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I — INTRODUGAO : — O PROBLEMA (*)

A genética em populagdes é um ramo da genética que
esta ganhando cada vez mais importdncia, especialmente com
rela¢gdo aos problemas da genética aplicada, seja vegetal, ani-
mal ou humana, como também em relacdo ao problema fun-
damental da evolucfo.

O principio bédsico da descoberta de Mendel consistia em
estudar rigorosamente individuos cuja antecedéncia e descen-
déncia eram.conhecidas, limitando-se ainda aos mails simples
contrastes alternativos nos caracteres de individuos cruzados.

Na genética das popula¢cSes nem um nem outro déstes
critérios pode ser respeitado. Em vez de conhecer os ante-
passados de cada individuo, conhecemos apenas o conjunto
de antepassados e sabemos qual é o processo de reproducéo,
se autofecundagfio, cruzamento livre ou combinag¢fio de ambos
éstes processos. As caracteristicas que distinguem os indivi-
duos também néo sfo em geral simples.diferencas qualita-
tivas e alternativas, mas ao contrario diferencas gradativas
e quantitativas.

Queremos por exemplo selecionar individuos mais resisten-
tes a doencas ou pragas, mais precoces, mais produtivos, etc.
Bstes caracterisiticos néio sfo devidos & acéo fisiolégica de
simples pares de gens aleles, mas a interagfio de um nimero
grande de fatores mendelianos. Quando aplicamos o método
ortodoxo, chamado “pedigiee’”, mantendo separadas as descen-
déncias de cada individuo, derivando déles uma ou mais li-
nhas, podemos evidentemente aplicar os métodos da genética
comum. Mas &ste método tem a inconveniéncia de podermos
estudar apenas a descendéncia de relativamente poucos indi-
viduos, pois ao contririo o espa¢o necessirio e o volume de
trabalho tornar-se-iam excessivos. Esta limitagio a poucos
individuos pode, por sua vez, causar graves prejuizos, pois n&o
sabemos no inicio quais os individuos que sfo portadores das
melhores combinagdes de gens. O perigo da perda de mate-
rial de grande valor potencial que assim corremos; serd4 menor
quando trabalhamos com populacdes. Isto néo quer dizer que
devemos voltar aos processos antigos da selegao. massal ou do

(*) Os principais resultados déste tn-balho j4 foram apresentados no
Congeesso de Sociedade de Biologia, em Setembro de 1947, em Belo
Horizonte,



Teoria da genética em populacBes 67

melhoramento “empirico”. Evidentemente os processos massais
tornam-se muito ineficientes, se aplicados sem os conheci-
mentos bdsicos sobre a transmissfo hereditiria em popula-
¢bes mistas e compostas de individuos de constituicao e via-
bilidade variada.

Um estudo das regras da genética em populacdes podera
resolver a antiga disputa entre os chamados “melhoristas” e
os geneticistas. Parece-me bastante evidente que -os métodos
massais, aplicados empiricamente e n#o cientlﬂcamente nso
sfio 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 nfio devemos esquecer que
no caso das duas primeiras variedades, duas geracles 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 “selecfo
massal intuitiva”, sem obter resultados aprecidveis. Se fosse
possivel calcular exatamente o tempo e os trabalhos gastos
em délares durante o século passado com éstes trabalhos, o
preco das poucas variedades, finalmente reconhecidas como
melhores, ficaria extremamente alto e pouco compensador.

As conclusdes obtidas pelos métodos da genética classica
séo muito aprecidveis: sabemos como novos caracteres here-
ditarios podem aparecer e até certo ponto, como mutacdes
génicas podem ser provocados em experimentos controlados.
Mas n&o estd ainda bem explicado como os novos tipos podem
fixar-se na bnatureza, nfo somente mantendo-se na luta da
vida, mas ao contrario eliminando os tipos originals anteriores.
A importancia déste problema & bem evidente nos trabalhos
numerosos de um dos mais destacados especialistas contempo-
rdneos, Th. Dobzhansky.

A literatura sbbre as regras basicas da genética em po-
pula¢ho néo & muito grande, e ainda € relativamente espa-
lhada.

A situacfo em plantas que se reproduzem por autofecun-
da¢fio fol discutida e estudada quando se procurava a jus-
tificacsio clentifica do método de melhoramento, denominado
“inbreeding and outbreeding” (East and Jones, 1918).

A regra béasica sobre populagdes com reproducfo cruzada,
e sem eliminacfo, é geralmente citada como o teorema de
Hardy-Weinberg. (Veja o resumo histérico de Stern 19).
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O estudo da genética em populacSes com referéncia espe-
cial ao problema da evolugio em organismos com reproducéo
cruzada, desenvolveu-se lentamente por trabalhos de Fisher,
Haldane, S. Wright e outros, e os resultados da andlise mate-
matica estfios resumidos em S. Wright (1939) ¢ L. Hogben
(19486).

A finalidade inicial dos nossos estudos sdbre o assunto
era a justificagfio cientifica de um novo método do melho-
ramento do milho que chamo o ‘“método das populacles ba-
langadas™. As férmulas idealizadas e os cdlculos feitos deram
resultados que permitiram aumentar consideravelmente o nu-
mero de problemas e tirar conclusfes bem mais gerais do que
eram esperadas inicialmente. O objeto do presente trabalho
é assim dar a derivagdo de um sistema de férmulas matemé-
ticas que darfio resposta aos principais problemas da gené-
tica em populagdes e tirar conclus@es sdbre problemas de ge-
nética aplicada e de evolugéo.

Uma discussfio detalhada da literatura e a comparagio das
férmulas novas dadas com as férmulas de outros autores, fica-
réo reservadas para uma publicacho futura.

II — CONSIDERACOES PRELIMINARES
1) Métodos de reproducido:

Temos que distinguir dois tipos extremos da reproduc¢o
diversa: reprodugio cruzada e autofecundacio.

Na reproducéo cruzada supomos que todos os individuos
de uma populagho cruzam-se livremente entre si. Isto acon-
tece em muitas populacdes de animais quando nfo haja qual-
quer preferéncia de machos ou fémeas ao se acasalarem. Em
plantas diéicas, como o mamoeiro ou o pinheiro, podemos
supor que o pélem seja levado indiscriminadamente, por ani-
mais ou pelo vento, de qualquer planta feminina. Em plantas
-hermafroditas como o milho, a reproducfic cruzada inclui auto-
maticamente uma certa porcentagem de autofecundacfo. Se
nés temos por exemplo um campo de mil individuos que flo-
rescem simultaneamente e supomos que o pélem saindo das
anteras se mistura livremente, esta mistura serda distribuida
pelas correntes de ar sObre tOdas as barbas. Quando uma
determinada planta recebe esta mistura do pélem dos mil
individuos, ela ser4 autofecundada na propor¢éo de um por
mil oosferas fertilizadas.

Na natureza encontraremos apenas raramente éste caso
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realizado na sua forma ideal, e podemos verificar .muitas
complicagfes devidas a processos seletivos e eliminativos. Numa
populagBio de plantas de milho existirda uma preferéncia dos
individuos receberem o pélem de plantas vizinhas, e uma dis-
tribuicla a0 acaso dos individuos de constituicho diferente po-
derd compensar o efeito da polinizacho preferencial entre vi-
sinhos. .Se as mariposas escolhessem plantas diferentes de
mamio, de acdrdo com o perfume ou a cdr das flores, esta
seleglo atetaria profundamente a situagho e o cruzamento néo
seria. malis livre. Se em animais houvesse preferéncia no ace-
salamento, fendmeno -8sse j4 experimentalmente comprovado,
isto tamhém causaria complica¢des sendo o cruzamento nao
mais completamente livre.

O segundo tipo de reproducfio em . populagbes €é a autofe-
cundac¢éio obrigatéria. Uma aproximacgfio a esta situag¢ho en-
contramos em muitas espécies de plantas, como o trigo, fumo,
feijdo, etc. nos quais a frequéncia de autofecundacfo & entre
95 e 100. Em animais, onde uma autofecundacéio & impossivel,
o cruzamento entre iim#os dard, essencialmente, um resul-
tado correspondente.

Em plantas devemos ainda incluir um terceiro caso, in-
termediario entre os primeiros. Em mamona e em café por
exemplo, fol constatado que autof:cundac¢fo e cruzamento li-
vre s§o mais ou menos igualmente provavels. Assim, num lote
de mil plantas cada flér nfio serd autofecundada uma vez pa-
18 999 cruzamentos, mas terda 50 flores autofecundadas para
cada 50 flores cruzadas. Bste caso chamamos reprodugido mixta.
(Gurgel 1945, Krug, Mather 1947).

2) Processos de eliminacdo :

Um ntimero bastante grande de processos biolégicos pode
causar uma selecio em favor de alguns e em prejuizo de ou-
tros gendtipos, alterando assim o equilibrio final.

Do ponto de vista do tratamento matemético & apenas ne-
cessério na maloria dos casos, distinguir entre duas formas
de eliminacfio : eliminacfio durante a fase vegetativa e duran-
te a fase reprodutiva.

A eliminagfio na fase vegetativa pode ser constatada nas
primeiras fases do desenvolvimento ontogenético : pelo abor-
to de embrifes em animails ou plantas, pela falta de desenvol-
vimento além do estado larval ou pela falta de germinagéo, ou
finalmente durante qualquer outra fase posterior do desen-
volvimento. O nimero de tipos de eliminacfio vegetativa é t&o
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grande de modo que n#io me parece necessério dar aqui quais-
quer citacdes ou referéncias bibliograficas.

Os processos biolégicos de uma eliminacio na fase repro-
dutiva sio em grande parte bastante diferentes em animals
e em plantas. S

Devemos fazer referéncia em animais a dois processos. S&o
cohhecidos hoje numerosos casos de acasalamento e insemina-
¢ho ‘preferencial sendo que as espécies e ragas de Drosophila
representam  hoje o material melhor analizado (referéncia a
literatura em Patterson 1947, Levene e Dobzhansky de deter-
minados -genoétipos. Ambos éstes -processos dao resultado que
s&o idénticos para os nossos fins. Supomos que temos em es-
tudo uma mistura de fémeas de duas ragas A e B, com a pre-
senca de machos apenas da raga A. Tanto um acasalamento
preferencial entre fémeas e machos da raca A, como uma re-
ducéo da fertilidade das fémeas B, darfo o mesmo resultado :
uma redugfio da frequéncia dos hibridos (AB).

Em plantas superiores temos de levar em consideracéo,
-além de uma redugfio da fertilidade, o efeito dos chamados
fatores. gametofiticos que foram especialmente estudados em
milho (veja literatura em Brieger 1943). Uma competicio en-
tre megaspoérios ou entre tubos polinicos reduz o niimero de
células sexuals que conseguem executar a sua func¢fo e produ-
zir zigotos do mesmo modo como esterilidade. Os fatores para
auto-esterilidade que causam em numerosos casos também ¢
terilidade de determinados cruzamentos, agem até certo pon-
to como o acasalamento preferencial de animais.

Fizemos até agora apenas referéncias aos processos que
atuam na natureza e que podem tcr o seu efeito na seleg¢éo
natural. O resultado de uma sele¢io dirigida pelo homem néo
difere, seja na eliminacfio antes da fase reprodutiva de tipos
nao desejados, seja na sua exclusdo na fase reprodutiva, por
qualquer castracéo. ‘

Os efeftos da eliminacfo podem ser completos ou parciais,
e devemos introduzir, para o uso nas férmulas um térmo que
nos permita avaliar quantitativamente os seus efeitos. Us4-
mos para isso o indice de sobrevivéncia que nos indica a fre-
quéncia dos individuos restantes, depois da eliminacio seja
na fase vegetativa, seja na fase reprodutiva. A maioria dos au-
tores preferiam tomar em conta a frag¢éo de individuos elimi-
nados por qualquer processo seletivo, fracfo esta. designada
pelo simbolo K por Haldane e pelo simblo S por Wright
Porém acho preferivel empregar ao contrario a frequéncia de
individuos ou de células sexuais que restam ajnda. depois de
eliminac¢fo, usando a letra R.
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-Em populagdes de um s£6 gendtipo, podemos determinar
as fragdes de individuos sobreviventes diretamente: por conta-
gem. Quando porém a populacdo ¢ composta de diversos gené-
tipos, ‘exprimimos em geral as sobrevivénc.as em relagio a um
déles: Assim, ém populacdes heterozigotas para um par de
gens, contendo os trés gendtipos AA, Aa e.aa, é muito comum
determinar a viabilidade em relacdo aos homozigotos ‘“‘nor-
mais” ou “wild type” (por exemplo Wright 1939). Porém isto
da férmulas assimétricas, e porisso parece-nos melhor . deter-
minar a sobrevivéncia dos dois homozigotos em- relagio aos
heterozigotos Haldane 1926, Wright 1947, Bneger 1948) Vol-
taremos a 8ste ponto ainda mais tarde. -

Também n&o é de se esperar que os valores R sejam sem«-
pre constantes. A sobrevivéncia € na ultima analise um cara-
ctéristico resultante de processos fisiolégicos, e assim depen-
de de numerosos fatores externos, como da temperatura, etc.
Ela também pode variar de fragio do iumero de lndivlduos
de constituicdo diferente que entrem em competigédo.

Quando ha eliminacio® vegetativa e reprodutiva, é neces-
sario. distinguir as fracdes . correspondentes da sobrevwencia
global R, pelos sufixos Ve R: ,

Assim temos :

Sobrevivéncia vegetativa ¢ RV
Sobrevivéncia. reprodutiva : RR
Sobrevivéncia global : R

sendo RV . RR = R
' 3) Principios e- finalldades das formulas :

A anélise matematlca das mudancas que podemos obser-
var em populacdes visa o seguinte :-

a) determinar gual a frequéncia dos diferentes gens no
equilibrio final da populacéo.

b) estudar a alteracdo das frequéncias de geracio em ge-
racéo.

Nas férmulas temos que distinguir duas fases: a' compo-
sico da populaclo inicial e o equilibrio final que sera atin-
gido com um dos trés sistemas de reproducédo distinguidos rio
capitulo anterior, e tomarndo em consideragio ainda os efei-
tos de processos seletivos, se houver. As férmulas devem per-
mitir a construgdo de curvas para determinar as alteracdes
das frequéncias em geracbes seguida.s ‘até atingir o equllibrio
final.
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A resolugéio do primeiro e do ultimo problema menciona-
dos acima é relativamente facil, mas a determinag¢io do nu-
mero de geraclBes necessarias para atingir o equilibrio é um
problema- muito dificil de ser solucionado. Em certos casos, os
autores aplicaram os processos do cileculo diferencial e in-
tegral  para &sse fim. fste processo parece-nos sdmente ad-
missivel quando o nimero total de gera¢des necessario para
atingir o equilibrio for téo. grande que as mudancas em cada
geragho serfio suficientemente pequenas para que o0s .pro-
cessos -de diferenciacfio sejam permissiveis. Mas discutiremos
numerosos casos onde menos do que 15 geragdes j4 s&o o su-
ficlente. Podemos também idealizar outras férmulas, empre-
gando diretamente os principios de séries mateméticas. Mas
a sua aplicacho s6 é possivel quando pudermos desprezar t0-
das as poténcias superiores por serem de dimens8es muito pe-
quenas, e isso acontece apenas quando as frequéncias inicia's
dos genétipos ou gens sfo bastante baixas.

Podemos determinar o niimero de gera¢des necessérias pa-
ra atingir o -equilfbrio pela interpolacfio grafica de curvas, cal-
culadas ponto a ponto, durante um certo intervalo. Estas cur-
vas aproximam-se assintdticamente ao nivel do equilibrio, e
assim serd mais uma questfo de julgamento subjetivo, mate-
matico ou estatistico, quando consideramos a aproximacfo su-
ficiente para dizer que o equilibrio foi praticamente atingido.

A taxa de alteracfio das frequéncias dos diferentes tipos
hereditarios por gerag¢fo é uma quantidade descontinua, e néo
temos na realidade uma mudanca continua que possa ser
apresentada por uma curva, mas sim saltos que deverfamos
representar por um histograma. Matematicamente o emprégo
de curvas seria apenas justificado quando o nimero de gera-
coes, isto & de pontos nas ilustracles graficas, fosse muito
grande e assim as distdncias das abcissas serlam muito pe-
quenas. Mas a representa¢cfio por curvas nfo sdmente ¢ mals
facil técnicamente, mas além disso mostra muito melhor &
lenta aproximacfo ao equilibrio final, de modo que prefe-
rimos é&ste sistema de representagéo.

Temos finalmente que mencionar uma convencfo gené-
tica. Como j& fol explicado acima, trata-se em geral na ge-
nética em populacfio de diferengas causadas por virios pares
de gens que afetam em conjunto os caracteres dos compo-
nentes das. populacles. Para simplificar as fé6rmulas e mos-
trar as regras gerals e bdsicas, faremos referénclia apenas a
segregag¢Bes monofatoriais, nas quals trés genétipos podem ser
distinguidos: ns dois homozigotos AA e aa e os heterozigotos Aa.
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Uma vez estabelecidas as regras basicas para populagdes
com segregacles monofatoriais, é facil chegar as generalizacSes
para segregacOes polifatoriais, aplicando os principios da mul-
tiplicacdo de frequéncias. Quando se trata de gens genéti-
camente ligados, temos que calcular as frequéncias gaméticas.
Mas uma vez que se trata apenhs de processos bem conhe-
cidos e bésicos na genética mendeliana classica, acho desne-
cessario entrar em mais detalhes.

4) Flutuacio seletiva (genetic drift)

Devemos ainda mencionar aqui mals um ponto importan-
te no estudo das populagfes. As leis e regras podem ser apli-
cadas apenas em ‘“populagdes” no sentido estatistico déste tér-
mo, isto é, em conjuntos muito numerosos de individuos. Em
populacles de tamanho limitado ou em amostras pequenas, uma
complicagiio pode entrar em aclio que S. Wright chama de
“genetic drift”, o que nés podemos traduzir como flutuacho
ou oscllacéo seletiva.

Supomos que esperamos numa geracfo qualquer p indi-
viduos de um determinado genétipo. O nimero atual esperado
em N individuos serd entfo igual a p. N., com um:&rro standard;
igual a * p(1-p)N. O valor (p.N) observado serd em geral di-
ferente do valor esperado, de acordo com as leis de variagho
de acaso, e um desvio relativamente grande serd em geral eom-
pensado nas geracles seguintes por variagdes em- sentido opos-
to. Bsta compensagiio torna-se impossivel apenas num caso:
quando a variacio do 'a.caso causa um desvio tal que o valor
(N.p) torna-se igual a zero, o que significa a eliminacao defi-
nitiva do respectivo tipo-da-populagéo.

Esta complicagclio do desaparecimento total de certos ge-
nétipds podemos “a priori” evitar, se escolhermos o valor de
individuos N de tal modo que possamos esperar pelo menos
um individuo de cada genétipo, usando para isso as férmulas
dadas em outro lugar Brieger 1947. Entretanto, do ponto de
vista pré.tico nem sempre seré possivel empregar um nﬁmero
bastante grande de Individuos.
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III — POPULAGQOES SEM SELECAO E ELIMINAGCAO

1 — Populacdes de reprodugio cruzada.

