadas e os cálculos feitos deram 
resultados que permitiram aumentar consideravelmente o nú
mero de problemas e tirar conclusões bem mais gerais do que 
efam esperadas inicialmente. O objeto do presente trabalho 
é assim dar a derivação de um sistema de fórmulas matemá
ticas que darão resposta aos principais problemas da gené
tica em populações e tirar conclusões sobre problemas de ge
nética aplicada e de evolução. 

Uma discussão detalhada da literatura e a comparação das 
fórmulas novas dadas com as fórmulas de outros autores, fica
rão reservadas para uma publicação futura. 

H — CONSIDERAÇÕES PRELIMINARES 

1) Métodos de reprodução: 

Temos que distinguir dois tipos extremos da reprodução 
diversa: reprodução cruzada e autofecundação. 

Na reprodução cruzada supomos que todos os indivíduos 
de uma população cruzam-se livremente entre si. Isto acon
tece em muitas populações de animais quando não haja qual
quer preferência de machos ou fêmeas ao se acasalarem. Em 
plantas dioicas, como o mamoeiro ou o pinheiro, podemos 
supor que o pólem seja levado indiscriminadamente, por ani
mais ou pelo vento, de qualquer planta feminina. Em plantas 
hermafroditas como o milho, a reprodução cruzada inclui auto
maticamente uma certa porcentagem de autofecundação. Se 
nós temos por exemplo um campo de mil indivíduos que flo
rescem simultaneamente e supomos que o pólem saindo das 
anteras ¿>« mistura livremente, esta mistura será distribuida 
pelas correntes de ar sobre todas as barbas. Quando uma 
determinada planta recebe esta mistura do pólem dos mil 
individuos, ela será autofecundada na proporção de um por 
mil oosferas fertilizadas. 

Na natureza encontraremos apenas raramente este caso 



realizado na sua forma ideal, e podemos verificar muitas 
complicações devidas a processos seletivos e eliminativos. Numa 
população de plantas de milho existirá uma preferência dos 
indivíduos receberem o pólem de plantas vizinhas, e uma dis
tribuição ao acaso dos indivíduos de constituição diferente po
derá compensar o efeito da polinizaçfto preferencial entre vi
zinhos. Se as mariposas escolhessem plantas diferentes de 
mamão, de acordo com o perfume ou a cor das flores, esta 
seleção afetaria profundamente a situação e o cruzamento nao 
seria mais livre. Se em animais houvesse preferência no aca
salamento, fenômeno-esse já experimentalmente comprovado, 
isto também causaria complicações sendo o cruzamento n&o 
mais completamente livre. 

O segundo tipo de reprodução em populações é a autofe
cundação obrigatória. Uma aproximação a esta situação en
contramos em muitas espécies de plantas, como o trigo, fumo, 
feijão, etc. nos quais a freqüência de autofecundação é entre 
95 e 100. Em animais, onde uma autofecundação é impossível, 
o cruzamento entre iimãos dará, essencialmente, um resul
tado correspondente. 

Em plantas devemos ainda incluir um terceiro caso, in
termediário entre os primeiros. Em mamona e em café por 
exemplo, foi constatado que autofecundação e cruzamento li
vre são mais ou menos igualmente prováveis. Assim, num lote 
de mil plantas cada flor não será autofecundada uma vez pa
ia 999 cruzamentos, mas terá 50 flores autofecundadas para 
cada 50 flores cruzadas. Este caso chamamos reprodução mxta, 
(Gurgel 1945, Krug, Mather 1947). 

2) Processos de eliminação : 

Um número bastante grande de processos biológicos pode 
causar uma seleção em favor de alguns e em prejuízo de ou
tros genotipos, alterando assim o equilíbrio final. 

Do ponto de vista do tratamento matemático é apenas ne
cessário na maioria dos casos, distinguir entre duas formas 
de eliminação : eliminação durante a fase vegetativa e duran
te a fase reprodutiva. 

A eliminação na fase vegetativa pode ser constatada nas 
primeiras fases do desenvolvimento ontogenético : pelo abor
to de embriões em animais ou plantas, pela falta de desenvol
vimento além do estado larval ou pela falta de germinação, ou 
finalmente durante qualquer outra fase posterior do desen
volvimento. O número de tipos de eliminação vegetativa é tão 



grande de modo que nao me parece necessário dar aqui quais
quer citações ou referências bibliográficas. 

Os processos biológicos de uma eliminação na fase repro
dutiva são em grande parte bastante diferentes em animais 
e em plantas-

Devemos fazer referência em animais a dois processos. São 
conhecidos hoje numerosos casos de acasalamento e insemina
ção preferencial sendo que as espécies e raças de Drosophila 
representam hoje o material melhor analizado (referência a 
literatura em Patterson 1947, Léveme e Dobzhansky de deter
minados genotipos. Ambos estes processos dão resultado que 
são idênticos para os nossos fins. Supomos que temos em es
tudo uma mistura de fêmeas de duas raças A e B, com a pre
sença de machos apenas da raça A. Tanto um acasalamento 
preferencial entre fêmeas e machos da raça A, como uma re
dução da fertilidade das fêmeas B, darão o mesmo resultado : 
uma redução da freqüência dos híbridos (AB). 

Em plantas superiores temos de levar em consideração, 
além de uma redução da fertilidade, o efeito dos chamados 
fatores gametofíticos que foram especialmente estudados em 
milho (veja literatura em Brieger 1943). Uma competição en
tre megaspórios ou entre tubos polínicos reduz o número de 
células sexuais que conseguem executar a sua função e produ
zir zigotos do mesmo modo como esterilidade. Os fatores para 
auto-esterilidade que causam em numerosos casos também r 
terilidade de determinados cruzamentos, agem até certo pon
to como o acasalamento preferencial de animais. 

Fizemos até agora apenas referências aos processos que 
atuam na natureza e que podem tsr o seu efeito na seleção 
natural. O resultado de uma seleção dirigida pelo homem não 
difere, seja na eliminação antes da fase reprodutiva de tipos 
não desejados, seja na sua exclusão na fase reprodutiva, por 
qualquer castração. 

Os efeitos da eliminação podem ser completos ou parciais, 
e devemos introduzir, para o uso nas fórmulas um termo que 
nos permita avaliar quantitativamente os seus efeitos. Usá
mos para isso o índice de sobrevivência que nos indica a fre
qüência dos indivíduos restantes, depois da eliminação seja 
na fase vegetativa, seja na fase reprodutiva. A maioria dos au
tores preferiam tomar em conta a fração de indivíduos elimi
nados por qualquer processo seletivo, fração esta designada 
pelo símbolo K por Haldane e pelo símblo S por Wright 
Porém acho preferível empregar ao contrário a freqüência de 
indivíduos ou de células sexuais que restam ainda, depois de 
eliminação, usando a letra R. 



Em populações de um só genotipo, podemos determinar 
as frações de indivíduos sobreviventes diretamente por conta
gem. Quando porém a população é composta de diversos geno
tipos, exprimimos em geral as sobrevivencias em relação a um 
dêless Assim, ém populações heterozigotas para um par de 
gens, contendo os três genotipos AA, Aa e aa, é muito comum 
determinar a viabilidade em relação aos homozigotos "nor
mais" ou "wild type" (por exemplo Wright 1939). Porém isto 
dá fórmulas assimétricas, e porisso parece-nos melhor deter
minar a sobrevivência dós dois homozigotos em relação aos 
heterozigotòs Haldane 1926, Wright 1947, Brieger 194B). Vol
taremos a êsts ponto ainda mais tarde. 

Também não é de se esperar que os valores R sejam semr 
pre constantes. A sobrevivência é na última análise um cara
cterístico resultante de processos fisiológicos, e assim depen* 
de de numerosos fatores externos, como da temperatura, etc. 
Ela também pode variar de fração do número de indivíduos 
de constituição diferente que entrem em competição. 

Quando há eliminação" vegetativa e reprodutiva, é neces
sário distinguir as frações correspondentes da sobrevivência 
global R, pelos sufixos V e R : 

Assim temos: 
Sobrevivência vegetativa : RV 
Sobrevivência reprodutiva : RR 
Sobrevivência global : R 

sendo RV . RR = R 

3) Princípios e finalidades das fórmulas : 

A análise matemática das mudanças que podemos obser
var em populações visa o seguinte : 

a) determinar qual a freqüência dos diferentes gens no 
equilíbrio final da população. 

b) estudar a alteração das freqüências de geração em ge
ração. 

Nas fórmulas temos que distinguir duas fases: a compo
sição da população inicial e o equilíbrio final que será atin
gido com üm dos três sistemas de reprodução distinguidos no 
capítulo anterior, e tomando em consideração ainda os efei
tos de processos seletivos, sé houver. As fórmulas devem per
mitir a construção de curvas para determinar as alterações 
das freqüências èm gerações seguidas até atingir o equilíbrio 
final. 



A resolução do primeiro e do último problema menciona
dos acima é relativamente fácil, mas a determinação do nú
mero de gerações necessárias para atingir o equilíbrio é um 
problema- muito difícil de ser solucionado. Em certos casos, os 
autores aplicaram as processos do cálculo diferencial e in
tegral para esse fim. Este processo parece-nos somente ad
missível quando o número total de gerações necessário para 
atingir o equilíbrio for tão grande que ás mudanças em cada 
geração serão suficientemente pequenas para que os .pro
cessos de diferenciação sejam permissiveis. Mas discutiremos 
numerosos casos onde menos do que 15 gerações já são o su
ficiente. Podemos também idealizar outras fórmulas, empre
gando diretamente os princípios de séries matemáticas. Mas 
a sua aplicação só é possível quando pudermos desprezar to
das as potências superiores por serem de dimensões muito pe
quenas, e isso acontece apenas quando as freqüências inicias 
dos genotipos ou gens são bastante baixas. 

Podemos determinar o número de gerações necessárias pa
ra atingir o equilíbrio pela interpelação gráfica de curvas, cal
culadas ponto a ponto, durante um certo intervalo. Estas cur
vas aproximam-se assintòticamente ao nível do equilíbrio, e 
assim será mais uma questão de julgamento subjetivo, mate
mático ou estatístico, quando consideramos a aproximação su
ficiente para dizer que o equilíbrio foi praticamente atingido. 

A taxa de alteração das freqüências dos diferentes tipos 
hereditários por geração é uma quantidade descontinua, e não 
temos na realidade uma mudança contínua que possa ser 
apresentada por uma curva, mas sim saltos que deveríamos 
representar por um histograma. Matemáticamente o emprego 
de curvas seria apenas justificado quando o número de gera
ções, isto é, de pontos nas ilustrações gráficas, fosse muito 
grande e assim as distâncias das abeissas seriam muito pe
quenas. Mas a representação por curvas não somente é mais 
fácil tecnicamente, mas além disso mostra muito melhor a 
lenta aproximação ao equilibrio final, de modo que prefe
rimos este sistema de representação. 

Temos finalmente que mencionar uma convenção gené
tica. Como já foi explicado acima, trata-se em geral na ge
nética em população de diferenças causadas por vários pares 
de gens que afetam em conjunto ós caracteres dos compo
nentes das populações. Para simplificar as fórmulas e mos
trar as regras gerais e básicas, faremos referência apenas a 
segregações monofatoriais, nas quais três genotipos podem ser 
distinguidos: os dois homozigotos AA e aa e os heterozigotos Aa. 



Uma vez estabelecidas as regras básicas para populações 
com segregações monoíatoriais, é fácil chegar ás generalizações 
para segregações polifatoriais, aplicando os princípios da mul
tiplicação de freqüências. Quando se trata de gens geneti
camente ligados, temos que calcular as freqüências ^améticas. 
Mas uma vez que se trata apenas de processos bem conhe
cidos e básicos na genética mendeliana clássica, acho desne
cessário entrar em mais detalhes. 

4) Flutuação seletiva (genetic drift) 

Devemos ainda mencionar aqui mais um ponto importan
te no estudo das populações. As leis e regras podem ser apli
cadas apenas em "populações" no sentido estatístico deste ter
mo, isto é, em conjuntos muito numerosos de indivíduos. Em 
populações de tamanho limitado ou em amostras pequenas, uma 
complicação pode entrar em ação que S. Wright chama de 
"genetic drift", o que nós podemos traduzir como flutuação 
ou oscilação seletiva. 

Supomos que esperamos numa geração qualquer p indi
víduos de um determinado genotipo. O número atual esperado 
em N indivíduos será então igual a p. N., com um erro standard, 
igual a ± p(l-p)N. O valor (p.N) observado será em geral di
ferente do valor esperado, de acordo com as leis de variação 
de acaso, e um desvio relativamente grande será em geral com
pensado nas gerações seguintes por variações em sentido opos
to. Esta compensação torna-se impossível apenas num caso: 
quando a variação do acaso causa um desvio tal que o valor 
(N.p) torna-se igual a zero, o que significa a eliminação defi
nitiva do respectivo tipo da população. 

Esta complicação do desaparecimento total de certos ge
notipos podemos "a priori" evitar, se escolhermos o Valor de 
individuos N de tal modo que possamos esperar pelo menos 
um individuo de cada genotipo, usando para isso as fórmulas 
dadas em outro lugar Brieger 1947. Entretanto, do ponto de 
vista prático, nem sempre será possível empregar um número 
bastante grande de indivíduos. 



HI — POPULAÇÕES SEM SELEÇÃO E ELIMINAÇÃO 

1 — Populações de reprodução cruzada. 

