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PREFÁCIO

Aaceitação do livro Genética naAgropecuária nas edições anteriores foimuito grande,
estimulando a publicação dessa nova edição. Como a geração de novos conhecimentos
científicos é enorme especialmente na Genética, é necessário que as publicações sejam
constantemente revisadas e atualizadas. Nessa nova edição do livro procurou-se atualizar
alguns temas.

Todos os seis autores são professores da disciplina de Genética de vários cursos de
graduação da UFLA há longo tempo. Na abordagemdos temas utilizou-se dessa experiência
dos autores para expor os mesmos de modo o mais didático possível. Procurou-se também
utilizar deexemplos ligados à agropecuária. Deve ser enfatizado, contudo, que o conhecimento
de genética obtido emqualquer organismo pode ser extrapolado para qualquer outro.

Enfatizamos que essa publicação é fruto da nossa experiência de ensino e, sobretudo
por isso estamos ávidos por sugestões da comunidade acadêmica, professores, alunos de
graduação e pós-graduação, que possam melhorar o conteúdo ou o modo de apresentação
das nossas futuras edições.

Os autores
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Importância do Estudo da Genética

1.1 INTRODUÇÃO

Genética é o estudo de dois fenômenos distintos: a hereditariedade e a variação. A
hereditariedade é o fenômeno pelo qual os descendentes se assemelham aos seus
ascendentes. Como será visto, no transcorrer da leitura desta publicação a informação para
expressão fenotípica dos diferentes caracteres é passada de pais para filhos por meio dos
gametas. Em contrapartida, a variação pode ser definida como sendo todas as diferenças
ambientais ou genéticas entre os organismos relacionados pela descendência. Dessa forma,
as variações tanto podemser decorrentesexclusivamente do meio e, portanto, não hereditárias,
como tambémpodem ser produzidas por alterações na constituição genética, sendo, nesse
caso, hereditárias.

Aparentemente, a hereditariedade e a variação são forças antagônicas. Isso porque,
enquanto a hereditariedade está relacionada coma semelhança entre os indivíduos no decorrer
das gerações, a variação faz com que os indivíduos sejam diferentes. Embora antagônicas
nesse aspecto, a hereditariedade e a variação são forças que se completam, pois, se por um
lado a variação permite que existam diferenças sobre as quais atua a seleção havendo o
melhoramento e evolução, por outro lado, o resultado da seleção só será positivo, ou seja,
será mantido, se a variação sobre a qual ela atuou for herdável.

É bem provável que a genética tenha despertado a atenção do homem há muitos e
muitos anos. Existem evidências de que há 10 mil anos, o homem já se preocupava com a
seleção de plantas e animais para sua sobrevivência. Muitas hipóteses foram formuladas
para explicar a transmissão das características hereditárias ao longo do tempo. Porém, a
genética recebeu seu maior impulso por meio dos trabalhos do monge agostiniano Gregor
Mendel (Figura 1.1), realizados no final do século XIX e que receberamcrédito apenas no
início do século XX.

Há relatos de inúmeros outros pesquisadores antes de Mendelque tentaramelucidar as
bases da hereditariedade, sem, contudo obteremsucesso. Há algumas razões para o êxito de
Mendel, entre elas: a) Aescolha do material experimental. Ele trabalhou com ervilha, uma
planta de ciclo curto, descendência numerosa e que ocupa pequeno espaço;b) Estudou vários
caracteres da ervilha, emrealidade sete, visando a ter certeza dos resultados obtidos; c) Foi

1 IMPORTÂNCIA DO
ESTUDO DA GENÉTICA
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persistente emconduzir o trabalho eemdefender suas idéias, que eramdiferentes de tudo que
ocorria na época. É de se imaginar a sua angústia, como monge, tentando explicar os seus
resultados a cientistas famosos da época.

Infelizmente, o trabalho de Mendel só foi reconhecido em 1900, 16 anos após a sua
morte (1884), quando três pesquisadores: DeVries, CorrenseTschermak, independentemente,
mostraram que a teoria do monge Agostiniano era correta. Assim, 1900 foi considerado o
marco zero, ou o ano do nascimento da genética. É por essa razão que ela é conhecida como
uma ciência do século XX.

A genética é, portanto, uma ciência relativamente nova, mas que tem evoluído
espetacularmente, sobretudo porque despertou a atenção de vários ramos do conhecimento
humano. Estima-se que o tempo necessário para dobrar o conhecimento científico é de
cerca de dez anos, mas esse tempo é de apenas cinco anos para as ciências biológicas e, no
caso específico da genética, é de pouco mais de um ano.

FIGURA 1.1. Johannes Gregor Mendel. Filho de agricultores, nasceu na cidade de Brno, em
22 de julho de 1822. Aos 25 anos entrou para um mosteiro, onde pôde continuar seus estudos
em Zoologia, Botânica, Física e Matemática. Em 1857, com cerca de 35 anos, iniciou em uma
pequena área do convento os seus trabalhos de hibridação com ervilha, que duraram cerca de
6 anos e contribuíram decisivamente para elucidar os princípios da transmissão das informações
hereditárias (Freire Maia, 1995).
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1.2 AGENÉTICAESUAIMPORTÂNCIA

A genética é uma das ciências que foi, é e será a que mais temcontribuído para o bem
estar da humanidade. Para evidenciar esse fato, os dados do crescimento populacional são
uma boa prova. Na figura 1.2, pode-se observar o que ocorreu com o crescimento da
população ao longo do tempo e o que é estimado até 2025. Para se ter uma melhor ideia do
que isso representa atualmente, a cada segundo nascem três novos habitantes. Emumdia, a
população do planeta é acrescida de 240 mil habitantes. Quais as consequências do
crescimento populacional dessa magnitude? Serão inúmeras as consequências, entre elas
pode-se citar: i) incremento nos problemas desaúde da população. ii) a demanda por alimento
será crescente. iii) as questões ambientais principalmente relacionadas ao consumo de água,
produção de lixo e muitos outros irão acentuar. iv) aumento da competição no mercado de
trabalho, entre outros. Agenética contribuiu e continuará contribuindo na solução desses
problemas. No caso da saúde, por exemplo, quanto maior a densidade demográfica mais
fácil é a disseminação dos agentes patogênicos e as epidemias são muito mais frequentes.
Não é o objetivo dessa publicação enfocar a genética médica, contudo, vale salientar que,
atualmente, há evidências de que praticamente todas as patologias são hereditárias. Não é
sem propósito, que entre as áreas da genética, a médica é a que mais cresce e possui uma
maior contingente de profissionais envolvidos no seu estudo.

Até na questão do saneamento básico, a genética contribuiu e terá participação decisiva
no futuro. Alguns organismos já foram selecionados visando à despoluição de áreas
contaminadas. Essa é uma área emque as perspectivas da genética emcontribuir na redução
do impacto ambiental é enorme.

Nesse momento, o que interessa é mostrar a participação da genética na solução dos
problemas decorrentesda demanda de alimentos, fibras e biocombustível. Não é difícil imaginar
o consumo diário de alimentos de uma população superior a 8 bilhões de habitantes em
2025.

Além do mais, o crescimento populacional ocorre especialmente nos centros urbanos.
O que se espera é que a grande maioria da população se concentre em cidades com mais de
100 mil habitantes e que, apenas uma parcela se dedique à produção de alimentos primários.
Isso indica que, além da necessidade de produzir uma maior quantidade de alimentos, essa
atividade será realizada por umcontingente de agricultores, proporcionalmente, beminferior
ao existente nos dias de hoje.

Nos seus primeirosanos, a genética sepreocupou emconhecer o controle genético dos
caracteres. Porém, a partir dos anos 50 foram intensificadas as pesquisas sobre a natureza
química do gene, seu funcionamento e regulação que contribuírampara o desenvolvimento de
uma nova área, a genética molecular e uma das tecnologiasgeradas é a do DNArecombinante.
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Esses dados só não são mais dramáticos porque a experiência do passado possibilita
afirmar que o homemdispõe de tecnologiapara produzir alimentos na quantidade e qualidade
necessárias paraatender às necessidades dapopulação. Dentre as tecnologiasque contribuíram
e deverão continuar contribuindo para o aumento na produção dealimentos, o melhoramento
genético de plantas e animais se destaca. Nesse aspecto, são conhecidos muitos exemplos
da contribuição efetiva do melhoramento genético. Entre os inúmeros casos, um dos mais
expressivos foi a produção de milho híbrido, iniciada com os trabalhos de G.H. Shull, E.M.
East e D.J. Jones, nas duas primeiras décadas do século XX. Até 1940, quando os primeiros
híbridos foram recomendados aos agricultores, a produtividade foi praticamente a mesma
(Figura 1.3). Apartir daí, o crescimento em produtividade foi espetacular. Em Minnesotta
(EUA), por exemplo, a produtividade passoude 2010 kg/ha em1930, para aproximadamente
10.000 kg/ha em 2010.

FIGURA 1.2. Crescimento da população humana a partir de 1650 e sua projeção para o ano
de 2025.
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FIGURA 1.3. Dados da produtividade de grãos de milho (t/ha) de 1860 a 2008 nos Estados
Unidos.

Esse expressivo aumento na produtividade pode ser atribuído à melhoria deuma série de
práticas culturais; porém, o melhoramento genético, pela inclusão do milho híbrido no sistema
produtivo, foi responsávelpor cerca de 58% desse ganho emprodutividade. Se for considerado
que só os Estados Unidos produzem atualmente mais de 260 milhões de toneladas/ano de
milho, é fácildeduzir a importância social e econômica do aprimoramento genético obtido.

O melhoramento genético das plantas temsido realizado de várias formas, como, por
exemplo, a introdução de alelos de resistência a pragas e doenças, às condições adversas de
solo e clima e também melhorando a arquitetura da planta. Nesse último aspecto, destacou-
se umtrabalho realizado com a cultura do arroz, que foi fundamental no que se denominou
de revolução verde e contribuiu para que a partir de 1960, quando a população do planeta
sofreu o seu maior crescimento, não houvesse falta desse importante alimento. O cultivo do
arroz, em quase todo planeta é realizado sob o sistema de inundação. Até 1960, uma das
cultivares mais utilizadas era a PETAque tinha porte alto. Para incrementar a produção de
grãos por área, era necessário utilizar doses crescentes de fertilizantesnitrogenados. Contudo,
quando essas plantas de porte alto recebiam doses crescentes de nitrogênio, o crescimento
vegetativo era excessivo e elas acamavam, colocando os grãos em contato com a água.
Nessa situação, a produtividade de grãos reduzia, ao invés de aumentar como era de se
esperar (Figura 1.4). Os geneticistas encontraram uma linhagem que crescia pouco, planta
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baixa, DEE-GEE-WOO-GEN. A produtividade dessa linhagem era muito baixa,
impossibilitando o seu uso comercial. Emcruzamento, contudo, com a PETApossibilitou a
obtenção de plantas de porte intermediárias e muito produtivas. Desse trabalho, foi obtida,
por exemplo, a cultivar IR-8, que, ao contrário da PETA, apresentava grande resposta ao
fertilizante nitrogenado, semacamar, permitindo obter enorme produtividade de grãos por
área, tão necessária em várias regiões do planeta em que a demanda por arroz era grande e
a área agrícola era escassa, tais como: China, Filipinas e muitos outros países.

FIGURA 1.4. A obtenção da cultivar IR-8, (A) proveniente do cruzamento da Peta, muito alta
e a DEE-GEE-WOO-GEN, muito baixa. (B) comparação da performance das cultivares de
arroz PETA e IR-8 em doses crescentes de nitrogênio, tanto em ano agrícola com pouca ou
muita precipitação (chuva). Fonte: Chrispeels e Sadava (1994).

A contribuição do melhoramento genético no Brasil também foi decisiva. O país
apresentou a maior taxa de crescimento no século XX, quando a população aumentou 10
vezes. No entanto, o incremento em produtividade em grãos por área, possibilitou que não
só fosse possível alimentar toda a população como também houve grande excedente
exportável compraticamente a mesma área agrícola (Figura 1.5).
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FIGURA 1.5. Produção (milhões de toneladas) e área colhida de grãos (milhões de hectares)
no Brasil. (IBGE, 2011).

Apenas para exemplificar, será considerado o caso da soja. Essa leguminosa até 1970
concentrava-se no sul do Brasil. Isso porque, a soja é uma espécie originária da China,
domesticada e cultivada sob condições de dias longos, isto é, mais de 18 horas de luz.
Quando as cultivares existentes antes de 1970, eram cultivadas mais próximas do equador
em que o comprimento do dia é próximo de 12 horas, floresciam precocemente sem as
plantas atingiremumbomdesenvolvimento vegetativo. Como consequência, a produtividade
por área era muito baixa, impedindo o seu cultivo comercialmente. Geneticistas brasileiros,
conseguiram selecionar plantas com período juvenil longo. Essas plantas, mesmo com dias
curtos, vegetamprimeiro, atingem umbomcrescimento, e só então iniciamo florescimento.
Nessa condição, a produtividade obtida é economicamente viável.

Alémdesse caráter, os geneticistas selecionaramplantas mais adaptadas a regiões sob
vegetação de cerrado. Por exemplo, foram selecionadas estirpes de Rhizobium adaptadas
ao cultivo de solo de cerrado. Como resultado desses esforços, não se empregam mais
fertilizantes nitrogenados no cultivo da soja no Brasil e a produção passou de pouco mais de
2 milhõesde toneladas em1970 para próximo de 60 milhões na safra de 2009/2010.Aumento
de praticamente 30 vezes em 30 anos (Figura 1.6). Adicionalmente ocorreu a economia de
fertilizantes nitrogenados que é atualmente superior a 4 milhões de toneladas.

O eucalipto, outra espécie exótica, é um exemplo de muito sucesso obtido por
pesquisadores brasileiros. Em 1960, a produtividade era de 20 m3/ha/ano de madeira,
atualmente ela é superior a 45 m3/ha/ano. Aprodutividade de celulose que era 5,8t/ha/ano
passou para mais de 11t/ha/ano. Esse excepcional incremento em um período tão curto foi
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decorrente da melhoria do manejo e, sobretudo, ao melhoramento genético. Foram
selecionados os indivíduos superiores e que foram perpetuados por meio de propagação
assexuada, (clone).

FIGURA 1.6. Evolução da produção de soja no Brasil.
Fonte: IBGE ( 2009).

Todas as informaçõesdisponíveis apontamque a agriculturabrasileira será responsável
não só para atender ao mercado interno de alimentos, fibras e biocombustível, mas também
o mercado externo. Isso porque em vários países em que a população é crescente, não
existem mais possibilidades de incrementos na produção de produtos vegetais.

No caso dos animais, a contribuição do melhoramento genético também teve o
mesmo sucesso obtido com as plantas. O melhoramento das aves, por exemplo,
proporcionou a obtenção de novos híbridos, tanto visando à produção de carne como à
de ovos, que contribuírampara uma verdadeira revolução na avicultura. Como prova disso,
as companhias de melhoramento genético de aves conseguiram aumentar o peso médio
das aves de 1.500 g aos 105 dias, em 1930, para 2.300 g aos 42 dias, em 2008. Como
pode ser observado, o melhoramento genético proporcionou aumento de 53% no peso
médio das aves e, principalmente, redução de 63 dias no período para estarememcondição
de seremabatidas. Simultaneamente, a conversão alimentar passou de 3,50:1 para 1,88:1.
Em se tratando de postura, a melhoria da eficiência das aves foi equivalente, ou superior
àquela obtida para a produção de carne. As aves caipiras - não melhoradas - produzem,
em média, 60 a 80 ovos /ave/ano, ao passo que as aves melhoradas estão produzindo 270
ovos/ave/ano. Esses dados mostram que o melhoramento genético possibilitou uma
verdadeira revolução na exploração avícola, permitindo que os produtos da avicultura se
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tornassem mais competitivos no mercado. O Brasil é atualmente o principal exportador de
carnes e ovos, mas ainda pode e deve desenvolver o melhoramento genético das aves,
reduzindo a necessidade da importação de matrizes de outros paises.

A bovinocultura brasileira, tanto de leite como de carne, tambémapresentou enorme
crescimento nos últimos anos. Na tabela 1.1, mostra-se a participação de alguns países na
produção de carne bovina. Veja que o Brasil é o segundo mair produtor e é, atualmente, o
principal exportador de carne do planeta. Isso foipossível emrazão da melhoria do manejo,
dos aspectos de sanidade animal e, sobretudo, ao melhoramento genético. Nesse último
aspecto, vale salientar que o Brasil exporta matrizes selecionadas para inúmeros países,
evidenciando o trabalho realizado emmelhoramento genético animal no país.

TABELA 1.1. Principais países produtores e exportadores de carne bovina no período de
2001 a 2007. (Dados 1.000 toneladas equivalente de carcaça).

Fonte: Agroanalysis (2008).

País Produtores 2001 2007 % do mercado
EUA 11.983 12.096 20,0
Brasil 6.895 9.470 15,7
União Européia 8.346 8.175 13,5
China 5.503 7.494 12,4
Argentina 2.640 3.200 5,3
Índia 1.770 2.500 4,1
México 1.925 2.200 3,6
Austrália 2.049 2.197 3,6
Mundo 53.377 60.437 100,0

País Exportadores 2001 2007 % do mercado
Brasil 741 2.189 28,8
Austrália 1.376 1.400 18,4
Índia 365 735 9,7
EUA 1.029 649 8,5
Argentina 169 532 7,0
Total 5.842 7.605 100,00

A importância dagenética não se limitaao melhoramento genético de plantas e animais.
Várias contribuições são tambémconhecidas emoutras áreas, como na medicina. O caso da
produção de penicilina ilustra bemesse fato, uma vez que a linhagemoriginaldePenicillium
chrysogennum, utilizada por Fleming, produzia 2mg/l de penicilina, enquanto as linhagens
melhoradas atuais produzem20g/l, ou seja, umaumento 10 mil vezes emrelação à produção
original.
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Como advento da biotecnologia especialmente a tecnologia do DNA recombinante e
a genômica, contribuições importantes ocorreram, tais como: a produção de insulina e do
hormônio de crescimento somatostatina. Amaior eficiência da produção desses produtos
permitiu atender à demanda mundial que é crescente e a umpreço muito mais acessível. No
caso das plantas a introdução da resistência ao herbicida glifosato e a vários insetos (Bt),
ambos os genes encontrados em bactérias do solo, para plantas de soja, milho e outros
vegetais, temmelhorado sensivelmente o manejo das culturas.

A esperança é que em breve, algumas plantas e/ou animais domésticos possam ser
transformados em verdadeiras fábricas de medicamentos. Esse fato já vem ocorrendo no
caso de ovelhas transgênicas que produzemuma proteína terapêutica, antitrombina humana,
que já é comercializada nos EUA e Europa. Pesquisadores da região nordeste do Brasil,
utilizando caprinos transgênicosestão trabalhando ativamentena produção de proteínahumana.
O consumo de leite dessas cabras pelas populações mais carentes, poderá suprir as
necessidades dos indivíduos, sobretudo de certas proteínas que são deficientes em algumas
crianças.

Em 1997, foi divulgado o primeiro caso de clonagem em animais - a obtenção da
ovelha Dolly, por geneticistas escoceses. Pouco tempo depois geneticistas brasileiros
conseguiram clonar o primeiro bovino, que foi denominado de Vitória. Essas descobertas
mostram, mais uma vez, a capacidade criativado homeme vislumbra várias possibilidades de
que oscientistas, conscientes da sua responsabilidade, poderão no futuro desenvolver inúmeras
tecnologias que, certamente, permitirão que muitas realizações da genética, atualmente
consideradas como ficção, tornem-se realidade.

O sequenciamento do DNA-genoma, de várias espécies é atualmente uma rotina. Esse
fato permite vislumbrar inúmeras contribuições não só emtermos de conhecimento científico
da atuação dos genes, como de aplicação tecnológica, visando à melhoria do padrão de vida
da sociedade humana nunca antes imaginada.

Finalmente, émeritório comentar queopapeldosgeneticistasquedesenvolverampesquisas
relacionadas com a agropecuária tem sido reconhecido pela sociedade em várias ocasiões.
Tanto é assim que geneticistas já foram laureados com o prêmio Nobel. Entre eles, merece
menção o Dr. Norman Borlaug que recebeu o prêmio Nobel da Paz de 1970 pelas suas
pesquisas, durante mais de vinte e cinco anos, no melhoramento do trigo, e também a Dra.
Barbara McClintockque, trabalhando comcitogenética do milho, recebeu o prêmio Nobelde
Fisiologia e Medicina em1983, visto que os seus trabalhos abriramperspectivas, entre outras
coisas, para que muitas doenças hereditárias pudessemser mais eficientemente controladas.
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2.1 INTRODUÇÃO

Todos os organismos que constituem uma dada espécie animal ou vegetal são
semelhantes, emdecorrência de receberem materialgenético de ancestrais comuns. Porém,
em uma análise mais detalhada de dois ou mais indivíduos dessa espécie, notamos que eles
nemsempre são completamente idênticos, ao contrário, notam-se diferenças fenotípicas para
várias características. Essas diferenças constituema variação.

Para que possamos entender melhor a natureza dessa variação é preciso inicialmente
fornecer alguns conceitos. O primeiro é o quedenominamos decaráter, ouseja, as informações
que identificamumindivíduo. Assim, tomando como exemplo umaplantademilho, há inúmeros
caracteres, isto é, altura da planta, cor das folhas, tamanho das raízes, cor dos grãos, tamanho
dos grãos, teor de proteína, produtividade de grãos, etc., que identificam cada planta. Se
fosse um bovino, entre os caracteres que identificam o indivíduo estariam o sexo, a cor da
pelagem, a presença ou não de chifres, a produtividade de leite e o teor de gordura no leite.
As diferentes expressões de um dado caráter constituem o que denominamos de fenótipo.
Para o caráter altura da planta de milho o fenótipo pode ser alto ou baixo, para a cor dos
grãos o fenótipo pode ser amarelo ou branco. Já para a produção de leite de uma vaca, o
fenótipo pode assumir qualquer valor emtermos de kg de leite por lactação, enquanto para a
cor da pelagemo fenótipo pode ser preto e branco ou vermelho e branco.

É importante salientar que para uma mesma espécie todos os indivíduos apresentamos
mesmos caracteres e, portanto, a variação observada entre esses indivíduos é a variação
fenotípica. Ela pode ocorrer emvirtude de diferenças ambientais (variação ambiental) a
que os indivíduos estão submetidos ou ocorrer por causa de diferenças emsuas constituições
genéticas (variação genética).

A variação ambiental se deve a qualquer diferença, excetuando-se aquelas de natureza
genética, que seoriginamemfunção deflutuações na fertilidade do solo, nutrição, temperatura,
incidência de doenças ou pragas, umidade, etc.Assim, se tomarmos dois pedaços do caule
(manivas) retiradas de uma mesma planta de mandioca, portanto geneticamente idênticas, e
plantarmos em condições diferentes de fertilidade, uma das plantas produzirá muito mais
raízes do que a outra. Avariação fenotípica, nesse caso, é toda ambiental.

2 VARIAÇÃO E SEU
SIGNIFICADO BIOLÓGICO
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É oportuno salientar que a variação ambientalquase sempre está presente, o que muda
é a intensidade com que ela pode se manifestar. Umoutro aspecto da variação ambiental é
que ela nunca pode ser transmitida à descendência. Por exemplo, se uma vaca apresenta uma
alta produção de leite, em razão do excelente manejo dado pelo pecuarista, a produtividade
de sua descendência será inferior, se os animais forem submetidos a piores condições de
manejo.Assim, como a variação ambientalnão é transmitida à descendência, elanão é utilizada
na seleção e, portanto, não promove o melhoramento genético. Contudo, como veremos em
alguns tópicos do curso, o seuefeito podedificultar o trabalho do melhorista no reconhecimento
dos indivíduos geneticamente superiores.

