
Os Iinguados japoneses nao 
se Inserem nas categorias 

dlscretas de cores. Ao contrario, 
mostram varia~ao continua. 0 
histograma abaixo mostra que 

a intens idade de COI- entre esses 
peixes ede d i stribui~ao normal. 

Em Shikano (2005). 
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Evoluc;ao e1111ocos l11Ultiplos: 

/' . ..
genetlca qualltltatlva 

s modelos da genetica de populayoes dos Capi tulos 6,7 e 8 possibilitaill-llos 
el1tender, as vezes com precisJo consideravel, como e pOl' que as popula~oes 

evoluem. No enranto, so podemos usaI' esses modelos quando nos contentalllos em analisar 
a evoluyao de apenas um ou do is locos de cada vez. Muit;]s vezes , isso llaO e s3 tisfator io, 
porgue Illuitas Gnac tedsticas interessantes s~o determin3das pela inOuencia combinada de 
;t!elos de muitos locos. Ao estudarmos esses trac;;os, l11uitas vezes nao conhecelllos as iden
tidades dos locos especificos envolvidos. Este capitulo introduz a genetica quantitativa , 
o ramo da biologia evolutiva gu e fornece as fenamelltas para analisarmos a evoluc;;ao de 
ca racteristi cas de lllultilocos. Como no Capitulo 8, 0 material que apresentamos conted 
algumas ideias abstratas, rnas havera uma surpreendente recompensa pa ra os leitores que as 
dominarcI1l. Nossa discussao sob re a geneti c::! quantitativa ira permitir-nos desmistifi ca r as 
afi nll~lyOeS erroneas sobre a causa de diferenyas em escores de QI entre grupos etnicos. 

9.1 A natureza das caracterfsticas quantitativas 
Ao longo de nossa cobertura da geneti ca evoluti va, discutimos as ca racteristicas cujos feno
tipos se ap resenta m ern ca tegorias discretas, ou descontinuas. Um besouro da C1r inha esta 
vivo, Oll morto ; Ulila pessoa tem fibrose cistica, ou nao a tem. Podemos denominar esses 
trac;;os de caracteristicas qualitativas , pOl'que podemos atribuir os individuos a catego
rias apenas olhando para eles, ou talvez apli cando lllll teste geneti co simples. 
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Figura 9.1 Algumas caracteristi
cas quantitativas em humanos. 
(a) Estes estudantes e 0 cor-po do
cente da Universidade de Connec
ticut formaram um histogr-ama vivo. 
dispondo-se em colunas de acordo 
com sua altura. As mulheres usa
yam camrsetas br-ancas. os homens. 
azuis (identifrcadas. aqur. pela cor 
preta). (b) Estes grafrcos mostram 
a variac;:ao na velocidade media em 
uma distancia de I .500 metros para 
os nadadores que competiram nas 
finars do 2002 Phillips 66 Summer 
Nationals. Plotagem de dados con
sultados em http://www.usaswim
ming.orglfusc timesltemplate. 
pllopt=results&eventid=47 1. (c) 
[ste gr-afrco apresenta a variac;:ao na 
capacidade cognitiva geral. avaliada 
como um composto estatistico de 
escores provenientes de diversos 
testes. para par-ticipantes suecos 
de um estudo gemelar Para mais 
detalhes, ver G2meos. na Sec;:ao 9.3. 
Gentilmente cedido por McCiearn 
et 01. (1997). 
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580 caracterf5tica5 para 

85 quai5 a dI5tri/Ju/yao d05 
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discreta ou descontinua. 
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As caranerisric3s CO llI fenoripm descontinuos S:lO exemfJlos especiais; J l1uior parte 
das car3cterisricas, na maio ria dos organi5l1lOS, 11105([J V;1l"i;lC;:~O co l1tinuJ. SJO exel1lplos 
de carJete risric]s bUIllJnaS com v;lri;H,-JO COlltllllra a alwl"d, ;) ClfJJcid,lde atletica e a in
teligenci J (Figura 9.1). Os exelllfJlos em ourros organisJllos inciucll1 0 co mprimcnto do 
bico nos cascudos do saboeiro (Figura 2.3 , p. 41) e a profundidJde do bico nos renrilh6es 
rasteiros [de bicojmedio (Figura 3.9, fJ. 82). Para as caracreristicas com variac;:ao conti
nUJ, nJO podemos atribuir os individuos a categorias fenoripi cas separadas fJor simfJles 
inspec;:iio. Ao contrario, temos de obter medidas. Por essa razao, os trac;:os C0111 fen6tipos 
de di str ibui <,:ao continua sao denominados caracteristicas quantitativas. Essas carac
teristicas sao determinadas fJ ela influencia conjllllta (1) do gen6tifJo em I1luito$ locos 
diferenres e (2) do ambiente. 

No inicio do sec ulo X.'<., havia um deba te consideravel entre os bi610gos a resfJeito de 
se 0 modelo genetico de Gregor Mendel pode ser afJlicado as caracteristicas quantirativas 
(ver Provine, 1971). Entre os fJrillleiros fJesqui sadores a fornec er evidencia afirmativa 
cOl1vincel1te estJvJ Edward East (1916). que trabalhava com populac;:6es de tabaco de fl or 
Jonga (N/mlialla fOllgiJIora). A caracreristica que ele eswdava era 0 comprirnento da corob, 
a parte da £Jor formada fJelas fJetala s. No tabaco de flor longa, a corola tem a forllla de 
UI11 tubo. 

East cOl11e you COI11 ducts JiJ1h~lgens puras de Ni(OI/alla, uma com corobs cllrtas e a Olltra 
corn corobs 10ngJs. Cruzou individuos dessas linhagens parentais p,lra produzir hibridos 
na Fi' defJois deixou que os hibridos da Fr se Jutofec undassem para produzir urna gerac;:ao 
F2 . Antes de examinarmos os dados de East sobre 0 cornprimento da corob nas FrS e F2s, 
vamos fazer predic;:6es usando 0 modelo genetico de Mendel. 

http://www.usaswim
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o modelo mendeliano mais simples que poderiamos planejar e aq uel e em que 0 

comprimenro da corola e determinado por um loco unico com dois alelos. Imagi

naremos q ue esses alelos sao co-dorninantes, de modo que have ra tres fen6tipos. 0 
gen6tipo aa produzira flores curtas, Aa produzira flores medias e AA produzira flo res 

longas (Figura 9.2a). POl' esse tllod eJo, 0 primeiro cruzam ento feito pOl' East e entre os 

genitores aa e AA.Todas as F 1s terao gen6tipo Aa, e todos os se us membros terao flores 

medias. Quando as F1 s se autofecundarem, as F?s produzidas terao gen6tipos aa, Aa e 
1 1 1 

AA nas propor<,:oes de - : - : -. 0 kitor pode conferir essa predi<,:30 com um quadro 
424 

de Pun nett 2 x 2. 

East sabia, de sua experiencia previa com 0 tabaco de flor longa, que esse modelo e 
dell1asiada mente simples. Na maioria das populac,:oes, 0 comprill1ento da corola e muito 

varia vel ,e as varj;)<,:oes formam um conlilll.u.u1'I, nao tres fen6tipos distintos. No entanto, uma 

ll1odific3<,:30 direta de nosso 1l10delo l1lendeJiano simples melhorara suas perspectivas para 

predizer os resultados dos cruzamentos de East. 

(a) Um loco (b) Dois locos (c) Seis locos 

Longa LongaGenitores Curta Longa Curta Curta 
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Figura 9.2 A genetica mendeliana pode explicar as caracteristicas quantitativas. (a), (b) e (c) mostram os genotipos e fenotipos preditos 
para as plantas parentais, da FI e da F2, segundo modelos mendelianos em que 0 comprimento da corola edeterminado por alelos em um, dois e 
seis 10cosVeja 0 texto para mais detalhes. 
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AI> caractel'l",tica", quarltitativa5 

6110 compat{veis com a gerretica 

merrdellarra. 5ao Influerrciadas 

pe/o", efeitoe combinados do", 

gerr6tipos de multos loc05. 

Em vez de im~gi na r que 0 comprimento d~ corob e determinado pelos ale los de um 

lillico loco, imaginaremos que e determinado pelos alelos de dois locos (Figura 9.2b). Ain

da temos nosso primeiro loco, com os alelos a e A, mas ago ra acrescentamos 11111 segundo 

loco, com os alelos b e B. Como ocorreu corn 0 primeiro, cada copia de um alelo designa

do por llma Jetra maillscula contribui independentemente para uma corob mais longa. Em 

nosso novo modelo, ha cinco fenotipos, associados J genotipos que tbn 0, 1,2,3 ou 4 ale

los COI11 le tras mail[Sc ulas. 0 cruZJmento p~rentaj de East, aabb X AABB, produz Fi s com 

genotipo aAbB e co rolas medi as . Quando as Fls se autofecundarem, as F2s que produzirem 
1 4 6 4 1 

ter50 fen6tipos variando de curto a lo ngo, nas proporcoes de -: - : - : - : - .0 Jei
. 16 16 16 16 16 

tor pode conferir essa prediyao com [lin quadro de Punnett 4 X 4 (os gam etas prodLizidos 

por uma planta aAIJB sao ab, aBo AI! e AB). 
o modelo de dois locos e Lim passo na dire<;:ao COrL'et~, mas ainda prodLiz F2s COI11 

fenotipos descontinLios. Podernos solucionar isso avanya ndo para um modelo em que 0 

comprimento da corola e determinado nao por um Oll do is locos, mas por var ios locos. 

A Figura 9.2c mostra a predi<;:ao para um modelo com seis locos. Esse mod elo fornece 

13 fenotipos, associados a genotipos que tem de 0 a 12 alelos com letra maiuscula. 0 
cruzamento parental de East, nesse modelo, e 0 seguinte: aabbccddc~ffx AABBCCD
DEEFF. As F,s terao genotipo aAbBcCdDeEjF e corobs medias. As F2s tedo fen6tipos 

1 12 66 220 495 
que vari~m de co rolas curtas a longas nas propor<;:oes de -- : - - :-_.: -_.: --; 
792 924 792 495 220 66 12 1 4096 4096 4096 4096 4096 
--:-- :- - :-- :-- :-- :- - :--, Essa prediyao po de ser verificada 
4096 4096 4096 4096 4096 4096 4096 4096 
com lim quadro de Punnett 64 X 64, mas suspeitJmos de que 0 lei tor confiara apenas em 

nossa p~lavra. 

No momento em que h5 13 fen6tipos diferentes, gradualmente uns comeyam a se 

converter nos o utros, e C0111 as plantas reais se ra dificil atribuir os individuos ~ c~ tego rias 

especificas sem usar uma regua. Em outras palavras, em nosso m odelo de seis locos, 0 COlll

primento da co rola eUl11a ca racterlsti ca quantitativ~. 

Agora , c il egJmos as dUJS prediyoes essenciais de E;lst. Observe que nos modelos de tim 

e dois locos, quantidades substanciais de plantas da F~ tern fen6tipos identicos aos das li

nhage ns parentais. No Illodelo de seis locos, t~rnbelTl ha plantas da F ~ corn fen6tipos igu~is 

aos das linhagens parentais, mas nao muitas. Por exemplo, apenas uma em 4.096 plantas 

da F2 tem gen6tipo aabbccdde~ff e as corobs mais curtas possiveis. A primeira prediyao de 

East era que, a menos que fay3mOS 0 cruzamento e a mensurayao de rnilhares de plantas, 

a amplitude de variayao que veremos nas F2s nao se estendera ate os genotipos parentais 

originais. Repare tambem que, simplesmente porque os fenotipos parel1tais l1ao aparecel11 

em uma popula<;:ao de algumas centenas de F2S, nao signifI ca que Esses fenotipos tenharn 

sido perdidos para sempre. Os alelos necessarios para a produ<;ao dos genotipos aabbccrlrlecff 
e AABBCCDDEEFF ainda estao presentes na populJyao. Encontram-se justalnen te todos 

nos heterozigotos. A segund a predi<;ao de East era que, dentro de poucas gerayoes de CIU

zal11ento seletivo para corolas curtas o u Jongas, seremos capnes de recuperar os fenotipos 

parentais originais. 

Os dados de East aparecem na Figura 9.3. Quando esse pesquisador cruzou ge nitores 

com flores CUl·tas e longas, [oram produzidas F IS com flores medias. Quando deixo u que as 

F[s se autofecundassel11, fora m produzidas Fls que l110straram maior var iayao fenotipica do 

que as F[s. Contudo, como East examinoll somente 454 plantas da Fl , nao alguns rnilhares, 

nao encontrou F2s com fen6tipos pr6ximos 80S extremos da gerayao parenta l. Finalmente, 

partindo de plantas da F 2' East cruzou-as seletivarnente para coro las curtas e corob s long<ts. 

N~ epoca em que chegou agerayao Fs' a l11aioria das plantas de suas linhagens selecionadas 

tinha comprimentos de corob dentro d ~s amplitudes dos genitores originais. Os dados 
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Figura 9.3 Os dados de Edward East confil' mam as predi<;6es do modelo mendeliano da Figura 

9.2c. East cruzou plantas parentais de nOI-es cur-tas e longas pal-a produzirem F,s de nores medias. 
Depoi s. promoveu a autofecunda~ao das I ,S, que produziram uma ge l-a~ao F, mais variavel do que a ge
ra<;ao F" mas que nao se aproximava dos extremos fenotipicos d<ls li nhagens parentals. Finalmente, East 
recuperou os fenotipos parentals pOI' melo de CI uzamento selelivo de plantas da Fl' Desenhado segun
do dados da Tabela I de East ( 19 16); em Ayala ( 1982). 

de Eas t confirmam sua predi ~a o. Seu experimento, alem de o utros semelhantes, es tabele

ce u que as ca racteris ti cas quantitativas sao deter minad as pela in£lue ncia conjunta de alelos 

mendelianos de m uitos locos. 

o aj us tam ento entre os dados de Eas t e seu m odelo m endeliano e im pressio nante, mas Alii caracterh;tical> qU;JMtltativas 

ha Li m as pecto em que nao e perfeito . Em lImJ es tri ta inte rpreta<;30 do proprio modelo de tambem sao InflUBMciadas pe/o 

se is locos, as plantas parentais curtas deve ri al11 tel' sido exa tamente iguais. D a m esmJ forma, anibieMte. 
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Figura 9.4 As caracteristicas 
quantitativas sao influenciadas 
pelo ambiente, assim como pelo 

gen6tipo. Essas tres plantas de 
mi lef6 1io desenvolveram-se de 
mudas do mesmo individuo, sendo, 
portanto, genetieamente identieas. 
Criadas em diferentes altitudes, 
mostram diferen<;as eonsideraveis 
em sua altura Reproduzido de 
Clausen, Keek e Hiesey ( 1948). 

as plantas parentais longas e as F IS dever iam tel' sido identicas. Em cad a um desses grupos, 

todas as plantas tem 0 mesmo genotipo, de m aneira que deveriam ter 0 m esmo fenotipo . 

No entanto, naturalmente, nao 0 apresentam. Existe alguma varia<;ao fenotipica, ate en tre 

plantas ge ne ticamente identicas. A razao disso e que cada planta, mesmo no jardil11 expe

rimenral de East, estava exposta a um ambiente excl usivo. Algumas recebial11 um pouco 

mais de agua, outras um pouco mais de luz solar. Essas pequenas diferen<;as no ambiente 

produziram pequenas diferen<;as no fenotipo. 

A influencia das diferen <;3s aI1lbientais sobre os fenotipos quanrirarivos e especial

m ente clara na Figura 9.4 . As tres plantas de milefo li o mostradas nessa figura sao ge

neticamenre identicas. Jens Clausen, David Keck e William Hiesey (1948) fizeram-nas 

desenvolver de mudas de um lll1ico individuo, coletado de LIma popula<;ao que vivia em 

uma altitude de aproximadamenre 15,20 m. Criara m os clones emj ardins com altitudes 

de em torno de 30,50 m , 1.402 ll1 e 3.048 m. As diferen <;as arnbientais associadas J alti

tude tiveram um impacto dramatico sobre as alturas das plantas. 

Os dados apresentados nesta se<;ao forralecem uma asser<;ao que fizeI110s no seu ini

cio. As caracteristicas quantitativas sao determinadas pela influ encia conjunta dos ge

notipos de muitos locos diferen tes e do ambiente. Na proxima se<;ao, considerare l11os 

as tecni cas 1110dernas para identificar alguns locos especificos que suste ntam a varia<;ao 

quantitativa. 

9.2 	 Identificando os locos que contribuem para as 
caracterfsticas quantitativas 

Os locos que influenciam as caracterist icas quantitativa.) sao denolllinados, bastanre apro

priadamente, locos de caractedsticas quantitativas, ou QTLs (de quantitalive trail 

loCI). Muitas vezes, gostariamos de identificar os QTLs que detenninam uma caracteristica 

quantitativa interessa nte. Os metodos es tatisticos e ge neticos modernos possibilitam-nos 

fazer isso. Revisaremos dois desses metodos: 0 rnapeamento de QTLs e a investiga~iio de 

locos candidatos. Nossos exemplos or iginam-se de eswdos da genetic~ :lcbptativa em rni

mulos, da personalidade humana e de fatores geneticos que contribuem para 11111d doen <;a 

humana. 

Mapeamenro de QTLs 
o mapeamento de QTLs e 0 nome coletivo para U111 conjunto de tecnicas relacionadas 

qu e utilizam locos marcadores para analisar, por va rredura , os cr01110ssomos e identificar 

as regioes que contem genes que contribuem para uma ca racteristica quantitativa. Ilus

traremos 0 mapeamento de QTLs com um exemplo da pesquisa de H. D. Bradshaw,Jr. e 

colaboradores (1998) sobre duas especies de mimulos, Mimulus CaI'dinalis e NJil/1u!t.ls lewisii 
(Figura 9.5). 

A M.cardinalis e a ;V/. lewisii sao especies irmas que hibridizam facilmente em labora torio 

e produzem proles ferteis.Tambem tem habitats que se superpoem, nas montanhas de Sier

ra Nevada, na California, mas jamais foram encontrados hibridos no campo. A razao disso e 

que as duas especies de mimulos atraem polinizadores diferentes: i\lJ. cardinali" e polinizada 

por beija-flores, enquanto ;V/. lewisii e polinizada por abel has. 

A diferenc;:a dos polinizadores entre 1V/. lewisii e M. ((I/'dinalis e refletida nas notaveis 

diferenc;:as em sua morfologia floral. As abelhas nao enxergam bem na parte vermelha do 

espectro visivel e precisam de Llmd plataforma para pousar antes de en trarem na flor para 

se alimental'. Os beija-Ilores , ao contra rio, en.;'{ergam bem 0 ve rmelho, tem bicos longos 

e estreitos e adejam enquanto coleta m 0 nectar. A espec ie M. lewisii tem uma plataforma 

http:NJil/1u!t.ls
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proeminente, enquanto IVI. cardinalis tem um tubo alongado com a recompensa do nectar 

em sua extremidade. Na verdade, as £lores de IV!. lewisii e de IVI. cardinalis se harmonizam 

com as chissicas cores e formas polinizadas pOl' abelhas e pOl' passa ros. 
Como;1 fliogenia da Figura 9.5 mostra, 0 ancestral comum mais recente de IVI. lelilisii e 

de M.. cardil1alis era polinizado pOl' abelhas (Beardsley et aI. , 2003). Isso significa que muitas 

caracterlsticas da flor polinizada pOl' abel has de M. lewisii sao ancestrais, e que a flor aver

l11elhada, nnis tubul:tr, e polinizada pOl' beij;1-flores de M. cardinalis e derivada. As questoes 

sao: Quais sao os genes respollsaveis pela renova~ao radical da £lor de M. cardinalis? Quantos 

genes esdo alit Qual ea for<;:a de sellS efeitos? 0 mapeamento de QTLs oferece urn meio 

de respond e-las. 

o interesse de Bradsha\v e cobboradores nessas questoes foi motivado, em parte, por 

uma fascina~ao pelas proprias plantas e, em parte, pOl' um debate sobre a genetica evolutiva 

teorica. Come<;:ando pOl' Ronald Fisher (1930), a maioria dos geneticistas evolu cionistas 

tem sustentado que os alelos conduzidos a ftxa~ao pela sele<;:ao natural , e consequente

mente responsave is pelas diferen~as adaptativas entre as especies, eram, pratica rnente to

dos, muito sutis ern se us efeitos sobre os fenotipos. No entanto, uma minoria de teoricos, 

destacando-se H. Allen Orr, argumenta que alguns dos alelos ftxados durante a evolu~ao 

adaptativa sao obvios em seus efeitos fenotipicos (Orr e Coyne, 1992; Orr, 1998, 1999). 