Para facilitar a compreensão do processo empregado para 
derivar as fórmulas, iniciaremos a discussão com um caso es
pecial e simples, no qual a população inicial é composta somen
te de indivíduos heterozigotos. Aa. Cada um deles produz célu
las sexuais da constituição a e A, em números iguais, de modo 
que a população em conjunto produz 50% de células sexuais em 
ambos os sexos, com a constituição A, e outaros 50% da consti
tuição a. Estes gametas, combinando-se livremente, darão na 
primeira geração 25% de indivíduos AA, 50% de heterozigotos 
Aa e 25% de outro tipo homozigoto aa. Agora teremos, na for
mação das células sexuais do tipo A, 25% provenientes dos ho-
mozigotos AA, e mais 25% provenientes dos heterozigotos Aa-
Igualmente teremos 25% células sexuais da constituição a pro
venientes dos homozigotos aa e mais 25% provenientes dos 
heterozigotos. Assim o conjunto de células sexuais da primeira 
geração será de 50% A e de 50% a, dando na segunda geração 
da população novamente 25% AA -f- 50% Aa -f- 25% aa: Po
demos concluir que o equilíbrio da população já é atingido na 
primeira geração e se mantém inalterado em todas as gera
ções posteriores. 

Passamos agora para o caso geral, onde os três genotipos 
são representados na população inicial com as freqüências re
lativas de u, v e w sendo a soma destas três freqüências igual a 
um. Como podemos vêr no esquema abaixo, a freqüência de cé
lulas sexuais do tipo A será igual a (u + v/2 ) e do tipo a 
(v/2 -f- w). Aplicando o teorema da multiplicação de freqüên
cias ou probabilidade, podemos facilmente determinar as fre
qüências dos três genotipos na primeira geração, como se vê no 
esquema. À proporção de células sexuais produzida pela primei
ra geração é igual àquela da população inicial, isto é, que já 
chegamos ao equilíbrio. 

Se usarmos para a indicação das freqüências dos gametas 
na população em equilíbrio as letras p e q, nossas fórmulas tor
nam-se idênticas ao chamado teorema de Hardy-Weinberg. Mas 
acho preferível manter as letras u, v, e w para explicar clara
mente a relação entre a população inicial e a população equi
librada, e também para mostrar que o equilíbrio é imediata
mente atingido sejam quais forem as freqüências iniciais u, 
v e W dos três genotipos. 



Conclusão: Em populações com reprodução cruzada e sem 
qualquer processo eliminativo, partindo de uma população ini
cial, com qualquer proporção dos genotipos, obteremos, logo 
na primeira geração Já uma condição equilibrada na qual a 
freqüência de gametas de um ou outro tipo (A ou a) è igual a 
freqüência dos respectivos homozigotos na população inicial 
pela metade da freqüência dos heterozigotos. 

2) Populações com autofecundação obrigatória: 

Iniciaremos, como no capitulo anterior, a discussão com 
um caso especial, supondo de novo que a população inicial seja 
composta apenas de heterozigotos monofatoriais da constitui
ção Aa. Na primeira geração teremos então, de acordo com a 
primeira lei de Mendel, a proporção de um quarto de cada ho-
mozigoto para do's quartos de heterozigotos. Em cada geração 
posterior será sempre acrescentado a cada um dos homozigo-



tos, um quarto da freqüência dos heterozigotòs, de modo que a 
freqüência dos heterozigotòs diminui cada vez pela metade. Co
mo se pode ver pelo esquema abaixo, podemos dar as freqüên
cias dos três genotipos em gerações seguidas na forma de 
funções exponencial do número 2. 

Se continuarmos a autofecundaç&o durante um número 
de gerações muito grande, o valor dos expoentes cresce de tal 
modo que a freqüência dos heterozigotòs torna-se infinita
mente pequena. No dividendo das freqüências dos homozigotos 
podemos desprezar o valor um, que torna-se muito pequeno 
em relação ao valor da potência de 2, e assim o valor desta 
freqüência fica igual a 1/2, 

Passaremos agora a discutir o caso geral, onde a popula
ção inicial será composta dos três genotipos na freqüência 
u-j-v-frW == 1. Como se vê pelo esquema abaixo, a marcha da 
mudança das freqüências é, essencialmente, a mesma que no 
caso anterior. 





Depende dos valores relativos de u, v e w, quando pode
mos considerar as freqüências dos heterozigotos como sufi
cientemente pequenas para torná-las iguais ao valor zero. As 
freqüências finais dos genotipos sao mais uma vez resumidas 
no esquema seguinte. 

Podemos constatar que nao há um equilibrio completo, fi
nal, do ponto de vista matemático, pois em toda geração nova 
temos uma diminuição das freqüências dos heterozigotos pe
la metade. Mas a freqüência total dos heterozigotos torna-se 
sempre finalmente tão pequena que se atingirá praticamente 
um equilibrio no qual estarão presentes apenas as duas formas 
homozigotas. 

Conclusão : Em populações com autofecundação obriga
tória não existe, matematicamente, equilíbrio final, mas pra
ticamente a freqüência dos heterozigotos aproxima-se ao va
lor zero, e as dos dois homozigotos se aproximam finalmente 
a valores que são iguais às suas freqüências na população ini
ciai mais a metade da freqüência inicial dos heterozigotos. 

3) Populações com reprodução mista: 

Em populações onde os indivíduos se reproduzem tanto 
por autofecundação e por cruzamento, a situação torna-se 
complicada, pois temos que tomar em consideração duas ten
dências opostas : o cruzamento livre tende para o estabele
cimento imediato de um equilíbrio entre os três genotipos, en
quanto a autofecundação causa uma eliminação lenta, mas, fi-



nalmente, quase completa dos heterozigotos. Podei iamos ex
plicar a situação por fórmulas matemáticas, porém estas são 
muito complexas, e por isso limitar-nos-emos a dar apenas a 
solução final em alguns casos, isto é, os valores do equilibrio 
para o qual as freqüências tendem em população de reprodução 
mista, partindo de uma população inicial composta única
mente de heterozlgotos Aa. 

Podemos tirar as seguintes conclusões dos dados que cons
tam no Quadro 1. 

Quando a reprodução cruzada ocorre nove vezes mais fre
qüentemente do que a autofecundação, obteremos um equili
brio já na terceira geração com cerca de 26% para cada ho-
mozigoto e cerca de 47% para os heterozlgotos. Na situação 
inversa, sendo a autofecundação nove vezes mais freqüente 
do que o cruzamento livre, chegaremos praticamente a um 
equilíbrio na décima terceira geração, sobrando apenas 10% 
de heterozigotos ao lado de 45% de cada homozigoto. Quando 
os dois processos de reprodução são igualmente prováveis, o 
equilíbrio será aproximadamente atingido na oitava geraç&o, 
com freqüência igual para os três genotipos, cada um com 
um valor de 33%. - : 

Conclusão: Em populações de reprodução mista se estabe
lece aproximadamente um equilíbrio, depois de um certo nú
mero de gerações dependendo este número de gerações da fre
qüência relativa do cruzamento livre ou da. autofecundação 
dos Indivíduos. 

IV — POPULAÇÕES COM REPRODUÇÃO CRUZADA 

E SELEÇÃO 

1) Considerações gerais : 

Para simplificar as discussões, faremos apenas como no 
capitulo anterior, referências a populações com segregação mo-
nofatorial, e precisamos apenas definir melhor a sobrevivência 
de dois homozigotos e dos heterozigotos. As fórmulas se tor
nam simples se empregarmos apenas dois índices, exprimindo 
a sobrevivência dos dois homozigotos em relação aos hetero
zigotos. 

Supomos que a sobrevivência dos três genotipos corres
ponde aos valores x, y e z. Dividindo a proporção ¿ripia destes 
valores pelo valor de y, obtemos dois valores RA e Ra da só? 
brevivência dos homozigotos A A e aa, e em relação à sobrevi
vencia dos heterozigotos que é igual a unidade. 



Os Índices R podem ter qualquer valor : desde zero, quan
do há eliminação completa dos respectivos homozigotos até 
infinito, quando a sobrevivência de um dos homozigotos é 
infinitamente maior daquela dos heterozigotòs. 

Indicamos a sobrevivência global pela letra R, seja RA ou 
Ra. Devendo freqüentemente distinguir a seleção vegetativa 
e reprodutiva, empregamos para a sobrevivência vegetativa as 
letras: RAV e RaV é para a sobrevivência reprodutiva RaR 
e RaR. 

Os três termos são ligados por uma simples relação algébri
ca, pois o produto da sobrevivência vegetativa e reprodutiva 
deve ser igual, por definição, ao valor da sobrevivência total. 

Na discussão seguinte trataremos em primeiro lugar das 
fórmulas em geral, para depois discutir quatro casos especiais: 
quando a sobrevivência dos dois homozigotos é menor que a 
dos heterozigotòs, quando a sobrevivência de um dos homozi-



gotos é maior e a do outro menor do que a dos heterozigotos, 
e quando a sobrevivência de um dos homozigotos é igual e a 
do outro inferior a dos heterozigotos, e finalmente quando 
ambos os homozigotos tem maior sobrevivência do que os he
terozigotos. 

Nestes quatro casos aceitamos que a eliminação, quer seja 
vegetativa, reprodutiva ou mista, é igual nos dois sexos. Discu
tiremos também alguns exemplos dos casos mais interessantes 
de uma seleção diferente nos sexos. 

2) As fórmulas em geral: 

Focalizámos, em primeiro lugar, a questão da determina
ção das freqüências dos três genotipos na fase de equilíbrio. 

Podemos facilmente derivar fórmulas para a freqüência dos 
dois tipos de gametas A e a na fase de equilíbrio, fazendo o 
seguinte raciocínio : O equilibrio é caracterizado pelo fato de 
que as proporções de gametas em gerações seguidas n&o mu
dam mais, sendo ao contrário constantes e iguais. Assim bas
ta calcular a freqüência dos gametas em duas gerações se
guidas e considerando-as como iguais, para obter duas equa
ções, para as freqüências p e q dos gametas A e a, o que é ma
temáticamente suficiente para determinar estas duas incog
nitas. Conhecendo as freqüências iguais a u, v e w, sendo a 
soma delas igual a um. A freqüência de gametas A e a é assim 
igual à freqüência dos respectivos homozigotos mais a metade 
da freqüência dos heterozigotos. Denominamos estas freqüên
cias de po e qo. Calculamos agora as freqüências dos três ge
notipos na próxima geração, tomando em consideração índi
ces de sobrevivência global. Achando os dois tipos de gametas 
para esta geração, basta igualar os termos assim obtidos aos 
valores po e qo e solver as duas simples equações, resultantes 
para po e qo. 





As fórmulas finais tanto para a proporção como para a 
freqüência dos dois tipos de gametas mostram que os valores 
po e qo sao apenas funções dos valores de sobrevivência glo
bal R, ou de eliminação S, não tendo importância alguma os va
lores parciais da sobrevivência vegetativa ou reprodutiva, nao 
entrando no cálculo as freqüências u, v e w. 

Partindo das fórmulas gaméticas é muito fácil calcular 
as freqüências dos três genotipos zigóticos para a fase do equi
líbrio 

Os resultados do cálculo para um número de combinações 
de valores de R constam no Quadro 2. 

Conclusão: Populações monofatoriais reproduzidas por 
cruzamento livre com eliminação de genotipos, atingem um 
equilíbrio quando os dois tipos de gametas estão presentes em 
freqüências inversamente proporcional aos valores da elimina
ção global. As freqüências dos genotipos zigofásicos dependem 
ainda dos índices da sobrevivência vegetativa. As freqüências 
iniciais dos genotipos são sem importância alguma. 

Para calcular as mudanças de geração a geração a partir 
da população inicial aplicamos o seguinte raciocínio : 

Supomos que a freqüência dos gametas na população ini
cial era igual a p para o gen A, e igual a q para o gen a. Po
demos facilmente deduzir a freqüência dos três genotipos na 
primeira geração tomando em consideração os valores da so
brevivência global. Pelo mesmo processo podemos deduzir as 
freqüências para todas gerações seguintes : Introduzimos a-
penas os termos tl, t2, etc. e i } l 2 etc, para facilitar a com
preensão das fórmulas, como veremos na dedução que segue : 





Se calcularmos com estas fórmulas séries de valores t ou 

1 notaremos que éles serão inicialmente bem diferentes, tor

nando-se porém quase iguais quando atingirmos o equilíbrio. 

Com a ajuda destas fórmulas calculámos várias séries de 
curvas para diversas combinações de valores de Ra e Ra 
(Fig. 1). Em cada um destes casos considerámos três moda
lidades: 1) que toda a eliminação fosse vegetativa; 2) que 
fosse apenas reprodutiva, ou 3) que fosse mista, com contri
buição igual de ambos os componentes- Lembraremos que de
finimos o valor da sobrevivência global como o produto da 
sobrevivência vegetativa e reprodutiva. Discutiremos em deta
lhe os exemplos, tabelados nos Quadros e ilustrados gráfica
mente, mais adiante, pondo aqui apenas em destaque alguns 
pontos gerais. 

Conclusão: Todas as curvas demonstram claramente o 

seguinte: as mudanças são inicialmente relativamente acen

tuadas, aproximando-se depois, asintòticamente, a uma linha 

horizontal, indicando que o equilíbrio está se aproximando. 

3) Sobrevivencias dos homozigotos menores que as dos he

terozigotòs. 

Limitaremos a discussão de cinco casos com a eliminação 

de intensidade diferente, mas todos com a mesma proporção 

inicial dos gens A e a, sendo então: p igual a q igual a 0,5. 

As curvas para outras proporções iniciais podem ser calcu

ladas pelas fórmulas ou por interpolação gráfica. 

Os cinco casos (Quadro 3 e gráfico Fig. 1) correspondem 

aos seguintes valores de sobrevivência global: 





As freqüências dos genotipos no equilibrio podem ser pro
curadas no Quadro 2. 