A variação genética aparece emdecorrência das diferenças nas constituições genéticas
que, por sua vez, surgem pela mutação (Capítulo 3). Ao contrário da variação ambiental, a
variação genética pode, pelo menos em parte, ser transmitida à descendência e, portanto, é
hereditária, sendo, por esta razão, essencial para o melhoramento genético das espécies
domesticadas e para a evolução de todas as espécies (Capítulo 15).

A existência de variação genética é comum a todas as espécies biológicas e ocorre
praticamente para todas as características de uma espécie. Desse modo, têmsido observadas
variações para a coloração de flores de roseiras, produtividade de grãos de arroz, coloração
de grãos do feijoeiro, altura de árvores de Pinus, densidade da madeira de eucalipto, teor de
amido emtubérculos de batata, teor de óleo em sementes de soja, coloração da pelagem de
cavalos, produção de leite emvacas, comprimento da carcaça de suínos, coloração da casca
do ovo de galinhas, suscetibilidade ou resistência a certos patógenos, ou seja, para todos os
caracteres das diferentes espécies.

Esses exemplos mostram que é possível realizar a seleção e, consequentemente,
promover o melhoramento genético para qualquer espécie e, praticamente, qualquer caráter
de interesse. Para isso, o geneticista ou melhorista deve ser capaz não só de detectar a
ocorrência da variação fenotípica, mas, sobretudo, de identificar sua natureza, isto é, se é
genética e/ou ambiental.

Principalmente, em razão das exigências do mercado consumidor e dos produtores,
as cultivares de plantas e as raças de animais são cada vez mais uniformes. Essa uniformidade
é, semdúvidanenhuma, umrisco paraa agropecuária mundial.Assim, por exemplo, se ocorrer
umpatógeno ao qual o genótipo é suscetível, todos os indivíduos serão afetados comgraves
consequências para a espécie. A existência de variabilidade genética é importante para a
continuidade das espécies e, também, para que, por meio do melhoramento genético, sejam
obtidas novas combinações de maior interesse para o homem. Deve-se considerar ainda que
as necessidades humanas variam com o tempo, de modo que a demanda futura para
características específicas podemser diferentes das atuais.Alémdisso, mudanças climáticas
podem ocorrer tornando-se necessária a obtenção de novas cultivares de plantasou raças



25

Variação e Seu Significado Biológico

de animais mais adaptadas a essas condições. Assim, é fundamental que tenhamos
variabilidade suficiente para atender aos requisitos exigidos nos programas de melhoramento
genético.

2.2 CONSERVAÇÃO DAVARIABILIDADE GENÉTICA

A preservação da variabilidade, ou a conservação dos recursos genéticos é
considerada uma das questões mais importantes para a sobrevivência da humanidade e
tem recebido a atenção dos governantes. Adiversidade representa a base biológica para
que se possa produzir os alimentos hoje, bem como dispor de meios para enfrentar os
desafios futuros em termos de crescimento populacional, mudanças climáticas e presença
de pragas e doenças, que estão em constante evolução. Aconservação das espécies pode
ser feita in situ ou ex situ. No primeiro caso, a conservação da variabilidade genética é
feita no ambiente onde a espécie se evoluiu e, no segundo caso, a conservação é realizada
embancos de germoplasma, entendendo-se como germoplasma umconjunto de indivíduos
representativos de uma espécie.

A escolha da forma de conservação dependerá de diversos fatores, entre eles se o
material é cultivado ou selvageme da disponibilidade de recursos físicose financeiros. Quanto
ao germoplasma a ser conservado, eles se enquadram em quatro categorias: (a) cultivares
avançadas, atualmenteemuso ou não,mas utilizadascomercialmente; (b) variedades primitivas;
(c) parentes selvagensdas culturas atuais ouanimais compotencialde utilização e (d) estoques
genéticos, tais como, mutações ou estoques citogenéticos (translocações, inversões, etc.).

2.2.1 conservação in situ

A conservação in situ tem sido preferida para as espécies selvagens e parentes das
culturas que ocorremna natureza. Os alelos dessas espécies podem ser transferidos para a
espécie cultivada, contribuindo para aumentar a tolerância a condições de estresse ambiental,
bem como a resistência a pragas e doenças; além disso, têm sido encontrados muitos alelos
que conferem melhor sabor, qualidades culinárias e valor nutricional. Uma das vantagens
preconizadas para a conservação in situ é a possibilidade das espécies continuarem seus
processos evolutivos, o que lhes permitiria coevoluíremcomos seus patógenos e pragas. Por
outro lado, esse tipo de conservação não é adequado para cultivares. Umoutro aspecto que
deve ser considerado, é a existência de um grande número de espécies selvagens e parentes
das espécies cultivadas, tornando inviável sua conservação ex situ.

A conservação in situ temsido realizada pelo estabelecimento de áreas protegidas,
como as reservas naturais e parques nacionais. Algumas vezes, as reservas são estabelecidas
para proteger umapaisagemfamosa ou salvar ummamífero ou ave rara da extinção. Situação
mais rara é a criação de reservas para proteger parentes silvestres de espécies de plantas
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cultivadas. Contudo, o estabelecimento das reservas naturais, muitas vezes, contempla,
casualmente, os parentes silvestres.

2.2.2 conservação ex situ

A principal ênfase para a conservação da variabilidade genética ex situ temsido dada
para as cultivaresprimitivas das espécies mais importantes.Arazão disso éque essas cultivares
tiveramumpapelrelevante no desenvolvimento científico da agricultura, sendo os ancestraisde
todas as cultivares modernas. Uma outra razão importante é que esse material tem um valor
potencial como fonte de variação para os futuros programas de melhoramento genético, além
de estar sob uma eminente ameaça de extinção.

O banco de germoplasma é o localonde se armazena o materialgenético das espécies
de interesse. Em outras palavras, banco de germoplasma é umbanco de alelos, que são as
formas alternativas dos genes e que caracterizam a existência de diversidade genética. Em
realidade, os bancos de germoplasma não possuem apenas a função de armazenar o
germoplasma, sendo tambémresponsáveis pelas atividades deprospecção, coleta, introdução,
intercâmbio, quarentena, caracterização, conservação, inspeção, multiplicação e regeneração
do germoplasma.
a) Prospecção e coleta - A prospecção é uma atividade que antecede a coleta do
germoplasma e objetiva efetuar um estudo preliminar para assegurar o sucesso de uma
expedição de coleta. Acoleta deve ser realizada de preferência em regiões onde a espécie
possui maior variabilidade.Assim, uma coleta de germoplasma de milho no Brasil não deve
ser realizada no Sudeste, onde a agricultura é mais evoluída e quase todos os agricultores
adquirem sementes melhoradas. Por outro lado, no Norte e Nordeste, principalmente entre
os indígenas, aindasão encontrados vários tiposde milho que, por não teremsido selecionados,
ainda mantêmuma grande variabilidade. Já, na coleta de germoplasma de amendoim, seriam
visitadas algumas regiões do Sulde Minas, onde há evidências de que essa espécie temmaior
diversidade.

Um aspecto importante a ser observado na coleta é o tamanho da amostra, que varia,
principalmente em função do modo de reprodução da espécie. Não basta apenas coletar um
ou poucos indivíduos emcada propriedade, pois esse pequeno número pode não representar
o germoplasma aliexistente. Tambémnão sedeve coletar umnúmero excessivo de indivíduos,
pois o número de amostras (acessos) que o banco de germoplasma pode conservar é restrito.
b) Introdução, intercâmbio e quarentena - Uma outra forma de obtenção de acessos
para um banco de germoplasma é por meio da introdução e intercâmbio. O intercâmbio se
constitui no recebimento e envio de germoplasma para outros centros de conservação,
podendo ser considerado uma das formas mais efetivas de aumento de variabilidade a ser
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preservada. Normalmente, o intercâmbio e o serviço de quarentena são atividades de um
mesmo setor dentro dos grandes bancos de germoplasma, que tem a responsabilidade de
reduzir os riscos de introdução inadvertida de enfermidades e pragas no país, ou região que
recebe o material genético. O setor de intercâmbio e quarentena, normalmente, possui
laboratórios de bacteriologia, micologia, virologia, nematologiae entomologia, visando a evitar
a disseminação desses patógenos e pragas.
c) Caracterização - Após a coleta ou introdução, o acesso deve ser, se possível,
caracterizado, permitindo aos melhoristas tomar conhecimento das qualidades disponíveis
no germoplasma das espécies que serão preservadas. Essas informações variam com a
espécie, mas geralmente apresentam descrições sobre resistência às pragas e patógenos,
características de grãos, tolerância a estresses ambientais, etc. Os responsáveis pelos bancos
de germoplasma, periodicamente, publicam esses dados para fornecer, especialmente aos
melhoristas, as informações que eles mais necessitama respeito do germoplasma disponível.
d) Conservação - Existem diversos métodos de conservação ex situ, tais como bancos
de sementes, preservação in vivo, cultura de tecidos e criopreservação para pólen,
meristemas, embriões, sêmen e microrganismos. As sementes são a forma mais apropriada
para armazenamento de germoplasma vegetal, pois, geralmente, são de tamanho reduzido
e ocupam pequeno espaço. Para fins de armazenamento, elas são classificadas em dois
grandes grupos:

1) Sementes ortodoxas - aquelas que podem ser dessecadas a baixos teores de
umidade (4 a 6%) e armazenadas por longos períodos em câmaras frias, em embalagens
herméticas. Como exemplos, temos o milho, feijão, trigo, arroz, soja, algodão, cebola,
cenoura, tomate, eucalipto, etc.

2) Sementes recalcitrantes - aquelas que morrem rapidamente quando dessecadas
abaixo dedeterminados níveis críticos, podendo, por isso, ser armazenadasapenas por poucas
semanas ou meses. Como exemplos, citam-se o café e cacau.

As espécies que não produzem sementes com facilidade ou que apresentam sementes
recalcitrantes têm sido conservadas na forma in vivo, isto é, em coleções de plantas vivas.
De modo geral, esse sistema de preservação é mais trabalhoso que aconservação de sementes,
além de estar sujeito a desastres naturais como fogo e ataque de pragas e doenças. No
entanto, constitui uma das únicas formas de conservação de algumas espécies florestais e de
espécies animais.

A conservação na forma de cultura de tecidos é bastante apropriada, principalmente
para espécies de propagação vegetativa ou que produzem sementes compouca frequência.
Para fins de conservação do germoplasma, a cultura de tecidos, é utilizada de maneira que o
crescimento seja retardado, evitando multiplicações constantes. Bancos de germoplasma in
vitro já estão bem estabelecidos para mandioca, batata, batata-doce e algumas espécies
frutíferas temperadas.
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e) Multiplicação e regeneração - A multiplicação é a reprodução de um acesso para
atender à demanda dos melhoristas ou para fins de intercâmbio. Cuidados devemser tomados
no processo de amostragem (tamanho da amostra), evitando alterações nas frequências
alélicas. Normalmente, a multiplicação sedá emcondições decampo, ou de casade vegetação,
principalmente, quando se trata de espécie propagada por sementes. A regeneração é a
reprodução de um acesso visando à manutenção da sua integridade genética e a sua
conservação por mais umperíodo de tempo no banco. Recomenda-se que essa regeneração
deva ser feita, toda vez queas sementes armazenadas apresentemporcentagemde germinação
mínima para cada espécie. No caso de espécies mantidas in vitro, as plântulas devem ser
transferidas para casas de vegetação, permitindo o seu revigoramento vegetativo. O intervalo
de tempo entre uma regeneração e outra deve ser determinado para cada espécie, levando-
se em consideração se a espécie é conservada na forma de sementes ou in vitro. Para as
espécies conservadas in vitro, normalmente, o intervalo é bem mais curto do que para as
conservadas como sementes que, muitas vezes, podem ser armazenadas por muitos anos,
até mais de um século, no caso de gramíneas.

2.3 CONSERVAÇÃO DAVARIABILIDADE GENÉTICANO BRASIL

No Brasil, a conservação da variabilidadegenética temsido coordendapela EMBRAPA
Recursos Genéticos e Biotecnologia (CENARGEN) fundada em 1974. O CENARGEN
iniciou as atividades de coleta, em 1975, e conta hoje com mais de 350.000 acessos de
feijão, arroz, cevada, soja, trigo, sorgo, milho, caupi, algodão, triticale, amendoim, aveia e
outras espécies. Algumas espécies de propagação vegetativa como mandioca, batata-doce,
cará, batata, banana, morango e aspargo são conservadas in vitro. Aconservação ex situ
também é feita em diversos bancos de germoplasma distribuídos nas várias unidades da
Embrapa (Tabela 2.1).

A conservação in situ, no CENARGEN, iniciou-se em 1984, com a criação de 5
reservas genéticas onde são preservadas espécies como o pinheiro-do-Paraná, imbuía, erva-
mate, jequitibá, cedro, angico, mogno, etc.

O CENARGEN também se preocupa com a conservação de germoplasma animal
iniciada em 1981. A conservação é feita in vivo nos núcleos de criação e inclui bovinos
(Mocho Nacional, Crioulo Lageano, Pantaneiro, Curraleiro), bubalinos (Baio e Carabao),
ovinos (Crioulo Lanado, Santa Inês e Morada Nova); equinos (Lavradeiro e Pantaneiro),
asininos (Jumento Nordestino e Jegue), caprinos (Moxotó, Marota, Canindé e Repartida),
suínos (Moura, Caruncho, Pirapetinga, Piau, Canastra, Macao e Nilo) e aves. Amaioria
dessas raças está no Brasil desde o período colonial e desenvolveram rusticidade e
adaptabilidade que são importantes para os programas de melhoramento. Realiza-se, ainda,
a criopreservação de sêmen e embriões de bovinos e sêmen de caprinos.
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TABELA2.1. Constituiçãodas curadorias debancos ativos degermoplasma, nas unidades da Embrapa.

Fonte: Wetsel e Ferreira (2007)

Unidade da Embrapa Curadoria de Bancos ativos de germoplasma Local

Embrapa Agrobiologia
Microrganismos: bactérias diazotróficas e

Microrganismos: bactérias micorrizas
Itaguaí, RJ

Embrapa Agroindústria
Tropical

Caju; Flores e espécies ornamentais tropicais Fortaleza, CE

Embrapa Algodão Algodão, Sisal, Amendoim, Gergelim e Mamona
Campina Grande,

PB

Embrapa Amazônica
Ocidental

Caiauê, dendê, Capuaçu, Guaraná, Mandioca, Plantas
condimentares, medicinais, aromáticas, Espécies florestais,

Fruteiras tropicais e Cróton
Manaus, AM

Embrapa Amazônica
Oriental

Palmeiras, Plantas inseticidas, Búfalos, Culturas industriais,
Forrageiras, Fruteiras, Mandioca, Plantas condimentares,

Plantas medicinais, Plantas fibrosas-curauá, Cupuaçu, Bacuri,
Camu-Camu, Poney puruca e Cavalo Marajoara

Belém, PA

Embrapa Arroz e Feijão Arroz e Feijão Goiânia, GO

Embrapa Caprinos Caprinos da raça Canindé e Moxotó Sobral. CE

Embrapa Cerrados
Mandioca, Quinoa, Seringueira, Plantas medicinais,

Forragerias, Eucalyptus e Pinus e Abacate
Brasília, DF

Embrapa Clima
Temperado

Azevém, Batata-doce, Batatas cultivadas e silvestre, Frutas
nativas, Cenoura, Capsicum, Cebola, Cucurbitáceas,

Espinheira-santa e Prunóideas
Pelotas, RS

Embrapa Florestas Coníferas folhosas Colombo, PR
Embrapa Gado de Corte Brachiaria, Panicum e Stylosanthes CampoGrande,MS

Embrapa Hortaliças
Abóbora, Moranga, Alho, Batata-doce, Mandioquinha-salsa e

Berinjela
Brasília, DF

Embrapa Mandioca e
Fruticultura Tropical

Mandioca, Citros, Abacaxi, Acerola, Banana, Mamão e
Maracujá

Cruz das Almas,
BA

Embrapa Meio-Norte
Bovino da Raça Pé-duro, Caprinos da Raça Marota, Caprino da

Raça Azul e Feijão caupi
Teresina, PI

Embrapa Milho e Sorgo Milheto, Milho e Sorgo Sete Lagoas, MG

Embrapa Pantanal Bovino Pantaneiro e Cavalo Pantaneiro Corumbá, MS

Embrapa Pecuária
Sudeste

Paspalum São Carlos, SP

Embrapa Pecuária Sul Ovelha Crioula Lanada e Forrageiras Bagé, RS

Embrapa Recursos
Genéticos e
Biotecnologia

Cogumelos, Espécies florestais nativas e pinus, Arachis,
Menta, Manihot, Plantas ornamentais, Animais de grande porte

e Animais de pequeno porte
Brasília, DF

Embrapa Rondônia
Cupuaçu, Flores Tropicais e plantas ornamentais, Plantas

medicinais, Café, Espécies florestais, Guaraná, Pimenta-do-reino
Porto Velho, RO

Embrapa Semi-Árido Curcubitácea, Forrageira, Mandioca, Manga, Umbu, Uva Petrolina, PE

Embrapa Soja Soja, Microrganismos: fungos entomopatógenos e Girassol Londrina, PR
Embrapa Suínos e Aves Aves de corte, Aves de postura e Suínos Moura Concórdia, SC

Embrapa Tabuleiros
Costeiros

Coco Aracaju, SE

Embrapa Trigo Aveia, Centeio, Cevada, Triticale, Trigo e Espécies afins PassoFundo, RS

Embrapa Uva e Vinho Uva
Bento Gonçalves,

RS
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TABELA 2.2. Relação das Instituições responsáveis pelos principais bancos de germoplasma
do mundo.

 IPGRI - International Plant Genetic Resources Institute (Instituto Internacional para
Recursos Genéticos Vegetais) - Itália - Coordena oito estações internacionais de
Pesquisa e 60 bancos de genes em diversas nações.

 NSSL - Laboratório Nacional de Armazenagem de Sementes (ligado ao IBPGR) -
Situado em Fort Collins, Colorado, Estados Unidos.

 IRRI - Instituto Internacional de Pesquisa do Arroz - Filipinas.

 CIMMYT - Centro Internacional de Melhoramento de Milho e Trigo - México.

 CIAT - Centro Internacional para Agricultura Tropical - Colômbia.

 IITA - Instituto Internacional de Agricultura Tropical - Nigéria.

 CIP - Centro Internacional da Batata - Peru.

 ICRISAT - Instituto Internacional de Pesquisa de Culturas para os Trópicos Semi-
Áridos - Índia.

 WARDA - Associação para Desenvolvimento do Arroz da África Ocidental -
Libéria.

 ICARDA - Centro Internacional de Pesquisa Agrícola em Áreas Domésticas -
Líbano.

Fonte: Mooney(1987)

O Svalbard Global Seed Vault (Silo Globalde Sementes de Svalbard) foi criado para
servir como umseguro para a diversidade das espécies cultivadas (Figura 2.1).Aidéia surgiu
no ano de 1980, mas somente com o apoio da “International Treaty on Plant Genetic

2.4 CONSERVAÇÃO DAVARIABILIDADE GENÉTICANO MUNDO

As coleções de sementes de todo o mundo estão vulneráveis a uma ampla gama de
ameaças – combates civis, guerras, catástrofes naturais, e, mais frequentemente, mas não
menos desastroso, é o manuseio incorreto, falta de recursos adequados e falhas de
equipamentos. Variedades únicas das nossas culturas mais valiosas são perdidas toda vez
que alguns desses desastres acontecem, de modo que amostras duplicadas das coleções em
vários locais em todo o mundo atuam como uma apólice de seguros para o suprimento de
alimentos no mundo. Ao redor de todo o mundo, diversos centros são responsáveis pela
preservação dadiversidade genética. NaTabela2.2, é apresentada uma relação das Instituições
onde se concentramos principais bancos de germoplasma. Em2008, foi inaugurado o maior
banco de germoplasma do mundo localizado emSvalbard (Noruega).
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Resources” (Comitê Internacional de Recursos Genéticos de Plantas) e de um acordo
internacionalpara a conservação e acesso àdiversidade das culturas que a construção tornou-
se possível.

FIGURA 2.1 Esquema ilustrativo do silo de sementes de Svalbard. (1) O teto da entrada do silo
possui aço altamente refletivo, espelhos e prismas. Nos meses de verão, a luz polar é refletida
enquanto que, nos meses de inverno, mais de 200 cabos de fibras óticas tornam a luz turquesa-
esverdeada ou branca. (2) Um túnel de 93,3 m é cortado dentro da montanha e se liga a uma entrada
de 26 m para os três silos. Cada silo tem aproximadamente 10 m de largura, 26 m de comprimento
e 6 m de altura. (3) Escritório localizado a 80 m da entrada e que tem como função receber as
sementes dos bancos degermoplasma de todo o mundo e fazer o inventário. (4) O silo temcapacidade
para armazenar cerca de 4,5 milhões de amostras de sementes. Cada amostra tem uma média de
500 sementes, totalizando 2,25 bilhões de sementes. (5) As sementes serão armazenadas a – 18º C,
emembalagens de4 filmes depapel alumínio, colocadas emcaixas seladas ecolocadas nas prateleiras.
A baixa temperatura e umidadepermitirão pouca atividade metabólica mantendo as sementes viáveis
por décadas, séculos ou, em alguns casos, milênios.

O silo de sementes de Svalbardé o maior silo para sementes do mundo, e foiconstruído
próximo à pequena vila de Longyearbyen, no remoto arquipélago Ártico de Svalbard, a
apenas cerca de 1120 km ao sul do pólo norte. O silo de Svalbard tem como objetivo
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salvaguardar a biodiversidade das espécies de plantas cultivadas que servemcomo alimento
para as populações do mundo e seus países e preservará cerca 90% das sementes conhecidas
existentes no mundo, doadas pelos países produtores.

O silo é uma estrutura inteiramente subterrânea e foi escolhido por ser umlugar a salvo
das possíveis alterações climáticas causadas pelo aquecimento globale/ou quaisquer outras
causas. O silo tem capacidade para abrigar 2,25 bilhões de sementes. As câmaras estarão a
uma temperatura de -18°C, e se por alguma razão o sistema elétrico de refrigeração falhar, o
montante de gelo e neve que, naturalmente, recobre o silo –permafrost – manteráas sementes
entre -4 e -6°C. O silo é componente essencial de um sistema global e racional para a
conservação da diversidade das espécies cultivadas e será mantido comrecursos do Comitê
Internacional, o qual está comprometido em dar apoio aos custos operacionais e emassistir
os países em desenvolvimento com o preparo, empacotamento e transporte das sementes
para o Ártico.