Para facilitar a compreensfio do processo empregado para
derivar as férmulas, iniciaremos a discusséo com um caso es-
pecial e simples, no qual a populacéo inicial é composta sdmen-
te de individuos heterozigotos. Aa. Cada um déles produz célu-
las sexuais da constituicdio a e A, em numeros iguais, de modo
que a populacfio em conjunto produz 509 de células sexuais em
ambos os sexos, com a constituigio A, e outros 50% da consti-
tuicio a. Bstes gametas, combinando-se livremente, dardo na
primeira geracfio 259% de individuos AA, 509 de heterozigotos
Aa e 259, de outro tipo homozigoto aa. Agora teremos, na for-
macéo das células sexuais do tipo A, 25% provenientes dos ho-
mozigotos AA, e mais 259, provenientes dos heterozigotos Aa.-
Igualmente teremos 25% células sexuais da constitui¢gio a pro-
venientes dos homozigotos aa e mais 259 provenientes dos
heterozigotos. Assim o conjunto de células sexuais da primeira
geracéo serd de 509 A e de 509 a, dando na segunda geracéo
da populagéo novamente 259% AA 4 50% Aa | 25% aa: Po-
demos concluir que o equilibrio da populacfo ja é atingido na
primeira geracfo e se mantém inalterado em tédas as gera-
¢Oes posteriores.

Passamos agora para o caso geral, onde os tres genétipos
s#io representados na populagio inicial com as frequéncias re-
lativas de u, v ¢ w sendo a soma destas trés frequéncias igual a
um. Como podemos vér no esquema abaixo, a frequéncia de cé-
lulas sexuais do tipo A serd igual a (u 4 v/2 ) e do tipo a
(v/2 4 w). Aplicando o teorema da multiplicagio de frequén-
cias ou probabilidade, podemos facilmente determinar as fre-
quéncias dos frés gen6tipos na primeira geracgéo, como se vé no
esquema. A proporcdo de células sexuais produzida pela primei-
ra geracho é igual aquela da populacfio inicial, isto &, que ja
chegamos ao equilfbrio.

Se usarmos para a indicacfio das frequencias dos gametas
na populacfo em equilfbrio as letras p e q, nossas fé6rmulas tor-
nam-se idénticas ao chamado teorema de Hardy-Weinberg. Mas
acho preferivel manter as letras u, v, ¢ w para explicar clara-
mente a relacfio entre a populagho inicial e a populaciio equi-
librada, e também para mostrar que o equilfbrio é imediata-
mente atingido sejam quais forem as frequéncias iniclais u
v e w dos trés genétipos. :
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oo | A s s
Gamet A o
omeies u+% =p w-o-i- aq
Proviecio do ka geropSe AA L}
Equiibeis wele g 20PN (w+§¥-q‘
' =2pq
A a
Gametos T pEepq qE+pq
=plpeq) = p =q(p+q) = q
:u-p% aw-t%

Conclusao : Em populacdes com reproducio cruzada e sem
qualquer processo eliminativo, partindo de uma populag¢éo ini-
clal, com qualgquer -propor¢io dos genétipos, obteremos, logo
na primeira geracdo j4 uma condicho equilibrada na qual a
frequéncia de gametas de um ou outro tipo (A ou a) é igual a
frequéncia dos respectivos homozigotos ne populacfo inicial
pela metade da frequéncia dos heterozigotos.

2) Populacées com autofecundacio‘obrlgawrla:

~ Iniciaremos, como no capitulo anterior, a discussio com
um caso especial, supondo de novo que a populacfo iniclal seja
composta apenas de heterozigotos monofatoriais da constitui-
¢éo Aa. Na primeira geraclio teremos entéo, de acérdo com a
primeira lel de Mendel, a proporgfio de um quarto de cada ho-
mozigoto para do's quartos de heterozigotos. Em cada geracho
posterior ser4 sempre acrescentado a cada um dos homozigo-
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tos, um quarto da frequéncia dos heterozigotos, de modo que a
frequéncia dos heterozigotos diminul cada vez pela metade. Co-
mo se pode vér pelo esquema abaixo, podemos dar as frequén-
clas dos trés genotipos em geragdes seguidas na forma de
funcBes exponenciais do nimero 2.

* fa. 60m¢69 . %[AA] . 4 %[AJ j{["'“l

} Vo
2. Geraglo -’4-+l=§[AA] %[Ag 5 +4-8kd

1.3.1
ool 24k =.-‘£ [ad] jﬁ[f\-«ﬂ €+ 3 /16[0*1]
et "~~~-;‘2-‘
" Gerago Zalaal enlAd) o [ad]
a ; 'g
Final quando .42 [ad] -[ad -z-[ua!

m e muito grande

Se continuarmos a autofecundag¢fio durante um ntmero
de gerac¢bes muito grande, o valor dos expoentes cresce de tal
modo que a frequéncia dos heterozigotos torna-se infinita-
mente pequena. No dividendo das frequéncias dos homozigotos
podemos desprezar o valor um, que torna-se muito pequeno
em relacfo ao valor da poténcia de 2, e assim o valor desta
frequéncia fica igual a 1/2,

Passaremos agora a discutir o caso geral, onde a popula-
¢fo Inicial serd composta dos trés gen6tipos na frequéncia
utviw = 1. Como se vé pelo esquema abaixo, a marcha da
mudanga das frequéncias é, essencialmente, a mesma que no
caso anterior. :
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Depende dos valores relativos de u, v e w, quando pode-
mos considerar as frequéncias dos heterozigotos como sufi-
cientemente pequenas para torné-las iguais ao valor zero. As
frequéncias finais dos genétipos sfo mais uma vez resumidas
no esquema seguinte.

Frequéncia
Genotipo Inicial m®Geragdo Final

) K

AA u u+ E;_‘T v u + 2 v
2

AO v Ei“ v —
m
2-1

ao w w+ o v w o+ -jz—v

Podemos constatar que ndo ha um equ:lfbrio completo, fi-
nal, do ponto de vista matematico, pois em tdda geracédo nova
temos uma diminui¢iio das frequéncias dos heterozigotos pe-
la metade. Mas a frequéncia total dos heterozigotos torna-se
sempre finalmente tdo pequena que se atingird praticamente
um equilfibrio no qual estarfio presentes apenas as duas formas
homozigotas.

Conclusio : Em populagdes com autofecundacio obriga-
téria ndo existe, matematicamente, equilibrio final, mas pra-
ticamente a frequéncia dos heterozigotos aproxima-se ao va-
lor zero, e as dos dois homozigotos se aproximam finalmente
a valores que sfo iguais as suas frequéncias na populacéo ini-
cial mais a metade da frequéncia inicial dos heterozigotos.

3) Populagies com reproducio mista:

Em populagdes onde cos individuos se reproduzem tante
por autofecunda¢do e por cruzamento, a situagio torna-se
complicada, pois temos que tomar em consideragdo duas ten-
déncias opostas: o cruzamento livre tende para o estabele-
cimento imediato de um equilibrio entre os trés gené6tipos, en-
quanto a autofecundacéo causa uma eliminagéo lenta, mas, fi-
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nalmente, quase completa dos heterozigotos. Podeiiamos ex-
plicar a situagfio por .férmulas matematicas, porém estas séo
muito complexas, e por isso limitar-nos-emos a dar apenas a
solugéio final em alguns casos, isto é, os valores do equilibrio
para o qual as frequéncias tendem em populagéo de reproducho
mista, part:ndo de uma populacio inicial composta unica-
mente de heterozigotos Aa.

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

Quando a reproducfo cruzada ocorre nove vezes mais fre-
quentemente do que a autofecundacfo, obteremos um equili-
brio j& na terceira geragfo com cérca de 269, para cada ho-
mozigoto e cérca de 479 para os heterozigotos. Na situacfio
inversa, sendo a autofecundagfo -nove vezes mais frequente
do que o cruzamento livre, chegaremos praticamente a um
equilfbrio na décima terceira gerag¢fio, sobrando apenas 10%
de heterozigotos ao lado de 45% de cada homozigoto. Quando
os dois processos de reproducfo sfo igualmente provavels, o
equilfbrio serd aproximadamente. atingido na oitava- geragio,
com frequéncia igual para os trés genotlpos, cada uin com
um valor de 33%. N

Conclusio: Em populacBes de reprodugfio mista ._se_gslt@.be-
lece aproximadamente um equilibrio, depois de um -certp. nu-
mero de geragbes dependendo &ste niimero de geracdes da fre-
quéncia relativa do cruzamento livre ou da autofecundat;ao
dos individuos.

IV — POPULAQOES COM REPRODUCAO CRUZADA ‘
E SELECAO
1) Consideracoes gerais:

Para simplificar as discussbes,. faremos apenas como no
capitulo anterior, referéneias a populacBes com segregacio mo-
nofatorial, e precisamos apenas definir melhor a sobrevivéncia
de dois homozigotos e dos hetzrozigotos. As férmulas se tor-
nam simples se empregarmos apenas dois indices, exprimindo
a sobrevivéncia dos dois homozigotos em relagio aos hetero-
zigotos.

Supomos que a sobrevivéncia dos trés genoétipos corres-
ponde aos valores x, y e z. Dividindo a proporcé.o tripla destes
valores pelo valor de y, obtemos dois valores RA e Ra da sof-
brevivéncia dos homozigotos AA e aa, e em relagﬁ.o a sobrnvi—,
vencla dos heterozigotos que ¢ igual a unidade.
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 Relagdes do Viabilidade

z[ad
+lad
Ra [a‘i

o &

x@q‘:y@q
XA : 1 [ad
R [a4] : ¢ Qa]

Os indices R podem ter qualquer valor : desde zero, quan-
do h& eliminagho completa dos respectivos homozigotos até
infinito, quando a sobrevivéncia de um dos homozigotos é
infinitamente maior daguela dos heterozigotos.

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

Os trés termos sfo ligados por uma simples relagfio algébri-
ca, pols o produto da sobrevivéncia vegetativa e reprodutiva
deve ser igual, por defini¢clo, ao valor da sobrevivéncia total.

Rav - Rag = Ra

RoV ' RoR = Ro
Na discussfio seguinte trataremos em primeiro lugar das
férmulas em geral, para depois discutir quatro casos especlais:

quando a sobrevivéncia dos dois homozigotos é menor que a
dos heterozigotos, quando a sobrevivéncia de um dos homozi-
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gotos € malor e a do outro menor do que a dos heterozigotos,
e quando a sohrevivéncia de um dos homozigotos é igual e a
do outro inferior a dos heterozigotos, e finalmente quando
ambos os homozigotos tem maior sobrevivéncia do que os he-
terozigotos.

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

2) As férmulas_em geral :

Focalizdmos, em primeiro lugar, a quest&o da determina-
¢lo das frequéncias dos trés genétipos na fase de equilibrio.

Podemos facilmente derivar f6rmulas para a frequéncia dos
dois tipos de gimetas A e a na fase de equilibrio, fazendo o
seguinte raciocinio : O equilfbrio & caracterizado pelo fato de
que as. proporcles de gAmetas em geracles seguidas n&o mu-
dam mals, sendo ao contrario constantes e iguals. Assim bas-
ta calcular a frequéncia dos gimetas em duas geracles se-
guidas e considerando-as como iguais, para obter duas equa-
¢Oes, para as frequéncias p e q dos gimetas A e a, 0 que é ma-
tematicamente suficlente para determinar estas duas incog-
nitas. Conhecendo as frequéncias iguais a u, v e w, sendo a
soma delas igual a um. A frequéncia de gAmetas A e a é assim
igual & frequéncia dos respectivos homozigotos mais a metade
da frequéncia dos heterozigotos. Denominamos estas frequén-
cias de po e QO. Calculamos agora as frequéncias dos trés ge-
né6tipos na préxima geracfo, tomando em consideracfo indi-
ces de sobrevivéncia global. Achando os dois tipos de gametas
para esta geracfio, basta igualar os térmos assim obtidos aos
valores po e qo e solver as duas simples equagdes, resultantes
para po e qo.
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AA Aa a
Geragdo N m v aa‘
Gometos A a
: Pomuty GWrwei
Geropdo N+l AA Aa aa
PRy,  2p% QR
A a
Gometos
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* Po(PeR, +40) = Ge(Pe+QoRa)
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p.R‘+q. = PetQ Ry =1
"Po
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Re
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As férmulas finais tanto para a propor¢cfo como para a
frequéncia dos dois tipos de gimetas mostram que os valores
po e qo sho apenas fung¢des dos valores de sobrevivéncia glo-
bal R, ou'de eliminag¢ho S, nfo tendo importancia alguma os va-
lores parciais da sobrevivencla vegetativa ou reprodutiva néo
entrando no célculo as frequéncias u, v € w.

Partindo das férmulas gaméticas é muito facil calcular
as frequencla.s dos trés gendtipos zigéticos para a fase do equi-
1ibrio

2
[0A]  (-Ry) - Ry
[Ad = 2(1-R,) (1-Ry)
bd ©-R)%: Raa

Os resultados do calculo para um numero de combinagbes
~de valores de R constam no Quadro 2.

Conclusio : Populagbes monofatoriais reproduzidas por
cruzamento livre com eliminacio de genétipos, atingem um
equilibrio quando os dois tipos de gimetas estio presentes em
frequéncias inversamente proporcional aos valores da elimina-
ciio global. As frequéncias dos genétipos zigofasicos dependem
ainda dos indices da sobrevivéncia vegetativa. As frequéncias
iniciais dos genétipos sio sem importincia alguma,

Para calcular as mudancas de geracio a geracio a partir
da populacgéio inicial aplicamos o seguinte raciocinio :

Supomos que a frequéncia dos gmetas na populagfo ini-
clal era igual a p para o gen A, e igual a q para o gen a. Po-
demos facilmente deduzir a frequéncia dos trés genétipos na
primeira geracfio tomando em consideracfo os valores da so-
brevivéncia global. Pelo mesmo processo podemos deduzir as
frequéncias para todas geragdes seguintes: Introduzimos a-
penas os termos tl, t2, etc. e 1, 1, etc, para facilitar a com-
preenséo das férmulas, como veremos na dedugiio que segue:
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Frequdncio no popuwiogdo ifefaly  p[A] + qfa] = 4

ta. Goragdo P%v : ﬁq q*._v_
Gametas ?-R-‘;qu m

= p(p-Ry+qQ) = q(p+qRy)
= phy = ql

20 Gerago AA TA%

(PY) Ry, pald, (Q'Iﬁd
a
Cometes  — R P Pall+QhF R,

= pyptRy+al) = ali(pti+aliRY

l = pity s q}"g

m-1) —A q
Gometos(m X - LTy

A
Gomeras p.ty 'g.... [ q.lﬁg... In
t, = pR+q 4 = p+qR,
b = PR+l & = ph+alRe
= phLR+ qll, L = pYt,+ qLLR,
oz P"tz..'._'RA +q. " '2‘""*' '. - P'ﬂr.-'._q + qlﬂg... '..‘ R‘

Sobrevivencia global R, & R, Sobrevivencia vegetativa Ry, ¢ Ry
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Se calcularmos com estas férmulas séries de valores t ou
1 notaremos que éles serfio inicialmente bem diferentes, tor-
nando-se porém quase iguais quando atingirmos o equilibrio.

Com a ajuda destas férmulas calculdmos varias séries de
curvas para diversas combina¢les de valores de Ra e Ra
(Fig. 1). Em cada um déstes casos consideramos trés moda-
lidades: 1) que t0da a eliminacfo fbsse vegetativa; 2) que
fosse apenas reprodutiva, ou 3) que fOsse mista, com contri-
buigio igual de ambos os componentes. Lembraremos que de-
finimos o valor da sobrevivéncia global como o produto da
sobrevivéncia vegetativa e reprodutiva. Discutiremos em deta-
lhe os exemplos, .tabelados nos Quadros e ilustrados grafica-
mente, mais adiante, pondo aqui apenas em destaque alguns
pontos gerais.

Conclusio : Tédas as curvas demonstram claramente o
seguinte : as mudancas s&o inicialmente relativamente acen-
tuadas, aproximando-se depois, asintdOticamente, a uma linha

horizontal, indicando que o equilibrio estd4 se aproximando.

3) Sobrevivéncias dos homozigotos menores que as dos he-
terozigotos.

Limitaremos a discusséo de cinco casos com a eliminacho
de intensidade diferente, mas todos com a mesma DProporgéo
inicial dos gens A e a, sendo entdo: p igual a q igual a 0,5.
As curvas para outras proporc¢des iniciais podem ser calcu-

ladas pelas férmulas ou por interpolacio grafica.

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

aos seguintes valores de sobrevivéncia global:
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As frequéncias dos genétipos no equilibrio podem ser pro-
curadas no Quadro 2.

Os graficos da Fig. 1 mostram que a alteracfio das fre-
quéncias é no infcio muito rapida até que as curvas se apro-
ximam as linhas horizontals quase retas, com a aproximacgéo
para o equilfbrio.

Se compararmos os atuais va.lores das frequencias pode-
mos constatar o seguinte: -

Os trés primeiros exemplos foram escolhidos de tal modo
.que os valores de RA sfio sempre o dobro dos valores de Ra e
déste modo os resultados sdo bem comparaveis. Podemos de-
duzir déles que . a aproximagfio ao equilibrio serd tanto mais
rapida quando menores forem os valores de sobrevivéncla ou,
com outras palavras, quanto mais forte for a eliminag¢fio. No
primeiro caso, com os valores de 0,1 e 0,05 para as sobrevi-
véncias, precisamos apenas quatro geragBes; para oS valores
‘#e 0,2 e 0,1 s&o necessarias seis gerac¢des; finalmente para os
valores de 0,4 e 0,2 0o niimero necessirio sio 10 geracdes.

Nos casos restantes com valores de sobrevivéncia de 0,6 e
0,4, e de 0,8 e 0,6 respectivamente, mais do que 20 geragdes
serfio necessirias para atingir uma aproximacéio até a segunda
decimal das frequéncias (em porcentagens) ou quatro deci-
mais quando expressa em fragdes.

B interessante notar-se um fato de grande importancia
biolégica: nos casos em discussfio as frequéncias dos hetero-
zigotos tornam-se maiores do que as dos homozigotos, e para
poder interpretar meithor os resultados dos célculos devemos
esclarecer qual a situacfo genética correspondente.

% evidente que se trata de casos nos quais os heterozigotos
mostram um aumento de vigor ou uma “Heterosis”. Encon-
tramos_ éste fendmeno em muitas espécies de plantas e tam-
bém em alguns animais acostumados a reproducfo cruzada.
O tipo mals extremo é representado pelo milho. Heterosis é
também um fendémeno muito comum em cruzamentos inter-
especificos e a literatura est4d cheia de exemplos disso.