Os gráficos da Fig. 1 mostram que a alteração das fre
qüências é no inicio muito rápida até que as curvas se apro
ximam às linhas horizontais- quase retas, com a aproximação 
para o equilibrio, 

Se compararmos os atuais valores das freqüências pode
mos constatar o seguinte: 

Os três primeiros exemplos foram escolhidos de tal modo 
que os valores de RA sao sempre o dobro dos valores de Ra e 
deste modo os resultados sâo bem comparáveis. Podemos de
duzir deles que,a aproximação ao equilíbrio será tanto mais 
rápida quando menores forem os valores de sobrevivência ou, 
com outras palavras, quanto mais forte for a eliminação. No 
primeiro caso, com os valores de 0,1 e 0,05 para as sobrevi
vencias, precisamos apenas quatro gerações; para os valores 
òe 0,2 e 0,1 são necessárias seis gerações; finalmente para os 
valores de 0,4 e 0,2 o número necessário são 10 gerações. 

Nos casos restantes com valores de sobrevivência de 0,6 e 
0,4, e de 0,8 e 0,6 respectivamente, mais do que 20 gerações 
serão necessárias para atingir uma aproximação até a segunda 
decimal das freqüências (em porcentagens) ou quatro deci
mais quando expressa em frações. 

É interessante notar-se um fato de grande importância 
biológica: nos casos em discussão as freqüências dos hetero
zigotos tornam-se maiores do que as dos homozigotos, e para 
poder interpretar melhor os resultados dos cálculos devemos 
esclarecer qual a situação genética correspondente. 

É evidente que se trata de casos nos quais os heterozigotos 
mostram um aumento de vigor ou uma "Heteroses". Encon
tramos éste fenómeno em muitas espécies de plantas e tam
bém em alguns animais acostumados a reprodução cruzada. 
O tipo mais extremo é representado pelo milho. Heterosis é 
também um fenómeno muito comum em cruzamentos inter
específicos e a literatura está cheia de exemplos disso. 

Trata-se em geral de segregações polifatoriais, e uma he-
terose acentuada é devida a heterozigotia simultânea de um 
grande número de gens. De acordo com a clássica teoria de 
East e Jones, o vigor dos híbridos, pelo menos em milho, 
não era atribuido a heterozigotia de certos gens, mas ao fato 
que gens dominantes para vigor, ligados estreitamente entre 
si geneticamente em fase de repulsão, apenas podem-se reu
nir em híbridos heterozigotos para um numero apreciável de 
fatores dominantes. Esta hipótese ficou de fato até hoje 
apenas uma "working hypothesis", sem comprovação defini-



tiva. A prova decisiva consistiria na obtenção de uma linha
gem dominante homozigótica que nao sofreria os efeitos do 
"inbreeding", mas mantivesse permanente o seu vigor. Parece-
me um fato de grande importância que até hoje não foi en
contrada nenhuma linhagem desta natureza, e isto apesar do 
estudo de dezenas de milhares de autores nos últimos trinta 
anos! Assim talvez deveríamos modificar a hipótese e atri
buir o aumento do vigor a heterozigotia gênica, e neste caso 
as nossas deduções matemáticas sobre o equilibrio em popu
lações com valores de sobrevivência dos homozigotos menores 
daqueles dos heterozigotos ganha interesse geral. Assim as de
duções que podemos tirar dos exemplos acima discutidos têm 
evidentemente uma importância geral. Sem antecipar demais 
os pontos a serem discutidos nos capítulos finais deste tra
balho, mencionarei já dois pontos importantes, com referência 
à genética aplicada e outro à teoria da evolução. 

Desde cerca de 10 anos estamos tentando desenvolver um 
novo método de melhoramento para o milho, o processo da 
obtenção de "populações heterozigotas balançadas", isto é, de 
populações que se mantêm automaticamente vigorosas e hete
rozigotas. Sabemos que em milho a viabilidade e fertilidade 
se diminuem com a autofecundação e que como demonstra
remos mais tarde a autofecundação automaticamente aumenta 
a homozigosis. Se acentuarmos ainda a eliminação artificial no 
campo durante os trabalhos culturais e ainda na colheita, de 
todos os indivíduos mais fracos, podemos facilmente chegar à 
uma eliminação muito forte dos homozigotos. Se supomos que, 
por exemplo, um terço ou mais de todas as plantas germi
nadas fosse eliminado, o que ainda não representa um des
baste exagerado, e que as plantas parcialmente homozigotas 
têm ainda uma redução acentuada na sua fertilidade, che
gamos a valores de sobrevivência iguais ou menores do que 
0,20. Nestes casos, como demonstram os Quadros 2 e 3, teremos 
70% ou mais de plantas heterozigotas no equUibrio final. 
Observei que de fato nestas condições de seleção "massal" e 
reprodução cruzada livre, as populações do milho podem man
ter o seu vigor. 

Assim a espectativa do aparecimento de 70% ou mais de 
plantas heterozigotas na fase do equilíbrio e o resultado ex
perimental estão de acordo e as nossas deduções matemáticas 
dão a explicação teórica a um fenómeno observado anterior
mente no campo experimental. Voltaremos ao assunto mais 
tarde. 

Passaremos agora a questões sobre o mecanismo da evo
lução. Uma das grandes dificuldades da teoria da mutação é o 



fato de que quase todas as mutações, até hoje observadas, 
sao prejudiciais quando aparecem, de modo que devem desa
parecer da população, como demonstraremos num dos capí
tulos seguintes. Mas a situação será bem diferente se, ao mes
mo tempo, os individuos heterozigotòs para o novo gen imi
tado fosse um pouco mais vigoroso ou fértil do que os homo
zigotos para o gen não mutado. Neste caso, de maior sobre
vivência dos heterozigotòs, o novo gen, apesar de prejudicial, 
não desaparece da população, mas ao contrario aumentaria 
a sua freqüência até atingir uma freqüência correspondente 
aos valores do equilíbrio. ? 

Conclusão: — Em vista da freqüência de casos onde hí
bridos mostram um aumento de vigor e as vezes de fertili
dade, tanto em cruzamentos intra como interespecíficos (hete
rosis), sofrendo ao mesmo tempo formas homozigotas uma re
dução do seu vigor e da sua fertilidade (inbreeding), as con
clusões as quais chegamos neste capítulo têm grande impor
tância tanto com referência à questões de genética aplicada 
como à teoria de evolução. 

4) Sobrevivência reduzida de um dos homozigotos: 
Passaremos agora para o segundo caso que corresponde à 

segregação de fatores recessivos letais ou semiletais, onde um 
dos homozigotos, AA tem a mesma sobrevivência que os hete
rozigotòs, e o outro, aa, uma sobrevivência menor. Substi
tuindo nas equações do equilíbrio o valor de 1 para RA, obte-
mos o seguinte : 

Cem outras palavras, quando a sobrevivência de um dos 
homozigotos e dos heterozigotòs é igual, e a do outro homo-



zigoto é menor, o equilíbrio é atingido quando sobram na po
pulação apenas os homozigotos do primeiro tipo. 

O número de gerações necessário para atingir o equili
brio ou qualquer outro nível pode ser calculado no caso es
pecial, quando há eliminação completa de um dos homozigotos: 



Assim chegamos a uma fórmula bem simples que nos dá 
as relações entre as freqüências iniciais da população e àquela 
na m° geração, permitindo o cálculo ou das duas freqüências 
ou do número de gerações. 

Para explicar a marcha da seleção, calculamos os cinco 
casos seguintes, com valores diferentes de sobrevivência: 

Os dados e curvas correspondentes, com freqüência inicial 
de p (A) igual a q (a) igual 0,5 constam no Quadro 4, e no 
gráfico (Pig. 2). É evidente que a aproximação ao equilíbrio 
é muito mais lenta do que nos exemplos discutidos no caso 
anterior. Mesmo no caso mais extremo, da eliminação com
pleta dos homozigotos aa, temos depois de 10 gerações ainda 
cerca de 16% de heterozigotòs. Assim a freqüência dos gens 
a decresceu apenas 50% até 16%, ficando ainda muito longe 
do valor do equilíbrio, que é zero. 

Conclusão : — Sempre quando a sobrevivência de um dos 
homozigotos é igual à dos heterozigotòs e a sobrevivência do 
outro homozigoto é menor, o equilibrio será atingido quando 
o gen, contra o qual a seleção é dirigida, for completamente 
eliminado. 

O número de gerações para atingir o equilibrio é muito 
grande e tanto maior quanto menor a intensidade da elimi
nação e pode ser contado apenas em dezenas, centenas ou 
até milhares de gerações. 

Do ponto de vista biológico o caso que nós acabamos de 
discutir é em geral considerado como o mais comum e até 
típico, como mecanismo da evolução. Êle corresponde ã seleção 
de gens ou mutantes, recessivos, que reduzem o vigor e a via
bilidade, isto é, que são letais ou semi-letais. Êstles casos da
vam a impressão de que a seleção natural, e a evolução em 
geral, são processos muito lentos. 

Não há dúvida que uma grande parte de mutações, na
turais ou provocadas, são recessivas e afetam, pelo menos no 
início, desfavoràvelmente a sobrevivenc'a, mas como expliquei 
no capítulo anterior sabe-se muito pouco sobre as diferenças 



de viabilidade e fertilidade entre o homozigoto dominante e 
os heterozigotos. É bem possível que varios gens considerados 
como simples gens recessivos, dão de fato heterozigotos com 
viabilidade e fertilidade aumentada, mas de outro lado ná 
pode haver dúvida que muitos gens sao de fato sem qualquer 
efeito fenotipico quando heterozigotos, isto é, são real e com
pletamente recessivos. 

Na genética aplicada as conclusões expostas acima, têm 
também uma grande importância. Elas demonstram que uma 
seleção simples contra homozigotos recessivos em população de 
reprodução cruzada, é um processo extremamente ineficientt 
e lento, levando dezenas ou mais gerações até dar um resul
tado decisivo, prazo este demasiado para qualquer trabalho de 
melhoramento. 

5) Sobrevivência maior de um homozigoto e menor de 
outro: 

Passamos agora a discutir casos onde a sobrevivência di
minui na ordem: homozigotos AA — heterozigotos Aa — ho
mozigotos aa. 

A fórmula dada acima para o equilíbrio não pode ser em
pregada agora, pois aparecem valores de freqüência negativos, 
isto é, sem significado biológico. Mas é fácil de mostrar que 
devemos distinguir entre o equilibrio biológico e matemático: 

Assim o equilíbrio biológico será atingido quando os gens 
desapareceram da população. 

Calculei a marcha da seleção para dois casos apenas, que 
constam no Quadro 5 e Fig. 3. 



Podemos tirar conclusões dos dados do quadro 5 e Pig. 3> 
e fórmulas do modo seguinte: 

Conclusões : — Quando um homozigoto (AA) tem maior 
sobrevivência e outro (aa) menor sobrevivência do que os he
terozigotos o equilíbrio final será atingido quando permane
cerem na população apenas os homozigotos do tipo mais viá
vel (AA). 

Este equilíbrio final será atingido tanto mais rapidamente 
quanto mais a sobrevivência dos homozigotos diferir entre si. 

A importância biológica deste tipo de eliminação é clara, 
pois trata-se do caso de gens letais ou semi-letais, chamados 
"dominantes", mas que na realidade são apenas parcialmente 
dominantes. É um fato bem conhecido que estes gens não 
somente são relativamente raros, mas podem ser mantidos 
apenas quando compensamos a redução da viabilidade e fer
tilidade dos heterozigotos por uma seleção artificial bem diri
gida em favor do gen semi-letal ou letal. Sem este cuidado 
especial, raças como o "Dexter" no gado, a raça "Dunker Pin
tado" no cachorro, a variedade "áurea em Boca de Leão, etc, 
não podem ser mantidas. 

6) Sobrevivência superior de ambos os homozigotos : 

Se ambos os homozigotos têm indices de sobrevivência di
ferentes e maiores do que um, encontramos de novo uma si
tuação na qual devemos distinguir entre equilíbrio biológico 
e o equilíbrio matemático. 



Como no caso anterior, o equilibrio biológico é atingido 
antes do equilibrio teórico matemático, pois quando a fre
qüência de um gen atinge o valor zero, termina o processo 
de seleção. 

Porém sendo as freqüências iniciais dos dois gens e a so
brevivência dos dois homozigotos iguais, a situação é dife
rente. Agora a freqüência dos gens permanece inalterada, e 
as proporções dos genotipos zigóticos dependem apenas dos 
valores da sobrevivência vegetativa : 

Com valores da sobrevivência, Rv, maiores que um, tere
mos a equação de um mecanismo de isolamento. 

A importância biológica deste modo de eliminação, ape
nas dirigida contra os heterozigotos, é muito restrita. Como 
único exemplo poderíamos citar cruzamentos interspecíficos 
entre variedades, bastante distanciadas entre si, onde a forma 
heterozigota torna-se desequilibrada, perdendo a viabilidade 
e fertilidade. 

7) Eliminação diferencial nos dois sexos de um dos homo

zigotos : 

Em todos os casos discutidos até agora supuzemos que a 
eliminação reprodutiva atingisse igualmente os dois sexos, mas 
conhecemos numerosos exemplos, onde a seleção no sexo fe
minino e masculino é bastante diferente. Então não podemos 
mais aplicar as fórmulas, gerais, derivadas no início deste 
capítulo, mas fórmulas, especiais. Estas podiam também ser 
derivadas,, mas serão tão complicadas que não nos parece in
teressantes. Para mostrar em principio que há pouca dife
rença entre os resultados de uma seleção reprodutiva igual 
nos dois sexos de um lado, e uma eliminação diferencial nos 
sexos, tíe outro lado. Devemos empregar a média dos dois va
lores de seleção. 