Todas as sementes armazenadas no silo permanecerão de propriedade do país ou
instituição remetente das mesmas. Não haverá mudança de propriedade embora, em todos
os casos, qualquer semente aceita para armazenamento no silo deverá estar livremente
disponível sob os termos do Comitê Internacional de Recursos Genéticos de Plantas. Em
outras palavras, não haverá sementes no silo que não estarão facilmente acessíveis por meio
de um simples contato direto com o banco que as enviou. Essas instituições, mandam suas
coleções de sementes para o silo com a finalidade de usar da segurança que ele oferece.
Armazenar as sementes é livre de custos para os bancos e é uma ação voluntária.Ainstituição
depositária assina umcontrato como NordGen, que é o responsávelpelo gerenciamento do
silo, mas ninguémtem o direito de abrir as caixas quando elas chegam ao banco.
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PROBLEMAS PROPOSTOS

1. Por que é importante para a genética a existência de variação?

2. Explique por que a variação genética é herdável e a variação ambientalnão é herdável.

3. Uma vaca, durante a sua vida, produziu 5 bezerras e 3 bezerros, e o peso dos animais
no momento do nascimento foi diferente. Qual a natureza dessa variação? Qual seria
sua resposta, se fosse considerada a variação no peso ao nascer dos 8 leitões de uma
leitegada de uma porca?

4. Qual a principal atividade do Centro Nacional de Pesquisa de Recursos Genéticos e
Biotecnologia (CENARGEN)? O que faz o profissional que trabalha nesse centro?

5. Explique qual é a importância de conservar o germoplasma das espécies cultivadas e
de seus parentes próximos.
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3.1 INTRODUÇÃO

Em biologia, é bastante conhecido o lema “estrutura e função estão intimamente
relacionados”. Isso significa que qualquer função biológica é realizada, por exemplo, por
umórgão que possuiuma estrutura adequada para a sua função. No caso do controle genético
dos caracteres, sabemos que ele ocorre graças à existência de unidades hereditárias, os
genes, que também seguem o mesmo lema. Aliás, qualquer estrutura biológica depende, em
primeiro lugar, da sua composição química.Assim, para entendermos bemo funcionamento
do gene devemos estender o lema “composição química, estrutura e função estão
intimamente relacionados”. Portanto, para que possamos conhecer a base molecular da
herança, precisamos responder às seguintes perguntas:Quala constituição químicae estrutura
do gene - material genético? Como ele funciona para produzir os fenótipos que nós
observamos? E, finalmente, qual a base da variabilidade genética?

Antes de procurar entender esses fenômenos importantes, é necessário salientar que a
maioria desses conhecimentos foiobtida mediante pesquisas realizadas combactérias e vírus,
principalmente, porque esses organismos apresentam uma série de características que os
tornam atrativos aos estudos genéticos. Entre essas características, destacam-se o ciclo
reprodutivo muito curto e o fácil manuseio em laboratório de um grande número de
descendentes, associados à menor complexidade e organização do material genético.

A genética molecular é o ramo que evoluimais rapidamente, não só dentro da genética,
mas também de toda a biologia. O volume de trabalhos científicos publicados nessa área é
enorme, de modo que as informações logo estão ultrapassadas. Assim, neste capítulo
procuraremos dar uma visão geral dos princípios fundamentais da genética molecular,
lembrando aos leitores que há necessidade de manter contato constante coma literatura para

se atualizar comas novas descobertas.

3.2 NATUREZAQUÍMICADOMATERIALGENÉTICO

Em 1928, a elucidação da natureza química do material genético começou a tomar
forma. Trabalhando coma bactéria causadora da pneumonia em mamíferos, Streptococcus

3 GENÉTICA MOLECULAR
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pneumoniae, o pesquisador Griffith demonstrou que a virulência dessa bactéria em ratos
depende da presença de uma cápsula composta de polissacarídeos que impede a fagocitose
da bactéria. As colônias dessas bactérias exibemuma superfície lisa e são designadas S. Por
outro lado, existembactérias não virulentas, porquesão fagocitadas, emrazãodenão possuírem
a cápsula de polissacarídeos. Essas bactérias produzemcolônias comsuperfície rugosa, sendo
designadas R. Griffith verificou que, injetando em ratos bactérias R vivas, ou bactérias S
mortas pelo calor, estas não lhes causavama morte. Entretanto, quando bactérias R vivas e S
mortas pelocalor foraminjetadas, simultaneamente,os ratosmorriamdepneumonia, indicando
que algumas bactérias R haviam se transformado no tipo virulento S (Figura 3.1). Essas
bactérias S isoladas a partir do sangue dos ratos mortos, aliada à capacidade delas em
produzir novas transformações de bactérias R para S, indicaram que a transformação
provocava uma mudança genética permanente e hereditária.

Por meio desseexperimento, ficou demonstrado que deveriaexistir algumcomponente
nas bactérias S que transformava as bactérias R emvirulentas. No entanto, esse componente
denominado princípio transformante, só foi identificado dezesseis anos depois, em1944, por
três pesquisadores:Avery, MacLeod e McCarty. Eles isolaramdiferentes classes de moléculas

FIGURA 3.1. Esquema do experimento realizado por Griffith, que demonstrou a transformação
bacteriana.
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encontradas nos restosde bactérias S mortas pelo calor e testaramcada classe separadamente
para verificar suacapacidade transformante.Testesde moléculaspurificadas de polissacarídeos,
DNA, RNA e frações protéicas revelaram que somente o DNA podia transformar células R
para o tipo S.

Esses resultados foramtambémconfirmados por meio de outro experimento, no qual
eles usaramenzimas que degradamcertos tipos específicos de moléculas. Entre essas enzimas,
incluiu-se DNase - desoxirribonuclease, que degrada DNA, mas não RNA ou proteínas;
RNase -ribonuclease, que degrada somente RNA;e protease, que degrada apenas proteínas.
A transformação de bactéria R no tipo virulento S só não ocorreu em presença de DNase,
demonstrando queessa enzima havia destruído a informação genética contida no DNA (Figura
3.2). Apesar desses resultados conclusivos, a dúvida entre DNAou proteína como material
genético ainda continuou por alguns anos (Box 3.1).

FIGURA 3.2. Experimento de Avery, Mac Leod e McCarty que comprovou ser o DNA o
material genético primário. Observe que somente o DNA foi capaz de transformar as bactérias
R em S. Veja também que em presença da DNase não ocorre transformação, uma vez que
esta enzima degrada o DNA.
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BOX 3.1. PROVA QUE O DNA É O MATERIAL GENÉTICA E NÃO A PROTEÍNA

A dúvida entre proteína ou DNA como material genético só foi definitivamente

elucidada como trabalho de Hersheye Chase em1952. Eles realizaramum experimento

usando o bacteriófago - partícula viralquese reproduz na célulabacteriana. O bacteriófago

ou, simplesmente, fago é organismo bastante simples, constituído apenas de uma capa

protéica, no interior da qual se aloja uma molécula de DNA. Hershey e Chase

demonstraram que a reprodução do fago pela bactéria hospedeira dependia apenas da

introdução do DNA viral, o qual fornecia todas as informações genéticas necessárias à

formação de fagos novos. Segundo esses pesquisadores, a capa protéica do fago

permanece no exterior da bactéria infectada e, portanto, nada tem a ver com as

informações genéticas necessárias à sua reprodução. Para chegar a essas conclusões,

Hershey e Chase produziram duas populações diferentes de fagos. Uma com a capa

protéica marcada comenxofre radioativo (35S) e outra comDNA marcado com fósforo

radioativo (32P). Essas duas populações de fagos foram posteriormente usadas para

infectar duas colônias bacterianas, separadamente, e os novos descendentes dos fagos

foramavaliados quanto à radioatividade.

A população de fagos marcada com fósforo radioativo produziu descendentes

altamente radioativos, demonstrando que o DNA marcado havia penetrado na bactéria

e comandado a síntese de novos fagos. Por outro lado, a população marcada com

enxofre radioativoproduziu uma descendência praticamentedesprovidade radioatividade.

Esses resultados mostraram claramente que o DNA é também o materialgenético desse

fago e não a proteína, porque ela não foi passada para os fagos filhos.
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As pesquisas realizadas por Stadler e Uber, em 1942, também, forneceram evidências
sobre a natureza do material genético em eucariotos. Mutações gênicas foram induzidas,
irradiando-se pólen de milho com raios ultravioleta, os quais são absorvidos pelo DNA.
Esses grãos de pólen foram utilizados na polinização de plantas que geraram alguns
descendentes mutantes. Ficou assim demonstrado que o DNA é tambémo materialgenético
emeucariotos, e que qualquer alteração nessa macromolécula é transmitida aos descendentes.
Nos tempos atuais, não existe a menor dúvida de que o DNA é o material genético dos
organismos vivos e a prova direta foi fornecida a partir dos trabalhos de produção de
transgênicos que consiste na transferência de genes – DNA – entre diferentes espécies, que
se iniciarama partir da década de 1980.

Capa protéica
radioativa
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Há, contudo, exceções apenas em alguns vírus, nos quais o material genético primário
é o RNA, em vez de DNA (Box 3.2).

BOX 3.2. PROVA DE QUE O RNA DO VÍRUS DO MASAICO DO FUMO (TMV) É

O MATERIAL GENÉTICO.

O TMV é constituído por uma molécula de RNA envolta por uma capa protéica, a

qual protege o material genético da degradação por enzimas - ribonucleases. O TMV

possui várias estirpes e cada uma possui a sua capa protéica específica. Cada estirpe é
capaz de infectar uma cultivar particular de fumo, por meio de sua capa protéica.

Empregando métodos bioquímicos, Fraenkel-Conrat e outros mostraramque a proteína

podia ser separada do RNA, mas não era infectante por si só. Somente quando combinada

comRNAisolado, reconstituindo-seo vírus, éque a infectividadeocorria, sendo produzidas

novas partículas virais. Mais tarde, experimentos de Fraenkel-Conrat e Singer mostraram

que TMVs reconstituídos com RNA de uma estirpe (A) e proteína de outra (B) eram
infectivos, mas suas progênies eraminteiramente determinadas pelo RNA do genitor (A)

e não pela proteína do genitor (B), demonstrando o papelgenético desse ácido nucléico.
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3.3 COMPOSIÇÃO QUÍMICA E ESTRUTURA DOS ÁCIDOS
NUCLÉICOS

O conhecimento das moléculas constituintes dos ácidos nucléicos e as ligações entre
elas, emconsequência de suas propriedades, são fundamentais para entendermosas estruturas
tanto do DNAquanto dos RNAs. Essasestruturas, por sua vez, são responsáveis pelas funções
desses ácidos e nos ajuda a compreendê-los como as moléculas responsáveis pela vida.

3.3.1 DNA

O DNAé composto de monômeroschamadosnucleotídeos. Cadanucleotídeo contém
um ácido fosfórico, um açúcar de cinco carbonos - desoxirribose - e uma das quatro
bases nitrogenadas: adenina (A), guanina (G), timina (T), e citosina (C) (Figura 3.3).
Adenina e guanina pertencem ao grupo chamado de purinas, enquanto a timina e citosina
são do grupo das pirimidinas.

Aestrutura molecular do DNAfoi proposta por Watson e Crick em 1953. Para isso,
eles consideraram as propriedades químicas dos seus componentes e, principalmente, as
evidências obtidas por Chargaff e colaboradores sobre a composição de bases do DNA de
diferentes espécies e, também, os resultados dos estudos de difração de raios X – tipo de
radiografia – feitos por Franklin e Wilkins.

FIGURA 3.3. Estrutura química dos quatro desoxirribonucleotídeos que constituem o DNA. Em
dois, participam as bases nitrogenadas púricas e correspondem a desoxiadenosina 5’monofosfato
(A) e a desoxiguanosina 5’ monofosfato (B); nos outros dois as bases nitrogenadas são pirimídicas
e compreendem a desoxicitidina 5’ monofosfato (C) e a timidina 5’ monofosfato (D).
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Aprincipalcontribuição de Chargaff foi a evidência de que a quantidade deAé igual à
de T e a quantidade de G é igual à de C, independente da espécie. Portanto, A/T=1 e G/
C=1. Já os estudos com difração de raios X mostraramque a molécula do DNA é helicoidal
(Figura 3.4).

Figura 3.4 – Fotografia com raios X do DNA tipo B ou hidratado, derivado de timo de bovino. A
partir dessa fotografia foi sugerido que a molécula é helicoidal e cada volta contém 10 pares de
nucleotídeos, ocupando um espaço de 34 Å. Cada par de nucleotídeo ocupa um espaço na molécula
de 3,4 Å. Foi constatado ainda que o diâmetro da molécula é de 20 Å (Frankling e Gosling 1953).

Segundo o modelo formulado por Watson e Crick, a molécula de DNAé constituída
por duas cadeias enroladas para a direita, formando a chamada hélice dupla (Box 3.3 e
Figura 3.5). Analogamente, a estrutura do DNApode ser comparada a uma escada circular
com dois corrimãos. Nesse caso, os corrimãos correspondem às ligações repetitivas de
açúcar-fosfato ao longo de todo o comprimento da molécula. Aligação do açúcar-fosfato
ocorre de modo tal que a posição 3' da molécula de açúcar liga-se ao grupamento fosfato
que, por sua vez, liga-se à posição 5' da molécula de açúcar subsequente, isto é, elas são
sintetizadas na direção de 5’ para 3’. Observando a Figura 3.6, nota-se que as duas cadeias
ocorrem em direções opostas, isto é, enquanto uma é 5' 3' a outra é 3' 5'. É por essa
razão que as cadeias são ditas antiparalelas.

A parte variávelda molécula é constituída por pares de bases nitrogenadas que formam
os degraus da escada. Cada degrau ocupa um espaço de 3,4 Å de comprimento e têm entre
si um desvio no sentido horário de 36º. Dessa forma, uma volta completa - 360o - envolve
dez degraus perfazendo 34 Å de comprimento.





43

Genética Molecular

BOX 3.3. TRABALHO DE WATSON E CRICK, PUBLICADO NA NATURE EM 1953

PROPONDO A ESTRUTURA DO DNA.
MOLECULAR STRUCTURE OF

NUCLEIC ACIDS

A Structure for Deoxyribose Nucleic Acid

E wish to suggest a structure for the salt of
deoxyribose nucleic acid (D.N.A.). This

structure has novel features which are of conside-
rable biological interest.

A structure for nucleic acid has already been
proposed by Pauling and Corey1. They Kindly
made their manuscript available to us in advance of
publication. Their model consists of three
intertwined chains, with the phosphates near the
fibre axis, and the bases on the outside. In our
opinion, this structure is unsatisfactory for two
reasons:(1) We believe that the material which
gives the X-ray diagrams is the salt, not the free
acid. Without the acidic hydrogen atoms it is not
clear what forces would hold the structure toge-
ther, especially as the negatively charged phosphates
near the axis will repel each other. (2) Some of the
van der Waals distances appear to be too small.

Another three-chain structure has also been
suggested by Fraser (in the press). In his model the
phosphates are on the outside and the bases on the
inside, linked together by hydrogen bonds. This
structure as described is rather ill-defined, and
for this reason we shall not comment on it.

inside of the helix and the phosphates on the
outside. The configuration of the sugar and the
atoms near it is close to Fuberg’s ‘standard
configuration’ the sugar being roughly
perpendicular to the attached base. There is a
residue on each chain every 3.4 Å. in the z-direction.
We have assumed an angle of 36º between adjacent
residues in the same chain, so that the structure
repeats after 10 residues on each chain, that is, after
34 Å. The distance of a phosphorus atom from the
fibre axis is 10 Å . As the phosphates are on the
outside, cations have easy access to them.

The structure is an open one, and its water
content is rather high. At lower water contents we
would expect the bases to tilt so that the structure
could become more compact.

The novel feature of he structure is the manner in
which the two chains are held together by the purine
and pyrimidine bases. The planes of the bases are
perpendicular to the fibre axis. They are joined

together in pairs, a single base from one chain being
hydrogen-bonded to a single base from the other
chain, so that the two lie side by side with identical z-
co-ordinates. One of the pair must be a purine and
the other a pyrimidine for bonding to occur. The
hydrogen bonds are made as follows: purine
position 1 to pyrimidine position 1 purine position 6
to pyrimidine position 6.

If it is assumed that the bases only occur in the
structure in the most plausible tautomeric forms
(that is, with the keto rather than the enol
configurations) it is found that only specific pairs of
bases can bond together. These pairs are: adenine
(purine) with thymine (pyrimidine), and guanine
(purine) with cytosine (pyrimidine).

In other words, if an adenine forms one member
of a pair, on either chain, then on these assumptions
the other member must be thymine; similarly for
guanine and cytosine. The sequence of bases on a
single chain does not appear to be restricted in any
way. However, if only specific pairs of bases can be
formed, it follows that if the sequence of bases on
one chain is given, then tho sequence on the other
chain is automatically determined.

It has been found experimentally3,4 that the ratio
of the amounts of adenine to thymine, and the ratio
of guanine to cytosine, are always very close to unity
for deoxyribose nucleic acid.

It is probably impossible to build this structure
with a ribose sugar in place of the deoxyribose, as
the extra oxygen atom would make too close a van
der Waals contact.

The previously published X-ray data5,6 on
deoxyribose nucleic acid are insufficient for a
rigorous test of our structure. So far as we can tell, it
is roughly compatible with the experimental data,
but it must be regarded as unproved until it has
been checked against more exact results. Some of
these are given in the following communications. We
were not aware of the details of the results presented
there when we devised our structure, which rests
mainly though not entirely on published
experimental data and stereo-chemical arguments.

It has not escaped our notice that the specific
pairing we have postulated immediately suggests a
possible copying mechanism for the genetic
material.

Full details of the structure, incluiding the
conditions assumed in building it, together with a set
of co-ordinates for the atoms, will be published
elsewhere.

We are much indebted to Dr. Jerry Donohue for
constant advice and criticism, especially on
interatomic distances. We have also been stimulated
by a knowledge of the general nature of the
unpublished experimental results and ideas of Dr.
M. H. F. Wilkins, Dr. R. E. Franklin and their co-
workers at King’s College, London. One of us
(J.D.W.) has been aided by a fellowship from the
National Foundation for Infantile Paralysis.

J. D. Watson
F. H. C. Crick

Medical Research Council Unit for the Study of the Molecular Structure of Biological
Systems, Cavendish Laboratory, Cambridge. April 2.
1Paulling, L., and Corey, R. B., Nature, 171, 346 (1958); Proc. U.S. Nat. Acad. Sci., 39, 84
(1953)
2Furberg, S., Acta Chem. Scand., 6, 634 (1952).
3Chargaff, E., for references see Zamenhof, S., Brawerman, G., and Chargaff, E.,
Biochim. et Biophys. Acta, 9, 402 (1952).
4Wyatt, G. R., J. Gen. Physiol., 36, 201 (1952).
5Astbury, W. T., Symp. Soc. Exp. Biol. 1, Nucleic Acid, 66 (Camb. Univ. Press. 1947).
6Wilkins, M. H. F., and Randall, J. T., Biochim. et Biophys. Acta. 10, 192 (1953).

W

We wish to put forward a radically
different structure for the salt of
deoxyribose nucleic acid. This
structure has two helical chains each
coiled round the same axis (see
diagram). We have made the usual
chemical assumptions, namely, that
each chain consists of phosphate
diester groups joining β-D-
deoxyribofuranose residues with 3’,5’
linkages. The two chains (but not
their bases) are related by a dyad
perpendicular to the fibre axis. Both
chains follow righthanded helices, but
owing to the dyad the sequences of
the atoms in the two chains run in
opposite directions. Each chain
loosely resembles Furberg’s2 model
No. 1; that is, the bases are on the

This figure is purely
diagrammatic. The two
ribbons symbolize the
two phosphate sugar
chains, and the
horizontal roads the
pairs of bases bolding
the chains together.
The vertical line marks
the fibre saxis.
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FIGURA 3.5. Esquema da hélice dupla de DNA, evidenciando o diâmetro da molécula de 20
Å, o espaço ocupado por um par de nucleotídeos de 3,4 Å e o espaço ocupado por dez pares de
nucleotídeos de 34 Å, que corresponde a uma volta completa.

FIGURA 3.6. Molécula de DNA mostrando os quatro pares de nucleotídeos e a orientação
antiparalela das cadeias açúcar-fosfato, isto é, a direção 5’ 3’ como indicado pelas setas.

10 pares
de base

3’

5’
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O diâmetro da hélice dupla é de 20 Å, fato que levou Watson e Crick a estabelecer
que purinas e pirimidinas estejampareadas no interior da molécula. Esse pareamento é feito
por pontes de hidrogênio que, apesar de ser uma ligação fraca, confere alta estabilidade à
molécula, emrazão do grande número emque ocorrem.Alémdessas pontes, outra força que
também é responsável pela alta estabilidade do DNA são as interações hidrofóbicas, isto
é, as bases nitrogenadas fogem do meio aquoso e, por isso, ficam no interior da molécula.

Duas pontes de hidrogênio são responsáveis pelo pareamento exclusivo entre adenina
e timina e três entre citosina e guanina (Figura 3.6). Em outras palavras,as basesda cadeia
dupladeDNAdevemter uma relação quantitativa,sendo A= T e G = C, de acordo com os
achados de Chargaff. Note, entretanto, que não existe restrição quanto às proporções do
parAT em relação ao par GC, de modo que a quantidade deA+ T não temnenhuma relação
coma quantidade G + C. De fato, essa relação pode ter qualquer valor, dependendo de qual
espécie o DNA foi obtido. Consequentemente, embora a ordem linear de bases em uma das
cadeias seja irrestrita, a sequência de bases na cadeia oposta épredeterminada ecomplementar.
Assim, se emuma das cadeias temos, por exemplo, a sequência 5'AGCATT 3'a sequência na
outra cadeia será necessariamente 3' TCGTAA5'.

A diversidade de informações é determinada pela sequência de bases nitrogenadas, a
qual, como já foi dito, pode ocorrer em qualquer ordem linear em uma das cadeias.
Teoricamente, o número possívelde sequênciasdiferentes - ou informações - é extremamente
grande, e depende do número de pares de nucleotídeos existentes nas moléculas de DNA do
organismo (Box 3.4). Esse número varia de acordo com sua complexidade (Tabela 3.1).
Assim, organismos simples como os bacteriófagos possuem 200 mil pares de nucleotídeos
por unidade, as bactérias possuem alguns milhões e fungos têm de dezenas a centenas de

Organismo Número de pares de nucleotídeos
Homem 5,81 x 109

Bovinos 5,08 x 109

Aves 2,36 x 109

Carpa 2,90 x 109

Lírio 3,60 x 1011

Milho 1,36 x 1010

Fumo 2,18 x 109

Drosophila melanogaster 3,40 x 108

Neurospora 8,60 x 107

Carvão do milho (Ustilago maydis) 3,80 x 108

Escherichia coli 4,30 x 106

Bacteriófago T2 2,00 x 105

TABELA 3.1. Número de pares de nucleotídeos por célula somática de diferentes organismos.
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milhões. Já, osorganismos mais complexos, como mamíferos, anfíbios e as plantas, o número
de pares de nucleotídeos é ainda maior, podendo atingir algumas centenas de bilhões por
célula diplóide.

BOX 3.4. A CAPACIDADE DO DNA EM CODIFICAR INFORMAÇÕES EM
COMPARAÇÃO COM A DA INFORMÁTICA.

Neste ponto, devemos chamar a atenção para um fato que normalmente passa

despercebido não só para os leigos, mas principalmente pelos biólogos. Geralmente, nos

surpreendemos comacapacidade dos computadores modernos emarmazenar e processar

informações. Como eles trabalham em um sistema binário - isto é, cada impulso elétrico

ou bit pode estar ligado ou desligado -, o número de informações que conseguem

processar é 2n, em que n representa o número de bits que possuem. Contudo, se

compararmos esses computadores comos sistemas biológicos, nota-se que esses últimos

são bem mais eficientes. Nos organismos vivos, as informações são codificadas por

intermédio de umsistema quaternário, isto é, as quatro bases nitrogenadas que compõem

o DNA–A, G, T, C - de modo que o número de informações capazes de ser processadas

é 4n, em que n representa o número de pares de nucleotídeos contidos no genoma da

espécie. Assim, pode-se verificar que, se um organismo qualquer possuir um número de

pares de nucleotídeos igual ao número de bits de um computador, esse organismo será

capaz de processar o quadrado das informações do computador, isto é, 4n = (2n)2.