Bradshaw e colaboradores perceberam que os mimulos eram um caso-teste ideal. Se 0 

ponto de vista de Orr estiver co rreto, os pesquisadores devem encontrar QTLs com fortes 

efeitos sobre 0 fenotipo floral; se 0 de Fisher for 0 correto, devern 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 F2. Esses indi

viduos apresentarn uma diversidade extraordinaria de fenotipos florais (Figura 9.6d-l). Esse 

resultado e semelhante ao de Edward East (ilustrado na Figura 9.3) e tem uma expJica<;:ao 

genetica similar. As especies parentais, M. lewisii e IvI. cardil1alis, eram essencialrnente ho

mozigotas ern todos os locos que influenciam a aparencia floral. Conseqlientemente, as F, s 

eram todas heterozigotas. As F2s sao 0 produto de recombina<;:ao gerH~ tica entre as he tero

zigotas da F ,. Ern qualquer loco dado, qualquer individuo da F2 pode ser homozigoto para 

o alelo de M. lewisii, heterozigoto, ou hornozigoto para 0 alelo de M. cardinalis. Bradshaw e 

colaboradores classificaram todas as 465 plantas da F2 para cada uma das 12 caracteristicas 

£lorais gue diferem entre as duas especies (Tabela 9.1). 

M. cardmo/is
Polinizada por 
beiJa-flores 

Polinizada 
por abelhas 

. ~_/ 

:v '\
\'; \~ 

M. eostwoodioe 
,~ 

M. verbenoceus 

M. ne/sonii 1 
M. rupestris 

M. bicolor ,I I I 

Figura 9.5 Uma filogenia de Mimu/us cardina/is, Mimulus 
lewisii e outras especies aparentadas. 0 ancestral co
mum dessas especies era polinizado por abelhas.A polini
zac;:ao por beiJa-fiores evoluiu duas vezes: a primeira vez no 
ancestral comum de M. eostwoodioe e outras especies apa
rentadas, a outra em M. cordinolis. Que genes estao envolvi
dos, e quais sao os seus ereitos? Em Beardsley et 01. (2003). 
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Figura 9.6 Mimulus cardinalis. 
Mimulus lewisii e suas descendentes 
de F, e F2• A foto (a) mostra M. 
lewisii ,a foto (b), uma h,b,-ida da F I ' 
e a foto (c), M. cordinalis. As demais 
fotos (d- I) mostl-am hlbridas de Fl 
produzidas par cruzamentos entre 
as Frs.As F1s apresentam ampla 
varia.;ao em suas caracteristicas 
flol-als. Reproduzido de Schemske e 
Bradshaw (1999). 

Bradsh~vv e cobborddores tambem de terminaram 0 gen6tipo de cada individuo dd 

F2 em cada lim dos 66 locos m~rcJdores distribuidos ale~toriamente por todo 0 ge noma 

do mlll1ulo. Um loco ll1;lrcador e 1I111 sltio, no genoma, em que ;l sequencia nucleo rldi

ca v~ri;l e ntre os cromossomos, pe rmirindo que um teste ge ne tico simples ide nrifi q ue 

dife re nres ;llelos. Os pesquisadores escolh e r~111 os locos marcadores em que lVI. cardil1 ahs 
e r~ homozigota para um alelo e lVI. lewisii era hOl11ozigora para ourro alelo. 1sso signi 

ficava que a roralidade das pbntas da F 1 seria heterozigora, e que as F2S poderiarn ser 

homozigotas para 0 alelo de lVI. lewisii, hererozigoras, OLl homozigoras para 0 alelo de 

lVI. caI·dinahs. 
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Tabela 9.1 Flores de Mimulus cardinalis versus Mimulus lewisii 

As ca racteristicas registradas par Bradshaw Ci al. (\998) es tao li stJdas na primeira coluna, agrupadas pela fun<;ao na poliniza<;ao. A 
dire<;ao da diferen<;:a entre as especies est;! indicada nas segunda e terceira colunas. Em Bradshaw ci al. (1998). 

Caracteristica M. cardillalis M.icwisii Notas 

lI{m~ii(l riu jJolillizarior 

Pigmento pllrpura (a ntocianinas) nas petalas alta bai xa 
Pigmento <Ima relo (caroten6ides) nas petalas alta bai xa • 0 piglllento amarelo nas peta las 
Ampli tude lateral da petala alta bai xa de M. lewisii edisposto em limas 
Anlplitude da corola baix,\ alta chamadas guias do nectar, que sao 
Area projet'lda da corola baixa ,llta interpretadas C0 l110 lima " pista " 
R.efkxo da peta!'l superior alta baixa para as abel has quando po usalll nas 
R.e8exo da petala lateral alta baixa peta l as largas. 

Rcco rnpfllsa do polillizari(lf 

Volume do nectar alta baixa • 0 volume do nectar provavel11lente 
e maior em flores polinizadas por 
passaros, simplesmente porqll e esses 
bebem mais do que as abel has . 

Eflciell(ia rio po/illi zarior 

Extcnsao do cstal ne (estrutura Illasculina) alta bai xa • A diferen<;a na extensao do estallle 
Extellsao do pistilo (estrutuLl felllinina) alta bai;;a e do pistilo e importante: em !VI. 
Alllpliwde da Jbenur;] del carob belixa aiD carriillalis essas estruturas se projetam 

Altura <11 abertma da corola alta baixa da flor e tocam a fronte do beij a
flor quando de se aJirnenta . 

A filll de perceber a logica do m:lpeamento de QTLs, imagine um loco de carKteris

ti ca quantitat iva que influencie lim dos trac;os florais do mimulo. C hamarernos 0 alelo de 

carnillillis de Q e 0 dlelo de lelliisii de Q Imagi ne tambern um loco marcador em que 0e c 
alelo de caI'r/inalis Ie Me e 0 alelo de lewisii e iVIL. Considere, inicialmente, LIm caso em que 

o QTL e 0 loco marcador estao fisicamente ligados - is to e, muito pr6x imos, 110 mesmo 

cromossomo. A planra parental de M. ra rr/il/atis rem 0 ge n6tipo QeMc/QcMe, e a de M. 

lell)isii rem 0 gen6 tipo QLML / QJvIL, onde QeMe indica um gen6ripo de dois locos em um 

Lll1ico ([om ossomo. Todas as plantas da Fl tem gen6tipo Q CM C;/ QLMV Havera casos raros, 

em que h~ LIm crossing wer entre 0 QTL e 0 loco marcado r, mas, exceto para esses casos, 

a pop ula c;ao de F2 ira constituir-se de plantas com tres gen6tipos: QeMc./Qelvie' Qe1He/ 
QLiVIL e QLi\lIL/QLML' As plantas bomozigotas para 0 al elo marcador de rarnil1a lis tenderao 

ao fen6tipo dessa espec ie, as beterozigotas terao fen6tipos inter l11 e di~r ios, e as homozigotas 

para 0 alelo ll1arcador de lewisii tenderao ao fen6tipo dessa especie (Figura 9.7, primeira 

co lll11a) . N a Ii nguagem do Capitulo 8,0 loco marcador e 0 QTL es ta o em desequilibrio 

de li gac,:ao. Dos quatro gen6tipos cromossonLicos possiveis, S0 l11ente dois es tao presentes. 

Esse desequilibrio de ligac;ao reveJa -se em uma associac,:ao nao-alea to ria entre 0 gen6tipo 

do loco marcado r e 0 fen6tipo influenciado pelo QTL. 

Considere agora um caso em que 0 QTL e 0 loco marcador nao estao ligados. A planta 

parental de M. ca rdill alis tem 0 gen6tipo Qc/ QcMc/JVIc, e a de M. lewisii te rn 0 gen6tipo 

QL / Q Li\lIL/Mc Todas as F 1s rem 0 gen6tipo Qe/ QL Me//I{. Em razao de nao estare m Ii
gados 0 QTL e 0 16cus marcador, a populac,:ao de F2 Lncluira plantas com nove ge notipos: 

Qe/Qe Me/Me, QC/QL i\lIc/iV1c, QL/ QL Me / Me, e assim por diante. Entre as F2s, nao 
have ra assoc iac,:ao entre 0 gen6ripo do loco marcador e 0 fen6t ipo para a ca racteristica 

in!luenc iada pelo Q TL (Figura 9.7, segunda colun a) . 

Podemos detectar a presenytl 

e a locaiiZiJyao de locos que 

Influenciam uma caracterlstica 

quantitativa cruzando 05 

genitorcs dae populayoes 

com dlFerenyas e5tabelecldas. 

Entre 05 !letos, proc;uramos 

associayoes entre 0 fen6tipo e 0 

genotipo em /OC05 marcadores, 
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Figura 9.7 A logica do mapeamenco de QTLs. 
No mapeamento de QTLs, os pesquisadores come
<;:am com genitores de difel-entes especies, cruzam
nos para produzirem hlbridos de FI , e depois esses 
hlbridos se endocruzam ou exocruzam pal-a pro
duzil- uma grande popula<;:ao de F2s (ver Figura 9,6). 
Para cada individuo da F2' os pesquisadol-es medem 
o fenotipo quanto acal'acteristica quantitativa de 
interesse e estabelecem seu genotipo nos locos 
marcadores distribuidos ao longo do genoma. Final
mente, examinando toda a popula<;:ao da F2. os pes
quisadores comparam os individuos com diferentes 
genotipos em cada loco mal-cador. Se os fenot ipos 
diferirem entre os individuos com diferentes geno
tipos em um loco marcador espedfico, como eaqui 
mostrado, aesquerda, podemos inferir que 0 loco 
marcador se situa perto de um loco que contribui 
para a caraderistica quantitativa. 

Distrtbui<;:ao fenotipica
Genotipo no 

Marcador esta ligado a um QTL Marcadol- nao esta ligado a um QTLloco marcador 

Ev, 
0.0
oj , 

+-'

C 	 ' 

v	 ' 
~ 	, 

C£' 
M. cordinolts Mlewisii 
valor de 	 va lor de 

Valol'da caractedstica 

No mapeamento de QTLs, entao, os pesquisadores exam,lnam ul11a popubc,:ao de F2 para 

as aS50ciac,:oes estatisticas entre os genotipos dos locos marcadores e os fenotipos. Se 0 fe

notipo estiver associado ao genotipo de urn loco marcador especifico, podemos interpretar 

e5sa associac,:ao C0l110 ev idencia de que urn QTL que intluencia a caracteristio de interesse 

es t;) localizado junto ao marcador (ver Quadro 9.1 para mais detalbes). Usando locos mar

cadores mldtiplos, os investigadores podem estimar tanto d localizar,:;'io dos QTLs qumto a 

forc,:a de sua intluencia no fenotipo. 

Quadro 9.1 Mapeamento de QTLs 

N este quadro, usamos um exemplo simplificado para ilus

trar 0 raciocinio estatistico empregado no mapeamento de 

QTLs de maxima verossimilhanc;:a. Consideraremos uma 
caracteristica fenotipica qualitatilla controlada inteiramente 

pOl' urn unico loco com dois ;delos codominantes. Dese 

jamos saber se 0 loco para essa caracteristica esta ligado a 

um determinado loco marcador. 

Fac,:amos serem Pep os aiel os do loco que afeta 0 fe

notipo, e iVI e 1/1 os alelos do loco marcador. Imagine que 

cruzamos um genitor homozigoto para 0 alelo P do loco 

da caracteristica e para 0 alelo !vI do loco marcador, com 

o outro genitor sendo homozigoto para os alelos p e Ill, 

dos respectivos locus. A prole F I desse cruzamento ehe

terozigota para ambos os locos. Entao, cruzamos dois in

dividuos da FI para produzir um individuo da F2 que, por 
sua vez, seja homozigoto para os alelos P e M. Ql1eremos 

saber se esse resultado constitui evidencia de que 0 loco 

da caracteristica e 0 loco marcador estao ligados. Para fa

zer isso, calculamos a verossimilhan"a de prodl1zir um 

duplo heterozigoto a partir do n05SO cruzamento da FJ.A 

verossimilhanc,:a de urn determinado resultado esua pro

babilidade, dado urn modelo do processo que 0 produziu. 

Consideraremos dois modelos: um em que os locos estao 

ligados, com a freqLiencia de recombinac,:ao de 0,1; outro 

em que esses locos nao estao Iigados . 

Modelo de Iiga"ao comr = 0,1: Sob esse modelo, 

os locos estao ligados com tal distancia entre eles que 10% 
dos gametas que a O1eiose produz sao recombinantes. 0 
genotipo para os nossos individl10s da F I' so b esse mo

delo, era MPlmp, Esses individuos produzem gametas nas 

seguintes proporc;:oes: 45% !vIP, 5% NIp, 5% InP e 45% I11p. 
AS5im, a probabilidade de que produzam um descendente 

com genotipo iVIPINIP e: 0,45 X 0,45 = 0,2025. 

Modelo de livre-recombina"ao: Segundo esse mo
delo, os locos nao estao Iigados. ConseqLientemente, re

combinam-se, durante a meiose, em 50% das ocasioes. 0 
genotipo para nOS505 individuos da FI' sob esse modelo, era 
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Quadro 9.1 (Continuac;ao) 
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Figura 9.8 Os resultados dos estudos de mapeamento de QTLs freqUentemente sao resumidos com diagramas (plotagens) de 

escores LOD. 0 escore LOD mede 0 grau em que podemos explicar os dados de manelra melhol~ com um modelo em que um loco 

que In/luenCia 0 fenotipo esta ligado aos locos marcadores examinados versus um modelo em que nao existe liga<;ao. O nde 0 escol-e LOD 

ultrapasse um limiar escolhido pelos pesquisadores, esses concluem que ha evidencia de liga<;ao. (a) Esse grafico mostra 0 escore LOD 

como uma fun<;ao da taxa de recombina<;ao para nosso exemplo hipotetico. (b) Esse grafico mostra 0 escore LOD como uma fun<;ao da 

localiza<;ao cromossomica para tres caracteristicas quantitativas em tomates. Gentilmente cedido por Paterson et 0/. ( 1988). 

- massa do fruto 
_ concentl-ac;:ao de 

solidos soluveis 

}\III I11 Pip. Esses individuos produzem gametas nas seguin

tes propon;:oes: 25% MP, 25% Mp, 25% rnP e 25 mp.Assim 

:1 prob~bilidade de que produzam um descendente com 0 

gen6tipo MIM PIP e: 0,25 X 0,25 = 0,0625. 

Se dividirrnos a probabilidade sob 0 modelo de ligac,:ao 

peb probabilidade sob 0 modero de livre-recombil1ac,:ao, 

obteremos a razao de verossimilhan~a , que e3,24. Esse 

calculo mostra que 110SS0 descendente duplo homozigoto 

da F2 emais de tres vezes mais provavel sob 0 modelo de 
ligac,:ao do que sob 0 de livre-recornbinac,:ao. Em oun-as 

palavras, nossa prole da F2 fornece evidencia de que 0 loco 

da caracteristica e 0 loco marcador estao ligados. 

Contudo, isso nao representa forte eVldencia; esomente 

um individuo isola do. Precisamos exarninar muitos indivi

duos da F2 e avaliar a forc,:a da evidencia que fornecem co

letivamente. Para fazer isso, usamos 0 logaritmo da razao de 

verossirnilhanc,:a, que nos da um valor chamado escore LOD, 
abreviatLIra para logarithm of the odds Oogaritmo das probabi

lidades). O escore LOD para nosso primeiro individuo da F2 
e0,51l. Agora podemos calcular os escores LOD para ou

tros individuos e soma-los para obtermos um escore LOD 

total. Imagine que examinamos mais nove F2s e descobrimos 

que dois tem gen6tipo kIMPP, quatro tem MmPp, um tem 

Mmpp, e dois mmpp. Os escores LOD sao 0,511 para cada 

individuo MMPP, 0,215 para cada individuo MmPp, -0,444 
para 0 individuo I'vIl11pp e 0,511 para cada individuo n1mpp. 
o escore LOD total para nossos 10 F2s e2,97. 

Muitos geneticistas consideram um escore LOD de 3,0 

como 0 Iimiar para concluir-se que 0 loco de uma ca

racteristica esta Iigado a um loco marcador. Nosso escore 

LOD total cai pouco abaixo desse Iimiar. Desse modo, nao 

podemos conduir que os loco estao ligados com uma tre

qi.iencia de recombinac,:ao de 0,1. Entretanto, como seria 

quanto a outras frequencias de recombinac,:ao? Poderiamos 

simplesmente ter escolhido uma freqi.iencia de recombi
nac,:ao de 0,05 para nosso modelo de Iigac,:ao, ou 0,2, ou 

qualquer valor entre 0 eO,S. A Figura 9.8a mostra a plo

tagem do escore LOD total para nossos dados, sob todos 

os possiveis modelos de Iigac,:ao. 0 modelo sob 0 qual 0 

escore LOD alcanc,:a seu valor m aximo, 3,10, eaquele em 

gue a taxa de recombina<;:ao e0,05. Podemos concluir que 

o loco da caracteristica e 0 loco marcador estao ligados, 

e que a melhor estimativa para a taxa de recombinac,:ao 

entre e1es e0,05. 

Analisando os gen6tipos para locos marcadores multi

plos, os pesguisadores podem fazer a varredura dos cro

mossomos para evidenciar os locos que influenciam 0 fe

n6tipo para caracteristicas quantitativas. Freqi.ientemente, 

resu mem suas analises com plotagens do escore LOD 

C01110 uma func,:ao da localizac,:ao cromossomica do QTL 

sob 0 1110delo de Iigac,:ao. A Figura 9.8b, por exemplo, 

mostra 0 escore LOD como uma func,:ao da localizac,:ao 

no cromossomo 10 para tres caracteristicas quantitativas 

dos tomates - massa do fruto, concentrac,:ao de s6lidos 

soluveis e pH - em urn es tudo realizado pOl' Andrew 

Paterson e colaboradores (1988). Tomando 2,4 como 

seu escore LOD Iimiar para detectar um unico QTL em 

um cromossomo, esses pesquisadores encontraram forte 
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Quadro 9.1 (Continua~ao) 

evidencia para um loco, no meio do cromossomo 10, 

que in£luencia 0 pH. Tambem pode haver um QTL in

£luenciando 0 pH, pr6ximo aextremidade esquerda do 

cromossomo. Nao ha evidencia, no cromossomo 10, de 

QTLs que influenciem a massa do fruto ou os s6lidos 

soluveis. 

A diferenya entre a analise para nosso exemplo simpli

ficado e a analise para uma caracteristica quantitativa que 

use multiplos marcadores reside principalmente nos deta

Ihes dos calculos de probabilidades, Para uma visao geral 

do mapeamento de QTLs, veja Tanksley (1993). Para um 

tratamento minucioso, veja Lynch e Walsh (1998). 
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Na pratica, na maioria dos locos marcadores que Bradshaw e colaboradores usaram, 

lim alelo era dominante, e os outros, recessivos. Em consequencia, foi possivel distinguir 

somente dois gen6tipos: homozigoto recessivo versus outros. No entanto, ainda era possivel 

procurar, e encontrar, associayoes entre os gen6tipos de locos marcadores e os fen6tipos 

£lorais. Para cada lima das 12 caracteristicas £lorais que os pesquisadores ciassificaram, en

contraram entre 1 e 6 QTLs que in£luenciam 0 fen6tipo £loral. 