Assim temos na décima geração: 



Conclusão : — Nos casos onde a eliminação reprodutiva 
é diferente nos dois sexos, podemos tratar a situçfio essencial
mente do mesmo modo como anteriormente, substituindo a-
penas os valores de sobrevivência em cada sexo por sua mé
dia e usar as fórmulas comuns para seleção em populações 
cruzadas. 

Casos de eliminação e sobrevivência diferencial nos dois 
sexos são muito comuns, especialmente em plantas, e podemos 
achar multas referências na literatura. Limitar-me-ei assim em 
mencionar alguns gens do milho: 

Barren-stalk — Gen recessivo que determina o desapareci
mento completo da espiga lateral, ou a substituição por uma es
piga estéril em nós encostados ao chão, não afetando a flecha. 
Do mesmo modo, do ponto de vista da eliminação, agem gens 
como silk-less, branched ear, Tunica ta, sendo apenas a sele
ção não tão completa no lado feminino como no caso anterior. 

Numerosos gens para estlrilidade masculina agem de mo
do oposto, reduzindo a fertilidade das flechas. 

Devemos porém aqui fazer uma ressalva com respeito a 
estes exemplos. Pelo exposto fica bem evidente que todos estes 
gens serão eliminados das populações, sendo o equilíbrio final 
atingido com a sua eliminação completa- Como podemos então 
explicar que estes gens não sejam raros em milho, aparecendo, 



por exemplo, em nossos experimentos com milho sul-america
no em Piracicaba, com freqüência relativamente grande? 

Parece-nos que a antiga explicação como simples gens re
cessivos está errada, e provavelmente trata-se de casos onde 
mesmo os homozigotos dominantes para esp'gas e flechas nor
mais sao menos vigorosos do que as formas heterozigotas. 

8) Eliminação monofásica : 

Mencionámos na introdução, a diferença entre eliminação 
zigofásica, seja vegetativa ou reprodutiva, e a eliminação go-
nofásica que existe apenas em plantas. Repetimos mais uma 
vez o ponto essencial desta distinção. 

Na eliminação reprodutiva zigofásica teremos a seguint3 
situação: uma eliminação contra os heterozigotos, atinge igual
mente todas as células sexuais produzidas por eles, seja da 
constituição A ou a. 

Na eliminação gonofásica, a constituição das células go-
nofásicas é decisiva, e uma seleção contra os gens da consti
tuição a não reduz a fertilidade dos homozigotos aa e se di
rige nos heterozigotos apenas contra o tipo a, sem atingir os 
gones da constituição A, dos heterozigotos e dos homozigotos 
AA. 

Não nos parece necessário, para estes casos relativamente 
raros, calcular fórmulas matemáticas, e nos limitaremos por 
isso a dar alguns exemplos, distinguindo neles ainda duas pos
sibilidades: eliminação gametofitica em um sexo apenas, e 
eliminação em ambos os sexos. 

Os dados do quadro 7 e dos gráficos nas Pigs. 5 e 6, mos
tram que o equilibrio será atingido quando os gens gameto-
fíticos, responsáveis pela eliminação forem eliminados da po
pulação. Esta eliminação é mais rápida quando se processa 
nos dois sexos e, quando os valores de sobrevivência são bai
xos, a eliminação gametofitica ou gonofásica é muito mais 
rápida do que a eliminação zigofásica. 

Gens de ação eliminativa na gonófase são encontrados no 
milho com relativa freqüência, e também de um modo geral 
em plantas auto-estéreis, mas há uma profunda diferença 
entre estes dois exemplos. 

Nas plantas auto-estéreis não há propriamente uma eli
minação dirigida contra qualquer gen individual, mas apenas 



contra a formação de homozigotos, impedindo-se o funciona
mento dos tubos polínicos em todos os cruzamentos e natu
ralmente em autofecundação, que podiam resultar na forma
ção de homozigotos. Assim não se trata de um mecanismo 
geral de eliminação, mas sim apenas de um processo muito 
especial para impedir a formação destes homozigotos. 

Os gens gametofiticos que aparecem numa seleção de de
terminados gens, são especialmente estudados no milho, onde 
provavelmente os processos eliminativos são exagerados no sexo 
masculino devido à necessidade dos tubos polínicos vencerem 
grandes distancias nas barbas longas. Conhecemos em milho, e 
também em Oenothera, uns poucos casos de gens elimina
tivos gonofásicos que agem em ambos os sexos, causando tanto 
uma concorrência entre tubos polínicos como entre megas-
pórios. 

Surge assim de novo um problema biológico: Se a elimi
nação gonofásica chega rapidamente à eliminação da popula
ção dos gens desfavoráveis, como podemos explicar a sua re
lativa freqüência? files deveriam ser, ao contrário, demasia
damente raros. Não temos desta vez nenhuma possibilidade de 
justificar a hipótese que os heterozigotos para estes gens, de 
ação unicamente gonofásica, sejam mais vigorosos do que os 
homozigotos. A explicação reside provavelmente num outro 
fato. Todos os autores que estudaram casos concretos de uma 
eliminação gonofásica, constataram que a sua intensidade 
sempre é bem variável, e que em geral é possível separar gru
pos de indivíduos com eliminação forte, média, fraca, muito 
fraca, etc. Estas variações podemos, explicar, aceitando a 
hipótese que fatores modificadores afetem pronunciadamente 
a intensidade da eliminação. Se eles conseguirem suprimir por 
completo a ação fenotipica dos gens de eliminação, estes últi
mos ficarão conservados na população numa fase de inati-
vidade. Em cruzamentos porém eles entram em combinação 
com outros grupos de modificadores e assim podem recuperar 
a sua atividade. De fato, podemos observar e estudar a atua
ção dos gens gametofiticos apenas em cruzamentos, observan
do anormalidades na segregação mendeliana de gens ligados 
geneticamente com os gens da eliminação gametofitica. 

9) Resumo final sobre eliminação em populações de re
produção cruzada. 

Os resultados principais aos quais chegámos nos capítulos 
anteriores podemos resumir agora da seguinte forma : 





Quando a seleção é diferente nos dois sexos, podemos, 

mesmo assim, empregar as fórmulas dadas acima, usando como 

valor de sobrevivência a média dos valores para os dois sexos. 

Finalmente uma seleção gonofàsica (fatores gametoííti-

cos) tem de um modo geral os mesmos efeitos do que a eli

minação zigofasica reprodutiva somente atingindo, com maior 

rapidez, o equilíbrio da população com eliminação completa. 

IV — POPULAÇÕES COM AUTOFECUNDAÇAO E SELEÇÃO 

1) Considerações gerais: 

. Adotámos as mesmas noções sobre eliminação e sobrevi

vência como no capitulo anterior sobre as populações de re

produção cruzada, expressando a sobrevivência dos homozigotos 

em relação aos heterozigotòs. 

2) As fórmulas em geral: 

Supomos que partimos de uma população inicial onde os 

três genotipos de uma segregação monofatorial estão repre

sentados com as freqüências de u(AA), v(Aa) e w(aa), su

pondo ainda que a sobrevivência global tenha os valores RA e 

Ra. Podemos agora calcular as freqüências dos genotipos na 

população quando esta atinge o equilíbrio, empregando o mes

mo raciocinio que no capítulo anterior: as freqüências de 

uma geração n e da geração seguinte (n-j-1) devem ser Iguais 

quando há equilíbrio na população. 





Quando devemos tomar em consideração na análise das 
proporções os efeitos de uma seleção vegetativa, devemos ainda 
acrescentar os valores da sobrevivência vegetativa, obtendo as 
proporções seguintes: 

A fórmula final para a proporção dos homozigotos no 
equilíbrio tem uma forma quase idêntica à fórmula dos ga
metas nas populações de reprodução cruzada, com uma dife
rença interessante: Onde no segundo caso apareceram as dife
renças (1-R), encontraremos agora as diferenças (0,5-R). Dai 
podemos concluir o seguinte: 

Quando ambos os valores de sobrevivência têm valores 
menores do que 0,5, os três genotipos permanecem na popu
lação. 

Quando um dos homozigotos tem uma sobrevivência maior 
do que 0,5, o outro menor do que 0,5, só os primeiros se man
têm, à custa dos segundos homozigotos. 

Quando finalmente ambos os valores de sobrevivência 
forem maiores do que 0,5, ambos os genotipos permanecerão 
presentes. 

Podemos também calcular as freqüências dos genotipos 
em cada geração, derivada da população anterior por auto
fecundação. Como se pode ver, pela dedução dada abaixo, 
é fácil chegar a uma fórmula geral para a enésima geração. 





Na fórmula para as freqüências dos homozigotos temos 
dois termos que devemos tomar em consideração separada
mente. 

O primeiro termo atingirá os seguintes valores, para dife
rentes níveis de sobrevivência R: 

Assim podemos concluir que o termo desaparece por com
pleto quando R for menor do que 0,5, quando a sua impor
tancia depende nos casos de R ser igual ou maior do que 0,5 
dos valores que atingirá o segundo termo das freqüências 
dos homozigotos-

O segundo termo das fórmulas contém em paréntesis uma 
série exponencial com propriedades interessantes. Quando R 
for igual a 0,5 cada membro da série fica sendo igual a um 



e o valor total da série torna-se igual a m, que é o numero 
de gerações. Sendo R superior a 0,5 o valor da série tende para 
o infinito. 

Tomando agora os dois termos em consideração em con
junto, teremos o seguinte resultado: Quando R for igual ou 
não muito diferente de 0,5, o primeiro termo pode ser des
prezado, pois 4 m será bem menor do que o produto m.v, mas 
quando R se aproxima ao valor um, o primeiro termo ganha 
em peso, não podendo mais ser desprezado. 



Finalmente quando R for inferior a 0,5 o valor da série 
se aproximará a um valor finito, característico para cada 
valor de R, como se vê pela enumeração que segue: 

Tomando agora, em conjunto, os dois termos da fórmula 
para os homozigotos em consideração, podemos tirar as se
guintes conclusões: Para valores de R menores do que 0,5, 
o primeiro termo torna-se tão pequeno que pode ser despre
zado, enquanto que o segundo termo tende para um valor fi
nito. Neste caso teremos para os três genotipos um equilibrio, 
o que aliás já explicámos acima, e podemos dar a seguinte 
proporção tríplice para as freqüências dos genotipos: 



Constam do Quadro 8 as percentagens de algumas com
binações de valores de RA e Ra, todos menores do que 0,5. 

Devido ao fato que a situação biológica e matemática é 
muito mais simples no caso das populações com autofecun
dação, podemos abreviar consideravelmente a nossa discussão 
dos casos especiais. 

3) Eliminação de ambos os homozigotos. 

O Quadro 8 e as curvas da Fig. 7 correspondem à quatro 
casos especiais com valores de sobrevivência para ambos os 
homozigotos inferiores a 1. 

Os dois casos com sobrevivencias superiores a 0,5, isto é, 
RA = 0,8; Ra = 0,6 e RA = 0,6; Ra = 0,4 mostram clara
mente a tendência dos homozigotos com a sobrevivência maior 
(AA) aumentarem as suas freqüências à custa dos outros dois 
genotipos. Especialmente acentuada é a diminuição da freqüên
cia dos heterozigotos. 

Nos outros dois casos há aproximação a um equilíbrio 
para os três genotipos, pois agora os valores da sobrevivência 
são inferiores a 0,5. No caso Ra = 0,4, Ra = 0,2 esta apro
ximação é muito lenta, mas no caso de Ra = 0,2; Ra = 0,1 
a predominância dos heterozigotos na população final é muito 
acentuada, especialmente quando a eliminação se dá toda na 
fase vegetativa. 

As curvas mostram formas muito interessantes. esDecial-
mente nos dois casos mencionados em primeiro lugar. A fre
qüência dos homozigotos menos viáveis aumenta no inicio c 
consideravelmente, para depois diminuir. 

Do ponto de vista biológico estes resultados podem ser 
interpretados da forma seguinte: Mesmo quando os heterozi
gotos são mais viáveis do que ambos os homozigotos, aqueles 
dos homozigotos que forem relativamente mais viáveis e fér
teis do que os outros, serão os únicos a permanecerem na 
população, exceto quando a sua viabilidade for bem fraca, 
e menor do que 0,5. Quando a sua sobrevivência for muito fraca, 
isto é, menor do que 0,25, os heterozigotos começam a predo
minar nas populações. 

4) Eliminação de um dos homozigotos. 

Quando um dos homoz'gotos tem a mesma sobrevivência que 
os heterozigotos, e o outro uma sobrevivência menor, o equili
brio final é atingido com o desaparecimento total dos outros 
homozigotos e dos heterozigotos. Os dados no Quadro 8 e as 



curvas dão uma impressão da velocidade com a qual este 
equilibrio é atingido; e podemos constatar que êle sempre é 
consideravelmente superior do que foi achado para as popu
lações com cruzamento livre. 

Para chegar praticamente à eliminação total dos genoti
pos que contêm o gen a, precisamos de cerca de 10 gerações 
quando a sobrevivência dos homozigotos aa for igual ou infe
rior a 0,5. Quando ela for maior, por exemplo igual a 0,8, 
serão necessários cerca de 25 gerações. 

A importância biológica reside no fato que em populações 
autofecundadas qualquer gen recessivo letal ou semi-letal fica 
rapidamente eliminado, não restando nem homozigotos nem 
heterozigotòs na população, mas apenas os homozigotos para 
o gen normal de viabilidade completa. 