Tomando como exemplo a espécie humana, o número de DNAs potencialmente diferentes

na espécie é praticamente infinito e equivale a 42,9bilhões.

Essas comparações salientam a perfeição do sistema de codificação das

informações genéticas e a capacidade de armazená-las em uma estrutura de dimensões

microscópicas, emoposição aos computadores que, por menores que sejam, são muito

maiores do que as células. Além disso, demonstram também o incrível potencial de

variabilidade dos seres vivos.

3.3.2 RNA

O RNAé bastante similar ao DNA, porém difere emtrês pontos principais: o açúcar é
a ribose; em vez de timina temos a pirimidina uracila (U); e caracteriza-se por apresentar
uma única cadeia, de modo que as razõesA/U e G/C geralmente diferemde um(Figura 3.7).
Existem três tipos principais de RNA, cada umcomfunção específica, oRNA mensageiro,
o RNAribossômico e o RNAtransportador. Além desses tipos, há algumas dezenas de
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RNAs denominados de pequenos e que participamprincipalmente em função enzimática no
núcleo e citoplasma (Box 3.5). Todos são transcritos a partir de uma das cadeias do DNA.

FIGURA 3.7. Molécula de RNA mostrando os quatro tipos de nucleotídeos. Observe que ao
contrário do DNA, a molécula apresenta uma única cadeia, presença da ribose que possui OH
na posição 2’, e presença de uracila (U), que possui um átomo de H na posição 5.

3.3.2.1 RNA mensageiro (mRNA)

É responsávelpelo transporte da informação genética contida no núcleoaté o citoplasma,
para direcionar a síntese protéica. São bastante instáveis em sistemas bacterianos e de
estabilidade variada emorganismos superiores, daí a quantidade relativamente pequena de
mRNA nas células, cerca de 2% emrelação ao total.
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3.3.2.2 RNA ribossômico (rRNA)

O RNA ribossômico constitui-se na maior porção do RNA celular. Ele é também
transcrito de uma das cadeias do DNA, nesse caso, a partir do DNA que se encontra em
uma posição específica de alguns cromossomos, a constrição secundária, também chamada
de região organizadora do nucléolo. Após o seu acúmulo no nucléolo e a associação com
proteínas ribossômicas, eles são transportados para o citoplasma e formam o ribossomo,
cuja função principal é participar da síntese de proteínas.

3.3.2.3 RNA transportador (tRNA)

São moléculas pequenas de RNA - contêm 73 a 93 nucleotídeos - que servem como
receptores e transportadores de aminoácidos, tendo papel fundamentalna síntese protéica.
Existe pelo menos um tRNA para cada um dos vinte aminoácidos e cada umdeles tem uma
estrutura ligeiramente diferente do outro. Uma característica interessante dos tRNAs é que
eles se enrolam sobre si mesmos, ocorrendo pareamento de bases na ordemde 50%. Esse
pareamento faz comque a estrutura secundária de todos os tRNAs se assemelhe a uma folha
de trevo (Figura 3.8a).

O folíolo centralpossuiuma sequência desete nucleotídeos, dos quais três são chamados
de anticódon e reconhecemtrês nucleotídeos do mRNA, o códon, tambémpelo processo de
pareamento de bases no sentido antiparalelo. A base da folha de trevo é formada pelas
extremidades da molécula, que são idênticas emtodos os tRNAs. Aextremidade 5' possui a
base G e, a 3' a sequência 5’CCA3', sendo a base A o sítio de ligação do aminoácido.
Funcionalmente, entretanto, o tRNAocorre emformato de L invertido, que corresponde à sua
estrutura terciária (Figura3.8b).As duas partesdo Lcorrespondema doissegmentos emhélice
dupla, perpendiculares e cada uma comaproximadamentedez pares de base e uma volta. Uma
dasextremidades doL correspondeao localondese ligao aminoácido,a extremidade5’CCA3',
e a outra extremidade é o anticódon. Essas duas posições fundamentais do tRNA são
diametralmente opostas e facilitamo seu funcionamento no processo de síntese de proteínas.
Há evidências de que a região interna do L é o localno qual se liga a enzima aminoacil-tRNA
sintetase, essencialpara reconhecer o aminoácido e uni-lo ao tRNA(Figura 3.8b).
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FIGURA 3.8 A. Esquema da estrutura secundária do tRNA mostrando o sítio de ligação do
aminoácido (extremidade 3’), e o anticódon. B - Estrutura terciária do tRNA.

BOX 3.5. ALGUNS TIPOS DE RNAs PEQUENOS

Algumas dezenas de RNAs pequenos já são conhecidos. Entre eles umdos grupos

mais estudados é aquele envolvido como processamento do pré-mRNA. Na realidade,

o processamento é realizado por uma ribonucleoproteína constituída por cinco RNAs

pequenos nucleares (snRNAs) denominados de U1, U2, U4, U5 e U6, associados a

mais de uma centena de proteínas/enzimas. Essa ribonucleoproteína é denominada de

spliceossomo ouSNURPS. No nucléolo, ocorre tambémuma estrutura ribonucleoprotéica

que processa o pré-rRNA. Igualmente elaé constituída por proteínas/enzimase os RNAs

nucleolares pequenos (snoRNAs).

Ainda no núcleo são encontrados RNAs pequenos comfunções enzimáticas como

as ribozimas, que atuamtambémno processamento do pré-mRNA de alguns organismos,
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com a função específica de cortar o pré-mRNA emuma sequência específica. Uma das

ribozimas mais conhecidas é a denominada cabeça de martelo, a qual é comercializada

para ser utilizada emtransgênicos como fimde cortar umdado mRNAvisando a eliminar

a expresão de umgene. Outro RNA pequeno utilizado emtransgênico visando também

eliminar a expressão de umdeterminado gene é o denominado RNA interferente (RNA
i
),

o qual tambématua no núcleo promovendo a degradação de mRNAs.

Já no citoplasma, um dos RNAs pequenos mais conhecidos é aquele que faz parte

de uma ribonucleoproteína, cuja função é encaminhar certas proteínas que estão sendo

sintetizadas para dentro do retículo endoplasmático. Esse RNA é denominado de scRNA

e a ribonucleoproteína é denominada deSCYRPS. É importante lembrar que esse retículo

endoplasmático é frequentemente denominado de rugoso exatamente porque essa

ribonucleoproteína está atuando e forçando o ribossomo a ficar associado ao retículo.

3.4 FUNÇÕES DO MATERIALGENÉTICO

As principais funções do materialgenético podemser visualizadas no seguinte diagrama,
correspondendo às funções fundamentais da biologia e da vida:

3.4.1 REPLICAÇÃO DO DNA

A estrutura do DNA proposta por Watson e Crick oferece a vantagem de explicar
como novas moléculas de DNA podemser exatamente copiadas da molécula pré-existente.
Em vez de a molécula se replicar intacta, eles propuseram que as pontes de hidrogênio se
rompem, permitindo que as cadeias complementares se separem. O pareamento específico
entre as bases permite que cada cadeia simples sirva de molde para a síntese da cadeia
complementar, sendo que a nova molécula apresenta uma cadeia velha e uma cadeia nova.
Esse tipo de replicação é chamada semiconservativa e está representado na Figura 3.9.
Mais detalhes são apresentados no Box 3.6.

Por esse processo de replicação do DNA, é fácil entender como a informação é
transportada de uma célula para outra. No momento em que antecede às divisões celulares
- na fase S da intérfase - ocorre a replicação do DNA, de modo que as células filhas recebem
todas as informações contidas na célula original. Alémdisso, na replicação semiconservativa
a possibilidade de erros é muito pequena, o que explica a precisão na passagemda informação
de uma célula para outra.

Replicação

Transcrição Tradução
DNA RNA PROTEÍNA
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FIGURA 3.9. Replicação semiconservativa da molécula de DNA. Observe que cada molécula
nova mantém uma cadeia de molécula velha (cinza) que funciona como molde para a síntese
da cadeia complementar (branca).

A enzima responsável pela síntese de DNA é conhecida como DNA polimerase.
Essa enzima não pode iniciar a síntese de uma nova molécula de DNA por si só; ela apenas
adiciona novos nucleotídeos a uma pequena cadeia pré-existente conhecida como primerou
iniciador. Aeste primer - constituído de um segmento de RNAde cerca de 10 bases - são
adicionados nucleotídeos pela DNA polimerase em uma sequência complementar à cadeia
molde, segundo as regras do pareamento específico de Watson e Crick. Os nucleotídeos
são acrescentados à extremidade 3' da cadeia emcrescimento, de modo que a síntese sempre
caminha na direção 5'  3'. Evidentemente a cadeia molde é lida pela DNA polimerase na
direção 3' 5'.

Desde que não se conheça nenhuma enzima que sintetize DNA na direção 3' 5', uma
perguntaque logosurgeé:comosedáasíntesedasduascadeiasemcada“forquilhadereplicação”?
A respostapara essa questão surgiucoma descoberta deOkazaki, umcientista japonês, que a
síntese deuma dascadeias écontínua, enquanto a outraé descontínua (Figura3.10a). Nacadeia
sintetizada descontinuamente, surgemdiversos fragmentos contendo cercade milnucleotídeos
conhecidos como fragmentos de Okazaki. Esses fragmentos, a exemplo dacadeia sintetizada
continuamente, são tambémformadosna direção 5' 3' pelaDNA polimerase.



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Em procariotos, ocorrem três tipos de DNA polimerase e a principal, que replica o
DNA, é a DNA polimerase III. Sabe-se que essa enzima é, na verdade, umdímero, isto é,
duas moléculas funcionais trabalhando unidas. Nesse dímero, uma unidade é responsável

BOX 3.6. PROVA QUE A REPLICAÇÃO DO DNA É SEMICONSERVATIVA

Na literatura, são encontrados vários experimentos que demonstramser a replicação

do DNA semiconservativa, e umdos mais clássicos foi realizado por Meselsone Stahl em

1958. Eles sabiamque, quando bactérias são cultivadas emmeio contendo 15N, seu DNA

é mais denso que aquele de bactérias cultivadas emmeio com 14N. O DNApesado pode
ser separado do DNAleve por meio da centrifugação emsolução que forma gradiente de

densidade, como o cloreto de césio. Inicialmente Meselsone Stahl cultivaramE. colinum

meio contendo 15N por várias gerações, de maneira que todo o DNA ficasse pesado. Em

seguida, transferiramessas bactérias para um meio contendo 14N e deixaram que elas se

multiplicassem por uma geração.Amostras do DNAdas bactérias filhas foram obtidas e

submetidas à centrifugação. O resultado mostrou que o DNA apresentava densidade
intermediária quando comparado comDNA exclusivamente de 14N ou 15N, isto é, o DNA

apresentava moléculas híbridas compostas ao mesmo tempo, de 14N e 15N, como ilustrado

a seguir e provaram, comesse resultado, que a replicação é semiconservativa.
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pela síntese da cadeia contínua e a outra, pela síntese da descontínua. Como as cadeias
moldes são antiparalelas, a pergunta é como o dímero DNA polimerase III produz as duas
cadeias filhas no sentido 5’ 3’ e antiparalelas às cadeias moldes? Uma hipótese é a cadeia
molde da descontínua dobrar-se, formando umanel, próximo da forquilha de replicação, de
forma que um segmento de cerca de 1000 bases assume a mesma direção da cadeia molde
complementar (Figura3.10b).Após sintetizado esse fragmento de Okazaki, aDNApolimerase
III desprende-se da cadeia molde, aqual forma umnovo anelpara dar sequência à replicação.
Os vários fragmentos de Okazaki são ligados pela enzima DNA ligase, formando, assim, a
cadeia descontínua não interrompida.

A replicação do DNA no eucarioto é realizada pela DNA polimerase alfa – pol –
que sintetiza o primer para as cadeias contínua e descontínua, a DNA polimerase delta –
pol – que sintetiza a cadeia descontínua, e a DNA polimerase épsilon – pol e – que
sintetiza a cadeia contínua. O processo é similar ao que ocorre em procariotos, entretanto,
algumas dezenas de proteínas e enzimas são envolvidas no processo. Mais detalhes
constantemente atualizados sobre a replicação em eucariotos são encontrados em http://
www.dnareplication.net.

À medida que a replicação prossegue, as cadeias velhas separam-se para servirem de
molde às cadeias novas. Daí surge outra pergunta: como ocorre a separação dessas cadeias,
uma vez que a molécula do DNA é helicoidal? A primeira impressão que se tem é que à
medida que a separação das cadeias prossegue a parte da molécula ainda não replicada fica
superenovelada. Na verdade, logo à frente da DNA polimerase III uma proteína, ahelicase,
desenrola as cadeias. No entanto, para evitar o superenrolamento, à frente da helicase, a
enzima DNA girase realiza o corte de uma das cadeias da molécula, relaxando-a e, inclusive,
enovelando-a ao contrário, efeito denominado enovelamento negativo, para facilitar a
separação das cadeias moldes pela helicase.

Pelo envolvimento dessas poucas enzimas e proteínas na replicação, já se percebe que
ela é muito complexa. O número de moléculas envolvidas, na verdade, é muito maior,
especialmente nos eucariotos, nos quais o DNAencontra-se associado às histonas. Além de
complexa, a replicação é extremamente rápida. Em E. coli, por exemplo, em condições
ideais de crescimento, estima-se que sejam adicionados cerca de 850 nucleotídeos por
segundo e a bactéria gasta 100 minutos para replicar seu cromossomo. Nos eucariotos, em
razão da associação do DNA com as histonas, a velocidade de replicação é cerca de dez
vezes mais lenta do que nos procariotos.

Emprimeiro lugar, é necessário mencionar que a replicação inicia-seemlocalespecífico
da molécula do DNA, a origem de replicação. Nesse local, o DNA possuiuma sequência
particular de bases que é reconhecida pela DNA polimerase e demais enzimas, proteínas e
cofatores envolvidos no início da replicação. NaE. coli, que possui apenas umcromossomo






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circular, existe apenas uma origem de replicação, a partir da qual a replicação é bidirecional,
isto é, formam-se duas forquilhas de replicação que caminham em sentidos opostos e na
mesma velocidade.

FIGURA. 3.10. Modelo de replicação da molécula de DNA, mostrando que a direção de
síntese das cadeias é sempre 5’ 3’(A). Envolvimento do dímero DNA polimerase na replicação
das duas cadeias de DNA; observe que uma das moléculas sintetiza a cadeia contínua e a
outra a cadeia descontínua por meio dos fragmentos de Okazaki; nesse último caso o molde
forma um anel, para permitir a síntese também na direção 5’ 3’, e que a enzima caminhe na
direção da forquilha de replicação (B).

A menor velocidade de replicação do DNA nos eucariotos, associada ao fato de eles
possuírem muito mais DNA do que as bactérias, permitiu estimar que uma célula eucarioto
gastaria mais dedois meses para replicar o DNA de seus cromossomos. No entanto, sabemos
que a fase S do ciclo celular gasta emtorno de seis horas para replicar todos os cromossomos.
Diante desses fatos, como ocorre a replicação nos eucariotos?

Nos eucariotos, alémda replicação ocorrer simultaneamente nos vários cromossomos,
em cada um existem até 3.000 regiões, em que as replicações iniciam-se ao mesmo tempo,
como na fava - Vicia faba-, o que viabiliza a replicação de uma enorme quantidade de DNA
emumperíodo de tempo relativamente muito menor do que nos procariotos. O fragmento de
DNA replicado a partir de uma origem de replicação constitui um replicon. Assim, o
cromossomo da E. coli corresponde a um único replicon, enquanto que apenas um
cromossomo de fava possui em média 3000 replicons (Box 3.7).
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3.4.2 Transcrição-Síntese de RNA

A função de todo gene - DNA - é produzir uma cadeia polipeptídica, isto é, uma
proteína. No entanto, emeucarioto sabemos que o DNAse encontra no núcleo das células,
enquanto a síntese protéica se dá no citoplasma. Evidentemente, o DNA não pode sair do
núcleo para dirigir a síntese protéica no citoplasma. Assim, o DNAtransfere suas informações
para moléculas de RNA, as quais atravessama membrana nuclear para comandar a síntese
protéica no citoplasma. Esse processo de transferência de informações do DNA para o
RNA chama-se transcrição.

Ao contrário do que ocorre no processo de replicação do DNA, a transcrição não é
feita ao longo de todo o comprimento da molécula de DNA, mas simde genes individuais ou

BOX 3.7. RAPIDEZ E PRECISÃO DA REPLICAÇÃO DO DNA

Como o DNA é uma molécula que contéma informação genética codificada, cada

par de basesé considerado como umaletra da mensagem. Utilizando novamente a espécie

humana como exemplo, em cada célula somática temos 5,81 x 109 pares de bases. Para

ocorrer apenas uma mitose é necessário que todo esse DNA seja replicado na intérfase

pré-mitótica. Se talmensagemfosse digitadaempáginas como do presente livro, caberiam

100 pares de bases por duas linhas e 1900 pares de bases por página. O total de DNA

de uma célula somática gastaria três milhões de páginas ou 6.000 livros de 500 páginas,

que deveriam ser digitados em seis horas. Por quantas pessoas?

É necessário considerar que na replicação ocorre erro, em média de um par de

bases entre cada ummilhão. No totalde DNA de uma célula humana é esperado cerca de

12.000 nucleotídeos inseridos erradamente em cada replicação e que corresponderia a

doiserrospor livro. Seria fantásticoseo presente livro tivesseapenasdoiserros.É importante

lembrar que nem toda alteração no DNA ocorrida na replicação resulta efetivamente em

erro, porque algumas delas são variações genéticas geradas que se tornam importantes

para a sobrevivência da espécie.

A taxa de erro na replicação é considerada baixa porque existem mecanismos de

reparo desses erros e entre eles, um dos principais é executado pela própria DNA

polimerase. Essa função é chamada de revisão editorial e é semelhante a umdatilógrafo

reler o texto recém-digitado a fimde verificar se existe algum erro.

Outra função importante da DNA polimerase é a retirada do primer de RNA e sua

substituição por uma cadeia de DNA. Essa função é executada pela DNA polimerase I

em procariotos e por outras enzimas em eucariotos.
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FIGURA 3.11. Transcrição do pré-mRNA, utilizando como molde a cadeia antissenso do
DNA. O pré-mRNA é sintetizado na direção 5’ 3’, sendo assim antiparalela e complementar
à cadeia antissenso do DNA.

grupos de genes seletivamente escolhidos. Para isso, a enzima RNA polimerase se acopla
à determinada região da molécula de DNAa ser transcrita,o sítio promotor. Emprocariotos
a RNA polimerase reconhece o sítio promotor na sequência específica T
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que se situa na posição em torno de -35, isto é, 35 bases antes da primeira transcrita. Nessa
sequência o número no índice de cada nucleotídeo corresponde à frequência média que ele
ocorre nos promotores já estudados. Amesma enzima promove a separação das cadeias do
DNAna sequência T
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95
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45
A
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A
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96
, tambémdenominada de sítio TATA. Esse sítio TATA

está localizado na posição em torno de -10. Essas duas sequências são da cadeia senso do
DNA e em um promotor ideal elas estão distantes de 16-18 nucleotídeos. Emeucariotos o
reconhecimento do sítio promotor bem como a separação das duas cadeias do DNA é feita
por umcomplexo enzimático e somente após, é que se liga a RNA polimerase para realizar a
transcrição.

A síntese da molécula de RNA se dá na direção 5'  3' pela incorporação de
nucleotídeos, os quais são complementares aos nucleotídeos de uma das cadeias do DNA.
A essa cadeia transcrita dá-se o nome de cadeia molde ou antissenso. A transcrição
prossegue até que umponto de terminação seja encontrado. Aenzima e a molécula de RNA
são, então, liberadas, e a molécula de DNA se refaz por meio da reconstituição das pontes
de hidrogênio que haviam sido rompidas no início do processo (Figura 3.11).
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Em procariotos, a molécula de RNA transcrita a partir de um gene se constitui no
mRNA propriamente dito, sendo, em seguida, utilizada na síntese de proteínas e,
posteriormente, degradada. Por outro lado, emeucariotos a situação é bemmais complexa,
ocorrendo uma série de modificações do RNA antes que ele possa servir como mediador na
síntese de proteínas.

Essas modificações são necessárias porque a grande maioria dos genes de organismos
eucariotos é interrompida, isto é, o DNA possui segmentos que codificam aminoácidos, os
éxons, separados por regiões que não os codificam, os íntrons. Os DNAs são transcritos
em uma longa molécula de RNA, com tamanhos variáveis, chamada RNA nuclear
heterogêneo – hnRNA ou pré-mRNA-, que, por sua vez, deve ser processada para
produzir ummRNA contendo apenas éxons, ou seja, sequências que codificamaminoácidos.
Os segmentos que não codificamaminoácidos, íntrons, são cortados por enzimas específicas
chamadas endonucleases. Após os cortes, os éxons são religados para formar a molécula
de mRNA completa.

É importante lembrar que a mensagem está codificada no mRNA na sua sequência de
bases. Portanto, no processo de retirada dos íntrons, qualquer base de um íntron que não
seja retirada ou de um éxon que seja erradamente retirada altera a mensagem. Assim, que
mecanismo seria tão preciso para evitar erros tão pequenos como esses? Observando-se a
sequência de bases dos íntrons, constatou-se que 100% deles iniciam, em 5’ com GU e
terminam em 3’ com AG. Portanto, essas sequências são fundamentais não só para a
identificação do íntron como também para a sua correta retirada. O reconhecimento dessas
sequências é feito por alguns dos RNAs nucleares pequenos (Boxes 3.5 e 3.8).

BOX 3.8. PROCESSAMENTO ALTERNATIVO DO pré-mRNA

Processamento alternativo significaque umúnico pré-mRNApode ser processado

de formas alternativas emórgãos ou organismos diferentes, resultando emmRNAs que

codificam proteínas diferentes. Um dos exemplos bem estudados ocorre com o pré-

mRNA do gene dsx em Drosophila. O pré-mRNA desse gene tem seis éxons e cinco
íntrons e sofre processamentos diferentes no macho e na fémea, exatamente para

determinar a diferenciação sexual da mosca.

No processamento do pré-mRNA na fêmea, o íntron 3 é corretamente retirado e

o mRNA fica com o éxon 4 no qual existe um ponto final de tradução. Portanto, a

proteína produzida contémuma sequência de aminoácidos derivada dos éxons 1, 2, 3 e

4 até no referido ponto final. Essa proteína atua no desenvolvimento da mosca reprimindo

a expressão de genes masculinizantes.
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Quando ocorre o processamento do pré-mRNA no macho, o spliceossomo

reconhece a extremidade 5’ do íntron 3 e a extremidade 3’ do íntron 4 e elimina os dois

íntrons mais o éxon 4 que ocorre entre esses dois íntrons. Emconsequência, o mRNA

formado contém os éxons 1, 2, 3, 5 e 6. Esse mRNA orienta a síntese de uma nova

proteína cuja função é bloquear a diferenciação sexual feminina.