Alguns dos QTLs que Bradshaw e colaboradores encontraram tinham efeitos pronlln

ciados sobre a aparencia das Oores (Figura 9.9). Para 9 das 12 caracteristicas, havia pelo 

menos um QTL em que as diferenyas genotipicas explicavam mais de 25% da variayao no 

fen6tipo £lora!. 
Para confirmar que os QTLs que BrJdshaw e colaboradores identificaram eram real

mente os locos sLljeitos a seleyao durante a diversificayao das duas especies, Douglas 

Schemske e Bradshaw (1999) crJaram em estufa uma grande serie de ll1dividuos da F2 e re
gistraram as quantidades de nectar e de pigmentos pllrpura e amJreio em SLlas £lores, alem 

do tamanho £loral total. Depois, plantaram os individuos em urn habitat natural em que 

ambas as especies de mimulo coexistem, registrando quais polinizadores visitavam quais 

£lores. Seus dados revelaram uma forte tendencia, As abelhas preferem flores grandes e eVl
tam as flores com alta concemra<;:~o de pigmel1[os arnarelos. Os beija-Oores, em comraste, 

tendem a visitar as flores mais ricas em nectar e as que apresentam maiores quantidades de 

pigmento purpura. 

Coletando recidos de [Odos os individuos da F 1 piamada no campo, e determimndo 

os marcadores de QTL que esses continham, os pesquisadores conseguiram calcular que 
um alelo associ ado aconcentrayao aumentada de pigmentos amarelos reduzia em 80% a 

visitayao das abelhas, enquanto lim alelo responsavel pelo aumento da produyao de nectar 

duplicava a visitayao dos beija-flores. E razoavel inferir que a mudanya nas freqi.iencias 

desses alelos, induzida pelo sucesso diferencial em atrair os beija-£lores como polinizadores, 

foi 0 mecanismo subjacente adiversificayao dos dois mimulos . 

Figura 9.9 QTLs para caracteristicas f10rais em Mimulus lewisii e Mimulus cardinalis, classificados 
segundo a fort;:a de seus efeitos fenotipicos. Bradshawe colaboradores (1998) encontraram entre I 
e 6 QTLs para cada uma das 12 caracteristicas fiorais que mapearam. As diferen~as genotlpicas para a 
maioria desses QTLs explicaram somente uma modesta quantidade da varia~ao no fenotipo fioral, como 
e indicado pelos bastoes mais altos do lade esquerdo dos graflcos. No entanto, para 9 das 12 caractel-is
ticas fiorais, havia no mlnimo um QTL, cUlas diferen~as genotlpicas explicavam mais de 25% da val-ia~ao 
fenotipica. Esses QTLs com gl-andes efeitos fenotipicos estao indicados pelos bastoes, no centro e na 
dlreita dos graficos. Esses greiflcos sao separados para M /ewisii e M cordino/is, porque a maioria dos locos 
marcadores usados por Bradshaw e colaboradol-es pode ser detectada somente em uma especie, ou na 
outra. Entretanto, os proprios QTLs certamente OCOITem em ambos os genomas. Gentilmente cedido 
por Bradshaw e colaboradores ( 1998). 
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Bradshaw e Schemske (2003) reproduzirarn lim evento que podia ter sido 0 primei
ro passo na evoluy30 de jl;[. cardinalis a partir de um ancestral polinizado por abelhas. 
Cruzaram plantas que tinham 0 gen6tipo de A1. lewisii praticamente em todo 0 geno
rna, com exceyao de carrega rern 0 gen6tipo de jl;[. ca/·dinalis em urn QTL, mencionado 
no paragrafo anterior, que in£lui fortemente na quanridade de pigmenro amarelo nas 
petalas. Essa unica modificayao genetica altera a cor rosa-purpLll'ea das petalas de M. 
lewisii para amarelo-alaranjado claro (Figura 9.J 0). Quando monitoraram essas plantas 
em um habitat natural, os pesquisadores veriflcaram que os exemplares de !\If. lewisii 
com 0 novo gen6tipo eram consideravelmente menos atrativos as :lbelhas do que 0 tipo 
selvagem, mas notavelmente mais atrativos aos beija-flores. Col1tudo, as flores amarelo
alaranjadas de A1. lewisii ainda eram menos atrativas aos beija-flores do que as de 1\1. 
cardinalis do tipo selvagern, mas ja havia sido dada uma boa partida em direyao a troca 
de polinizadores. Os resultados da pesquisa de Bradshaw e Schemske com mimulos 
sao compativeis com 0 ponto de vista de Orr de que a evoluyao adaptativa envolve, 
frequenternente, a fixayao se letiva de alelos com grandes efeitos, sendo incompativeis 
com a vi sao de Fisher. 

o mapearnento de QTLs pode revelar varios locos que influenciarn uma caracteristica 
quantitativa, a magnitude de seus efeitos no fen6tipo e sua localizayao no genoma.Todavia , 
nao nos informa a identidade dos locos, nem das proteinas que codificam. P:lra determinar 
esses aspectos, os pesquisadores devem ava liar os locos candidatos. 

Locos candidatos 

Com 0 objetivo de detectar urn QTL e descobrir sua localizayao, pesquisamos uma 
associayao entre 0 fen6tipo e 0 gen6tipo em um loco marcador. Para conhecermos a 
identidad e de Llm QTL e d:l proteil1J que 0 mesrno codifica, temos de procurar asso
ciayoes entre 0 gen6tipo em urn loco codificador, a estrutura e a funyao de seu produto 
g2nico, e 0 fenotipo. As vezes, sabemos aV:lliar urn loco codific:ldor especiflco, porque 
ja sabemos algo da funyao de seu produto genico e suspeitamos que possa desempenhar 
um papel no fenotipo. Em olltras ocasioes, sabemos :lV3liar um dado loco codific:ldor, 
porgue SU:l loc:lliny30 corresponde a de urn QTL que ja mapeamos, mediante uso de 
rnarcadores. 

Nosso primeiro exemplo origina-se de um estudo da personalidade hUJ11ana , cujos 
principais aspectos sao as caracteristicas quantitativas. Jonathan Benjamin e colaboradores 
(1996) estavam interessados em uma c:lraeteristica da personalidade chamada busca de 
novidades. Avaliada pOl' meio de guestionarios, a busca de novidades ealtamente variavel 
entre os individuos e tem distribuiyao familiar em forma de sino. As pessoas com escores 
altos na busea de novidades tendem a ser mais impulsivas, irritaveis e exploradoras, ao passo 
gue as que apresentam baixos escores tendem a ser re£lexivas, est6icas e rigidas (Ebstein et 
al., 1996). Benjamin e colaboradores tiveram razao ao suspeitarem de gue urn pouco da 
variay50 na busca de novidades podia estar associada avariayao alelica no gene para 0 re
ceptor de dopamina 04, ou 040R. 

o D4DR eljm receptor de neurotransmissor, localizado na superficie dos neuronios, 
no encefalo, aespera de reeeber mensagens de outras eHulas, na forma de dopamina, 
um neurotransmissor. Benjamin e colaboradores sabiam que os neuronios que usam 
o D4DR como receptor participam do pensamento e da emoyao, nos humanos, e no 
comportamento explorat6rio, em animais . Sabiam tambem que uma das regi6es co
difIcadoras do gene D4DR conrem uma repetiyao em tandem de 48 pares de bases. 
o numero de repeti y6es varia de duas a oito, e diferentes repetiyoes tem propriedades 
fIsiol6gicas distinguiveis. 

(a) M lewisii do tipo selvagem 

(b) M lewisii com 0 genotipo de 
M cordinolis no loco YUP 

Figura 9.10 Um novo alelo 
em urn unico loco pode alterar 
notavelmente a atrafi:ao de uma 
flor para os diferentes polinizado
res. Os m(mulos aqui mostrados 
sao irmaos.Geneticamente, sao 
quase identicos. exceto que carr-e
gam diferentes alelos no loco YUP. 
A flor em (a) ecerca de seis vezes 
mais atrativa as abelhas do que a 
flor em (b). A flor em (b) eaproxi
madamente 70 vezes mais atrativa 
aos beiJa-fiores do que a flor em (a). 

Podem05 conflrrnar que urn 

deterrn inado loco influencia 

urna carac;terl5tlca quantitativa 

pesquisando aS50ciayoes entre 0 

gert6tlpo e 0 fen6t/po. 
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Figura 9.11 Identificat;ao de um 
loco de caracteristica quantitativa 
que influencia uma caracteristica 
da personalidade. A varia~ao de 
sequencia no loco do receptor da 
dopamina 04 pode ser reduzida a 
duas calegorias de alelos : curtos 
(S) e longos (L). Os indiv(duos com 
gencStipo LS ou LL tendem a apre
sentar escores ligelramente mais 
altos, embora de modo significativ~, 
nos testes psicolcSgicos de busca de 
novidades. Redesenhado de BenJa
min et 01. (1996). 

2 3 

Alelo 

do t,po 


selvagem 
~,. 

Alelo 
3020,nsC 

Figura 9. 12 Transmissao de um 
alelo suspeito em uma familia com 
a doent;a de Crohn. 0 heredo
grama mostra que, nessa famnia, 
os genitores nao sao afetados, mas 
ambos os fdhos tem a doen~a de 
Crohn. 0 gel eletrofon§tico mos
tra fragmentos de DNA obtidos 
em amplifica~ao por PCR de um 
segmento do gene NOD2.Ambos 
os genitores sao portadores do 
alelo J020insC; ambos os filhos sao 
homozigotos para esse alelo. Esses 
dados sao compat(veis com a hipcS
tese de que os homozigotos para 
J020insC encontram-se em risco 
mais alto para a doen~a de Crohn. 
Em Ogura et 01. (200 I ). 

Para verificar se 0 gene D4DR e um QTL que influencia a busca de novidades, Benja

m.in e colaboradores determinaram os escores nessa caracteristica e os genotipos de D4DR 

de 315 pessoas. Dividiram os aiel os de D4DR encontrados em duas categorias: curto (S), 

para alelos com duas a cinco repetic;:oes, versus longo (L), para alelos com seis a oito repeti

c;:oes. Classificaram tambem seus sujeitos em duas categorias, de acordo com seus genotipos 

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 ale!o lon

go obtiveram escores tres pontos mais altos, em media, do que as pessoas com dois alelos 

curtos (Figura 9.11). Essa diferenya e leve; explica somente 3-4% da variayao na busca de 

novidades. Existem alguns inclividuos SS que obtem escores llluito superiores aos de alguns 

SL ou LL. No entanto, 0 genotipo 110 loco D4DR parece exercer alguma influencia nessa 

caracteristica da personaJidade (ver tambem Schinka et al., 2002). 

Nosso segundo exernplo foi extraido de LIm estudo da doenya de Crohn, urn disturbio 

digestivo cronico, caracterizado por inflamac;:ao do intestino. A doenya de Crohn tende a 

ocorrer em familias, sugerindo que possa ser causada, em parte, por fatores geneticos.Alem 

disso, sua frequencia cresceu nas decadas recentes, indicando que possa ser causada, em 

parte, por fatores ambientais, como os patogenos bacterianos (Hugot et al., 2001) ou ate a 

reduzida exposic;:ao a vermes intestinais (Moreels e Pelckmans, 2005; Summers et al., 2005a, 

2005b).A gravidade da doenc;:a de Crohn varia de leve a gravidade extrema. Podemos con

siderar essa doenc;:a como uma caracteristica quantitativa. 

Yasunori Ogura e colaboradores (2001) sabiam, a partir de estudos de mapeamento que 

usararn locos marcadores, que um QTL influente na sLlscetibilidade a doenc;:a de Crohn 

esta localizado em uma regiao especifica do cromossomo 16. Essa regiao contem v:1rios lo

cos codificadores, alguns dos quais, avaliados previamente, nao desempenham papel algum 

na doenc;:a. Ogura e cobboradores investigJr;llTI um gene del1ominado NOD2, que codifi

ca uma proteina que ajuda a regular a resposta imune as bacterias no intestino (Kobayashi 

ct al., 2005). Faz sentido que os genotipos no loco NOD2 possam estar associados ao risco 

de desenvolver a doenc;:a de Crohn. 

Ogura e colaboradores sequenciaram os genes NOD2 de uma duzia de pacientes com 

doenc;:a de Crohn. Em tres desses, encontraram uma mutac;:iio de mudanc;:a de fase, a inser

c;:ao de um l1ucleotideo unico que cria, d jusante, um codon fimlizador prematuro. Esse 

alelo, chamado 3020il1sC, codifica uma proteim mdis curta do gue a normal, com funr;Jo 

comprometida. 

A fim de descobrir se 0 ale!o 3020insC aurnenta 0 risco de doenc;:a de Crohn, os 

pesquisadores reaJizaram 0 que e chamado teste de desequilibrlO da transmissao (ver 

Lynch e Walsh, 1998). Fizeram a triagem de llma grande amostra de pacientes com 

essa doenc;:a, encontrando 56 casos independentes em que 0 paciente tinha um genitor 

que carregava uma copia do alelo 3020insC e, pOl'tanto, tivera a oportunidade de Ihe 

transmitir esse alelo (ver Figura 9.12, como exemplo). Se esse ale!o nao tiver papel na 

doenc;:a de Crohn, devemos esperar que 0 genitor heterozigoto tenha transmitido 0 ale

10 ao paciente em 50% dos casos. Por outro lado, se esse alelo desempenhar um pape! na 

doenc;:a, devemos esperar que os genitores tenham transmitido 0 alelo em mais de 50% 

dos casos. Realmente, 0 genitor transmitiu 0 alelo em 39 casos e falhou em transmiti-lo 

somente em 17. Um teste de qui-guadrado mostL'a que esse resultado e estatisticamente 

significante. 

o alelo 3020insC evidentemente nao e a unica causa da doenc;:a de Crohl1. Existem 

muitos pacientes com essa doenc;:a que nao carregam 0 referido alelo, e muitos individuos 

que 0 carregam nao tem a doenc;:a. No entanto, esse alelo parece aumentar 0 risco de uma 

pessoa contrair a doenya em questao. 
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As tecnicas e os exemplos que discutimos nesta sec,:ao mostram que e possivel rastrear 
uma ca racteristica quantitativa ate os locos l1lendelianos que a influenciam. Esse esforc,:o, no 
entanto, consome tempo e e dispendioso. Necessitamos de ferramentas que nos permitam 
analisar e compreender a genetica e a evoluc,:ao de caracteristicas quantitativas, l1lesmo 
quando na o conhecemos as identidades dos varios genes especificos envolvidos. Essas fer
ral1lentas serao 0 tema das tn~s proximas sec,:oes deste capitulo. 

9.3 Medindo a variac;ao herediciria 
Vamos recordar os principios basic os da teoria da evoluyao pOl' selec,:ao natural, de Darwin: 
se existir variac,:ao hereditaria entre os individuos de uma populac,:ao, e se hOLlver diferenc,:as 
na sobrevivencia e/ ou no sucesso reprodutivo entre os individuos variantes, a populayao 
evoluira. A genetica quantitativa inclui ferramentas para menslll'ar a variac,:ao hereditaria , 
estil1lar as diferenc,:as na sobrevivencia e/ou no sucesso reprodutivo e predizer a resposta 
evolutiva a selec,:ao. Nesta sec,:ao, focalizaremos 0 primeiro desa fio, a medida da variac,:ao 
hereditaria. 

[magine uma populac,:ao de organismos com uma variac,:ao continua em alguma carac
teristica entre os individuos. POI' exemplo, imagine uma populac,:ao de humanos em que 
existe uma variac,:ao continua n3 altura entre os individuos. Em geral, as caracteristicas con
tinual1lente variaveis tern distribuic,:ao normaJ; por isso, seu hi stogranu tem a conhecida 
cl\l'va em forma de sino. Supondo que nossa populac,:ao hurnana siga esse padriio, algumas 
pessoas serao muito baixas, muitas terao altura em tomo da media, e algumas se rao muito 
altas (Figura Y la, p. 320). Desejamos sa ber: a ahuD e hereditaria' 

Vale pensar com cuidado sobre 0 que significa exatamente eSS3 questao. As duvidas so
bre a herdabilidade freqi.ientemente sao expressas em termos de natureza versus nutric,:ao. 
Col1tudo, t:lis guestoes sao significativas somente se dizem respeito a comparac,:oes entre os 
individuos. Nao faz sentido foca lizar apenas uma mulher na extrema esquerda da Figura 
9.1a e perguntar, sem referencia :lOS demais individuos, se essa mulher tem 1,52 m de altura 
em virtude dos seus genes (natureza) ou do seu ambiente (nutric,:ao). Ela necessitou tanto 
dos genes quanto do ambiente para estar viva e ter uma altura qualquer. Ela nao obteve 
0,91m de sua altura dos proprios genes e 0,61 111 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 se us genes, 
funcionando dentt·o do seu ambiente. N essa estudante isolada, nao podemos, mesmo teo
ricamente, deslindar a influencia da natureza e do ambiente. 

o unico tipo de inda ga c,:ao que faz sentido e a pergunta comparativa: a mulher mais 
baixa e ll1ais baixa do que a mulher mais alta por que ambas tem genes diferentes, pOl' 
que crescerarn em ambientes diversos, Oll pelos dois aspec tos' Essa euma questao aqual 
podernos responder. Em principio, por exemplo, poderiamos levar uma gemea identica 
da rnulher baixa para crescer no ambiente experirnen tado pela mulher alta . Se essa co
gemea ainda crescesse ate te r a aJtura de 1,52 rn, saberiamos que a diferenc,:a entre a mulher 
mais baixa e a rna is alta edevida inteiramente a diferenc,:as em seus genes. Se a co-gemea 
crescesse ate ter a altura de 1,88 111, saberia1110s que a diferenc,:a entre a l11ulher mais baixa 
e a mais alta edev ida c0111pletamente a diferenc,:as em se llS ambientes . Na reaIidade, a co
gemea provavelmente teria crescido ate ter uma certa altura entre 1,52111 e 1,88 m. [sso 
deve indicar qll e a diferenc,:a entre as duas mulheres eparcialmente devida a diferen<;:as em 
sellS genes e parcialmente devida a diferen<;:as em seus ambientes . Considerando toda a po
pulac,:ao, em vez de levar em conta apenas do is individuos, podemos perguntar: que frac,:ao 
da va riac,:ao na altura entre as estudantes e devida avariac,:ao em se us genes, e que frac,:ao e 
devida avariac,:ao em seus ambientes' 

A genetlca quantitativa 

p05sibillta-nos analisar a 

evolu~ao por selr'ly8o natural em 

caracteristic8S cotrtroladas por 

mu;tos locos. 

oprlmelra passo em uma 

al1iflllsB geneT;ico-quantitativa 

edetel'minar ;i1te que pont-o a 

caracterfstica em que%ao e 
l1ereditaria. Ou seja. devem05 

dlvidlr a variayao fenotrplca total 

(VI') em urn corrrponente devido 

avarlayao genetlca (V"' ) e outro 

devldo avarii1yao amblental (Ve)' 
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A frac,::1o da variac,::1o total de uma caracteristica que e devida a variac,:Jo nos genes e 
chamada herdabilidade da caracteristica, A variac,:ao total de uma caracteristica e referida 
como variatyao fenotfpica e e simbolizada por Vp.A variac,:ao entre os individuos que e 
devida avariac,:ao em seus genes e denominada variatyao genetica e esimbolizada por Vc

A variac,:ao entre os individllos devida avariac,:ao em seus ambientes echamada variatyao 
ambiental e e simbolizada por VI;' Desse modo, temos: 

V, 
herdabilidade = ~ 

Vp 

Mais precisamente, essa expressao e conhecida como a herdabilidade no sentido 
amplo,ou grau de determinac,:ao genetica. Em breve, definiremos a herdabilidade no sen
tido estrito. A herdabilidade e sempre lim nlllnero entre °e 1 . 

