Os linguados japoneses nao

se Inserem nas categorias
discretas de cores. Ao contrdrio,
mostram variagdo continua. O
histograma abaixo mostra que
a intensidade de cor entre esses
peixes € de distribuicdo normal.
Em Shikano (2005).
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Evolucio em locos multiplos:
genética quantitativa

s modelos da genética de populagdes dos Capitulos 6,7 e 8 possibilitam-nos

entender, s vezes com precisio considerivel, como e por que as popula¢des
evoluem. No entanto,s6 podemos usar esses modelos quando nos contentamos em analisar
a evolu¢io de apenas um ou dois locos de cada vez. Muitas vezes, isso no é satisfatorio,
porque muitas caracteristicas interessantes sio determinadas pela influéncia combinada de
alelos de muitos Jocos. Ao estudarmos esses tracos, muitas vezes nao conhecemos as iden-
tidades dos locos especificos envolvidos. Este capitulo introduz a genética quantitativa,
o ramo da biologia evolutiva que fornece as ferramentas para analisarmos a evolug¢io de
caracteristicas de multilocos. Como no Capitulo 8, o material que apresentamos contera
algumas 1déias abstratas, mas haverd uma surpreendente recompensa para os leitores que as
dominarem. Nossa discussio sobre a genética quantitativa ird permitir-nos desmistificar as
afirmagdes errdneas sobre a causa de diferencas em escores de QI entre grupos étnicos.

9.1 A natureza das caracteristicas quantitativas

Ao longo de nossa cobertura da genética evolutiva, discutimos as caracteristicas cujos feno-
tipos se apresentam em categorias discretas, ou descontinuas. Um besouro da farinha estd
vivo, ou morto; uina pessoa ten fibrose cistica, ou nio a tem. Podemos denominar esses
tra¢os de caracteristicas qualitativas, porque podemos atribuir os individuos a catego-
rias apenas olhando para eles, ou talvez aplicando um teste genético simples.
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Figura 9.1 Algumas caracteristi-
cas quantitativas em humanos.

(a) Estes estudantes e o corpo do-
cente da Universidade de Connec-
ticut formaram um histograma vivo,
dispondo-se em colunas de acordo
com sua altura. As mulheres usa-
vam camisetas brancas, os homens,
azuis (identificadas, aqui, pela cor
preta). (b) Estes graficos mostram

a varia¢do na velocidade média em
uma distdncia de 1.500 metros para
os nadadores que competiram nas
finais do 2002 Phillips 66 Summer
Nationals. Plotagem de dados con-
sultados em htep://www.usaswim-
ming.org/fast_times/template.
pllopt=results&eventid=471. (c)
[ste gréfico apresenta a varia¢do na
capacidade cognitiva geral, avaliada
COMO UM composto estatistico de
escores provenientes de diversos
testes, para participantes suecos

de um estudo gemelar: Para mais
detalhes, ver Gémeos, na Segao 9.3.
Gentilmente cedido por McClearn
et dl. (1997).

As caracteristicas quantitativas
sdo caracteristicas para

as quais a distribulgdo dos
fendtipos é continua, ndo

discreta ou descontinua,
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As caracteristicas cowm fendtipos descontinuos sio exemplos especials; a malor parte
das caracteristicas, na maioria dos organisntos, niostra variagio continua. Sio exeniplos
de caracteristicas humanas conm variagio continua a altnra, a capacidade atlética e a -
tehgéncia (Figura 9.1). Os exemplos em outros organismos incluem o comprinmento do
bico nos cascudos do saboeiro (Figura 2.3, p. 41) ¢ a profundidade do bico nos tentilhdes
rasteiros [de bico] médio {Figura 3.9, p. 82). Para as caracteristicas com variagio conti-
nua, nio podemos atribuir os individuos a categorias fenotipicas separadas por simples
mspegio. Ao cortrario, temos de obter medidas. Por essa razdo, os tragos com fenotipos
de distribui¢io continua sdo denominados caracteristicas quantitativas. Essas carac-
teristicas sio determinadas pela influéncia conjunta (1) do gendtipo em mnitos locos
diferentes ¢ (2) do ambiente.

No inicio do século XX, havia um debate consideravel entre os bidlogos a respeito de
se o modelo genético de Gregor Mendel pode ser aplicado as caracteristicas quantitativas
(ver Provine, 1971). Entre os primeiros pesquisadores a fornecer evidéncia afirmativa
convincente estava Edward East (1916), que trabalhava com popula¢Ses de tabaco de flor
longa (Nicotiana longiflora). A caracteristica que ele estudava era o comprimento da corola,
a parte da flor formada pelas pétalas. No tabaco de flor longa, a corola tem a forma de
um tubo.

East comegou com duas linhagens puras de Nicotiana, uma com corolas curtas ¢ a outta
com corolas longas. Cruzou mdividuos dessas linhagens parentais para produzir hibridos
na F,, depois deixou que os hibridos da F, se autofecundassem para produzir uma geragdo
E,. Antes de examinarmos os dados de East sobre o comprimento da corola nas Fs e Fas,
vamos fazer predi¢des usando o modelo genético de Mendel.
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O modelo mendeliano mais simples que poderiamos planejar é aquele em que o
comprimento da corola é determinado por um loco Gnico com dois alelos. Imagi-
naremos que esses alelos sio co-dominantes, de modo que havera trés fenétipos. O
gendtipo aa produzira flores curtas, Aa produzird flores médias e AA produzird flores
longas (Figura 9.2a). Por esse modelo, o primeiro cruzamento feito por East & entre os
genitores aa ¢ AA.Todas as F s terdo gendtipo Aa, e todos os seus membros terdo flores
médias. Quando as F|s se autofecundarem, as F,s produzidas terdo genétipos aa, Aa e
AA nas proporgdes dez o Z O leitor pode conferir essa predi¢do com um quadro

2
de Punnett 2 X 2.

East sabia, de sua experiéncia prévia com o tabaco de flor longa, que esse modelo ¢é
demasiadamente simples. Na matoria das populagdes, o comprimento da corola é muito
varidvel, e as variagdes formam um contimuum, ndo trés fendtipos distintos. No entanto, uma
modifica¢io direta de nosso modelo mendeliano simples melhorara suas perspectivas para
predizer os resultados dos cruzamentos de East.

(@) Um loco (b) Dois locos (c) Seis locos
Genitores Curta Longa Curta Longa Curta Longa
aa AA aabb AABE aabbccddeeff  AABBCCDDEEFF
) Wi %
RO 7 ZASSS
A fs = e / N N ¥ t T
25 4 o Y Coa v
¢ f‘ ¥
! ) ‘ ) ¢
! { 'l
~" J':‘ \ / {
F aA aAbB 0AbBcCdDeEfF
| ( 4 { ¢
50-
£ 40~
F2 o0 30-
<
g 20-
& 10-
0-
Curta Longa Curta Longa  Curta Longa

Figura 9.2 A genética mendeliana pode explicar as caracteristicas quantitativas. (a), (b) e (c) mostram os gendtipos e fendtipos preditos
para as plantas parentais, da F, e da F,, segundo modelos mendelianos em que o comprimento da corola € determinado por alelos em um, dois e
seis locos.Veja o texto para mais detalhes.
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de multes locos,

Em vez de imaginar que o comprimento da corola é determinado pelos alelos de um
(nico loco, imaginaremos que ¢ determinado pelos alelos de dois locos (Figura 9.2b). Ain-
da temos nosso primeiro loco, com os alelos a e A, mas agora acrescentamos um segundo
loco, com os alelos b e B. Como ocorreu com o primeiro, cada copia de um alelo designa-
do por uma letra maitscula contribui independentemente para uma corola mais longa. Em
nosso novo modelo, ha cinco fendtipos, associados a gendtipos que tém 0, 1,2, 3 ou 4 ale-
los com letras maitsculas. O cruzamento parental de East, aabb X AABB, produz F s com
gendtipo aAbB e corolas médias. Quando as F s se autofecundarem, as F,s que produzirem

: . I 4 6 4 1 _
terdo fendtipos variando de curto a longo, nas proporcdes de —:—:-—: —: — O ler-
tor pode conferir essa predi¢do com um quadro de Punnett 4 X 4 (os gametas produzidos
por uma planta aAbB sio ab, aB, Ab ¢ AB).

O modelo de dois locos é um passo na dire¢do correta, mas ainda produz F,s com
fendtipos descontinuos. Podemos solucionar isso avangando para um modelo em que o
comprimento da corola é determinado nio por um ou dois locos, mas por virios locos.
A Figura 9.2¢ mostra a predi¢do para um modelo com seis locos. Esse modelo fornece
13 fenoétipos, associados a genotipos que tém de 0 a 12 alelos com letra maitscula. O
cruzamento parental de East, nesse modelo, é o seguinte: aabbccddecff X AABBCCD-
DEEFF. As F s terdo gendtipo aAbBcCdDeEfF e corolas médias. As F,s terio fendtipos

. : bopd? 85,280 48
que variam de corolas curtas a longas nas propor¢des de 4096 4096 4006 2096 4096
792 924 792 495 220 66 12 1

et el ae o B mrsdiclic pode ser verlfcads
4096 4096 4096 4096 4096 4096 4096 4096 o Predigac pode seb verthicada

com um quadro de Punnett 64 X 64, mas suspeitamos de que o leitor confiara apenas em
nossa palavra.

No momento em que hd 13 fenétipos diferentes, gradualmente uns come¢am a se
converter nos outros, e com as plantas reais sera dificil atribuir os individuos a categorias
especificas sem usar uma régua. Em outras palavras, em nosso modelo de seis locos, o com-
primento da corola ¢ uma caracteristica quantitativa.

Agora, chegamos as duas predigoes essenciais de East. Observe que nos modelos de um
e dois locos, quantidades substanciais de plantas da F, tém fendtipos idénticos aos das h-
nhagens parentais. No modelo de seis locos, também ha plantas da I, com fenétipos iguais
aos das linhagens parentais, mas ndo muitas. Por exemplo, apenas uma em 4.096 plantas
da F, tem gendtipo aabbecddeeff e as corolas mais curtas possiveis. A primeira predigio de
East era que, a menos que fagamos o cruzamento e a mensuragdo de milhares de plantas,
a amplitude de variagio que veremos nas Fys ndo se estendera até os gendtipos parentais
originais. Repate também que, simplesmente porque os fenétipos parentais nio aparecein
em uma populagio de algumas centenas de Fs, ndo significa que esses fendtipos tenham
sido perdidos para sempre. Os alelos necessarios para a producio dos gendtipos aabbecddecff
e AABBCCDDEEFF ainda estio presentes na populagio. Encontram-se justamente todos
nos heterozigotos. A segunda predi¢io de East era que, dentro de poucas geragdes de cru-
zamento seletivo para corolas curtas ou longas, seremos capazes de recuperar os fendtipos
parentals originais.

Os dados de East aparecem na Figura 9.3. Quando esse pesquisador cruzou genitores
com flores curtas e longas, foram produzidas F;s com floves médias. Quando deixou que as
F s se autofecundassem, foramn produzidas F,s que mostraram maior variagio fenotipica do
que as F;s. Contudo, como East examinou somente 454 plantas da F,, ndo alguns milhaves,
nio encontrou F,s com fendtipos proximos aos extremos da geragdo parental. Finalmente,
partindo de plantas da F,, East cruzou-as seletivamente para corolas curtas e corolas longas.
Na época em que chegou a geragio F,, a maioria das plantas de suas linhagens selecionadas
tinha comprimentos de corola dentro das amplitudes dos genitores originais. Os dados
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Figura 9.3 Os dados de Edward East confirmam as predi¢des do modelo mendeliano da Figura
9.2c.  East cruzou plantas parentais de flores curtas e longas para produzirem F,s de flores médias.
Depois, promoveu a autofecundagdo das |5, que produziram uma geracdo I, mais varidvel do que a ge-
ragdo F,, mas que n3o se aproximava dos extremos fenotipicos das linhagens parentass. Finalmente, East
recuperou os fendtipos parentais por meio de ¢ruzamento seletivo de plantas da F,. Desenhado segun-
do dados da Tabela | de Fast (1916);em Ayala (1982).

de East confirmam sua predi¢do. Seu experimento, além de outros semelhantes, estabele-
ceu que as caracteristicas quantitativas sio determinadas pela influéncia conjunta de alelos
mendelianos de muitos locos.

O ajustamento entre os dados de East e seu modelo mendeliano ¢ impressionante, mas
hd um aspecto em que nio é perfeito. Em uma estrita interpretagio do proprio modelo de
seis locos, as plantas parentais curtas deveriam ter sido exatamente iguais. Da mesma forma,

As caracteristicas quantitativas
também sdo Influenciadas pelo
ambiente.
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Figura 9.4 As caracteristicas
quantitativas s3o influenciadas
pelo ambiente, assim como pelo
gendtipo.  Essas trés plantas de
milefdlio desenvolveram-se de
mudas do mesmo individuo, sendo,
portanto, geneticamente idénticas.
Criadas em diferentes altitudes,
mostram diferencas consideraveis
em sua altura. Reproduzido de
Clausen, Keck e Hiesey (1948).

as plantas parentais longas e as F|s deveriam ter sido idénticas. Em cada um desses grupos,
todas as plantas tém o mesmo gendtipo, de maneira que deveriam ter o mesmo fenotipo.
No entanto, naturalmente, ndo o apresentam. Existe alguma variacio fenotipica, até entre
plantas geneticamente idénticas. A razdo disso é que cada planta, mesmo no jardim expe-
rimental de East, estava exposta a um ambiente exclusivo. Algumas recebiam um pouco
mais de dgua, outras um pouco mais de luz solar. Essas pequenas diferencas no ambiente
produziram pequenas diferen¢as no fendtipo.

A influéncia das diferengas ambientais sobre os fendtipos quantitativos é especial-
mente clara na Figura 9.4. As trés plantas de milefolio mostradas nessa figura sio ge-
neticamente idénticas. Jens Clausen, David Keck e William Hiesey (1948) fizeram-nas
desenvolver de mudas de um tnico individuo, coletado de uma populagio que vivia em
uma altitude de aproximadamente 15,20 m. Criaram os clones em jardins com altitudes
de em torno de 30,50 m, 1.402 m e 3.048 m. As diferencas ambientais associadas a alti-
tude tiveram um impacto dramatico sobre as alturas das plantas.

Os dados apresentados nesta secio fortalecem uma asser¢do que fizemos no seu ini-
clo. As caracteristicas quantitativas sio determinadas pela influéncia conjunta dos ge-
nétipos de muitos locos diferentes e do ambiente. Na proxima secio, consideraremos
as técnicas modernas para identificar alguns locos especificos que sustentam a variagdo
quantitativa.

9.2 Identificando os locos que contribuem para as
caracteristicas quantitativas

Os locos que influenciam as caracteristicas quantitativas sao denoninados, bastante apro-
priadamente, locos de caracteristicas quantitativas, ou QTLs (de quantitative trait
loci). Muitas vezes, gostariamos de identificar os QTLs que determinam uma caracteristica
quantitativa interessante. Os métodos estatisticos e genéticos modernos possibilitam-nos
fazer isso. Revisaremos dois desses métodos: o mapeamento de QTLs ¢ a mnvestigagao de
locos candidatos. Nossos exemplos originam-se de estudos da genética adaptativa em mi-
mulos, da personalidade humana e de fatores genéticos que contribuem para uma doenca
humana.

Mapeamento de QTLs

O mapeamento de QTLs é o nome coletivo para um conjunto de técnicas relacionadas
que utilizam locos marcadores para analisar, por varredura, os cromossomos e identificar
as regides que contém genes que contribuem para uma caracteristica quantitativa. [lus-
traremos o mapeamento de QTLs com um exemplo da pesquisa de H. D. Bradshaw, Jr. e
colaboradores (1998) sobre duas espécies de mimulos, Mimulus cardinalis e Mimulus lewisii
(Figura 9.5).

A M.cardinalis e a M. lewisii sio espécies irmas que hibridizam facilmente em laboratério
e produzem proles férteis. Também tém habitats que se superpdem, nas montanhas de Sier-
ra Nevada, na Califérnia, mas jamais foram encontrados hibridos no campo. A razio disso é
que as duas espécies de mimulos atraem polinizadores diferentes: M. cardinalis & polinizada
por beija-flores, enquanto M. lewisii ¢ polinizada por abelhas.

A diferenca dos polinizadores entre M. lewisii ¢ M. cardinalis é refletida nas notveis
diferengas em sua morfologia floral. As abelhas nio enxergam bem na parte vermelha do
espectro visivel ¢ precisam de uma plataforma para pousar antes de entrarem na flor para
se alimentar. Os belja-flores, ao contrario, enxergam bem o vermelho, tém bicos longos
e estreitos e adejam enquanto coletam o néctar. A espécie M. lewisii tem uma plataforma
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Polinizada por
beija-flores
— Polinizada M. lewisii
por abelhas , = |
\
ey
M. eastwoodioe
M. verbenaceus
——  Figura 9.5 Uma filogenia de Mimulus cardinalis, Mimulus
M. nelsonii lewisii e outras espécies aparentadas. O ancestral co-
- mum dessas espécies era polinizado por abelhas. A polini-
M. rupestris x zagdo por beija-flores evoluiu duas vezes: a primeira vez no
4 2% T ancestral comum de M. egstwoodige e outras espécies apa-
) rentadas, a outra em M, cardinalis. Que genes estdo envolvi-

M. bicolor f'; I

proerninente, enquanto M. cardinalis tem um tubo alongado com a recompensa do néctar
em sua extremidade. Na verdade, as flores de M. lewisii e de M. cardinalis se harmonizam
com as classicas cores e formas polinizadas por abelhas e por passaros.