Trata-se em geral de segregac¢des polifatoriais, e uma he-
terose acentuada é devida a heterozigotia simultdnea de um
grande numero de gens. De acordo com a classica teoria de
East e Jones, o vigor dos hibridos, pelo menos em milho,
ndo era atribuido a heterozigotia de certos gens, mas ao fato
que gens dominantes para vigor, ligados estreitamente entre
si genéticamente em fase de repulséo, apenas podem-se reu-
nir em hibridos heterozigotos para um niimero aprecidvel de
fatores dominantes. Esta hipétese ficou de fato até hoje
apenas uma “working hypothesis”, sem comprovacfo defini-
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tiva. A prova decisiva consistiria na obtengfio de uma linha-
gem dominante homozigética que nfio sofreria os efeitos do
“inbreeding”, mas mantivesse perma.ente o seu vigor. Parece-
me um fato de grande importancia que até hoje néo foi en-
contrada nenhuma linhagem desta natureza, e isto apesar do
estudo de dezenas de milhares de autores nos tultimos trinta
anos.! Assim talvez deveriamos modificar a hip6tese e atri-
buir 0 aumento do vigor a heterozigotia génica, e neste caso
as nossas dedugbes matemaéaticas sObre o equilibrio em popu-
lagdes com valores de sobrevivéncia dos homozigotos menores
daqueles dos heterozigotos ganha interésse geral. Assim as de-
augbes que podemos tirar dos exemplos acime discutidos tém
.evidentemente uma importancia geral. Sem antecipar demais
os pontos a serem discutidos nos capitulos finais déste tra-
balho, mencionarei j& dois pontos importantes, com referéncia
‘a4 genética aplicada e outro a teoria da evolucgo.

Desde cérca de 10 anos estamos tentando desenvolver um
novo método de melhoramento para o milho, o processo da
obtencho de “populagbes heterozigotas balangadas”, isto é, de
populag¢des que se mantém automaticamente vigorosas e hete-
rozigotas. Sabemos que em milho a viabilidade e fertilidade
se diminuem com a autofecundacfo e que como demonstra-
remos mais tarde a autofecundacfo automaticamente aumenta
a homozigosis. Se acentuarmos ainda a eliminagfo artificial no
campo durante os trabalhos culturals e ainda na colheita, de
todos os individuos mais fracos, podemos facilmente chegar &
uma eliminacfio muito forte dos homozigotos. Se supomos que,
por exemplo, um tér¢o ou mais de todas as plantas germi-
nadas fosse eliminado, o que ainda n#o representa um des-
baste exagerado, e que as plantas parcialmente homozigotas
tém ainda uma reducfio acentuada na sua fertilidade, che-
gamos a valores de sobrevivéncia iguais ou menores do que
0,20. Nestes casos, como demonstram os Quadros 2 e 3, teremos
70% ou mais de plantas heterozigotas no equilibrio final.
Observei que de fato nestas condicles de selegfo “massal” e
reprodugéo cruzada livre, as popula¢bes do milho podem man-
ter o seu vigor.

Assim a espectativa do aparecimento de 70% ou mais de
plantas heterozigotas na fase do equilibrio e o resultado ex-
perimental estéo de acOrdo e as nossas dedugbes mateméticas
dédo a explicagfio teérica a um fendmeno observado anterior-
mente no campo experimental. Voltaremos ao assunto mais
tarde.

Passaremos agora a questdes sbbre o mecanismo da evo-
lucio. Uma das grandes dificuldades da teoria da mutacfio é o
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fato de que quase tédas as mutagdes, até hoje observadas,
s8o0 prejudiciais quando aparecem, de modo que devem desa-
parecer da populacdo, como demonstrarémos num dos capi-
tulos seguintes. Mas a situagfio sera bem diferente se, ao mes-
mo tempo, os individuos heterozigotos para o novo gen mu-
tado fosse um pouco mais vigoroso ou fértil do que os homo-
zigotos para o gen nio mutado. Neste caso, de maior sobre-
vivéncia dos heterozigotos, o novo gen, apesar de prejudicial,
néo desaparece da populacéo, mas ao contrario aumentaria
a sus frequéncia até atingir uma frequéncia correspondente
20s valores do equilfbrio. ?

Conclusio: — Em vista da frequéncia de casos onde hi-
bridos mostram um aumento de vigor e as vezes de fertili-
dade, tanto em cruzamentos intra como interespecificos (hete-
rosis), sofrendo ao mesmo tempo formas homozigotas uma re-
ducidao do seu vigor e da sua fertilidade (inbreeding), as con-
clusfes as quais chegamos neste capitulo tém grande impor-
tincia tanto com referéncia & questies de genétlca aplicada
como 3 teoria de evoluciio.

4) Sobrevivéncia reduzida de um dos homozigotes :

Passaremos agora para o segundo caso que corresponde i
segregacio de fatores recessivos letais ousemiletais, onde um
dos homogigotos,. AA tem a mesma sobrevivéncia gue .os hete-
rozigotos, e o outro, aa, uma sobrevivéncia menor. Substi-
tuindo nas equacdes do equilibrio o valor de 1 para RA, obte-
mos o seguinte : ‘

Cosos especiols:
Ra=10  OLR, <t

. _Pe 1-R Qe 0
TR = ——“-R‘ s Bo+s = ‘-R‘ = 20ro6

. O<KR«! R, =zero
P . _1_ G __ . 1-Ry
Petde 2-R, | Re*Gc = 2R,

Ccm outras palavras, quando a sobrevivéncia de um dos
homozigotos e dos heterozigotos é igual, e a do outro homo-
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zigoto é menor, o equilibrio é atingido quando sobram na po-

pulactio apenas os homozigotos do primeiro tipo.

O naGmero de geragles necessario para atingir o equili-
brio ou qualquer outro nivel pode ser calculado no caso es-
pecial, quando hé eliminac¢fio completa de um dos homozigotos:

R =1 ¢

= pR,+q = {
I L = PYR, 4ol
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ty= phhRy+alilp
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Assim chegamos a uma férmula bem simples .que nos da
as relagdes entre as frequéncias iniciais da populacfo e aquela
na me geragdo, permitindo o calculo ou das duas frequéncias
ou do numero de geracdes.

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

X (AA) : y (aa) : z (aa)

1 (AA) : 1 (Aa) : Ra (aa)

5 (AA) : 5 (Aa) : 0 (aa)
5 (AA) : b (Aa) :'1 (aa)
5 (AA) : 5 (Aa) : 2,5 (aa)
5 (AA) : 5 (Aa) : 4 (aa)

1 (AA) :'1 (Aa) : 0 (aa)
1 (AA) : 1 (Aa) : 0,2 (aa)
1 (AA) : 1 (Aa) : 0,5 (aa)
1 (AA) : 1 (Aa) : 0,8 (aa)

NI

Os dados e curvas correspondentes, com frequéncia inicial
de p (A) igual a q (a) igual 0,5 constam no Quadro 4, e no
grafico (Fig. 2). E evidente que a aproximacfio ao equilibrio
¢é muito mais lenta do que nos exemplos discutidos no caso
anterior. Mesmo no caso mais extremo, da eliminacféo com-
pleta dos homozigotos aa, temos depois de 10 geracdes ainda
cérca de 169, de heterozigotos. Assim a frequéncia dos gens
a decresceu apenas 509, até 169, ficando ainda muito longe
do valor do equilibrio, que é zero.

Conclusio : — Sempre quando a sobrevivéncia de um dos
homozigotos é igual 2 dos heterozigotos e a sobrevivéncia do
outro homozigoto é menor, o equilibrio serd atingido quando
o gen, contra o qual a selecio é dirigida, for completamente
eliminado.

O nimero de geracoes para atingir o equilibrio é muito
grande e tanto maior quanto menor a intensidade da elimi-
nacio e pode ser contado apenas em dezenas, centenas ou
até milhares de geracdes.

Do ponto de vista biolégico o caso que nés acabamos de
discutir é em geral considerado como o mais comum e até
tipico, como mecanismo da evolucdo. Rle corresponde & selecfio
de gens ou mutantes, recessivos, que reduzem o vigor e a via-
bilidade, isto é, que sao letais ou semi-letais. Bstes casos da-
vam a impressdo de que a selecdo natural, e a evolugcdo em
geral, sdo processos muito lentos.

N&o ha duvida que uma grande parte de mutacdes, na-
turais ou provocadas, sdo recessivas e afetam, pelo menos no
inicio, desfavoravelmente a sobrevivéncia, mas como expliquei
no capitulo anterior sabe-se muito pouco sbbre as diferencas
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‘de viabilidade e fertilidade entre o homozigoto dominante e
os heterozigotos. £ bem possivel que varios gens considerados
como simples gens recessivos, dio de fato heterozigotos com
viabilidade e fertilidade aumentada, mas de outro lado na
pode haver duvida que muitos gens séo de fato sem qualquer
efeito fenotipico quando heterozigotos, isto é, s@o real e com-
pletamente recessivos.

Na genética aplicada as conclusd:s expostas acima, tém
também uma grande importancia. Elas demonstram que uma
selecfio simples contra homozigotos recessivos em populagho de
reproducfio cruzada, € um processo extremamente ineficiente
¢ lento, levando dezenas ou mais geracdes até dar um resul-
tado decisivo, prazo éste demasiado para qualquer trabalho de
melhoramento.

5) Sobrevivéncia maior de um homozigoto e menor de
outro : ,

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

A férmula dada acima para o equilibrio néo pode ser em-
pregada agora, pois aparecem valores de frequéncia negativos,
isto é, sem significado biolégico. Mas & facil de mostrar que
devemos distinguir entre o equilibrio biolégico ¢ matematico:

R D>1; 02 R <Yt

Inicial: f ';W”,/‘”"O Equilibrio
A) ologico matemdtico
pA) — DROsitivo 1-R o
T——— - —4 positivo
qla) 2ero 1Ry, = egoive

Assim o equilibrio biol6gico serd atingido quando os gens
desapareceram da populacéo.

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



Teoria da genética em populaces ' 03

X (AA) : y(Aa) : z(aa) =— RA(AA) : (Aa) : RA (aa)
5 (AA) : 4(Aa) : 3 (aa) = 1,25 (AA) : 1(Aa) : 0,75 (aa)
5 (AA) : 2(Aa) : 1(aa) =2,50 (AA) : 1 (Aa) : 0,50 (aa)

Podemos tirar conclusdes dos dados do quadro 5 e Fig. 3,
e férmulas do modo seguinte:

Conclusées : — Quando um homozigoto (AA) tem maior
sobrevivéncia e outro (aa) menor sobrevivéncia do gque os he-
terozigotos o equilibrio final serid atingido gquando permane-
cerem na populacio apenas os homozigotos do tipo mais via-
vel (AA). .- .

Bste equilibrio final seri atingido tanto mais rapidamente
quanto mais a sobrevivéncia dos homozigotos diferir entre si.

A importancia biolégica déste tipo de elimina¢fio € clara,
pois trata-se do caso de gens letais ou semi-letais, chamados
“dominantes’, mas que na realidade s&o apenas parcialmente
dominantes. £ um fato bem conhecido que é&stes gens n#o
somente sfo relativamente raros, mas podem ser mantidos
apenas quando compensamos & reducfio da viabilidade e fer-
tilidade dos heterozigotos por uma selegfio artificial bem diri-
gida em favor do gen semi-letal ou letal. Sem é&ste cuidado
especial, racas como o “Dexter” no gado, a raca “Dunker Pin-
tado” no cachorro, a variedade “aurea em Boca de Le#io, etc.,
néo podem ser mantidas.

6) Sobrevivéncia superior de ambos os homozigotos :
Se ambos os homozigotos tém indices de sobrevivéncia di-
ferentes e maiores do que um, encontramos de novo uma si-

tuagho na. qual devemos distinguir entre equilibrio biol6gico
e 0 equilibrio matematico.

B D1, R D1, R DR,

Equilibrio

biologico
plA) positivo Equillbrio
q(a) z0r0 moatemaltico

positivo __ _ zero » 1-Ra  negatvo.
negativo negative {-Ra negotivo
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Como no caso anterior, o equilibrio biolégico € atingido
antes do equilibrio teérico matematico, pois quando a tre-
quéncia de um gen atinge o valor zero, termina o processo
de selegdo. '

Porém sendo as frequéncias iniciais dos dois gens e a so-
brevivéncia dos dois homozigotos iguais, a situagido € dife-
rente. Agora a frequéncia dos gens permanece inalterada, e
as propor¢des dos gendétipos zigéticos dependem apenas dos
valores da sobrevivéncia vegetativa :

(AA) : (Aa) : (aa) = RAV: 1. RaV

Com valores da sobrevivéncia, Rv, maiores que um, fere-
mos a equag¢ido de um mecanismo de isolamento.

A importancia biolégica déste modo de eliminag¢ido, ape-
nas dirigida contra os heterozigotos, ¢ muito restrita. Como
Unico exemplo poderfamos citar cruzamentos interspecificos
entre variedades, bastante distanciadas entre si, onde a forma
heterozigota torna-se desequilibrada, perdendo a viabilidade
e fertilidade.

7) Eliminacdo diferencial nos dois sexos de um dos homo-

zigotos :

Em fodos os casos discutidos até agora supuzemos que a
eliminacfo reprodutiva atingisse igualmente os dois sexos, mas
conhecemos numerosos exemplos, onde a selecio no sexo fe-
minino e masculino é bastante diferente. Entdo nfio podemos
mais aplicar as fdrmulas, gerais, derivadas no inicio déste
capitulo, mas férmulas, especiais. Estas podiam também ser
derivadas, mas serfio tio complicadas que nfo nos parece in-
teressantes. Para mostrar em principio que h4 pouca dife-
renca entre os resultados de uma sele¢cio reprodutiva igual
nos dois sexos de um lado, e uma eliminacfo diferencial nos
sexos, de outro lado. Devemos empregar a média dos dois va~
lores de selecfo.

Assim temos na décima geracho:
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AA Aa ' aa

Quadro 8 RaQ =100 Ra 2 —=020/6864 2844 2,92
' (média igual a 0,60)
Quadro 4 Ra — 0,50 67,75 29,12 3,18

na gquinta geracio :

Quadro 6 Ra Q9 =100 Ra °=0,60/38,76 47,10 14,13

(b.a geraclo) - (média igual a 0,75)
Quadro 4 Ra = 0,80 37,92 4732 14,75
(6.2 geracho)

Conclusdo : — Nos casos onde a eliminaciio reprodutiva
& diferente nos dois sexos, podemos tratar a situciio essencial-
mente do mesmo modo como anteriormente, substituindo a-
penas os valores de sobrevivéncia em cada sexo por suna mé-
dia e usar as férmulas comuns para selecio em populagles
cruzadas. '

Casos de eliminacio e sobrevivencia diferencial nos dois
sexos sfo muito comuns, especialmente em plantas, e podemos
achar muitas referéncias na literatura. Limitar-me-el assim em
mencionar alguns gens do milho:

Barren-stalk — Gen recessivo que determina o desapareci-
mento completo da espiga lateral, ou a substituicio por uma es-
piga estéril em nds encostados ao ch&o, nho afetando a flecha.
Do mesmo modo, do ponto de vista da eliminacgfio, agem gens
como silk-less, branched ear, Tunicata, sendo apenas a sele-
céo nfo téo completa no lado feminino como no caso anterior.

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

Devemos porém agqui fazer uma ressalva com respeito a
éstes exemplos. Pelo exposto fica bem evidente gue todos estes
gens serfio eliminados das populag¢des, sendo o equilibrio final
atingido com a sua eliminagfo completa. Como podemos entfo
explicar que éstes gens néo sejam raros em milho, aparecendo,
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por exemplo, em nossos experimentos com milho sul-america-
no em Piracicaba, com frequéncia relativamente grande?

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

8) Eliminacio gonofasica :

Menciondmos na introducfio, a diferenca entre eliminacéo
zigofasica, seja vegetativa ou reprodutiva, e a eliminacfio go-
nofésica que existe apenas em plantas. Repetimos mais uma
vez o ponto essencial desta distingéo.

Na eliminacgéo reprodutiva zigofasica teremos a seguint:
situacho: uma eliminacfo contra os heterozigotos, atinge igual-
mente toédas as células sexuais produzidas por éles, seja da
constituicio A ou a.

Na eliminacfo gonoféasica, a constitui¢cldo das células go-
nofasicas é decisiva, e uma selecdo contra o0s gens da consti-
tuicdo a nfio reduz a fertilidade dos homozigotes aa e se di-
rige nos heterozigotos apenas contra o tipo a, sem atingir os
gones da constituicdo A, dos heterozigotos e dos homozigotos
AA.

N&o nos parece necessario, para éstes casos relativamente
raros, calcular férmulas mateméticas, e nos limitaremos por
isso a dar alguns exemplos, distinguindo néles ainda duas pos-
sibilidades: eliminacfo gametofitica em um sexo apenas, e
elimina¢fio em ambos 0s sexos.

Os dados do quadro 7 e dos graficos nas Figs. 5 e 6, mos-
tram que o equilibrio ser4 atingido quando os gens gameto-
fiticos, responséveis pela eliminag¢fo forem eliminados da po-
pulagéo. Esta eliminacfo é mais rapida quando se processa
nos dois sexos €, quando os valores de sobrevivéncia sfio bai-
x0s, & eliminacfo gametofitica ou gonofisica é muito mais
rapida do que a eliminacfo zigofasica.

Gens de acfo eliminativa na gonéfase s&o encontrados no
milho com relativa frequéncia, e também de um modo geral
em plantas auto-estéreis, mas hd uma profunda diferenca
entre éstes dois exemplos.

Nas plantas auto-estéreis néo ha prbprlamenbe uma eli-
minacio dirigida contra qualquer gen individual, mas apenas
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contra a formacio de homozigotos, impedindo-se o funciona-
mento dos tubos polinicos em todos os cruzamentos e natu-
ralmente em autofecundacfo, que podiam resultar na forma-
cio de homozigotos. Assim n8o se trata de um mecanismo
geral de eliminagfio, mas sim apenas de um processo muifo
especial para impedir a formacfio déstes homozigotos.

Os gens gametofiticos que aparecem numa selecio de de-

terminados gens, sfo espscialmente estudados no milho, onde
provavelmente os processos eliminativos sfio exagerados no sexo
masculino devido & necessidade dos tubos polinicos vencerem
grandes distdncias nas barbas longas. Conhecemos em milho, e
também em Oenothera, uns poucos casos de gens elimina-
tivos gonofasicos que agem em ambos os sexos, causando tanto
uma concorréncia entre tubos polinicos como entre megas-
poérios. .
Surge assim de novo um problema biolégico: Se a elimi-
nacfio gonofdsica chega rapidamente & eliminagfo da popula-
¢fo dos gens desfavordveis, como podemos explicar a sua re-
lativa frequéncia? Rles deveriam ser, ao contririo, demasia-
damente raros. Ndo temos desta vez nenhuma possibilidade de
justificar a hipétese que os heterozigotos para éstes gens, de
acfio unicamente gonofésica, sejam mals vigorosos do que os
homozigotos. A explicacfio reside provavelmente num outro
fato. Todos os autores que estudaram casos concretos de uma
eliminacio gonoféasica, - constataram que a sua Intensidade
sempre é bem varidvel, e que em geral é possivel separar. gru-
pos de individuos com eliminacfo forte, média, fraca, muito
fraca, etc.. BEstas variagdes podemos explicar, aceitando a
hip6tese que fatores modificadores afetem pronunciadamente
a intensidade da eliminacfo. Se &les conseguirem suprimir por
completo a acfio fenotipica dos gens de eliminag¢fio, éstes dlti-
mos ficarfo conservados na populacio numa fase de inati-
vidade. Em cruzamentos porém é&les entram em combinacfo
com outros grupos de modificadores e assim podem recuperar
a sua atividade. De fato, podemos observar e estudar a atua-
cio dos gens gametofiticos apenas em cruzamentos, observan-
do anormalidades na segregacfio mendeliana de gens ligados
genéticamente com os gens da eliminacéio gametofitica.