Estimando a herdabilidade de genitores e proles 
Antes de investir em quaisquer abstrac,:oes simb6licas mais profundas, registramos a simples 
verdade de que, se a variac,:ao entre os individuos e devida avariac,:ao em seus genes, a prole 
ira assemelhar-se aos sells genitores. E racil, em principio, verificar se tal fato ocon·e. Pri 
meiramente, fazemos lim diagrama de dispersao 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 do is genitores para cada prole; ponanto, LlSamos 0 valor do genitor medio, gue e 
a media de ambos os genitores. Se tivermos mais de um 51ho para cada familia. lIsamos 0 

valor da prole media tambem. A seguir, trac,:3mos a linha de melhor ajuste no longo dos 
pontos de referencia. Se a prole nao se parecer com seus genitores, ~] inclinac,:~o ch linin de 
melhor ajllste dO lange dos dados estara pr6xim.;] a 0 (Figura 9.13a) ; isso eevidencia de que 
a variac,:ao entre os individuos da popuJac,:ao e devida a variac,:ao ern sells aillbi e nte~, nao 
em se us genes. Se a prole assemelhar-se fortemente aos genitores, a inclil1dc,:ao d::J linha de 
melhor ajuste estara pr6xima a 1 (Figura 9.l3c); isso eevidencia de qlle a variac,:ao entre os 
individuos d;l populac,:ao e devid;l avari:lI;:ao ern sellS genes, n:io em seus ambientes. Gran
de parte das caracteristicas, na maioria das populac,:oes, insere-se em algum lugar central, 
com a prole mostrando LlrJ1a silllilaridade moderada com seus genitores (Figur;l 9.13b); 
isso e evidencia de que ;l vari:Jc,:ao enrre os individuos eparcialrnenre devida J variac,:~o em 
sells ambientes e parcialmente devida avariac,:ao em sellS genes. A Figura 9, 13d mostra os 
dados para uma populac,:ao real de estudantes. (Para outro exemplo. tome a olhar 0 gra£ico 
da Figura 3.10, p. 83, que anallsa a herdabilidade da profundidade do bico nos tentilh6es 
de Darwin.) 

Os exemplos da Figura 9.13 ilustrarn que a inclinac,:;lo da linha de melbor ajuste 
para lima plotagem de prole media versus genitor medio e um numero entre °e 1, que 
reflete 0 grau em que a variac,:ao em uma popuJac;iio edevida avariac,:ao nos genes. Em 
outras palavras, podemos tomar a inclinac,:ao da linha de melhor ajuste como estimativa 
da herdabilidade. Se determinarmos a linha de melhor ajuste pelo metodo da regressao 
linear dos guadrados minimos, que minimiza a soma das distancias verticais ao quadrado 
entre os pontos e a linha. entao a inclinac,:ao representa uma versao da berdabilidade, 

Figura 9.13 Diagramas de dispersao que mostram a altura da prole como uma func;:ao da altura 
parental. Cada um dos tn2s diagramas de dispersao superiores mostra os dados de uma popula~ao 
hipotetica, incluindo uma linha de melhor aluste ao longo dos dados. (a) Nessa popula~ao. a prole nao se 
assemelha com seus genitores. (b) Nessa popula~ao, a prole tem uma moderada semelhan~a com seus 
genitores. (c) Nessa popula~ao, a prole assemelha-se fortemente com seus genitol-es. (d) Esse grafico 
mostra os dados de uma popula~ao real de estudantes em um recente curso de evolu~ao, em uma un i
versidade no Noroeste do Pacifico. 
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simbolizada po r 1/ e conhec ida como a herdabilidade no sentido estrito. A regres

sao linear dos quadrados minimos e 0 m etodo-padfio ensinado nos textos estatisticos 

introdutorios e e usada pelos pacotes de sojtwarcs estatisticos para dete rm.inar as lin has 

de m elho r ajuste. (Para os leitores fa miliarizados com 0 ramo da es tatistica, evi taremos 

alguma confusao se nesse ponto obse rvarmos que 1/ nao e a frayao da varia <;: ao entre a 

pro le que e explicada pela var iayao nos genitores . E ssa quantidade deve ser l Ao con

trario,l/ e uma estimativa da fra<;:a o da vari ayao entre os genitores que e devida ava ria<;:ao 

em seus genes.) 

Para explicar a diferen <;:a entre herdabil idade no sentido em' ito e herdabilidade no sen

tido am plo, precisamos diferenciar do is componentes da varia<;:ao genetica : a vari a<;:30 ge

ne tica aditiva IJersus a varia<;:ao genetica da dominancia .A variayao geneti ca aditiva ( ~) e a 

va riayao entre os individuos devid a aos efeitos aditivos dos genes, ao passo que a va ria<;:ao 

geneti ca da do minancia (VD) e a varia<;:30 entre os individuos devida a interayoes genicas, 

tais como a do minancia (ve r Quadro 9.2). A varia <;: 30 gene ti ca to tal e a soma das varia

<;: oes geneticas aditiva e da dominancia : Ve = ~ + VD. A herdabilidade no sentido amplo, 

definida anteriormente, e Vel Vp. A herdabilidade no sentido estrito, r/ , e definida como 

segue: 

2 ~Jj VA/1= - = --
Vp VA + Vo + VE 

Quando os bi6 10gos evo lucionistas m encionam a he rd abilidade, sem notar se es tao 

usando 0 termo no sentido amplo o u estrito, quase sempre se refe rem 3 herdabilidade 

no sentido estrito, qu e usaremos no restante desta di scussao. E a herdabilidade no sen

tido emito, /-/, que nos possibilita predizer de que modo uma popula<;:ao responder;! a 
sele<;:ao. 

Ao se estimar a herdabilidade de uma ca rac teristica em uma populayiio, e importante 

lembrar que a prole pode assemelhar-se l OS seus gen itores po r o utras razoes , que nao 

os ge nes herdados (ver Quadro 3.1, p. 84). O s ambientes ocon'em em familia s, tambem . 

Entre os humanos, por exemplo, algum as famiLi as se exercitam mais do que o un'as, e dife

rentes familia s alimentam-se C0111 die tas variadas . Nossa estimativa da herdabilidade sera 

exa ta somente se pudermos ga rantir que nao haja correlayao alguma entre os ambientes 

experimentados pelos genito res e os exper imentados por sua proJe. N ao podemos, o b

viamente, fazer isso em urn estudo de humanos. Em um estudo de animais, no entanto, 

podemos coletar toda a prole ao nascer, depois cria-Ia aleatoriamente, entre os ge nitores. 

Em um estudo de plantas , pod em os colocar as sementes em loca is aleato rios, em urn 

ca mpo . 

James Smith e Andre Dho ndt (1980), por exemplo, estud aram os pardais cantores (Me
lospiza melodia) para determ.inar a herdabilidade do tamanho dos seus bicos. Coletaram os 

jovens de ninhos naturais, as vezes como ovos, oun-as como filhotes recem-eclod idos, e os 

coloca ram ern ninhos de pais adoti vos escolhidos ao acaso. Quando as proles c resceram, 

Smith e Dhondt calcularam os valores da prole media para os fi lho tes e os valores do geni

to r m edio para os ge nitores biol6gicos e os ado ti vos. Os grafi cos da profundidade do bico 

Figura 9. 14 Um experimento de campo sobre a herdabilidade do tamanho do bico em pardais 

cantores. 0 diagrama de dispersao superior mostra a re la<;ao entre 0 tamanho do bico da pro le me

dia (profundidade do bico familiar media) e 0 tamanho do bico dos genitores blologicos (pmfundldade 

do bico do genito r medio biologico). 0 diagrama inferior mostra a I-ela<;ao entre 0 tamanho do bico da 

pm le media (pro fundidade do bico familiar media) e 0 tamanho do bico dos genitores adot ivos (pmfun

didade do bico do genitor med io adotivo). Os filhotes assemelham-se for temente com seus genitores 

biologicos, e nao, absolutamente, com seus genito res adotivos, Em Smith e Dhondt (1980), 

A herdabllldade. h", euma medlda 

da variayao genetica (adltlva) em 

uma caracted5tica. 
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Quadro 9.2 Variar;ao genetica aditiva versus variar;ao genetica da dominancia 

Neste quadro, utilizamos um exemplo numerico para di

ferenciar a va riayao genetica aditiva e a variayao genetica 

da dominancia. Com 0 objetivo de sil11plifica r a discussao, 

analisaremos a variayao genetica em um unico loco com 

do is alelos como se estivessemos analisando uma ca racte

risti ca quantitativa. Vamos supor que nao existe qualquer 

variayao ambiental na caracteristica em questao: 0 fenoti

po de Ul11 individuo e determinado unica e exa tal11ente 

por seu ge notipo. Os aiel os do loco considerado sao A, e 

A 2' cada um com a freqi,i encia de 0,5, e a populayao esta 

em equilibrio de Hardy-Weinberg. Consideraremos duas 

situayoes: (1) os alelos sao co-dominantes; (2) 0 alelo A2 e 

dominante so bre 0 alelo A,. 

Situas;ao (1): Os aIel os At e A z sao co
dominantes 
O s individuos AjAI tem 0 fenotipo de 1. Nos individ uos 

A ,A 2 e AzA2' cada copia do alelo A2 adiciona 0,5 ao feno 

tipo. Na Figura 9.15a, a esquerda, um histograma mostra 

a distribuiyao dos fenotipos l1a populayao. Ao centro e a 
direita , estao os diagramas de dispersao que nos possibili

tam analisar a variayao genetica na populayao. 0 eixo x 

representa 0 genotipo, calculado como 0 numero de co

pias do alelo A 2; 0 eixo )' representa 0 fenotipo. A linha 

cinza hori zontal mostra 0 fenotipo medio para a popu

layao (= 1,5).A plotagel11 central mostra que a variayao 

genetica total Vc e uma funyao dos desv ios dos pontos de 

referencia da media populacional (setas laranjas). Podemos 

quantificar Vc calculando a soma dos desvios ao quadra

do. A plotagem adireita mostra a linha de melhor ajuste 

(a) Sem dominancia. Fenotipos 

Histograma 

0,75 
'" 0 
-0 '3, 05 
0""!3-[' ~ g- 0,25 

LL 0

° I 1,5 2 

Fenotipo 


ao lange dos pontos de referencia (circulos em branco) . 

A variayao ge netica aditiva ~ e definida como a frayao 

da variayao genetica total que e explicada pela linha de 

melhor ajuste (setas pre tas). N esse caso, a Iinha de melhor 

ajuste explica toda a variayao genetica; portanto, Vc = ~. 
Nao existe variayao genetica da dominancia. 

Situas;ao (2): 0 alelo A z e dominante sobre 
o alelo Al 
Dessa vez, os individuos AlA, tambem tern um fenotipo 

de 1. No entanto, os efeitos da substituiyao de copias de 

A I pelas copias de A2 nao sao estrital11ente aditivos: a pri

meira copia de A2 (que compoe 0 genotipo A ,A 2) muda 0 

fen o tipo de 1 para 2.A segunda copia de A2 (que compoe 

o genotipo AzA2) nao altera mais 0 fenotipo. N a Figura 

9.15b,a esquerda, U111 histograma mostt'a a distribui yao dos 

fenotipos na populayao. Ao centro e adireita, es tao os dia

gramas de dispersao que nos possibilital11 analisar a varia

yaO ge netica na populayao. A plotage l11 central mostra que 

a variayao genetica total Vc e uma funyao dos desvios dos 

pontos de refe rencia (setas laranjas) da media populacional 

(linha cinza; = 1,75). A plotagem adireita mostra a linha de 

melhor ajuste ao longo dos pontos de refen~ncia (circulos 

em branco).A variayao genetica aditiva ~ e definida como 

a frayao da variayao genetica total que e explicada pda Ji
nha de melhor ajuste (setas pretas). A varia r,:a o genedCd da 

dominancia VD e a frayao da va riayao ge netica to tal qu e 

nao e explicada pel a linha de melhor aj uste (setas cinzas); 

Nesse caso, a linha de meJhor ajuste exp lica somente parte 

da variayao genetica; ponamo, Vc = ~ + V{). 

A,A, = I;A,A2 = 1.5;A2A2 =2 

2,5 VG 

2 o0 
0

'.;J 1,5 1___ 0 _ 1_
'0 
c ,
(l) 

LL 0 

0,5 0,5 '-------=-0----=-2
2° Genotipo (numero de alelos A2) 

(b) Dominancia completa. Fenotipos: A,A, = I;A/A2 =2;A 2A2 =2 

2,5 

2 
1-------,----/-'---'-. 

1,5 

0.5 '---0----=-2

Genotipo (numero de alelos A2 ) 

FigUl'a 9, 15 Varia~ao genetica 
aditiva versus varia~ao genetica da 
dominancia em uma caracteristica 
controlada por do is alelos em um 
unico loco. 

Histograma 

0,75 

°
.J'" 0 

~'~ 0,5 
1[3., "'S[' g- 0,25 
LL 0

1,5 2 

Fenotipo 

2,5 

20 
0

'.;J 
'0 1,5 
c 
(l) 

LL 

0,5 

VG 

o o 

0 

° 2 



Analise Evolutiva 337 

da prole IJerms profundidade do bico parental aparecem na Figura 9.14. Os filhotes asseme
Ihavam-se fortem ente aos sellS genitores biologicos, mas n30, absolutamente, aos adotivos. 
Esses resultados mostram gue praticamente roda 3 va ri3 yao n3 profundidade do bico, nessa 
pOpUJaydO, e devida avariay~o nos genes. Smith e Dhondt estimaram qu e a herdabilidade 
da profundidade do bi co e 0,98 . 

Estimando a herdabilidade de gemeos 
Existem varios metodos para se estimar J berdabilidade, alem do dlculo da inclinayao 
da linha de melhor aj uste para prole ve rSils genitores. Por exemplo, podem ser usados os 
estudos de gemeos. A logica dos escudos gemelares ea seguinte (Figura 9.1 6). Os gemeos 
monozigoricos (identieos) compartilham seu ambiente e todos os seu s genes, enquanto os· 
gemeos dizigotieos (fraternos) compartilham seu ambiente e a metade de seus genes. Se a 
herdabilidade for alta , e a variayao entre os individLlOS for devida prineipalrnente avariayao 
nos genes, os ge meos monozigoticos se rao mais semelhantes entre si do que os gemeos 
dizigoticos. Se a berdabilidade for baixa , e a variayao entre os individuos for devida prin
eipalmente avaria<;3.o nos ambienres, os gemeos monozigotieos serao tao diferentes entre 
si como os gemeos dizigoti eos. 

Gerald MeC learn e eolaboradores (1997) usa ra m um escudo gemelar para estimar a 
herdabilidade da capaeidade cognitiva ge ral, llma medida da inreligencia, em uma po
pula<;:ao sucea. A Figura 9.1e (p 320) lllosrra :l distribuiyao dessa earaeteristiea entre 110 
pares de gemeos rnonozigorieos e 130 pares de gemeos dizigoticos de mesmo sexo. Ainda 
que todos os partieipantes do estudo tivesse l1l no mlnimo 80 aIlOS, e J varia~:io ambiental 
ti ve~~e tido amplo perlodo de tempo para exercer sua infiueneia, os gemeos monozi
g6ticos asscmelluvall1-se !luis fortemente do que os gemeos dizigotieos. MeClearn e 
eoLtboradores esrimJm que a herdabilidade da eapaeidade cognitiva geral, em seu es tudo 
popubei onal, ede 0,62 . 

Monozig6ticos Dizig6ticos 

O+'\, O+~ O +'\, 
.Jr .Jr o o• o 

)/ ~ .Jr .Jr 
~f3 & & 

Herdabilidade 
alta . I!I!\.~- - -. - I!I!\ 

~- ~ ~- ~ ~ ~ 

Herdabilidade I!I!\ ~~ I!I!\
baixa ~.~ ~ . . ~ ~.~ 

Figur'"1 9. 16 Estimando a herdabilidade a partir de estudos gemelares. Os gEmeos monozigoticos 
desenvolvem-se de um unico zigoto; portanto, compartilham todos os seus genes. Os gemeos dlzigoti
cos desenvolvem-se de zigotos diferentes; portanto, compartil ham apenas a metade de seus genes. Se a 
herdabilidade de uma Gll'acteristica for (llta, os co-gemeos monozigoticos serao muito mais semelhantes 
do que os co-gemeos dizigoticos. 
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o segundo pa~~;o em uma 

analise genetico-quantltativa 8 
medlr a fory8 de 6elcyao 5017re a 

carac.erl6tica em que5tao. Uma 

medida 8 0 diferenclal de f;el8yao, 
S . I~ual if difercn;a entre a media 

d05 irrdlvi&iuo5 581cclonad05 e a 

media da pOplJ/i'ly80 intelra. 

lima 5egunda (e relaciol1ada) 

medida da forya da 5eley8o e 0 

grad/ente de seleyao 

Para tratJmentos detalhados dos m erodos para calcular a herdab ilidade, vej a FJlconer 

(1 989) e Lync h e Walsh (1998) . O s dados so bre a herda bilidJde das ca rac terist icas mu itas 

vezes sao interpretad os erroneamente, ainda mais quando a especie em estudo e a hu mana. 

Voltaremos a esse rema na Seyao 9.7. 

9.4 	 Medindo as diferen<;:as no sucesso reprodutivo 
e na sobrevivencia 

Na se<;:ao ante rior, desenvolvemos tecnicas parJ medir a variayao heredita ria Das ca racte

risticas quantitativJs, 0 primeiro principio da teoria da evoluyao pOl' sele<;ao natural, de 

Darwin. 0 proximo principio da reori a dan'lini ana e que ha difere nyJ s no sucesso repro

dutivo e/ ou na sobrev ive ncia entre os individuos. Agora, discutiremos tecnicas para medir 

as diferen<;:as no sucesso - isto e, para medir a for<;:a da seleyao. Uma vez que possamos 

avaIiar tanto a var ia<;ao hereditar ia qu anto a foryJ da sel ec;:ao, estarelllos aptos a pred izer a 

mudan<;:a evol uti va em respostJ aseleyao. 

o tip o de dife re nyas no sucesso pressuposto pela teoria de Darwin consis te em di

feren yas sisrernaticas. Em media, os ind ividuos C0111 alguns valores de uma ca ra c teristica 

sob revive m em t<lxas altas, Oll p roduzelll mai s filh os , do que os indi viduos com ou

tros va lores d essa ca ra c te rlstica. Para m edir a forya da seleyao, primeiramente devemos 

observar qu em sobrev ive ou se reproduz , e quem na o consegue fa zer isso. A seguir, 

LJu an tifi camos as dife ren c;:as entre os vencedores e os perdedores na caracte rlsti ca d e 

interesse . 

Nos experimentos de reproduyao seJe tiva, a for~a d:1 seJeC;:30 e 0cil de c:dcubr. Vamos 

considerar, pOl' exemplo, um experimento rea li zado pOl' R. J. Di M asso e colaboradorcs 

(1991 ). Esses pesquisadores planejara m cruza r carnundon gos de ca udas m ais lo ngas; ljlle

ri am sa ber como 0 progral11a de desenvolvimento que cons troi J ca uda de lim ol11undon

go se ria m odiflcado sob seJ ec;ao. 0 em briao de um carnundongo desenvolveria uma Cl uda 

mais lo nga por :tlongamento das vertebras individuais, ou pOl' Jcrescil110 de o utras verte

bras? Em cada gerayao, os pesquisadores mediram as ca udas de todos os ca lTlllndongos de 

sua popul a<;:ao. Depois, selecionara m os calTlundongos de ca ud as Illais longas e os dei xaral11 

cruzar-se para pl'Od uzirem a gera y30 subsequente. 

Pa ra compreende r como quantifi ca r a fo rC;:J da seleyao, suponha qu e os investigadores 

selecionaram um te ryo dos camundongos cUJas caudas eram as m ais longas para fun c io

narem como gen itores. A l11edida ll1ais simples da for<;J da seleyao e a difereny3 entre 0 

comprimento medio das caudas dos genitores e 0 comprilllento medio das caudas de toda 

a popul a<;:ao (Figura 9.1 7a) . Essa m edida da sele<;ao e denominada diferencial de selec;:ao e 

e sill1bo lizada pOI'S. 