Como a filogenia da Figura 9.5 mostra, 0 ancestral comum mais recente de M. lewisii e
de M. cardinalis era polinizado por abelhas (Beardsley et al., 2003). Isso significa que muitas
caracteristicas da flor polinizada por abelhas de M. lewisii sdo ancestrais, e que a flor aver-
melhada, mais tubular, e polinizada por beija-flores de M. cardinalis é derivada. As questdes
s20: Quais 530 0s genes responsaveis pela renovacao radical da flor de M. cardinalis? Quantos
genes estao ali? Qual é a forca de seus efeitos? O mapeamento de QTLs oferece um meio
de responde-las.

O interesse de Bradshaw ¢ colaboradores nessas questdes foi motivado, em parte, por
uma fascinag¢do pelas proprias plantas e, e parte, por um debate sobre a genética evolutiva
tedrica. Comecando por Ronald Fisher (1930), a maioria dos geneticistas evolucionistas
tem sustentado que os alelos conduzidos a fixagdo pela selegdo natural, e conseqiiente-
mente responsaveis pelas diferengas adaptativas entre as espécies, eram, praticamente to-
dos, muito sutis em seus efeitos sobre os fendtipos. No entanto, uma minoria de tedricos,
destacando-se H. Allen Orr, argumenta que alguns dos alelos fixados durante a evolugio
adaptativa sio dbvios em seus efeitos fenotipicos (Orr e Coyne, 1992; Orr, 1998, 1999).
Bradshaw e colaboradores perceberam que os mimulos eram um caso-teste ideal. Se o
ponto de vista de Orr estiver correto, os pesquisadores devem encontrar QTLs com fortes
efeitos sobre o fendtipo floral;se o de Fisher for o correto, devem encontrar apenas QTLs
com efeitos sutis.

Bradshaw e colaboradores cruzaram M. lewisii e M. cardinalis para produzir hibridos na
F, (Figura 9.6a-c). A seguir, cruzaram as F s, produzindo 465 individuos na F,. Esses indi-
viduos apresentam uma diversidade extraordindria de fendtipos florais (Figura 9.6d-1). Esse
resultado é semelhante ao de Edward East (ilustrado na Figura 9.3) e tem uma explicagio
genética similar. As espécies parentais, M. lewisii ¢ M. cardinalis, eram essencialmente ho-
mozigotas em todos os locos que influenciam a aparéncia tloral. Conseqiientemente, as F s
eram todas heterozigotas. As F,s sio o produto de recombinag¢io genética entre as hetero-
zigotas da F. Em qualquer loco dado, qualquer individuo da F, pode ser homozigoto para
o alelo de M. lewisii, heterozigoto, ou homozigoto para o alelo de M. cardinalis. Bradshaw e
colaboradores classificaram todas as 465 plantas da F, para cada uma das 12 caracteristicas
florais que diferem entre as duas espécies (Tabela 9.1).

dos, e quais sdo os seus efeitos? Em Beardsley et al. (2003).




326 Scott Freeman & Jon C. Herron

Figura 9.6 Mimulus cardinalis,
Mimulus lewisii e suas descendentes
de F, e F,. A foto (a) mostra M.
lewisii, a foto (b}, uma hibrida da F,
e a foto (), M. cardinalis. As demais
fotos (d-l) mostram hibridas de F,
produzidas por cruzamentos entre
as Fs.As F.s apresentam ampla
variagdo em suas caracterfsticas
florais. Reproduzido de Schemske e
Bradshaw (1999).

Bradshaw e colaboradores também determinaram o genotipo de cada individuo da
F,em cada um dos 66 locos marcadores distribuidos aleatoriamente por todo o genoma
do mimulo. Um loco marcador é um sitio, no genoma, em que a seqtiéncia nucleotidi-
ca varia entre os cromossomos, permitindo que um teste genético simples identifique
diferentes alelos. Os pesquisadores escolheram os locos marcadores em que M. cardinalis

era homozigota para um alelo e M. lewisii era homozigota para outro alelo. Isso signi-
ficava que a totalidade das plantas da F, seria heterozigota, e que as F,s poderiam ser

homozigotas para o alelo de M. lewisii, heterozigotas, ou homozigotas para o alelo de
M. cardinalis.
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Tabela 9.1  Flores de Mimulus cardinalis versus Mimulus lewisii

As caracteristicas registradas por Bradshaw ef al. (1998) estio listadas na primeira coluna, agrupadas pela fun¢do na polinizagio. A

diregio da diferenga entre as espécies estd indicada nas segunda e terceira colunas. Em Bradshaw er al. (1998).

Caracteristica M. cardinalis M. lewisii Notas

Atragio do polinizador

Pigmento plrpura (antocianinas) nas pétalas alta baixa

Pigmento amarelo (carotenodides) nas péralas alta baixa e O pigmento amarelo nas pétalas

Amplitude lateral da pérala alta baixa de M. lewisii é disposto em listras

Amplitude da corola baixa alea chamadas guias do néctar, que sio

Area projetada da corola baixa alta interpretadas como uma “pista”

Reflexo da pérala superior alta baixa para as abelhas quando pousam nas

Reflexo da pétala lateral alta baixa péralas largas.

Recompensa do polinizador

Volume do néctar alea baixa O volume do néctar provavelmente
¢ maior em flores polinizadas por
passaros, simplesmente porque esses
bebem mais do gue as abelhas.

Eficiéncia do polinizador

Extensio do estame (estrutura masculina) alta baixa o A diferenca na extensdo do estanie

Extensio do pistilo (esteutura feminina) alta baixa e do pistilo é importante: em M.

Amplitude da abertura da corola baixa alta cardinalis essas estruturas se projetam

Altura da abertura da corola alta baixa da flor e tocam a fronte do beija-

flor quando ele se alimenta.

A fim de perceber a 16gica do mapeamento de QTLs, imagine um loco de caracteris-
tica quantitativa que influencie um dos tracos tlorais do mimulo. Chamaremos o alelo de
cardinalis de Q- e o alelo de lewisii de Q,. Imagine também um Joco marcador em que o
alelo de cardinalis € M. e o alelo de lewisii é M,. Considere, inicialmente, um caso em que
0 QTL e o loco marcador estio fisicamente ligados — isto €, muito proxinmos, no mesmo
cromossomo. A planta parental de M. cardinalis tem o genotipo Q-M./Q.M, e a de M.
lewisii tem o gendtipo Q, M, /Q,M,, onde Q.M indica um gendtipo de dois locos em um
inico cromossomo. Todas as plantas da F, tém genotipo Q M /Q M. Haveri casos raros,
em que ha um crossing over entre 0 QTL e o loco marcador, mas, exceto para esses €asos,
a populacio de F, ird constituir-se de plantas com trés gendtipos: Q-M./Q-Mc, Q-M-/
QM, e Q.M,/Q,M,.As plantas homozigotas para o alelo marcador de cardinalis tenderio
ao fendtipo dessa espécie, as heterozigotas terio fenétipos intermedidrios, e as homozigotas
para o alelo marcador de lewisii tenderio ao fendtipo dessa espécie (Figura 9.7, primeira
coluna). Na linguagem do Capitulo 8, o loco marcador e 0 QTL estio em desequilibrio
de ligagio. Dos quatro gendtipos cromossoniicos possiveis, somente dois estio presentes.
Esse desequilibrio de ligacio revela-se em uma associacio nio-aleatéria entre o gendtipo
do loco marcador ¢ o fendtipo influenciado pelo QTL.

Considere agora um caso em que o QTL e o loco marcador nio estio ligados. A planta
parental de M. cardinalis tem o genétipo Q./Q-M./M, e a de M. lewisii tem o gendtipo
Q,/Q,M, /M, .Todas as F;s tém o gendtipo Q./Q, M./M,. Em razio de nio estarem li-
gados 0 QTL e o l6cus marcador, a populagio de F, incluira plantas com nove genétipos:
Qc/Qe Mc/M, Q/Q; M/M, Q./Q, M./M,, e assim por diante. Entre as F.s, ndo
haverd associagio entre o gendtipo do loco marcador e o fendtipo para a caracteristica
influenciada pelo QTL (Figura 9.7, segunda coluna).

Poden

5 detectar a presenga
¢ a localizagdo de locos que

Influenciam uma caracteristica

com diferengas estabelecidas.
Entre os hetos, procuramos

associagdes entre o fendtipo e o

genotipo em locos marcadores.
4 |



328 Scott Freeman & Jon C. Herron

n Distribuicdo fenotipica
Gendtipo no

6o iiareador Marcador estd ligado a um QTL

Marcador ndo estd ligado a um QTL

A
Figura 9.7 Alogica do mapeamento de QTLs. McMc

No mapeamento de QTLs, os pesquisadores come-
cam com genitores de diferentes espécies, cruzam-
nos para produzirem hibridos de F,, e depois esses
hibridos se endocruzam ou exocruzam para pro-
duzir uma grande populagdo de F.s (ver Figura 9.6).
Para cada individuo da F,, os pesquisadores medem
o fendtipo quanto a caracteristica quantitativa de
interesse e estabelecem seu gendtipo nos locos -
marcadores distribuidos ao longo do genoma. Final-
mente, examinando toda a populagdo da F,, os pes-
quisadores comparam os individuos com diferentes
gendtipos em cada loco marcador. Se os fendtipos
diferirem entre os individuos com diferentes gend-
tipos em um loco marcador especifico, como € aqui -
mostrado, a esquerda, podemos inferir que o loco

marcador se situa perto de um loco que contribui

para a caracteristica quantitativa.

[ R T O T Y T

MM,

[ S R T Y R T

/V‘L/VIL

Porcentagem

M. lewisii
valor de

M. cardinals
valor de

Valor da caracteristica

No mapeamento de QTLs, entéo, os pesquisadores examinam uma populagio de F, para
as associagdes estatisticas entre os gendtipos dos locos marcadores e os fenétipos. Se o fe-
nétipo estiver associado a0 gendtipo de um loco marcador especifico, podemos mterpretar
essa associagdo como evidéncia de que um QTL que influencia a caracteristica de interesse
estd localizado junto ao marcador (ver Quadro 9.1 para mais detalhes). Usando locos mar-
cadores multiplos, os investigadores podem estimar tanto a localizagio dos QTLs quanto a
for¢a de sua influéncia no fendtipo.

Quadro 9.1 Mapeamento de QTLs

Neste quadro, usamos um exemplo simplificado para ilus-
trar o raciocinio estatistico empregado no mapeamento de
QTLs de mixima verossimilhanca. Consideraremos uma
caracteristica fenotipica qualitativa controlada inteiramente
por um unico loco com dois alelos codominantes. Dese-
Jjamos saber se o loco para essa caracteristica esta ligado a
um determinado loco marcador.

Facamos serem P e p os alelos do loco que afeta o fe-
nétipo, e M e nt os alelos do loco marcador. Imagine que
cruzamos um genitor homozigoto para o alelo P do loco
da caracteristica e para o alelo M do loco marcador, com
o outro genitor sendo homozigoto para os alelos p e i,
dos respectivos 16cus. A prole F, desse cruzamento é he-
terozigota para ambos 0s locos. Entdo, cruzamos dois in-
dividuos da F, para produzir um individuo da F, que, por
sua vez, seja homozigoto para os alelos P e M. Queremos
saber se esse resultado constitui evidéncia de que o loco
da caracteristica e o loco marcador estio ligados. Para fa-
zer isso, calculamos a verossimilhanga de produzir um

duplo heterozigoto a partir do nosso cruzamento da F. A
verossimilhanga de um determinado resultado € sua pro-
babilidade, dado um modelo do processo que o produziu.
Consideraremos dois modelos: um em que os locos estio
ligados, com a freqliéncia de recombinagio de 0,1; outro
em que esses locos ndo estdo ligados.

Modelo de ligagdo com ¢ = 0,1: Sob esse modelo,
os locos estao ligados com tal distincia entre eles que 10%
dos gametas que a meiose produz sio recombinantes. O
gendtipo para os nossos individuos da F|, sob esse mo-
delo, era MP/mp. Esses individuos produzem gametas nas
seguintes propor¢oes: 45% MP, 5% Mp, 5% mP e 45% mp.
Assim, a probabilidade de que produzam um descendente
com gendtipo MP/MP ¢:0,45 X 0,45 = 0,2025.

Modelo de livre-recombinagio: Segundo esse mo-
delo, os locos nio estdo ligados. Conseqiientemente, re-
combinam-se, durante a meiose, em 50% das ocasides. O
gendtipo para nossos individuos da F|, sob esse modelo, era
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Os resultados dos estudos de mapeamento de QTLs fregiientemente sio resumidos com diagramas (plotagens) de

escores LOD. O escore LOD mede o grau em que podemos explicar os dados de maneira melhor, com um modelo em que um loco
que influencia o fendtipo estd ligado aos locos marcadores examinados versus um modelo em que ndo existe ligagdo. Onde o escore LOD
ultrapasse um limiar escolhido pelos pesquisadores, esses concluem que hd evidéncia de ligagdo. (a) Esse grdfico mostra o escore LOD
como uma fun¢do da taxa de recombinacao para nosso exemplo hipotético. (b) Esse gréfico mostra o escore LOD como uma fun¢do da
localizagao cromossémica para trés caracteristicas quantitativas em tomates. Gentilmente cedido por Paterson et al. (1988).

M/m P/p. Esses individuos produzem gametas nas seguin-
tes proporgdes: 25% MP, 25% Mp, 25% mP ¢ 25 mp. Assim
a probabilidade de que produzam um descendente com o
gendtipo M/M P/P é:0,25 % 0,25 = 0,0625.

Se dividirmos a probabilidade sob 0 modelo de liga¢io
pela probabilidade sob o modelo de livre-recombinagio,
obteremos a razao de verossimilhanga, que é 3,24. Esse
cilculo mostra que nosso descendente duplo homozigoto
da F, é mais de trés vezes mais provavel sob o modelo de
ligagdo do que sob o de livre-recombinagio. Em outras
palavras, nossa prole da F, fornece evidéncia de que o loco
da caracteristica ¢ 0 loco marcador estdo ligados.

Contudo, isso nio representa forte evidéncia; é somente
um individuo 1solado. Precisamos examinar muitos indivi-
duos da F, e avaliar a forca da evidéncia que fornecem co-
letivamente. Para fazer isso, usamos o logaritmo da razio de
verossimilhanga, que nos da um valor chamado escore LOD,
abreviatura para logarithm of the odds (logaritmo das probabi-
lidades). O escore LOD para nosso primeiro individuo da F,
é 0,511. Agora podemos calcular os escores LOD para ou-
tros individuos e somd-los para obtermos um escore LOD
total. Imagine que examinamos mais nove F,s ¢ descobrimos
que dois tém gendtipo MMPP, quatro tém MmPp, um tem
Mmpp, e dois mmpp. Os escores LOD sio 0,511 para cada
individuo MMPP, 0,215 para cada individuo MinPp, —0,444
para o individuo Mmpp e 0,511 para cada individuo mmpp.
O escore LOD total para nossos 10 Fys é 2,97.

Muitos geneticistas consideram um escore LOD de 3,0
como o limiar para concluir-se que o loco de uma ca-

racteristica estd ligado a um loco marcador. Nosso escore
LOD total cai pouco abaixo desse limiar. Desse modo, nio
podemos concluir que os loco estio ligados com uma fre-
quéncia de recombinacio de 0,1. Entretanto, como seria
quanto a outras freqiiéncias de recombinag¢io? Poderiamos
simplesmente ter escolhido uma freqiiéncia de recombi-
nacio de 0,05 para nosso modelo de ligagio, ou 0,2, ou
qualquer valor entre 0 e 0,5. A Figura 9.8a mostra a plo-
tagem do escore LOD total para nossos dados, sob todos
os possiveis modelos de ligagdo. O modelo sob o qual o
escore LOD alcanga seu valor maximo, 3,10, é aquele em
que a taxa de recombinacdo ¢ 0,05. Podemos concluir que
o loco da caracteristica e o loco marcador estio ligados,
e que a melhor estimativa para a taxa de recombinag¢io
entre eles ¢ 0,05.

Analisando os gendtipos para locos marcadores malti-
plos, os pesquisadores podem fazer a varredura dos cro-
mossomos para evidenciar os locos que influenciam o fe-
noétipo para caracteristicas quantitativas. Freqlientemente,
resumem suas analises com plotagens do escore LOD
como uma fun¢io da localizagio cromossémica do QTL
sob o modelo de ligagdo. A Figura 9.8b, por exemplo,
mostra o escore LOD como uma fun¢io da localiza¢io
no cromossomo 10 para trés caracteristicas quantitativas
dos tomates — massa do fruto, concentra¢io de sélidos
soluveis ¢ pH — em um estudo realizado por Andrew
Paterson e colaboradores (1988). Tomando 2,4 como
seu escore LOD limiar para detectar um tGnico QTL em
um Cromossomo, esses pesquisadores encontraram forte
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Quadro 9.1

evidéncia para um loco, no meio do cromossomo 10,
que influencia o pH. Também pode haver um QTL in-
fluenciando o pH, préximo a extremidade esquerda do
cromossomo. Nao ha evidéncia, no cromossomo 10, de
QTLs que influenciem a massa do fruto ou os sdlidos
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(Continuagio)

A diferenca entre a anilise para nosso exemplo simpli-
ficado e a andlise para uma caracteristica quantitativa que
use multiplos marcadores reside principalmente nos deta-
lhes dos cilculos de probabilidades. Para uma visio geral
do mapeamento de QTLs, veja Tanksley (1993). Para um
tratamento minucioso, veja Lynch e Walsh (1998).

Na pritica, na maioria dos locos marcadores que Bradshaw e colaboradores usaram,
um alelo era dominante, e os outros, recessivos. Em conseqliéncia, foi possivel distinguir
somente dois gendtipos: homozigoto recessivo versus outros. No entanto, ainda era possivel
procurat, € encontrar, associagoes entre os gendtipos de locos marcadores e os fendtipos
florais. Para cada uma das 12 caracteristicas florais que os pesquisadores classificaram, en-
contraram entre 1 ¢ 6 QTLs que influenciam o fendtipo floral.