No processamento para eliminação de umou mais íntrons/éxons, o spliceossomo

reconhece a extremidade 5’ do íntron por meio de snRNA U1 e U6, enquanto que a

outra extremidade 3’ é reconhecida pelo U5. O snRNA U2 reconhece uma terceira

sequência dentro do íntron. Os reconhecimentos dessas sequências são acompanhados

por reações em que, inicialmente, a extremidade 5’ do íntron é cortada e levada até

próximo da extremidade 3’, por meio de pareamento entre os snRNAs (Us). A

extremidade 5’ ataca quimicamente a extremidade 3’, promovendo a união dos dois

éxons adjacentes e eliminação do íntron.

A sequência de reações é tão bem delineada de tal forma que somente após o

término do processamento e produção do mRNA que ele é levado para o citoplasma.

Isso só é possível porque parte do complexo protéico do spliceossomo irá também

fazer parte da ribonucleoproteína que contémo mRNA para o seu transporte através do

poro nuclear para o citoplasma.

Outras modificações sofridas pelo pré-mRNA são a adição de uma guanina metilada
na extremidade 5', o capacete, e a formação de uma cauda de poli-A. Tanto o capacete
quanto a cauda de poli-Afuncionamno sentido de proteger o mRNAcontra a ação destrutiva
de certas enzimas. O capacete facilita tambéma ligação do mRNA aos ribossomos, durante
a síntese protéica. Após ocorrer todas as alterações do pré-mRNA, ele passa a ser o
mRNA.

Todas as reações de processamento do pré-mRNA se dão no núcleo da célula. A
molécula de RNA é então liberada para o citoplasma, na forma de ummRNAmaduro capaz
de ser traduzido na forma de uma cadeia polipeptídica. Na passagem do núcleo para o
citoplasma, o mRNA associa-se a proteínas, que o protegem contra endo e exonucleases.
Ao complexo mRNAe proteínas dá-se o nome de informossomo. AFigura 3.12 mostra os
passos envolvidos no processamento que dá origemao mRNA da ovalbumina, uma proteína
que se encontra nos ovos de aves.
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3.4.3 Tradução – Biossíntese da cadeia polipeptídica

A descoberta de que as proteínas são arranjos lineares de aminoácidos à semelhança
dos nucleotídeos de umácido nucléico, levou à hipótese de que a sequência dos aminoácidos
na proteína seja especificada pela sucessão dos nucleotídeos de um gene. Evidências a
esse respeito surgiram quando estudos de sequenciamento de proteínas foram
correlacionados com a sequência exata de nucleotídeos do DNA. Como vimos na
transcrição, o mRNA é uma cópia fiel da mensagem genética codificada no DNA e, após
ser transportado para o citoplasma, ele está pronto para ser traduzido em uma cadeia
polipeptídica.

No entanto, para que esse processo possa ser entendido é necessário que
compreendamos como a informação hereditária é codificada. Assim, a partir do momento
emquefoiestabelecida a relação entre a sequência denucleotídeos do DNAea de aminoácidos
da proteína, foi necessário levantar a hipótese de um código genético. O problema básico
desse código era indicar de que modo a informação escrita comquatro letras – quatro pares
de nucleotídeos do DNA - formaria umdicionário contendo vinte palavras - 20 aminoácidos
da proteína - uma vez que toda cadeia polipeptídica é constituída por, no máximo, 20
aminoácidos diferentes.

FIGURA 3.12. Esquema de processamento do pré-mRNA transcrito do gene da ovoalbumina
de galinha, para produção do mRNA. As regiões que não serão traduzidas (íntrons) são
representadas em branco e as regiões a serem traduzidas (éxons) em preto. Logo após o
início da transcrição, é adicionada uma guanina metilada na extremidade 5’, o capacete
(cinza claro) e, após o término, é adicionada uma cauda de poliadenina (poli-A) na extremidade
3’(tracejado). Em seguida, são retirados os íntrons por endonucleases e ocorre a união dos
éxons.
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A idéia de um código genético

Na realidadeo código genético émuito semelhante a umidioma qualquer. Considerando
essa analogia, sabemos que o idioma português, por exemplo, consta essencialmente de um
dicionário depalavras e as regras para uso dessas palavras – a gramática da língua portuguesa.
Portanto, para se conhecer o “idioma” código genético basta conhecermos o dicionário de
palavras desse código e as regras para a utilização dessas palavras para se construir uma
frase, isto é, uma cadeia polipeptídica.

Inicialmente, procurou-se conhecer o dicionário de palavras, por meio dos trabalhos
de decifração do código genético, que passarampor duas etapas distintas.Aprimeira fase
consistiu apenas de idéias e especulações lançadas por pesquisadores, baseadas no
conhecimento da estrutura do DNA e das proteínas. Uma dessas idéias era a de que, no
mínimo, seria necessária a combinação de três nucleotídeos do mRNA para codificar cada
aminoácido. Arazão disso era porque comapenas umnucleotídeo poderiam ser codificados
somente quatro aminoácidosdiferentes, ou seja, 41. Se osquatro nucleotídeos se combinassem
dois a dois, o número máximo de aminoácidos diferentes seria 42 = 16. Por outro lado,
combinações de três nucleotídeos dariam 43 = 64 combinações diferentes possíveis, o que
seria mais que suficiente para codificar os vinte aminoácidos.

Decifrando o código genético

A decifração definitiva do código genético teve seu início na década de sessenta, após
a descoberta da síntese de cadeias polipeptídicas in vitro por meio do uso de mRNA sintético
de composição de bases conhecida. Nesses experimentos, a síntese do mRNA foi efetuada
pela enzima polinucleotídeo fosforilase, a qual não utiliza nenhuma cadeia de DNA como
molde, de modo que a sequência de nucleotídeos depende exclusivamente da composição
de bases no meio. Por exemplo, se o único nucleotídeo presente for o UDP – uridina difosfato
- o mRNA será um homopolímero contendo apenas uracila.

O primeiro códon - sequência de três nucleotídeos que codifica um determinado
aminoácido - a ser identificado foi o correspondente ao aminoácido fenilalanina. Foi
verificado que, quando um mRNA sintético contendo apenas uracila (poli-U) era usado
para dirigir a síntese protéica in vitro, a proteína formada continha apenas fenilalanina.
Portanto, o códon 5' UUU 3' codifica o aminoácido fenilalanina. Em seguida, descobriu-
se que o poli-A, formado a partir do ADP – adenosina difosfato - produzia a poli-lisina
e o poli-C, formado a partir de CDP – citidina difosfato - produzia a poli-prolina. Portanto,
5' AAA 3' é o códon para o aminoácido lisina, enquanto 5' CCC 3' é o códon para
prolina.

Alguns códons contendo mais de umtipo de nucleotídeo foramidentificados usando-
se mRNAs sintéticos com dois tipos de bases. Por exemplo, se estiverem presentes na



61

Genética Molecular

5' AAC 3' = 5' ACA 3' = 5' CAA 3' = 0,7 x 0,7 x 0,3 = 0,147

5' ACC 3' = 5' CAC 3' = 5' CCA 3' = 0,7 x 0,3 x 0,3 = 0,063

5' CCC 3' = 0,3 x 0,3 x 0,3 = 0,027

A identificação dos códons e dos respectivos aminoácidos pode ser feita relacionando-
se as frequências esperadas de cada códon com as dos aminoácidos encontrados na cadeia
polipeptídica. Por exemplo, considerando-se o mRNAanterior, a determinação de que o
aminoácido asparagina se encontra na frequência de aproximadamente 14,7% indica que
ele é codificado por um códon contendo 2A e 1C. Entretanto, esse método não é preciso
o bastante para distinguir a sequência correta dos nucleotídeos dos códons com a mesma
composição de bases, como por exemplo, não foi possível identificar se o códon da
asparagina é o 5’AAC 3’, ou o 5’ACA 3’, ou o 5’ CAA 3’.

O método mais eficiente para a determinação dos 64 códons foi desenvolvido em
1964 por Niremberg e Leder (Figura 3.13). Eles descobriram que moléculas de tRNA
carregadas com seu aminoácido específico se ligamao complexo ribossomo - mRNA. Por
exemplo, quando poli-U é misturado com ribossomos, somente tRNA da fenilalanina se
prende àquele complexo. Alémdo mais, umaspecto importante dessa técnica é que a ligação
específica do tRNAnão requer longas moléculasde mRNA. De fato, apenasumtrinucleotídeo
é suficiente para promover a ligação. Assim, o tri nucleotídeo 5' UUU 3' resulta na ligação
tRNA- fenilalanina, e o trinucleotídeo 5'AAC 3' promove a ligação tRNA- asparagina. Por
meio dessas técnicas, os pesquisadores decifraram os 61 códons que codificam todos os
vinte aminoácidos (Tabela 3.2).

Para se conhecer o significado de umcódon, como o 5’AUG3’, por exemplo, basta
localizarmos na Tabela 3.2 a primeira letra do códon que está na posição 5’–A–, seguida da
segunda letra no meio do códon – U – e, finalmente a terceira letra do códon que está na
posição 3’– G –. Veja que essa sequência codifica o aminoácido metionina.

reação dois nucleotídeos diferentes, digamos ADP e CDP, na proporção de 70% e 30%,
respectivamente, o mRNA conterá 70% de A e 30% de C. Note, entretanto, que a
sequência das bases é desconhecida, embora possa se prever a composição do mRNA
como um todo. Por exemplo, no presente caso a probabilidade de ocorrer a sequência
5' AAA 3' é de 0,7 x 0,7 x 0,7, ou seja, 0, 343. Isso é, 34,3% dos códons são
presumivelmente 5' AAA 3'. As probabilidades dos demais códons são:



62

Genética na Agropecuária

FIGURA 3.13. Esquema do procedimento desenvolvido por Niremberg e Leder por meio do qual

RNAs de apenas três nucleotídeos foram traduzidos. Quando o RNA se ligava no ribossomo e era

reconhecido pelo tRNA-aa, formava-se um complexo que era retido por um filtro. Na figura, o

RNA utilizado era 5’ UGG 3’ que foi reconhecido pelo tRNA-Trp, cujo anticódon é 5 ACC 3’

Propriedades do código genético

No processo de síntese de proteínas, a partir da informação genética contida no DNA,
é utilizado o dicionário do código, bem como um conjunto de propriedades do material
genético à semelhança das regras gramaticais de umidioma. Fazendo essa analogia, as regras
gramaticais, ou as principais propriedades do código genético são as seguintes:

• A unidade do código genético é constituída de três letras

Como vimos anteriormente, o número mínimo de nucleotídeos necessários em cada
palavra do código - códon -, para codificar todos os vinte aminoácidos que participam da
síntese das proteínas, deveria ser de três letras. Aconfirmação sobre essa proposição ocorreu
a partir de 1961, com trabalhos realizados com o fago T4 por Crick e colaboradores. Além
disso, outras evidências permitiram a constatação de códons de três nucleotídeos, como por
exemplo, o mRNAcomsequência 5' UGU GUG UGU 3', sintetizado por Khorana, produziu
uma cadeia polipeptídica com dois tipos de aminoácidos, isto é, cisteína-valina-cisteína,
indicando que o códon de três letras 5' UGU 3' codifica cisteína e 5' GUG 3' codifica valina.
Nota-se, ainda, nesse último exemplo que a razão número de nucleotídeos do RNA divido
pelo número de aminoácidos do polipeptídeo é 3.
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TABELA 3.2. O dicionário do código genético.

Primeira Segunda letra Terceira
letra (posição 5’) U C A G letra (posição 3’)

U

Fenilalanina
(Phe)

Serina
(Ser)

Tirosina
(Tyr)

Cisteína
(Cys)

U

Fenilalanina
(Phe)

Serina
(Ser)

Tirosina
(Tyr)

Cisteína
(Cys)

C

Leucina
(Leu)

Serina
(Ser)

Final de
Tradução

Final de
Tradução A

Leucina
(Leu)

Serina
(Ser)

Final de
Tradução

Triptofano
(Trp)

G

C

Leucina
(Leu)

Prolina
(Pro)

Histidina
(His)

Arginina
(Arg)

U

Leucina
(Leu)

Prolina
(Pro)

Histidina
(His)

Arginina
(Arg)

C

Leucina
(Leu)

Prolina
(Pro)

Glutamina
(Gln)

Arginina
(Arg)

A

Leucina
(Leu)

Prolina
(Pro)

Glutamina
(Gln)

Arginina
(Arg)

G

A

Isoleucina
(Ile)

Treonina
(Thr)

Asparagina
(Asn)

Serina
(Ser)

U

Isoleucina
(Ile)

Treonina
(Thr)

Asparagina
(Asn)

Serina
(Ser)

C

Isoleucina
(Ile)

Treonina
(Thr)

Lisina
(Lys)

Arginina
(Arg)

A

Metionina
(Met)

Treonina
(Thr)

Lisina
(Lys)

Arginina
(Arg)

G

G

Valina
(Val)

Alanina
(Ala)

Ác.
aspártico

(Asp)

Glicina
(Gly) U

Valina
(Val)

Alanina
(Ala)

Ác.
aspártico

(Asp)

Glicina
(Gly) C

Valina
(Val)

Alanina
(Ala)

Ác.
glutâmico

(Glu)

Glicina
(Gly) A

Valina
(Val)

Alanina
(Ala)

Ác.
glutâmico

(Glu)

Glicina
(Gly) G
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• O código tem ponto inicial

A leitura da cadeia de mRNA sempre começa por umponto determinado. Esse ponto
é o códon5'AUG 3', quepermite a utilização do aminoácido formil-metionina emprocariotos
e metionina nos eucariotos. O início da tradução sempre no local correto se dá graças a uma
sequência anterior ao códon 5'AUG 3', que é complementar ao rRNAda subunidade menor
do ribossomo, de modo que, quando o mRNA se associa com o ribossomo, o códon 5'
AUG 3' se posiciona no local de início da tradução. Quando o códon 5'AUG 3' se encontra
no meio da cadeia do mRNA, a metionina, sem o radical formil, é incorporada à cadeia
polipeptídica. Quemadiciona o formil-metionina no início da cadeia polipeptídica, no sítio P
do ribossomo, é um tRNA especial.

Embora a formil-metioninaseja o ponto inicialda síntese protéica, nemtodasas proteínas
se iniciam comeste aminoácido. Há enzima que remove apenas o radical formil de algumas
cadeias polipeptídicas e às vezes remove a formil-metionina, ou mesmo mais de um
aminoácido, de modo que nem sempre ela é o primeiro aminoácido de uma cadeia
polipeptídica. Entretanto, noseucariotos, uma situação diferente ocorrecomos polipeptídeos
que são exportados do citossol para outras organelas ou mesmo para o exterior da célula, os
quais possuem uma sequência de 15 a 30 aminoácidos, na extremidade amino-terminal,
denominada de sequência guia. Essa sequência tem a finalidade de reconhecer o local da
membrana do retículo endoplasmático, no qual o polipeptídeo será exportado. Após o
polipeptídeo atravessar a membrana, a sequência-guia é eliminada por enzimas. Nesse caso,
o primeiro aminoácido do polipeptídeo funcionalnão é nemo primeiro ou segundo transcrito,
mas pode variar do décimo sexto ao trigésimo primeiro.

• O código não é sobreposto

Em um código não sobreposto, cada grupo de três bases especifica somente um
aminoácido, por exemplo, seja a sequência 5'ACUGCA3'. Essa sequência codifica apenas
dois aminoácidos - 5'ACU 3' : Treonina e 5' GCA3' : Alanina. Por outro lado, se o código
fosse sobreposto em duas letras, esta mesma sequência codificaria quatro aminoácidos
– 5' ACU 3' : Treonina, 5' CUG 3' : Leucina, 5’UGC 3’ : cisteína e 5' GCA 3' =
Alanina. Note que as duas primeiras letras do segundo códonsão as duas últimasdo primeiro,
as duas primeiras do terceiro são as duas últimas do segundo e, assim, sucessivamente, isto é,
dois códons vizinhos sempre usam duas letras comuns – são sobrepostos.

A conclusão sobre a não sobreposição do código pode ser obtida mediante estudos da
sequência de aminoácidos emmutantes. Suponha, por exemplo, que na sequência anterior a
guanina seja trocada por citosina; no caso de não sobreposição haverá a troca de apenas um
aminoácido, isto é, aalanina será trocadapor prolina. Já, no caso de sobreposiçãoemduas letras,
serão alteradosvários códonse, consequentemente, maisdeumaminoácido,do seguinte modo:
5'ACU 3' : Treonina, 5' CUC 3' : Leucina, 5' UCC 3' : Serina e 5' CCA3' : Prolina.
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Estudos da sequência de aminoácidos em mutantes para a capa protéica do vírus do
mosaico do fumo - TMV - demonstraram que apenas um aminoácido é alterado e que,
portanto, o código genético não é sobreposto.

Outra evidência a favor da não sobreposição de códons é obtida a partir da constatação
de que nospolipeptídeos, umaminoácido pode ter como vizinho qualquer umdos aminoácidos
que participamdas proteínas. Esse fato não ocorreria se o código fosse sobreposto emuma
ou duas letras. Com sobreposição de duas letras, por exemplo, a sequência 5’AUUC 3’
codificaria isoleucinae fenilalanina emumdado polipeptídeo. Como vimos, nesse polipeptídeo
o aminoácido vizinho da isoleucina é a fenilalanina, porque o nucleotídeo seguinte ao códon
5’AUU 3’é a citosina e, no seu lugar, poderia ocorrer mais três outros nucleotídeos vizinhos:
o que possui U, produzindo o códon 5’UUU 3’: fenilalanina; o que possuiA, produzindo o
códon5’UUA3’: leucina; e o que possuiG, produzindo o códon5’UUG 3’: leucina. Portanto,
a sobreposição emduas letras implica que nos polipeptídeos, o aminoácido isoleucina poderia
ter apenas outro aminoácido como vizinho a leucina. Usando o mesmo raciocínio, a fenilalanina
poderia ser antecedida por apenas três diferentes, alémda isoleucina, que são a valina, leucina
e fenilalanina. Portanto, umaminoácido qualquer na cadeiapolipeptídica poderia ser antecedido
no máximo por quatro aminoácidos diferentes e sucedido por no máximo dois.

• O código não tem vírgulas

Poderia se pensar que para ocorrer a leitura correta dos códons fosse necessário a
separação dos mesmos por umnucleotídeo que funcionaria como uma vírgula. Assim, numa
sequência teríamos, por exemplo, vACUvGCAv... em que “v” seria a vírgula. De fato, não
existe nenhumnucleotídeo diferente dos quatro normais que ocorremno RNA para preparar
os códons para a leitura. Asua precisão depende do início correto a partir do ponto inicial.
Alémdesse fato, não se pode aceitar que umdos quatro nucleotídeos normais funcione como
vírgula, pois, pelo menos três dos polinucleotídeos sintéticos formados comumúnico tipo de
nucleotídeo - poliA, poliU e poli C - foramtraduzidos. Portanto, é impossívelque os quatro
tipos de nucleotídeosfuncionemcomo vírgula.

• O código é degenerado

Observando-se a tabela do código genético (Tabela 3.2), notamos que a maioria dos
aminoácidos é codificada por mais de umcódon diferente. Evidentemente, esse fato seria
esperado, uma vezque são 64 oscódons possíveis, enquanto temos apenas vinte aminoácidos.
Essa propriedade de existir códons sinônimos é chamada degenerescência do código.

A degenerescência é variada entre os vinte aminoácidos. Há aqueles codificados por
até seis códons diferentes, como é o caso da serina, arginina e leucina; cinco aminoácidos são
codificados por quatro códons, como a valina; apenas a isoleucina é codificada por três
códons. Porém, nove aminoácidos, entre eles a fenilalanina, são codificados por dois códons
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cada. A degenerescência do código só não ocorre para dois aminoácidos, metionina e
triptofano, codificados por 5'AUG 3' e 5’UGG 3', respectivamente.

Apesar do código ser degenerado para amaioria dos aminoácidos, eleo é principalmente
em relação à terceira base do códon na posição 3’. Note na tabela 3.2, que todos os
aminoácidos para os quais o código é degenerado, as duas primeiras bases do códon são as
mesmas, comexceção apenas da leucina, serina e arginina.

No pareamento do códondo mRNAcomo anticódon do tRNA, de forma antiparalela,
a terceira base do códon - posição 3’- pareia-se coma primeira do anticódon - posição 5’.
Sabe-se que esse pareamento não é sempre perfeito, isto é, quando a primeira base do
anticódon é a uracila, ela pareia-se coma adenina ou guanina do códon e, quando a primeira
base do anticódon é a guanina, ela pareia-se com citosina ou uracila do códon. Um caso
ainda mais anormal é quando a primeira base do anticódon é a inosina (I), homóloga da
adenina, que se pareia comadenina ou uracila ou comcitosina. De todos esses pareamentos,
apenas os perfeitos - uracila com adenina e guanina com citosina - são pareamentos fortes.
Os demais são fracos e são chamadas de oscilantes. Assim, são esses pareamentos oscilantes
que contribuempara que o código seja mais degenerado na terceira base do códon. Para um
dos três aminoácidos emque seus códons diferem nas duas primeiras bases, são necessários
tRNAs diferentes que sempre fazem pareamentos fortes comas mesmas. Por exemplo, dois
códons que codificama serina são 5’UCU 3’e 5’AGU 3’, e requeremtRNAs comanticódons
diferentes, respectivamente, 5’AGA3’e 5’ACU 3’.

Adegenerescência do código genético, ao contrário do que se poderia pensar, traz
alguma vantagemevolutiva no sentido de torná-lo mais estável contra os efeitos da mutação.
Por exemplo, a troca de um nucleotídeo na terceira posição do códon 5’ GCU 3’não traria
nenhum efeito na cadeia polipeptídica, uma vez que 5' GCC 3', e 5' GCA 3' e 5' GCG 3'
codificampara o mesmo aminoácido, isto é, a alanina.

• O código não é ambíguo

Um códon seria ambíguo se ele codificasse para dois ou mais aminoácidos diferentes.
Aceita-se que em condições naturais o código não é ambíguo. A ambiguidade pode ser
observada somente em certas condições artificiais. Por exemplo, alterações no pH ou
temperatura ou presença de estreptomicina no meio de cultura fazemcomque, emE. coli, o
códon 5' UUU 3' codifique para fenilalanina bem como para leucina, treonina e isoleucina.

• O código é universal

Uma das questões mais intrigantes que surgiu durante a decifração do código era se os
códons especificamos mesmos aminoácidos para todos os organismos. Auniversalidade do
código foi demonstrada quando mRNA e ribossomos de reticulócitos de coelho foram
corretamente reconhecidos por tRNAs de E. coli, havendo síntese de hemoglobina.



67

Genética Molecular

Atualmente, sabe-sequeo código genéticoé universalno mundo vivo, ocorrendo apenas
pouquíssimasexceçõesdealgunscódonscomsignificadosdiferentesemmitocôndriasdealgumas
espécies. Essa universalidade sugere que todos os seres vivos têmumancestral comum. Um
fato interessante, noentanto, é queosseresvivos exibemumadiversidadeextremamente grande,
tanto em relação aos seus aspectos e comportamentos, quanto às proporções G/C e A/T,
porém, o conjunto de proteínas e enzimas necessárias para a sobrevivência ésimilar emtodos
eles. Diante desse fato, o código só pode ser universal porque ele também é degenerado.
Graças à universalidadedo código é que foipossíveldesenvolver a tecnologia de obtenção dos
organismos transgênicos, como será comentado no Capítulo 17.