H a uma segunda medida da fon;a da sele<;:ao que e lltil devido asua ampla aplicabilida

de. Essa medida e chamada gradiente de seleyJo (Lande e Arnold, 1983). 0 gradiente de 

selec;:ao e ca lculado do seguinte modo: 

I. 	Atribuir aptidoes absollltas aos camundongos da populayJo. Pensa remos na aptidao 

como sob rev ivencia ate a idade reprodu tiva . Em nossa popula~ao, um te ryo dos 

call1u ndo ngos so brevive u tempo sllfl ciente para se reproduzir. (Isso n30 signifi ca, 

necessJriamente, que os camllndongos de cJudas curtas est ivessem rea llllente mor

tos, apenas foram retirad os da popula<;iio repl'Odutora; ate o nde nossa pop ulayao 

reprodutora e considerada, os camundongos de caudas curtas nao se repro dllziram; 

portJ nto, na o sob reviveram tempo suflcienre para se reprodllzir.) O s dois terc;:os 
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(a) 0 difereneial de se le<;ao 	 (b) 0 gradiente de selet;ao 
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Comprimellto da cauda (em) Comprimento da cauda (em) 

Figura 9.17 Medindo a for~a da sele~ao. (a) 0 histograma mosUa a variac;ao no comprimento 
da cauda em urna popu lac;ao irnaginaria de camundongos de laboralorio. Os retangulos laranjas I'epre
sentarn os camundongos escolhidos como genitot'es para a proxirna gerac;ao 0 tl'iangull) cinza indica 0 

cornprirnento rnedio da cauda para toda a popula<;ao; 0 triangulo laranja indica 0 comprirnento medio 
da cauda pal'a os genitores,A diferen<;a entre essas duas medias e 0 diferenclal de sel e<;ao (b) Um dla
gl'arna de dispersao, para a mesma popula<;ao Imagll1aria de camundongos, que rrostra a aptidao relativa 
(ver 0 texto) como uma fun<;ao do cornpnmeJllo da cauda, Os pontos laranjas repl'esenlam os carnun
dongos seleCionados corno genitores para a proxuna gera<;ao. 0 diagrarna inclul a hnha de melhor aJusle 
(em pl'eto).A incl ina<;ao da linha de melhor ajuS1e e0 gradiente de sele<;ao. 

dos camundongos de caudas curtas tem uma aptidao 0, enquJnto 0 teryo de cCl udas 

10ngJs tem aptidao 1. 

2 , 	Conven e r as dpcido es absolLlus ern apidoes reb ti va s, A aptidao m ed i;1 da popu -

1a~JO e 0,33 (se , por exempl o, exis tirem 30 call1 undongos I1J popu l a~ao, a Illed iJ 

e [{ 20 x o} + {10 x 1}J I 30 = 0,33) . Calcubmos a ap tid Jo relativa de cJda ca

lllundongo div idindo sm ap tidao absolLlta (0 o u 1) pela aptidao media (0,33), Os 

ca ll1undo ngos de cJudas cu rLls tern ul11a ap tidao relativ:l 0; os de cJud as longas 

tem apt idao relativa 3. 

3 . 	Fazer L11ll g raftco de dispersao da ap tidao relativa C0 l110 uma fun~ao do co mpri

m ento da cCl uda e calcular a inclin a~ao da linha de m elhor Jjuste (F igura 9. 17b). A 

inclinayao da linha de m elhor aj uste e 0 gra di en te de seleyao, 

Pode nao parecer, ii prillleirJ vista, que 0 g radiente de seleyao e 0 diferencial de selec;:ao 

te nham muito ave r um com 0 o ut ro, Na realidade, sao muito relacionados , e cada LIm 

pode ser conve rtido no outro. Se estive rmos analisando a se l e~ iio de ullla s6 ca racteristica , 

CO IllO 0 comprimento da cCl Llda,o gradiente de seleyJo se ra igual ao diferencial de seleyao 

di vidido pela vari ancia no comprill1ento da ca LId a (ver Q uadro 9,3). Ullla vantage rn do 

grad iente de selec;:ao ea de podermos calcula-Io para gualquer m edida de ap tidao, nao ape

nas a sobrevivencia. Por exemplo, poderiamos m edir a aptidao em uma popula~ao natural 

de camun dongos, como 0 n L1I11 erO de proles desmamadas. Se ca1cularmos, prilll eirCl1l1ente, 

a aptidao relativa de cada camundongo (d iv idind o seu nLInl ero de prole pelo nLllnero me
dio de proles), depois plotarmos a aptidao rebtiva como uma func;:ao do cOll1primento da 

cauda e ca1cula rmos a incl in ac;:ao da linha de m elhor ajLlste, entao essa inclina y30 se ra 0 

gradiente de selec;:ao. 

ogradieMte de seler;ao, 13, para 

a !;aracterfstlca t eIBual ao 

dlferen!;lal de 5eleyi/o, S. dividido 

pe/a v;lriancia: 

S 
fJ = var(t ) 
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Quadro 9.3 o gradiente de selec;:ao e 0 diferencial de selec;:ao 

o diferencial de se lec,:ao e ullla medida intuitivamente sim
ples da forc,:a da selec,:ao: consiste na diferenc,:a entre a media 
de uma caracteristica entre os sobreviventes e a media da 
caracteristica na pop uJac,:ao inteira. 0 gradiente de seleyao, 
embora mais abstrato, tem diversas vantagens. Entre essas, a 
de poder ser calculado para uma variedade mais ampla de 
l1ledidas de aptidao. 0 fato de que 0 gradiente de seleyao 
e l1luito relacionado ao diferencial de seJeyao concede ao 
primeiro um pouco do apelo intuitivo do L!ltimo. 

Mostral11os, neste quadro, que, em nosso exemplo sobre 
o compril1lento da cauda em camundongos (Figura 9.15) , 
o grad iente de seleyao para 0 comprimento da cauda f 

e igual ao diferenc ial de selec,:ao para 0 cOl11primento da 
cauda , dividido pela variancia do comprimento da cauda . 
Imagine que temos 30 camundongos em nossa populac,:ao. 
Em primeiro lugar, observe que 0 diferencial de se lec,:ao e: 

S =r*-T 
onde r* e 0 compril1lento de cauda medio dos 10 0 

l11undongos que selec ionamos como genitores, e leo 
comprimento de cauda medio de toda a populayao de 30 
call1undongos. 

o gradien te de selec,:8.o e a inclinayao da linha de me
Ihor ajuste para a aptid;'io relativa w, como umJ funyao do 
comprimento da cauda. A inclinac,:ao da linha de melhor 
aj uste , em regressao linear, e dada pela covariancia de ye x 
dividida pela variancia de x: 

. . ~ cov(y, x) 
ll1clll1ac,:ao = ()

var x 

A covariancia de ye x e defll1ida como: 

1 /1 

cov( y, x) = --: L (y; - y)( x; - x) 
1/ ;= 1 

e a variancia de x e definida como: 

1 ,., 
var(x) = - L (x; - x)2 

/1. ;= 1 

onde 11 e 0 nLll11ero de observay6es, yeo va lor medio de 
J', e x e 0 valor medio de x . 0 gradiente de selec,:ao para f 

e, pot"tanto : 

cov(w, f) 
gradiente de selec,:ao = ( ) 

val' t 

Desse mod o, 0 que precisJmos mos trar e que 
cov(w,t)=t -I 

Ul11a vez que (pO l' definic,:ao) a adptidao relativa media 
e 1, podemos escrever : 

1 30 
cov(w, f) = - L (W; - 1)(t; - l)

30 ;=1 

1 30 1 30 
= - L (w;t;) - - L (w;t)

30 ;=i 30 ;=1 
1 30 1 30 _ 

- - L (I;) + - L (t)
30 ;=1 30 ;=1 

1 30 

- L (Wit;) - t - I + t 
30 i=1 

1 30 
= ~ L (w;t;) - t 

30 ;=1 

* f - I 

o ultimo passo po de nao ser claro. Para perceber que 

1 30 • 
- L (W;I;) = t 
30 1=1 

repare qu e, para os primeiros 20 camulldongos, Wi = 0, e, 
pna os (dtimos 10 camundo ngos, /IIi = 3. Isso signified que: 

1 30 1 .30 

- L (Witi) = - L (3ti)
30 i= 1 30 ;=21 

3 30 
= - L (I;) 

30 i=21 

1 30 

=-L(t;) I• 
10 ;= 21 

Em seus camundongos, Di M JSSO ef al. fi zeram a selec,:ao para cJudas longas ern 18 ge

rac;:6 es sllcessivas. Na 18' gerayao, esses cJrnundongos ti n ham caudas acima de 10% mais 
longas do que as dos camundongos da pOpUlac,:30-controle. O s camundongos de cJ udas 
lo ngas tinharn 28 vertebras em suas cau das, comparadas JS 26 ou 27 vertebras nas caud as 
dos controles. 0 programa de desenvolvimento havia sido alterJdo para formal' mais ver
tebras, n30 para alongar as vertebras individuais. 
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9.S Predizendo a res posta evolutiva asele~ao 

Uma vez que conheyamos a he rdabilidade e 0 dife rencial de seie<;:ao, podemos pLedizer a 
resposta evolutiva aselec,:iio. Eis a equac,:ao pa ra fazer l1los essa predic,:ao: 

R= ,./5 

onde R ea resposta predita ase lec,:ao, 1/ e a herdabilidade, e 5 e 0 diferencial de selec,:30. 
A logica dessa equac,:ao e mos trada graticJmente na Figura 9.18 . Essa ti gura apresen ta 

U l11 diagrama de disp ersao dos valo res da pro le media C0 l11 0 um a fun y30 dos valores 
do genitor med io, exatame nte C0l110 0 diagra rna da Fi gura 9.13 .0 diag rama da Fi
gura 9.1 8 re presenta os compri me ntos de cau da em ul11 a po pula c,:ao de 30 fami li as de 
ca ll1undongos . A pl otage ll1 inclui uma linha de melh or aj uste, cuj a inclinac,:ao estill1J a 
herdabilidade 1/. 

R epare pril1l eiramente no eixo x. P e 0 valo r med io do genitor medio para tod a a 
popul a<;a o. P* e a media dos 10 mai ores valo res de gen ito r med io. A diferenc,:<1 entre p* e 
P e 0 diferencial de selec,:ao (5) que devemos tel' ap licado a essa popul ac,:ao quando sele 
ciona l1los como procriado res sOl11 ente os 10 pares de genitores com os maiores valores de 
genitor medio. 

Agora, repare no eixo y. 0 e 0 va lor Ill edio da prole mediJ para toda a populac,:ao. 0* 
e 0 valo r medio da prole media pard os 10 pares de genitores com os maiores valores de 
genitor medio. A diferen c,:a entre 0* e 0 e ,1 resposta evoluti va (R) qu e deve ser obtida 
em consequ encia aselec,:30, como procn adores , dos 10 pa res de genitores com os ma iores 
valo res de genitor medio. 

A inclinac,:ao de uma Iinha pode se r calculada CO ll1 0 a elevac,:ao sobre uma tendencia. Se 
compararmos as medias popu lac io ll ais com seler;ao lIers/./s se m seleyao, temos lLrl1J elevayao 
de ( O'le - 0) sobre U1l1J [ende ncia de ( p* - [5); por tanw: 

A55im que conflecermos 05 
2 (0*-0) R valorcE> de 11 ' e 5 , poderemo5 U6a h = = 

( p* - [5 ) 5 /05 para predizer iI re6po6ta ;1 
_ l 

eeie9ao como R = h 5 .Em ou tras palavras, R = J/S. 
Agora temos um COl1Junto de ferramentas para es tudar a evolu ~~o de ca rac teristicas 

multi locos sob selec,:a o natu ra l. Podemos es timar quan to da var i a~iio em uma ca racteristica 
edev ido avari ac,::'io nos genes , quantiflca r a farya da selec,:Jo que resulta de diferenc,:ds l1a 
sobrevivencia e na reproduc,:;io e Juntar essas duas para predizer quanto a popula<;:ao mudara 
de uma ge ra~ao para a prox ima. 
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Figura 9. 18 A resposta asele~ao eigual a 

• 0 	
.. herdabilidade multiplicada pelo diferencial de 

s ele~ao. Os va lores da prole media e do genitor 

medio estao indicados como pontos no diagrama .. •••••
• • 

Inclina~ao = h2 = [0 * - 0] 	 _ R de dispersao e como losangos nos eixos y e X. OS 
(P* _ P] -T sfmbolos laranjas representam as 10 famllias com oso 

R = hlS 	 maiores valores de genitor medio. P e 0 valol' medio 

do genitor medio para toda a popula~ao: p* e 0 

o 

I" • _._ va lor medio do genitor medio das faml1 ias com os
I ..... 01---~" 8 1 9 

8 	 10 maiores valores de genitor med io. (5 e 0 va lor medio ... " 	 da prole media para toda a popula~ao: 0 * e 0 valor ~~~ ',.'::;' p P* ~ medio da prole media das famll ias com os maiol"es 
Valores do genitor medio valores de genitor medio. Em Falconer ( 1989). 
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(a) 

(11) 

Figura 9. 19 Um polemonio 
alpino e uma mamangava. (a) Po
lern6nio alpino (PrJlemol1ll1m VlSn) 

sum). (b) l'1amangava (Bom 115 sp .). 
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Figura 9.20 Estimando a herda
bilidade do tamanho floral (brilho 
da corola) em polemonios alpi
nos. Esse diagl-ama de disper-sao 
mostra 0 brilho da corola na pi ole. 
como umil funr;iio do brilho da 
coralAnas plantas malernas, pJr-a S8 
polemonios. A :ncllna<;ao da linha de 
melhol' ilJuste e0.5. Redesenhado 
de Galen ( 1996). 

Polem6nios alpinos e mamangavas 
Como exel11plo das questoes que os bi6logos respondem com 0 auxilio d;] genetica quan
titativa, revisamos a pesquisa de Candace Galen (1996), sobre 0 ta111anho floral no polemo
nio "skypilots" alpino (Polcm0l1il1111 lJisCOSIII11), L11l1a flor silvestre perene das Montanhas Ro
chosa s (Figura 9.19a). Galen estudoLl popula<;:oes de Pennsylvania Mountain, no Colorado, 
incluindo populac;:oes que crescem na lil'l'lb crli/'/ c' e n~l tundra de Inaior altitude . Na li1l1

berlillc, os polemol11os sao polinizados pOl' di ve rsos insetos, abrangendo moscas, pequems 
abelhas solitarias e algumas mamangavas. Na tundra, sao polinizados q uase exclusivamente 
pelas mamangavas (Figura 9.19b). As flores dos polemonios da tundra sao, em media, 12% 
maiores em se ll diametro do que as dos polemonios da limbedinc. Anteriormente, Galen 
(1989) regisrrara que as flores maiores atraiam mais visitds dds mamangavas, e que os pole
monios que atraiam ll1ais l11angangavas pl'Oduziam l11ais semen tes. 

Galen desejava saber se a selec;:ao no tamanho £Ioral, imposta pebs mamangavas, e res
pOJls~ve l pebs flores maiores dos polem6nios da tundra. Se for, 3 pesqLlisadora tJl11bem 
quer saber quanto tempo levaria para que a selec;ao pebs mamangavas Jumentasse 0 tJl11;)
nho tlor;)1 medio em um;) popula<;:ao de polerno nio em 12% - a diferen<;::l entre as flores 
da tundra e da timucrfil1e. 

Galen traba lhou com uma pequena populac;:ao de flores pequenas da til'nuerfil1c. Inicial
mente, calcu lou a herdabilidadc do tamanho £loral. Mediu os diametros floral s de 144 po
lemonios e coletou suas sementes. Germinou as sementes e plantou alea toriamente as 617 
pl5ntu las resultantes, no mesmo habitat em que suas plantas genitoras tinham vivido. Sete 
anos malS tarde, 58 haviam allladu recido, e Galen pode l11edir suas flores .Essa lllediyao per
Tllitiu que a pesquis'1dora plotasse 0 diametro Horal da prole (br ilho da corola) como unla 
fun<;:~o do diJllletro florJllmterno , Ull do genitor de sellleme (Figura 9.20) A inclinac;:ao 
da linha de melhor ajuste e aproximadalll cme 0.5. Pur razoes que cxtrapolall1 0 objetivo 
dessa disCUSSJO,;1 inclimr;30 d;) linha de Ill elhor ajllSte P:Ud ;1 prole limll" lim LlJ1ico genito r 
(como contrario ao genitor medio) e lima estimJtiva de 1// (vel' F:1lcone r, 1989). Desse 
modo, a herdabilidade do tamanho noral nos poJemonios da limbcrliN c eJproximJda mente 
2 X 0,5 = I.. Observe, no entanto, que a dispersao, l1J Figura 9.20, to rna incerta a verdadeira 
inciinar;ao . A analise es tatistica de Galen indicou-lbe que poderia seguramen te conclu Jr 
ape lus que a herdabilidade do tarnanho floral es ta entre 0,2 e 1. Isto e, pe lo menos 20% 
da varia<;:~o fenotipica do tJmanho Aoral dos polemonios sao devidos avaria<;:ao geneti ca 
aditiva . 

A seguir, Galen cdlcu loll a forma da selec;:ao imposta pelas mamangavas polinizadoras. 
Lembre que esse tipo de abelhas prefere visitar as tlores maiores, e que mais mamdngavas 
polinizadoras significam lllais sementes. Galen construiu uma gaiola envolvida por tela em 
seu loca l de estu do, para a qual transferiu 98 polemonios prontos a florescer, e acrescen 
tou as mam:mgavas. A gaiola 111<1ntinha os 111amangavas em seu interior, e todos os outros 
po lini zadores fora. Quando os polemonios da gaiola floresceram, Ga len mediu suas tlores. 
Posteriormente, coletou suas se memes, germinou-Js no laborat6rio e plantoll as plantulJs 
ao :lcaso, novall1ente no h;]bitat parental. Seis 8nos depois, Galen contou as pro les sobre
viventes que foram prodllzidas pelas plantas engaiolad8s originais. Usando 0 numero de 
sobrevlve ntes das proles de seis ,11105 CO IllO sua medida de aptidjo, Galen plotoll a aptidao 
relativa como lima func;ao do tamanho floral e calculou a indinac;:ao da linha de melhor 
ajllste (Figura 9.21). Essa inclinac;:50, 0,13, eo gradiente de se lec;:ao resu ltan te da poliniza
<;:50 pelas m8ll1angavas.A ll1ultiplica<;:ao do gradiente de sele<;:jo pela vari~ncia no tamanho 
flor;]l, 5,66, fornece 0 diferen cia l de sele<;:ao: S = 0,74 mm. 0 tall1anho tloral medio era 
14,2 111m. Assim, 0 diferencial de selec;:ao ta111bem pode ser expresso COlll0 ~:; = 0,05, 
ou 5%. [sso signiflGI, aproximadamente, que quando os polemonios compe te~1 para se 
rep roduzir, atraindo as 111a111angaVJs para visit;i -Ios, as pldntas que, vencem tem flores 5% 
maiores do que as da planta media. 

I 	N. de T. Li nb .1 ilmgillJri" llas Il1011t," lns. ,ei111,1 d, 1I i1. t! noo crcscCIll "['voros. cr HO UAI SS, A. (cd.) Di(i"""ri" 
'",~"'s ,Jl,'''"glfs. 1~. cd. Rio de Jmeiro: Record. 2001. 
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Galen realizou dois experimentos-contrale para confirmar que as mamangavas selecio
nam favoravelmente as flores maiores. Em lllll contrale, polinizou manualmente os pole
monios (sem considerar 0 tanunho floral ); no ouero, permitiu que os poJel1lonios fossem 
polinizados pOl' todos os oucros polinizadores naturais, exceto as mamangavas. Em nenhum 
dos contrales houve qualquer rela<;:ao entre 0 tamanho floral e a aptidao; somellte as ma
mangavas selecionaram a favor das flores maiores. 

Os dados de Galen possibilitaram-lhe predizer como a populac;:ao de polemonios da 
timberline deve responder aselec;:ao pelas mamangavas. 0 cen;\rio imaginado peb pesqui
sadora era 0 de uma populac;:ao de polemonios da limberline que havia side polinizada pOl' 
diversos insetos, e passou (pOl' dispersao de sementes) para a tundra, onde as plantas agora 
eram polinizadas exclusivamente pelas mangangavas . Usando a estimativa inferior, de que 
Il = 0,2, e a escimativa de que S = 0,05, Galen predisse que a resposta aselec;:ao deve ser 
R = 1/S = 0,2 x 0,05 = 0,01. U sa ndo a estimativa superior, de que h2 = 1, e a estimativa 
de S = 0,05, a pesquisadora predisse que a resposta aselec;:ao deve ser R = f/S = 1 x 0,05 = 
0,05. Em outros termos, um a LInica gerac;:ao de selec;:ao pel as l11amangavas deve produzir 
um aUl1lento de 1-5% no tamanho floral medio de urna populac;:ao de polemonios da lirn
bertine que se mudou para a tundra . 