Alguns dos QTLs que Bradshaw e colaboradores encontraram tinham efeitos pronun-
ciados sobre a aparéncia das flores (Figura 9.9). Para 9 das 12 caracteristicas, havia pelo
menos um QTL em que as diferengas genotipicas explicavam mais de 25% da variagio no
fenétipo floral.

Para confirmar que os QTLs que Bradshaw e colaboradores identificaram eram real-
mente os locos sujeitos a sele¢io durante a diversificagio das duas espécies, Douglas
Schemske e Bradshaw (1999) criaram em estufa uma grande série de individuos da F, ¢ re-
gistraram as quantidades de néctar e de pigmentos pirpura e amarelo em suas flores, além
do tamanho floral total. Depois, plantaram os individuos em um habitat natural em que
ambas as espécies de mimulo coexistem, registrando quais polinizadores visitavam quais
flores. Seus dados revelaram uma forte tendéncia. As abelhas preferem flores grandes ¢ evi-
tam as flores com alta concenuragiio de pigmentos amarelos. Os betja-flores, em contraste,
tendem a visitar as flores mais ricas em néctar e as que apresentam maiores quantidades de
pigmento purpura.

Coletando tecidos de todos os individuos da F, plantada no campo, e determinando
os marcadores de QTL que esses continham, os pesquisadores conseguiram calcular que
um alelo associado i concentragio aumentada de pigmentos amarelos reduzia em 80% a
visitagdo das abelhas, enquanto um alelo responsavel pelo aumento da produgio de néctar
duplicava a visitagdo dos beija-flores. E razodvel inferir que a mudanga nas freqiiéncias
desses alelos, induzida pelo sucesso diferencial em atrair os beija-flores como polinizadores,
fol 0 mecanismo subjacente 4 diversifica¢io dos dois mimulos.

Figura 9.9 QTLs para caracteristicas florais em Mimulus lewisii e Mimulus cardinalis, classificados
segundo a forga de seus efeitos fenotipicos. Bradshaw e colaboradores (1998) encontraram entre |

e 6 QTLs para cada uma das |2 caracteristicas florais que mapearam. As diferencas genotipicas para a
maioria desses QTLs explicaram somente uma modesta quantidade da variagdo no fendtipo floral, como
¢ indicado pelos bastdes mais altos do lado esquerdo dos gréficos. No entanto, para 9 das |2 caracteris-
ticas florais, havia no minimo um QTL, cujas diferengas genotipicas explicavam mais de 25% da variagdo
fenotipica. Esses QTLs com grandes efeitos fenotipicos estdo indicados pelos bastdes, no centro e na
direita dos graficos. Esses gréficos sao separados para M. lewsii e M. cardinalis, porque a maioria dos locos
marcadores usados por Bradshaw e colaboradores pode ser detectada somente em uma espécie, ou na
outra. Entretanto, os préprios QTLs certamente ocorrem em ambos os genomas. Gentilmente cedido
por Bradshaw e colaboradores (1998).
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Bradshaw e Schemske (2003) reproduziram um evento que podia ter sido o primei-
ro passo na evolugio de M. cardinalis a partir de um ancestral polinizado por abelhas.
Cruzaram plantas que tinham o genoétipo de M. lewisii praticamente em todo o geno-
ma, com excecio de carregarem o genétipo de M. cardinalis em um QTL, mencionado
no parigrafo anterior, que influi fortemente na quantidade de pigmento amarelo nas
pétalas. Essa unica modificagdo genética altera a cor rosa-purptrea das pétalas de M.
lewisii para amarelo-alaranjado claro (Figura 9.10). Quando monitoraram essas plantas
em um habitat natural, os pesquisadores verificaram que os exemplares de M. lewisii
com o novo genodtipo eram consideravelmente menos atrativos as abelhas do que o tipo
selvagem, mas notavelmente mais atrativos aos beija-flores. Contudo, as flores amarelo-
alaranjadas de M. lewisii ainda eram menos atrativas aos beija-flores do que as de M.
cardinalis do tipo selvagem, mas ji havia sido dada uma boa partida em dire¢io a troca
de polinizadores. Os resultados da pesquisa de Bradshaw e Schemske com mimulos
sio compativels com o ponto de vista de Orr de que a evolu¢io adaptativa envolve,
freqlientemente, a fixagio seletiva de alelos com grandes efeitos, sendo incompativeis
com a visio de Fisher.

O mapeamento de QTLs pode revelar varios locos que influenciam uma caracteristica
quantitativa, 2 magnitude de seus efeitos no fenétipo e sua localizagio no genoma.Todavia,
ndo nos informa a identidade dos locos, nem das proteinas que codificam. Para determinar
esses aspectos, os pesquisadores devem avaliar os locos candidatos.

Locos candidatos

Com o objetivo de detectar um QTL e descobrir sua localizacdo, pesquisamos uma
assoclacdo entre o fendtipo e 0 genotipo em um loco marcador. Para conhecermos a
identidade de um QTL e da proteina que o mesmo codifica, temos de procurar asso-
ciagdes entre o genotipo em um loco codificador, a estrutura e a fungio de seu produto
génico, ¢ o fendtipo. As vezes, sabemos avaliar um loco codificador especifico, porque
j4 sabemos algo da fung¢do de seu produto génico ¢ suspeitamos que possa desempenhar
um papel no fenotipo. Em outras ocasides, sabemos avaliar um dado loco codificador,
porque sua localizagio corresponde 4 de um QTL que ji mapeamos, mediante uso de
marcadores.

Nosso primeiro exemplo origina-se de um estudo da personalidade humana, cujos
principais aspectos sio as caracteristicas quantitativas. Jonathan Benjamin e colaboradores
(1996) estavam interessados em uma caracteristica da personalidade chamada busca de
novidades. Avaliada por meio de questionarios, a busca de novidades ¢ altamente variavel
entre os individuos e tem distribui¢do familiar em forma de sino. As pessoas com escores
altos na busca de novidades tendem a ser mais impulsivas, irritiveis e exploradoras, ao passo
que as que apresentam baixos escores tendem a ser reflexivas, estoicas e rigidas (Ebstein et
al., 1996). Benjamin e colaboradores tiveran razio ao suspeitarem de que um pouco da
varia¢do na busca de novidades podia estar associada a variagio alélica no gene para o re-
ceptor de dopamina D4, ou D4DR..

O D4DR ¢é um receptor de neurotransmissor, localizado na superficie dos neurdnios,
no encéfalo, a espera de receber mensagens de outras células, na forma de dopamina,
um neurotransmissor. Benjamin e colaboradores sabiam que os neurdnios que usam
o D4DR como receptor participam do pensamento e da emog¢io, nos humanos, e no
comportamento exploratério, em animais. Sabiam também que uma das regides co-
dificadoras do gene D4DR contém uma repeti¢io em tandem de 48 pares de bases.
O namero de repeti¢des varia de duas a oito, e diferentes repeti¢des tém propriedades
fisiologicas distinguiveis.

,r 'f.’::qu‘."

(a) M. lewisii do tipo selvagem

(b) M. lewisii com o gendtipo de
M. cardinglis no loco YUP

Figura 9.10  Um novo alelo
em um unico loco pode alterar
notavelmente a atragio de uma
flor para os diferentes polinizado-
res. Os mimulos aqui mostrados
sdo irmdos. Geneticamente, sao
quase idénticos, exceto que carre-
gam diferentes alelos no loco YUP.
A flor em (a) € cerca de seis vezes
mais atrativa as abelhas do que a
flor em (b). A flor em (b) é aproxi-
madamente 70 vezes mais atrativa
aos beija-flores do que a flor em (a).

Fodemos confirmar que um

determinadoe loce influencia

uma caracteristica quantitativa

1do a

50C1a¢0es entre o

genotipo e o fendtipo.
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Figura 9,11 Identificagdo de um
loco de caracteristica quantitativa
que influencia uma caracteristica
da personalidade. A variagdo de
seqliéncia no loco do receptor da
dopamina D4 pode ser reduzida a
duas categorias de alelos : curtos
(S) e longos (L). Os individuos com
gendtipo LS ou LL tendem a apre-
sentar escores ligeiramente mais
altos, embora de modo significativo,
nos testes psicoldgicos de busca de
novidades. Redesenhado de Benja-
min et al. (1996).
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Transmissdo de um
alelo suspeito em uma familia com
a doenga de Crohn. O heredo-
grama mostra que, nessa famflia,

os genitores ndo sdo afetados, mas
ambos os filhos tém a doenca de
Crohn. O gel eletroforético mos-
tra fragmentos de DNA obtidos
em amplificagdo por PCR de um
segmento do gene NOD2. Ambos
0s genitores sdo portadores do
alelo 3020insC; ambos os filhos sdo
homozigotos para esse alelo. Esses
dados sdo compativeis com a hipé-
tese de que os homozigotos para
3020insC encontram-se em risco
mais alto para a doenga de Crohn.
Em Ogura et al. (2001).

Figura 9.12
B

Para verificar se o gene D4DR é um QTL que influencia a busca de novidades, Benja-
min e colaboradores determinaram os escores nessa caracteristica e os genétipos de D4DR
de 315 pessoas. Dividiram os alelos de D4DR encontrados em duas categorias: curto (S),
para alelos com duas a cinco repeti¢des, versus longo (L), para alelos com seis a oito repeti-
¢oes. Classificaram também seus sujeitos em duas categorias, de acordo com seus gendtipos
de D4DR: um grupo com dois alelos curtos (SS) versus um grupo com pelo menos um
alelo longo (SL ou LL). Quando os pesquisadores compararam os escores no item busca
de novidades dos dois grupos, descobriram que as pessoas com pelo menos um alelo lon-
go obtiveram escores trés pontos mais altos, em meédia, do que as pessoas com dois alelos
curtos (Figura 9.11). Essa diferenca € leve; explica somente 3-4% da variagio na busca de
novidades. Existem alguns individuos SS que obtém escores muito superiores aos de alguns
SL ou LL. No entanto, o genotipo no loco D4DR parece exercer alguma influéncia nessa
caracteristica da personalidade (ver também Schinka et al., 2002).

Nosso segundo exemplo foi extraido de um estudo da doenca de Crohn, um distarbio
digestivo crbnico, caracterizado por inflamagio do intestino. A doen¢a de Crohn tende a
ocorrer em familias, sugerindo que possa ser causada, em parte, por fatores genéticos. Além
disso, sua freqiiéncia cresceu nas décadas recentes, indicando que possa ser causada, em
parte, por fatores ambientais, como os patdgenos bacterianos (Hugot et al., 2001) ou até a
reduzida exposi¢do a vermes intestinais {(Moreels e Pelckmans, 2005; Summers ef al., 20054,
2005b). A gravidade da doen¢a de Crohn varia de leve a gravidade extrema. Podemos con-
siderar essa doenga como uma caracteristica quantitativa. '

Yasunor1 Ogura e colaboradores (2001) sabiam, a partir de estudos de- mapeamento que
usaram locos marcadores, que um QTL influente na suscetibilidade 3 doenga de Crohn
estd localizado em uma regido especifica do cromossomo 16. Essa regido contém virios lo-
cos codificadores, alguns dos quais, avaliados previamente, nio desempenham papel algum
na doenga. Ogura e colaboradores investigaram um gene denominado NOD?2, que codifi-
ca uma proteina que ajuda a regular a resposta imune s bactérias no intestino (Kobayashi
et al., 2005). Faz sentido que os gendtipos no loco NOD?2 possam estar associados ao risco
de desenvolver a doenca de Crohn.

Ogura e colaboradores seqiienciaram os genes NOD2 de uma dizia de pacientes com
doenca de Crohn. Em trés desses, encontraram uma mutagao de mudanga de fase, a inser-
¢io de um nucleotideo tnico que cria, a jusante, um cédon finalizador prematuro. Esse
alelo, chamado 3020insC, codifica uma proteina mais curta do que a normal, com fungio
comprometida.

A fim de descobrir se o alelo 3020insC aumenta o risco de doenga de Crohn, os
pesquisadores realizaram o que é chamado teste de desequilibrio da transmissio (ver
Lynch e Walsh, 1998). Fizeram a triagem de uma grande amostra de pacientes com
essa doenga, encontrando 56 casos independentes em que o paciente tinha um genitor
que carregava uma cbdpia do alelo 3020insC e, portanto, tivera a oportunidade de lhe
transmitir esse alelo (ver Figura 9.12, como exemplo). Se esse alelo néo tiver papel na
doenga de Crohn, devemos esperar que o genitor heterozigoto tenha transmitido o ale-
lo ao paciente em 50% dos casos. Por outro lado, se esse alelo desempenhar um papel na
doenca, devemos esperar que os genitores tenham transmitido o alelo em mais de 50%
dos casos. Realmente, o genitor transmitiu o alelo em 39 casos e falhou em transmiti-lo
somente em 17. Um teste de qui-quadrado mostra que esse resultado & estatisticamente
significante.

O alelo 3020insC evidentemente nio é a Gnica causa da doen¢a de Crohn. Existem
muitos pacientes com essa doenga que ndo carregam o referido alelo, e muitos individuos
que o carregam nio tém a doenga. No entanto, esse alelo parece aumentar o risco de uma
pessoa contrair a doenga em questio.
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As técnicas ¢ os exemplos que discutimos nesta se¢do mostram que ¢ possivel rastrear
uma caracteristica quantitativa até os locos mendelianos que a influenciam. Esse esfor¢o, no
entanto, consome tempo e ¢ dispendioso. Necessitamos de ferramentas que nos permitam
analisar e compreender a genética e a evolu¢do de caracteristicas quantitativas, mesmo
quando nio conhecemos as 1dentidades dos varios genes especificos envolvidos. Essas fer-
ramentas serdo o tema das trés proximas secdes deste capitulo.

9.3 Medindo a variagao hereditaria

Vamos recordar os principios basicos da teoria da evolugdo por sele¢io natural, de Darwin:
se existir variagio hereditaria entre os individuos de uma populagio, e se houver diferencas
na sobrevivéncia e/ou no sucesso reprodutivo entre os individuos variantes, a populacio
evoluird. A genética quantitativa inclui ferramentas para mensurar a variagio hereditaria,
estimar as diferengas na sobrevivéncia e/ou no sucesso reprodutivo ¢ predizer a resposta
evolutiva a sele¢do. Nesta secio, focalizaremos o primeiro desafio, a medida da variagio
hereditaria.

Imagine uma populagio de organismos com uma variagio continua em alguma carac-
teristica entre os individuos. Por exemplo, imagine uma popula¢do de humanos em que
existe uma varia¢do continua na altura entre os individuos. Em geral, as caracteristicas con-
tinuamente variaveis tém distribui¢io normal; por isso, seu histograma tem a conhecida
curva ent forma de sino. Supondo que nossa populagdo humana siga esse padrio, algumas
pessoas serdo muito baixas, muitas terdo altura em torno da média, e algumas serio muito
altas (Figura 9.1a, p. 320). Desejamos saber: a altura é hereditaria?

Vale pensar com cuidado sobre o que significa exatamente essa questdo. As davidas so-
bre a herdabilidade frequientemente sio expressas em termos de natureza versus nutri¢io.
Contudo, tais questdes sio significativas somente se dizem respeito a comparagdes entre 0s
individuos. Nao faz sentido focalizar apenas uma mulher na extrema esquerda da Figura
9.1a e perguntar, sem referéncia aos demais individuos, se essa mulher tem 1,52 m de altura
em virtude dos seus genes (natureza) ou do seu ambiente (nutri¢cio). Ela necessitou tanto
dos genes quanto do ambiente para estar viva ¢ ter uma altura qualquer. Ela nio obteve
0,91 m de sua altura dos préprios genes e 0,61 m do seu ambiente, de maneira que 0,91 +
0,61 = 1,52. Em vez disso, obteve toda a sua altura de 1,52 m da atividade de seus genes,
funcionando dentro do seu ambiente. Nessa estudante isolada, nio podemos, mesmo teo-
ricamente, deslindar a influéncia da natureza e do ambiente.

O dunico npo de indagagio que faz sentido € a pergunta comparativa: a mulher mais
baixa é mais baixa do que a mulher mais alta por que ambas tém genes diferentes, por
que cresceram em ambientes diversos, ou pelos dois aspectos? Essa é uma questio a qual
podemos responder. Em principio, por exemplo, poderiamos levar uma gémea idéntica
da mulher baixa para crescer no ambiente experimentado pela mulher alta. Se essa co-
gémea ainda crescesse até ter a altura de 1,52 m, saberiamos que a diferenga entre a mulher
mais baixa ¢ a mais alta é devida inteiramente a diferengas em seus genes. Se a co-gémea
crescesse até ter a altura de 1,88 m, saberiamos que a diferenga entre a mulher mais baixa
¢ a mais alta é devida completamente a diferengas em seus ambientes. Na realidade, a co-
gémea provavelmente teria crescido até ter uma certa altura entre 1,52 m e 1,88 m. Isso
deve indicar que a diferenca entre as duas mulheres é parcialmente devida a diferencas em
seus genes ¢ parcialmente devida a diferencas em seus ambientes. Considerando toda a po-
pulagdo, em vez de levar em conta apenas dois individuos, podemos perguntar: que fragio
da variagdo na altura entre as estudantes é devida a variagdo em seus genes, e que fra¢io é
devida a variagio em seus ambientes?
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A fra¢io da variagio total de uma caracteristica que é devida a variagio nos genes é
chamada herdabilidade da caracteristica. A variagio total de uma caracteristica é referida
como variagido fenotipica ¢ ¢ simbolizada por I/, A variagdo entre os individuos que é
devida a variagdo em seus genes ¢ denominada variagdo genética e ¢ simbolizada por V..
A variagdo entre os individuos devida a variacio em seus ambientes é chamada varia¢do
ambiental e é simbolizada por I/... Desse modo, temos:

% %
herdabilidade = —tm ——o
Vo Vot Vg

Mais precisamente, essa expressio ¢ conhecida como a herdabilidade no sentido
amplo, ou grau de determinagio genética. Em breve, definiremos a herdabilidade no sen-
tido estrito. A herdabilidade ¢ sempre um ntimero entre 0 ¢ 1.