Quando o valor de sobrevivência de um ou ambos os ho
mozigotos for maior do que um, o valor da série exponencial 
nas fórmulas cresce muito depressa, de modo que serão atin
gidos logo valores altos. Com outras palavras, os heterozi
gotòs somem depressa da população, e a velocidade com a 
qual os homozigotos menos viáveis desaparecem depende da 
proporção da sobrevivência dos dois homozigotos. 

A importância biológica destes fatos é a seguinte: 
Gens semi-letais ou letais p.edomnantes (com sobrevi

vência de um homozigoto maior que 1 e do outro menor) 
desaparecem relativamente bem depressa da população, so
brando apenas os homozigotos do tipo bem viável. 

Sem entrar numa d'scussáo detalhada, podemos repetir o 
que foi já dito no capitulo IV, 5. Podemos usar as fórmulas 
comuns, empregando as médias dos valores da sobrevivência 
nos dois sexos. 

5) Eliminação gonofasica. 

A eliminação gonofasica pode tomar um aspecto especial 
em populações autofecundadas, quando há uma eliminação nos 
heterozigotòs. Isto acontece sempre em populações de repro
dução cruzada, pois aqui imaginamos que todos os gametas 
formam uma mistura com a qual é efetuada a fertilização. 
Quando porém há autofecundação, uma mistura de genotipos 
dos gametas é encontrada apenas nos heterozigotòs, de modo 
que o efeito da competição se faz sentir apenas neles. Assim 
uma competição dos tubos polínicos ou de megaspórios, altera 
a proporção dos descendentes dos heterozigotòs. O resultado 
final será assim apenas a eliminação dos heterozigotòs, e uma 



eerta alteração na proporção dos homozigotos. Gens gameto-
fiticos podem assim ser preservados em plantas autofecunda
das. 

9) Resumo final sobre eliminação em populações reprodu
zidas por autofecundação. 

Heterozigotos mais viáveis do que ambos os homozigotos : 

HETEROSIS 

0,5 <RA <1 ; 0 = Ra <0,5 ; RARa | 
Equilibrio: Somente homozigotos AA | Eliminação rápida 

0 <RA <0,5 ; 0 <Ra <0,5 | 

Equilíbrio: Presença dos três geno- | Equilíbrio entre os três 
tipos em proporção característica | genotipos 

para cada valor de RA e Ra | Possibilidade de preser
as •, I var populações balança-

I das, sem perda de gens. 

Heterozigotos e um homozigoto menos viável 

SEMI-LETAIS PREDOMINANTES 
RA> 1 ; Ra <1 J 
Equilíbrio: Somente homozigotos AA | Eliminação rápida 

Heterozigotos menos viáveis do que ambos os homozigotos 

RA> 1 ; Ra> 1 ; RA> Ra | 
Equilíbrio: Somente homozigotos AA [ Eliminação rápida 

Este resumo demonstra claramente que a principal im
portância da autofecundação obrigatória em populações é que 
ela causa uma eliminação rápida em quase todos os casos 
considerados dos heterozigotos e dos homozigotos para gens 
que causam menor viabilidade ou fertilidade. 

Do ponto de vista da evolução chegámos a conclusão 
que plantas, reproduzidas por autofecundação natural, devem 
não somente ser praticamente livres de gens letais ou semi-
letais, exceto quando eles aparecem de novo por mutação, fato 
este corroborado pelas observações experimentais em espécies 
como fumo, feijão (gênero Phaseolus), ervilha comum, trigo, 
etc. Igualmente evidente, e comprovado por observações di
retas, é que nestas espécies qualquer planta deve ser alta ou 
completamente homozigota. 



V — Fatores controladores da eliminação. 

1) Considerações gerais : 

Pelo que foi discutido nos capítulos anteriores ficou evi
dente que podemos classificar os principais fatores que con
trolam a marcha da eliminação em três categorias : 

a) Variação das freqüências iniciais. 
b) Variação da sobrevivência ou da intensidade de elimi

nação. 
c) Variação do modo de reprodução. 
Não tomamos em consideração aqui as complicações de

vidas a uma Inconstância dos gens. Uma vez que a taxa nor
mal de mutação é bastante baixa, ela terá um papel bastante 
secundário nos casos em discussão nesta publicação. Por exem
plo, uma taxa de mutação de um por mil, será capaz de con
trabalançar apenas uma eliminação muito fraca, correspon
dente a um índice de sobrevivência de pelo menos 0,999, sendo 
que taxas ainda menores do que 1:1000 não são raras na natu
reza. 

2) Variação da freqüência inicial dos gens ou genotipos: 

Trataremos em primeiro lugar de populações com repro
dução cruzada, e reunimos nos gráficos da Fig. 8 uma série de 
curvas que correspondem todas ã mesma taxa de sobrevi
vência : 

Assim, dos três fatores em consideração neste capítulo, 
dois são aceitos como constantes: o modo de reprodução e o 
Índice de sobrevivência. 

Podemos tirar do Quadro 2 a informação que o equilíbrio 
final será estabelecido neste caso quando os três genotipos es
tão presentes nas seguintes proporções: 

Eliminação mista | AA Aa aa 
RA = 0,6 ; Ra = 0,4 j 33,33% 55,56% 11,11% 

Consideramos diversas freqüências iniciais dos dois gens 
A e a, desde valores de p(A) igual a 0,999; q(a) = 0,001 até a 
proporção inversa de p(A) = 0,001; q(a) = 0,999. 



A forma das sete curvas para cada um dos dois homozigo
tos mostra que elas se aproximam ao nivel do equilibrio, quer 
crescendo ou decrescendo do seu valor inicial. As curvas dos 
heterozigotos mostram uma forma mais interessante. Quando 
a freqüência inicial do gen A, ao qual foi atribuida a maior so
brevivência, for presente inicialmente com um valor superior a 
0,5, a freqüência dos heterozigotos aumenta lenta e cons
tantemente até atingir o equilíbrio. Mas quando a freqüência 
inicial do gen A for inferior ao valor de 0,5, a freqüência dos 
heterozigotos cresce até ultrapassar o valor do equilíbrio, para 
depois, diminuindo, aproximar-se a êle. 

A velocidade da aproximação ao equilíbrio é bastante di
ferente nos sete casos. Quando começamos com apenas 0,001 
(A) : 0,999 (a) o espaço representado no gráfico por quinze 
gerações, nem de longe é suficiente, sendo necessárias algu
mas centenas de gerações. Para a série das curvas que se
guem, com p(A) igual a 0,01, a aproximação em 15 gerações 
não é muito bôa, porém cerca de 25 a 30 serão razoavelmente 
suficientes. Para os demais cinco casos desde p(A) = 0,10, 
q(a) = 0,90 até p(A) = 0,999, q(a) = 0,001 um número de 
apenas quinze gerações ou menos ainda será praticamente su
ficiente para que a população atinja a sua estabilidade. 

Quanto mais a proporção inicial dos gens se aproximar a 
uma proporção inversa à dos valores de sobrevivência, tanto 
mais rápida será a aproximação ao equilíbrio, e quando o 
valor inicial for igual a esta proporção, então existiria equilí
brio desde o início, e em vez de curvas, obteríamos, no grá
fico, linhas horizontais. 

Podemos resumir estes resultados da forma seguinte: 
Quanto mais perto fõr a proporção inicial dos gens ao 

valor recíproco da proporção das sobrevivencias, tanto mais 
rápido se atingirá o equilíbrio. Com os valores médios de so
brevivência escolhidos, obteremos o equilíbrio em cerca de 15 
gerações, ou menos, para freqüências iniciais do gen mais 
viável entre 0,99 e 0,10. Quando a freqüência inicial for cerca 
de 0,01, serão necessárias algumas dezenas, e quando ela fôr 
de 0,001, algumas centenas de gerações. 

As curvas das freqüências dos homozigotos aumentam ou 
diminuem, até atingirem o nivel do equilíbrio, mas as curvas 
dos heterozigotos aumentam o seu nível até aquele do equi
líbrio apenas quando a freqüência do gen A, mais favorecido, 
for inicialmente maior do que 0,50; porém, quando a sua fre
qüência inicial fôr menor do que 0,50, as freqüências dos he
terozigotos sobem primeiro além do nível do equilíbrio, para 
depois baixar de novo. 



3) Variações da sobrevivência. 

Escolhemos como exemplo um caso, onde a freqüência dos 
dois gens era inicialmente igual e onde houve reprodução por 
cruzamento livre. Supomos ainda que a sobrevivência numa 
primeira fase era a mesma como escolhida no capitulo anterior: 
(RA = 0,6, Ra = 0,4). Supomos ainda que houve uma mudan
ça brusca numa fase intercalada, invertendo-se a proporção das 
sobrevivencias, de modo que agora o gen a é o mais favorecido 
e o gen A o menos viável e fértil. Aceitamos no exemplo para 
cada uma das três fases um prazo de quinze gerações que é 
suficiente para atingir o equilibrio, de acordo com o explicado 
no capitulo anterior. 

As curvas da Fig. 9 são suficientemente explicitas, de mo
do que não precisam ser explicadas com muitas palavras. Fi
cou evidente que a proporção dos genotipos se altera profun
damente na fase intercalada, mas que apesar do distúrbio cau
sado pela alteração dos valores da sobrevivência na fase inter
mediária, o equilibrio inicial se restabelece rapidamente na úl
tima fase. 

Devemos fazer referência aqui a um trabalho muito impor
tante de Wright e Dobzhansky (1947) que demonstram curvas 
correspondentes a um caso experimentalmente estudado em Dro-
sophila. Uma vez que o espaço de tempo para cada experimento 
nesse trabalho era de poucas gerações, não se chegou com cer
teza ao equilíbrio final. 

4) Variação do modo de reprodução. 

Uma variação do modo de reprodução acontece muitas ve
zes em nossos experimentos, quando por exemplo, em milho, 
espécie normalmente cruzada, praticamos autofecundações se
guidas na fase experimental chamada de "inbreeding". Em a-
nimais muitas vezes aplicamos, em vez do cruzamento livre, 
acasalamentos entre parentes ou irmãos. Na natureza uma mu
dança na reprodução pode acontecer quando uma espécie atin
ge, com poucos indivíduos, um território novo, de modo que os 
poucos indivíduos ou se autofecundam de preferência, por falta 
de outros indivíduos da mesma espécie, ou se acasalam de pre
ferência entre parentes, pela mesma razão da falta de indivi
duos. 

No exemplo escolhido, partimos de uma freqüência inicial 
dos gens igual a p(A) = 0,9, q(a) — 0,1, com os mesmos 
valores de sobrevivência já usados nos dois exemplos anterio
res, como valores médios. (Fig. 10) 



A alteração profunda devida à introdução da autofecunda
ção é bem notável, e se nós continuássemos a autofecundação 
nestas condições por mais algum tempo, o gen menos viável 
desapareceria por completo e irremediavelmente, da população. 
Estando o gen ainda presente, quando voltamos para o cruza
mento livre, a população volta de novo para o seu equilíbrio 
anterior. 

Estes resultados já eram bastante conhecidos na genética 
aplicada, onde usamos justamente algumas autofecundações 
para eliminar gens indesejáveis em espécies de plantas, ou cru
zamentos entre parentes em animais, que normalmente se re
produzem por cruzamento livre-

Nas questões de evolução parece-nos ser interessante poder 
agora explicar muito bem o fato que uma espécie que se dis
tancia durante a sua filogenia do seu centro de origem, sofre 
uma diminuição sensível da sua riqueza em gens, paralela à 
distância do centro da origem. 

VI — ALGUMAS APLICAÇÕES DOS PRINCÍPIOS DA GE

NÉTICA EM POPULAÇÕES PARA A GENÉTICA APLICADA. 

1) Considerações sobre os métodos da genética aplicada. 

Nos capítulos anteriores distinguimos sempre dois tipos 
extremos: populações com reprodução cruzada e outras repro
duzidas por autofecundação. Agora devemos discutir dois ou
tros contrastes que às vezes são confundidos com os primeiros, 
mas que somente em certos casos coincidem com eles: Sele
ção massal e método pedigree. 

Na seleção massal eliminamos numa população um nú
mero de indivíduos, sementes, etc., ficando com os outros es
colhidos, para a continuação. Os descendentes destes indiví
duos são de novo misturados antes de se executar nova se
leção e eliminação. 

No método pedigree, de outro lado, controlamos não so
mente o processo de reprodução, mas mantemos separados os 
descendentes de cada cruzamento ou autofecundação. 

O primeiro método, que denominamos de seleção massal, 
é às vezes chamado um método "puramente empírico" como 
se fosse possível hoje ainda fazer qualquer trabalho de real 
melhoramento "pelo empirismo puro", desprezando-se por com
pleto todos os conhecimentos da ciência moderna, da genética, da 
estatística ou da biologia em geral. Infelizmente podemos cons
tatar, que há autores que preferem admitir alguma ignorância 



neste sentido e que ainda justificam éste empirismo com argu
mentos aparentemente científicos. 

Existe apenas uma certa explicação desta atitude. Às leis 
de Mendsl e de Morgan, na sua forma mais simples e básica, 
não podem ssr diretamente aplicadas aos problemas práticos, do 
mesmo modo que não podemos calcular o trajeto de um fo
guete pela aplicação das leis da gravidade ou da atração das 
massas em vácuo. Para poder aplicar as leis naturais básicas 
de qualquer campo, seja físico, químico ou biológico, a casos 
concretos da ciência aplicada, temos sempre que introduzir 
restrições, tomando em consideração os numerosos fatores que 
ficam incontroláveis ou pelo menos inseparáveis dos agentes 
principais, devemos tomar em consideração na seleção justa
mente as leis e regras da genética em populações. 