9) Resumo final sdbre eliminacio em populacdes de re-
produciio cruzada.

Os resultados princlpais a20s quals chegdmos nos capitulos
anteriores podemos resumir agora da seguinte forma :
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Quando a sele¢cdo é diferente nos dois sexos, podemos,
mesmo assim, empregar as fé6rmulas dadas acima, usando como

valor de sobrévivencia a meédia dos valores para 0s dois sexos.

Finalmente uma selecio gonofasica (fatores gam-etbﬁt.i-
cos) tem de um modo geral os mesmos efeitos do que a eli-
minagéio zigofésica reprodutiva sdmente atingindo, com maior
rapidez, o equilibrio da populacéio com eliminag¢io completa.

IV — POPULACOES COM AUTOFECUNDAGCAO E SELECAO
1) Consideracdes gerais:

Adotamos a5 mesmas nocles sObre eliminacio e sobrevi-
véncia como no capftulo anterior sdbre as populacles de re-
producso cruzada,expressando a sobrevivéncia dos homozigotos
em relacho aos heterozigotos.

2) As férmulas em geral:

Supomos que partimos de uma populagio inicial onde os
trés genétipos de uma segregacfio monofatorial est&o repre-
sentados com as frequéncias de u(AA), v(Aa) e w(aa), su-
pondo ainda que a sobrevivéncia global tenha os valores RA e
Ra. Podemos agora calcular as frequéncias dos genétipos na
populacfo quando esta atinge o equilibrio, empregando o mes-
mo raciocinio que no capftulo anterior: as frequéndias de
umsa. geraclio n e da geracfio seguinte (n4-1) devem ser iguais

quando ha equilibrio na populagio.
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Geracdo (n} AA

—Ad ag__
u + v -+ W =1
v v v
. at g Z - _MRat _
Geragaofrl] uR,+v +wR, + UR +V+WR M uR,+Vv+wR T !
Frequencia(n] = Frequencio(n-1)
{ Heterozigotos:
Ve — Y
- 2(uR, +v+wRy)
uR,+v+wR =05
Homozigotos:

uR, + * uR, + *
u= uR, +v+wRy =

Homozigotos:

wRo+ ¥ WwR+ ¥
W = SR Av+wR, —55'1
05 UR, +V+WR, ]
v = 4u(05-Ry} v = 4w(05-Ry)
4 . { w oot
vV~ 405-R) v 405-Rg)
g:v:

w = { N B {
4(05-R) 4(0,5-R)

= Q5-RJ © 4(05-R) (05-Ry © (05-Ry)
Equilibrio :

o . O5-Rg

w.

05-R,



Teoria da genética em populacoes - 101

Quando devemos tomar em consideracfo na andlise das
proporgdes os efeitos de uma selegcfio vegetativa, devemos ainda
acrescentar os valores da sobrevivéncia vegetativa, obtendo as
proporgdes seguintes : "

[AA]  (©5-Ry). Ryy |
[Aa)=4.(0.5-Ry).(0.5-Ry)
[aa]  (05-Ry)- Ray

A férmula final para a proporcéo dos homozigotos no
equilfbrio tem uma forma quase idéntica & fé6rmula dos gé-
metas nas populacles de reproducfio cruzada, com uma dife-
rengs interessante: Onde no segundo caso apareceram as dife-
rencas (1-R), encontraremos agora as diferencas (0,5-R). Dai
podemos concluir o seguinte:

Quando ambos os valores de sobrevivéncia tém valores
menores do que 0,5, os trés gen6tipos permanecem na popu-

lag8o.

Quando um dos homozigotos tem uma sobrevivéncia malor
do que 0,5, o outro menor do que 0,5, s6 os primeiros se man-
tém, & custa dos segundos homozigotos.

Quando finalmente ambos os valores de sobrevivéncia
forem malores do que 0,5, ambos os genétipos permanecersio
presentes.

Podemos também calcular as frequéncias dos genétipos
em cada geragfo, derivada da populacfio anterior por auto-
fecundacfio. Como se pode ver, pela deducéo dada abaixo,
é facil chegar a uma férmula geral para a enésima geracéo.
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Na férmula para as frequénclas dos homozigotos temos
dois térmos que devemos tomar em consideracho separada-
mente.

. O primeiro térmo atingir4 os seguintes valores, para dife-
rentes niveis de sobrevivéncia R:

-4 2R
u .Rr = 4u sz—me}-

Quando RA < 0,5 ZRA <

4U(2RA)M——-muila pegueno
Quando Rp = 05 2R, = |
4uRR)™ = 4u

Quondo R, > 05 2R, > 1
au(2Rp)"" —— infinito

Assim podemos concluir que o térmo desaparece por com-
pleto quando R for menor do que 0,5, quando a sus impor-
tancia depende nos casos de R ser igual ou maior do que 0,5
dos valores que atingird o segundo térmo das frequénclas
dos homozigotos.

O segundo térmo das férmulas contém em parentesl.s uma
série exponencial com propriedades Interessantes. Quando R
for igual a 0,5 cada membro da série fica sendo igual a um
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e o valor total da série torna-se igual a m, que é o0 numero
de geracdes. Sendo R superior a 0,5 o valor da série tende para
o infinito. '

Tomando agora os dois térmos em consideracio em con-
junto, teremos o seguinte resultado: Quando R for igual ou
néo muito diferente de 0,5, o primeiro térmo pode ser des-
prezado, pois 4 m serda bem menor do que o produto m.v, mas
quando R se aproxima ao valor um, o primeiro térmo ganha
em péso, ndo podendo mais ser desprezado.

Casos especiais :

Ry =1

uag-uv(@gg,"';' . %&Q‘f,, ?}"_)}

m-{ ne
Bu+y +2 o4l L oy, 25
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Finalmente quando R for inferior a 0,5 o valor da série
sSe aproximarda a um valor finito, caracteristico para cada
valor de R, como se vé pela enumeracio que segue:

R | (2R) | Valor final da série exponencial
0,50 1 Infinito
0,45 0,9 10,00
0,40 | 0,8 | 5,00
0,35 0,7 3,33
0,30 0,6 - 2,50
0,25 | 0,5 2,00
0,20 | 0,4 | 1,66
0,15 0,3 1,4286
0,10 0,2 1,25
0,05 0,1 1,11
0 0 | 1,00

Tomando agora, em conjunto, os dois térmos da férmula
para os homozigotos em consideracéo, podemos tirar as se-
guintes conclusdes: Para valores de R menores do que 0,5,
o primeiro térmo torna-se t4o pequeno que pode ser despre-
zado, enquanto que o segundo térmo tende para um valor fi-
nito. Neste caso teremos para os trés genétipos um equilibrio,
o0 que alids j& explicAmos acima, e podemos dar a seguinte
propor¢éio triplice para as frequéncias dos genétipos :

1+(2q) + (2% + (2)3...

[AA] | {1+(2R) + 2RY... } Ray

Ad 2

ad  {1+@Ra+ (Ro. | Ry
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Constam do Quadro 8 as percentagens de algumas com-
binag¢des de valores de RA e Ra, todos menores do que 0,5.

Devido ao fato que a situaclo biolégica e matematica €
muito mais simples no caso das populacSes com autofecun-
dacéo, podemos abreviar consideravelmente a nossa discusséo
dos casos especiais.

3) Elimiriaqio de ambos os homozigotos.

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

Os dois casos com sobrevivéncias superiores a 0,5, isto €,
RA = 08; Ra — 0,6 e RA = 0,6; Ra — 0,4 mostram clara-
mente a tendéncia dos homozigotos com a sobrevivéncia maior
(AA) aumentarem as suas frequéncias & custa dos outros dois
genotipos. Especialmente acentuada é a diminuicfo da frequén-
cia dos heterozigotos.

Nos outros dois casos hé aproximacdo a um equilibrio
para os trés genoétipos, po's agora os valores da sobrevivéncia
s8o inferiores a 0,5. No caso Ra — 0,4, Ra — 0,2 esta apro-
xima¢fo é¢ muito lenta, mas no caso de Ra — 0,2; Ra — 0,1
a predominéncia dos heterozigotos na populac¢éo final é muito
acentuada, especialmente quando a eliminacfio se dd téda na
fase vegetativa.

As curvas mostram formas muito interessantes. esnecial-
mente nos dois casos mencionados em primeiro lugar. A fre-
quéncia dos homozigotos menos vidveis aumenta no inicio e
consideravelmente, para depois diminuir.

Do ponto de vista biolégico éstes resultados podem ser
interpretados da forma seguinte: Mesmo quando os heterozi-
gotos sdo mals vidvels do que ambos os homozigotos, aquéles
dos homozigotos que forem relativamente mals vidveis e fér-
tels do que os outros, serfo os tUnicos a permanecerem na
populacfio, exceto quando a sua viabilidade for bem fraca,
e menor do que 0,5. Quando a sua sobrevivéncia for muito fraca,
isto é, menor do que 0,25, os heterozigotos comecam a predo-
minar nas populacles.

4) Eliminacio de um dos homozigotos.

Quando um dos homoz'gotos tem a mesma sobrevivéncia que
os heterozigotos, e 0 outro uma sobrevivéncia menor, o equili-
brio final é atingido com o desaparecimento total dos outros
homozigotos e dos heteroz‘gotos. Os dados no Quadro 8 e as
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curvas dédo uma impresséio da velocidade com a qual éste
equilibrio é atingido; e podemos constatar que é&le sempre é
consideravelmente superior do que foi achado para as popu-
lagdes com cruzamento livre.

Para chegar praticamente & eliminacfo total dos genoéti-
pos que contém o gen a, precisamos de cérca de 10 geracdes
quando a sobrevivéncia dos homozigotos aa for igual ou infe-
rior a 0,5. Quando ela for maior, por exemplo igual a 0,8,
serdo necessarios cérca de 25 geragdes.

A importancia biolégica reside no fato que em populacdes
autofecundadas qualquer gen recessivo letal ou semi-letal fica
rapidamente eliminado, néo restando nem homozigotos nem
heterozigotos na popula¢fo, mas apenas os homozigotos para
0o gen normal de viabilidade completa.

Quando o valor de sobrevivéncia de um ou ambos os ho-
mozigotos for maior do que um, o valor da série exponencial
nas férmulas cresce muito depressa, de modo que serfio atin-
gidos logo valores altos. . Com outras palavras, os heterozi-
gotos somem depressa da populacfio, e a velocidade com a
qual os homozigotos menos vidveis desaparecem depends da
propor¢cio da sobrevivéncia dos dois homozigotos.

A importancia biolégica destes fatos é a seguinte:

Gens semi-letais ou letais p'edom nantes (com sobrevi-
vénc'a de um homozigoto maior que 1 e do outro menor)
desaparecem relativamente bem depressa da populagfio, so-
brando apenas os homozigotos do tipo bem vidvel.

Sem entrar numa discussfo detalhada, podemos repetir o
que fol j& dito no capitulo IV, 5. Podemos usar as férmulas
comuns, empregando as médias dos valores da sobrevivéncia
nos dois sexos.

5) Eliminacio gonofisica.

A eliminacgfo gonofasica pode tomar um aspecto especial
em populacfes autofecundadas, quando hé umsa eliminagéio nos
heterozigotos. Isto acontece sempre em populag¢des de repro-
ducfio cruzada, pols aqui imaginamos que todos os gametas
formam uma mistura com a qual é efetuada a fertilizacéo.
Quando porém ha autofecundacfo, uma mistura de genétipos
dos gdmetas é encontrada apenas nos heterozigotos, de modo
que o efeito da competicho se faz sentir apenas néles. Assim
uma competicio dos tubos polinicos ou de megaspérios, altera
a proporcéo dos descendentes dos heterozigotos. O resultado
final serd assim apenas a eliminacfo dos heterozigotos, e uma



108 Anais-da E. S. A, “Luiz de Queiroz”

certa alterac8o na propor¢cio dos homozigotos. Gens gameto-
fiticos podem assim ser preservados em plantas autofecunda-
das.

9) Resumo final sfbre eliminacio em populac¢des reprodu-
zidas por autofecundacfio.

Heterozigotos malis vidveis do que ambos os homozigotos :
HETEROSIS

0,5 <RA ¢1 ; 0=Ra (0,5 ; RARa
Equilibrio: Somente homozigotos AA | Eliminacfo rapida
‘ .
0 <RA 0,5 ; 0 (Ra 0,5 [
|
Equilibrio: Presenca dos trés geno- | Equilibrio entre os trés
tipos em propor¢éo -caracteristica | genétipos
para cada valor de RA e Ra | Possibilidade de preser-
24 | var populacdes balanca-
| das, sem perda de gens.

Heterozigotos e um homozigoto menos vidvel

SEMI-LETAIS PREDOMINANTES
RA> 1 ; Raxl | )
Equilibrio: Sdmente homozigotos AA | Eliminag¢édo répida

Heterozigotos menos vidveis do que ambos os homozigotos

RA>1 ; Ra> 1 ; RA) Ra
Equilibrio: Somente homozigotos AA { Eliminacfo rdpida

Este resumo demonstra claramente que a principal im-
portadncia da autofecundacio obrigatéria em populacdes é que
ela causa uma eliminac¢do riapida em quase todos os casos
considerados dos heterozigotos € dos homozigotos para gens
que causam menor viabilidade ou fertilidade.

Do ponto de vista da evolucdo chegdmos a concluséo
que plantas, reproduzidas por autofecundac¢fio natural, devem
néo sdmente ser praticamente livres de gens letais ou semi-
letals, exceto quando éles aparecem de novo por mutacéo, fato
éste corroborado pelas observacdes experimentais em espécies
como fumo, feijio (género Phaseolus), ervilha comum, trigo,
etc.. Igualmente evidente, e comprovado por observacdés di-
retas, € que nestas espécies qualquer planta deve ser alta ou
completamente homozigota.
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V ~— Fatores controladores da eliminacéo.

1) Consideragdes gerais :

Pelo que foi discutido nos capitulos anteriores ficou evi-
dente que podemos classificar os principais fatores que con-
trolam a marcha da elimina¢fo em trés categorias :

a) Variacfo das Irequéncias iniciais.

b) Variagido da sobrevivéncia ou da intensidade de elimi-
nacéo. )

¢) Variacéo do modo de reproducéo.

Néo tomamos em consideragho aqui as complicag¢des de-
vidas a uma inconstdncia dos gens. Uma vez que a taxa nor-
mal de mutagéo é bastante baixa, ela terd& um papel bastante
secundario nos casos em discussfio nesta publicacfo. Por exem-
plo, uma taxa de mutacéo de um por mil, serd capaz de con-
trabalancar apenas uma eliminagfio muito fraca, correspon-
dente a um indice de sobrevivéncia de pelo menos 0,999, sendo
que taxas ainda menores do que 1:1000 néo sio raras na natu-
reza.

2) Variagiio da frequéncia inicial dos gens ou genétipos:

Trataremos em primeiro lugar de populagBes com repro-
ducéio cruzada, e reunimos nos graficos da Fig. 8 uma série de:
curvas que correspondem todas 4 mesma taxa de sobrevi-
véncia :

Sobrevivéncia | AA aa

"~ Vegetativa | 0,80 0,60
Reprodutiva | 0,75 0,67
Global ! 0,60 0,40

Assim, dos trés fatores em consideracio neste capitulo,
dois s8o aceitos como constantes: o modo de reproducéio e o
indice de sobrevivéncia.

Podemos tirar do Quadro 2 a informacfo que o equilibrio
final serd estabelecido neste caso quando os trés genétipos es-
téo presentes nas seguintes proporgdes :

. Eliminacfo mista | AA Aa, aa
RA = 06 ; Ra — 04 | 33,33% 55,56% 11,119,

Consideramos diversas frequéncias iniciais dos dois gens
A e a, desde valores de p(A) igual a 0,999; q(a) — 0,001 até a
proporcéio inversa de p(A) — 0,001; g(a) — 0,999.
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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 frequéncia inicial do gen A, ao qual foi atribuida a maior so-
brevivéncia, for presente inicialmente com um valor superior a
0,5, a frequéncia dos heterozigotos aumenta lenta e cons-
tantemente até atingir o equilibrio. Mas quando a frequéncia
inicial do gen A for inferior ao valor de 0,5, a frequéncia dos
heterozigotos cresce até ultrapassar o valor do equilibrio, para
depois, diminuindo, aproximar-se a éle.

A velocidade da aproximacgfo ao equilibrio é bastante di-
ferente nos sete casos. Quando comecamos com apenas 0,001
(A) : 0,999 (a) o espago representado no grafico por quinze
geragdes, nem de longe € suficiente, sendo necessarias algu-
mas centenas de geracdes. Para a série das curvas que se-
guem, com p(A) igual a 0,01, a aproximaciio em 15 geracdes
nfo é muito bba, porém cérca de 25 a 30 serfo 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 numero d:=
apenas quinze gerag¢des ou menos ainda serd praticamente su-
ficiente para que a populacio atinja a sua estabilidade.

Quanto mais a proporc¢éo inicial dos gens se aproximar a
uma, proporcio inversa & dos valores de sobrevivéncia, tanto
mais ripida serd a aproximagio ao equilibrio, e quando o
valor inicial for igual a esta proporg¢fo, ent&o existiria equili-
brio desde o inicio, e em vez de curvas, obteriamos, no gra-
fico, linhas horizontais.

Podemos resumir é&stes resultados da forma seguinte:

Quanto mais perto for a propor¢éo inicial dos gens ao
valor reciproco da proporcdo das sobrevivéncias, tanto mais
rapido se atingird o equilibrio. Com os valores médios de so-
brevivéncia escolhidos, obteremos o equilfbrio em cérca ds 15
geragdes, ou menos, para frequéncias inicials do gen mais
vidvel entre 0,99 e 0,10. Quando a frequéncia inicial for cérca
de 0,01, serfo necessarias algumas dezenas, e quando ela for
de 0,001, algumas centenas de geracdes.

As curvas das frequéncias dos homozigotos aumentam ou
diminuem, até atingirem o nivel do equilibrio, mas as curvas
dos heterozigotos aumentam o seu nfvel até aquele do equi-
librio apenas quando a frequéncia do gen A, mais favorecido,
for inicialmente maior do que 0,50; porém, quando s sua fre-
quéncia inicial fér menor do que 0,50, as frequéncias dos hez-
terozigotos sobem primeiro além do nivel do equilfbrio, para
depois baixar de novo.