Estimando a herdabilidade de genitores e proles

Antes de investir em quaisquer abstragdes simbdlicas mais profundas, registramos a simples
verdade de que, se a variagdo entre os individuos é devida a variagdo em seus genes, a prole
ird assemelhar-se aos seus genitores. £ ficil, em principio, verificar se tal fato ocorre. Pri-
meiramente, fazemos um diagrama de dispersdo com os valores da caracteristica da prole,
representados no eixo y, e os valores da caracteristica dos genitores, no eixo x (Figura 9.13).
Temos dois genitores para cada prole; portanto, usamos o valor do genitor médio, que é
a média de ambos os genitores. Se tivermos mais de um filho para cada familia, usamos o
valor da prole média também. A seguir, tracamos a linha de melhor ajuste ao longo dos
pontos de referéncia. Se a prole nio se parecer com seus genitores, a inclinagio da linha de
melhor ajuste ao longo dos dados estard préxima a O (Figura 9.13a); isso é evidéncia de que
a variagdo entre os individuos da populagdo é devida a variagao em seus ambientes, nao
em seus genes. Se a prole assemelhar-se fortemente aos genitores, a inclinagio da linha de
melhor ajuste estard proxima a 1 (Figura 9.13¢); 1550 € evidéncia de que a variagao entre os
individuos da populagio é devida a variagio em seus genes, nio em seus ambientes. Gran-
de parte das caracteristicas, na maioria das populagdes, insere-se em algum lugar central,
com a prole mostrando uma similaridade moderada com seus genitores (Figura 9.13b);
isso € evidéncia de que a variagio entre os individuos é parcialmente devida 3 variagio em
seus ambientes e parcialmente devida a variagdo em seus genes. A Figura 9.13d mostra os
dados para uma populagio real de estudantes. (Pata outro exemplo, torne a olhav o grafico
da Figura 3.10, p. 83, que analisa a herdabilidade da profundidade do bico nos tentilhdes
de Darwin.)

Os exemplos da Figura 9.13 ilustram que a inclina¢do da linha de melhor ajuste
para uma plotagem de prole média versus genitor médio é um namero entre 0 e 1, que
reflete o grau em que a variagio em uma populagio ¢ devida a variagdo nos genes. Em
outras palavras, podemos tomar a inclinagio da linha de melhor ajuste como estimativa
da herdabilidade. Se determinarmos a linha de melhor ajuste pelo método da regressio
linear dos quadrados minimos, que minimiza a soma das distancias verticais ao quadrado
entre os pontos e a linha, entdo a inclinacio representa uma versdo da herdabilidade,

Figura 9.13  Diagramas de dispersdo que mostram a altura da prole como uma fungao da altura
parental. Cada um dos trés diagramas de dispersdo superiores mostra os dados de uma populagdo
hipotética, incluindo uma linha de melhor ajuste ao longo dos dados. (a) Nessa populacdo, a prole ndo se
assemelha com seus genitores. (b) Nessa populagao, a prole tem uma moderada semelhanga com seus
genitores. (¢) Nessa populagdo, a prole assemelha-se fortemente com seus genitores. (d) Esse gréfico
mostra os dados de uma populagdo real de estudantes em um recente curso de evolugdo, em uma uni-
versidade no Noroeste do Pacifico.
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simbolizada por I’ ¢ conhecida como a herdabilidade no sentido estrito. A regres-
sio linear dos quadrados minimos é o método-padrio ensinado nos textos estatisticos
introdutérios e é usada pelos pacotes de soffwares estatisticos para deternuinar as linhas
de melhor ajuste. (Para os leitores familiarizados com o ramo da estatistica, evitaremos
alguma confusio se nesse ponto observarmos que i’ ndo é a fracio da variacio entre a
prole que é explicada pela variacio nos genitotes. Essa quantidade deve ser . Ao con-
tririo, i” é uma estimativa da fracio da variacio entre os genitores que é devida 3 variagio
em seus genes.)

Para explicar a diferenga entre herdabilidade no sentido estrito e herdabilidade no sen-
tido amplo, precisamos diferenciar dois componentes da variagio genética: a varia¢io ge-
nética aditiva versus a variagio genética da domindncia. A variagio genética aditiva (V) é a
variacao entre os individuos devida aos efeitos aditivos dos genes, ao passo que a variagio
genética da dominincia (V) é a variagio entre os individuos devida a intera¢des génicas,
tais como a dominancia (ver Quadro 9.2). A variagio genética total é a soma das varia-
¢oes genéticas aditiva e da domindncia: V. = 1/, + I/, A herdabilidade no sentido amplo,
definida anteriormente, é 1./, A herdabilidade no sentido estrito, IX, & definida como
segue:

V Va
o Vit ipt g

Quando os bidlogos evolucionistas mencionam a herdabilidade, sem notar se estio
usando o termo no sentido amplo ou estrito, quase sempre se referem a herdabilidade
no sentido estrito, que usaremos no restante desta discussio. E a herdabilidade no sen-
tido estrito, i, que nos possibilita predizer de que modo uma populacio responder i
selecio.

Ao se estimar a herdabilidade de uma caracteristica em uma populacio, é importante
lembrar que a prole pode assenielhar-se aos seus genitores por outras razdes, que nio
os genes herdados (ver Quadro 3.1, p. 84). Os ambientes ocorrem em familias, também.
Entre os humanos, por exemplo, algumas familias se exercitam mais do que outras, e dife-
rentes familias alimentam-se com dietas variadas. Nossa estimativa da herdabilidade sera
exata somente se pudermos garantir que ndo haja correlagio algumia entre os ambientes
experimentados pelos genitores e os experimentados por sua prole. Nio podemos, ob-
viamente, fazer isso em um estudo de humanos. Em um estudo de animais, no entanto,
podemos coletar toda a prole ao nascer, depois cria-la aleatoriamente, entre os genitores.
Em um estudo de plantas, podemos colocar as sementes em locais aleatérios, em um
campo.

James Smith e André Dhondt (1980), por exemplo, estudaram os pardais cantores (Me-
lospiza melodia) para determinar a herdabilidade do tamanho dos seus bicos. Coletaram os
jovens de ninhos naturais, ds vezes como ovos, outras como filhotes recém-eclodidos, e os
colocaram em ninhos de pats adotivos escolhidos ao acaso. Quando as proles cresceram,
Smith e Dhondt calcularam os valores da prole média para os filhotes e os valores do geni-
tor médio para os genitores bioldgicos e os adotivos. Os graficos da profundidade do bico

Figura 9.14  Um experimento de campo sobre a herdabilidade do tamanho do bico em pardais
cantores. O diagrama de dispersao superior mostra a relagdo entre o tamanho do bico da prole mé-
dia (profundidade do bico familiar média) e o tamanho do bico dos genitores bioldgicos (profundidade
do bico do genitor médio bioldgico). O diagrama inferior mostra a relagdo entre o tamanho do bico da
prole média (profundidade do bico familiar média) e o tamanho do bico dos genitores adotivos (profun-
didade do bico do genitor médio adotivo). Os filhotes assemelham-se fortemente com seus genitores
bioldgicos, e ndo, absolutamente, com seus genitores adotivos, Em Smith e Dhondt (1980).
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Quadro 9.2

Neste quadro, utilizamos um exemplo numérico para di-
ferenciar a variacdo genética aditiva e a variagdo genética
da dominincia. Com o objetivo de simiplificar a discussio,
analisaremos a variacdo genética em um Gnico loco com
dois alelos como se estivéssemos analisando uma caracte-
ristica quantitativa. Vamos supor que nao existe qualquer
variagdo ambiental na caracteristica em questio: o fendti-
po de um individuo é determinado unica e exatamente
por seu genoétipo. Os alelos do loco considerado sio A, e
A,, cada um com a freqiiéncia de 0,5, e a populagio esta
em equilibrio de Hardy-Weinberg. Consideraremos duas
situagdes: (1) os alelos sio co-dominantes; (2) o alelo A, é
dominante sobre o alelo A,.

Situagdo (1): Os alelos A, e A, sdo co-
dominantes

Os individuos A,A, tém o fendtipo de 1. Nos individuos
A,A, e A,A,, cada copia do alelo A,adiciona 0,5 ao fend-
tipo. Na Figura 9.15a, a esquerda, um histograma mostra
a distribui¢do dos fendtipos na populagio. Ao centro e a
direita, estio os diagramas de dispersio que nos possibili-
tam analisar a variacio genética na populagio. O eixo x
representa o gendtipo, calculado como o nimero de ¢6-
pias do alelo A,; o eixo y representa o fendtipo. A linha
cinza horizontal mostra o fendtipo médio para a popu-
lacio (= 1,5). A plotagem central mostra que a variagio
genética total I/ é uma func¢io dos desvios dos pontos de
referéncia da média populacional (setas laranjas). Podemos
quantificar V; calculando a soma dos desvios ao quadra-
do. A plotagem a direita mostra a linha de melhor ajuste

Variagdo genética aditiva versus variagao genética da dominancia

ao longo dos pontos de referéncia (circulos em branco).
A variagdo genética aditiva IV, é definida como a fragio
da variagio genética total que é explicada pela linha de
melhor ajuste (setas pretas). Nesse caso, a linha de melhor
ajuste explica toda a variagdo genética; portanto, V, = V.
Nio existe variagdo genética da dominéncia.

Situagdo (2): O alelo A4, é dominante sobre
o alelo 4,

Dessa vez, os individuos 4,4, também tém um fendtipo
de 1. No entanto, os efeitos da substituicdo de copias de
A, pelas copias de A, nio sdo estritamente aditivos: a pri-
meira copia de A, (que compde o gendtipo A,A4,) muda o
fendtipo de 1 para 2. A segunda cépia de A, (que compoe
o gendétipo A,A,) nio altera mais o fendtipo. Na Figura
9.15b,a esquerda, um histograma mostra a distribui¢io dos
fenotipos na populacio. Ao centro e a direita, estio os dia-
gramas de dispersio que nos possibilitam analisar a varia-
¢do genética na populagio. A plotagem central mostra que
a variagdo genética total V. ¢ uma fungio dos desvios dos
pontos de referéncia (setas laranjas) da média populacional
(linha cinza; = 1,75). A plotagem a direita mostra a linha de
melhor ajuste ao longo dos pontos de referéncia (circulos
em branco). A varia¢io genética aditiva I, é definida como
a fracio da variagao genética total que ¢ explicada pela li-
nha de melhor ajuste (setas pretas). A variagio genética da
dominincia I/, € a fragio da variagdo genética total que
nio é explicada pela linha de melhor ajuste (setas cinzas);
Nesse caso, a linha de melhor ajuste explica somente parte
da variagdo genética; portanto, V. = I, + 1/,
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da prole versus profundidade do bico parental aparecem na Figura 9.14. Os filhotes asseime-

lhavam-se fortemente aos seus genitores bioldgicos, mas nio, absolutamente, 20s adotivos.

Esses resultados mostram que praticamente toda a variagio na profundidade do bico, nessa
populagio, ¢ devida a variagdo nos genes. Snuth e Dhondt estimaram que a herdabilidade
da profundidade do bico & 0,98.

Estimando a herdabilidade de |

Existem varios métodos para se estimar a herdabilidade, além do cilculo da inclina¢io
da linha de melhor ajuste para prole versus genitores. Por exemplo, podem ser usados os
estudos de gémeos. A 16gica dos estudos gemelares é a seguinte (Figura 9.16). Os gémeos

monozigoticos (idénticos) compartilham seu ambiente e todos os seus genes, enquanto os

gémeos dizigdticos (fraternos) compartilham seu ambiente e a metade de seus genes. Se a
herdabilidade for alta, ¢ a varia¢ido entre os individuos for devida principalmente a varia¢io
nos genes, 0s gémeos mMonozigodticos serao mais semelhantes entre si do que os gémeos
dizigbticos. Se a herdabilidade for baixa, e a variagdo entre os individuos for devida prin-
cipalmente a varia¢do nos ambientes, 0s gémeos monozigoticos serdo tio diferentes entre
s1 como os gémeos dizigdticos.

Gerald McClearn e colaboradores (1997) usaram um estudo gemelar para estimar a
herdabilidade da capacidade cognitiva geral, uma medida da inteligéncia, em uma po-
pulagao succa. A Figura 9.1c¢ (p. 320) mostra a distribui¢io dessa caracteristica entre 110
pares de gémeos monozigdticos e 130 pares de gémeos dizigdticos de mesmo sexo. Ainda
que todos os participantes do estudo tivessem no minimo 80 anos, ¢ a variagio ambiental
tivesse tido amplo periodo de tempo para exercer sua influéncia, os gémeos monozi-
goticos assemelhavaim-se mais fortemente do que os gémeos dizigoticos. McClearn e
colaboradores estimam que a herdabilidade da capacidade cognitiva geral, em seu estudo
populacional, é de 0,62.

Monozigoticos Dizigoticos
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igura .16 Estimando a herdabilidade a partir de estudos gemelares. Os gémeos monozigdticos
desenvolvem-se de um Unico zigoto; portanto, compartilham todos os seus genes. Os gémeos dizigdti-
cos desenvolvem-se de zigotos diferentes; poriarito, compartilham apenas a metade de seus genes. Se a
herdabilidade de uma caracterstica for alta, os co-gémeos monozigdticos serdo muito mais semelhantes
do que os co-gémeos dizigdticos.
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Para tratamentos detalhados dos métodos para calcular a herdabilidade, veja Falconer
(1989) e Lynch e Walsh (1998). Os dados sobre a herdabilidade das caracteristicas muitas
vezes sio interpretados erroneamente, ainda mais quando a espécie ent estudo € a humana.
Voltaremos a esse tema na Se¢io 9.7.

9.4 Medindo as diferengas no sucesso reprodutivo
e na sobrevivéncia

Na secdo anterior, desenvolvemos técnicas para medir a variagio hereditaria nas caracte-
risticas quantitativas, o primeiro principio da teoria da evolu¢io por selecio natural, de
Darwin. O proximo principio da teoria darwiniana ¢ que ha diferengas no sucesso repro-
dutivo e¢/ou na sobrevivéncia entre os individuos. Agora, discutiremos técnicas para medir
as diferencas no sucesso — isto €, para medir a for¢a da selecdo. Uma vez que possamos
avaliar tanto a variacdo hereditaria quanto a for¢a da selec¢io, estaremos aptos a predizer a
mudanga evolutiva em resposta i selecio.

O tpo de diferengas no sucesso pressuposto pela teoria de Darwin consiste em di-
ferencas sistematicas. Em meédia, os individuos com alguns valores de uma caracteristica
sobrevivem em taxas altas, ou produzem mais filhos, do que os individuos com ou-
tros valores dessa caracteristica. Para medir a for¢a da selecio, primeiramente devemos
observar quenm sobrevive ou se reproduz, e quem nio consegue fazer isso. A seguir,
quantificamos as diferengas entre os vencedores e os perdedores na caracteristica de
interesse.

Nos experimentos de reproducio seletiva, a forca da selecio é ficil de calcular.Vamos
considerar, por exemplo, um experimento realizado por R. J. Di Masso ¢ colaboradorcs
(1991). Esses pesquisadores planejaram cruzar camundongos de caudas mais longas; que-
riam saber como o programa de desenvolvimento que constrdi a cauda de um camundon-
go seria modificado sob sele¢io. O embrido de um camundongo desenvolveria uma cauda
mais longa por alongamento das vértebras individuais, ou por acréscimo de outras vérte-
bras? Em cada geragio, os pesquisadores mediram as caudas de todos os canuindongos de
sua populagdo. Depois, selecionaram os camundongos de caudas mais longas e os deixaram
cruzar-se para produzirem a geragio subseqiiente.

Para compreender como quantificar a for¢a da selecdo, suponha que os investigadores
selecionaram um ter¢o dos camundongos cujas caudas eram as mais longas para funcio-
narem como genitores. A medida mais simples da for¢a da selegio é a diferenca entre o
comprimento médio das caudas dos genitores e o comprimento médio das caudas de toda
a populacio (Figura 9.17a). Essa medida da selecdo é denominada diferencial de selecio e
é simbolizada por S.

Ha uma segunda medida da for¢a da selegio que é util devido a sua ampla aplicabilida-
de. Essa medida é chamada gradiente de sele¢io (Lande e Arnold, 1983). O gradiente de
selecdo € calculado do seguinte modo:

I Atribuir aptiddes absolutas aos camundongos da populagio. Pensaremos na aptidio
como sobrevivéncia até a idade reprodutiva. Em nossa populacio, um tergo dos
camundongos sobreviveu tempo suficiente para se reproduzir. (Isso nio significa,
necessariamente, que os camundongos de caudas curtas estivessem realmente mor-
tos, apenas foram retirados da populagio reprodutora; até onde nossa populagio
reprodutora é considerada, os camundongos de caudas curtas nio se reproduziram;
portanto, nio sobreviveram tempo suficiente para se reproduzit.) Os dois tergos
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(a) O diferencial de sele¢do (b) O gradiente de sele¢io
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Figura 9.17 Medindo a forga da selegdo. () O histograma moslra a variagio no comprimerito

da cauda em uma populagdo imagindria de camundongos de laboratorio. Os retdngulos laranjas repre-
sentam os camundongos escolhidos como genitores para a proxima geragdo O tridnguio cinza indica o
comprimento médio da cauda para toda a populagdo; o tridngulo laranja indica o comprimento médio
da cauda para os genitores. A diferen¢a entre essas duas médias é o diferencial de selecdo. (b) Um dia
grama de dispersdo, para a mesma populagao imagindria de camundongos, que mostra a aptidio relativa
(ver o texto) como uma fungdo do comprimento da cauda. Os pontos laranjas representam os camun
dongos selecionados como genitores para a proxima geragao. O diagrama inclui a linha de melhor ajuste
(em preto). A inclinagdo da linha de melhor ajuste é o gradiente de selecdo.

dos camundongos de caudas curtas tém uma aptidio 0, enquanto o terco de caudas
longas tem aptidio 1.