• O código tem ponto final

O término da leitura de ummRNA é determinado por códons de terminação. São três
os códons de terminação - 5' UAA 3', 5' UAG 3' e 5' UGA 3' -, os quais não são lidos por
tRNAs, mas possuem afinidades para ligarem-se a proteínas específicas conhecidas por
fatores de liberação.

O processo da tradução
A síntese protéica é também conhecida como tradução, porque a linguagem escrita

com as quatro letras correspondentes aos nucleotídeos deve ser traduzida na forma de uma
cadeia polipeptídica comos vinte aminoácidos. Atradução é umprocesso bemmais complexo
que a replicação e transcrição do DNA, pois envolve a participação de mais de uma centena
de macromoléculas, taiscomo enzimas, tRNAs, mRNA, alémdas estruturas macromoleculares
responsáveis pela síntese propriamente dita, os ribossomos.

Um dos primeiros passos na síntese protéica é a ativação dos aminoácidos e o
carregamento dos tRNAs, do seguinte modo:

Aminoacil - tRNA sintetase
Aminoácido + ATP  Aminoacil AMP + PPi

Aminoacil - tRNA sintetase
Aminoacil AMP + tRNA  Aminoacil-tRNA+ AMP

A aminoacil tRNA sintetase é uma enzima cuja função é criar umambiente favorável
para a realização das reações apresentadas anteriomente. Na verdade, podemos comparar a
molécula da enzima a uma casa com quatro cômodos, sendo um específico para oATP, um
segundo específico para um dos vinte aminoácidos, um terceiro específico para o tRNA
correspondente ao aminoácido e um quarto específico para uma molécula de água, que é
utilizada emhidrólise. Portanto, existe pelo menos uma aminoacil-tRNA sintetase para cada
aminoácido. De fato, a tradução correta da mensagem genética depende do alto grau de
especificidade dessas enzimas. Elas são altamente seletivas no reconhecimento do aminoácido
a ser ativado, bemcomo no reconhecimento do respectivo tRNA. Essa seletividade é possível
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graças às diferentes sequências encontradas emcada tipo de tRNA, como já foimencionado
anteriormente (Box 3.9).

Entre esses tRNAs, existem dois específicos para o aminoácido metionina. Um é
utilizado apenas para iniciar a tradução - tRNA

f
- e o outro é responsável para inserir a

metionina em outras posições da cadeia polipeptídica. No entanto, ambos reconhecem o
mesmo códon no mRNA, o 5’AUG 3’.

Atradução émais facilmente compreendida seela for dividida emtrês etapas sucessivas,
isto é, o início, a elongação e o término da cadeia polipeptídica. Essas três etapas são
similares em procariotos e eucariotos, embora existam também algumas diferenças
especialmente no início da tradução.

Nos procariotos, o início da tradução ocorre quando a extremidade 5’ da molécula de
mRNA se combina coma subunidade menor - 30 S - do ribossomo e coma formil-metionina -
tRNA

f
(Figura 3.14 e Box3.10). Aligação da formil-metionina-tRNA

f
ao complexo se dá por

meio de pontes de hidrogênio entre as bases do mRNA- códon de iniciação 5’AUG 3’- e as
bases complementares do tRNA

f
–anticódon5’ CAU 3’. Emrazão do códonde iniciação não

estar situado na extremidade 5’ do mRNA, podemos perguntar como o anticódon da formil-
metionina-tRNA

f
encontra o códon 5’AUG 3’? Foiconstatado que existe uma sequência no

mRNA, antes do 5’AUG 3’, que é complementar à extremidade 3’do rRNA16 S, que é um
constituinte da subunidade menor do ribossomo - 30S. Portanto, ocorreo pareamento dessas
duas sequências complementares e, emconsequência, o códon 5’AUG 3’fica posicionado na
subunidade 30 S, facilitando o seu pareamento com o anticódon do tRNA

f
carregado com a

formil-metionina. Emseguida, a subunidade maior do ribossomo - 50 S - se liga ao complexo
para formar o ribossomo completo, tambémdenominadocomplexode iniciação.

FIGURA 3.14. Esquema do início da síntese de uma cadeia polipeptídica, o complexo de
iniciação. Note que os dois sítios onde entram os aminoácidos, o P (formil-Met) e o A (demais
aminoácidos) ocorrem entre as duas subunidades do ribossomo. Portanto, existe uma fenda
entre as duas subunidades, onde localiza-se o mRNA e por onde entram os tRNAs, processando
a síntese da cadeia polipeptídica.
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Cada aminoácido é representado pela abreviatura de seu nome na língua inglesa,

de três letrasou uma letra, definidosemconvenção internacional.Amaioriadas abreviaturas

corresponde às três ou a primeira letra do seu nome.

Cada aminoácido é reconhecido por uma aminoacil-tRNAsintetase específica. Cada

enzima pode ter apenas uma cadeia polipeptídica ( ), duas idênticas (
2
), quatro idênticas

(
4
), ou quatro de dois tipos (

2 2
). A cadeia a ou b é especifica de cada enzima. As

aminoacil-tRNA sintetases são classificadas em dois grupos. O grupo I são aquelas

principalmente monoméricas e que reconhecem os 10 aminoácidos escritos com letra

normale o grupo II são enzimas principalmente diméricas e reconhece os 10 aminoácidos

escritos com letra em itálico.

BOX 3.9. OS VINTE AMINOÁCIDOS E AMINOACIL-tRNA SINTETASES QUE

SÃO UTILIZADOS NA TRADUÇÃO

β




Aminoácido
Abreviaturas

aminoacil-tRNA sintetase
3 letras 1 letra

Ácido aspártico Asp D 2

Ácido glutâmico Glu E 
Alanina Ala A 4

Arginina Arg R 
Asparagina Asn N 2

Cisteína Cys C 
Fenilalanina Phe F 22

Glicina Gly G 22

Glutamina Gln Q 
Histidina His H 2

Isoleucina Ile I 
Leucina Leu L 
Lisina Lys K 2

Metionina Met M 
Prolina Pro P 2

Serina Ser S 2

Tirosina Tyr Y 2

Treonina Thr T 2

Triptofano Trp W 2

Valina Val V 
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BOX 3.10. O RIBOSSOMO E ALGUMAS ENZIMAS ENVOLVIDAS NA TRADUÇÃO

DE PROCARIOTO E EUCARIOTO

No procarioto o ribossomo (70S) é uma estrutura ribonucleoprotéicae é constituído

de duas subunidades, uma menor (30S) e outra maior (50S). Asubunidade 30S contém

uma molécula de rRNA (16S com 1542 bases) associada a 21 moléculas de proteínas

(S1 a S21). A subunidade 50S contém duas moléculas de rRNA, uma 23S com 2904

bases e outra 5S com 120 bases, associadas a 34 moléculas diferentes de proteínas (L1

a L34).

O ribossomo do eucarioto (80S) ésemelhante ao do procarioto, porém, ligeiramente

maior, sendo constituído da subunidade menor (40S) e outra maior (60S). A 40S é

constituída pelo rRNA 18S com 1874 bases e 33 proteínas, enquanto a subunidade 60S

possui três rRNAs, o 28S com 4718 bases, o 5,8S com160 bases e o 5S com 120 bases,

todos associados a 49 proteínas.

Essas duas subunidades só ocorrem juntas quando está ocorrendo a tradução e, no

ribossomo, ocorremvárias reações enzimáticas envolvendoos próprios rRNAs e tambémas

proteínasribossômicas,emvários locais,comdestaqueparatrêssítios:oPondeentrao primeiro

tRNA corregado com a metionina (metionil-tRNA
f
), o A onde entra os demais tRNAs

carregados(aminoacil-tRNAs) e oEondeo tRNAdescarregado do aminoácido será liberado

doribossomo.

Nos procariotosparticipamtrês enzimas no início da tradução, os fatores de iniciação

(IF1, IF2 e IF3). O IF1 e IF3 inicialmente ficam unidos à subunidade 30S para impedir

que ela se ligue à 50S na ausência do mRNA. O IF2, após unido ao GTP, liga-se

especificamente à formil-Met-tRNA
f

para introduzi-lo no sítio P na subunidade 30S.

No geral, a aminoacil-tRNA sintetase reconhece o seu aminoácido pela curvatura

interna do tRNAna sua estrutura terciária e em algumponto próximo ou no anticódon.

Entretanto, aquelas do grupo I também o reconhece pelo braço do aminoácido na

conformação de um grampo, contatando o tRNA no sulco menor da hélice dupla. Já,

aquelas do grupo II fazemo contato no braço do aminoácido na conformação emhélice,

por meio do sulco maior.Após o reconhecimento do tRNA, as enzimas do grupo I ligam

o aminoácido na posição 2’ da ribose da adenosina situada em3’ do tRNA, enquanto as

enzimas do grupo II o liga na posição 3’, exceto a enzima da Phe.
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Com essa ligação, a hidrólise do GTP a GDP e a liberação dos três fatores de iniciação,

permitem a ligação da subunidade maior (50S) e a formação do complexo de iniciação.

A partir do complexo de iniciação começa a elongação tambémcoma participação

de três enzimas, os fatores de elongação (EF-Tu, EF-Ts e G). A função da EF-Tu é

semelhante ao do IF-2, juntamente como GTP introduz cadaaminoacil-tRNAsomente no

sítioA.Após o EF-Tu-GDP é liberado e o EF-Ts liga-se nesse complexo para descarregar

o GDP. Outro GTP liga-se no EF-Tu, libera o EF-Ts e promove a introdução de novo

aminoacil-tRNAno sítioA.

Assimque ocorrea ligação peptídica entre os dois aminoácidos queestão nos sítios

AeP, o mRNAjuntamentecomesses dois tRNAssão translocados coma participação do

fator de elongação G consumindo umGTP, isto é, o aminoacil-tRNAdo sítioAvaipara o

sítio P eo tRNAdo sítio P vaipara o sítio E, liberando-o para transportar outro aminoácido.

Note que o sítioAfica vago para receber umpróximo aminoacil-tRNA.

Nos eucariotos participamumnúmero maior de enzimas. Entre as mais conhecidas,

na iniciação participamo eIF2 e eIF2B, que são equivalentes, respectivamente, IF2 e EF-

Ts de procarioto. Inicialmente, forma-se o complexo ternário eIF2-GTP-Met-tRNA
i
.O

eIF3 liga-se à subunidade menor do ribossomo (40S) e o eIF6 liga-se à subunidade maior

(60S), para mantê-las separadas. Simultaneamente, o eIF3 também auxilia o complexo

ternário ligar-se no capacete-eIF4E-eIF4G-eIF4F, seguido do eIF4Aque desenovela o

mRNA, auxiliado pela eIF4B. Esse complexo escaneia o mRNAaté encontrar oAUG. O

eIF5 utiliza o GTP para liberar eIF2, eIF3, eIF6, e provavelmente, os demais eIFs, para

permitir aunião da60S, formandoo complexo de iniciação,queestabilizao inícioda tradução.

A elongação e o término da tradução no eucarioto são similares ao procarioto.

Nesse estágio, a formil-metionina-tRNA
f
ocupa o sítio P - sítio do peptídeo - do

ribossomo, enquanto o sítio A - sítio do aminoácido -, está vazio. A associação desses
elementos é mediada por enzimas chamadas de fatores de iniciação, alémdo consumo de
energia fornecida pelo GTP.

A elongação da cadeia polipeptídica ocorre a partir do complexo de iniciação. A
leitura prossegue na direção 5’ 3’ do mRNA pela entrada de umsegundo aminoacil-tRNA
no sítioAdo ribossomo (Figura 3.15). Esse segundo aminoacil-tRNAa ser inserido depende
do códonno mRNAque se encontrano sítioA. Estando os sítios PeAdevidamente ocupados,
os dois primeiros aminoácidos já estão estrategicamente próximos para seremunidos por
meio de uma ligação peptídica. Essa ligação se dá entre o grupo carboxílico do primeiro


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FIGURA 3.15. Esquema de elongação da cadeia polipeptídica. Observe que um segundo
tRNA, transportando o aminoácido Ala, entra no sítio A que estava vago. Em seguida, ocorre
a ligação peptídica da Ala com Met, formando um dipeptídeo ligado momentaneamente no sítio
A. Após o movimento do mRNA através do ribossomo, em um espaço equivalente a um códon,
o dipeptídeo passa do sítio A para o sítio P e o tRNAf passa para o sítio E para ser liberado. Um
novo sítio A se torna vago para a entrada de um terceiro tRNA carregado com aminoácido.
Esse processo repete-se até que o sítio A atinja um ponto final.

aminoácido e o grupo amínico do segundo.Aligação peptídica é catalizada pela peptidil
transferase, uma enzima que é parte integrante da subunidade maior do ribossomo. É
importantemencionar queos dois aminoácidos, dossítios PeA, estão posicionadosexatamente
sobre o sítio da peptidil transferase, na subunidade 50 S, facilitando, assim, a ocorrência da
ligação peptídica. Em consequência dessa ligação, forma-se um dipeptídeo no sítioAe o
tRNA

f
do sítio P desliga-se da formil-metionina. Após essa ligação, ocorre a translocação,

que consta basicamente de três movimentos; o mRNA move-se através do ribossomo em
uma extensão de três nucleotídeos - umcódon, o dipeptídeo-tRNAmove-se do sítio Apara
o sítio P e o tRNA descarregado do sítio P é transferido para o sítio E do ribossomo, sendo
em seguida liberado. O resultado da translocação é o terceiro códon do mRNA que fica
posicionado no sítio A, pronto para receber o terceiro aminoacil-tRNA. Esse processo
repete-se até o final da cadeia polipeptídica e, em cada passo, estão também envolvidas
várias enzimas, os fatores de elongação, e o GTP. Devemos observar que apenas o tRNA

f

entra no sítio P, todos os outros entramno sítio A.
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FIGURA 3.16. Esquema do término da síntese de uma cadeia polipeptídica. Note que o sítio
A, à direita do ribossomo, ficou vago e contém o ponto final 5’ UAA 3’. Como este códon tem
afinidade pelos fatores de liberação, as proteínas RF1 e RF3, ocorre a hidrólise de todo o
conjunto, com o auxílio de energia fornecida pelo GTP. Em consequência, será liberada a
cadeia polipeptídica já completa que está presa no último tRNA, no sítio P.

O término da tradução ocorre quando no sítio Ase encontra um dos três códons 5’
UAA 3’, ou 5’ UAG 3’, ou 5’ UGA 3’ (Figura 3.16). Para esses três códons, não existe
tRNAs com anticódons complementares, mas simproteínas específicas que os reconhecem
como sinais de parada. Essas proteínas chamadas de fatores de liberação se ligam a um
dos códons de terminação no sítioAe ativam a peptidil transferase, que realiza a hidrólise da
ligação entre o polipeptídeo e o tRNA no sítio P. Após a hidrólise, a cadeia polipeptídica
completa se dissocia do tRNA, a molécula de mRNA se liberta dos ribossomos e estes, por
sua vez, se dissociam nas duas subunidades.

A tradução nos eucariotos difere daquela nos procariotos em alguns pontos. Entre
eles, o ribossomo eucarioto possui as duas subunidades ligeiramente maiores, sendo a menor
40 S e a maior 60 S. O tRNA que inicia a tradução - tRNA

i
- também é especial, isto é, só

serve para começar a tradução e tambémcarrega a metionina, embora estanão seja formilada.
No mRNAeucarioto, a sequência que precede o códon 5’AUG 3’, não é complementar à
extremidade 3’do rRNA da subunidade 40 S. Além disso, o mRNA possui o capacete na
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extremidade 5’, que se une à subunidade 40 S do ribossomo. Essa subunidade também já
está previamente associada à metionina - tRNA

i
. Portanto, a ligação do tRNA

i
com o

mRNA não se faz inicialmente por meio do pareamento códon-anticódon e sim, por meio do
caminhamento da subunidade 40 S sobre o mRNA no sentido 5’ 3’, até encontrar o
primeiro 5’AUG 3’que se pareia com o anticódon. Emseguida, une-se à subunidade maior
do ribossomo - 60 S - formando o complexo de iniciação. Em todos os passos, participam
enzimas, fatores de iniciação e há consumo de energia proveniente deATP e GTP.

Nos eucariotos, as proteínas que são secretadas geralmente são sintetizadas nos
ribossomosassociadosao retículo endoplasmático, o qualédenominado derugoso pelapresença
do ribossomo.Aaparente ligação do ribossomo ao retículo se dá por meio de uma complexa
estrutura ribonucleoprotéica denominada de partícula de reconhecimento do sinal (SRP). A
SRP é constituída por um scRNAcom 305 bases associadas a seis moléculas de proteína. A
função da SRPé ligar-sea umasequência de 15-30 aminoácidos(peptídeosinal) da extremidade
amino terminal da cadeia polipeptídica, que está sendo sintetizada pelo ribossomo.
Simultaneamente, a SRPliga-sea uma proteínareceptoradeSRP situadano retículo, formando-
se umporo na sua membrana e direcionando a cadeia polipeptídica sob síntese para o interior
do retículo.Após a cadeia polipeptídicaestar no interior do retículo o peptídeo sinalé eliminado
por uma enzima, formando-seassimaproteínamadura. Essaproteínaé,emseguida, direcionada
para o complexo de Golgide onde emergemvesícula coma proteína, encaminhando-a para a
membrana plasmática e liberando-a para o exterior da célula.

Várias cadeias polipeptídicas são sintetizadas no citossol e, posteriormente, elas são
destinadas ao interior de organelas como a mitocôndria ou o cloroplasto. Essas cadeias
conseguem atingir seu destino também graças a um peptídeo sinal, o qual às vezes é duplo,
pois necessitamcruzar as duas unidades de membrana dessas organelas. Umfato curioso foi
a obtenção da soja transgênica resistente ao glifosato pela empresa Monsanto. No preparo
do gene quecodifica a proteína queconfere resistência a esse herbicida, foinecessário adicionar
o peptídeo sinalpara assegurar que a proteína sintetizada no citossol chegasse no interior do
cloroplasto onde o glifosato atua.

É importante enfatizar que muitos ribossomos podemtraduzir simultaneamente uma
única molécula de mRNA, aumentando grandemente a eficiência de utilização do mRNA.
Umgrupo de ribossomos ligados a uma molécula de mRNA é chamado polirribossomosou
polissomos. Cada ribossomo desse grupo funciona independentemente, sintetizando uma
molécula completa da cadeia polipeptídica. Assim, se temos um polissomo constituído de
cinco ribossomos, teremos cinco moléculas daquela proteína (Figura 3.17; Box 3.11)


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BOX 3.11. INIBIDORES DA SÍNTESE PROTÉICA

Um aspecto importante de se conhecer a síntese de proteínas é o sucesso que se
tem hoje como controle de infecções bacterianas por meio de antibióticos. Isso porque
o mecanismo de ação de vários antibióticos é exatamente no processo de tradução de
proteínas das bactérias, embora não afete o processo de tradução do eucarioto. Por
outro lado, algumas toxinas letais a eucarioto atuamno seu sistema de tradução.

Antibiótico/toxina Ação Organismo
1. Estreptomicia e outros
aminoglicosídeos

Inibe a iniciação da tradução Procariotos

2. Tetraciclina Inibe a ligação de aminoacil-tRNAs Procariotos
3. Cloranfenicol

Inibe a atividade da peptidil transferase
Procariotos

4. Cicloeximida Inibe a atividade da peptidil transferase Eucariotos

5. Eritromicina
Liga-se na subunidade 50S e inibe a
translocação

Procariotos

6. Puromicina
Entra no lugar de aminoacil-tRNA e
causa término pré-maturo da tradução

Procariotos e
Eucariotos

7. Proteína da difiteria
Bloqueia a translocação durante a
tradução inativando o fator de
elongação eEF2

Eucariotos

FIGURA 3.17. Diagrama de um polirribossomo (polissomo). O mRNA move-se através dos
ribossomos na direção 5’ 3’ até encontrar um dos códons de terminação. O funcionamento de
cada ribossomo é independente, isto é, cada ribossomo produz uma molécula da cadeia polipeptídica.

3’
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FIGURA. 3.18. Esquema da expressão do gene para a cor da flor. Observe que o gene
(DNA) é transcrito em um pré-mRNA que é processado para produzir o mRNA. A cadeia
polipeptídica é produzida a partir da tradução do mRNA. A proteína sintetizada atua como
enzima na conversão do substrato em pigmentos coloridos. Apesar desse gene estar presente
em todas as células da planta, ele só se manifesta nas pétalas da flor.

3.5 MANIFESTAÇÃO FENOTÍPICA

Vimos até agora como a informação codificada no DNAé passada de célula para célula
por intermédio da replicação e, tambémque o processo da tradução resulta na síntese de uma
cadeia polipeptídica. Nesse tópico, procuraremos demonstrar de uma formabemsimplificada
como umgenecontrolaumdeterminadofenótipo. Naverdade,estecontroleé indireto,porquena
maioria dasvezes o produto finalda transcrição e tradução, isto é, a cadeia polipeptídica, não é
expressaprontamente. Por exemplo, umgene que controlaacor da flor emuma espécie vegetal
não é o responsáveldireto pela síntese dos pigmentos coloridos (Figura 3.18). Emvez disso,
esses pigmentos são produtos de uma viametabólica cujas reações são catalisadas por enzimas,
as quaissão sintetizadas graças às informaçõescontidas no DNA, como visto anteriormente.

Por outro lado, existem situações emque a cadeia polipeptídica tem função estrutural
e, nesse caso, a expressão fenotípica é produto direto da informação proveniente do DNA.
Por exemplo, o colágeno é uma proteína fibrosa presente na pele, ossos, cartilagens e dentes
de todos os mamíferos. Portanto, o aspecto fenotípico desses tecidos animais é controlado
diretamente pelo DNA.
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A troca de bases ocorre porque existem formas tautoméricas (Figura 3.19), isto é,
formas alternativas das bases nitrogenadas e que, frequentemente, apresentam pareamento
irregular durante a replicação do DNA. Por exemplo, adenina no seu estado normalamino
forma pontes de hidrogênio com a timina, mas na forma tautomérica imino pode se parear
coma citosina. Da mesma maneira, timina, no estado ceto, se pareia coma adenina, mas na
forma tautomérica enólica é capaz de se parear com a guanina (Figura 3.20). As formas
tautoméricas raramente estão presentes nas células, mas podem se tornar comuns, graças à
ação de agentes mutagênicos naturais ou artificiais.

Assim sendo, certos caracteres tais como produção de grãos, produção de leite, teor
de vitaminas em frutos etc., são bastante complexos e resultamgeralmente da participação
de centenas de genes. No entanto, mesmo que não se conheça completamente o controle
desses caracteres, podemos inferir que o fenótipo final surge de maneira análoga àquela
descrita para a cor da flor, havendo, porém, centenas de passos metabólicos e talvez a
interação dos vários produtos formados.

3.6 ORIGEM DAVARIABILIDADE GENÉTICA

A origem da variabilidade genética são as mutações e correspondem a mudanças
herdáveisqueservemcomo matéria-primaaosprocessos demelhoramento genético eevolução.
Como as mutações são herdáveis, elas devemocorrer na sequência de nucleotídeos do gene,
provocando alteraçõesdo mesmo e, consequentemente, produzindo novas formas alternativas,
os alelos.