A predic;:ao de Galen foi , portamo, qu e 0 tamanho floral deve evoluir rapidamente sob 
sel ec;:ao pOl' mamangavas. Essa predic;:ao esta correta) Recorde 0 experimento descrito 
anteriormente em que Galen eriou a prole de polemonios da lirnberline que tinham si do 
polinizados manualmente e a prole de polemonios da mesrna regiao que tinham sido poli
nizados exclusivamente pOl' mamangavas. G<1len calculou 0 tamanho floral medio de cad a 
grupo e descobriu qu e a prale de polemonios polinizados por l11amallgavas tinha flores 
que cram, em media, 9% maiores do qu e as dos polemonios polinizados malluall11 ence (Fi
gura 9.22) . Sua prediyiio estava CO rL'eta: os polemonios 1110stram Ullla resposta forte e rapida 
:'i sele<;:iio. Na realidade, a resposta eainda maior do qu e a prcdita pela pesquisadora. 

Galen concluiu que a diferenc;:a de 12% no tamanho floral entre os polemonios de li".,

/Jerlinc e de tundra pode ser explicada, plausivelmcnte, pelo fato de que os polcmonios de 
lilnlierlinp sao polinizados par varios insetos, ao passo que os de tundra sao polinizados quase 
exclusivamente por mamangavas. Os primeiras poletm)11ios podent bnyar sementes meSl110 
se as mamangavas os evitarel11, [nas os Cdtimos nao. AJerll disso, develll ser necessarias apenas 
algumas gerac;oes de polinizac;ao exclusiva por 1Il3m3ngavas para que uma popLlla y:i o de pole
monios de timberline evolua flores que sejam tao grandes como as dos polemonios de tundra. 

Nas Seyoes 9.3, <).4 e 9.S utilizamos as ferramentas da genetic, quantitativa para a11a 
lisar a evoluyao de somente LIma ca racteristica por vez . No entanto, as ferralllentas que 
desenvolvel11os podem ser generalizadas para analisar a evol uc;:ao simultanea de mClItiplas 
caracteristicas.O Quadro 9.4 fornece uma introduc;:ao desse topico. 

(a) 	 Prole de plantas polinizadas 
manualmente 
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Figura 9.21 Estimando 0 gra
diente de sele~ao nos polemonios 
alpinos polinizados palos maman
gavas. Esse diagl'ama de dispersao 
mostra a aptidao relativa (numero 
de proles de 6 anos sobrevlventes 
dividldo pelo numero medio de 
proles de 6 anos sobreviventes) 
como uma fun c;:ao do tamanho 
floral materno (bnlho da corola).A 
inclinac;:ao da linha de melhor aJuste 
e 0, 13. Preparado com dados forne
cidos por Candace Galen. 

16 

7 

Figura 9.22 Medindo a resposta evolutiva 
~ 00 a sele~ao em polemonios alpinos. Esses 

" 1, histogramas mostram a distribuic;:ao do tama
nho noral (brilho da corola) na prole de po
lemonios polinizados manual mente (a; media 
= 13.1 mm) e na de polemonios polinizados 
por mamangavas (b; media = 14,4 mm). Re
desenhado de Galen ( 1996). 
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Quadro 9.4 Selec;ao em multiplas caracteristicas e em caracteres correlacionados 

No texto principal, analisamos a sele<;:ao em apenas Llma 

caracteristica quantitativa de cada vez. Na natureza, entre

tanto, a sele<;:ao aWa freqLientemente sobre varias caracte

risticas de maneira simultanea. Neste qLladro, proporciona

mos urna breve introdLl<;:ao a respeito de como as tecnicas 

da genetica quantitativa podem ser estendidas para analisar 

a sele<;:ao em multiplas caracteristicas. Para detalhes ma

tematicos, veja Lande e Arnold (1983), Phillips e Arnold 

(1989) e Brodie, Moore e Janzen (1995). 

No Capitulo 3, discutimos a sele<;:ao natural sob re 0 

tamanho do bico nos tentilhoes de Darwin. Durante a 

estiagem de 1976-1977, na ilha Dafne M aior, os tenti

lhoes rasteiros [de bicoJmedio com bicos l1Jais profundos 

sobrevivera m em frequencias mais altas. A profundidade 

do bico e hereditaria ; portanto, a popula<;:ao evoJuiu. Pe

ter Grant e Rosemary Grant reanali sa ram os dados desse 

epis6dio seletivo examinando a seleyao em varias caracte

risticas simultaneamente. Discutiremos sua ;l11alise de duas 

caracteristicas, profundidade do bico e largura do bico, 

apresentando somente um panorama qualitatlvo; para os 

nL1I11eros, veja Grant e G rant (1995). 

Os tentilhoes rasteiros [de bico] medio de Dafne Maior 

variam tanto na profundidade quanto na largura do bico, 

duas caracteristicas que sao forternente correlacionadas. 

Os bicos profundos tendem a ser largos, enquanto os bicos 

rasos tendem a ser estreitos. As rnoes de isso ser verda

deiro estao aU:m do escopo desta discussao. Admitiremos 

apenas como sabido que e dificil ou impossivel construir

se um tentilhao com urn bico que seja profundo e estreito, 

ou que seja raso e largo. 

Durante a estiagem de 1976-1977, quando 0 alimento 

era escasso e muitos tentilhoes morreram de inaniyao, a 

seleyao atuou tanto na profundidade quanto na largura 

do seu bico. Se estivessemos examinando somente uma 

dessas caracteristicas, poderiall10s medir a forya da seley::io 

como a inclinayao da linha de melhor ajuste em relayao a 
aptidao ao tamanho do bico. Esse e 0 gradiente de seleyao 

apresentado no texto principal. Para examinar ambas as 

ca racteristicas simultaneamente, podemos medir a forya da 

seleyao como a inclinayao do plano de melhor ajuste em 

relayao aaptidao a profundidade do bico e a largura do 

bico. Essa inclinayao e 0 gradiente de seleyao tridimen

sional. 

Repare no grafico tridimensional da Figura 9.23a. A 

profundidade do bico esr;l representada em um eixo ho

rizontal; a largura do bico esta representada no omro eixo 

horizontal. A aptidao esta representada no eixo vertical. A 

superficie fornecida pela grade branja e 0 plano de melhor 

ajuste. A aptidao em cada canto do plano de melhor ajus

te ,ou superficie de seleyao, e assinalada por UI11 triangl1]o 

Iaranja. A seJe<;:ao favoreceu os passaros dotados de bi cos 

que eral11 profundos e estreitos. 0 passaro com a rna is alta 

probabilidade de sobreviver aesti agem deve ser um passa

ro com bico mllito profundo e muito estreito -Ioca lizado 

no canto posterior direi to da superficie de sele<;:ao. 

Lembre, 110 entanto, que a profundidade e a largura do 

bico sao correlacionadas. Eimpossivel construir 0 passaro 

perfeito. A correlayao entre a profundidad e e a largura e 
representada por uma seta preta de duas pontas no soalho 
do graftco tridimensional. Durante a estiagem, a seleyao 

impeliu mais fortem ente na direy:lo indicad:l peb se t:1 

preta espessa . Isso deve ter deslocado a media popula

cional do centro do graftco diretamente para 0 call1inho 

mats ingreme ao longo da superflcie de sele~;;o, em dire
~ao ;) forma de bico melhor poss ivel. Tod :lVia, por clusa 

da correbyao entre a profundidade e a brgura do bico, a 

populayao nao podia mover-se na direy:lo impeJida peb 

sele\ao; podi:1 apenas move r-se ao longo da seta preta 

de duas pontas. A sele~ao bvoreceu mais fortemente os 

bicos profundos do que os bicos estreitos. ConsegLiente

mente, a media populacional avanyou em direy:lo a urn 

bico que era mais profundo e mals largo do que antes da 

estiagem. Essa mudanya esta representada pela seta ci nza 

espessa. 

Os graficos tridimensionais podem ser de dificil in

terpreta~ao; por isso, incluil110s as Figuras 9.23b, (c) e (d), 

que ill1 stram a mesma analise com graficos bidimensio

nais. A Figura 9.23b mosU'a 0 gradien te de seleyao sobre 

a profundidade do bico, mantida constante a sLla largura . 

A seleyao favoreceu os passa ros com bicos mais profun

dos. A Figura 9.23c mostra 0 gradiente de seleyao sobre 

a largura do bico, mantida constante sua profundidade. 

A seJe~ao favorec e u os bicos es tre itos. A Figura 9.23d 

mostra a correlayao entre a largura e a profundidade do 

bico (seta branca de duas pontas), com a aptidao repre

sentada pela intensidade da cor azul ao longo do gra£ico. 

A seleyao impeliu a media populacional para urn passaro 

com bico profundo e estreito (seta preta espessa), mas, 

devido it correlayao entre a profundidade e a largura, a 

populayao nao conseglliu chegar Ii A seleyao favoreceu 

com rnais forya 0 aumento da profundidade do que a 

diminuiyao da largura. Portanto, a m edia populacional 

deslocou-se para um bico mais profundo e mais largo 

(seta cinza espessa). 

A analise da seleyao sobre os bicos dos tentilhoes, de 

Grant e Grant, ilustra as vantagens do exa me de varias ca

racteristicas de cada vez, do uso de gradientes de sele~ao 

para medir a forya da seJeyao e do reconhecimento de 
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Quadro 9.4 (Continuac;:ao) 
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Figura 9.23 Uma analise multidimensional da seler;:ao sobre 0 tamanho do bico dos tentilh6es rasteiros [de bico] medio. (a) 0 
plano da rede mostra a rela~ao da aptidao com a pr-ofundidade e a largura do breo. Os passaros com bieos profundos e estreitos tem a 
aptidao mais alta. (b) , (c) e (d) mostram 0 mesmo cenar-io em graficos bidimensionais. 

Profundidade 
do bieo 

I~I I-I
Largura do bico 

que as caracteristicas podel11 estar correlacionadas entre 
si. Imagine se estivesse l110S anaJisando somente a largura 
do bico e calculassemos 0 diferencial de selec,:ao. 0 sobre
vivente medio teria Ul11 bico mais largo do que 0 passaro 
vivo medio antes da estiagem. 0 diferencial de selec,:ao, 
ou seJa, a diferenc,:a entre a media populacional antes e 
depois da selec,:ao, sugeriria que a selec,:ao favorecera os 
bicos mais largos. Entretanto, a analise multidimensional 
revela que esse nao foi 0 caso. A largura do bico foi sele
cionada contra, mas foi arrastada pelo impeto seletivo (ou 
de "carona") como resultado da selec,:ao mais forte sobre a 
profundidade do bico. 

Grant e Grant supuseram, para sua analise , que a re
la c,:ao entre a profundidade do bico, a largura do bico e 
a aptidao era linear, como e mostrado pela superficie de 
selec,:ao de plano na Figura 9.23a. No entanto, a relac,:ao 
entre urn par de caracteristicas e a aptidao nem sempre 
e linear. 0 trabalho de Edmund Brodie (1992) fornece 
um exemplo. Brodie l110nitorou a sobrevivencia de va
rias centenas de cobras garter jovens, l11arcadas individual
mente. Esse pesquisador avaliou 0 efeito so bre a aptidao 
de duas ca racteristicas que ajudam as cobras a fugir dos 
predadores : 0 padrao de cores (listradas versus nao-listra
das Oll manchadas) e comportamento de fuga (fuga em 
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Quadro 9.4 (Continuac;ao) 

linha reta versus muitas inversoes de direc;:ao). A analise 

de Brodie produziu a superfic ie de selec;:ao mostrada na 

Figura 9.24. As cobras com as maiores taxas de sobrevi

vencia eram as listradas que fugiam em linin re ta e as 

nao-listradas que faziam muitas inversoes de di rec;:a o. As 

outras combinac;:oes de carac teristicas eram selecionadas 

con tra. 

Dada a superficie de selq:ao, podemos seguir a evo

luc;:ao de lima popllla<;:ao rastreando a posic;:ao do indivi

duo medio. Em geral, espera -se que a populac;:ao evolua 

de modo a se deslocar para a inclinac;:ao mais ingreme de 

sua localiza<;:ao atual. Como 0 estudo de Grant e Grant 

sobre os bicos dos tentilhoes demonstrou, no entanto, as 

correlac;:oes entre as cdracteristicas pode impedir uma po

pulac;:ao de seguir Slla trajet6ria predita. As superficies de 

selec;:ao como as mostradas nas Figuras 9.23a e 9.24 sao 

frequentemente referidas como paisagens adaptativas, mas 

esse tenno tem uma hist6ria complexa e var ios significa

dos diferentes (ver Capitulo 9 em Provine, 1986; Capitulo 

11 em W right, 1986;Wright, 1988). 
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Figura 9.24 Uma analise multidimen
sional da sele<;ao sobre as defesas anti pre ~, I 
dadoras das cobras garter. 
A superfrcie da rede mostra a rela<;iio 

Listrasda aptidao com 0 padrao de cores e 0 

comportamento evasivo. Na Figura I, em 
Inversoes 

2,5 

Brodie ( 1992). 

A I>o/eyao 50llre uma 

populayao pode tom<lr 

qualquer forma dentre uma 

variedade de forma5. A seleyao 

d/reclcma/ ,~ a estabillzadora 

tendem a reduzlr a quant/dade 

de variayao em uma populayao; 

a 5eleyao ditjf'j)ptlva tende a 

aumenta-Ia. 

9.6 	 Modos de sele~ao e a manuten~ao 

da varia~ao genetica 
Em nossas discussoes da selec;:ao em carac teristicas quantitativas, presumimos que a relac;:ao 

en tre 0 fen 6 tipo e a aptidao seja simples. Em nossos camundongos, as caudas longas eram 

melhores do que as caudas curtas; nos polem o nios, as fl ores maiores eram melhores do que 

as menores. Antes de abandonar 0 t6pico da selec;:ao em caracteristicas quantitativas, reg is

tramos que a relac;:ao entre 0 fen6tipo e a ap tidao pode ser complexa. Sao possiveis mllitos 

padroes ou modos de selec;:ao. 

A Figura 9.25 mostra tres modos diferentes de selec;:ao que atuam em uma populac;:ao 

hipotetica. Cada coluna representa um mod o diferente. Os histogramas da fil a superior 

mostram a distribuic;:ao de valores para uma caracteristica fenotipi ca antes da selec;:ao. Os 

graficos da fila central mostram a relac,: ao entre 0 fen6 tipo e a aptidao, plo tada como a 

probabilidade de sobrevivencia em flln l;ao do fen6tipo. Os histogramas da fila inferior 

mostram a distr ibllic;:ao dos fen6tipos entre os sobreviventes. 0 triangulo e a Iinha abaixo 
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de cada histograma representam a media e a vari ac;:ao na populac;:ao. (A Iinha que representa 
a va riac;:ao abrange ± 2 desvios-padrao em torno da media, ou ap roximadamente 95% dos 
individuos da populac;:ao.) 

Na seie"iio direcional, a aptidao aUl11enta (ou diminui) compative lrnenre com 0 va lor 
de uma cara cteristica (Figura 9.25, prirneira coluna). A selec;:ao di re cional sobre uma ca
racteristica continua modifica 0 valor medio da caracteristica na populac;:ao. N a populac;:ao 
hipotetica mom'ada na Figura 9.25,0 fen6tipo medio antes da se le c;:ao era 6,9 , ao passo que 
depois da se lec;:a o fOl 7,4. Esse tipo de selec;:ao tambem reduz a variac;:ao em uma populac;:a o, 
ainda qu e muitas vezes nao 0 fac;:a de maneira dra matica. Em nossa populac;:ao hipotetica , 0 

desvio-padrao antes da selec;:ao era 1,92, passando a 1,89 depois da se lec;:ao. 
N a sele"iio estabilizadora, os individuos com va lores intermediarios de uma carac te

risti ca tem a aptid ao mais al ta (Figura 9.25 , coluna centra l). A se lec;:ao estabilizado ra sobre 
uma carac teristica continua nao altera 0 valor medio da caracteristica na populac;:ao. N o 
entanto, corta os extremos da distribuic;:ao da ca racteris tica, reduzindo, dessa forma, a va ria
c;: 30. Em nossa populac;:ao hipotetica, 0 desv io-padrao antes da selec;:ao era 1,92, enquanto 
depois da se lec;:ao se tornou 1,04. 

Na seie"iio disruptiva , os individuos co rn os va lores extremos de uma ca racteristi ca 
tem a aptidao mais alta (Figura 9.25, llitima colu na). A selec;:ao disruptiva sobre uma ca
rac teristica continua nao altera 0 valor medio da carac teristica na populac;:a o. A sel ec;:ao 

Sele<;ao direcional Sele<;ao estabilizadora Sele<;ao disruptiva 
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Figura 9.25 Tres modos de sele<;ao. Cada coluna representa um modo de sele~ao. Os graflcos na fil a (a) sao histogramas que mostl-am a 

di stl- ibui~ao de uma caracter fst ica fenotfpica em uma popula~ao hipotetlCa antes da se l e ~ao. Os gt-afi cos na fil a (b) mostram diferentes padr6es 

de sele~ao; plotam a probabili dade de sobrevivencia (uma medida da aptidao) como uma fun ~ao do fenOtipo. O s gra ficos na fila (c) sao hlsto 

gramas que mostram a d i 5tribu i~ao da caracterfstica fenot fpica nos sobreviventes. 0 triangulo preto, abaixo de cada histograma, mostra a media 

populacionai. A linha preta, abaixo de cada histogl-ama, mostra a varia~ao de ± 2 desvios-padl-ao da media. Em Cavalli-Sfot'Za e Bodmer ( 197 1). 
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disruptiva, todavia, corta a parte superior da distribuic,:ao da caracteristica, aumentando as
sim a variJncia. Em nossa populac,:ao hipotetica , 0 desvio-padrao antes da se\e(,:ao era 1,92, 
enquanto depois da selec,:ao passou a se r 2,33. 

O s tres modelos de selec,:ao eliminam os individuos com aptidao baixa e preservam os 
que tem aptidao alta. Em conseqi.iencia, esses tres modos de sel ec,:ao aumentam a aptidao 
media da populac,:ao. 

Jl vimos exemplos de selec,:ao direcional. Nos polemonios alpin~s polinizados pelas ma
mangavas, por exemplo, as flores maiores tem aptidao mais alta. Alem disso, nos tentilhoes 
rasteiros [de bico] lTI(~dio, 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 selec,:ao estabilizadora. Weis e Abrahamson estudaram uma mosca chal11ada Eurosla soli

(a) rlaginis. N essa especie, a femea injeta um ovo em lim broto da vara-de-ouro alta, Solidago 
allissima.Ap6s sua eclosao, a larva da mosca escava para 0 interior do caule e induz a planta 
a formar uma galha protetora. Amedida que se desenvolve dentro dessa galha, a larva pode 
ser vitima de dois tipos de predadores. 0 primeiro e a fe mea de uma vespa parasit6ide, que 
pode injetar 0 SC/.I ovo na galha, onde sua futura larva comera a larva da mosca. 0 outro 
e um passaro, que pode avistar a ga lha e abri-la 2 forc,:a, novamente para comer a larva da 
mosca. Weis e Abrahamson estimaram que a variac,:ao geneti ca entre as moscas eparcial
mente responsavel pela variac,:ao no tamanho das gallus que induzem. O s pesquisadores 

v..;:; tambem coletaram varias centenas de grllhas e determin~ram, cUssecando-as, 0 destino da .~ 80 •L brva no interior de cada uma.[ 70 
Q) • • Weis e Abrahamson descobriram que as vespas parasit6ides impoem, sobre as moscas 

"D 60 
~ que induze01 a formac,:ao de galha, uma fone selec,:ao direcional favorecendo grllh as maiores 

SO (Figura 9.26a). Quase codas as larvas em galhas com menos de 16 nUTI de diametro fO[;lm
12.5 	 16.5 20.5 74.5 28.5 

monas pelas vespas, ao passo gue as larvas em galhas maiores tiveram, no minimo, ch;lI1ce 
(b) de lutar pela sobrevivencia. No entanto, os pesquisadores tambem verificaram que os PJS

saros impoem, sobre os galhadores, uma forte sele<;:ao direcional favorecendo gallus menores 
(Figura 9.26b). Em conjunto, a selec,:ao exercida pelas vespas e a se lec,:;lo exercida pelos 
passa ros contribuem para a selec;: ao estabilizadora sobre 0 tamanho da galhd. A Figura 9.26c 
mostra a distribuic,:ao de tamanhos entre as galhas, antes e depois da selec,:ao. 