Evidentemente devemos distinguir claramente entre dois 
problemas bem diferentes: qual o modo de reprodução mais 
preferível: cruzamento livre ou autofecundação, e qual o mo
do de proceder mais vantajoso: manter os descendentes de 
todos os indivíduos juntos, isto é, o método massal, ou deixar 
bem separados cs descendentes de todos os indivíduos, quer te
nham sido autofecundados ou cruzados, isto é, método pedi
gree. A resposta depende naturalmente da finalidade visada 
em cada caso concreto. 

Os dois problemas principais que temos de solucionar nos 
trabalhos da genética aplicada são: a) eliminação de tipos 
indesejáveis e a obtenção de uma relativa pureza ou homo-
zigotia, problemas que podemos resumir com a questão de 
homogeneização e b) a obtenção de uma alta produtividade 
que exige, em muitos de seus casos, um alto grau de hete-
rozigotia. Assim, em se tratando de tendências realmente an
tagônicas e em direções opostas, é claro que os métodos a se
guir devem ser bastante diferentes. 

2) Métodos de homogeneização.. 

Trataremos em primeiro lugar da HOMOGENEIZAÇÃO, 
considerando primeiramente a simples eliminação de gens re
cessivos. Assim não haverá distinção entre os\^omozigotos do
minantes e os heterozigotòs. Na terminologia usada na parte 
anterior trata-se evidentemente de casos onde RA = 1, Ra 
inferior a um. Demonstrámos que a eliminação de gens será 
muito lenta quando se tratar de reprodução cruzada, e muito 
rápida quando aplicar-se a autofecundação- Como exemplo 
escolhemos um caso em que Ra é igual a zero, onde podemos 
determinar o número de gerações necessárias para que a fre
qüência do gen.a diminua do valor initial para pm. 





Com a ajuda destas fórmulas foram calculados os dados 
que constam no Quadro 11. A vantagem da seleção com auto
fecundação é tão evidente, que parece desnecessária qualquer 
discussão. Devemos, porém, lembrar que estes resultados podem 
ser obtidos, com certa probabilidade, apenas se nós traba
lharmos com populações bastante grandes, pois ao contrário, 
sérias complicações deverão ser tomadas em consideração. A 
variação do acaso poderá afetar de modo tanto vantajoso como 
des vantajoso o processo da seleção, e este efeito da variação 
do acaso chegando ao seu extremo, fará cair a freqüência de 
um dos genotipos até zero. Atingido o gen qüe queríamos 
eliminar, o trabalho de seleção está terminado imediatamente, 
mas atingindo ao contrário, os homozigotos que queremos con
servar, a situação se inverte e temos que iniciar de novo uma 
seleção, numa população composta de heterozigotos. 

Se aplicarmos além da autofecundação obrigatória, ainda 
o método "pedigree", o trabalho torna-se mais rápido, pois 
agora poderemos já nas primeiras gerações observar direta
mente quais as linhagens que não segregam mais, dando assim 
por terminado o nosso trabalho de seleção. 

Em segundo lugar estudaremos casos nos quais não esta
mos interessados em eliminar determinados genotipos ou gens, 
mas onde queremos atingir um alto grau de homozigotia. 
Supomos, para simplificar a discussão que todos os genotipos, 
homozigotos ou heterozigotos fossem Igualmente viáveis e fér
teis. Sabemos, das fórmulas discutidas acima, que neste caso e 
com reprodução cruzada, permanecem na população todos os 
genotipos, tanto os homozigotos como os heterozigotos. Para 
atingir a homozigotia, pois o cruzamento livre não é um pro
cesso apropriado, devemos recorrer à autofecundação obriga
tória, e surge então a pergunta: durante quantas gerações 
devemos continuar com a autofecundação? 

Sabemos que a freqüência de cada um dos homozigotos 
AA como aa, será na mesma geração igual a v. (2m — 1) : 
2m -f 1, mais a freqüência inicial dos homozigotos, mas para 
simplificar a situação suporemos que haveriam inicialmente 
apenas indivíduos heterozigotos. Neste caso a freqüência de 
qualquer homozlgoto A A ou aa, será igual a (2m — 1) : 2m. 

Admitimos ainda que inicialmente os indivíduos sejam he
terozigotos para 30, 20, 10 e 5 pares de fatores. 

Podemos agora facilmente calcular, para a mesma gera
ção, a freqüência dos indivíduos completamente homozigotos, 
ou heterozigotos para 1, 2, 3, etc., pares de fatores. Para 
isso é suficiente calcular os termos do binômio: 



2m—1 1 
( + ) n 

O Quadro 12 dá as freqüências dos individuos totalmente 
homozigotos numa população que era inicialmente heterozigo-
ta para 5,10,20 e 30 pares de fatores para a terceira, quarta, 
quinta e sexta geração de autofecundação. De acordo com 
este quadro parece-nos necessário, para atingir homozigotia 
com bastante freqüência, continuar as autofecundações pelo me 
nos durante seis gerações. 

Em muitos casos, porém, não será realmente necessário 
atingir um grau tão alto de homozigotia. 

Calculámos, então, para a segunda, terceira e sexta gerações 
de autofecundação de populações heterozigotoas para 30, 20, 10 
e 5 pares de fatores os termos sucessivos do binômio, dado 
acima, para conhecer as freqüências de genotipos, heterozigo
tos para nenhum, um, dois, etc., pares de fatores (Quadro 13). 

Começamos a discussão com a terceira geração, e apli
camos o limite de 5% de significancia. Acumulamos as fre
qüências dos genotipos sucessivamente, heterozigotos para ne
nhum, um, dois, etc, pares de fatores, até que a sua soma 
atinja ou ultrapasse justamente o valor de 0,95. Assim pode
mos considerar como improvável de se achar na população 
da 3.a geração um individuo heterozigoto para mais pares de 
gens do que a última classe incorporada na freqüência acu
mulada. 

Podemos considerar como provável que 95% dos indivi
duos serão heterozigotos para nenhum até 7 pares de fatores 
nas descendências de heterozigotos para 30 pares de gens. A 
heterozigotia atingiria então um máximo de um quarto dos 
fatores envolvidos; Aproximadamente a mesma proporção en
contramos para as demais populações individuais heterozlgo-
tas, para 5 até 10 pares de gens. Em muitos casos de melhora
mento podemos considerar tal grau de homogeneização como 
satisfatório, especialmente quando uma homozigotia excessiva 
cause uma perda demasiada de vigor. 

Quando queremos uma homozigotia quase absoluta, deve
mos continuar a autofecundação até a sexta geração, pois 
então com uma probabilidade inferior a 1% (ou apenas uma 
vez em cem) um indivíduo será heterozigoto para um par 
de fatores, em qualquer dos cinco tipos de populações hete-
rozigotas que tomamos em consideração. « 

A aplicação de apenas duas autofecundações dá, porém, 
um resultado muito pouco satisfatório, e não parece muito 



compensadora. Neste caso cerca de 9% incluem, todos geno
tipos desde homozigotos até heterozigotòs para mais. do que 
um sétimo e um oitavo dos pares de fatores mendelianos, e os 
tipos mais homozigotos por sua vez sao bastante raros. 

: Os dados do Quadro 13 mostram que o aumento da efica
cia da autofecundação da segunda para a terceira geração è 
aproximadamente o mesmo do que da terceira para a sexta 
geração. 

. Temos agora ainda de resolver qual o processo que será 
preferível: o massal ou o pedigree. Evidentemente daremos 
preferência ao último. 

Uma população conjunta de todos os individuos não. per
mite tirar qualquer conclusão sobre o grau de homozigotia 
atingido, e a seleção dos individuos dentro da população para 
a continuação do trabalho de autofecundação é bastante di
fícil, por falta de um critério seguro. Dentro de uma popu
lação, composta do conjunto dos descendentes dos individuos 
autofecundados, os individuos mais fortes podem ser os mais 
heterozigotòs ou ao contrário, homozigotos com maior resis
tência contra o "inbreeding", quando os indivíduos mais fra
cos poderão ser aqueles que, com pouca homozigotia, já su
cumbem ao "inbreeding". 

A comparação entre os indivíduos irmãos das linhagens 
pedigree nos permite distinguir entre as linhagens que ainda 
têm uma segregação mais forte e outras mais homozigotas. 
Além disso, podemos distinguir as linhagens que maljs su
portam as autofecundações daquelas que rapidamente se en
fraquecem/ 

Um outro ponto importante representa a questão: quan
tas linhagens pedigree devem ser encaminhadas e continua
das, e quantos indivíduos por geração deveriam ser estudados ? 
A resposta será naturalmente quanto mais, tanto melhor, mas 
na prática isso torna-se difícil pelas limitações de espaço, 
da mão de obra e da assistência técnica. A questão da sub
divisão das linhagens iniciais pode ser decidida com mais 
segurança. Mostrámos que os individuos da terceira geração 
serão provavelmente homozigotos para três, quatro ou mais 
pares de fatores, e assim terá pouca vantagem uma subdivi
são de linhagens, a partir desta geração. 

O número de indivíduos nas primeiras gerações deve ser 
razoavelmente grande, para permitir uma bôa avaliação quan
titativa do tipo e da intensidade da segregação. Podemos acei
tar um número de cerca de 25 indivíduos mais ou menos como 
vantajoso. A partr da terceira geração o numero pode ser 



bastante reduzido, para lO individuos ou até para menos 
ainda,, pois agora a seleção nao seria muito rigorosa, devido 
ao alto grau de "inbreeding" já alcançado, e da redução do 
vigor por ela causada. 

No caso especial de plantas normalmente reproduzidas por 
autofecundação, pode ser às vezes interessante recorrermos 
ao processo massal. Por exemplo, depois de um cruzamento 
em trigo, fumo ou feijão, escolhemos apenas em cada gera
ção até a sexta um número grande de indivíduos para a co
lheita de sementes, semeando-as misturadas. Atingiremos assim 
um alto grau de homozigotia sem obtermos uma população ho
mogênea, pois ela permanecerá composta de um número grande 
de homozigotos de constituição genética diferente. Para obter 
homogeneidade, devemos instalar finalmente o método pedigree, 
e agora isolar as melhores linhagens. 

Em conclusão podemos afirmar que tanto para a elimina
ção de genotipos indesejáveis ou para a obtenção de um alto 
grau de homozigotia, uma reprodução cruzada é um método 
completamente inútil, e devemos sempre recorrer à autofecun
dação, ou quando isto não fôr possível ,como em plantas 
dioicas ou em animais, devemos aplicar cruzamentos com a 
maior consangüinidade possível. 

Indicamos, sempre que possível, o emprego do método pe
digree e mesmo quando preferimos em casos especiais, pro
ceder com a autofecundação em populações, devemos no final, 
recorrer à separação de linhagens, se quisermos alcançar uma 
homogeneidade completa. 

3) Obtenção da maior Heterosis. 

O problema da heterosis representa na genética aplicada 
uma das questões mais importantes, pois em numerosas espé
cies tanto de animais e muito especialmente de plantas, o 
vigor parece ser ligado a um alto grau de heterozigotia. 

O método geralmente recomendado hoje é aplicado ao 
processo designado por East e Jones (1918), pelos têrmòs 
"inbreeding and outbreeding". Este processo foi especialmente 
desenvolvido para o milho, mas pode ser aplicado em muitas 
outras espécies. Consiste essencialmente no seguinte: primeira
mente, na fase denominada "inbreeding" procura-se obter um 
alto grau de homogeneidade e homozigotia por autofecundações 
continuadas em linhas pedigree. Depois serão cruzadas duas ou 
mais linhagens razoavelmente puras, escolhidas pelo seu alto 



valor de "poder combinative", isto é, aquelas que darão hí
bridos muito vigorosos e produtivos. 

4) Obtenção da Heterozigosis (Heterosis). 

Expliquei nos capítulos anteriores, que a homozigosls ê 
indispensável para a obtenção inicial de homogeneidade, mas 
ela trás de outro lado consigo um grande inconveniente: a 
perda de vigor. Todavia, o único processo viável de se obter 
homogeneidade é a autofecundação, a qual por sua vez acar~ 
reta a homozigosis e a perda de vigor- Ass?m era necessário 
inventar um processo oposto que, sem perda da homogenei
dade, introduzisse de novo um alto grau de heterozigotia. Foi 
o grande mérito de Sbull e de East terem idealizado, para um 
caso especial e extremo, o melhoramento em milho, o método 
mais indicado, que é o método de "inbreeding e outbreeding>r 

East e Jones (1918). 
A parte técnica do processo pode ser resumida da forma 

seguinte: obtido, pelos processos de autofecundação em linhas 
pedigree durante pelo menos seis gerações um grau muito 
alto de homogeneidade e homozigosis, escolhem-se as linhagens 
que dão o maior aumento de vigor possível nos híbridos. 
Devido a alta homozigotia das linhagens, praticamente todas 
as plantas do Fl terão constituição quase idêntica, de 
modo que o conjunto dos indivíduos Fl representa uma po
pulação tão homogênea como as linhagens pais. Tanto por 
razões práticas, mormente a dificuldade de se obter um vo
lume bastante grande de sementes híbridas do cruzamento de 
duas linhagens relativamente fracas, como por razões de na
tureza genética, a extrema homogeneidade dos híbridos da 
primeira geração, empnega-se freqüentemente o cruzamento 
repetido de três ou quatro linhagens autofecundadas. 

Do ponto de vista teórico, este método é perfeitamente 
lógico e está de acordo com as normas da genética; êle não é 
o único que permite alcançar ao mesmo tempo heterozigotia 
e homogeneidade. Das regras dadas nos capítulos anteriores, 
podemos derivar outro método que dá, com uma aproximação 
às vezes suficiente, o mesmo resultado, método este que de
nominei o processo das populações balançadas, e ao qual já 
fiz referências num capítulo anterior. 