2

Converter as aptidoes absolutas em apidoes relativas. A apridio média da popu-
lagio é 0,33 (se, por exemplo, existirem 30 camundongos na populagio, a média
é [{20 x 0} + {10 x 1}] / 30 = 0,33). Calculamos a aptidio relativa de cada ca-
nmundongo dividindo sua aptidio absoluta (0 ou 1) pela aptidio média (0,33). Os
camundongos de caudas curtas tém uma aptidio relativa 0; os de caudas longas
tém aptidio relativa 3.

3. Fazer um grifico de dispersio da aptidido relativa conio uma fun¢io do compri-
mento da cauda e calcular a inclina¢do da linha de melhor ajuste (Figura 9.17b). A
inclinagio da linha de melhor ajuste ¢ o gradiente de selegio.

Pode ndo parecer, a printeira vista, que o gradiente de sele¢io e o diferencial de selegio
tenham muito a ver um com o outro. Na realidade, sio muito relacionados, e cada um
pode ser convertido no outro. Se estivermos analisando a sele¢io de uma sé caracteristica,
como o comprimento da cauda, o gradiente de sele¢fio serd igual ao diferencial de selecio
dividido pela varidncia no comprimento da cauda (ver Quadro 9.3). Uma vantagem do
gradiente de sele¢io ¢ a de podermos calculd-lo para qualquer medida de aptidio, ndo ape-

nas a sobrevivéncia. Por exemplo, poderiamos medir a aptiddo em uma populacio natural — Jiferericial de el
de camundongos, como o ntimero de proles desmamadas. Se calcularmos, primeiramente, pela varidncia
a aptiddo relativa de cada camundongo (dividindo seu nimero de prole pelo ndimero mé- .

dio de proles), depois plotarmos a aptidio relativa como uma fun¢io do comprimento da B
cauda e calcularmos a inclinagdo da linha de melhor ajuste, entio essa inclinagio serd o
gradiente de sele¢io.
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Quadro 9.3

O diferencial de sele¢do ¢ uma medida intuitivamente sim-
ples da for¢a da sele¢do: consiste na diferenca entre a média
de uma caracteristica entre os sobreviventes e a média da
caracteristica na populagio inteira. O gradiente de selecio,
embora mais abstrato, tem diversas vantagens. Entre essas, a
de poder ser calculado para uma variedade mais ampla de
medidas de aptidio. O fato de que o gradiente de selecio
¢ muito relacionado ao diferencial de selecio concede ao
primelro um pouco do apelo intuitivo do dltimo.
Mostramos, neste quadro, que, em nosso exemplo sobre
o comprimento da cauda em camundongos (Figura 9.15),
o gradiente de selegdo para o comprimento da cauda f
¢ 1gual ao diferencial de sele¢do para o comprimento da
cauda, dividido pela variancia do comprimento da cauda.
Imagine que temos 30 camundongos em nossa populagio.
Em primeiro Jugar, observe que o diferencial de selegio é:

onde " ¢ o comprimento de cauda médio dos 10 ca-
mundongos que selecionamos como genitores, e [ € o
comprimento de cauda médio de toda a populagio de 30
camundongos.

O gradiente de selegio é a inclinacio da linha de me-
lhor ajuste para a aptidio relativa w, como uma fun¢io do
comprimento da cauda. A inchnagio da linha de melhor
ajuste, em regressio linear, é dada pela covariancia de y e x
dividida pela variancia de x:

cov(y, x)

inclinacio = -
el var(x)

A covariancia de y e x ¢ definida como:

1 n
cov(y, x) = — X (3 — ¥)(xi — X)

no.
i=1

e a variancia de x é definida como:

1 "
var(x) = m Y (x; — x)?
i=1

Em seus camundongos, Di Masso ef al. fizeram a sele¢do para caudas longas em 18 ge-
ragoes sucessivas. Na 18" geracdo, esses camundongos tinham caudas acima de 10% mais
longas do que as dos camundongos da populagio-controle. Os camundongos de caudas
longas tinham 28 vértebras em suas caudas, comparadas as 26 ou 27 vértebras nas caudas
dos controles. O programa de desenvolvimento havia sido alterado para formar mais vér-

O gradiente de selecdo e o diferencial de selecao

onde 1 é o ntmero de observagdes, y ¢ o valor médio de
¥, € x é o valor médio de x. O gradiente de selegdo para ¢
¢, portanto:

cov(w, f)

var(t)

gradiente de selecio =

Desse modo, o que precisamos mostrar & que

cov(w, t)=+f — I
Uma vez que (por defini¢do) a adptidio relativa média
¢ 1, podemos escrever:

1 30
cov(w, ) = =0 2 (w— (4 —7)
i=1
1 30 1 30
= A i) — A if
30 §, () = 5 El (1)
1 30 1 30 ~
—— X)X
~ E_:] () + 35 ,};1 (1)

= — i) — =ttt
3051(7“")

1 30
= % ‘.gl (H/,'[,‘) — 1

=t —t
O ultimo passo pode nio ser claro. Para perceber que

1 30 .

—O Z (Witi) =1

3 i=1
repare que, para os primetros 20 camundongos, w, = 0, e,
para os Gltimos 10 camundongos, w, = 3. Isso significa que:

30 30

]
— wit) =
30 ;‘:1 (st

tebras, ndo para alongar as vértebras individuass.
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9.5 Predizendo a resposta evolutiva a selecao

Uma vez que conhecamos a herdabilidade e o diferencial de sele¢io, podemos predizer a
resposta evolutiva a sele¢io. Eis a equagio para fazermos essa predigio:

R=1I"S

onde R ¢ a resposta predita a sele¢io, P éa herdabilidade, ¢ S é o diferencial de selecio.

A légica dessa equagdo é mostrada graficamente na Figura 9.18. Essa figura apresenta
um diagrama de dispersio dos valores da prole média como uma funcio dos valores
do genitor médio, exatamente como o diagrama da Figura 9.13. O diagrama da Fi-
gura 9.18 representa os comprimentos de cauda em uma populagio de 30 familias de
camundongos. A plotagem inclui uma linha de melhor ajuste, cuja inclinagio estima a
herdabilidade h”.

Repare primeiramente no eixo x. P é o valor médio do genitor médio para toda a
populagio. P* é a média dos 10 maiores valores de genitor médio. A diferenca entre P¥ ¢
P ¢ o diferencial de selecio (S) que devemos ter aplicado a essa populagio quando sele-
cionamos como procriadores somente os 10 pares de genitores com os maiores valores de
genitor médio.

Agora, repare no eixo J. O ¢ o valor médio da prole média para toda a populagio. o*
¢ o valor médio da prole média para os 10 pares de genitores com os maiores valores de
genitor médio. A diferenca entre O% e O & a resposta evolutiva (R) que deve ser obtida
em consequéncia a sele¢io, como procriadores, dos 10 pares de genitores com os maiores
valores de genitor médio.

A inclinacdo dc uma linha pode ser calculada como a elevacio sobre uma tendéncia. Se
compararmos as médias populacionais com sele¢io versus sem sele¢do, temos uma elevagio
de (O* — O) sobre uma tendéncia de (P* — P); portanto:

5im que conhece

(0*-0)_Rr

* y i .
(P - P) S los para ‘r"."(v'rjll_‘r;f a respos ta a

selecdo como R =h' 5,

valores de h™ e S, poderemos usa
i

W =
Em outras palavras, R = IS,
Agora temos um conjunto de ferramentas para estudar a evolugdo de caracteristicas
multilocos sob sele¢io natural. Podemos estimar quanto da varlagdo em uma caracteristica
é devido a variacio nos genes, quantificar a forca da selecdo que resulta de diferencas na
sobrevivéncia e na reprodugio e juntar essas duas para predizer quanto a popula¢do mudara
de uma gera¢do para a préxima.

/“G:(:]DI | .
©
3 Figura 9.18 A resposta a selegdo é igual a
£ e 5 herdabilidade multiplicada pefo diferencial de
%t) O*4 10 . ., : selegdo.  Os valores da prole média e do genitor
L 0F ] 3o s B médio estdo indicados como pontos no diagrama
L4 { 4 = 3
i) ; °. O Inclinaciio = h? = [O*- (_3] R de dispersdo e como losangos nos eixos y e x. Os
g 9 . Px-A S simbolos laranjas representam as |0 familias com os
S . x ’ R = h2§ maiores valores de genitor médio. P € o valor médio
~—Q do genitor médio para toda a populagio; P* é o
—2 2 8 valor médio do genitor médio das familias com os
Lt ——— ; . o1 P 4 o
8 9 10 I maiores valores de genitor médio. O € o valor médio
s i - 5% da prole média para toda a populagio; 0* é o valor
PG - A PR p ar a populagio; O

) " médio da prole média das familias com os maiores
Valores do genitor médio valores de genitor médio. Em Falconer (1989).



342

Scott Freeman & Jon C. Herron

Figura 9.19  Um poleménio
alpino e uma mamangava. (1) Po-
lemdnio alpino (Pofemonium visco

sum). (b) Mamangava (Bombus sp.).
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Figura 9.20  Estimando a herda-
bilidade do tamanho floral (brilho
da corola) em poleménios alpi-
nos. - iagrama de dispersao
mostra o b
como uma fungio do br
corola nas plan
polembnios. A ing
melhor ajuste € 0.5. Redesenhadc

de Galen (1996).
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Poleménios alpinos e mamangavas

Como exemplo das questdes que os bidlogos respondem com o auxilio da genética quan-
titativa, revisamos a pesquisa de Candace Galen (1996), sobre o tamanho floral no polemé-
nio “skypilots™ alpino (Polemonium viscostm), uma flor silvestre perene das Montanhas Ro-
chosas (Figura 9.19a). Galen estudou populacdes de Pennsylvania Mountain, no Colorado,
incluindo populagdes que crescem na fimberline' ¢ na tundra de maior altitude. Na fini-
berline, os polemonios sio polinizados por diversos insetos, abrangendo moscas, pequenas
abelhas solitarias ¢ algumas mamangavas. Na tundra, s3o polinizados quase exclusivamente
pelas mamangavas (Figura 9.19b). As flores dos polemdnios da tundra sio, em média, 12%
maiores em seu didmetro do que as dos polemonios da timberline. Anteriormente, Galen
(1989) registrara que as flores maiores atraiam mais visitas das mamangavas, ¢ que os pole-
maonios que atralam mais mangangavas produziam mais sementes.

Galen desejava saber se a sele¢do no tamanho floral, imposta pelas mamangavas, é res-
ponsivel pelas flores maioves dos poleménios da tundra. Se for, a pesquisadora também
quer saber quanto tempo levaria para que a selegio pelas mamangavas aumentasse o tama-
nho floral médio em uma populagio de polemonio em 12% — a diferenga entre as flores
da tundra e da timberline.

Galen trabalhou com uma pequena popula¢ao de flores pequenas da timberline, Inicial-
mente, calculou a herdabilidade do tamanho floral. Mediu os diametros florais de 144 po-
lemonios e coletou suas sementes. Germinou as sementes ¢ plantou aleatoriamente as 617
plantulas resultantes, no mesmo habitat em que suas plantas genitoras tinham vivido. Sete
anos mais tarde, 58 haviam amadurecido, ¢ Galen pode medir suas flores. Essa medigao per-
mitiu que a pesquisadora plotasse o diametro Horal da prole (brilho da corola) como unia
funcio do diametro floral materno, ou do genitor de semente (Figura 9.20). A inclinagdo
da linha de melhor ajuste ¢ aproximadamente 0,5. Por razdes que extrapolam o objetivo
dessa discussio, a inclinagdo da linha de melhor ajuste para a prole versis nim tnico genitor
(como contririo ao genitor médio) ¢ uma estimativa de %l'rz (ver Falconer, 1989). Desse
modo, a herdabilidade do tamanho floral nos polemonios da timberline é aproximadamente
2% 0,5 = L. Observe, no entanto, que a dispersiao, na Figura 9.20, torna incerta a verdadeira
clinagdo. A analise estatistica de Galen indicou-lhe que poderia seguramente concluir
apenas que a herdabilidade do tamanho floral esta entre 0,2 e 1. Isto &, pelo menos 20%
da variacio fenotipica do tamanho floral dos polemodnios sio devidos a variagio genética
aditiva,

A seguir, Galen calculou a forma da selecao imposta pelas mamangavas polinizadoras.
Lembre que esse tipo de abelhas prefere visitar as flores maiores, e que mais mamangavas
polinizadoras significam mais sementes. Galen construiu uma gaiola envolvida por tela em
seu local de estudo, para a qual transferin 98 polemonios prontos a florescer, e acrescen-
tou as mamangavas. A gaiola mantinha os mamangavas em seu interior, ¢ todos 0s outros
polinizadores fora. Quando os polemonios da gaiola floresceram, Galen mediu suas flores.
Posteriormente, coletou suas sementes, germinou-as no laboratério e plantou as plantulas
a0 acaso, novamente no habitat parental. Seis anos depois, Galen contou as proles sobre-
viventes que foram produzidas pelas plantas engaioladas originais. Usando o namero de
sobreviventes das proles de seis anos como sua medida de aptidio, Galen plotou a aptidio
relativa como uma fun¢io do tamanho floral e calculou a inclinagio da linha de melhor
ajuste (Figura 9.21). Essa inclinagio, 0,13, é o gradiente de selecio resultante da poliniza-
¢io pelas mamangavas. A multiplicagio do gradiente de sele¢io pela variancia no tamanho
floral, 5,66, fornece o diferencial de selecio: S = 0,74 mm. O tamanho floral médio era
14,2 mm. Assim, o diferencial de selecdo também pode ser expresso como %—f% = 0,05,
ou 5%. Isso significa, aproximadamente, que quando os polemonios competem para se
reproduzir, atraindo as mamangavas para visita-los, as plantas que, vencem tém flores 5%
maiores do que as da planta média.

" N.de T, Linha imaginaria, nas montanhas, acima da qual nio crescem arvores, Cf. HOUAISS, A. (ed.) Diciondrio
Inglés-Pormugnds. 12. ed. Rio de Janeiro: Record, 2001.
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Galen realizou dois experimentos-controle para confirmar que as mamangavas selecio-
nam favoravelmente as flores maiores. Em um controle, polinizou manualmente os pole-
moénios (sem considerar o tamanho floral); no outro, permitiu que os polemonios fossem
polinizados por todos os outros polinizadores naturais, exceto as mamangavas. Em nenhum
dos controles houve qualquer relagio entre o tamanho floral ¢ a aptidio; somente as ma-
mangavas selecionaram a favor das flores maiores.

Os dados de Galen possibilitaram-lhe predizer como a populagio de polemodnios da
timberline deve responder a selegdo pelas mamangavas. O cendrio imaginado pela pesqui-
sadora era o de uma populagio de polemonios da fimberline que havia sido polinizada por
diversos 1nsetos, ¢ passou (por dispersio de sementes) para a tundra, onde as plantas agora
eram polinizadas exclusivamente pelas mangangavas. Usando a estimativa inferior, de que
K = 0,2, e a estimativa de que S = 0,05, Galen predisse que a resposta a selecio deve ser
R=F5= 0,2 x 0,05 = 0,01. Usando a estumativa superior, de que = 1, e a estimativa
de S = 0,05,a pesquisadora predisse que a resposta 4 selegio deve ser R = 1’S = 1 x 0,05 =
0,05. Em outros termos, uma Unica geracio de selecio pelas mamangavas deve produzir
um aumento de 1-5% no tamanho floral médio de uma populagio de polemodnios da tinm-
berline que se mudou para a tundra.

A predigio de Galen foi, portanto, que o tamanho floral deve evoluir rapidamente sob
selecio por mamangavas. Essa predigio estd correta? Recorde o experimento descrito
anteriormente em que Galen criou a prole de polemdnios da fimberline que tinham sido
polinizados manualmente ¢ a prole de polemdnios da mesma regiao que tinham sido poli-
nizados exclusivamente por mamangavas. Galen calculou o tamanho floral médio de cada
grupo e descobriu que a prole de polemonios polinizados por mamangavas tinha flores
que eram, em média, 9% maiores do que as dos polemdnios polinizados manualmente (Fi-
gura 9.22). Sua predigio estava correta: 0s polemonios mostram uma resposta forte e ripida
i selecdo. Na realidade, a resposta é ainda maior do que a predita pela pesquisadora.

Galen concluiu que a diferen¢a de 12% no tamanho floral entre os polemoénios de fim-
berline e de tundra pode ser explicada, plausivelmente, pelo fato de que os polemoénios de
timberline sio polinizados por virlos insetos, a0 passo que os de tundra sio polinizados quase
exclusivamente por mamangavas. Os primeiros polemonios podem langar sementes mesmo
se as mamangavas os evitarem, mas os Gltimos nio. Além disso, devem ser necessirias apenas
algumas geracdes de polinizagao exclusiva por mamangavas para que uma populagio de pole-
monios de tiniberline evolua flores que sejam tdo grandes como as dos polemoénios de tundra.

Nas Se¢des 9.3, 9.4 ¢ 9.5 utilizamos as ferramentas da genética quantitativa para ana-
lisar a evolucao de somente uma caracteristica por vez. No entanto, as ferramentas que
desenvolvemos podem ser generalizadas para analisar a evolugio simultanea de multiplas
caracteristicas. O Quadro 9.4 fornece uma introducio desse topico.