Urn exemplo de sel ec,:ao disrupti va e fornecido pela pesquisa de Thomas Bates Smith 

(1993), que estudou Um tentilhao africano denorninado quebra-sementes de barriga preta. 


so O s passaros dessa especie exibem dois tamanhos diferentes de bico: grande e pequeno, es 
• 
• pecializando-se em diferentes tipos de sementes , em ambos os grupos. Bates Smith aCOl11

panhou 0 destino de mais de 200 guebra-sementes de barriga preta j ovens. Os graficos da•• Figura 9.27 mostram a distribuic,:ao dos tamanhos de bicos entre todos os passaros jovens 
e entre os jovens gue sobrev iveram ate a idade adulta. Esses graflcos revelam uma selec,:ao 

~ 10 • 	 disruptiva: os passa ros cujos bicos eram relativamente grandes ou relativamente pequenos 
O , ~ ~~ ~ •• so breviveram; os passaros cujos bicos eram de tamanho intermediario nao sobreviveram. 
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Figura 9.26 Sele~ao estabilizadora em uma mosca formadora de galha. (a) As vespas parasitoi
des matam as larvas das moscas em taxas mais altas nas galhas pequenas do que nas gal has grandes. 
(b) Os passaros matam as larvas das moscas em taxas mais altas nas galhas gl-andes do que nas galhas 
pequenas. (c) Distnbuj~ao dos tamanhos das galhas antes (por~ao de ret.3ngulos cinzas + laranjas) e 
depois (pon;ao de retangulos laranJas) da sel e~ao pOl' parasitoides e passaros. Em geral. as larvas das ~~I-I=I-I-++H-","",,"""'J,.., 

125 16.5 20.5 24.5 28.5 moscas no inter-jor de galhas de tamanho medio sobreviveram em taxas ma is altas. Em Weis e Abraha
Diametro da galha (mm) mson ( 1986). 
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Os biologos evolucionistas geralmente presumem que a selec,:ao direcional e a selec,:ao 
estabilizadora sao comuns, enquanto a selec,:ao disruptiva e rara. No entanto, se a prepon
derancia das selec,:oes direcional e estabilizadora for real, cria-se um enigma. Recorde, da 
Figura 9.25, que tanto a selec,:ao direcional quanto a estabilizadora reduzem a variac,:ao 
fenotipica presente em uma populac,:ao. Se a caracteristica em questao for hereditaria, 
esses modos de selec,:Jo reduzirao a variac,:Jo genetica na populac,:30 tambern. Finalmente, 
a variac,:ao genetica em qualquer caracteristica rela cionada a aptidao tambem deve ser 
eliminada, e a populac,:ao alcanyara urn equilibrio em que 0 valor medio da caracteristica, 
a variac,:30 nessa carac teristica e a aptidao media da populac,:ao cessarao de mudar. 0 enig
ma consiste em que as populac,:o es exibem, tipicamente, variac,:30 genetica substancial, 
mesmo em caracteristicas muito relacionadas a aptidao. Como e mantida essa variac,:ao 
genetica? 

Aqui ha tn~s soluc,:oes possiveis para 0 enigma de como a variac,:ao genetica para a adap
tabilidade e l11antida: 

I . 	A maioria das populac,:oes nao esta em equilibrio evolutivo, com respeito asele
c,:ao direcional e/ou estabilizadora. Em algumas populac,:oes, existe urn suprimento 
constante, ernbora lento, de novas l11uta yoes favoraveis, criando variayao genetica 
para as caracteristicas relacionadas aaptidao. Enquanto as mutayoes tavoraveis estao 
aUl11entando em freq iiencia, mas ainda nao se fi xaram, a populac;:ao exibira variayao 
genetica para a aptidao. Denominaremos essa afirmativa de "Hipotese do Teorema 
Fundamental de Fisher". Foi Ronald Fisher 0 primeiro a mostrar matematicamente 
que a taxa de aumento da aptidao media de uma populayao e proporcional ava ria
c,:ao genetica aditiva para :1 aptidao, resultado porele chamado de Teorema Funda
mental da Selec,:Jo Natural. 

2. 	Na maior parte das populac;:oes, ha um equilibrio entre as lDutac,:oes deleterias e a 
sel ec;:ao.Em qu alquer populac;:ao, existe um suprimento constante de novas mutac,:oes 
deleterias. No Capitulo 6, mostramos que, a men os que a taxa de l11utac;:ao seja alta 
ou a selec;:ao seja fraca, a selec;:ao rnantera qualquer al elo deleterio dado ern freqi.ien
cia baix3 . Contudo, as caracteristicas quantitativas sao determinadas pela in£lllencia 
conjunta de muitos locos de pequenos efeitos. A selec,:ao so bre os alelos de algum 
loco unico que afete uma caracteristica quantitativa pode ser muito fraca, permitindo 
varia~ao genetic;! substdl1cial p:1ra persistir no equilibrio entre mutayao e selec;:ao. 

3. 	A sele~Jo disruptiva, ou padroes de selec;:ao com efeitos similares, pode ser mais co
Illum do que geralmente se reconhece. Outros padroes seletivos que podem manter 
a variac;:ao genetica nas poplllac;:oes incluem a selec;:ao dependente de freqi.iencia, ern 
que os fen6tipos (e gen6tipos) raros tem aptidao superior ados fen6tipos comuns, e 
a seley30 imposta por um ambiente £lutuante. 

Todas essas hipoteses sao controversas e tem sido tema de consideraveis pesquisas teo
ricas e ernpirica~ (ver, por exernplo, Barton e Turelli, 1989). Uma discussao detalhada esta 
albn do escopo deste texto. No entanto, pod emos fomec er lima breve revisao de lim 
curioso experimento realizado por Santiago Elena e Richard Lenski. 

Elena e Lenski (1997) es tudaram seis popuJac;:oes da bacteria Escherichia coli, formadas a 
partir de uma cultura ancestral C0l1111m, de modo que todas eram reciprocamente muito 
relacionadas. Cad a pOplllay.10 foi fllndada por uma unica bacteria; portanto, em qualquer 
cultura dada , toda a variac,:ao surgira em conseqiiencia de novas mutac,:oes. As seis popula
c;:oes evoluiram em um ambiente laboratorial constante por 10.000 gerayoes. Durante esse 
periodo, a aptidio media de cada populac;:ao, avaliada por meio de experimentos de com
petic;:ao; aumentara ern mais de 50% em relac,:ao ao sell ancestral comurn. Todavia, grande 
parte do alll11ento da aptidao ocorreu nos primeiros milhares de gerac,:oes. Apos 10.000 
gerac;:oes, as populac;:o es parecial11 ter chegado a lim equilibrio evolutivo. Elena e Lenski 
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Figura 9.27 Selec;ao disruptiva 
no tamanho do bico do quebra
sementes de barriga preta (Pyre· 
neSles o. oSlrinus). Cada gt'afico 
mostra a distribuic;:ao das larguras 
(a) ou dos comprimentos (b) do 
bico inferior em uma populac;:ao de 
quebt·a-sementes de barriga preta, 
um tentilhao aft'icano.A porc;:ao 
clara de cada retangulo representa 
os Jovens que nao sobrevivet'am 
ate a vida adulta; a porc;:ao escura 
representa os que sobt'eviveram. Os 
sobreviventes et'am os indivlduos 
com bicos relativamente grandes ou 
relativamente pequenos. Gentilmen, 
te cedido pOl' Bates Smith (1993). 
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avaliaram a varia\=ao genetica na aptidao entre as varias linhagens presentes em cada uma 
das seis popula\=oes e descobriram ser a me sma significativa. Em media, duas linhagens se
lecionadas da mesma popula\=ao diferiam em aptidao por cerca de 4%. 

Elena e Lenski testaram a Hip6tese do Teorema Fundamental de Fisher usando a varia
\=30 genetica existente na aptidao dentro de cada popula\=ao para predizer quanto progresso 
adicional nessa caraeteristica deve oeorrer em mais 500 gera\=oes de evolu\=ao. Dependendo 
das suposir;oes eonsideradas, os pesquisadores fizeram a predi\=ao de um aumento adicional 
em aptidao situado entre 4 e 50%. Na realidade, entre 10.000 e 10.500 gera\=oes, nenhuma 
das seis popula\=oes mostrou qualquer aumento significativo na aptidao media. Elena e 
Lenski concluiram que a varia\=ao genetica na aptidao em suas populac,:oes de E. coli nao 
resulta de um suprimento continuo de novas J11utac,:oes favoraveis no processo de chegar 
afixac,:ao. 

Elena e Lenski testaram a hip6tese do equilibrio muta\=ao-seJe\=ao observando que duas 
de suas seis popula\=oes desenvolveram taxas de muta\=ao extraordinariamente altas - da 
ordem de 100 vezes mais altas do que as das outras quatro popula\=oes e do ancestral eo
mum. Se a variar;ao genetiea na aptidao em cada popula\=ao fosse mantida pelo equilibrio 
mutar;ao-seJe\=Jo, as duas popula\=oes com altas taxas de J11uta\=Jo deveriam mostrar, sem 
dClvida, a mais alta varia\=ao genetica existente na aptidao. Uma das duas popula\=oes com 
altas taxas de fTluta\=30 exibia varia\=Jo genetica na aptidao muito maior do que JS qUJtro 
popub\=oes com baixas taxas de muta\=Jo, mas a outra popu1a\=50 corn altas tHas de l11U

ta\=30, nao. Elena e Lenski concluiram que a variayao genetica em JptidJo, IlJS suas popu
lar;oes de E. coli, provavelmente nao resulta de um equilibrio entre as muta\=oes deleterias 
e a seler;ao. 

Finalmente, Elena e Lenski testaram a hipotese de que a sekr;ao dependente de fre
qliencia estaria mantendo a varia\=30 genetica para a aptidao em suas popular;oes. Esses 
pesquisadores usaram experilllentos de competic;:ao para determinar se as varias 11I1hagens 
presentes em eada popular;ao gozavam de uma vantagem em sua aptidao, quando raras. 
Descobriram que uma linhagem tipica de E. coli, quando rara, tinha, verdadeiramente, uma 
margem de cerca de 2% em aptidao ern rela\=30 asua popular;ao-fonte. AlEm disso, entre 
as seis populac,:oes baeterianas, a intensidade da sek\=ao dependente de freqLiencia estava 
significativarnente correlacionada C0111 a quantidade de variac,:ao genetica existente para a 
aptidao. Elena e Lenski observararn que as tres hipoteses testadas sao l11utuamente compa
tiveis. No entanto, esses pesquisadores concluiram que J melhor explicac;:ao para a variac,:50 
na aptidao de suas populac,:oes e a sele\=ao dependente de frequencia. Resta verificar se essa 
conciusao se aplica a outras populac,:oes e a outros orgal1lsmos tambem. 

9.7 	 A fal;kia da curva em sino e outros 
equfvocos da herdabilidade 

Na introdu\=ao a este capitulo, prometemos que nossa discussao sobre a genetica quantitati
va iria permitir-nos desmistificar as afirma\=oes erroneas sobre as diferenc,:as nos escores de 
QI entre os grupos etnicos.Agora, estamos preparados para cumprir aquela promessa. 

Um ponto-chave e 0 de que a formula da herdabilidade inclui tanto a variac,:ao gene
tica, Vc' quanto a varia\=ao ambiental, VE. Toda estimativa de herdabilidade e, portanto, 
especifIca para uma dada populac,:ao que vive em um dado ambiente. Consequentemente, 
a herdabilidade nada nos informa sobre as causas das diferen\=as entre as popula\=oes que 
vivem em ambientes diferentes. 

Podemos !lustrar esse ponto com dados de um experimento realizado por .lens Clausen, 
David Keck e William Hiesey (1948). Esses pesquisadores estudaram a Achillea, uma flor 
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silvestre perene que se desenvolve de l11udas, possibilitando a criayao de duplicatas - clones 

- de um lll1ico individuo. Coletaram sete plantas de uma populayao silvestre e fizerarn duas 

mudas de cada. 

Clausen, Keck e Hiesey fizeram crescer uma muda de cada planta em um jardim ex

perimental ern Mather, California (Figura 9.28, fila superior). Como as mudas de Mather 

cresceral11 lado a lado, elas viviam no mesmo so lo, obtinham a meSl11a quantidade de agua 

e de luz solar, e assim por diante. Uma vez que as plantas experil11entavam praticamente 0 

mesmo ambiente, as diferenyas entre elas em altura na maturayao sao quase inteiramente 

devidas avariayao genetica, A herdabilidade do tamanho, n3 populayao de Mather, e apro

xi madamente 1. 
Os meSl110S pesquisadores desenvolveram a segunda muda de cada planta em um jar

dim experimental em Stanford , California (Figura 9.28, fila inferior). Como as 11ludas de 

Stanford crescerarn lado a !ado, elas viviam no meSI110 solo, obtinham a l11esma quantidade 

de agua e de luz solar, e assim por diante . Uma vez que as plantas experil11entavam pra

ticamente 0 l11esmo ambiente, as diferenyas entre elas em altura na l11atura<;:ao sao quase 
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Figura 9.28 A alta herdabilidade 
nas populac;6es nada nos informa 
sobre a causa das diferenc;as entre 
essas populac;6es. Sabemos que a 
varia~ao em altura entre as plantas 
de cada uma dessas popula~6es e 
inteiramente devida a diferen~as 
em seus genes, porque as plantas 
cresceram em jardins comuns 
experimentais, onde todas experi
mentaram 0 mesmo ambiente. As 
plantas da popula~ao de Stanford 
sao mais altas, em media, do que 
as plantas da popula~ao de Mathel-. 
Isso significa que a popula~ao de 
Stanford e geneticamente supel-ior 
apopula~ao de Mather) Nao; sa
bemos que essas duas popula~6es 
sao geneticamente identicas, porque 
cresceram a partir de mudas de 
sete plantas iguais. Reproduzido de 
Clausen, Keck e Hiesey (1948). 
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Os estudm> de herdabilidadB 

mllitae vezes 5ao Intewpretados 

erroneamel1te. como se 

sugeriss8m queas difen::ny;J5 

entrea5 popu/ayoes sao devida" 

a diferenvas 1)05 seus genes. 
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com rela~ao ainteligencia 

Figura 9.29 lIustrac;:6es do 
argumento err6neo de Murray e 
Herrnstein em relac;:ao ao QI e a 
etnicidade. Veja 0 texto para a 
explica~ao. 

inteimnente devidas a varia<,:Jo genetica. A herdabilidade do tam:mho, IlJ popul::l<,:ao de 

Stanford, e aproximadamente 1. 

Repare que as plantas da popula<,:ao de Stanford sao, em media, mais altas do que as 

plantas da popula<,:3.o de Mather.Temos alta herdabilidade em ambas as popula<,:oes e uma 

diferen<;a na altura media entre as popula<,:oes. [sso significa que a popula<,:ao de Stanford 

e geneticamente superior apopula<,:ao de Matller, com rela<,:ao aaltura? Naturalmente 

que nao; Clausen, Keck e Hiesey estabeleceram que as popula<;oes sao identicas em sua 

composi<,:ao genetica. 0 Jato de ql,re a herdabilidade ealta em cada popula~ao nada 1105 injorma 
sobre a cal/sa das dijeren~as entre as popltla~iJes, porque essas popltla~iJesIoral11 criadas em ambientes 
dt{erentes. 

A no<,:ao equivocada de que a herdabilidade nos informa alga sobre as causas das 

diferen<,:as entre as popula<,:oes e particular mente persistente em estudos da inteligen

cia humana. Em 1994, Charles Murray e Richard J. Herrnstein venderam miJhares 

de copias do seu livro, The Bell Curve (A C/lr/!a em Sino). Murray e Herrnstein ar

gumentaram que a diferen<,:a nos escores de QI medio entre os afro-americanos e os 

euro-americanos e devida a diferen<,:as geneticas entre Esses grupos (nossJ Jnalise do 

seu argumento baseia-se em urn excerto de sell livro publicado em The New Repuhlic 

[Murray e Herrnstein, 1994]). 

Murray e Herrnstein concentram a aten<,:ao no aspecto que acabamos de considerar 

com a Achillea, declarando: "A rnaioria dos cientistas aceita que 0 QI, na especie humana, 

como um todo, e substancialmente hereditario, algo entre 40 e 80%, significando que 

grande parte da varia<,:3.o observada no QI e genetica. E, no entanto, essa informa<,:ao 

nada nos dlz, com certeza, sobre a origem das diferenps entre os grupos". Tendo dito 

isso, contudo, Murray e Herrnstein continuaram a desenvolver 0 seguinte argumento 

erroneo. 

Com base em varias fontes, Esses investigadores pressup6em que: (1) 0 QI medio de 

afro-americanos e 85; (2) 0 QI medio de euro-americanos e 100, e (3) a variJncia (uma 

medida estatistica da varia<,:Jo) em cad a grupo e 225. As curvas em sino que represemam 

essas pressuposi<,:6es aparecem na Figura 9.29a.Alem disso, Murray e Herrnstein presumem 

que a herdabilidade do QI em cada grupo seja 0,6. Ha raz6es para se comesrar cada umJ 

das pressuposi<,:oes desses pesquisadores, mas iremos aqui adrniti-las - somente em conside

ra<,:ao ao argumento. (Tambem existem rnoes 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 0 QI se 

toda a varia<,:do genetica entre os individuos de cada popula<,:ao fosse removida. Em outras 

palavras, imaginam que todos os afi"o-americanos se teriam tornado geneticamente iden

ticos ao afro-americano medio, e todos os euro-americanos se teriam tornado genetica

mente identicos ao euro-americano medio. Na suposi<,:ao de que 60% da varia<,:ao dentro 

de cada grupo seja devida avaria<,:ao genetica, isso deixa 40% da varia<,:ao original dentro 

de cada grupo. As curvas em sino que representam esse experimento cogitado aparecem 

na Figura 9.2%. 

Agora Murray e Herrnstein consideram a proposi<,:Jo de que a diferen<,:a entre 0 

QI medio dos afro-american os e 0 QI medio dos euro-americanos, na Figura 9.29b, 

e devida somente a diferen<,:as ambientais. Segundo essa proposi<,:ao, dizem Murray 

e Herrnstein, poderiamos substituir 0 rotlllo "escore de QI" pelo de "qualidade do 

ambiente com rela<,:ao a inteligencia", como e mostrado na Figura 9.29c. Murray e 

Herrnstein consideram implausivel que a dlferen<,:a na quaJidade do ambienre viven

ciado pelos afro-americanos ver.HIS euro-americanos seja tao grande como a que e mos

trada na Figura 9.29c. Concluem que pelo menos parte da diferen<,:a entre 0 escore 
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de Q I medio dos afro-american os IJerSLIS euro-americanos deve ser devida a diferenc;:as 
geneticas entre os grupos. 

Existem no minimo duas falhas graves no argumento de Murray e Herrnstein. A pri 
meira e que, ao substituirem 0 r6tulo do eixo horizontal na Figura 9.29b pelo r6tulo na 
Figura 9.29c, Murray e H errnste in estao assumindo implicitamente que h5 uma relac;:ao 
linear en tre 0 ambiente eo QI. Essa suposic;:ao e, sem dClvida, errada . 

A segunda e que 0 argumento de Murray e Herrnstein, a partir de sua pr6pria incredu
Iidade, significa tecnica ret6rica, nao ciencia. Uma abordagem cientifica ahip6tese desses 
pesquisadores deveria ser a realizac;:ao de um experimento de jardim comum: eriar juntos 
os euro-americanos e os afro-americdnos, em um ambiente tipicamente vivenciado pelos 
euro-americanos, e depois comparar seus escores de QI. Esse proj eto, e 0 experimento 
reciproco, em que todos sejam criados em um ambiente tipicamente vivenciado pelos 
afro-americanos, sao mostrados na Figura 9.30. 

Resultado se as diferen<;as Resu ltado se as diferen<;as 
entre os grupos forem devidas entre os grupos forem devidas 

Expel'imento a diferen<;as nos genes a diferen<;as nos ambientes 

Todos sao uiados 'D ''''",0l0L
em um ambiente o ~ 

1~ -s 

vivenciado tipicamente '" n. 