Existemvárias causas que podemprovocar uma mutação gênica, mas que apresentam
sempre uma característica em comum: todas elas afetama sequência de bases nitrogenadas
do DNA. Essa alteração gera umnovo alelo e pode modificar a cadeia polipeptídica a ser
sintetizada, dando origem na maioria das vezes, a um novo fenótipo. As causas que podem
provocar alterações nas sequências de bases do DNA são:

• Substituição de bases - Podem ocorrer vários tipos de trocas, as quais recebem
denominações especiais. Assim, a troca de uma purina - adenina ou guanina - por outra, ou
de uma pirimidina - citosina ou timina - por outra, é denominada de transição; contudo, a
substituição de uma purina por uma pirimidina, ou vice-versa, é denominada de transversão.
Quatro diferentes transições e oito diferentes transversões são possíveis, como pode ser
observado no esquema apresentado a seguir:
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FIGURA 3.19. Bases do DNA e suas respectivas formas tautoméricas raras que explicam as
mutações gênicas advindas de substituição de bases. É mostrado o local na molécula em que
ocorrem as alterações tautoméricas. Essas alterações correspondem à mudança de posição do
átomo de H. Em consequência, o grupo amino (NH2) perde um H e origina o tautômero imino (NH).
De forma semelhante, o grupo enol (COH) também perde um H e origina o tautômero ceto (CO).
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FIGURA 3.20. Diagrama dos pareamentos dos tautômeros, durante a replicação do DNA.
Observe que as formas tautoméricas possibilitam o pareamento anormal, o que contribui para
a substituição de bases, que é uma das causas de mutação.

A substituição de bases causa alteração em um único códon no DNA. O códon
mutante pode ounão provocar mudança de umaminoácido ao longo da cadeia polipeptídica,
possibilitando três alternativas:

• Mutação silenciosa - Nesse caso, a substituição de bases no DNA não altera a
sequência de aminoácidos na cadeia polipeptídica. Por exemplo, seja 3'AGC 5' a sequência
de bases da cadeia molde de um segmento de DNA, e o aminoácido codificado por esse
segmento é a serina. Se a citosina no códon anterior for substituída por uma guanina, o
códon mutante será 3'AGG 5', o qual também codifica o aminoácido serina. Portanto, a
ocorrência de uma mutação no DNAnão traz nenhuma consequência à cadeia polipeptídica,
graças à degenerescência do código genético. Umefeito similar ao da mutação silenciosa é
produzido quando a substituição de base no DNA ocasiona a substituição de umaminoácido
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na cadeia polipeptídica sem, no entanto, acarretar nenhuma alteração na sua função. Esse
último caso é chamado de mutação neutra.

• Mutação de sentido errado - Quando a substituição de uma base no DNA acarreta
alteração emumaminoácido na cadeia polipeptídica, temos uma mutação de sentido errado.
Por exemplo, considerando que no códon anterior 3' AGC 5' a guanina seja trocada por
adenina, teremos 3'AAC 5' que, por sua vez, codifica o aminoácido leucina. Emgeral, essa
mutação resulta na produção de uma proteína com propriedades diferentes, ocasionando a
formação de umnovo fenótipo.

• Mutação sem sentido - Tem-se esse tipo de mutação, quando de uma troca de bases
no DNA surge um dos códons de terminação no mRNA, impedindo a síntese completa da
cadeia polipeptídica. Assim, se a guanina for substituída pela timina no códon 3' AGC 5',
teremos3'ATC5', queserá transcrito em5'UAG3'no mRNA, oqualéumcódonde terminação.

Na Figura 3.21 apresentam-se esses três tipos de mutações.

FIGURA 3.21. Esquema de possíveis substituições de bases em um segmento de DNA.
Observe que a substituição de bases pode contribuir para uma mutação que não altera a cadeia
polipeptídica (mutação silenciosa Ser  Ser), uma mutação de sentido errado, por substituir
um aminoácido na cadeia polipeptídica (Ser  Leu) e uma mutação sem sentido, em razão de
ocorrência de um ponto final (UUG  UAG).
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• Adição ou deleção de bases -Aretirada ou a inclusão de uma única base provoca
alterações na sequência de DNA a partir do ponto em que ocorreu a deleção ou adição.
Seja, por exemplo, uma molécula de DNA com a seguinte sequência de bases:

5'ATGCCGACGTATCAGTAA3' - cadeia senso

O RNA mensageiro transcrito terá a seguinte sequência de bases:

5'AUGCCGACGUAUCAGUAA3'

Essa sequência debases, por sua vez, codifica uma cadeia polipeptídicacomos seguintes
aminoácidos: metionina - prolina - treonina - tirosina - glutamina. Se, por exemplo, for
adicionado erradamente durante a replicação do DNA, o par A-T, entre o quinto e sexto
pares de bases, a nova molécula do DNA terá a seguinte sequência:

5'ATGCCAGACGTATCAGTAA3'

3' TACGGTCTGCATAGTCATT 5'

O mRNAserá: 5'AUGCCAGACGUAUCAGUAA3' e a sequência de aminoácidos
deverá ser: metionina - prolina - ácido aspártico - valina - serina - valina. Como se observa,
a adição de apenas uma base modifica completamente a sequência de aminoácidos na cadeia
polipeptídica sintetizada, a partir do ponto emque ocorre a adição da base nitrogenada no
DNA. Além disso, desapareceu o ponto final, produzindo, assim, uma cadeia polipeptídica
que certamente não será funcional.

Pelo exemplo demonstrado, fica evidenciado que a mutação do tipo adição ou deleção
é bem mais drástica do que a substituição de bases. De fato, esse tipo de mutação pode ser
letal se a proteína original for essencialpara a sobrevivência do indivíduo, não sendo assim
passada aos descendentes. Quando o alelo mutante não é letal, geralmente forma alelo não
funcional que é denominado de recessivo.

Deve ser enfatizado que, como umgene é constituído por centenas de nucleotídeos,
teoricamente, o número de alelos para um dado gene é muito grande. Isso ocorre porque a
probabilidade de que uma dada mutação reverta ao estado alélico anterior é muito menor do
que a probabilidade de uma mutação adicional para um novo estado alélico. É necessário
comentar que, apesar do grande número de nucleotídeos que constituiumgene, a frequência
de mutação é muito baixa por ser o processo de replicação do DNA muito preciso. Ela
corresponde, em geral, a valores entre 10-5 a 10-6 por loco por geração, em bactérias. Em
eucariotos, embora não existam estimativas precisas, imagina-se que as frequências sejam
semelhantes. Apesar dessas baixas frequências, o número de mutantes na espécie é função

3' TACGGCTGCATAGTCATT 5' - cadeia molde ou antissenso
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do número de indivíduos. Empopulações muito grandes como, por exemplo, emuma colônia
de bactéria, sempre ocorremmutantes emumou mais genes. De forma semelhante, emuma
cultura de milho, por exemplo, é frequente encontrarmos plantas albinas, como resultado de
mutação sem sentido no gene da clorofila. A frequência de mutação, porém, pode ser
incrementada utilizando agentesmutagênicos que podemser substânciasquímicas ou agentes
físicos.

Emfunção da região do corpo do indivíduo emque uma célula sofre uma mutação, ela
é denominada de somática, se ocorrer em qualquer célula, de modo que não seja herdada.
Entretanto, se a célula somática mutante originar umtecido reprodutivo e o alelo mutante for
passado para umgameta, ele será herdável. Igualmente, se a mutação ocorrer nas células da
linha germinativa ou no próprio gameta, sendo, portanto, herdável, é chamada de mutação
germinal ou gamética.

3.7 GENES,ALELOS E DNA

Uma pergunta frequentemente formulada é se todo o DNA de umorganismo constitui
os seus genes. Se compararmos as quantidades de DNA de diferentes organismos, notamos
que sua variação é muito grande. O excesso de DNA por genoma ocorre, principalmente,
nos organismos superiores. O milho, por exemplo, possui cerca de 1500 vezes a quantidade
de DNA da bactéria Escherichia coli. A bactéria, apesar de ser um procarioto, é um ser
autônomo e, portanto, possui todos os genes necessários para a sua sobrevivência. Assim, é
errôneo afirmar que o milho possui 1500 vezes mais genes do que a E. coli, na realidade é
apenas cerca de oito vezes(Tabela 3.4). Defato, estudos realizados comDNAde eucariotos,
procariotos e vírus mostraram que o DNA de vírus e de procariotos faz parte quase somente
de seus genes. No entanto, os eucariotos possuem três classes de DNA: 1. Os altamente
repetitivos, que são sequências pequenas, de comprimentos entre 6 e 300 pares de bases e,
cada sequência é repetida até um milhão de vezes por genoma; 2. Os moderadamente
repetitivos, emque cada segmento ocorremrepetidos entre mil e dez mil vezes; 3. E os não
repetitivos.

O DNA altamente repetitivo concentra-se principalmente próximo do centrômero, e
acredita-se que sua função esteja relacionada com o alinhamento dos cromossomos durante
as divisões celulares. Portanto, não são genes. Entretanto, pequenas sequências de DNA
altamente repetitivo ocorrem ao longo de todo o genoma e até mesmo dentro de muitos
genes, nas regiões não traduzidas do primeiro e último éxon. O moderadamente repetitivo
constitui alguns poucos genes que se encontramrepetidos, como os de rRNAe de histonas,
e também devem corresponder às inúmeras sequências que participam da regulação da
expressão dos genes, as quais também não são genes e sim sítios regulatórios (capítulo 19).
Já, o DNA não repetitivo representa a grande maioria dos genes.
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TABELA 3.4. Número de genes de algumas espécies.

Outro ponto tambéma ser comentado é questionar a diferença entre gene e alelo sob
o ponto de vista molecular. Em geral, pode-se dizer que os genes possuem números muito
diferentes de pares de nucleotídeos, uma vez que correspondem a segmentos diferentes do
DNA- situados em locos diferentes do cromossomo. Além disso, os eucariotos em geral,
possuem números diferentes de éxons e íntrons, variando de um a cinquenta. Portanto, a
diferença entre os genes se deve basicamenteàs diferenças de tamanho da cadeia polipeptídica
codificada por cada um e que correspondemaos éxons, e também a variação do número de
éxons e íntrons. Já, os alelos, por corresponderema segmentos homólogos deDNA- possuem
o mesmo número de pares de nucleotídeos, quando são provenientes de mutação por
substituição de bases, ou possuem números semelhantes de pares de nucleotídeos, quando
forem originados por mutação do tipo adição ou deleção de bases. Em geral, os alelos
diferentes possuemo mesmo número de éxons e íntrons.

Espécie Número de genes (* estimado)
Mycoplasma genitalium 470
Rickettsia prowazekii 834
Haemophilus influenzae
Escherichia coli
Saccharomyces cerevisiae
Drosophila melanogaster
C. elegans
Arabidopsis thaliana
Homo sapiens
Oryza sativa
Zea mays

1.743
4.288
6.034

12.000*
19.000*
25.000*
35.000*
40.000*
32.000*
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PROBLEMAS PROPOSTOS

1. A composição de bases de vários ácidos nucléicos isolados de algumas espécies é
fornecida a seguir:

Bases (%)
Espécies

A C G T U
1 20 30 30 20 -
2 40 10 10 40 -
3 30 30 20 - 20
4 40 10 40 - 10
5 30 30 20 20 -

Para cada espécie, caracterize o ácido nucléico encontrado.

2. O DNA de uma célula haplóide da galinha contém1,3 x 10-12g e a adenina corresponde
a 28% de suas bases. a) Qual é a proporção de citosina esperada nesse DNA? b)
Qual o número esperado de nucleotídeos em uma célula somática? c) Qual seria o
comprimento totaldo DNA de uma célula haplóide, se todos os seus cromossomos
fossem unidos? d) Considerando que o núcleo de uma célula tem 3 mmde diâmetro,
qual a implicação biológica dessa dimensão em relação ao comprimento do DNA?
Observação: Considere que o peso molecular médio de um nucleotídeo é 330 daltons
e 1 dalton equivale a 1,67 x 10-24g.

3. Considerando ainda o DNA de uma célula haplóide da galinha, quantos tipos de
moléculas de DNA são possíveis? Qual a implicação biológica desse resultado?

4. O gene da ovoalbumina da galinha possui8 éxons e 7 íntrons. a)Aprimeira sequência
na posição 5' da cadeia senso é um éxon. Considerando que os éxons e íntrons estão
numerados em ordem crescente da posição 5'  3', esquematize a estrutura do pré-
mRNA transcrito desse gene. b) Suponha que a cadeia polipeptídica codificada pelo
gene da ovoalbumina possua 200 aminoácidos. Sabendo-se que o primeiro é a lisina
e que o gene possui 2.016 nucleotídeos, quantas bases constituemos íntrons?

5. Uma cadeia da molécula de DNAcontéma seguinte proporção de bases nitrogenadas:
20% A, 30% C, 40% G e 10% T. Quais são as proporções dessas mesmas bases
esperadas na hélice dupla desse DNA?
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6. O genoma haplóide do bicho-da-seda tem apenas uma cópia do gene da fibroína -
proteína da seda. Durante a produção da seda, cada célula produz 109 moléculas
dessa proteína, sendo que o gene é transcrito 104 vezes. Quantas vezes uma mesma
molécula do mRNA é traduzida?

7. Considere as 60 proteínas diferentes de uma espécie vegetal, cada uma com tamanho
médio de 120 aminoácidos. Qualo número de nucleotídeos dos éxons relacionados
coma síntesedessas proteínas? Admitaque o primeiro aminoácido de todas as proteínas
não seja a metionina.

8. O grão do milho pode ser liso ou enrugado. O liso é decorrente de um alto conteúdo
de amido no endosperma, e o enrugado é decorrente da presença de açúcares solúveis
emágua no lugar do amido. Sabe-se que o tipo de açúcar do endosperma é controlado
por um par de alelos, e que cada um codifica uma cadeia polipeptídica. Qual seria a
explicação bioquímica para formar amido ou açúcares solúveis em água?

9. Em um dos genes da soja que codifica para a antocianina, existem 1.212 bases
nitrogenadas nos seus éxons. Considerando que na cadeia polipeptídica codificada
por esse gene o primeiro aminoácido é a metionina, pergunta-se:

a) Qual o número de aminoácidos dessa proteína?
b) Qual o número de bases nitrogenadas do mRNA?
c) Qual o número de tRNAs envolvidos na síntese de uma molécula? Para sintetizar
cada cadeia polipeptídica, quantos ribossomos são necessários?

10. No sorgo, umdeterminado alelo apresenta a seguinte sequência de bases:

Éxon 1 Íntron 1 Éxon 2 Íntron 2 Éxon 3
5’ ATG CAC CGA AAT GAT AGA ATT ACG CCC CCA CCA CCA CCA CAA TAG A 3’
3’ TAC GTG GCT TTA CTA TCT TAA TGC GGG GGT GGT GGT GGT GTT ATC T 5’

Acadeia antissenso dessa molécula tema timina como primeira base na posição 3'. A
partir desse alelo pergunta-se:
a) Qual é a sequência de bases no mRNA?
b) Qual o número de aminoácidos que farão parte da proteína codificada por esse
alelo?
c) Se forem sintetizadas 10 moléculas de proteína, qual o número total de tRNA e de
ribossomos que irão participar?
d) Qualé a sequência de aminoácidos na proteína?
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e) Considerando a cadeia antissenso a partir da extremidade 5', se ocorrer a deleção
da quinta base - timina - e a adição de uma citosina após a 18ª base, qual será a
sequência de aminoácidos na cadeia polipeptídica mutante?
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4 ORGANIZAÇÃO DO

MATERIAL GENÉTICO E
DIVISÃO CELULAR

4.1 INTRODUÇÃO

A forma de organização do material genético nas células varia em função da
complexidade do organismo. Emorganismosprocariontes - bactérias e algas verde-azuladas,
não há separação entre núcleo e citoplasma e o materialgenético encontra-se em ummesmo
compartimento denominado nucleóide. Nesses organismos, o cromossomo é constituído
apenas de DNA, que normalmente não se associa a qualquer outra molécula, estando livre
para realizar suas funções.

Já, os organismos superiores - eucariontes - possuemnúcleo diferenciado, no qual se
encontra a quase totalidade das informações hereditárias. O núcleo é geralmente esférico e
pode ser observado ao microscópio ótico, quando a célula é tratada com corantes básicos.
Os seguintes elementos constituem o núcleo e serão descritos a seguir: membrana nuclear,
cariolinfa, cromatina e nucléolo.

1. Membrana nuclear - tambémchamada de carioteca, é constituídade duas unidades
de membrana separadas uma da outra por um espaço de 100 Å a 150 Å. Uma estrutura
peculiar dacarioteca é a presençade poros que colocamemcontato a cariolinfa e o citoplasma.
Na verdade, os poros apresentam uma estrutura complexa. Seu diâmetro é de 500 Å a 800
Å, porémnão se verifica umlivre contato da cariolinfa como citoplasma. Nesse local, existe
uma substância detectada pela microscopia eletrônica. Além disso, nos bordos do poro,
existe uma estrutura circular chamadaânulo, formadade oito grânulos presentesna superfície
nuclear e citoplasmática.Aestrutura do poro é complexa e funciona como uma válvula abrindo
e fechando, permitindo ou não a passagem de macromoléculas que são selecionadas por
proteínas presentesno complexo do poro. Aexportação deRNA’s do núcleo parao citoplasma
e a importação de proteínas do citoplasma para o núcleo são reguladas por essas proteínas
presentes no complexo do poro. Aestrutura do poro poderá ser melhor entendida por meio
da figura 4.1.

Os poros ocupamde 5 a 36% da superfície da membrana nuclear e são mais frequentes
nas células comintensa atividade de transcrição.
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FIGURA 4.1. Membrana nuclear e corte transversal de um poro.

2. Cariolinfa - a cariolinfa ou nucleoplasma é a parte fluída do núcleo. É de natureza
coloidal, não corável e rica em proteínas.

3. Cromatina - é o constituintemais importante do núcleo e éconstituídaprincipalmente
por DNA e proteínas, sendo a quantidade de DNA constante e a quantidade de proteína
variável, quando consideramos as células de uma espécie com mesmo número de
cromossomos.

Durante a intérfase, a célula apresenta grande atividade metabólica, por isso os
cromossomos estão descondensados e são chamados decromatina. Na divisão, a cromatina
se condensa para tornar possível a movimentação dos cromossomos para os polos da célula.

Acromatina se encontra na forma deeucromatina ea heterocromatina.Aeucromatina
corresponde à porção do cromossomo que está descondensada, cora-se menos intensamente
e possui a grande maioria dos genes. Já a heterocromatina se divide em constitutiva e
facultativa.Aconstitutiva é a parte do cromossomo permanentemente condensada emtodas
as células do organismo. Corresponde às regiões próximas do centrômero e telômero e
tambémos cromossomos B, ou extranumerários, que ocorremem algumas gramíneas como
no milho. Essa porção da cromatina é geralmente constituída por sequências pequenas de
DNA, repetidas até um milhão de vezes e chamadas de DNA altamente repetitivo, sendo,
normalmente, desprovida de genes. Aheterocromatina se caracteriza por apresentar uma
replicação tardia, no finaldo período de replicação do DNA. Aheterocromatina facultativa é
aquela condensada na intérfase só de alguns cromossomos sexuais, como por exemplo, o
cromossomo X, formando o corpúsculo de Bahr que ocorre nas fêmeas de mamíferos.

A condensação da cromatina é um fenômeno intrigante pela sua intensidade e
complexidade.Apenas para ilustrar, no milho existem20 cromossomos nas células somáticas.
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Durante a metáfase, que é a fase em que os cromossomos encontram-se na condensação
máxima, se eles fossemenfileirados, mediriammais ou menos 80 m. Porém, o comprimento
das 20 moléculas de DNA dos mesmos 20 cromossomos, se fossem enfileiradas, mediriam
4,62 m. Portanto, a redução de comprimento do DNA do milho até atingir o estádio de
cromossomos metafásicos é da ordem de 57 mil vezes.

A condensação da cromatina, para formar os cromossomos, envolve vários estádios.
No primeiro estádio, é formada uma estrutura chamada nucleossomo e que é a base para
formação da fibra mais fina da cromatina com 110 Å de diâmetro.

Na constituição do nucleossomo, o DNAestá intimamente associado a cinco tipos de
proteínas básicas, as histonas, e que são denominadas de H1, H2A, H2B, H3 e H4. O
nucleossomo é uma estrutura com aproximadamente 110 Å de diâmetro, formado por um
núcleo comoito moléculas de histonas sendo duas moléculas de cada uma das histonas H2A,
H2B, H3 e H4. Em torno desse núcleo, enrola-se um segmento de DNA, emmédia de 146
pares de base, numtotal de 1,75 volta (Figura 4.2). Entre dois nucleossomos vizinhos, existe
um segmento de DNA de cerca de 54 pares de bases. Externamente a cada nucleossomo
associa-se à histona H1, com a função provável de aproximar dois nucleossomos vizinhos
para formação da fibra de 110 Å de diâmetro. Assim, considerando os 200 pares de bases
do DNA emcada nucleossomo, multiplicado pelo comprimento de cada par de bases, que é
de 3,4 Å, temos o comprimento do segmento de DNA de 680 Å. Como esse comprimento
é reduzido ao diâmetro do nucleossomo de 110 Å, deduz-se que a condensação, nesse
primeiro estádio, é de aproximadamente sete vezes.

FIGURA 4.2. Diagrama de um nucleossomo mostrando as oito moléculas de histonas de
quatro tipos (duas de H2A, H2B, H3, H4) circundadas por 1,75 voltas da hélice dupla de DNA.
Observe que a histona H1 liga-se externamente a esta estrutura.
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No segundo estádio de condensação da cromatina, provavelmente a fibra de 110 Å
assume uma estrutura emziguezague, chamada de solenóide (Figura 4.3). Emconsequência,
forma-se uma fibra com diâmetro de aproximadamente 300 Å e que pode ser observada no
núcleo interfásico. Nesse segundo estádio, o comprimento do DNA fica cerca de 40 vezes
mais curto. Esse é o nível de condensação da eucromatina. Existem outros estádios de
condensação para que a cromatina se transforme nos cromossomos nas divisões celulares.
Considerando novamente os cromossomos metafásicos do milho, que são 57 milvezes mais
curtos do que o DNA, verifica-se que a maior intensidade da condensação ocorre somente
após a célula iniciar a divisão celular. Nessa fase, o solenóide sofre novas espiralizações e
dobramentos que são contidos em um esqueleto protéico. Essa nova estrutura se enrola,
dobra-se e constituirá o cromossomo metafásico, atingindo, portanto, o grau máximo de
condensação (Figura 4.4).

FIGURA 4.3. Modelo de um solenóide ilustrando o segundo estádio de condensação da
cromatina dos organismos eucariontes. Essa estrutura é responsável pela condensação de
cerca de 40 vezes, formando uma fibra com cerca de 300 Å de diâmetro.
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FIGURA 4.4. Esquema de condensação da cromatina a partir da molécula de DNA até atingir
o estádio de cromossomo metafásico.

Os cromossomos foram descobertos em 1842 por C. Von Nageli. Em 1879, W.
Flemming empregou o termo cromatina para os cromossomos descondensados no núcleo
interfásico e que se coravam com corantes básicos. Apalavra cromossomo foi utilizada por
W. Waldeyer em1888, para se referir à cromatina condensada durante as divisões celulares.