(a) Prole de plantas polinizadas (b) Prole de plartas polinizadas
manualmente por mamangavas
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Figura 9.22
a selegdo em polemonios alpinos.
histogramas mostram a distribui¢do do tama-
nho floral (brilho da corola) na prole de po-
lemdnios polinizados manualmente (a; média
= 13,1 mm) e na de polemdnios polinizados
por mamangavas (b; média = 14,4 mm). Re-
desenhado de Galen (1996).
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Figura 9,21 Estimando o gra-
diente de selegdo nos polemonios
alpinos polinizados palos maman-
gavas. Esse diagrama de dispersdo
mostra a aptiddo relativa (ndmero
de proles de 6 anos sobreviventes
dividido pelo nimero médio de
proles de 6 anos sobreviventes)
como uma fun¢do do tamanho
floral materno (brilho da corola). A
inclinagdo da linha de melhor ajuste
¢ 0,13. Preparado com dados forne-
cidos por Candace Galen.

Medindo a resposta evolutiva
Esses



344 Scott Freeman & Jon C. Herron

Quadro 9.4

No texto principal, analisamos a sele¢do em apenas uma
caracteristica quantitativa de cada vez. Na natureza, entre-
tanto, a selecdo atua freqlientemente sobre varias caracte-
risticas de maneira simultinea. Neste quadro, proporciona-
mos uma breve introdugdo a respeito de como as técnicas
da genética quantitativa podem ser estendidas para analisar
a sele¢io em maluplas caracteristicas. Para detalhes ma-
temiticos, veja Lande e Arnold (1983), Phillips ¢ Arnold
(1989) e Brodie, Moore e Janzen (1995).

No Capitulo 3, discutimos a sele¢io natural sobre o
tamanho do bico nos tentilhdes de Darwin. Durante a
estiagem de 1976-1977, na ilha Dafne Maior, os tenti-
Thdes rasteiros [de bico] médio com bicos mais profundos
sobreviveram em frequéncias mais altas. A profundidade
do bico é hereditiria; portanto, a populagio evoluiu. Pe-
ter Grant e Rosemary Grant reanalisaram os dados desse
episddio seletivo examinando a selegdo em virias caracte-
risticas simultaneamente. Discutiremos sua analise de duas
caracteristicas, profundidade do bico e largura do bico,
apresentando somente um panorama qualitativo; para os
nameros, veja Grant ¢ Grant (1995).

Os tentilhdes rasteiros [de bico] médio de Dafne Maior
variam tanto na profundidade quanto na largura do bico,
duas caracteristicas que sio forternente correlacionadas.
Os bicos profundos tendem a ser largos, enquanto os bicos
rasos tendem a ser estreitos. As razdes de isso ser verda-
deiro estio além do escopo desta discussio. Admitiremos
apenas como sabido que ¢ dificil ou impossivel construir-
se um tentilhdo com um bico que seja profundo e estreito,
ou que s¢ja raso e largo.

Durante a estiagem de 1976-1977, quando o alimento
era escasso e muitos tentilhdes morreram de inanigio, a
sele¢do atuou tanto na profundidade quanto na largura
do seu bico. Se estivéssemos examinando somente uma
dessas caracteristicas, poderiamos medir a for¢a da selegio
como a inclinagdo da linha de melhor ajuste em relagio a
aptiddo ao tamanho do bico. Esse € o gradiente de selecio
apresentado no texto principal. Para examinar ambas as
caracteristicas simultaneamente, podemos medir a forga da
selecdo como a inclinagiio do plano de melhor ajuste em
relagio a aptidio a profundidade do bico ¢ a largura do
bico. Essa inclinagio € o gradiente de sele¢io tridimen-
sional.

Repare no grafico tridimensional da Figura 9.23a. A
profundidade do bico estd representada em um eixo ho-
rizontal; a largura do bico estd representada no outro eixo
horizontal. A aptidio esta representada no eixo vertical. A
superficie fornecida pela grade laranja é o plano de melhor
ajuste. A aptidio em cada canto do plano de melhor ajus-

Selecdo em multiplas caracteristicas e em caracteres correlacionados

te, ou superficie de sele¢io, é assinalada por um tridngulo
laranja. A sele¢io favoreceu os pdssaros dotados de bicos
que eram profundos e estreitos. O pdssaro com a mais alta
probabilidade de sobreviver 4 estiagem deve ser um passa-
ro com bico muito profundo e muito estreito — localizado
no canto posterior direito da superficie de selecio.

Lembre, no entanto, que a profundidade e a largura do
bico sdo correlacionadas. £ impossivel construir o passaro
perfeito. A correlacio entre a profundidade e a largura ¢é
representada por uma seta preta de duas pontas no soalho
do grafico tridimensional. Durante a estiagem, a sele¢io
impeliu mais fortemente na diregio indicada pela seta
preta espessa. Isso deve ter deslocado a média popula-
cional do centro do grafico diretamente para o caminho
mais ingreme ao longo da superficie de selegio, em dire-
¢do A forma de-bico melhor possivel. Todavia, por causa
da correlagio entre a profundidade e a largura do bico, a
populagio nio podia mover-se na dire¢o impelida pela
selecio; podia apenas mover-se ao longo da seta preta
de duas pontas. A sele¢io favoreceu mais fortemente os
bicos profundos do que os bicos estreitos. Conseqiiente-
mente, a média populacional avan¢ou em dire¢io a um
bico que era mais profundo e mais largo do que antes da
estiagem. Essa mudanga esta representada pela seta cinza
espessa.

Os graticos tridimensionais podem ser de dificil n-
terpretagio; por isso, incluimos as Figuras 9.23b, (¢) e (d),
que ilustram a mesma andlise com grificos bidimensio-
nais. A Figura 9.23b mostra o gradiente de selegio sobre
a profundidade do bico, mantida constante a sua largura.
A selegdo favoreceu os passaros com bicos mais profun-
dos. A Figura 9.23¢ mostra o gradiente de sele¢ao sobre
a largura do bico, mantida constante sua profundidade.
A selegdo favoreceu os bicos estreitos. A Figura 9.23d
mostra a correlacdo entre a largura e a profundidade do
bico (seta branca de duas pontas), com a aptidio repre-
sentada pela intensidade da cor azul ao longo do grifico.
A selegio impeliu a média populacional para um passaro
com bico profundo e estreito (seta preta espessa), mas,
devido a correlagio entre a profundidade ¢ a largura, a
populagio nio conseguiu chegar 13. A selecio favoreceu
com mais for¢a o aumento da profundidade do que a
diminuigio da largura. Portanto, a média populacional
deslocou-se para um bico mais profundo ¢ mais largo
(seta cinza espessa).

A analise da selegio sobre os bicos dos tentilhoes, de
Grant e Grant, 1lustra as vantagens do exame de virias ca-
racteristicas de cada vez, do uso de gradientes de sele¢io
para medir a for¢a da sele¢io e do reconhecimento de
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Quadro 9.4 (Continuagio)
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Figura 9,27 Uma andlise multidimensional da selegdo sobre o tamanho do bico dos tentilhdes rasteiros [de bico] médio.  (a) O

plano da rede mostra a relagdo da aptiddo com a profundidade e a largura do bico. Os péssaros com bicos profundos e estreitos tém a
aptido mais alta. (b), (c) e (d) mostram o mesmo cendrio em gréficos bidimensionais.

que as caracteristicas podem estar correlacionadas entre
si. Imagine se estivéssemos analisando somente a largura
do bico ¢ calculissemos o diferencial de selegio. O sobre-
vivente médio teria um bico mais largo do que o passaro
vivo médio antes da estiagem. O diferencial de selegio,
ou seja, a diferenca entre a média populacional antes e
depois da selecio, sugeriria que a sele¢io favorecera os
bicos mais largos. Entretanto, a anilise multidimensional
revela que esse ndo foi o caso. A largura do bico foi sele-
cionada contra, mas foi arrastada pelo impeto seletivo (ou
de “carona”) como resultado da selecao mais forte sobre a
profundidade do bico.

Grant e Grant supuseram, para sua andlise, que a re-
lagio entre a profundidade do bico, a largura do bico e
a aptiddo era linear, como é mostrado pela superficie de
selegdo de plano na Figura 9.23a. No entanto, a relagio
entre um par de caracteristicas e a aptidio nem sempre
é linear. O trabalho de Edmund Brodie (1992) fornece
um exemplo. Brodie monitorou a sobrevivéncia de va-
rias centenas de cobras garter jovens, marcadas individual-
mente. Esse pesquisador avaliou o efeito sobre a aptidio
de duas caracteristicas que ajudam as cobras a fugir dos
predadores: o padrio de cores (listradas versus nao-listra-
das ou manchadas) e comportamento de fuga (fuga em
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Quadro 9.4 (Continuagio)

linha reta versus muitas inversdes de direcio). A anilise
de Brodie produziu a superficie de sele¢io mostrada na
Figura 9.24. As cobras com as maiores taxas de sobrevi-
véncia eram as listradas que fugiam em linha reta e as
nio-listradas que faziam muitas inversdes de dire¢io. As
outras combinagdes de caracteristicas eram selecionadas
contra.

Dada a superficie de sele¢io, podemos seguir a evo-
lugdo de uma populagio rastreando a posi¢io do indivi-
duo médio. Em geral, espera-se que a populagio evolua

Aptidao

Figura .24 Uma andlise multidimen-
sional da selegdo sobre as defesas antipre-
dadoras das cobras garter.

A superficie da rede mostra a relagéo

da aptiddo com o padrdo de cores e o
comportamento evasivo. Na Figura I, em
Brodie (1992).

9.6

Listras

de modo a se deslocar para a inclinagdo mais ingreme de
sua localizagdo atual. Como o estudo de Grant ¢ Grant
sobre os bicos dos tentilhdes demonstrou, no entanto, as
correlagdes entre as caracteristicas pode impedir uma po-
pulagio de seguir sua trajetéria predita. As superficies de
selecdo como as mostradas nas Figuras 9.23a e 9.24 sdo
freqiientemente referidas como paisagens adaptativas, mas

esse termo tem uma historia complexa e varios significa-
dos diferentes (ver Capitulo 9 em Provine, 1986; Capitulo
11 em Wright, 1986; Wright, 1988).
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Modos de selegao e a manutencao
da variagao genética

Em nossas discussdes da sele¢io em caracteristicas quantitativas, presumimos que a relagio
entre o fendtipo e a aptiddo seja simples. Em nossos camundongos, as caudas longas eram
melhores do que as caudas curtas; nos polemonios, as flores maiores eram melhores do que
as menores. Antes de abandonar o tépico da selegio em caracteristicas quantitativas, regis-
tramos que a relagdo entre o fendtipo e a aptidio pode ser complexa. Sio possiveis muitos
padrdes ou modos de selegio.

A Figura 9.25 mostra trés modos diferentes de selecio que atuam em uma populagio
hipotética. Cada coluna representa um modo diferente. Os histogramas da fila superior
mostram a distribui¢do de valores para uma caracteristica fenotipica antes da sele¢io. Os
graficos da fila central mostram a relagdo entre o fendtipo e a aptidio, plotada como a
probabilidade de sobrevivéncia em fun¢io do fenétipo. Os histogramas da fila inferior
mostram a distribui¢do dos fendtipos entre os sobreviventes. O triangulo e a linha abaixo
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de cada histograma representam a média ¢ a variagdo na populagio. (A linha que representa
a variagio abrange £ 2 desvios-padrio em torno da média, ou aproximadamente 95% dos
individuos da populagio.)

Na seleg¢do direcional, a aptidio aumenta (ou diminut) compativelmente com o valor
de uma caracteristica (Figura 9.25, primeira coluna). A sele¢io direcional sobre uma ca-
racteristica continua modifica o valor médio da caracteristica na populagio. Na populagio
hipotética mostrada na Figura 9.25, o fenétipo médio antes da sele¢io era 6,9, ao passo que
depois da selegao tot 7,4. Esse tipo de sele¢io também reduz a variagio em uma populagio,
ainda que muitas vezes nio o faga de maneira dramitica. Em nossa populacio hipotética, o
desvio-padrio antes da sele¢io era 1,92, passando a 1,89 depois da selecio.

Na sele¢do estabilizadora, os individuos com valores intermediarios de uma caracte-
ristica tém a aptidio mais alta (Figura 9.25, coluna central). A selecio estabilizadora sobre
uma caracteristica continua nio altera o valor médio da caracteristica na populagio. No
entanto, corta os extremos da distribuicio da caracteristica, reduzindo, dessa forma, a varia-
¢do. Em nossa populagdo hipotética, o desvio-padrio antes da sele¢io era 1,92, enquanto
depois da selecio se tornou 1,04.

Na selecdo disruptiva, os individuos com os valores extremos de uma caracteristica
tém a aptidio mais alta (Figura 9.25, ultima coluna). A sele¢do disruptiva sobre uma ca-
racteristica continua nio altera o valor médio da caracteristica na populagio. A sele¢io
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Figura 9.25 Trés modos de selegdo.
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Cada coluna representa um modo de sele¢do. Os gréficos na fila (a) sdo histogramas que mostram a

distribuicdo de uma caracteristica fenctipica em uma populagao hipotética antes da sele¢ao. Os gréficos na fila (b) mostram diferentes padroes
de selecdo; plotam a probabilidade de sobrevivéncia (uma medida da aptiddo) como uma funcdo do fendtipo. Os graficos na fila (c) sdo histo-
gramas que mostram a distribuicdo da caracteristica fenotipica nos sobreviventes, O tridngulo preto, abaixo de cada histograma, mostra a média
populacional. A linha preta, abaixo de cada histograma, mostra a variagio de * 2 desvios-padrao da média. Em Cavalli-Sforza e Bodmer (1971).
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disruptiva, todavia, corta a parte superior da distribuigdo da caracteristica, aumentando as-
sim a variancia. Em nossa populagdo hipotética, o desvio-padrio antes da selegio era 1,92,
enquanto depois da sele¢io passou a ser 2,33.

Os trés modelos de selecio eliminam os individuos com aptiddo baixa e preservam os
que tém aptidio alta. Em conseqiiéncia, esses trés modos de selegio aumentam a aptidio
média da populagdo.

Ja vimos exemplos de selegdo direcional. Nos polemdnios alpinos polinizados pelas ma-
mangavas, por exemplo, as flores maiores tém aptidio mais alta. Além disso, nos tentilhdes
rasteiros [de bico) médio, a estiagem de 1976-1977 em Dafne Maior selecionou favoravel-
mente os passaros com bicos maiores (ver Capitulo 3).

A pesquisa de Arthur Weis e Warren Abrahamson (1986) fornece um exemplo elegante
da selegido estabilizadora. Weis e Abrahamson estudaram uma mosca chamada Eurosta soli-
daginis. Nessa espécie, a fémea injeta um ovo em um broto da vara-de-ouro alta, Solidago
altissima. Ap6s sua eclosdo, a larva da mosca escava para o interior do caule e induz a planta
a formar uma galha protetora. A medida que se desenvolve dentro dessa galha, a larva pode
ser vitima de dois tipos de predadores. O primeiro é a fémea de uma vespa parasitoide, que
pode injetar o sen ovo na galha, onde sua futura larva comeri a larva da mosca. O outro
¢ um passaro, que pode avistar a galha e abri-la a forga, novamente para comer a larva da
mosca. Weis ¢ Abrahamson estimaram que a variagdo genética entre as moscas ¢ parcial-
mente responsavel pela variagio no tamanho das galhas que induzem. Os pesquisadores
também coletaram varias centenas de galhas e determinaram, dissecando-as, o destino da
larva no interior de cada uma.

Weis e Abrahamson descobriram que as vespas parasitdides impdem, sobre as moscas
que induzem a formagio de galha, uma forte selecio direcional favorecendo galhas maiores
(Figura 9.26a). Quase todas as larvas em galhas com menos de 16 mm de didmetro foram
mortas pelas vespas, a0 passo que as larvas em galhas maiores tiveram, no minimo, chance
de lutar pela sobrevivéncia. No entanto, os pesquisadores também verificaram que os pas-
saros impoem, sobre os galhadores, uma forte sele¢do direcional favorecendo galhas nenores
(Figura 9.26b). Em conjunto, a sele¢io exercida pelas vespas e a selegio exercida pelos
passaros contribuem para a selecao estabilizadora sobre o tamanho da galha. A Figura 9.26¢
mostra a distribuicdo de tamanhos entre as galhas, antes e depois da selecio.

Um exemplo de selecio disruptiva é fornecido pela pesquisa de Thomas Bates Smith
(1993), que estudou um tentilhio africano denominado quebra-sementes de barriga preta.
Os passaros dessa espécie exibem dois tamanhos diferentes de bico: grande e pequeno, es-
pecializando-se em diferentes tipos de sementes, em ambos os grupos. Bates Smith acom-
panhou o destino de mais de 200 quebra-sementes de barriga preta jovens. Os grificos da
Figura 9.27 mostram a distribuicio dos tamanhos de bicos entre todos os passaros jovens
e entre os jovens que sobreviveram até a idade adulta. Esses graficos revelam uma sele¢io
disruptiva: os passaros cujos bicos eram relativamente grandes ou relativamente pequenos
sobreviveram; os passaros cujos bicos eram de tamanho intermediario nio sobreviveram.
(Repare que um elemento da selegdo estabilizadora parece estar funcionando aqui tam-
bém: exceto no caso de pissaros com bicos extremamente longos, os que apresentavam os
fendtipos mais extremos nao sobreviveram.)