LLL °n. por euro-americanos ~ 
50 100 150 50 100 150 

Todos sao criados """0 13.,roO l0Lem um ambiente I~ fl
lr'"vivenciado tipicamente '" ~ 0C
LLCpor afro-amel'icanos ~ 

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

Nao podemos realizar esse experimento com os humanos. Poderia ser sugerido que 
pudessemos fazer LlIll experimento semelhante, estudando crianc;:as euro-americanas e afro 
americanas qu e tivessem sido adotadas em familias similares. No entanto, as crianc;:as ainda 
seriam diferentes em sua aparencia; portamo, poderiarn ser tratadas diferentemente por se us 
genitores, seus professores, seu grupo etario, etc. Ern outras palavras, ainda que vivessem em 
familias semelhantes , as crianc;:as poderiam vivencia r ambientes muito diversos. Uma vez 
quenao podemos fazer 0 experimemo definitivo, simplesmente n;io temos meios de avaliar 
se agenetica tem algo a ver com a diferenp no esc ore de QI entre os grupos etnicos. 

Todavia, experimentos como 0 da Figura 9.30 tem sido feitos com plantas e anima is, 
sendo instrutivo examinar seus resultados. Por exemplo, Clausen, Keck e Hiesey (1948) 
reaJizaram uma serie de experimentos em jardim comum com a planta Achillea (Figura 
9.31). As plantas desse genero, coletadas de populac;:oes de baixa altitude, produzem mais 
caules do que as plantas coletadas de popLllac;;oes de alta altitude (Figura 9 .31a). A diferenc;:a 
entre as plantas de baixa altitude versus alta altitude edevida a diferen c;;as em se us genes ou 
a diferenc;:as em seus ambientes? Quando as plantas de baixa altitude e as de alta altitude 
crescem juntas em baixa altitude, as plantas de baixa altitude produzem mais caules (Figu
ra 9.31b) . Esse resultado ecompativel com a hip6tese de que as plantas de baixa altitude 
geralmente sao programadas para produzir mais cau les. No entanto, quando as plantas de 

Figura 9.30 Um experimento 
que deve testar 0 argumento de 
Murray e Herrnstein. A coluna da 
esquerda descreve dois tratamentos 
experimentais. As colunas central 
e da direita mostram os resultados 
preditos sob a hipotese de que as 
diferen<;as entre os grupos sao de
vidas a diferen<;as nos genes, com
parados com os resultados preditos 
sob a hipotese de que as diferen<;as 
entre os grupos sao devidas a dife, 
ren<;as nos ambientes. 
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ounico meio para determinar a 

causa das diferenF:lf> entre as 

popula~oef> ecdar os Indly/duos 

de cada uma das popula~oes em 

ambientes id§ntic06. 

(a) ~'1'f.> 
I 

Em media, as plantas 
da popula~ao de 
baixa altitude 

, produzem 
""" ~ ligeiramente mais
\ ../ f caules do que as 
~uJJ/~ plantas da popula~ao

,," ',/f£. de alta altitude 
, ;7"" (30,90 ± 2,73 

versus 28.3 2 ± 2.54). 
Achillea 

(b) 

Quando Clausen. Keek e Hiesey 
(1948) desenvolveram a aquileia 
de am bas as popula~i5es em 
um jal'dim de baixa altitude, as 
plantas da popula~ao de baixa 
altitude produziram mais 
eaules (30,90 ± 2}3 versus 
7,2 1 ± 1,08). 

(e) 

Quando os pesquisadores 
desenvolveram mudas das 
mesmas plantas em um 
Jardim de alta altitude, as 
plantas de alta altitude 
produziram mais eaules 
( 19,89 ± 2,26 versus 
28.32 ± 2.54). 

Figura 9.3 I Dados dos experimentos de Clausen, Keck e Hiesey (1948). (a) Uma compara~ao en
tre popula~6es de Achillea de baixa altitude (San Gregorio, Califo rnia) e de alta altitude (Mathel~ Ca liforni a). 
(b) Plantas de baixa e alta altitude ereseidas em um jardim comum em baixa altitude (Stanford, California). 
(e) Plantas de baixa e alta altitude ereseidas em um Wdim comum em alta altitude (Mather, California). 

baixa altitude e de alta altitude sao desenvolvidas juntas em alta altitude, as plantas de alta 
altitude produzem mais caules (Figura 9.31e). Esse res ultado era inteiramente inespe rado 

no delineamento experimental. Revela diferenyas geneticas entre as plantas de baixa e de 

alta altitude no modo como cada uma reage ao ambiente. Tambem reveb que cada popu

la<;:ao de pbntas e superior no pr6prio ambiente de origem. Esse resultado nao-previsto 

demonstra que as afirmayoes hipoteticas sobre as causas das diferenc,:as entre as popula <;:oes 

nao sao substitutas para os resultados experimentais. 

Popula<;ao de baixa altitude 
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~ 10 
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o que aconteceria se pudessemos fazer esse tipo de experimento com os afro-america
nos e os euro-america nos? Ninguem tem a menor ideia . Eenganoso afirmar que as altas 
herdabilidades do Q[ dentro dos grupos "nada [nos informam] com toda a certeza sobre 
a origem das diferenyas entre os grupos" (Murray e Herrnstein , 1994). Na realidade , as 
altas herdJbilidades dentro dos grupos nos informall1 ahsoilttal11Pnle nada sobre a origem das 
diferenyas entre os grupos. 

Finalmente, e importante observar que a herdabilidade tal11bem nada nos diz sobre 0 
papel dos genes na determinayao de ca racteristicas que sao cOl11pa'rtilhadas por todos os 
l11embros de uma populayao. N30 existe variay30 alguma, entre os humanos, no numero 
de narizes. A herdabilidade do numero de narizes e indefinida, porque ~ / VI' = 0/0. Isso 
n30 signiflca, obviamente, que nossos genes nao sejam importantes na determinayao de 
quantos narizes temos. 

Entao, que bem nos jaz calcular a herdabilidade de uma caracteristica) Precisamente e 
apenas este: possibilita-nos predizer se a seley30 sobre uma caracteristica levar;i uma popu
layao a evoluir. 

Resumo 

As caractenstlcas quantltatlvas mostram vanayao continua 
entre os individuos, sendo influenciadas tanto pelos gen6tipos 
em rnuitos locos, quanto pelo ambiente. As vezes, podernos 
identificar os locos que contribuem para uma caracteristica 
quantitativa. Comeyarnos com Iinhagens ou especies paren
tais fenotipicamente distintas, nas quais identiflcamos locos 
marcadores, cujos diferentes alelos estao flxados em cada po
pulayao parental. Depois, produzimos uma grande populayao 
de individuos Fl e buscamos associayoes entre 0 gen6tipo em 
locos marcadores versus 0 fen6tipo. Essas associayoes indicarn 
que 0 marcador esta Iigado a um locos que influencia a ca
racteristica de interesse. Se, nas proximidades, existirem genes 
codificadores de proteinas conhecidas, e se sua funyao estiver 
r:1zoavelmente relacionada 30 fen6tipo, isso pode justiflcar 
umJ investigay;lo adicional. 

FreqUentemente , nJO sabemos a identidade dos locos que 
influenciam uma caracteristica quantitatIva. De qualquer ma
neira, a genetica quantItativa fornece-nos ferramentas para 
analisar a evoluyao dessas caracteristicas. A herdabilidade 
pode ser estimada mediante exame das semelhanyas entre 
parentes. A forya da seler,:ao pode ser medida por analise das 

Questoes 
I . 	0 grau de co mportamento anti-social e uma ca racte ristica 

quantitativa dos homens. Avshalol1 Caspi e colaboradores 
(2002) Us,)ram dados de varias centenas de homens para in 
vestigar a rela<;:iio entre 0 comport;lIllento anti-social e dois 
fatores.O primeiro Gter era 0 gen6tipo no loco que codifi
ca a enzimJ rnonoamina oxidase A (MAOA). A MAOA age 
no encefalo, onde degrada varios neurotransmissores que as 
celulas nervosas utiJizam para se comunicar. 0 gene para a 

relayoes entre os fen6tipos e a aptidao. Quando conhecemos 
a herda bilidade de um trayo e a forya da seley30 sobre 0 
mesmo, podemos predizer como a populayao evoluira em 
resposta aseleyiio. 

A seleyao de trayos quantitativos po de seguir varios pa
droes, incluindo as seleyoes direcional, estabilizadora e dis
ruptiva. A seleyao direcional e a estabilizadora reduzem a 
va riayao genetica nas popular,:oes. No entanto, a variayao 
genetica persiste na maioria das populayoes, mesmo para ca
racteristicas muito relacionadas com a aptidao. Essa variayao 
talvez persista porque a maior parte das populayoes nao esta 
ern equilibrio, pOl'que ha U111 equilibrio entre mutayao e se
leyao,ou porque a seley30 disruptiva (e padroes relacionados, 
como a selec;:ao de pendente de freqLien cia) e rna is comU111 do 
que geralmente se reconhece. 

As estimativas de herdabilidade frequentemente sao in
terpretadas erroneamente. Essas estimativas dependem tanto 
da composiyao genetica da populayao estLldada quanto do 
ambiente em que esse estudo ocorreu. ConseqLientemente, 
as herdabilidades nada nos inforrnam sobre a causa das dife
renr,:as entre as popular,:oes. 

MAOA esta localizado no cromossomo X. Em consequen
cia a diferen<;:as genetios no promotor desse gene, algLlns ho
mens tem MAOA de baixa atividade, OLItrOS, de alta atividade. 
o segundo fator era a experiencia de maus-tratos durante a 
infancia. Com base em diversJs eviciencias, os pesquisadores 
determinaram se cada bomem havia experimentado maus
trates , provaveis maus-trates ou graves maus-tratos. Os dados 
estao resumidos na Figura 9.32. 
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Figura 9.32 Grau de comportamento anti·social entre homens 

com niveis diferentes de atividade da MAOA como uma fun<;ao de 

maus·tratos na infancia. Reproduzido de (aspi et of. (2002). 

:.t . 	 A variac;: iio no comportamento anti-social. entre os ho

mens. e. pelo m enos ern parte. devida a diferenc;:as genoti

picas) Expliqu e. 

b . 	 A variayao no comportamento anti-social. enne os ho

m ens , e, pelo menos em parte, devida a dife renc;:as am

bientais: E xplique. 

Os homens com diferentes genotipos respondem da mes

ma maneira as mudanc;:as do ambiente? Explique. 

d . 	 0 comportamento anti-social ehereditario) Explique. 

c . 	 Esses dados influern em sua opiniao a respeito de como os 

homens que mostram comportamento anti-social devem 

ser tratados e/ou punidos? 

2. 	 0 tran sportador da serotonina e uma proteina de superficie 

celular que recicla 0 neurotransmissor se rotonina, depols de 

ter sido lISado para transportar LIma rn ensagem entre as ce

lul as nervosas no encHalo. Existem dois alelos do gene do 

transportador da serotonina: 5 e I. Klaus-Peter Lesc h e cola

boradores (1996) descobriram qu e as pessoas co m genotipos 

sl e 55 apresentam escores ligeirarnente mais altos, embora de 

modo significativo, que as pessoas com genotipo /I em tes tes 

de neuroticismo (ver Figura 9.33). 

o'" 
::J 

32 
>
'6 

~ 	 slouss ............... 


~ 

Escore de neuroticismo 

Figura 9.33 Distribui<;ao do escore de neuroticismo entre pes

soas com diferemes gen6tipos do gene do transportador da seroto

nina. Redesenhado de Lesch et of. ( 1996). 

a . 	 Esses dad os sao compativeis com a hip6 tese de que 0 gene 

do transportador da sero tonina eurn QTL que inOuencia 

o neuro ticismo? Explique. 

b . 	 0 gene do transportador da serotonina e 0 gene do neu

roticiSl110? Expli que. 

c. 	Voce pode pensn em outra explioc;::io piJusivel , em que 

o gene do transportador da serotonina nao desel11 penhe 

papel algum no neuroticismo? Explique . 

3. 	Um g(lJPO de proprietarios de cavalos de corrida puros-san

gues pergunta-Ihe como eles podem identiflor alguns dos lo 

cos e alelos especificos que distinguel11 os vencedores dos per

dedo res. Descreva , 0 mais de talhadamente possive!, um plano 

de pesquisa que possa revelar essa info rmac;:ao. 

4 . 	 Suponha qu e voce esta contando ao se u colega de quarto que 

voce aprendeu, na aula de biologia, que em qualquer pOpll

la y30 humana a altura e fortem ente hereditaria. Seu colega, 

gue esta es tudando nutriyao, diz :" lsso nao faz sentido algllm, 

porque. ha pou cos sec ulos, a maioria das pessoas era mais bai

xa do que agora. e isso se deve c1arameme adieta. Se a maior 

parte da varia c;:ao na altura humana fosse devid a aos genes, 

como a dieta te ria urna il1lportiincia tao grande?" Seu amigo 

obviamente esta correto ao dizer gue umJ dicta fraca pode 

afetar dramaticarnente a altura. Co mo vo ce explica esse apa

rente paradoxo ao se u col ega de quarto:> 

5 . 	 Agora, considere a herdabilidade em termos mais gerais. Su

ponha que a herdabilidade eextrernarneme ,llta para uma de

terminada caracteristica em LIma certa populayao. 

3 . 	 Primeiro, essa ca rac teristica pode ser forterne;nte afetada 

pelo :lmbiente, apesar de seu alto val o r de herdabilidade) 

Para respond er a essa qu esrao, suponha que todos os in

dividuos de uma certa popuJac;:ii o tem sido expostos. du

rante toda a vida , ao mesmo nivel de urn f.1tor ambiental 

crftico.O valor da herdabilidad e reOerid 0 faro de que 0 

ambiente emuito importante) 

b. 	 Segundo, 0 I!(l lor de herdauilidade pode II/udar se 0 ~mbie 1l(e 

lTludar) Para responder a essa questao, imagine qu e 0 fator 

ambiental cd ti co muda , de maneira que agora os diferentes 

individuos es tao expostos a diferentes niveis desse fator am

biental. 0 que aconteee avariac;:ao da caracteristica em toda 

a popul~yjo ) 0 que ocorre com 0 valor da herdabilidade ? 

(, . 	 Urna c riadora de dies pediu-Ih e um conselho. A crjadora 

mantem Inlskies alasquianos. os quais ela faz correr em evemos 

de corr idas de trenos. Essa pessoa gostaria de criar huskies que 

corressem C0111 maior veJocidade.A tabela da pagina seguinte 

fo r nece dados sobre as veloc idades de corrida (m /s) de 15 
familias de des do canil da criadora. 

a . 	 Use uma folh.a de papel milirne trado para preparar U111 

diagrama de disp ersao dos va lores da prole media /lers us 

valores do genitor medio. Aproximadamente, gual e a her

dabilidad e da velocidad e de conida lla populayao de des 

da criadora? 

b . 	 Se ela cr uzar seletivamenre seus des. a pr6xima gerayao 

sera substancialmente mais veloz nas corridas do que os 

dies que ela tem agora) 

c . 	 Que mais voce sugeriria que essa cri adora tentasse se ela 

desejar vencer mais corridas) 
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Familia Genitor medio Prole media 

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 

7 . 	 Imagine que a criadora de caes da Questao 6 selecionasse 

apenas os cinco pares de geniwres com os valores de genitor 

medio mais altos e os usasse como procriadores da pr6xima 

gerac,:Jo de caes. 

iI. 	Calcule 0 diferencial de selec,:ao e 0 gradiente de selec,:ao 

que a criadora impos em sua populac;:ao de caes. 

b. 	Use a sua estimativa de herdabilidade da Questao 6 e 0 

diferencial de seleyao que voce ha pouco calculou para 

Explorando a literatura 

II . Para urn estudo sobre afideos, similar aos estudo vegetal ilus

trado na Figura 9.26, veja: 

Vi", S. 1991.The genetic structure of host plant adaptation in a sparial 

patchwork: Demographic variability among reciprocally transplanted 

pea aphid clones. £"o"l£ioli 45: 827-852. 

12 	 Para um estudo em que os pesquisadores usaram as ferramen

tas da genetica quantitativa para predizer como 0 compor

tamento de uma populac;:ao de passaros poderia evollllr, em 

resposra ao aquecimento global, veja: 

Pulido, F., P. Berthold, et "I. 2001 Heritability of the timing ofauturnn 

migration In a natural bird population. Procccdiligs ofthc Royal Socicty of 
Lvndoll B 268: 953-959. 

u . Ate que ponto e com que rapidez a selec;:ao direcional de uma 

caracteristica quantitativa pode mudar a distribuic;:ao dessa ca

racteristica em uma populac;:ao? Para resposta, veja: 

Weber, K. E. 1996. Lrtrge genetic change or srnoll titness cost in large 

populations of Drosophila IIIclalloxastcr selected for wind tunnel flight: 

Re[hinking fitness surfaces. GCllcuis 144: 205-213. 

J4 . 	Amedida que as tecnicas de mapeamento do genoma C0111

p1eto se tornam cada vez mais sofisticadas e economicas, estao 

sendo identificados rapidamente os QTLs para muitas doen

c;:as hUl11anas. Para alguns exemplos, veja: 

predizer a resposta it selec,:ao. Qual e a velocidade media de 

corrida predita para os caes na pr6xima gerac;:ao? 

c. 	Como sua velocidade predita para a pr6xima gerac;:ao se 

compara it atual velocidade media de corrida da prole das 

cinco familias mais velozes? Discuta. 

R. 	 Em nossa discussao do trabalho de Weis e Abrahamson, so

bre as gallus da vara-de-oura (dados plotados na Figura 9.26), 

mencionamos que os pesquisadores estabeleceral11 a existencia 

de variac;:ao hereditaria, entre as moscas, no tamanho das ga

lhas que elas induzem. C01110 voce pensa que Weis e Abraha

mson fizeram isso' Descreva 0 experimento necessario com 0 

maximo de detalhes possive!. 

'J. 	 Dada a forc;:a da selec,:ao que as mamangavas exercem sobre os 

polemonios alpinos, por que as corolas da" £lares da populac;:ao 

da tundra nao evoluiram corolas maiores do que as atuais? 

Desenvolva no minimo duas hip6teses e descreva como voce 

poderia testar suas ideias. 

LO . a. 	Descreva, com suas palavras, os tres modos principais de 

selec;:ao e seus efeitos gerais !las medias populacionais e na 

variac;:ao das populac;:oes. 

b . 	Qual e 0 modo de selec,:ao que esta atuando no tamanho 

da galha das moscas indutoras de gal has? 

c . 	Se as vespas parasit6ides forem extintas, que modo de se

lec,:ao afetaria a pr6xima gerac,:ao de moscas indutoras de 

gallus? Fac;:a a predic;:ao do que aconteceria ao tamanho 

medio das galhas nas gerac;:oes subseqiientes. 
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15. 	E dificil estimar precisamente a herdabilidade em humanos, 

porque e complicado desenredar 0 ambiente compartilbado 

e os genes compartilhados nas familias. (Os estudos gemela

res, ainda que uteis, apresentam certas limitac;:oes.) Lembre 

que as irmandades presumivelmente compartilham meta de 

de seus genes. Isso e verdadeiro, em media, mas qualquer par 

de irmaos pode, teoricamente, compartilhar entre 0 e 100% 
de seus genes em virtude do arranjo independente dos cro

1110SS01110S e do crossit1g over durante a meiose. (A pOl'centa
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gem real situa-se guase sempre entre 35 e 65%.) Recente

mente, rornou-se possive! medir a porcentagem rea! de genes 

cornpartilhados. Veja 0 segu inte artigo, para uma abordagem 

inovadora das estimativas de herdabilidade, gue se baseia no 

calcu lo da porcentagem real de genes compartilhados pelos 

membros da familia. 

Visscher, P. M., S. E. Medland, M. A. R. Ferreira, K. I. Morley, G. Zhu, B. 
K. Cornes, G. W. Montgomery, and N. G. Martin. 2006. Assumption
free est imation of heritability from genomewide identity-by-descent 
sharing between full siblin gs. PLoS Genelics 2: e41. 

16. 	 Para informac;6es adicionais sobre os efeitos geneticos e am

bientais na inteligencia humana, veja: 

Gree nwood, P .M., and R. Parasuraman. 2003. Normal genetic variation, 
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17 . 	 Veja 0 seguinte Iivro para um percurso interessante e pe rs

picaz nos estudos de gemeos e OlltroS aspectos da biologia 

gemelar: 
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