Teoria da genética em populacdes 111

3) Variacées da sobrevivéncia.

Escolhemos como exemplo um caso, onde a frequéncia dos
dois gens era inicialmente igual e onde houve reproducéo por
cruzamento livre. Supomos ainda que a sobrevivéncia numa
primeira fase era a mesma como escolhida no capitulo anterior:
(RA = 0,6, Ra = 0,4). Supomos ainda que houve uma mudan-
¢a brusca numa fase intercalada, invertendo-se a proporcéo das

 Sobrevivéncias, de modo que agora 0 gen a é o mais favorecido
e o gen A o0 menos viavel e fértil. Aceitamos no exemplo para
cada uma das trés fases um prazo de quinze geracg¢des que €
suficiente para at:ngir o equilibrio, de acérdo com o explicado
no capitulo anterior.

As curvas da Fig. 9 sfo suficilentemente explicitas, d2 mo-
do que nfo precisam ser explicadas com muitas palavras. Fi-
cou evidente que a propor¢do dos genédtipos se altera profun-
damente na fase intercalada, mas que apesar do distirbio cau-
sado pela alteracfio dos valores da sobrevivéncia na fase inter-
medidria, o equilibrio inicial se restabelece rapidamente na ul-
tima fase.

Devemos fazer referéncia 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 espag¢o de tempo para cada experimento
nésse trabalho era de poucas geracdes, nfo se chegou com cer-
teza a0 equilibrio final.

4) Variaciio do modo de reproducéo.

Uma variagho do modo de reproduc¢éo acontece muitas ve-
Zes em nossos experimentos, quando por exemplo, em milho,
espécie normalmente cruzada, praticamos autofecundacles se-
gulidas na fase experimental chamada de “inbreeding”. Em a-
nimais muitas vezes aplicamos, em vez do cruzamento livre,
acasalamentos entre parentes ou irméos. Na natureza uma mu-
danca na reproducfio pode acontecer quando uma espécie atin-
ge, com poucos individuos, um territério novo, de modo que os
poucos individuos ou se autofecundam de preferéncia, por falta
de outros individuos da mesma espécie, ou se acasalam de pre-
feréncla entre parentes, pela mesma razfo da falta de indivi-
duos. :

No exemplo escolhido, partimos de uma frequéncia inicial
dos gens igual a p(A) = 09, q(a) = 0,1, com 0s mesmos
valores de sobrevivéncia j& usados nos dois exemplos anterio-
res, como valores médios. (Fig. 10)
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A alteracéo profunda devida a introducéo da autofecunda-
cfo é bem notdvel, e se n6s continudssemos a autofecundagéo
nestas condi¢cSes por mais algum tempo, 0 gen menos vidvel
desapareceria por completo e irremediadvelmente, da populacéo.
Estando o gen ainda presente, quando voltamos para o cruza-
mento livre, a populacfo volta de novo para o seu equilfbrio
anterior,

Bstes resultados j4 eram bhastante conhecidos na genética
aplicada, onde usamos justamente algumas autofecundag¢des
para eliminar gens indesejéveis em espécies de plantas, ou cru-
zamentos entre parentes em animals, que normalmente se re-
produzem por cruzamento livre.

Nas questdes de evolugdo 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 diminuicdo sensivel da sua riqueza em gens, paralela a
distancia do centro da origem.

VI — ALGUMAS APLICAGOES DOS PRINCIPIOS DA GE-
NETICA EM POPULACOES PARA A GENETICA APLICADA.

1) Consideracdes sdbre os métodos da genética aplicada.

Nos capitulos anteriores distinguimos sempre dois tipos
extremos: populac¢des com reproducio cruzada e outras repro-
duzidas por autofecundacfo. Agora devemos discutir dois ou-
tros contrastes que as vezes sdo confundidos com os primeiros,
mas que sOmente em certos casos coincidem com éles: Sele-
¢do massal e método pedigree.

Na selecio massal eliminamos numa populacdo um nu-
mero de individuos, sementes, etc., ficando com os outros es-
colhidos, para a continuacfo. Os descendentes déstes indivi-
duos séo de novo misturados antes de se executar nova se-
lecéo e eliminacéo.

No método pedigree, de outro lado, cont-olamos nio so-
mente o processo de reproducéo, mas mantemos separados os
descendentes de cada cruzamento ou autofecundacéo.

O primeiro método, que denominamos de sele¢cio massal,
é as vezes chamado um método ‘“puramente empirico” como
se fosse possivel hoje ainda fazer qualquer trabalho de real
melhoramento “pelo empirismo puro”, desprezando-se por com-
pleto todos os conhecimentos da ciéncia moderna, da genética, da
estatistica ou da biologia em geral. Infelizmente podemos cons-
tatar, que h& autores que preferem admitir alguma ignorancia
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neste sentido e que ainda justificam &ste empirismo com argu-
mentos aparentemente cientificos.

Existe apenas uma certa explica¢do desta atitude. As leis
de Mendel e de Morgan, na sua forma mais simples e basica,
néo podem s:r diretamente aplicadas ao$ problemas praticos, do
mesmo modo que nio podemos calcular o trajeto de um fo-
guete pela aplicaciio das leis da gravidade ou da atragho das
massas em vacuo. Para poder aplicar as leis naturais basicas
de qualquer campo, seja fisico, quimico ou biolégico, a casos
concretos da ciéncia aplicada, temos sempre que introduzir
restrices, tomando em consideracio os numerosos fatores que
ficam incontrolaveis ou pelo menos inseparaveis dos agentes
principais, devemos tomar em considera¢cio na sele¢clo justa-
mente as lels e regras da genética em populac¢des.

Evidentemente devemos distinguir claramente entre dois
problemas bem diferentes: qual o modo de reproducfo mais
preferivel: cruzamento livre ou autofecundacéo, e qual o mo-
do de proceder mais vantajoso: manter os descendentes de
todos os individuos juntos, isto ¢, o método massal, ou delxar
bem separados cs descendentes de todos os individuos, quer te-
nham sido autofecundados ou cruzadcs, isto é, método pedi-
gree. A resposta depende naturalmente da finalldade visada
em cada caso concreto.

Os dois problemas principais que temos de soludionar nos
trabalhos da genética aplicada sfo: a) elimina¢ho de tipos
indesejaveis e a obtencido de uma relativa pureza ou homo-
zigotia, problemas que podemos resumir com a questdo de
homogeneizacio e b) a obtengio de uma alta produtividade
que exige, em muitos de seus casos, um alto grau de hete-
rozigotla. Assim, em se tratando de tendéncias realmente an-
togdnicas e em dire¢des opostas, é claro que cs métodes a se-
guir devem ser bastante diferentes. -

2) Métodos de homogeneizacio..

Trataremos em primeiro lugar da HOMOGENEIZACAO,
considerando primeiramente a simples eliminagéo de gens re-
cessivos. Assim n#io haverd distin¢iio entre os\fiomozigotos do-
minantes e os heterozigotos. Na terminologia usada na parte
anterior trata-se evidentemente de casos onde RA = 1, Ra
inferior a um. Demonstramos que a eliminagfio de gens seré
muito lenta quando se tratar de reprodugéo cruzada, e muito
rapida quando aplicar-se a autofecunda¢fo. Como exemplo
escolnemos um caso em que Ra é igual a zero, onde podemos
determinar o numero de geragdes necessarias para que a fre-
quéncia do gen.a diminua do valor infcial para pm.
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Com a ajuda destas férmulas foram calculados os dados
que constam no Quadro 11. A vantagem da selegciio com auto-
fecundagfo € tio evidente, que parece desnecessaria qualquer
discussfio. Devemos, porém, lembrar que éstes resultados podem
ser obtidos, com certa probabilidade, apenas se nés traba-
lharmos com populagles bastante grandes, pois ao contrario,
sérias complicacles deverfio ser tomadas em consideracho. A
variagéio do acaso podera afetar de modo tanto vantajoso como
desvantajoso o processo da selegfio. e &ste efeito da variagho
do acaso chegando ao seu extremo, far4d cair a frequéncia de
um dos genodtipos até zero. Atingido o gen que queriamos
eliminar, o trabalho de selegho estd terminado imediatamente,
mas atingindo ao tontrario, os homozigotos que queremos con-
servar, a situagfio se inverte e temos que iniciar de novo uma
sSele¢fio, numa populacio composta de heterozigotos.

Se aplicarmos além da autofecundacfio obrigatdria, ainda
o método “pedigree”, o trabalho torna-se mais rapido, pois
agora poderemos j& nas primeiras geragbes observar direta-
mente quais as linhagens que nfo segregam mals, dando assim
por terminado o nosso trabalho de selegho.

Em segundo lugar estudaremos casos nos quais n#o esta-
mos interessados em eliminar determinados genétipos ou gens,
mas onde queremos atingir um alto grau de homozigotia.
Supomos, pars simplificar a discussfio que todos os genétipos,
homozigotos ou heterozigotos f8ssem igualmente vidveis e fér-
tels. Sabemos, das férmulas discutidas acima, que neste caso e
com reproducfio cruzada, permanecem na populagdo todos os
genétipos, tanto os homozigotos como os heterozigotos. Para
atingir a homozigotia, pois o cruzamento livre nfo é um pro-
cesso apropriado, devemos recorrer & autofecundacfio obriga-
toria, e surge entfio a pergunta: durante quantas geragles
devemos continuar com a autofecundacéo ?

Sabemos que a frequéncia de cada um dos homozigotos
AA como aa, serd na mesma geracio igual a v. 2m — 1) :
2m 4 1, mails a frequéncia inicial dos homozigotos, mas para
simplificar a situacfio suporemos que haveriam inicialmente
apenas individuos heterozigotos. Neste caso a frequéncia de
qualquer homozigoto AA ou aa, serd igual a (2m — 1) : 2m.

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

Podemos agora facilmente calcular, para a mesmsa gera-
¢éo, a frequéncia dos individuos completamente homozigotos,
ou heterozigotos para 1, 2, 3, ete., pares de fatores. Para
isso é suficiente calcular os térmos do binomio:
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) O Quadro 12 d4 as frequéncias dos individuos totalmente
homozigotos numa populagiio que era inicialmente heterozigo-
ta para 5,10,20 e 30 pares de fatores para a terceira, quarta,
quinta e sexta geragio de autofecundacfo. De acordo com
éste quadro parece-nos necessario, para atingir homozigotia
com bastante frequéncia, continuar as autofecunda¢des pelo me
nos durante seis geragdes.

Em muitos casos, porém, néo serid realmente necessério
atingir um grau téo alto de homozigotia.

Calculamos, entéo, para a segunda, terceira e sexta geracgGes
de autofecundacéio de popula¢des heterozigotoas para 30, 20, 10
e 5§ pares de fatores os térmos sucessivos do binémio, dado
acima, para conhscer as frequéncias de genétipos, heterozigo-
tos para nenhum, um, dois, etc., pares de fatores (Quadro 13).

Comecamos a discussfo com a terceira geracfio, e apli-
camos o limite de 59 de significAncia. Acumulamos as fre-
quéncias- dos genétipos sucessivamente, heterozigotos para ne-
nhum, um, dois, etc., pares de fatores, até que a sua soma
atinja ou ultrapasse justamente a valor de 0,95. Assim pode-
mos considerar como improvavel de se achar na populac¢éo
da 3.a geracgio um individuo heterozigoto para mais pares de
gens do que a tUltima classe incorporada na frequéncia acu-
mulada.

Podemos considerar como provavel que 959 dos indivi-
duos serfo heterozigotos para nenhum até 7 pares de fatores
nas descendéncias de heterozigotos para 30 pares de gens. A
heterozigotia atingiria entdo um maximo de um quarto dos
fatores envolvidos: Aproximadamente a mesma propor¢fo en-
contramos para as demalis. populagSes individuals heterozigo-
tas, para 5 até 10 pares de gens. Em muitos casos, de melhora-
mento podemos considerar tal grau de homoge,nelzagao como
satisfatoério, especialmente quando uma homozigotia excessiva
cavse uma perda demasiada de vigor.

-Quando queremos uma homozigotia quase absoluta deve-
mos continuar a autofecundacfo até a sexta geracho, pois
entio com uma probabilidade. inferior a 19 (ou apenas uma
vez - em cem) um individuo. serd4 heterozigoto para . um par
de fatores, em qualquer dos cinco tipos de popula¢Bes hete-
rozigotas que tomamos em consideracfo. -

A aplicacao de apenas dusas. autofecundagfes  d4, porém
um resultado muito pouco satisfatério, e nfio parece muito
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compensadora. Neste caso cérca de 9% incluem, todos gené-
tipos desde homozigotos até heterozigotos para mais do que
um ; sétimo e um oitavo dos pares de fatores mendeuanos, & 08
tipos mais homozigotos por sua vez sao bastante raros. .

Os dados-do Quadrop 13 mostram que 0 aumento da eficé-
cia da autofecundaclio da segunda para a terceira gera¢io &
Aaproximadamente -0 mesmo .dd que da terceira para a sexta
geracfo. '

.. Temos agora ainda de rqsolver qual o processo due serd
preferivel: o massal ou o pedigree. Evidentemente daremos
preferéncia ao ultimo. .

Umaea. populacho conjunta. de todos os mdlviduos néo. per-
mite tirar qualquer conclusfo sbbre o grau de homozigotia
atingido, e a selecio dos individuos dentro da populacéo para
a continuacio do trabalho de autofecundagéo ¢ bastante di-
ficil, por falta de um critério seguro. Dentro de uma popu-
lagho, composta do. conjunte dos descendentes dos individuos
autofecundados, os individuos mais fortes podem ser os mals
heterozigotos ou ao contririo,. homoz*gotos com maior resis-
téncia- contra o “inbreeding’”, gquando os individuos mals fra-
cos poderéo ser aquéles que, eom: pouca homozigotia, j& su-
cumbem ao “‘inbreeding”.

A comparacio entre o0s individuOS lrmaos das linhagens
pedigree nos permite distinguir entre as linhagens que ainda
tém uma segregacho mais forte e outras mais homozigotas.
Além disso, pod:mos dstinguir as linhagens que mals su-
.portam as autotecundagbes daquela.s que rapidamente se en-
fraquecem.

Um outro ponto importa.nte representa a questfo: quan-
tas linhagens pedigree devem ser éncaminhadas e continua-
das, e quantos individuos por geracfio deveriam ser estudados ?
A resposta serd naturalmente quanto mais, tanto melhor, mas
na pratica isso torna-se dificil pelas limitacSes de .espago,
da mfo de .obra e da assisténcia técnica. A questio da sub-
divisfo das linhagens inicials pode ser decidida com mais
seguran¢a. Mostramos que os individuos da terceira geracgfo
serfio provavelmente homozigotos para trés, quatro ou mais
pares de fatores, e assim terd pouca vantagem uma subdivi-
sho .de linhagens, a partir desta geracéo.

. .O numero de individuos nas primeiras geragbes deve ser
razodvelmente grande, para perinitir uma boda avaliacio quan-
_ titativa do tipo e da.intensidade da segregacfio. Podemos acei-
tar.um namero de cérca de 25 individuos mais ou menos como
vantajoso. A partr da terceira geratio o nimero pode Sser
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bastante reduzido, para 10 individuos ou até para. menos
ainda,, pois agora a selecio nfio seria muito rigorosa; devido
ao alto grau de “inbreeding” j& alcan¢ado, e da reducfio do
vigor por ela causada.

No caso especial de plantas normalmente reproduzidas por
autofecundagdo, pode ser as vezes interessante recorrermos
a0 processo massal. Por exemplo, depois de um cruzamento
em trigo, fumo ou feijdo, escolhemos apenas em cada gera-
¢do até a sexta um numero grande de individuos para a co-
lheita de sementes, semeando-as misturadas. Atingiremos assim
um alto grau de homozigotia sem obtermos uma popula¢éio ho-
mogénea, pois ela permanecer4 composta de um ndmero grande
de homozigotos de constituicdo genética diferente. Para obter
homogeneidade, devemos instalar finalmente o método pedigree,
e agora isolar as melhores linhagens.

Em conclusio podemos afirmar que tanto para a elimina-
¢io de gendétipos indesejiveis ou para a obtencio de um alto
grau de homozigotia, uma reproducéio cruzada é um método
completamente initil, e devemos sempre recorrer A autofecun-
dacio, ou quando isto niio for possivel ,como em plantas
diéicas ou em animais, devemos aplicar cruzamentos com a
maijor consanguinidade possivel.

Indicamos, sempre que possivel, o emprégo do método pe-
digree e mesmo quando preferimos em casos especiais, pro-
ceder com a autofecundacido em populacdes, devemos no final,
recorrer & separacéo de llnhagens, se quisermos alcang¢ar uma
homogeneidade completa.

3) Obtenqa.o da maior Heterosis.

O problema da heterosis representa na genética aplicada
uma das questdes 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 ¢ Jones (1918), pelos térmos
“inbreeding and outbreeding”. Este processo fol especialmente
desenvolvido para o milho, mas pode ser aplicado em muitas
outras espécies. Consiste essemcialmente no seguinte: primeira-
mente, na fase denominada ‘“inbreeding” procura-se obter um
alto grau de homogeneidade e homozigotia por autofecundacfes
continuadas em linhas pedigree. Depois serdo cruzadas duas ou
mais linhagens razoavelmente puras, escolhidas pelo seu alto
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valor de ‘“poder combinativo”, isto é, aquelas que dar&o-hi-
bridos muito vigorosos e produtivos.

4) Obtenciio da Heterozigosis (Heterosis).

Expliquei nos capitulos anteriores, que- a homozigosis &
indispensivel para a obtenc¢fo inicial de homogeneidade, mas
ela tras de outro lado consigo um grande inconveniente: a
perda de vigor. Todavia, o tnico processo viavel de se obter
homogeneidade € a autofecundacio, a qual por sua vez acar-
reta a homozigosis e a perda de vigor. Assim era necessirio
inventar um processo oposto que, sem perda da homogenei-
dade, introduzisse de novo um alto grau de heterozigotia. Foi
o grande mérito de Shull e de East terem idealizado, para um
caso especial e extremo, o melhoramento em milho, o método
mais indicado, que &€ o método de “inbreeding e outbreeding™
East e Jones (1918). '

A parte técnica do processo pode ser resumida da forma
seguinte:obtido, pelos processos de autofecundacio em linhas
pedigree durante pelo menos seis geragcdes um grau muito
alto de homogeneidade e homozigosis, escolhem-se as linhagens
que di0 o malor aumento de vigor possivel nos hfbridos.
Devido a alta homozigotia das linhagens, praticamente tddas
as plantas do F1 terdo constituigho quase idéntica, de
modo que o conjunto dos individuos F1 representa uma po-
pulacio tdo homogénea como as linhagens pais. Tanto por
.raz8es praticas, mormente a dificuldade de se obter um vo-
lume bastante grande de sementes hibridas do cruzamento de
duas linhagens relativamente fracas, como por razdes de na-
tureza genética, a extrema homogeneidade dos hibridos da
primeira geracio, emprnega-se frequentemente o cruzamento
repetido de trés ou guatro linhagens autofecundadas.