Figura 9.26  Selegdo estabilizadora em uma mosca formadora de galha.  (a) As vespas parasitdi-
des matam as larvas das moscas em taxas mais altas nas galhas pequenas do que nas galhas grandes.
(b) Os passaros matam as larvas das moscas em taxas mais altas nas galhas grandes do que nas galhas
pequenas. (c) Distribui¢do dos tamanhos das galhas antes (porgdo de retangulos cinzas + laranjas) e
depois (por¢do de retdngulos laranjas) da selecao por parasitéides e pdssaros. Em geral, as larvas das
moscas no interior de galhas de tamanho médio sobreviveram em taxas mais altas. Em Weis e Abraha-
mson (1986).
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Os bidlogos evolucionistas geralmente presumem que a sele¢io direcional e a selegio
estabilizadora sio comuns, enquanto a sele¢do disruptiva é rara. No entanto, se a prepon-
derancia das selecoes direcional e estabilizadora for real, cria-se um enigma. Recorde, da
Figura 9.25, que tanto a sele¢do direcional quanto a estabilizadora reduzem a variacio
fenotipica presente em uma populagio. Se a caracteristica em questio for hereditiria,
esses modos de sele¢io reduzirio a variagio genética na populacio também. Finalmente,
a variacio genética em qualquer caracteristica relacionada a aptidio também deve ser
eliminada, e a populacido alcancard um equilibrio em que o valor médio da caracteristica,
a variagdo nessa caracteristica e a aptidio média da populagio cessario de mudar. O enig-
ma consiste em que as popula¢des exibem, tipicamente, variacdo genética substancial,
mesino em caracteristicas muito relacionadas a aptidio. Como ¢ mantida essa variagio
genética?

Aqui ha tés solugdes possivels para o enigma de como a variacio genética para a adap-
tabilidade é manuda:

I. A maioria das popula¢des nio estd em equilibrio evolutivo, com respeito i sele-
¢io direcional e/ou estabilizadora. Em algumas popula¢des, existe um suprimento
constante, embora lento, de novas mutagées favoraveis, criando variagdo genética
para as caracteristicas relacionadas a aptidio. Enquanto as mutagdes favoraveis estio
aumentando em freqliéncia, mas ainda nio se fixarani, a populagio exibird variagio
genética para a aptidio. Denominaremos essa afirmativa de “Hipdtese do Teorema
Fundamental de Fisher”. Foi Ronald Fisher o prineiro a mostrar matematicamente
que a taxa de aumento da aptidio média de uma populagio é proporcional i varia-
¢io genética aditiva para a aptidio, resultado por ele chamado de Teorema Funda-
mental da Sele¢io Natural.

2. Na maior parte das popula¢des, ha um equilibrio entre as muta¢des deletérias e a
selecdo. Em qualquer populagio, existe um suprimento constante de novas mutagoes
deletérias. No Capitulo 6, mostramos que, a menos que a taxa de muta¢do seja alta
ou a selecdo seja fraca, a selecio manterd qualquer alelo deletério dado em freqiién-
cia baixa. Contudo, as caracteristicas quantitativas sio determinadas pela influéncia
conjunta de muitos locos de pequenos efeitos. A selecio sobre os alelos de algum
loco tnico que afete uma caracteristica quantitativa pode ser muito fraca, permitindo
variagio genética substancial para persistir no equilibrio entre mutagio e selecio.

1. A selegio disruptiva, ou padroes de selecio com efeitos similares, pode ser mais co-
mum do que geralmente se reconhece. Qutros padroes seletivos que podem manter
a varia¢io genética nas populacdes incluem a selecio dependente de freqliéncia, em
que os fenotipos (e gendtipos) raros tém aptidio superior a dos fenétipos comuns, e
a sele¢do imposta por um ambiente flutuante.

Todas essas hipoteses sio controversas e tém sido tema de consideraveis pesquisas ted-
ricas e empiricag\ (ver, por exemplo, Barton e Turelli, 1989). Uma discussio detalhada esta
além do escopo deste texto. No entanto, podemos fornecer uma breve revisio de um
curioso experimento realizado por Santiago Elena e Richard Lenski.

Elena e Lenski (1997) estudaram seis populagdes da bactéria Escherichia coli, formadas a
partir de uma cultura ancestral comum, de modo que todas eram reciprocamente muito
relacionadas. Cada populacio foi fundada por uma Gnica bactéria; portanto, em qualquer
cultura dada, toda a variagio surgira em conseqiiéncia de novas mutagdes. As seis popula-
¢oes evoluiram ¢m um ambiente laboratorial constante por 10.000 gera¢des. Durante esse
periodo, a aptidio média de cada populagio, avaliada por meio de experimentos de con-
peticio, aumentara em mais de 50% em relagio ao seu ancestral comum. Todavia, grande
parte do aumento da aptidio ocorreu nos primeiros milhares de geragdes. Apds 10.000
geragoes, as populagdes pareciam ter chegado a um equilibrio evolutivo. Elena e Lenski
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Figura 9.27  Selegdo disruptiva
no tamanho do bico do quebra-
sementes de barriga preta (Pyre-
nestes o. ostrinus).  Cada grdfico
mostra a distribuicdo das larguras
(a) ou dos comprimentos (b) do
bico inferior em uma popula¢do de
quebra-sementes de barriga preta,
um tentilhdo africano. A por¢ao
clara de cada retidngulo representa
05 jovens que ndo sobreviveram
até a vida adulta; a por¢do escura
representa os que sobreviveram. Os
sobreviventes eram os individuos
com bicos relativamente grandes ou
relativamente pequenos. Gentilmen-
te cedido por Bates Smith (1993).
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avaliaram a variagdo genética na aptidio entre as varias linhagens presentes em cada uma
das seis populagdes e descobriram ser a mesma significativa. Em média, duas linhagens se-
lecionadas da mesma populagio diferiam em aptidao por cerca de 4%.

Elena e Lenski testaram a Hipdtese do Teorema Fundamental de Fisher usando a varia-
¢do genética existente na aptidio dentro de cada populagio para predizer quanto progresso
adicional nessa caracteristica deve ocorrer em mais 500 geragdes de evolug¢io. Dependendo
das suposi¢bes consideradas, os pesquisadores fizeram a predi¢do de um aumento adicional
em aptidio situado entre 4 e 50%. Na realidade, entre 10.000 e 10.500 geragdes, nenhuma
das seis populacdes mostrou qualquer aumento significativo na aptidio média. Elena e
Lenski concluiram que a variagdo genética na apudio em suas populacdes de E. coli ndo
resulta de um suprimento continuo de novas mutagdes favoraveis no processo de chegar
a fixacio.

Elena e Lenski testaram a hipdtese do equilibrio mutacio-selecio observando que duas
de suas seis populagdes desenvolveram taxas de mutagio extraordinariamente altas — da
ordem de 100 vezes mais altas do que as das outras quatro populagdes e do ancestral co-
mum. Se a varia¢do genética na aptidio em cada populagio fosse mantida pelo equilibrio
mutagio-selecio, as duas populagdes com altas taxas de mutagio deveriam mostrar, sem
divida, a mais alta variagio genética existente na aptidio. Uma das duas populagcdes com
altas taxas de mutagio exibia variagio genética na aptidio muito maior do que as quatro
populagdes com baixas taxas de mutag¢io, mas a outra populagio com altas taxas de mu-
tagio, ndo. Elena e Lenski concluiram que a variagdo genética em aptidio, nas suas popu-
lagdes de E. coli, provavelmente nio resulta de um equilibrio entre as mutagdes deletérias
e a selegio.

Finalmente, Elena ¢ Lenski testaram a hip6tese de que a sele¢io dependente de fre-
gliéncia estaria mantendo a variagdo genética para a aptiddo em suas populagdes. Esses
pesquisadores usaram experimentos de competigdo para determinar se as varias linhagens
presentes em cada populagio gozavam de uma vantagem em sua aptiddo, quando raras.
Descobriram que uma linhagem tipica de E. coli, quando rara, tinha, verdadeiramente, uma
margem de cerca de 2% em aptidio em relacio a sua populagio-fonte. Além disso, entre
as seis populagdes bacterianas, a intensidade da sele¢io dependente de fregliéncia estava
significativamente correlacionada com a quantidade de variagio genética existente para a
aptiddo. Elena ¢ Lenski observaram que as trés hipdteses testadas sio mutuaniente compa-
tiveis. No entanto, esses pesquisadores concluiram que a melhor explicagio para a variagio
na aptidio de suas populacdes é a sele¢io dependente de freqiiéncia, Resta verificar se essa
conclusdo se aplica a outras populagdes e a outros organismos tambeém.

- rmerme Ans bhardaslhilida As
QuUIVOCOS da Nnel dabilidads

Na introdugio a este capitulo, prometemos que nossa discussio sobre a genética quantitati-
va iria permitir-nos desmistificar as afirmagdes erroneas sobre as diferengas nos escores de
QI entre os grupos étnicos. Agora, estamos prepavados para cumprir aquela promessa.

Um ponto-chave € o de que a formula da herdabilidade inclui tanto a variagio gené-
tica, V., quanto a vaviacdo ambiental, V.. Toda estimativa de herdabilidade ¢, portanto,
especifica para uma dada populagio que vive em um dado ambiente. Conseqiientemente,
a herdabilidade nada nos informa sobre as causas das diferencas entre as populagdes que
vivem em ambientes diferentes.

Podemos ilustrar esse ponto com dados de um experimento realizado por Jens Clausen,
David Keck ¢ William Hiesey (1948). Esses pesquisadores estudaram a Achillea, uma flor
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silvestre perene que se desenvolve de mudas, possibilitando a criagio de duplicatas — clones
—de um tGnico individuo. Coletaram sete plantas de uma populagio silvestre e fizeram duas
mudas de cada.

Clausen, Keck e Hiesey fizeram crescer uma muda de cada planta em um jardim ex-
perimental em Mather, California (Figura 9.28, fila superior). Como as mudas de Mather
cresceram lado a lado, elas viviam no mesmo solo, obtinham a mesma quantidade de igua
e de luz solar, e assim por diante. Uma vez que as plantas experimentavam praticamente o
mesimo ambiente, as diferencas entre elas em altura na maturagdo sio quase inteiramente
devidas a variagio genética. A herdabilidade do tamanho, na populagio de Mather, é apro-
ximadamente 1.

Os mesmos pesquisadores desenvolveram a segunda muda de cada planta em um jar-
dim experimental em Stanford, California (Figura 9.28, fila inferior). Como as mudas de
Stanford cresceram lado a lado, elas viviam no mesmo solo, obtinham a mesma quantidade
de dgua e de luz solar, e assim por diante. Uma vez que as plantas experimentavam pra-
ticamente o mesmo ambiente, as diferengas entre elas em altura na matura¢io sio quase
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Figura 9.28 A alta herdabilidade
nas populagdes nada nos informa
sobre a causa das diferengas entre
essas populagdes.  Sabemos que a
variagdo em altura entre as plantas
de cada uma dessas populacdes é
inteiramente devida a diferencas
em seus genes, porque as plantas
cresceram em jardins comuns
experimentais, onde todas experi-
mentaram o mesmo ambiente. As
plantas da populacdo de Stanford
sdo mais altas, em média, do que

as plantas da populacdo de Mather.
Isso significa que a populacdo de
Stanford é geneticamente superior
a populacdo de Mather? Nio; sa-
bemos que essas duas popula¢des
sdo geneticamente idénticas, porque
cresceram a partir de mudas de
sete plantas iguais. Reproduzido de
Clausen, Keck e Hiesey (1948).
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inteiramente devidas 3 variagdo genética. A herdabilidade do tamanho, na populagio de
Stanford, é aproximadamente 1.

Repare que as plantas da populagio de Stanford sdo, em média, matis altas do que as
plantas da populagio de Mather. Temos alta herdabilidade em ambas as populagdes e uma
diferenga na altura média entre as populagdes. Isso significa que a populagio de Stanford
¢ geneticamente superior a populagio de Mather, com rela¢do a altura? Naturalmente
que ndo; Clausen, Keck ¢ Hiesey estabeleceram que as populagdes sdo 1dénticas em sua
composigio genética. O fato de que a herdabilidade é alta em cada populagio nada nos informa
sobre a causa das diferengas entre as populagdes, porque essas populagdes foram criadas em ambientes
diferentes.

A no¢io equivocada de que a herdabilidade nos informa algo sobre as causas das
diferengas entre as populagdes é particularmente persistente em estudos da inteligén-
cia humana. Em 1994, Charles Murray e Richard J. Herrnstein venderam milhares
de copias do seu livro, The Bell Curve (A Curva em Sino). Murray e Herrnstein ar-
gumentaram que a diferen¢a nos escores de QI médio entre os afro-americanos e o0s
euro-americanos é devida a diferengas genéticas entre esses grupos (nossa anilise do
seu argumento baseia-se em um excerto de seu livro publicado em The New Republic
[Murray e Herrnstein, 1994]).

Murray ¢ Herrnstein concentram a atengao no aspecto que acabamos de considerar
com a Achillea, declarando:**A maloria dos cientistas aceita que o QI, na espécie humana,
como um todo, ¢ substancialmente hereditario, algo entre 40 ¢ 80%, significando que
grande parte da variagio observada no Ql é genética. E, no entanto, essa informagio
nada nos diz, com certeza, sobre a origem das diferencas entre os grupos”. Tendo dito
1sso, contudo, Murray e Herrnstein continuaram a desenvolver o seguinte argumento
erréneo. .

Com base em virias fontes, esses investigadores pressupdem que: (1) o QI médio de
afro-americanos é 85; (2) o QI médio de euro-americanos é 100, e (3) a variAncia (uma
medida estatistica da varia¢io) em cada grupo é 225. As curvas em sino que representain
essas pressuposi¢des aparecem na Figura 9.29a. Além disso, Murray e Herrnstein presumem
que a herdabilidade do QI em cada grupo seja 0,6. Ha razdes para se contestar cada uma
das pressuposi¢des desses pesquisadores, mas iremos aqui admiti-las — somente em conside-
ra¢do ao argumento. (Também existem razdes para debater se os testes de QI medem algo
absolutamente significativo, mas deixamos esse debate para outros.)

A seguir, Murray e Herrnstein imaginam como seriam as curvas em sino para o QI se
toda a variagio genética entre os individuos de cada populagio fosse removida. Em outras
palavras, imaginam que todos os afro-americanos se teriam tornado geneticamente idén-
ticos a0 afro-americano médio, e todos os euro-americanos se teriam tornado genetica-
mente 1dénticos ao euro-americano médio. Na suposi¢io de que 60% da variacio dentro
de cada grupo seja devida a variacio genética, 1sso deixa 40% da variacdo original dentro
de cada grupo. As curvas em sino que representam esse experimento cogitado aparecem
na Figura 9.29b.

Agora Murray e Herrnstein consideram a proposi¢io de que a diferenga entre o
QI médio dos afro-americanos ¢ o QI médio dos euro-americanos, na Figura 9.29b,
¢ devida somente a diferencas ambientais. Segundo essa proposi¢io, dizem Murray
e Herrnstein, poderfamos substituir o rétulo “escore de QI” pelo de “qualidade do
ambiente com relacio a inteligéncia”, como é mostrado na Figura 9.29¢. Murray e
Herrnstein consideram implausivel que a diferenga na qualidade do ambiente viven-
clado pelos afro-americanos versus euro-americanos seja tio grande como a que ¢ mos-
trada na Figura 9.29¢. Concluem que pelo menos parte da diferenga entre o escore
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de QI médio dos afro-americanos versus euro-americanos deve ser devida a diferencas
genéticas entre 0s grupos.

Existem no minimo duas falhas graves no argumento de Murray e Herrnstein. A pri-
meira € que, ao substituirern o rétulo do eixo horizontal na Figura 9.29b pelo rétulo na
Figura 9.29¢, Murray e Herrnstein estdo assumindo implicitamente que ha uma relagio
linear entre o ambiente e o QI. Essa suposi¢io €, sem davida, errada.

A segunda é que o argumento de Murray e Herrnstein, a partir de sua propria incredu-
lidade, significa técnica retdrica, ndo ciéncia. Uma abordagem cientifica a hipotese desses
pesquisadores deveria ser a realizagio de um experimento de jardim comum: criar juntos
0§ euro-americanos ¢ os afro-americanos, em um ambiente tipicamente vivenciado pelos
euro-americanos, e depois comparar seus escores de QI. Esse projeto, e o experimento
reciproco, em que todos sejam criados em um ambiente tipicamente vivenciado pelos
afro-americanos, sio mostrados na Figura 9.30.

Resultado se as diferencas Resultado se as diferencas
) entre os grupos forem devidas entre os grupos forem devidas
Experimento a diferengas nos genes a diferencas nos ambientes

Todos sdo criados
em um ambiente
vivenciado tipicamente
pOr euro-americanos

Fracdo da
populagdo

50 100 150 50 100 150

Todos sdo criados
em um ambiente
vivenciado tipicamente
por afro-americanos

Fracdo da
populagio

50 100 150 50 100 150
Escore de QI Escore de QI

Nio podemos realizar esse experimento com os humanos. Poderia ser sugerido que
pudéssemos fazer um experimento semelhante, estudando criancas euro-americanas e afro-
americanas que tivessem sido adotadas em familias similares. No entanto, as criangas ainda
scriam diferentes em sua aparéncla; portanto, poderiam ser tratadas diferentemente por seus
genitores, seus professores, seu grupo etirio, etc. Em outras palavras, ainda que vivessem em
familias semelhantes, as criangas poderiam vivenciar ambientes muito diversos. Uma vez
que ndo podemos fazer o experimento definitivo, simplesmente ndo temos meios de avaliar
se a'genética tem algo a ver com a diferenca no escore de QI entre os grupos étnicos.