Mostrámos que tanto em populações com reprodução 
cruzada e com valores de sobrevivência dos homozigotos in
feriores a um, como também em populações reproduzidas por 
autofecundação com valores de sobrevivência para os homo-



zigotos menores do que 0,5, existe uma tendência para os he
terozigotos se tornarem cada vez mais preponderantes na po
pulação, sem que qualquer um dos homozigotos desapareça. 
Limitando-nos as populações com cruzamento livre, vemos no 
Quadro 2 que obteremos mais do que 50% de heterozigotos 
quando os valores de R forem iguais ou menores do que 0,6, 
mais do que 60% de heterozigotos quando os valores de so
brevivência forem "menores do que 0,4, e mais do que 70% 
quando a sobrevivência for menor do que 0,2 para ambos os 
homozigotos. 

A questão surge, então se será possível aproveitar estas 
relações e obter material onde a sobrevivência, isto é, o vigor 
Vegetativo e a fertilidade dos híbridos heterozigotos sejam 
maiores do que a sobrevivência dos homozigotos. Na reali
dade," tal situação é fácil de ser obtida em milho, por exem
plo. Existem muitos tipos de milho, especialmente de milho 
indígena que nunca foram submetidos a qualquer processo 
intensivo de "inbreeding" onde o pequeno grau de homozigo
tia atingido na segunda autofecundação praticamente reduz 
o vigor até perto de zero. Podemos, todavia, reduzir ainda 
artificialmente a sobrevivência, pela eliminação total dos indi
víduos mais fracos, semeando-se, por exemplo, vários grãos jun
tos na mesma cova e eliminando no desbaste as plantas fracas. 

Assim existe a possibilidade teórica de obtermos populações 
balançadas, que mantêm, pela combinação do cruzamento 
livre e da sobrevivência reduzida dos homozigotos, a sua com
posição genética, com uma predominância dos heterozigotos. 
Éstas populações são, evidentemente, um pouco inferiores dó 
que os híbridos simples ou mesmo duplos e triplos, pois nem 
todos os indivíduos atingirão o grau máximo de heterozigo-
tia; também a heterogeneidade será mais acentuada do que nos 
híbridos múltiplos. Mas estas desvantagens podem ser, na 
prática, consideradas como amplamente compensadas pela pos
sibilidade, em muitos casos, da manutenção automática destas 
populações. 

Populações balançadas existem no milho, como já men
cionámos, na maioria das variedades de milho indígena sul-
americano, como também em algumas variedades comerciais 
produzidas em Piracicaba. 

Darei, em outra publicação, dedicada especialmente ao 
melhoramento do milho, informações mais destacadas, mas 
quero frisar que este método não se aplica somente a este 
cereal, mas de um modo geral é sempre aplicável em espé
cies de reprodução cruzada onde podemos escolher gens re
duzindo o vigor e a fertilidade dos homozigotos. 



As populações com autofecundação obrigatória, se mantém 
num equilibrio final quando os valores de sobrevivência forem 
menores que 0,5 para ambos os homozigotos. Quando estes va
lores R sao menores do que 0,20, com eliminação mista ou 
vegetativa, os heterozigotos tornam-se o tipo mais freqüente 
do conjunto. Assim seria possível, mesmo 'em plantas repro
duzidas preferencialmente por autofecundação, estabelecer 
populações balançadas essencialmente heterozigotas. 

Em resumo, podemos dizer o seguinte: 
Para obter heterozigosis e homogeneidade simultanea

mente, teremos sempre que aplicar um processo que nos pro
porcione um alto grau de homozigotia e homogeneidade, isto é, 
autofecundação em pedigree. 

Para restabelecer a heterozigotia, precisa alterar a mar
cha, e passar para o cruzamento, podendo seguir dois ca
minhos: 

a) O método dos híbridos implica simplesmente em um 
cruzamento, sem qualquer tentativa ou mesmo possibilidade 
teórica de se obter uma população estável, teremos que man
ter as linhagens pedigree homozigotas e repetir continua
damente os cruzamentos controlados. Obtemos deste modo, em 
cada vez, nova heterozigotia e homogeneidade máxima, usando 
híbridos simples, e heterozigotia muito grande, combinada 
com menor homogeneidade no caso de híbridos múltiplos; 
b) O processo das populações balançadas pode apenas ser 
aplicado quando há gens que, quando homozigotos, dão uma 
redução do vigor e da fertilidade. Combinando tais linhagens 
e deixando-as em conjunto reproduzindo-se livremente por cru
zamento, obteremos, em acordo com os princípios da gené
tica em populações, dentro de poucas gerações, uma popu
lação estável, na qual predominam os heterozigotos. 

É interessante notarmos que mesmo em populações repro
duzidas por autofecundação, é possível obter-se populações 
balançadas com uma alta freqüência de heterozigotos, desde 
que os Índices de sobrevivência dos homozigotos sejam muito 
pequenos. 

VII — Algumas aplicações à teoria da evolução. 

Nas discussões sobre algumas aplicações da teoria da ge
nética em populações á problemas do melhoramento, tomámos 
como ponto de partida populações altamente heterozigotas e 
heterogêneas. Quando queremos porém estudar problemas da 
evolução e a sua relação à questões da genética em popu
lações, devemos tratar de uma situação inversa. O principal 



problema agora é a permanência de novos caracteres here
ditarios que surgem na população, tendo uma freqüência ini< 
ciai extremamente pequena- As observações, extremamente 
numerosas, sobre mutações naturais ou artificiais, sobre mu
tações gênicas ou aberrações citológicas, demonstraram que 
elas têm, quase sempre, uma sobrevivência menor que os tipo* 
originais. 

Se nestes casos a sobrevivência dos heterozigotos for igual 
ou ainda menor que a dos homozigotos originais, não pode 
haver a menor dúvida que a eliminação dos novos gens das 
populações será inevitável e isto tanto com reprodução cru
zada como com autofecundação. Já mencionámos este proble
ma em alguns dos capítulos anteriores, na discussão dos di
versos casos de combinações de valores de sobrevivência, e 
mencionámos nesta ocasião que a taxa de mutação ou de 
aberração citológica é em geral tão baixa que dificilmente 
poderá compensar o efeito da baixa sobrevivência. A elimi
nação pode se tornar muito lenta, mas o número de indiví
duos, carregando o novo carácter hereditário permanecerá 
sempre pequeno, até desaparecer por completo. Esta situação 
é evidentemente pouco satisfatória para explicar como podem 
ser acumulados novos caracteres hereditários no curso da evo
lução. 

A situação porém muda, se pudermos supor que, apesar 
da redução da sobrevivência dos novos homozigotos, houve um 
aumento da sobrevivência dos heterozigotos além do nível da 
sobrevivência dos homozigotos originais. 

Trataremos em primeiro lugar da situação em populações 
reproduzidas por cruzamento livre. Como foi demonstrado 
acima o equilíbrio final dos gens na população é independente 
das freqüências iniciais e depende da proporção. 

Suporemos, como caso extremo, que a sobrevivência dos ho
mozigotos originais AA seja apenas ligeiramente inferior a 
dos novos heterozigotos, por exemplo igual a 0,90, 0,95 ou 
0,99 e que os novos homozigotos sejam completamente inviá
veis. Assim obteremos a seguinte freqüência dos gens A e a 
e dos genotipos AA e Aa no equilíbrio final : 



í muito interessante notarmos que nestes três casos fica
remos finalmente com 2 até cerca dé 17% de indivíduos he
terozigotos para a nova mutação, e isto independente da taxa 
de mutação ser 1 em mil ou 1 em um milhão. Experimental
mente será muito difícil provar diferenças tão pequenas da 
sobrevivência, representadas por valores entre 0,90 e 0,99. 

Num segundo exemplo aceitaremos a possibilidade de que 
o novo gen mutado apenas reduza um pouco a viabilidade do 
recessivo, ou seja até Ra igual a 0,80. Neste caso obtemos 
as seguintes freqüências gênicas e genotipicas: 

O resultado do equilibrio final deste exemplo é talvez 
ainda mais surpreendente do que no exemplo anterior. Agora, 
a freqüência do novo gen aumenta ds tal modo até atingir, 
independente da sua freqüência inicial, sempre muito pequena, 
uma fração de um vigésimo até um terço dos gens da popu
lação ! 

A questão do tempo necessário para atingir éste equili
brio também pode ser respondida num sentido muito favo
rável para a teoria de evolução. Mostramos que para uma so
brevivência média serão aproximadamente suficientes 10 ge
rações, entre o inicio e o equilíbrio, sempre quando o gen mais 
viável também tem a sobrevivência maior do que o seu alele. 



Assim chegamos à conclusão que, para a evolução, é muito 
favorável um sistema no qual os heterozigotos para um novo 
gen mu tad o sejam no min mo ligeiramente mais viáveis do 
que os homozigotos originais, e no qual os homozigotos ori
ginais por sua vez sejam mais viáveis do que os homozigotos 
novos. Nestas condições o novo gen tende a aumentar com 
relativa rapidez a sua freqüência até atingir a estabilidade. 
Esta fase de estabilidade por sua vez dá ampla ocasião de 
se iniciar outro mecanismo de evolução, que denominamos 
"modifier shift" (Brieger, 1943). Durante este, pela seleção de 
modificadores, os novos homozigotos poderiam ultrapassar a 
sobrevivência dos homozigotos originais. Acontecendo tal alte
ração das sobrevivencias, processa-se imediatamente nma ten
dência para atingir novo equilíbrio, na qual os novos homo
zigotos tornam-se mais freqüentes do que os originais, uma 
vez que o mecanismo do "modifier shift" afeta apenas os 
novos homozigotos e não os heterozigotos, poderemos até 
postular que finalmente a sobrevivência dos primeiros será 
maior do que aquela e todos os demais genotipos, e isto fi
nalmente causaria a eliminação completa do gen original, 
como explicado nas formulas para o caso de um valor R ser 
maior ou igual e outro menor do que um. 

Devemos ainda lembrar que não é provável que os va
lores de sobrevivência sejam idênticos em todas as localida
des e condições, e no seu trabalho recente e muito importante 
Wright e Dobzhansky comprovaram este ponto. Assim parece 
bem possível, que numa localidade ou numa determinada con
dição ecológica os valores de sobrevivência para os homozi
gotos e heterozigotos de um determinada mutação serão tais 
que se aumentará automáticamente a freqüência da nova mu
tação, quando em outros lugares e condições, a mutação será 
eliminada. Assim este mecanismo dará uma base para uma 
evolução divergente partindo de populações e mutações idên
ticas, porém ocorrendo em localidades ou em condições eco
lógicas diferentes. 

Passamos agora a discutir a situação em espécies, repro
duzidas por autofecundação. Pelo exposto num capítulo an
terior sabemos que apenas quando tanto os homozigotos ori
ginais como os novos têm uma sobrevivência menor do que 0,5, 
encontraremos uma situação correspondente àquela discuti
da justamente para espécies com reprodução cruzada. Mas 
uma sobrevivência tão pequena dos homozigotos originais pa
rece tão pouco provável, que podemos considerar o mecanismo 
em discussão como de pouca importância nas espécies auto-
fecundadas. 



Finalmente a pergunta, se há mutações conhecidas onde os 
heterozigotos sejam mais viáveis que ambos homozigotos, pode 
ser respondida afirmativamente, apesar do número de casos 
ser ainda bem pequeno (veja citações em Brieger, 1948). Mas 
uma vez que uma pequena superioridade dos heterozigotos é 
difícil de ser constatada, poderemos esperar que este caso 
náo seja realmente muito raro. Também pode se prever que 
gens onde os heterozigotos são mais viáveis devem ser mais 
raros em espécies reproduzidas por autofecundação do que em 
espécies com reprodução cruzada, pois apenas nestes últimos 
a seleção natural favorece tais gens. Porém não entrarei aqui 
em detalhe nesta discussão, pois o assunto será tratado em 
outra publicação especializada-

Devemos ainda mencionar outra situação, à qual já fiz 
referência acima. Já expliquei o efeito, em espécies com 
reprodução cruzada, da redução do número de indivíduos 
nas populações que deve conduzir a uma alteração pro
funda no modo da reprodução, que passará de um cruza
mento livre para uma forma de reprodução mista com au
mento da autofecundação ou dos acasalamentos consanguí
neos. Com isso se dará naturalmente uma modificação dos 
sistemas de eliminação. Uma vez que em populações cruzadas 
os gens serão mantidos quando a sobrevivência de ambos ho
mozigotos fôr apenas menor do que um, quando para isso será 
necessário em populações autofecundadas uma sobrevivência 
menor do que 0,5, poderemos esperar que em indivíduos rela
tivamente isolados a eliminação contra os gens menos viáveis 
torne-se mais intensiva. Assim chegamos a uma explicação ma
temática do antigo principio de Vavilov, que as espécies perdem 
em riqueza de gens em regiões geográficas mais afastadas, 
seja do centro da origem, seja de regiões de maior densi
dade de distribuição. 

Não entraremos aqui em considerações mais detalhadas 
apesar de não haver dúvida que muitas questões especiais da 
evolução podem ser ainda explicadas por deduções sobre a 
genética em populações. 

VIII — RESUMO 

1) O equilíbrio em populações, inicialmente compostas de 
vários genotipos depende essencialmente de três fatores: a 
modalidade de reprodução e a relativa viabilidade e fertili
dade dos genotipos, e as frequências iniciais. 