Do ponto de vista tedrico, éste método € perfeitamente
logico e estd de acdrdo com as normas da genética; &le néo é
o unico que permite alcangar ao mesmo tempo heterozigotia
e homogeneidade. Das regras dadas nos capitulos anteriores,
podemos derivar outro método que d4, com uma aproximagio
as vezes suficiente, o mesmo resultado, método éste que de-
nominei o processo das populages balangadas, e a0 qual ja
fiz refer&ncias num capitulo anterior.

Mostramos que tanto em populagdes com reproducgéo
cruzada e com valores de sobrevivéncia dos homozigotos in-
feriores a um, como também em populag¢des reproduzidas por
autofecundacdo com valores de sobrevivéncia para os homo-
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zigotos menores do que 0,5, existe uma tendéncia para os he-
terozigotos se tornarem cada’ vez mais preponderantes na po-
pulacio, sem que qualquer um dos homozigotos desaparecga.
Limitando-nos &s populag¢bes com cruzamento livre, vemos no
Quadro 2 que obteremos mais do que 509, de heterozigotos
quando os valores de R forem.iguais ou menores do que 0,6,
mals do que 609, de heterozigotos quando os valores de so-
brévivéncia forem menores do que 0,4, e mais do’ que 70%
quando a sobrevivencia for menor do que 0,2 para ambos os
homozigotos. R

A questéo surge, entéo se sera posslvel aproveitar estas
relagdes e obter material onde a sobrevivéncia, isto é, o vigor
vegefativo- e a fertilidade dos hibridos heterozigotos sejam
maiores do que a sobrevivéncia dos homozigotos. Na reali-
dade; tal sltua¢fio é facil de ser obtida em milho, por exem-
plo. Existem muitos tipos de milho, especialmente de milho
indigena que nunca foram submetidos a qualquer processo
intensivo de ‘“inbreeding” onde o pequeno grau de homozigo-
tia atingido na segunda autofecundacfo praticamente reduz
o vigor até perto de zero. Podemos, todavia, reduzir ainda’
‘artifieialmente a sobrevivéncia, pela eliminacéo total dos indi-
viduos mais fracos, semeando-se, por exemplo, varios gréos jun-
tos na mesma, cova e eliminando no desbaste as plantas fracas.

Assim existe a possibilidade teérica de obtermos populacdes
balangadas, que mantém, pela combinac¢fio do cruzamento
livre e da sobrévivéncia reduzida dos homozigotos, a sua com-
posicho genética, com uma predomindncia dos heterozigotos.
BEstas populacles sfo, evidentemente, um pouco inferiores do
‘que os hibridos simples ou mesmo duplos e triplos, pois nem
todos os individuos atingirfo o grau maximo de heterozigo-
tia; também a heterogeneidade serda mais acentuada do que nos
hibridos” miiltiplos. Mas estas desvantagens podem ser, na
pratica, cons'deradas como amplamente compensadas pela pos-
sibilidade, em muitos casos, da manutencéo automéatica destas
populacdes. . '

Popula¢des -balangadas existem no milho, como j4 men-
ciondmos, na maioria das variedades de milho indigena sul-
americano, como tambhém em algumas variedades comerciais
produzidas em Piracicaba.

Darei, em outra publicagio,. dedicada especialmente ao
melhoramento do milho, informac¢les mais destacadas, mas
quero frisar que éste método nfo se aplica sdmente a éste
cereal, mas de um modo geral é sempre aplicavel em espé-
cies de reprodug¢fio cruzada onde podemos escolher gens re-
duzindo o vigor e a fertilidade dos homozigotos.
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As populagdes com autofecundacfo obrigatéria, se mantém
num equilibrio final quando os valores de sobrevivéncia forem
menores que 0,5 para ambos os homozigotos. Quando éstes va-
lores R sfo menores do que 0,20, com eliminacido mista ou
vegetativa, os heterozigotos tornam-se o tipo mals frequente
do conjunto. Assim seria possifvel, mesmo ‘em plantas repro-
duzidas preferencialmente por autofecundacéo, esthbelecer
populacdes balangadas esstncialmente 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,
autofecundacio 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 hibridos implica simplesmente em um
cruzamento, sem qualquer tentativa ou mesmo possibilidade
teérica. de se obter uma populacfio estivel. Teremos que man-
ter as linhagens pedigree homozigotas e repetir continua-
damente os cruzamentos controlados. Obtemos déste modo, em
cada vez, nova heterozigotia e homogeneidade maxima, usando
hibridos simples, e heterozigotia muito grande, combinada
com menor homogeneidade no caso de hibridos maultiplos;
b) O processo das populagdes balancadas pode apenas ser
aplicado quando hé gens que, quando homozigotos, ddo uma
‘redugfio do vigor e da fertilidade. Combinando tals linhagens
e deixando-as em conjunto reproduzindo-se livremente por cru-
zamento, obteremos, em acérdo com os princfpios da gené-
tica em populacbes, dentro de poucas geracles, uma popu-
laglio estdvel, na qual predominam os heterozigotos.

E interessante notarmos gque mesmo em populacles repro-
duzidas por autofecundacfo, é possivel obter-se populac¢des
balancadas com uma alta frequéncia de heterozigotos, desde
que os indices de sobrevivéncia dos homozigotos sejam muito
pequenos.

VII — Algumas aplicacdes & teoria da evolucio.

Nas discussles sObre algumas aplica¢bes da teoria da ge-
nética em populacles & problemas do melhoramento, tomamos
como ponto de partida populag¢bes altamente heterozigotas e
heterogéneas. Quando queremos porém estudar problemas da
evolugclo e a sua relacdo & questdes da genética em popu-
lagdes, devemos tratar de uma situacfo inversa. O principal
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problema agora € a permanéncia de novos caracteres here-
ditarios que surgem -na populacfio, tendo uma frequéncia ini.
clal extremamente pequena. As observacgles, extremamente
numerosas, sObre mutacfes naturais ou artificlais, s6bre mu-
tagles génicas ou aberragbes citolégicas, demonstraram que
elas tém, quase sempre, uma sobrevivéncia menor que os tipos
originais.

Se nestes casos a sobrevivéncia dos heterozigotos for igual
ou ainda menor que a dos homozigotos originais, nfo pode
haver a menor divida que a eliminacio dos novos gens das
populacBes serf inevitdvel e isto tanto com reproducfo cru-
zada como com autofecundacfo. J& menciondmos éste proble-
ma em alguns dos capitulos anteriores, na discusséo dos di-
versos casos de combinag¢des de valores de sobrevivéncia, e
menciondmos nesta ocasiio que a taxa de mutacfio ou de
aberragfo citolégica ¢ em geral tho baixa que dificilmente
poderd compensar o efeito da baixa sobrevivéncia. A elimi-
nacfo pode se tornar muito lenta, mas o namero de indivi-
duos, carregando o0 novo cardcter hereditario permanecerd
sempre pequeno, até desaparecer por completo. Esta situacén
é evidentemente pouco satisfatéria para explicar como podem
ser acumulados novos cardcteres hereditdrios no curso da evo-
lugéo.

A situagfio porém muda, se pudermos supor que, apesar
da reducfio da sobrevivéncia dos novos homozigotos, houve um
aumento da sobrevivéncia dos heterozigotos além do nivel da
sobrevivéncia dos homozigotos originais.

Trataremos em primeiro lugar da situacdo em populagles
reproduzidas por cruzamento livre. Como foi demonstrado
acima o equilibrio final dos gens na populagdo é independente
das frequéncias iniciais e depende da proporcéo.

p(A) 1 -— Ra

q(a) 1—RA

Suporemos, como caso extremo, que a sobrevivéncia 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 0s novos homozigotos sejam completamente invia-
veis. Assim obteremos a seguinte frequéncia dos gens A e a
e dos gen6tipos AA e Aa no equilibrio final :
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p(A) 1 AA — 98,03%

= = 100:1 L

q(a) 1— 0,99 Aa = 1,96%

p(A) 1 AA = 90,91%
= - — 20 R | .

q(a) .1 —095 Aa = 9,099%

p(A) 1 AA = 83,509,
b = 10:1

q(a) 1 — 0,90 Aa — 16,669,

E muito interessante notarmos que nestes trés casos fica-
remos finalmente com 2 até cérca de 179 de individuos he-
terozigotos para a nova mutagho, e isto independente da taxa
de mutacio ser 1 em mil ou 1 em um milh&o. Experimental-
mente serd muito dificil provar diferencas to peguenas da
sobrevivéncia, representadas por valores entre 0,90 e 0,99.

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

Homoz.goto | Homozigoto| A:a | AA Aa

|
original | novo | | ]

R=09 | R=090 |
R=09 | R=080 |
R=09 | R=080 |

|
|
| 90,75% | 9,07% | 0,259

0:1
4:1 | 64,00% | 32,00% | 4,00%
2:1| 44,449, | 44,44% | 11,119,

2

O resultado do equilibrio final déste exemplo & talvez
ainda mais surpreendente do que no exemplo anterior. Agora,
a frequéncia do novo gen aumenta de tal modo até atingir,
independente da sua frequéncia inicial, sempre muito pequena,
uma fracio de um vigésimo até um térgo dos gens da popu-
lagfio!

A questio do tempo necessdrio para atingir @&ste equili-
brio também pode ser respondida num sentido muito favo-
ravel para a teoria de evolucfo. Mostramos que para uma So-
brevivéncia meédia serfio aproximadamente suficientes 10 ge-
ra¢les, entre o inicio e o equilibrio, sempre quando o gen mais
vidvel também tem a sobrevivéncia maior do Que o seu alele.
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Assim chegamos & concluséo que, para a evolugfo, é muito
favoravel um sistema no qual os heterozigotos para um novo
gen mutado sejam no min'mo ligeiramente mais vidveis do
que os homozigotos originais, e no qual os homozigotos ori-
ginais por sua vez sejam mais vidveis do que os homozigotos
novos. Nestas condigdes o0 novo gen tende a aumentar com
relativa rapidez a sua frequéncia até atingir a estabilidade.
Esta fase de estabilidade por sua vez d4 ampla ocasifio de
se iniciar outro mecanismo de evolugdo, que denominamos
“modifier shift” (Brieger, 1943). Durante &ste, pela selegfio de
modificadores, os novos homozigotos poderiam ultrapassar a
sobrevivéncia dos homozigotos originais. Acontecendo tal alte-
racho das sobrevivéncias, processa-se imediatamente nma ten-
déncia para atingir novo equilfbrio, na qual os novos homo-
zigotos tornam-se mais frequentes do que os originais, uma
vez que o mecanismo do “modifier shift” afeta apenas os
novos homozigotos e nfo os heterozigotos, poderemos até
postular que finalmente a sobrevivéncia dos primeiros serg
maior do que aquela e todos os demais genétipos, e isto fi-
nalmente causaria a eliminac¢fio completa do gen original,
como explicade nas formulas para o caso de um valor R ser
maior ou igual € outro menor do que um.

Devemos ainda lembrar que nfo é provavel que os va-
lores de sobrevivéncia sejam idénticos em tddas as localida-
des e condigles, e no seu trabalho recente ¢ muito importante
Wright e Dobzhansky comprovaram éste ponto. Assim parece
bem possfvel, que numa localidade ou numa determinada con-
dicdo ecolégica os valores de sobhrevivéncia para os homozi-
gotos e heterozigotos de um determinada mutacfo serfio tais
que se aumentard automaticamente a frequéncia da nova mu-
tacéo, quando em outros lugares e condi¢les, a mutacio seré
eliminada. Assim éste mecanismo dard uma base para uma
evolucfio divergente partindo de populaclies e mutagdes idén-
ticas, porém ocorrendo em localidades ou em condigBes eco-
l6gicas diferentes.

Passamos agora a discutir a situagfo em espécies, repra-
duzidas por autofecundacio. Pelo exposto num capitulo an-
terior sabemos que apenas quando tanto os homozigotos ori-
ginais como os novos tém uma sobrevivéncia menor do que 0,5,
encontraremos uma situacfio correspondente 4quels discuti-
da justamente para espécies com reprodugfio cruzada. Mas
uma sobrevivéncia t&o pequena dos homozigotos originais pa-
rece t4o pouco provavel, que podemos considerar o mecanismo
em discussdo como de pouca importéncia nas espécies auto-
fecundadas.
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Finalmente a pergunta, se hd mutacées conhecidas onde os
heterozigotos sejam mais vidveis que ambos homozigotos, pode
ser respondida afirmativamente, apesar do nimero de casos
ser ainda bem pequeno (veja citagdbes em Brieger, 1948). Mas
uma vez que uma pequena superioridade dos heterozigotos é
dificil de ser constatada, poderemos esperar que éste caso
néo seja realmente muito raro. Também pode se prever que
gens onde os heterozigotos sfio mais vidveis devem ser mais
raros em espécies reproduzidas por autofecundacio do que em
espécies com reproducéo cruzada, pois apenas nestes ultimos
a selecdo natural favorece tais gens. Porém nio entrarei aqui
em detalhe nesta discussfo, pois o assunto. serd4 tratado em
outra publicacéo espec1a11zada

Devemos ainda mencionar outra sxtuagio 4 qual ja fiz
referéncia acima. Ja expliquei o efeito, em espécies com
reproducdo cruzada, da reducdo do ntumero de individuos
nas populagdes que deve conduzir a wuma ' alteraclio pro-
funda no modo da reproducdo, que passard de um cruza-
mento livre para uma forma de reproducfo mista com au-
mento da autofecundaclo ou dos acasalamentos consangui-
neos. Com isso se dard naturalmente uma modifica¢cdo dos
sistemas de eliminacfo. Uma vez que em populagdes cruzadas
os gens serdo mantidos quando a sobrevivéncia de ambos ho-
mozigotos fér apenas menor do que um, quando para isso sera
necessario em populacfes autofecundadas uma sobrevivéncia
menor do que 0,5, poderemos esperar que em individuos rela-
tivamente isolados a eliminacédo contra os gens menos vidveis
torne-se mais intensiva. Assim chegamos a uma explica¢do ma-
tematica do antigo principio de Vavilov, que as espécies perdem
em riqueza de gens em regides geograficas mais afastadas,
seja do centro da origem, seja de regides de maior densi-
dade de distribui¢do.

N&o entraremos aqui em consideracdes mais detalhadas
apesar de nio haver divida que muitas questSes especiais da
evolucdo podem ser ainda explicadas por dedugdes sbbre a
genética em populagdes.

VIII — RESUMO

1) O equilibrio em populacdes, inicialmente compostas de
varios genétipos depende essencialmente de trés fatores: a
modalidade de reproducio e a relativa viabilidade e fertili-
dade dos genétipos, e as frequéncias iniciais.

2) Temos que distinguir a) reproducio por cruzamento
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livre quando qualquer individuo da populag¢do pode ser cru-
zado com qualquer outro; b) reproducio por autofecundacio,
quando cada individuo ¢é reproduzido por uma autofecun-
dacdo; c) finalmente a reproducio mista, isto é, os casos
intermediarios onde os individuos sdo em parte cruzados, em
parte autofecundados.

3) Populacdes heterozigotas para um par de gens e sem
selecio. Em populacdes com reproducio cruzada se estabelece
na primeira geracdo um eéquilibrio entre os trés genétipos,
segundo a chamada regra de Hardy- Weinberg.

AA Aa
Inicial ;- o +

aa

+ u = 1

Equilibrio 64 + %)t +2(u+ %)@,— + %) + (w + %)‘

P"z * 2. P -9 + q:

1
-

Em populac¢des com autofecundacdo o equilibrio serd atin-
gido quando estiverem presentes apenas os dois homozigotos,
e uma férmula é dada que permite calcular quantas geracses
s80 necessirias para atingir aproximadamente &ste resultado.

Frequéncia
Genotipo Inicial m® Geragdo Final

m

AA u . U+ :m;: v u + —12- v
2

Aa v -2?;; v —_—
m
2-1 1

aa w w4+ 2_m'3—1 v w 4+ -? v

Finalmente, em populacdes com reproducio mista, obte-
mos um equilfbrio com valores intermedidrios, conforme Qua-
dro 1.



Teoria da genética em populicSes 127

4) Os indices de sobrevivéncia. Para poder chegar a fér-
mulas matematicas simples, é necessiario introduzir indices de
sobrevivéncia para medir a viabilidade e fertilidade dos ho-
mozigotos, em relagdo & sobrevivéncia dos heterozigotos. De-
signamos a sobrevivéncia absoluta de cada um dos trés gené-
tipos com X, y e z, e teremos entio:

z[ad
¥ld
1 [Ad : Ry[ad

E evidente que os indices R poderdo ter qualquer valor
desde zero, quando haverid uma eliminagdo completa dos ho-
mozigotos, até infinito quando os heterozigotos serdo comple-
tamente eliminados. Os termos (1—K) de Haldane e (1—S)
ou W de Wright nfdo tém esta propriedade matemaética, po-
dendo variar apenas entre zero € um.

x[aa] : y [Ad
B4 ;1 [ag
Ra [24]

£ ainda necessario distinguir indices parciais, de acérdo
com a marcha da eliminacdo nas diferentes fases da onto-
genia dos individuos. Teremos que distinguir em primeiro lu-
gar entre a eliminacfo durante a fase vegetativa e a elimi-
nacio na fase reprodutiva. Estas duas componentes séo liga-
das pela relacfo matematica.

R = RV . RR

5) Populacdes com reproduciio cruzada e eliminacio. —
Consideracoes gerais. .

a) O equilibrio final, independente da frequéncia inicial
dos genes e dos gen6tipos para valores da sobrevivéncia dife-
rentes de um, é atingido quando os gens e 0s gen6tipos estéo
presentes nas proporgdes seguintes: (Quadro 2).
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P
» Qo 1 _'RA

A ¢-Ry - Ry
[Ad] = 2(1-Rq) (1-Ry)
bod  (-Ry® - Raa

b) Férmulas foram dadas que permitem calcular as fre-
quéncias dos genétipos em qualguer geracdo das populacdes.
Nao foi tentado obter formulas gerais, por processos de inte-
gracéo, pois trata-se de um processo descontinuo, com saltos
de uma e outra geracho, e de duracio curta.

6) Populacdes com reproducio cruzada e eliminacao.
Podemos distinguir os seguintes casos:
a) Heterosls — (Quadro 3 e Fig. 1).

Ry < 1; Ry <1 -

Inicial: Einal:
(A) 1-Ry _ _positivo
2(0) - C R,  Positive

Os dois gens e assim os trés genétipos zigéticos perma-
necem na populacdo. Quando as frequéncias iniciais forem
maiores do que as do equilibrio elas serdo diminuidas, e
guando forem menores, serdo aumentadas.

b) Gens recessivos letais ou semiletais. (Quadro 1 e Fig. 2).
Inicial: Final:
P(A) positivo

1 ) . . *
q(a) 1-Ra _ zero = /nfinito

!
pe
8

1
e
»
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O equilibrio sera atingido quando o gen, que causa a re-
ducdo da wabxlxda/de dos homozigotos for eliminado da po-
pulagdo. . = .

c) Gens pamlalmente dominantes semlletals. (Quadro 5e
Fig. 3).