Todavia, experimentos como o da Figura 9.30 tém sido feitos com plantas e animais,
sendo instrutivo examinar seus resultados. Por exemplo, Clausen, Keck e Hiesey (1948)
realizaram uma série de experimentos em jardim comum com a planta Achillea (Figura
9.31). As plantas desse género, coletadas de populagdes de baixa altitude, produzem mais
caules do que as plantas coletadas de populagdes de alta altitude (Figura 9.31a). A diferenca
entre as plantas de baixa altitude versus alta altitude ¢ devida a diferencas em seus genes ou
a diferencas em seus ambientes? Quando as plantas de baixa altitude ¢ as de alta altitude
crescem juntas em baixa altitude, as plantas de baixa altitude produzem mais caules (Figu-
ra 9.31b). Esse resultado ¢ compativel com a hipdtese de que as plantas de baixa alttude
geralmente sdo programadas para produzir mais caules. No entanto, quando as plantas de

Figura 9.30  Um experimento
que deve testar o argumento de
Murray e Herrnstein. A coluna da
esquerda descreve dois tratamentos
experimentais. As colunas central

e da direita mostram os resuftados
preditos sob a hipdtese de que as
diferencas entre os grupos sdo de-
vidas a diferengas nos genes, com-
parados com os resultados preditos
sob a hipdtese de que as diferencas
entre os grupos sao devidas a dife-
rencas nos ambientes.
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0 tnico meio para determinar a
causa das diferengas entre as
populagées é criar os individuos
de cada uma das populagdes em

ambientes idénticos.
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Quando os pesquisadores
desenvolveram mudas das
mesmas plantas em um
jardim de alta altitude, as
plantas de alta altitude
produziram mais caules
(19,89 £ 2,26 versus
28,32 £ 2,54).
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Figura 9.21 Dados dos experimentos de Clausen, Keck e Hiesey (1948). (a) Uma comparagio en-
tre populacdes de Achillea de baixa altitude (San Gregorio, Califdrnia) e de alta altitude (Mather, Califérnia).
(b) Plantas de baixa e alta altitude crescidas em um jardim comum em baixa altitude (Stanford, Califérnia).
{c) Plantas de baixa e alta altitude crescidas em um jardim comum em alta altitude (Mather, Califérnia).

baixa altitude e de alta altitude sio desenvolvidas juntas em alta altitude, as plantas de alta
altitude produzem mais caules (Figura 9.31c). Esse resultado era inteiramente inesperado
no delineamento experimental. Revela diferencas genéticas entre as plantas de baixa e de
alta altitude no modo como cada uma reage ao ambiente. Também revela que cada popu-
lagio de plantas é superior no préprio ambiente de origem. Esse resultado ndo-previsto
demonstra que as afirmag¢des hipotéticas sobre as causas das diferengas entre as populagdes
nao sio substitutas para os resultados experimentais.
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O que aconteceria se pudéssemos fazer esse tipo de experimento com os afto-america-
nos e os euro-americanos? Ninguém tem a menor idéia. E enganoso afirmar que as altas
herdabihdades do QI dentro dos grupos “nada [nos informam] com toda a certeza sobre
a origem das diferengas entre os grupos” (Murray ¢ Herrnstein, 1994). Na realidade, as
altas herdabilidades dentro dos grupos nos informam absolutamente nada sobre a origem das
diferengas entre os grupos.

Finalmente, é importante observar que a herdabilidade também nada nos diz sobre o
papel dos genes na determinagio de caracteristicas que sio compartilhadas por todos os
membros de uma populacdo. Nio existe variagdo alguma, entre os humanos, no nimero
de narizes. A herdabilidade do nimero de narizes ¢ indefinida, porque 1/,/V, = 0/0. Isso
nio significa, obviamente, que nossos genes nao sejam importantes na determinagio de

quantos narizes temos.

Entio, que bem nos faz calcular a herdabilidade de uma caracteristica? Precisamente e

apenas este: possibilita-nos predizer se a sele¢io sobre uma caracteristica levard uma popu-

lacdo a evoluir.

Resumo

As caracteristicas quantitativas mostram varia¢do continua
entre os individuos, sendo influenciadas tanto pelos gendtipos
em muitos locos, quanto pelo ambiente. As vezes, podemos
identificar os locos que contribuem para uma caracteristica
quantitativa. Comeg¢amos com linhagens ou espécies paren-
tais fenotipicamente distintas, nas quais identificamos locos
marcadores, cujos diferentes alelos estio fixados em cada po-
pulagdo parental. Depois, produzimos uma grande populagio
de individuos F, e buscamos associagdes entre o genoétipo em
locos marcadores versus o fendtipo. Essas associacoes indicam
que o marcador estd ligado a um locos que influencia a ca-
racteristica de interesse. Se, nas proximidades, existirem genes
codificadores de proteinas conhecidas, e se sua fungio estiver
razoavelmente relacionada ao fendtipo, isso pode justificar
uma investigacio adicional.

Freqlientemente, nio sabemos a identidade dos locos que
influenciam uma caracteristica quantitativa, De qualquer ma-
neira, a genética quantitativa fornece-nos ferramentas para
analisar a evolucdo dessas caracteristicas. A herdabilidade
pode ser estimada mediante exame das semelhangas entre
parentes. A for¢a da selecio pode ser medida por analise das

relagdes entre os fenotipos e a aptidio. Quando conhecemos
a herdabilidade de um traco e a forca da selecio sobre o
mesmo, podemos predizer como a populagio evoluird em
resposta 2 sele¢io.

A selegio de tragos quantitativos pode seguir virios pa-
drées, incluindo as sele¢cdes direcional, estabilizadora e dis-
ruptiva. A selecio direcional ¢ a estabilizadora reduzem a
varia¢do genética nas populagdes. No entanto, a variagio
genética persiste na maioria das populagdes, mesmo para ca-
racteristicas muito relacionadas com a aptidio. Essa variagio
talvez persista porque a maior parte das populagdes nio esta
em equilibrio, porque ha um equilibrio entre mutagdo e se-
le¢do, ou porque a selegdo disruptiva (e padrdes relacionados,
como a selecao dependente de freqiiéncia) é mais comum do
que geralmente se reconhece.

As estimativas de herdabilidade freqiientemente sio in-
terpretadas erroneamente. Essas estimativas dependem tanto
da composigdo genética da populagio estudada quanto do
ambiente em que esse estudo ocorreu. Conseqiientemente,
as herdabilidades nada nos informam sobre a causa das dife-
rengas entre as populagdes.

Questoes

I. O grau de comportamento anti-social é uma caracteristica
quantitativa dos homens. Avshalon Caspi e colaboradores
(2002) usaram dados de virias centenas de homens para in-
vestigar a relagio entre o comportamento anti-social e dois
fatores. O primeiro fator era o gendtipo no loco que codifi-
ca a enzima monoamina oxidase A (MAOA). A MAOA age
no encéfalo, onde degrada varios ncurotransmissores que as
¢élulas nervosas utilizam para se comunicar. O gene para a

MAOA esti localizado no cromossomo X. Em conseqiién-
cia a diferengas genéticas no promotor desse gene, alguns ho-
mens tém MAQOA de baixa atividade, outros, de alta atividade.
O segundo fator era a experiéncia de maus-tratos durante a
infancia. Com base em diversas evidéncias, os pesquisadores
determinaram se cada homem havia experimentado maus-
tratos, provaveis maus-tratos ou graves maus-tratos. Os dados
estao resumidos na Figura 9.32.
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a. A variagdo no comportamento anti-social, entre os ho-
mens, ¢, pelo menos em parte, devida a diferengas genoti-
picas? Explique.

b. A variagdo no comportamento anti-social, entre os ho-
mens, é, pelo menos em parte, devida a diferengas am-
bientais: Explique.

c. Os homens com diferentes genduipos respondem da mes-
ma maneira as mudangas do ambiente? Explique.

d. O comportamento anti-social € hereditario? Explique.

. Esses dados influem em sua opinido a respeito de como os
homens que mostram comportamento anti-social devem
ser tratados e/ou punidos?

O transportador da serotonina ¢ uma proteina de superficie
celular que recicla o neurotransmissor serotonina, depois de
ter sido usado para transportar uma mensagem entre as cé-
lulas nervosas no encéfalo. Existem dois alelos do gene do
transportador da serotonina: s e [. Klaus-Peter Lesch e cola-
boradores (1996) descobriram que as pessoas com genotipos
sl e ss apresentam escores ligeiramente mais altos, embora de
modo significativo, que as pessoas com genotipo Il em testes
de neuroticismo (ver Figura 9.33).

sl ou ss

% de individuos

Escore de neuroticismo

Distribuicdo do escore de neuroticismo entre pes-
com diferentes genétipos do gene do transportador da seroto-
Redesenhado de Lesch et al. (1996).

a. Esses dados sdo compativeis com a hipétese de que o gene
do transportador da serotonina é um QTL que influencia
o neuroticismo? Explique.

i

0.

b. O gene do transportador da serotonina é o gene do neu-
roticismo? Explique.

. Vocé pode pensar em outra explicagio plausivel, em que
o gene do transportador da serotonina ndo desempenhe
papel algum no neuroticismo? Explique.

Um grupo de proprietarios de cavalos de corrida puros-san-
gues pergunta-lhe como eles podem identificar alguns dos lo-
cos ¢ alelos especificos que distinguem os vencedores dos per-
dedores. Descreva, o mais detalhadamente possivel, um plano
de pesquisa que possa revelar essa informagio.

Suponha que vocé estd contando ao seu colega de quarto que
vocé aprendeu, na aula de biologia, que em qualquer popu-
lagio humana a altura é fortemente hereditiria. Seu colega,
que estd estudando nutrigdo, diz:* Isso nio faz sentido algum,
porque, hi poucos séculos, a maioria das pessoas era mais bai-
xa do que agora, ¢ isso se deve claramente a dieta. Se a maior
parte da variagdo na altura humana fosse devida aos genes,
como a dieta teria uma lmportancia tao grande?” Seu ango
obviamente estd correto ao dizer que uma dicta fraca pode
afetar dramaticamente a altura, Como vocé explica essc apa-
tente paradoxo 2o seu colega de quarto?

Agora, considere a herdabilidade em termos mais gerais. Su-
ponha que a herdabilidade ¢ extremamente alta para uma de-
terminada caracteristica em uma certa populagao.

a. Primeiro, essa caracteristica pode ser fortemente afetada
pelo ambiente, apesar de seu alto valor de herdabilidade?
Para responder a essa questdo, suponha que todos os in-
dividuos de uma certa populacio tém sido expostos, du-
rante toda a vida, a0 mesmo nivel de um fator ambiental
critico. O valor da herdabilidade refletird o fato de que o
ambiente ¢ muito importante?

b. Segundo, o valor de herdabilidade pode nuidar se o ambiente
mudar? Para responder a essa questio, imagine que o fator
ambiental critico muda, de maneira que agora os diferentes
individuos estdo expostos a diferentes niveis desse fator am-
biental. O que acontece a variagio da caracteristica em toda
a populagio? O que ocorre com o valor da herdabilidade?

Uma criadora de cies pediu-lhe um conselho. A criadora
mantém huskies alasquianos, os quais ela faz correr em eventos
de corridas de trenés. Essa pessoa gostaria de criar hutskies que
corressem com maior velocidade. A tabela da pagina seguinte
fornece dados sobre as velocidades de corrida (m/s) de 15
familias de cdes do canil da criadora.

a. Use uma folha de papel milimetrado para preparar um
diagrama de dispersio dos valores da prole média versus
valores do genitor médio. Aproximadamente, qual é a her-
dabilidade da velocidade de corrida na populagio de caes
da criadora?

b. Se ela cruzar seletivamente seus cies, a proxima geragio
sera substancialmente mais veloz nas corridas do que os
cies que ela tem agora?

¢. Que mais voc@ sugeriria que essa criadora tentasse se ela
desejar vencer mais corridas?



Familia Genitor médio Prole média
1 12,7 10,8
2 7,6 8,0
3 14,4 8,0
4 4.3 9,7
5 11,3 6,6
6 12,5 6,2
7 8,9 12,5
8 8,2 7.4
9 6,3 3.4

10 12,7 6,7
11 13,9 7,9
12 7,3 13,6
13 5,9 7,4
14 12,8 12,1
15 12,5 11,3

Imagine que a criadora de cdes da Questio 6 selecionasse
apenas os cinco pares de genitores com os valores de genitor
médio mais altos ¢ os usasse como procriadores da proxima
geragdo de cles.
Calcule o diferencial de sele¢do ¢ o gradiente de selegio
que a criadora 1mpos em sua populagdo de caes.
b. Usc a sua estimativa de herdabilidade da Questio 6 e o
diferencial de sele¢io que vocé ha pouco calculou para

Explorando a literatura ———

Para um estudo sobre afideos, similar aos estudo vegetal ilus-
trado na Figura 9.26, veja:
Via, S. 1991.The genetic structure of host plant adapeation in a sparial

patchwork: Demographic variability among reciprocally transplanted
pea aphid clones. Evolution 45: 827-852.

Para um estudo em que os pesquisadores usaram as ferramen-

tas da genética quantitativa para predizer como o compor-

tamento de uma populagio de passaros poderia evoluir, em

resposta ao aquecimento global, veja:

Pulido, F, P. Berthold, ct al. 2001. Heritabiliry of the timing of autumn
migration 1n a natural bird population. Proceedings of the Royal Society of
London B 268:953-959.

Até que ponto ¢ com que rapidez a selegio direcional de uma
caracteristica quantitativa pode mudar a distribuicio dessa ca-
racteristica em uma populacido? Para resposta, veja:

Weber, K. E. 1996. Large genetic change ar small fitness cost in large

populations of Drosophila imelanogaster selected for wind tunnel flight:
Rethinking fitness surfaces. Genetics 144 205-213.

A medida que as técnicas de mapeamento do genoma com-
pleto se tornam cada vez mais sofisticadas e econdmicas, estdo
sendo 1dentificados rapidamente os QTLs para muitas doen-
¢as humanas. Para alguns exemplos, veja:

o
v
|
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predizer a resposta a selegio. Qual ¢ a velocidade média de
corrida predita para os cies na préoxima geragao?

c. Como sua velocidade predita para a proxima geragdo se
compara a atual velocidade média de corrida da prole das
cinco familias mais velozes? Discuta.

Em nossa discussio do trabalho de Weis ¢ Abrahamson, so-
bre as galhas da vara-de-ouro (dados plotados na Figura 9.26),
mencionamos que os pesquisadores estabeleceram a existéncia
de variagio hereditaria, entre as moscas, no tamanho das ga-
lhas que elas induzem. Como vocé pensa que Weis e Abraha-
mson fizeram isso? Descreva o experimento necessirio com o
maximo de detalhes possivel.

Dada a forga da selegdo que as mamangavas exercem sobre os
polemonios alpinos, por que as corolas das flores da populagio
da tundra nio evoluiram corolas maiores do que as atuals?
Desenvolva no minimo duas hipdteses ¢ descreva como vocé
poderia testar suas idéias.

1. Descreva, com suas palavras, os trés modos principais de
selecao e seus efeitos gerais nas médias populacionais e na
varia¢do das populagdes.

Qual ¢ o modo de selecio que estd atuando no tamanho
da galha das moscas indutoras de galhas?

. Se as vespas parasitoides forem extintas, que modo de se-
legio afetaria a proxima geragio de moscas indutoras de
galhas? Faca a predigio do que aconteceria ao tamanho
médio das galhas nas geragdes subseqiientes.

Kissebah,A. H., G. E. Sonnenberg, |. Myklebust, et al. 2000. Quantitative
trait loci on chromosomes 3 and 17 influence phenotypes of the me-
tabolic syndromne. Proceedings of the National Acadeny of Sciences USA
97: 14478-14483.

Arya, R, R Daggirala, C. P Jenkinson, L. Alimasy, . Blangero, P.O’Connell,
and M. P Stern. 2004. Evidence of a novel quantita-tive-trait locus for

obesity on chtomosome 4p in Mexican Americans. American_fournal of
Human Genetics 74: 272-282.

Nyholt, D.R., K. . Morley, M. A. R Ferreira, S. E. Medland, D .1. Booms-
ma,A. C. Heath, K. R. Merikangas, G.W. Montgomery, and N. G. Mart.
2005. Genomewide significant linkage to migrainous headache on
chromosome 5q21. American Journal of Human Genetics 77: 500-512.

Majuinder, P. P, and S. Ghogh. 2005. Mapping quantitative trait loci in
humans: achievements and limitations. Journal of Clinical Investigation
115:1419-1424,

E dificil estimar precisamente a herdabilidade em humanos,
porque é complicado desenredar o ambiente compartilhado
e os genes compartilhados nas familias. (Os estudos gemela-
res, ainda que Gtels, apresentam certas limitagdes.) Lembre
que as irmandades presumivelmente compartilham metade
de seus genes. Isso é verdadeiro, em média, mas qualquer par
de irmios pode, teoricamente, compartilhar entre 0 ¢ 100%
de seus genes em virtcude do arranjo independente dos cro-
mossomos e do crossing over durante a meiose. (A porcenta-
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gem real situa-se quase sempre entre 35 e 65%.) Recente-
mente, tornou-se possivel medir a porcentagem real de genes
compartilhados. Veja o seguinte artigo, para uma abordagem
inovadora das estimativas de herdabilidade, que se baseia no
cilculo da porcentagem real de genes compartilhados pelos
membros da familia.

Visscher, P. M., S. E. Medland, M. A. R. Ferreira, K. [. Morley, G. Zhu, B.
K. Cornes, G. W. Montgomery, and N. G. Martin. 2006. Assumption-
free estimation of heritability from genomewide identity~by-descent
sharing between full siblings. PLoS Genetics 2: e41.

I6. Para informagdes adicionais sobre os efeitos genéticos e am-
bientais na mnteligéncia humana, veja:

Greenwood, P .M., and R.. Parasuraman. 2003. Normal genetic variation,
cognition, and aging. Behavioral and Cognitive Newroscience Reviews 2:
278-306.

Posthuma, D., M. Luciano, E. J. C. de Geus, M. ]. Wright, P. 1. Slagboom,
G.W. Montgomery, D. I. Boomsma, and N. G. Martin. 2005. A geno-
mewide scan for intelligence identifies quantitative trait loci on 2q and
6p. American_Journal of Human Genetics 77: 318-326.

17. Veja o seguinte livro para um percurso interessante ¢ pers-
picaz nos estudos de gémeos ¢ outros aspectos da biologia
gemelar:

Segal, N. 2000. Entwined Lives: Twins and What They Tell Us about Hiuman
Behavior. New York: Plume.
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