2) Temos que distinguir a) reprodução por cruzamento 



livre quando qualquer indivíduo da população pode ser cru
zado com qualquer outro; b) reprodução por autofecundação, 
quando cada indivíduo é reproduzido por uma autofecun
dação; c) finalmente a reprodução mista, isto é, os casos 
intermediários onde os indivíduos são em parte cruzados, em 
parte autofecundados. 

3) Populações heterozigotas para um par de gens e sem 
seleção. Em populações com reprodução cruzada se estabelece 
na primeira geração um equilíbrio entre os três genótipos, 
segundo a chamada regra de Hardy- Weinberg. 

Em populações com autofecundação o equilíbrio será atin
gido quando estiverem presentes apenas os dois homozigotos, 
e uma fórmula é dada que permite calcular quantas gerações 
são necessárias para atingir aproximadamente este resultado. 

Finalmente, em populações com reprodução mista, obte-
mos um equilíbrio com valores intermediários, conforme Qua
dro 1. 



4) Os índices de sobrevivencia. Para poder chegar a fór
mulas matemáticas simples, é necessário introduzir índices de 
sobrevivência para medir a viabilidade e fertilidade dos ho
mozigotos, em relação à sobrevivência dos heterozigotos. De
signamos a sobrevivência absoluta de cada um dos três geno
tipos com x, y e z, e teremos então: 

É evidente que os índices R poderão ter qualquer valor 
desde zero, quando haverá uma eliminação completa dos ho
mozigotos, até infinito quando os heterozigotos serão comple
tamente eliminados. Os termos (1—K) de Haldane e (1—S) 
ou W de Wright não têm esta propriedade matemática, po
dendo variar apenas entre zero e um. 

É ainda necessário distinguir índices parciais, de acordo 
com a marcha da eliminação nas diferentes fases da onto
genia dos indivíduos. Teremos que distinguir em primeiro lu
gar entre a eliminação durante a fase vegetativa e a elimi
nação na fase reprodutiva. Estas duas componentes são liga
das pela relação matemática. 

R — RV . RR 

5) Populações com reprodução cruzada e eliminação — 
Considerações gerais. 

a) O equilibrio final, independente da frequência inicial 
dos genes e dos genótipos para valores da sobrevivência dife
rentes de um, é atingido quando os gens e os genótipos estão 
presentes nas proporções seguintes: (Quadro 2). 



b) Fórmulas foram dadas que permitem calcular as fre
qüências dos genotipos em qualquer geração das populações. 
Não foi tentado obter fórmulas gerais, por processos de inte
gração, pois trata-se de um processo descontínuo, com saltos 
de uma e outra geração, e de duração curta. 

6) Populações com reprodução cruzada e eliminação. 
Podemos distinguir os seguintes casos: 
a) Heterosis — (Quadro 3 e Fig. 1). 

Os dois gens e assim os três genótipos zigóticos perma
necem na população. Quando as frequências iniciais forem 
maiores do que as do equilíbrio elas serão diminuidas, e 
quando forem menores, serão aumentadas. 

b) Gens recessivos letais ou semiletais. (Quadro 1 e Fig. 2). 



O equilíbrio será atingido quando o gen, que causa a re
dução da viabilidade dos homozigotos, fôr eliminado da po
pulação. 

c) Gens parcialmente dominantes semiletais. (Quadro 5 e 
Fig. 3). 

d) Genes incompatíveis. 

Nestes dois casos devemos distinguir entre o significado 
matemático e biológico. A marcha da eliminação não pode 
chegar até o equilíbrio matemático quando um dos gens al
cança antes a frequência zero, isto é, desaparece. 

Nos três casos teremos sempre uma eliminação relativa
mente rápida de um dos gens e com isso do homozigoto res
pectivo e dos heterozigotos. 

e) Foram discutidos mais dois casos especiais: eliminação 
reprodutiva diferencial dos dois valores do sexo feminino e 
masculino, e gens para competição gametofítica. (Quadros 
6 e 7 e Figs. 4 a 6). 

7) População com autofecundação e seleção. 

O equilíbrio será atingido quando os genótipos estiverem 
presentes nas seguintes proporções: (Quadro 8); 



Também foram dadas fórmulas que permitem calcular as 
proporções genotípicas em cada geração e a marcha geral da 
eliminação dos genotipos. 

8)Casos especiais. Podemos notar que o termo (0,5—R) 
nas fórmulas para as populações autofecundadas ocupa mais 
ou menos a mesma importância do que o termo (1-R) nas 
fórmulas para as populações cruzadas. 

a) Heterosis. (Quadro 9 e Fig. 7). 
Quando RA e Ra têm valores entre 0 e 0,5, obtemos o 

seguinte resultado: 
No equilíbrio ambos os gens estão presentes e os três 

heterozigotos são mais frequentes do que os homozigotos. 
b) Em todos os demais casos, quando RA e Ra forem iguais 

ou maiores do que 0,5, o equilíbrio é atingido quando estão 
representados na população apenas os homozigotos mais viá
veis e férteis. (Quadro 10). 

9) Foram discutidos os efeitos de alterações dos valores 
da sobrevivência (Fig. 9), do modo de reprodução (Fig. 10) e 
das frequências iniciais dos gens (Fig. 8). 

10) Algumas aplicações à genética aplicada. 

Depois de uma discussão mais geral, dois problemas prin
cipais foram tratados: a) A homogeneização: Ficou demons
trado que a reprodução por cruzamento livre representa um 
mecanismo muito ineficiente, e que se deve empregar sempre 
ou a autofecundação ou pelo menos uma reprodução mista 
com a maior frequência possível de acasalamentos consan
guíneos. Fórmulas e dados (Quadro 11 e 12), permitem a de
terminação do número de gerações necessárias para obter um 
grau razoável de homozigotia. 

b) Heterosis. Existem dois processos, para a obtenção de 
um alto grau de heterozigotia e com isso de heterosis: 



a) O método clássico do "inbreeding and outbreeding". 
b) O método novo das populações balançadas, baseado 

na combinação de gens que quando homozigotos dão uma 
menor sobrevivência do que quando heterozigotos. 

11) Algumas considerações sobre a teoria de evolução: 
a) Heterosis. Os gens com efeito "heterótico", isto é, nos 

casos onde os heterozigotos são mais viáveis e férteis, do que 
os homozigotos, oferecem um mecanismo especial de evolução, 
pois nestes casos a frequência dos gens, apesar de seu efeito 
negativo na fase homozigota, tem a sua frequência aumen
tada até que seja atingido o valor do equilíbrio. 

b) Gens letais e semiletais recessivos. Foi demonstrado que 
estes gens devem ser eliminados automáticamente das po
pulações. Porém, ao contrário do esperado, não são raros por 
exemplo em milho e em Drosophila, gens que até hoje foram 
classificados nesta categoria. Assim, um estudo detalhado tor
na-se necessário para resolver se os heterozigotos em muitos 
destes casos não serão de maior sobrevivência do que ambos 
os homozigotos, isto é, que se trata realmente de genes hete¬ 
róticos. 

c) Gens semiletais parcialmente dominantes. Estes gens 
serão sempre eliminados nas populações, e de fato eles são 
encontrados apenas raramente. 

d) Gens incompatíveis. São também geralmente elimina
dos das populações. Apenas em casos especiais eles podem 
ter importância na evolução, representando um mecanismo de 
isolamento. 

IX — ABSTRACT 

1) The equilibrium in populations, initially composed of 
various genotypes depends essentially from the mode of re
production the relative viability and fertility of the compe
ting genotypes, and the initial frequencies. 

2) We have to distinguish two main types of sexual re
production: Cross fertilization or random mating where each 
individual has equal chances to be fertilized by any individual 
of the population, and Self-fertilization where each individum 
is automatically selfed. Finally we encounter cases of a 
mixed reproduction where there is no free intercrossing nor 
an absolute selfing. 

3) Populations, heterozygous for one pair of genes and 
without selection. 



a) In cross fertilized populations equilibrium is reached 
in acordance with the Hardy-Wéinberg rule, in the first 
generation: 

b) In self fertilized populations equilibrium will be reached 
thermiticialy by the complete elimination of all heterozigotes, 
but a, sufficient approach to equilibrium may . be reached 
quickly: 

c) In populations with mixed reproduction, the equili
brium depends upon the relative frequencies of crossing and 
selfing, and the final values for some cases are given in 
Quadro I. 

4) Survival Indices — Mathematical formulas are sim
plified if we introduce special survival indices for the homo-
zygotes in relation to the survival of the heterozygotes. 
If we designate the absolve survival values of the three ge¬ 



no types AA, Aa and aa, by x, y and z. we may give the follo
wing mathematical definition: 

Thus the value of R can have any value between zero, 
i. e. complete elimination of homozygotés, and infinite, i. e. 
complete elimination of heterozygotes. The terms (1—K) of 
Haldane and (1—S) or W of Wright do not have this mathe
matical property, and may have only values from zero to one 

Evidently, in accordance with the nature of the elimi
na tory process, we shall have to subdivide these indices of 
total survival R into at least two main components: the sur
vival during the vegetative phase and the survival of gametes 
during the reproduction phase. These two componentes are 
united by the following equation 

R = RA . RR 

5) Populations with random mating and selection. 

a) The final equilibrium, which is independent from the 
Initial gene or genotype frequencies, is reached when the 
genes and the zygotic genotypes are present in the following 
proportions: (Quadro 2). 



b) Formulas are given which permit the calculus of fre
quencies in intermediate generations. 

6) Discussion of special cases. 

a) Heterotic Genes. (Quadro 3 and Fig. 1). 

At equilibrium both genes remain present in the popula
tion, and their frequency will be increased or decreased whe
never the initial frequencies were bigger or smaller than the 
values expected at equilibrium. 

b) Letais or semiletal, recessives genes. (Quadro 4 and 
Fig. 2). 

Equilibrium will be reached when the gene which causes 
the reduction of viability or fertility of homozigotes, is eli
minated from the population. 

c) Semiletals, and parcially dominant genes. (Quadro 5 and 
Fig. 3). 



d) Incompatible Genes. 

In these two cases we have to distinguish between the 
biological and the mathematical equilibrium. The first will be 
reached when one of the genes has a frequency equal to zero, 
While negative values can have a mathematical meaning only. 
Thus biological equilibrium will be reached with the elimina
tion of the gene which causes a relatively lower viability of 
the respective homozygotes. 

Howenwer we must note still one exception in the last case 
of incompatible genes: When both genes have the same initial 
frequency and when the respective survival values are also 
equal and larger than one, both the genes will remain in the 
population, and the homozygotes will become more frequent 
than the heterozygotes, thus furnishing an isolating mecha¬ 
nisme. 

e) Two special cases were discussed in some detail: diffe
rential elimination in the two sexes, and gametophite com
petition. (Quadro 6 e 7 e Pig. 4 a 6). 

7) Populations with self-fertilization. 

a) Equilibrium will be reached when the three genotypes 
are present in the following proportions. (Quadro 8). 



b) Formulas are given which permit the determination 
of genotype frequencies in intermediate generations. 

8) Special cases 

We may say that, in a general way, the diferences (1—R) 
in the formulas for populations with randon mating and 
(0.5—R) in selfed populations, occupy corresponding positions. 

a) Heterotic Genes. (Quandro 9 and Fig. 7). 

RA menor do que 0,5 
Ra menor do que 0,5 

At equilibrium both genes remain in the populations and 
the three zygotic genotypes reach standard values, indepen¬ 
dent from the initial frequencies. 

b) In all other cases, i. e. where one or both values of 
the survival indices are equal or bigger than 0,5, the follo
wing situation arises: When the survival values for both ho¬ 
mozygotes are equal, equilibrium will be reached when the 
population contains only these homozygous with identical. 
When the survival values are different, equilibrium will be 
reached when only the homozygotes of the genotype whith 
the higher survival value remain in the population, while 
the other homozygotes and all heterozygotes have disappea
red. 

9) The result of variations in the initialgene frequencies 
(Fig. 8), of sudden changes in survival values (Fig. 9) and of 
the mode of reproduction (Fig. 10) are discussed in some 
detail. 

10) References to problems of applied genetics. 

After some general observations on population genetics 
and applied genetics, two problems were discussed in some 
detail: 

a) Homogenization: — Formulas and data (Quadros 11 e 
12) are given which show that random mating systeme are 
very inefficient means to obtain homozigous populations, 
and that either sslfing or some system of consanguineous 
matings should always be applied. These tables may also serve 
to obtain estimates as to the number of inbred generations 
necessary to obtain certain levels of homozygosis. 



b) Heterosis may evidently be obtained by the classical 
method of "inbreeding and outbreeding" or by the establi¬ 
shement of balanced populations containing genes with a 
heterotic effect, both with regards to their general vigor and 
productivity, as to their survival values. 

11) Considerations on the evolutionary mechanismes. 

a)The importance of heterotic survival values is discussed, 
and references are made to a special publication on the sub
ject (Brieger, 1948). 

b) Recessive lethals and semilethals. It is evident from 
the discussions that genes of this nature should be eliminated 
from the populations. But observations in corn, and in Droso¬ 
phila, leave little doubt that genes such as tassel-seed, barren¬ 
stalk, numerous types of defective seeds, etc., are relatively 
frequent in populations which have not been subjected pre
viously to a scientific selection. In order to explain this discre
pancy, new studies are necessary in oder to find out whether 
survival in homozygotes, are not at the same time heterotic 
for the survival values. 

c) Dominant semilethals — It must be expected that these 
genes are speedily eliminated from the populations, and in 
fact, they are rare in natural populations. 

b) Incompatible genes — These genes also should be very 
rare, except perhaps in the special case where they serve to 
establish an isolating mechanism.Very Utile is known howewer 
with respect of them. 
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