R D1 ; 0Z R, <1

s, Equilibrio Equilibrio  ~
lnlclq/ . biologico matemodtico
p(A) poSitivo {-Rg - positivo
q (fl) Zero- 1-Ry, = hegotive

d) Genes incompativeis.

B D1 R D1, R DR,

E outh bdrio
biologico
plA) _p positive Equillbrio
q(a) zoro _ motemalico
positivo zero » 1-Rq _ negolivo.
negativo negalivo {-Ra negativo .

: Nestes dois casos devemos distinguir entre o significado
matematico e biolégico. A marcha da eliminagio nfo pode
chegar até o equilibrio matematico quando um dos gens al-
canca antes a frequéncia zero, isto e, desaparece.

Nos trés casos teremos sempre uma eliminacio relativa-
mente rapida de um dos gens ¢ com isso do homozigoto res-
Jectivo e dos heterozigotos.

e) Foram discutidos mais dois casos especiais: eliminagao
reprodutiva diferencial dos dois valores do sexo feminino e
masculino, € gens para competicio gametofitica. (Quadros
6 e7e Figs. 4 a 6).

7) Populacio com autofecundacio e selecio.

O equilibrio sera atingido quando o0s genétipos estiverem
presentes nas seguintes propor¢des: (Quadro-8)...
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= [2A]  (©5-Rq)- Ray
[A0]=4.05-Rq)-(0.5-Rs)
[aa]  (0.5-Ry)- Rav

Também foram dadés‘ férmulas que permitem calcular as
proporcdes genotipicas em cada geracio e a marcha geral da
eliminacéo dos genotipos.

8)Casos especiais. Podemos notar que o térmo (0,5—R)
nas férmulas para as populacdes autofecundadas ocupa mals
ou menos a mesma importincia do que o térmo (1-R) nas
féormulas para as populag¢des cruzadas.

a) Heterosis. (Quadro 9 e Fig. 7).

Quando RA e Ra tém valores entre 0 e 0,5 obtemos o
seguinte .resultado: . ,

No equilibrio ambos os gens estio presentes e os trés
heterozigotos sdo 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 equilibrio é atingido quando estéao
representados na populagdo apenas os homozigotos mais via-
veis e férteis. (Quadro 10).

9) Foram discutidos os efeitos de alteracdes dos valores
da sobrevivéncia (Fig. 9), do modo de reproducdo (Fig. 10) e
das frequéncias inicials dos gens (Fig. 8).

10) Algumas aplicacdes 2 genética aplicada..

Depois de uma discussio mais geral, dois problemas prin-
cipais foram tratados: a) A homogeneizacio: Ficou demons-
trado que a reproducdo por cruzamento livre representa um
mecanismo muito ineficiente, e que se deve empregar sempre
ou a autofecunda¢do ou-pelo menos uma reproducdo mista
com a maior frequéncia possivel de acasalamentos consan-
guineos. Férmulas e dados (Quadro 11 e 12), permitem a de-
terminac¢do do numero de gerac¢des necessirias para obter um
grau razoavel de homozigotia.

b) Heterosis. Existem dois processos, para a obtencao de
um alto grau de heterozigotia e com isso de heterosis:
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a) O método classico do “inbreeding and outbreeding”.

b) O método novo das populagdes balancadas, baseado
na combinaghio de gens que quando homozigotos d&o uma
menor sobrevivéncia do que quando heterozigotos.

11) Algumas consideracdes sébre a teoria de evolucio:

a) Heterosis. Os gens com efeito “heter6tico”, isto &, nos
casos onde os heterozigotos sio mais vidveis e férteis, do que
os homozigotos, oferecem um mecanismo especial de evolucgéo,
pois nestes casos a frequéncia dos gens, apesar de seu efeito
negativo na fase homozigota, tem a sua frequéncia aumen-
tada até que seja atingido o valor do equilibrio.

b) Gens letais e semiletais recessivos. Foi demonstrado que
éstes gens devem ser eliminados automéaticamente das po-
pulagles. Porém, ao contrario do esperado, n&o sfo raros por
exemplo em milho e em Drosophila, gens que até hoje foram
classificados nesta categoria. Assim, um estudo detalhado tor-
na-se necessério para resolver se os heterozigotos em muitos
déstes casos néo serfio de malor sobrevivéncia do que ambos
os homozigotos, isto é, que se trata realmente de genes hete-
réticos.

c) Gens semiletais parcialmente dominantes. Bstes gens
serfio sempre eliminados nas populagdes, e de fato &les sfo
encontrados apenas raramente.

d) Gens incompativeis. Sio também geralmente elimina-
dos das populacles. Apenas em casos especiais éles podem
ter importéncia na evolucfio, representando um mecanismo de
isolamento.

IX — ABSTRACT

1) The equilibrium in populations, initially composed of
various genptypes depends essentially from the mode: of re-
production the relative viability and fertility of the compe-
ting genotypes, and the fnitial 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 mtercrosslng nor
an absolute selfing.

3) Populations, heterozygous for one pair of genes and
without selection.
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a) In:cross fertilized populations equilibrium is reached
in acordance with the Hardy-Weinberg rule, in the first
generation:

AA ' - Aa - aa
lnicial; TREEE T v +

"
-l

Eqmlubmo (u *-—) +2 u+-2-)6”+-) (uH.Z)
P:.~+.‘,2Poqo qo = 1

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: '

' Frequéncia

m° Geragdo - Final

CAA | u+§n§-}v 1 u+—'2—v
2

Aa WV —

aa | welZtv | we v

¢) In populations with mixed reproduction,- the equili-
brium depends upon the relative frequencies of crossing and
selfing, and the final values for some casss are given in
‘Quadro 1.

'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-
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notypes AA, Aa and aa, by X, ¥ and Zz. we may give the follo-
wing mathematical definition:
z [aa]

| "‘B\A] y [Ao]
‘3’ RA : 1 [ad %[o.o]
= R‘[AA] : A M : ARo[qu

Thus the value of R can have any value bebtween 2zero,
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-
‘natory 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

.o
LX)

5) Populations with random mating and selection..

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

{-R
Po - o

Qo i —RA

[aa] (1-Re)_* Ray
[Ad = 20-Rqa) U-Rya)
fod  U-Ry)’ - Rap
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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).
Ry < 1; Ry <1

Inicial: Final! -

- ositivo
p(A) 1-Re _ P22
(@ —> 1- R, pos:{:vo

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

R‘.=1 - 0< Rg(f

’
lnicial; Final:
PA) {~Ra positivo o
Q(a) - 1-ﬁ: = “Zero = infinito

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

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

R O1; 0 R <

. ilidrio Equilibrio
Inicial: i?: ;o'gico matemadtico ’
i > -Rg sitivo
p(A) poSitivo 1-R L posi

— . - esoTive
qla) . ‘ zero 4-R, negotivo
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d) Incompatible Genes.

Bo>1; R >1, By DRq

Equilibrio

biologico
p(A) positivo Equillbrio
q{a) zero matematico

gitivo _ _ zero » 1-Rg negativo.
negativo negativo {-Ra * ‘negativo

In these two cases we have to distinguish between the
blological 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 T e Fig. 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).

7

(aA] (0,5:Ry)- Ray
[Aa] = 4.05-R0)- (0.5-Re)
[aa)  (0,5-Rp). Ray
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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 anc
(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 homozygotzs 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 het°rozygotes have disa.ppea-
red.

9) The result of variations in the initial gene frequencies
(Fig. 8), of sudden changes in survival values (Fig. 9) and of
the mode of reproductﬁon (Flg 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
detall:

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 sclfing or some system of consanguineous
matings should always be applied. These tables may also serve
to obtain estimates as to the number of inbred gencrations
necessary to obtain certain levels of homozygosis.
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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 evoluti_onary mechanismes.

a)The importance of heterutic 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.

¢) 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 litlle is known howewer
with respect of them.
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' QUADRO 1

.Combinagcio de Cruzamento livre e Autofecundacio

Proporcéo

i oo |
| Geragio | AA | Aa | aa

Cruzamento { Autofe- |- | .. ] |

livre { cundacéo | | | ]
10 | - | 1 | 2500 | 50,00 | 25,00
09 | 01 | 3 | 26,32 | 47,37 | 26,32
07 | 03 | 5 | 29,41 | 41,18 | 2941
05 | 05 | 8 | 3333 | 3333 | 33,33
03 | 07 | 10 | 3846 | 23,08 | 3846
0,1 | 09 | 13 | 4545 | 9,09 | 4545
— | 10 | inf. | 5000 | — | 50,00
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QUADRO 3

Resultado da eliminacio diferencial de homozigotos em populacées com reproduciio cruzada

& Elimina¢do Reprodutiva

|
Geracéo | Eliminag¢do Mixta Eliminagdo Vegetativa
\
AA Aa as | AA Aa aa AA Aa aa
Sobrevivéncia :
Total RA=0,10 Ra=0,05
Reprodutiva RA=0,10 Ra=005 | RA=033 Ra—=025 RA =1,00 Ra =1,00
Vegetativa RA—=100 Ra=100 | Ra=0,30 Ra=0,20 RA =0,10 Ra —=10,05
1 25,00 50,00 25,00 12,00 80,00 8,00 4,65 93,02 2,33
2 26,18 49,97 23,85 12,55 79,83 7,62 487 9291 2,22
3 26,34 49,97 23,69 12,62 79,81 7,57 4,90 92,90 2,20
4 26,37 49,96 23,67 12,64 79,80 7,56 4,90 92,90 2,20
|
Equilibrio 26,37 49,96 23,67 12,64 179,80 756 | 490 9290 2,20
Sobrevivéncia :
Total RA =0,20 Ra=0,10
Reprodutiva RA=020 Ra=0,10 | RA=050 Ra=033 | RA—=100 Ra=1,00
Vegetativa ! RA=100 Ra—100 | RA—040 Ra—=030 | RA=020 Ra=0,10
[ !
1 25,00 50,00 25,00 | 14,81 74,07 1L11 | 8,70 86,96 4,34
2 27,23 49,90 22,87 16,10 73,76 10,14 | 9,45 86,58 3,97
3 27,81 49,85 22,34 16,44 173,66 9,90 | 9,65 86,48 3,87
4 27,97 49,83 2220 | 16,53 73,63 9,84 | 9,70 86,44 3,86
5 28,01 4983 22,16 | 16,55 173,62 932 | 9,72 86,44 3,84
| | |
Equilibrio | 28,02 49,83 22,15 | 16,56 73,62 9,82 | 9,72 86,44 3,84
Sobrevivéncia : ’
Total | , RA—040 Ra=—020
|
Reprodutiva RA =040 Ra =0,20 RA =067 Ra=050 | RA=100 Ra=1,00
Vegetativa RA —=1,00 Ra =1,00 RA=060 Ra—=040 | RA=040 Ra=0,20
|
1 25,00 50,00 25,00 20,00 66,67 13,33 | 1538 76,92 7,69
2 28,99 49,70 21,30 23,00 65,73 11,27 | 17,69 75,81 6,50
3 30,91 49,37 19,71 2447 6513 1040 | 1883 7517 6,00
4 31,82 - 49,17 19,01 25,17 64,81 10,02 | 19,37 74,84 5,79
5 32,26 49,08 18,67 25,50 64,66 9,84 | 19,64 74,68 5,68
6 32,46 49,03 18,51 25,66 64,59 975 | 19,776 74,61 5,63
7 32,56 49,00 18,44 25,74 64,54 972 | 19,82 74,57 5,61
8 32,61 48,99 1840 25,77 64,53 969 | 19,85 74,55 5,60
9 32,63 48,99 18,38 25,79 64,53 968 | 19,86 74,55 5,60
10 32,64 48,99 18,38 25,79 64,52 9,68 | 19,87 74,54 5,59
|
Equilibrio 32,65 4898 18,37 25,80 64,52 9,68 | 19,88 74,54 5,59
Sobrevivéncia : T T
Total RA —=10,60 Ra —0,40
Reprodutiva RA—=060 Ra=040 | RA—=0,7 Ra=0,67 RA =100 Ra=100
Vegetativa RA—=100 Ra—=100 | RA=1080 Ra=0,60 RA — 0,60 Ra— 0,4L
1 25,00 50,00 25,00 23,53 58,82 17,65 20,00 66,67 13,33
2 28,44 49,78 21,78 26,58 58,15 1527 22,59 65,88 11,53
3 3484 49,39 19,77 28,71 5748 1381 24,41 66,16 10,44
4 32,47 49,02 18,51 30,17 56,94 12,89 25,67 64,59 9,74
5 33,59 48,713 17,67 31,17 56,53 12,30 26,54 64,16 9,30
6 34,36 48,52 17,12 31,86 56,23 11,91 27,13 63,85 9,02
7 34,88 48,36 16,76 32,32 56,02 11,66 27,54 63,64 8,82
8 35,23 48,25 16,52 32,64 5588 11,48 27,82 63,49 8,69
9 3548 48,17 16,35 32,86 55,778 11,36 22,01 63,39 8,60
10 35,64 48,12 16,24 33,01 5571 11,28 28,14 63,31 8,55
|
Equilibrio 36,00 48,00 16,00 33,33 5556 1111 | 2842 63,16 842
Sobrevivéncia :
Total RA =0,80 Ra=0,60
Reprodutiva RA=10,80 Ra—=0,60 RA = 0,89 Ra —=0,75 RA =100 Ra=1,00
Vegetativa RA =1,00 Ra —1,00 RA =090 Ra—=10,80 RA =080 Ra=—0,60
l
1 25,00 50,00 25,00 24,32 54,06 21,62 23,53 58,82 17,65
2 28,03 49,83 22,15 27,19 53,71 19,10 26,21 5825 1554
3 30,62 49,43 19,95 29,65 53,18 17,17 28,53 57,56 13,91
4 32,83 48,93 18,24 31,75 52,57 15,68 30,49 56,80 12,71
5 34,68 48,42 16,90 33,51 51,98 1451 32,15 56,10 1175
6 36,24 4792 1584 34,99 5141 13,60 33,55 5545 11,00
7 37,564 4746 15,00 36,23 50,90 12,87 34,72 54,87 10,41
8 38,65 47,04 14,31 37,29 50,43 12,27 35,73 54,35 9,92
9 39,56 46,63 13,81 38,17 49,99 1184 36,59 53,85 9,56
10 40,21 46,47 13,32 38,78 49,80 1142 37,13 53,64 9,23
Equilibrio 44,44 4444 11,11 4286 47,62 9,52 41,03 51,26 7,69




QUADRO 4

Efeito da eliminacio de um dos homozigotos em populagies com reprodugio cruzada

[
Geracho Eliminag¢éo Reprodutiva 1 £liminacéo Mixta ‘ Eliminagéo Vegetativa
' AA As, aa l AA Aa aa | AA Aa aa
Sobrevivéncia :
Total RA=100 Ra—=0
Reprodutiva RA—=100 Ra—0 | RA=100 Ra—=0 ‘ RA =100 Ra=—1,00
Vegetativa RA—=—100 Ra=—100 | RA=100 Ra=—0,50 RA—100 Ra—=0
1 25,00 50,00 25,00 28,57 5T,14 14,29 33,33 66,67 —_
2 44,44 44,44 1111 47,06 47,06 5,88 50,00 50,00 —
3 56,26 37,50 6,25 58,06 38,71 3,23 60,00 40,00 —
4 64,00 32,00 4,00 65,31 32,65 2,04 66,67 33,33 —
5 69,44 27,78 2,78 70,42 28,16 1,41 71,43 18,57 —
6 73,47 2449 2,04 74,23 24,74 1,03 75,00 25,00 —
7 76,56 21,88 1,56 17T 22,04 0,79 7,18 22,22 —
8 79,01 19,75 1,23 79,50 19,88 0,62 80,00 20,00 —
9 81,00 18,00 1,00 81,41 18,09 0,50 81,82 18,18 —
10 82,64 16,53 0,83 82,99 16,60 0,41 83,33 16,67 —
Equilibrio 100,00 — — _ — — | — — —
Sobrevivéncia :
Total RA =100 Ra—0,20
Reprodutiva RA =1,00 Ra —=0,20 RA =100 Ra —0,50 RA =100 Ra=1,00
Vegetativa RA — 1,00 RRa. — 1,00 RA =100 Ra—0,40 RA =1,00 Ra=0,20
1 25,00 50,00 25,00 29,41 58,82 11,77 31,25 62,50 6,25
2 30,06 46,88 14,06 42,66 51,20 6,14, 44,01 52,81 3,17
3 49,59 41,66 8,75 52,29 44,01 3,70 53,30 44,86 1,84
4 57,34 36,77 5,89 59,44 38,12 2,44 60,17 38,59 1,24
5 63,15 32,63 4,22 64,79 33,48 1,713 65,36 33,77 0,87
6 67,64 29,21 3,15 68,94 2977 1,28 69,39 29,97 0,64
7 71,19 26,37 2,44 72,25 26,76 0,99 72,61 26,89 0,50
8 74,05 24,00 1,95 74,93 24,28 0,79 75,22 24,38 0,40
9 76,41 22,01 1,58 77,14 22,22 0,64 77,39 22,29 0,32
10 78,38 20,30 1,31 79,01 20,46 0,53 79,22 20,52 0,26
Equilfbrio 100,00 —_ —_ —_ —_ T e — —_ —
Sobrevivéncia :
Total : RA =1,00 Ra —0,50
Reprodutiva RA =~ 1,00 Ra —0,50 RA =1,00 Ra =—1,00 RA =100 Ra=1,00
Vegetativa RA =1,00 Ra =1,00 RA —1,60 RRa —0,70 RA =100 Ra—=—0,50
1 25,00 50,00 25,00 27,03 54,05 18,92 28,57 57,14 19,29
2 32,66 48,98 18,37 34,55 51,84 13,61 35,95 53,93 10,11
3 39,59 46,66 13,75 41,29 48,67 10,04 42,51 50,10 7,38
4 45,66 43,83 10,52 47,14 45,26 7,60 48,18 46,26 5,55
5 50,86 40,91 8,23 52,15 41,95 5,90 53,04 42,67 4,29
6 55,31 38,12 6,57 56,42 38,89 469 | 57,19 39,41 3,40
ki 59,13 35,53 5,34 60,09 36,11 380 | 6075 36,50 2,74
8 62,42 33,17 4,41 63,26 33,61 3,13 | 63,83 33,92 2,25
9 65,27 31,04 3,69 66,00 31,39 2,61 66,50 31,62 1,88
10 67,75 29,12 3,13 68,39 29,40 2,21 68,83 29,58 1,59
Equilfbrio 100,00 —_ —_ — — — — — —
Sobrevivéncia :
Total RA =100 Ra=—0,80
Reprodutiva RA =100 Ra—0,80 RA =100 Ra—0,89 RA=1,00 Ra—1,00
Vegetativa RA =100 Ra—1,00 RA =100 Ra —0,90 RA =1,000 Ra—0,80
1 25,00 50,00 25,00 25,64 5128 23,08 26,32 52,63 21,05
2 27,70 49,86 22,43 28,34 51,01 2085 29,00 5221 18,79
3 30,36 4948 20,186 30,98 50,50 18,52 31,64 51,56 16,80
4 32,96 48,91 18,13 33,57 49,81 16,62 3420 50,75  15.0F
5 3549 48,18 15,33 36,08 4898 14,94 36,69 49,81 13,50
6 37,92 47,32 14,75 38,49 48,03 13,43 39,08 48,76 12.16
7 40,27 46,38 13,34 40,82 47,01 12.17 41,38 417,66 10,96
8 42,50 45,39 12,11 43,02 45,95 11,03 43,56 46,50 9,94
9 4464 4435 11,01 45,14 44,84 10,02 45,65 45,35 3,00
10 46,66 43,30 10,04 47,13 43,74 9,13 47,62 . 44,19 3,19
- Equilibrio 100,00 — — — — — — — -
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Anais da E. S. A.

“Luiz de Queiroz”

QUADRO 6

Efelto da eliminacio reprodutiva, diferenfe nos dois sexos
de um dos homozigotos

Geragao AA Aa ~aa
' | 8 Q=050 S3=0
1 25,00 50,00 25,00
2 38,10 47,62 14,28
3 48,15 42,59 9,26
4 55,73 37,89 6,38
5 61,52 33,85 4,63
6 66,06 30,45 3,49
7 69,68 217,59 2,72
8 72,63 25,19 2,18
9 } 75,07 23,15 1,78
10 | 71,12 22,40 1,48
SQ =100 S3 =0
1 25,00 50,00 25,00
2 33,33 50,00 16,67
3 40,83 46,67 12,50
4 47,06 43,39 9,55
5 52,26 40,24 7,50
6 56,64 37,36 6,00
7 60,35 34,75 4,90
8 63,52 32,41 4,07
9 66,26 - 30,32 3,42
10 68,64 28,44 2,92
{' 8 Q=100 S 3 =020
1 25,00 50,00 25,00
2 31,25 50,00 18,75
3 37,22 47,98 14,80
4 42,50 45,64 11,86
5 47,14 43,21 9,65
S @ =100 S3 =050
1 25,00 50,00 25,00
2 28,57 50,00 21,43
3 32,14 49,29 18,57
4 35,54 48,29 16,17
5 38,76 47,10 14,13
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QUADRO 17

Eliminac&o gonoffisica (gametofitica)

| Eliminagfio em um

| Eimsiniacédo em ambos

Geracdo | dos sexos | . oS sexos
| AA Aa aa | AA  Aa aa
| Ra — 0,20 | Ra = 0,20
1 t 41,67 50,00 833 | 6944 27,78 2,78
2 60,61 36,36 3,03 92,46 7,40 2,78
3 75,50 23,49 1,61 98,41 1,57 0,01
4 81,84 17,63 0,53 99,68 0,32 —_
5 88,82 10,99 0,19 99,94 0,06 —
6 93,20 6,74 0,07
7 - 95,88 . - 4,09 0,02
8 197,52 2,48 —
9 98,50 1,50 —
10 99,10 0,90 —
" Ra —= 0,50 Ra = 0,50
1 33, 33 50,00 16,67 40,00 40,00 20,00
2 42,98 46,06 10,96 61,54 30,77 1,69
3 52,49 40,55 6,96 78,056 1951 2;44
4 61,30‘ - 34,41 4,29 88,28 11,03 0,69
5 69,04 28,36 2,59 93,94 5,87 0,18
6 75,61 22,85 1,54 96,92 3,03 0,05
7 |- 81,01 18,10 0,89 98,44 1,54 0,01
8 | 85,34 14,14 0,52 99,22 0,78 —
9 | 89,09 10,63 0,28 99,61 0,39 —
10 | 91,69 8,15 0,16 | 99,80 0,20 —_—
| - Ra = 0,80 B Ra = 0,80
1 {2718 50,00 22,22 | 30,86 49,38 19,75
2 | 30,776 49,54 19,60 37,18 47,59 15,23
3 | 3385 48,79 17,37 | 43,74 44,79 1147
4 | 3700 47,77 1523 | 50,33 41,23 8,44
5 | 40,22 46,50 1328 | 5673 37,18 6,09
6 | 4346 4502 1152 | 6280 32,93 4,27
7 | 46,70 43,36 9,94 68,36 28,67 2,97
8 | 49,91 41,54 8,54 73,35 24,61 2,04
9 | 53,08 39,62 730 | 71,75 2087 1,38
10 | 56,17 3761 622 | 8156 11,51 0,93
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QUADRO 9

Resultado da eliminagiio diferencial dos dois homozigotos em populages com autofecundacio

l

|
Geragho | Eliminagio Reprodutiva | Eliminac¢fio Mixta Eliminac¢éo Vegetativa

| AA Aa aa | AA Aa a8 | AA Aa aa
Sobrevivéncia :
Total RA = 0,20 Ra = 0,10 |
Reprodutiva RA = 0,20 Ra = 0,10 | RA = 0,50 Ra =—0,33 | RA=1,00 Ra = 1,00
Vegetativa RA =1,00 Ra =1,00 | RA —=0,40 Ra = 0,30 | RA = 0,20 Ra = 0,10
1 25,00 50,00 25,00 1481 74,07 11,11 8,69 86,96 4,35
2 30,43 43,48 26,09 19,18 68,49 12.33 11,67 83,33 5,00
3 32,50 41,67 25,83 20,69 66,31 13,00 12,81 82,10 5,09
4 33,33 41,05 25,62 21,48 66,14 12,38 13,26 81,65 5,09
5 33,67 40,82 25,51 21,75 6590 12,35 1344 8147 5,09
6 33,81 40,74 2546 21,85 65,81 12,34 13,51 8140 5,09
7 33,86 40,70 2544 21,89 65,718 12,33 13,54 8137 5,09
8 33,88 40,69 2543 21,91 6576 12,33 13,55 81,36 5,09
Equilfbrio 33,90 40,68 2542 21,91 6575 12,33 13,56 81,36 5,08
Sobrevivéncia :
Total RA = 0,40 Ra = 0,20 |
Reprodutiva, RA = 0,40 Ra, = 0,20 | RA = 0,67 Ra = 0,50 | RA = 1,00 Ra = 1,00
Vegetativa RA =1,00 Ra =100 | RA=10,60 Ra =040 | RA —=10,40 Ra = 0,20
1 25,00 50,00 25,00 20,00 66,67 13,33 15,38 76,92 7,69
2 34,62 3846 26,92 29,67 5495 15,38 24,00 66,67 9,33
3 40,67 33,33 26,00 35,81 4892 15,27 29,68 60,83 9,49
4 4489 3041 24,70 40,07 4524 14,69 . 33,68 57,05 9,27
5 47,9¢ 28,53 23,53 43,13 42,76 14,11 36,59 54,43 8,89
6 50,20 27,21 22,59 45,39 41,00 13,61 38,75 52,53 8,72
1 51,89 26,26 21,85 49,10 38,19 1271 40,39 51,11 8,50
8 53,17 25,55 21,28 48,36 38,74 12,90 41,64 50,03 8,33
9 54,14 25,02 20,84 | 49,3¢ 38,00 12,66 42,60 49,20 8,20
10 54,90 24,60 20,50 50,11 37,42 1247 43,35 48,57 8,09
Equilibrio 57,69 23,08 19,23 52,95 3531 11,77 * 46,15 46,16 7,69
Sobrevivéncia :
Total : RA = 0,60 Ra = 0,40
Reprodutiva RA = 0,60 Ra =040 | RA=0,75 Ra = 0,67 | RA = 1,00 Ra = 1,00
Vegetativa | RA=1,00 Ra —1,00 | RA—=10,80 Ra = 0,60 | RA = 0,60 Ra = 0,40
1
1 25,00 50,00 25,00 23,63 58,82 17,65 20,00 66,67 13,33
2 33,67 33,33 30,00 36,36 41,32 22,31 32,68 49,50 17,82
3 45,05 24,75 30,20 45,67 31,37 22,96 42,33 38,76 18,91
4 52,02 19,38 28,60 53,24 24,80 2196 650,31 31,24 1845
5 58,12 1562 26,26 59,72 20,06 20,23 57,16 25,61 17,22
6 63,58 12,80 23,62 65,35 1645 18,20 63,16 21,20 15,64
7 68,46 10,60 20,94 70,27 13,60 16,12 68,39 17,656 13,95
8 72,81 883 18,36 74,59 1130 12,11 72,98 14,75 12,27
9 76,67 7,37 15,96 78,35 9,42 12,23 76,98 12,3¢ 10,68
10 . 80,05 6,17 13,78 81,62 786 10,52 8045 10,33 9,22
i t
Equilibrio 100,00 — —_ | 100,00 — — | 100,00 —_ -_—
Sobrevivéncia :
‘Total RA = 0,30 Ra = 0,60
Reprodutiva RA = 0,80 Ra — 0,60 I RA — 0,89 Ra —=0,75 | RA = 1,00 Ra = 1,00
Vegetativa RA =1,00 Ra=1,00 | RA—=10,90 Ra — 0,80 | RA = 0,80 Ra = 0,60
I
1 2500 50,00 2500 | 24,32 54,05 21,62 ] 23,53 58,82 17,64
2 38,24 2941 3235 3836 3287 2885 | 3852 37,04 2444
3 18,52 4778 33,70 48,60 20,93 30,47 | 49,66 24,06 26,28
4 65,68 12,03 32,29 56,96 13,68 29,36 58,65 1584 2551
5 62,61 792 29,47 64,15 9,02 26,84 66,17 10,46 23,36
6 68,79 5,23 25,98 70,41 595 23,64 72,55 6,90 20,55
7 74,28 345 22,27 75,86 3,91 20,22 77,95 4,52 17,52
8 79,08 2,26 18,66 80,54 256 1690 | 82,46 2,95 14,59
9 83,20 140 1531 84,50 166 1384 ! 86,18 1,81 1191
10 86,66 0,95 1238 87,71 1,07 11,15 ' 89,21 1,23 9,56
Equilfbrio 10000 — — 10000 — — ! 100,00 — -




QUADRO 10

Efeito da eliminagio de um dos homozigotos em populacdes com autofecundacfio

Eliminagéo Reprodutiva

Eliminac¢fo Mixta

| Eliminag¢éo Vegetativa

QGeragélio
AA Aa aa AA Aa aa AA Aa, aa
Sobrevivéncia :
Total RA=100 Ra=000
Reprodutiva RA=100 Ra=—0,00 | RA=100 Ra—=000|RA=100 Ra=100
Vegetativa RA=100 Ra=100| RA=100 Ra=050| RA=100 Ra=0,00
- | t |
1 25,00 50,00 25,00 | — — — 33,33 66,67 —
2 50,00 33,33 16,67 | — — — 60,00 40,00 —
3 70,00 20,00 10,00 | —_ —_ — 77,78 22,22, —
4 83,33 11,11 5,56 _— —_ — 88,24 11,76 —_
5 91,18 5,88 94 | — — — 93,94 606 —
6 95,45 3,03 1,52 _— . — 96,92 3,08 o
7 97,69 1564 0,77 — — — 9845 155 —
-8 9884 0,78 0,38 — — — 9922 0,78 —
9 99,42 0,39 0,19 | — — — 99,80 0,20 —_
10 99,70 0,20 0,10 | — — — 99,80 0,20 —
Equilibrio 100,00 — — I — — — 100,00 —_ —
Sobrevivéncia :
Total | RA=100 Ra=—020
Reprodutiva RA=100 Ra=020| RA=100 Ra=050!RA=100 Ra=100
Vegetativa RA =1,00 Ra =100 | RA =1,00 Ra — 0,40 | RA =1,00 Ra =0,20
I
1 25,00 50,00 25,00 29,41 58,82 11,77 3125 62,50 6,25
2 46,88 31,25 21,88 53,96 3597 10,07 56,82 37,88 5,30
3 66,29 18,94 14,77 72,73 20,78 6,48 75,17 2148 3,35
4 80,5¢ 10,74 8,72 84,99 11,33 3,68 86,58 11,54 1,88
5 89,47 5,77 4,76 92,10 5,94 1,96 93,01 6,00 0,99
6 94,51 300 249 95,9¢ 3,05 1,01 96,43 3,06 051
7 97,20 1,53 1,27 979¢ 154 052 98,20 155 0,25
8 98,58 0,777 0,65 98,97 0,78 0,25 99,09 0,78 0,13
9 99,29 0,39 0,32 99,48 0,39 0,13 99,55 0,40 0,06
10 99,63 020 0,17 99,74 0,20 0,06 99,77 0,20 0,03
j
Equilfbrio 100,00 - _ 100,00 b — | 100,00 —_ —
Sobrevivéncia :
RA =1,00 Ra = 0,50
Reprodutiva RA=100 Ra=050| RA=100 Ra=100| RA=100 Ra—100
Vegetativa, RA=100 Ra=100|RA=100 Ra—0,70}RA=100 Ra—050
)
1 25,00 50,00 25,00 27,03 54,05 18,92 | 28,57 57,14 14,29
2 42,86 28,57 28,57 46,88 3125 2187 | 50,00 3333 16,67
3 58,33 16,67 25,00 63,06 18,02 1892 | 66,67 1905 1428
4 71,43 9,562 19,05 75,776 10,10 14,14 | 78,95 10,53 10,53
5 81,57 526 13,16 84,93 548 959 | 8732 563 1705
6 88,73 2,82 8,45 91,04 2,89 607 | 92,65 2,94 4,41
K 93,38 1,47 5,15 94,85 1,49 366 | 9585 1,51 2,64
8 96,23 0,75 3,02 97,11 0,76 2,13 | 97,70 0,77 1,53
9 97,89 0,38 1,72 98,40 0,39 1,21 | 98,74 0,39 0,87
10 98,83 0,20 0,97 99,12 0,20 0,68 99,31 0,20 0,49
Equilibrio 100,00 — — 100,00 — s | 100,00 — —
Sobrevivéncia :
Total RA =100 Ra = 0,80 |
Reprodutiva RA =1,00 Ra = 0,80 | RA —=1,00 Ra =10,89 | RA =1,00 Ra = 1,00
Vegetativa RA = 1,00 Ra = 1,00 | RA = 1,00 Ra =10,90 | RA =1,00 Ra = 0,80
1 25,00 50,00 25,00 2564 51,28 2308 | 2632 5263 21,05
2 39,47 26,32 34,21 40,87 2725 31,88 42,37 28,25 29,38
3 49,44 14,12 36,44 51,30 14,66 34,04 53,32 1523 3145
4 57,13 762 35,25 59,22 790 32,88 61,46 820 30,34
5 63,51 4,10 32,39 65,64 4,23 30,13 67,91 4,38 27,71
6 69,01 2,19 2880 71,06 2,26 26,69 73,22 2,32 2446
7 73,81 1,16 25,03 75,70 1,19 23,11 77,70 1,22 21,08
8 78,00 0,61 21,39 79,71 0,63 19,66 81,49 0,64 17,87
9 81,65 0,32 18,03 83,15 0,33 16,52 84,70 0,33 14,97
10 84,66 0,17 15,17 85,96 0,17 13,87 8731 0,17 12,52
Equilibrio 100,00 — — 100,00 — — 100,00 — —
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QUADRO 11

| - Frequéncias iniciais :

Frequén- | q=209 | q=205 | q=0,1
cia final | Cruza- | auto | Cruga- | auto | Crusza- | auto
qm. | mentos | fecund. | mentos | fecund. | mentos | fecund.
Numero de geracbes :
0,10 9 7 8 3 — —_—
0,05 19 8 18 4 10 1
0,01 .99 10 98 ki 90 4
0,001 199 .14 198 10 190 7
| y
QUADRO 12
| | | :
Pares de 8a. | 4a. | 5.8 |  6a
fatores | Geraclio | Geracio | Geragho | Geragho
| |
n

Porcentagem de homozigotos completos

| |
5 513 | ™4 | 83 | 9024
10 263 | 524 | T8 | 854
20 69 | 2786 | 530 | 730
30 18 | 144 | 888 | 623

| I I
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QUADRO 13
é | 2a. Geracho ‘ 3a. Geraclo ‘ 6a. Geragéo
2% | J |
O | Freq.% | Freq. % | Freq. % | Freq. % | Freq % | Freq%
% simples | acumul. * simples | acumul. ‘ simples |jacumul
o . ‘
30 pares de fatores mendelianos
0 | — | — 18 | 18 | 623 | 623
1 0,2 0,2 78 9,6 29,7 92,0
2 0,9 1,1 16,2 25,8 6,8 98,8
3 2,7 3,8 21,6 474 —_ —_
4 6,0 9,8 20,8 68,2 — —
5 10,5 20,3 154 83,6 — —
6 14,6 34,9 9,2 92,8 — —_
7 16,6 51,5 4,5 97,3 — —
8 15,9 67,4 — —_ —_ —_
9 13,0 80,4 — — —_ —_
10 9,1 89,5 —_ — —_ —_
11 5,5 95,0 — —_ — —
12 2,9 97,9 — —_ — —
20 pares de fatores mendelianos
0 0,3 0,3 8,9 6,9 73,0 73,0
1 2,1 2,4 19,5 26,4 23,2 96,2
2 6,7 9,1 26,8 53,2 35 99,7
3 13,4 22,5 23,0 76,2 — —
4 19,0 415 14,0 90,2 — —
5 20,2 61,7 6,4 96,6 — —
6 16,9 78,6 — — — —
1 11,2 89,8 —_ — — —_
8 6,1 95,9 — — — —
10 pares de fatores mendelianos
0 5,6 5,6 26,3 26,3 854 854
1 18,8 244 37,6 63,9 13,6 99,0
2 28,2 52,6 23,1 87,0 — —
3 25,0 71,6 9,3 96,3 — —
4 14,6 92,2 — —_ — —
5 58 98,0 —_ —_— _ —
5 pares de fatores mendelianos
0 23,7 23,7 51,3 51,3 92,4 92,4
1 39,6 63,3 36,6 87,9 73 99,7
2 26,4 89,7 10,5 98,4 —_ —
3 8,8 98,5 — —_ _ —
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Eliminagdo diferencial dos dois homozigotos
Populoga'es com reprodug&'o cruzada

Ra=Qt0 Ry= Ry =Q40 Ry =060 R, =080
0o Ra2003  Ro=Q0  Ra=020  Ra=080  Re=0S0
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Figura 1
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" Tig. &
Eliminagao dos heterozigotos e
um dos homozigotos

R, » 250 R, = 125
Ry = 250 Rq = 075
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Figura 3
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Eliminagdo diferencial dos dois sexos
Populagdes com reprodugdo cruzada

% ng = 0,56 R‘! = 11,00 J“g + 10D ﬂ‘g * top
Res =[O0 Rof *[0| Rog 102D Rog 305D
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- |
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- 160
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Figura 4
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Efiminagdo gonofasica em um dos Sexos
Populagdo com reprodugdo cruzada
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Eliminagdo gonofasica em ambos os sexos
Populagdo com reprodugdo cruzada
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Figura 6
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Efelto das variagdes na reprodugio
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