Morfologicamente, os cromossomos têm o aspecto geral de um bastão com uma ou
duas regiões mais estreitas. Uma dessas regiões é o centrômero ou constrição primária.
Esta é comum a todos os cromossomos e é o local onde se prendem as fibras do fuso que
movimentam os cromossomos durante a divisão celular. O centrômero, dependendo de sua
posição, divide o cromossomo em dois segmentos chamados de braços. Com base nos
comprimentos relativos dos braços, existemquatro tipos de cromossomos (Figura 4.5). Esses
tipos são definidos por meio da razão de braço (rb) que corresponde ao comprimento do

Cromossomo
Metafásico
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braço maior dividido pelo comprimento do braço menor. Os tipos de cromossomos são:
metacêntrico comrb = 1,00 - 1,49; submetacêntrico comrb = 1,50 - 2,99; acrocêntrico
com rb > 3,00; telocêntrico com rb =  . A segunda região mais estreita é a constrição
secundária que só ocorre em alguns cromossomos e é o local onde se forma o nucléolo,
sendo tambémchamada de região organizadora do nucléolo (RON). As extremidades do
cromossomo são chamadas de telômeros, os quais têm a propriedade de impedir que dois
cromossomos se fundam.

FIGURA 4.5. Tipos de cromossomos. A) metacêntrico; B) submetacêntrico, C) acrocêntrico
e D) telocêntrico.

Quando uma célula inicia a divisão, cada cromossomo é formado por dois filamentos
paralelos unidos pelo centrômero. Cada filamento recebe o nome de cromátide e possui
uma molécula de DNA (de hélice dupla). Portanto, numcromossomo com duas cromátides
(cromossomo duplicado), existemduas moléculas de DNA idênticas, em consequência da
replicação semiconservativa da única molécula de DNA do cromossomo interfásico que
precede a divisão celular. Por isso, diz-se que um cromossomo duplicado possui duas
cromátides irmãs (Figura 4.5).

Para considerar a quantidade de DNApor célula, tomemos como exemplo novamente
o milho. Numgameta dessa espécie existem10 cromossomos diferentes, cada umcomuma
molécula de DNA. Denomina-se de C a quantidade de DNA desse gameta. Quando dois
gametas se unem, forma-se o zigoto que passa a ter 2C de DNA. Quando o DNA do zigoto
se replica para ocorrer a primeira mitose, a quantidade de DNA chega a 4C, que novamente
se reduz a 2C nas células filhas da mitose e a C, nos gametas.

4. Nucléolo - é uma estrutura geralmente esférica, associada à constrição secundária
do cromossomo e constituído de RNA ribossômico (rRNA) transcritos da RON. O nucléolo
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é maior nas células com grande atividade de síntese protéica e é o local onde é produzido o
ribossomo. Essa produção consiste na associação dos rRNA dos tipos 28S, 18S, 5,8S e 5S
com cerca de 70 proteínas diferentes.

4.2 DIVISÃOCELULAR

Uma planta de milho, por exemplo, surge a partir da união de dois gametas – um dos
núcleos reprodutivos do grão de pólene a oosfera - para dar origema uma célula denominada
ovo ou zigoto. Essa célula se multiplica inúmeras vezes e se diferencia, originando o embrião
da semente. Este, por sua vez, quando posto a germinar, dará início à formação de uma
planta adulta por intermédio tambémdos processos de crescimento e diferenciação. Sendo
assim, na formação de uma planta ou mesmo de umanimal, estão envolvidos dois processos
básicos: o crescimento e a diferenciação.

Uma planta de milho adulta possui milhões de células, de modo que é fácil entender
que o crescimento se manifesta via o aumento no número de células. O crescimento também
ocorre emrazão do aumento no tamanho das células, porémesse incremento é normalmente
limitado e a sua contribuição para o crescimento totaldo indivíduo é insignificante emrelação
ao aumento do número de células.

Para aumentar o número de células, é necessário que a célula pré-existente se divida
emduas e essas duas emquatro e assimpor diante. O processo de divisão celular é conhecido
por mitose. Tanto nos vegetais como nos animais, a mitose ocorre principalmente nas células
não diferenciadas do corpo. Nos vegetais, essas células correspondem aos meristemas e
nos animais elas ocorrem principalmente nos epitélios e na epiderme.

A maioria dos eucariotos é diplóide, isto é, possui os diferentes cromossomos
organizadosaos pares. Os cromossomos queconstituemumpar são chamados dehomólogos,
sendo morfologicamente idênticos e contém os mesmos genes. O número gamético de uma
espécie é n cromossomos e o número somático é 2n. O número básico de cromossomos de
uma espécie é x.Assim, espécies diplóides são aquelas que apresentam2n= 2xcromossomos,
isto é, o conjunto básico de cromossomos ou genoma é repetido duas vezes (2x). O milho,
que tomamos como exemplo, possui em cada célula 2n = 2x = 20 cromossomos, ou seja,
dez pares de cromossomos homólogos, isto é, toda a informação necessária para formar
uma planta de milho está distribuída nesses dez pares de cromossomos. Na Tabela 4.1,
estão apresentados os números de cromossomos de algumas espécies.Amaioria das espécies
tem número par de cromossomos porque são diplóides ou mesmo poliplóides e possuem
reprodução sexuada.
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TABELA 4.1. Número de cromossomos de algumas espécies.

Embora os cromossomos homólogos possuam a mesma morfologia, geralmente há
considerável diferença em forma e tamanho, quando se consideram os cromossomos não
homólogos, observando-se o mesmo quando se comparam a cromossomos de espécies
diferentes.

A célula, antes de entrar no processo mitótico propriamente dito, passa por um ciclo
interfásico. Esse ciclo interfásico é uma sequência de eventos que ocorre entre o finalde uma
divisão e o início de outra. Dessa forma, o ciclo interfásico pode ser considerado como um
período de preparo para a próxima divisão. Ele é dividido em três estádios; a duração de
cada umdesses períodos varia de espécie para espécie, de órgão para órgão e mesmo entre
as células de umórgão. Na Figura 4.6, mostra o ciclo celular, isto é, a intérfase e a mitose, de
Vicia faba que tem uma duração emtorno de 20 horas.Aquantidade de DNA, medida em
picogramas (10-12g), de uma célula haplóide é C. Assim, nos estádios G

1
e G

2
, a célula

apresenta 2C e 4C de DNA, respectivamente.

Nome comum Nome científico
Número de cromossomos nas células

somáticas

Plantas
Melância Citrulus vulgaris 22
Milho Zea mays 20
Tomate Lycopersicon esculentum 24
Feijão Phaseolus vulgaris 22
Arroz Oryza sativa 24
Trigo Triticum vulgaris 42
Batata Solanum tuberosum 48
Samambaia Ophioglossum reticulatum 1260

Mamíferos
Bovinos Bos taurus 60
Suínos Sus scrofa 38
Cavalo Equus caballus 64
Jumento Equus asinus 62
Cão Canis familiares 78
Gato Felis catus 38
Homem Homo sapiens 46

Aves
Galinhas Gallus domesticus 78

Insetos
Formiga Myrmecia pilosula 2
Drosófila Drosophylla melanogaster 8
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FIGURA 4.6. Ciclo celular de Vicia faba mostrando a duração relativa das três fases da
intérfase (G1, S e G2), da Mitose e a quantidade de DNA presente nas células em cada estádio.

a) Estádio G
1
- Nesse estádio, a célula aumenta de tamanho e há uma intensa síntese

protéica e de ácido ribonucléico. Amaioria das proteínas sintetizadas terá função enzimática
no processo de replicação do DNA.

b) Estádio S - É o estádio de síntese, no qual ocorre a replicação do DNA. Essa
replicação é semiconservativa (ver Capítulo 3), de modo que, após a replicação, cada
cromossomo passa a ser composto de duas cromátides irmãs. Essas cromátides partilham
de um centrômero comum e apresentam evidentemente a mesma sequência de bases, isto é,
a mesma constituição genética.

c) Estádio G
2

- Nesse estádio ocorrem algumas sínteses de RNA e proteínas. É o
período que vaida replicação ao início do processo mitótico, sendo de menor duração que
os demais.

Mitose - Amitose é constituída por uma sequência contínua de eventos e que para
facilitar é dividida em fases denominadasprófase, metáfase, anáfase e telófase. Considere
novamente uma célula de milho como exemplo. No entanto, para simplificar, utilizaremos
apenas dois pares de cromossomos, portanto reduzindo-se numa célula 2n = 4 (Figura 4.7),
sendo que emum dos pares de cromossomos homólogos, estão os alelos responsáveis pela
cor da planta, representados por R que determina planta roxa e por r para planta verde, e no
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segundo par de homólogos os alelos responsáveis pela cor da semente, sendo Y responsável
por semente amarela e y por semente branca.

Prófase - Aprófase é marcada pela condensação dos cromossomos, quando o núcleo
se apresenta como se fosse um novelo de lã com fios emaranhados. Durante a prófase, a
condensação dos cromossomos é progressiva. Nessa fase, os cromossomos já se encontram
comdois filamentos longitudinais denominados cromátides irmãs, e que são os produtos da
replicação do DNA na intérfase. No final da prófase, observa-se o desaparecimento dos
nucléolos e da membrana nuclear, o deslocamento dos cromossomos para o equador da
célula e a formação das fibras do fuso no citoplasma.

Metáfase - A metáfase corresponde ao período em que os cromossomos estão no
equador da célula formando a placa metafásica e estão no máximo de sua condensação.
Nessa fase, cada cromossomo está preso às fibras do fuso por meio de seu centrômero.
Como se nota na Figura 4.7, as fibras unem as cromátides irmãs por intermédio de seus
centrômeros aos pólos opostos da célula.

FIGURA 4.7. Mitose.
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Anáfase - No início da anáfase, ocorre a separação dos centrômeros, de modo que
cada cromátide passa a ter o seu próprio centrômero. As cromátides irmãs, agora livres,
dirigem-se aos pólos opostos. Após a separação, as cromátides passama ser denominadas
de cromossomos.

Telófase - Quando os cromossomos chegam aos pólos, termina a anáfase e inicia-se
a telófase. Os acontecimentos dessa fase são o inverso dos observados na prófase, isto é,
ocorre a formação da membrana nuclear, os cromossomos se descondensame, em seguida,
reaparecem os nucléolos. Simultaneamente, o fuso desaparece e a célula se divide em duas
células filhasgeneticamente idênticas. Aidentidade emconstituição genética das células filhas
pode ser notada, comparando-se comaconstituição da célula mãena fase G

1
, e é consequência

da replicação semiconservativa dos cromossomos na fase S e também da separação das
cromátides irmãs para os pólos opostos na anáfase.

4.3 CONSEQUÊNCIAS GENÉTICASDA MITOSE

Vimos que uma célula mãe produz por meio da mitose duas células idênticas
geneticamente. Isto significa que todas as células que compõemuma planta de milho - células
do tecido somático - foramderivadasda célula ovo ouzigoto, viaprocesso mitótico e, portanto,
são idênticas a ela. Surge então a pergunta: já que as células somáticas são todas iguais,
como explicar a formação de raízes, caule, folhas, pendão, boneca e grãos? Mais ainda, por
que esses órgãos ocorrem sempre no local certo e comsuas características? As respostas a
estas indagações são obtidas conhecendo-se o processo de diferenciação celular.
Considerando que todas as células emvegetais são totipotentes, isto é, contêminformações
suficientes paraoriginar umindivíduo completo, idêntico àquele ao qualelas pertencem, pode-
se dizer, de ummodo muito simplista, que a diferenciação celular nada mais é do que o ato de
“ligar” e “desligar” os alelos de diferentes genes no local certo e no momento certo. Assim,
nos tecidos queconstituema raiz daplanta, só estão “ligados” aqueles genes que condicionam
características associadas às raízes. Do mesmo modo, o alelo que condiciona semente amarela
só será “ligado” no momento de formação do grão e apenas em algumas células que estão
presentes na inflorescência feminina.

Em animais, células totipotentes são aquelas capazes de diferenciarem-se emtodos os
tecidos e são encontradas nos embriões nas primeiras fases de divisão, isto é, quando o
embrião tem de 16 a 32 células. As células pluripotentes, ou multipotentes podem
diferenciarem-se em quase todos os tecidos, exceto a placenta e os anexos embrionários e
são encontradas nos embriões com 32 a 64 células. As células totipotentes e pluripotentes
constituem-se nas células-tronco embrionárias.

O conhecimento do processo mitótico tem uma importância fundamental na
agropecuária, pois ele não só nos explica como ocorre a multiplicação celular como também
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nos permite entender por que certas espécies vegetais, que se reproduzem assexuadamente,
mantêma sua constituição genética. Pode-se afirmar, por exemplo, que umpomar contendo
plantas cítricas, formado commudas oriundas de uma única planta matriz, é uma população
de plantas geneticamente idênticas, denominada clone. O processo de clonagem, embora há
bastante tempo conhecido e utilizado no reino vegetal, tem despertado atenção e interesse
em animais, após ter sido verificado seu potencial na clonagem emvárias espécies (Capítulo
17). Essa descoberta abriu a possibilidade do emprego dessa técnica na produção de animais
superiores para exploração econômica. Contudo, devemos estar cientes de suas implicações
no que diz respeito à redução da variabilidade genética e dos perigos que isso pode trazer à
exploração animal.

4.4 FORMAÇÃO DOS GAMETAS

A grande maioria dos organismos superioresse reproduz por via sexuada, que consiste
de dois acontecimentos principais, a gametogênese e a fertilização.

Gametogênese é a denominação genérica para o processo de formação de gametas,
tanto emanimaiscomo emvegetais. Emanimais do sexo masculino, agametogêneseé chamada
de espermatogênese porque os gametas formados são os espermatozóides. No caso
feminino, ocorre a ovogênese a qual culmina com a formação do óvulo. Em vegetais, a
formação dos gametas masculinos é conhecida por microsporogênese, enquanto que os
gametas femininos são produzidos pela megasporogênese.

Gametogênese em animais
O processo de formação de gametas emanimais está mostrado na Figura 4.8a e 4.8b.
Aespermatogênesese origina no epitéliogerminaldos túbulos seminíferosdos testículos.

Dentro desses túbulos, ocorremcélulas que sofremrepetidas divisões mitóticas até formarem
os espermatogônios. Estes crescem e se diferenciam nos espermatócitos primários, os
quais têmcapacidade de sofrer meiose. Após a primeira divisão meiótica, são produzidos os
espermatócitos secundários que sofrem a segunda meiose, originando os espermatídes.
Estas passam por um processo de maturação, formam cauda e dão origem aos
espermatozóides.

A ovogênese ocorre no epitélio germinaldo ovário. Por crescimento e armazenamento
de citoplasma, a ovogônia origina o ovócito primário que sofre a primeira divisão meiótica,
produzindo duas células de tamanhos diferentes, o ovócito secundário e o corpúsculo polar
primário. Emalgumas situações, o corpúsculo polar primário pode sofrer a segunda divisão
meiótica, produzindo dois corpúsculos polares secundários. Asegunda divisão meiótica do
ovócito secundário produz umcorpúsculo polar secundário e uma ovótide, a qualpassa por
crescimento, diferenciação e maturação para originar o óvulo. Todos os três corpúsculos
polares se degeneram e não tomamparte na fertilização.
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FIGURA 4.8. Gametogênese animal - A) Espermatogênese, B) Ovogênese.
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Gametogênese em vegetais

A gametogênese, que será descrita sucintamente aqui, é aquela típicadas angiospermas
(Figura 4.9).

FIGURA 4.9. Gametogênese vegetal. A) Microsporogênese, B) Megasporogênese.
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Amicrosporogêneseocorre nos sacos polínicosdentro das anteras das flores, resultando
na formação dos grãos de pólen.Acélula mãe dos grãos de pólen - microsporócito primário
- sofre a primeira divisão meiótica produzindo dois microsporócitos secundários que, após a
segunda divisão meiótica, originamquatro micrósporos. Estes passam por uma mitose, sem
a citocinese, isto é, uma endomitose, produzindo uma célula comdois núcleos. Emseguida,
umdesses núcleos passa por uma segundaendomitose, resultando umgrão de pólencontendo
três núcleos, um vegetativo e dois reprodutivos ou gaméticos.

A megasporogênese ocorre dentro do ovário, resultando umórgão reprodutivo com
oito núcleos chamado de saco embrionário.Aformação do saco embrionário se inicia quando
ummegasporócito se divide por meiose, formando duas células haplóides.Asegunda divisão
meiótica produz uma estrutura contendo quatro células, linearmente dispostas, chamadas
megásporos. Após a meiose, três megásporos se degeneram e o remanescente sofre três
endomitoses sucessivas. O resultado é uma célula grande contendo oito núcleos e que recebe
a denominação de saco embrionário. O saco embrionário é envolto pela nucela e por duas
camadas de tecido materno chamadas de integumento. Esse órgão especializado recebe a
denominação de óvulo.

Em uma das extremidades do saco embrionário, há uma abertura - micrópila – na qual
penetra o tubo polínico. Três dos oito núcleos do saco embrionário se localizam próximos à
micrópila, dois são as sinérgidas que se degeneram, e o terceiro é a oosfera. Três outros
núcleos se posicionamna extremidade oposta e se degeneram, são as antípodas. Os outros
dois núcleos se fundem aproximadamente na região mediana do saco embrionário, dando
origemao núcleo polar.

Convémsalientar que o termo óvulo representaestruturasdistintas quando se consideram
animais ou vegetais. Enquanto em animais, o óvulo é uma única célula com função
reprodutiva - gameta feminino, em vegetais, ele representa um órgão, dentro do qual está
presente o gameta feminino - oosfera -, além de outros núcleos que não tomam parte da
fertilização.

Fertilização
A fertilização é um fenômeno que consiste na penetração do óvulo por um gameta

masculino, originando umzigoto. Para isso, é necessário que ocorra a fusão dos núcleos dos
dois gametas.

Fertilização em animais
Para que ocorra a fertilização emanimais, é necessário queo espermatozóide atravesse

duas camadas que recobrem o óvulo. Para isso, o espermatózoide deve liberar enzimas
líticas que digerem certos componentes dessas camadas, facilitando sua penetração. Tão
logo umespermatozóide penetra o óvulo, este se torna impenetrávela outros espermatozóides.
Ocorre então a fusão dos dois núcleos haplóides, gerando um único núcleo diplóide,
completando, desse modo, a fertilização.
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Os gêmeos univitelinosou idênticos são oriundospor mitose de umúnico zigoto formado
a partir da fecundação de um óvulo e de um espermatozóide. Portanto, são clones de um
mesmo zigoto e possuema mesma constituição genética. Os gêmeos bivitelinos ou fraternos
são formados a partir da fecundação de dois óvulos e de dois espermatozóides diferentes.
Assimsendo, são originados de dois zigotos geneticamente diferentes.

BOX 4.1. ESPERMATOGÊNESE EM MAMÍFEROS

A espermatogênese emmamíferos se inicia na puberdade e é contínua até a velhice.

Aovogênese se inicia na fase embrionáriaeos ovócitos primáriospermanecemno diplóteno

da prófase I da meiose até a puberdade. Aovocitação ocorre no período compreendido

entre aprimeiramenstruação ou cio ea menopausa. Namaioria dosmamíferos, a fertilização

ocorre antes de a ovogênese ter acabado. Apenetração do espermatozóide estimula o

ovócito secundário a prosseguir a meiose que se encontra estacionada na metáfase II.

Fertilização em vegetais
A fertilização em plantas envolve a fusão dos dois núcleos reprodutivos do grão de

pólen, sendo umcoma oosfera e o outro comos núcleos polares. Por essa razão, emvegetais
ocorre a chamada dupla fertilização (Figura 4.10). O processo se inicia quando umgrão de
pólen se aloja no estigma da flor. Por meio de estímulos hormonais e umidade, presentes no
estigma, o grão de pólen germina emitindo o tubo polínico que cresce através do interior do
estilete emdireção ao ovário.As sinérgidas desempenhamumpapel importante, por meio de
estímulos químicos e físicos, no crescimento e na orientação do tubo polínico até a entrada da
micrópila. O tubo polínico penetra o óvulo através da micrópila e libera seus dois núcleos
reprodutivos, enquanto que o núcleo vegetativo desaparece.Após a chegadado tubo polínico,
as sinérgidas se degeneram. Um dos núcleos reprodutivos se funde coma oosfera, gerando
a célula-ovo ou zigoto, a qual por mitoses sucessivas dará origemao embrião da semente. O
outro núcleo reprodutivo se funde comosdois núcleos polares, formando uma célula triplóide
(2n = 3x), que se divide mitoticamente para originar o endosperma. Portanto, o endosperma
da semente contémdois genomas da planta mãe e um genoma do genitor masculino.
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FIGURA 4.10. Dupla fertilização em vegetais.

Meiose
Como visto na gametogênese, a meiose é essencialpara a formação dos gametas, que

são os agentes que passam os alelos dos pais para os filhos por intermédio da reprodução
sexuada. Nessa divisão, ocorremvários acontecimentos, que se constituememfundamentos
de diversos tópicos da genética. Assim, será dada ênfase, principalmente, a esses
acontecimentos, com o objetivo de mostrar a importância da meiose como base para o
entendimento da genética.

A meiose difere da mitose em diversos aspectos. Um deles é que após a replicação
dos cromossomos ocorrem duas divisões celulares. Outro aspecto é que ela se processa
apenas emcertos estádios de desenvolvimento do organismo e em regiões específicas do
corpo do indivíduo, em células denominadas meiócitos. Ainda, ao contrário da mitose, as
células filhas não sofrem novas meioses e os cromossomos meióticos não se comportam
individualmente, mas associam-se, como será visto em seguida.

Como na mitose, o estudo da meiose é feito também em fases e, antes da divisão, a
célula passa igualmente por um período de preparo - a intérfase. Porém, a meiose em si
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geralmente gasta um tempo maior do que o observado com a mitose. Em seguida, será
apresentado um comentário resumido das diversas fases da meiose, considerando como
exemplo a mesma célula de milho, esquematizada na Figura 4.7.

Como a meiose consta de duas divisões celulares, tem-se a divisão I, ou meiose I, e a
divisão II, ou meiose II. Em cada uma dessas divisões geralmente se observama prófase, a
metáfase, a anáfase e a telófase.

Prófase I (Figura 4.11). Essa é uma fase bem mais extensa do que a prófase da
mitose, além de ocorrerem diversos acontecimentos que só são observados na meiose.
Por estas razões, ela é dividida em subfases, que são o leptóteno, zigóteno, paquíteno,
diplóteno e diacinese. No leptóteno, inicia-se a condensação dos cromossomos, só
que o núcleo se apresenta como um novelo de fios bem mais finos do que os observados
no início da prófase mitótica. Em seguida, no zigóteno, ocorre a sinapse, que é o
pareamento dos cromossomos homólogos. Esse pareamento se dá entre regiões
exatamente correspondentes, graças ao desenvolvimento de uma estrutura denominada
complexo sinaptonêmico. Quando o pareamento se completa, tem-se aparentemente os
cromossomos reduzidos à metade, sendo que cada um corresponde a um par de
homólogos, denominado bivalente. O período em que os homólogos permanecem
pareados corresponde ao paquíteno e é a fase em que ocorre a permuta genética (do
inglês crossing-over). Esta corresponde à troca de partes entre cromátides homólogas
não irmãs (Capítulo 9).

É importante salientar que os cromossomos apresentam-se bastante distendidos
até a ocorrência da sinapse, sendo que, em seguida, a condensação se torna mais acentuada
e progressiva. Assim, observa-se que do leptóteno ao paquíteno cada cromossomo
exibe um padrão de regiões densas, os cromômeros, interligados por regiões menos
densas.

Ainda na prófase I, a tendência de separação dos homólogos caracteriza o diplóteno.
Essa separação não se completa, pois eles permanecem unidos em determinados pontos,
os quiasmas, considerados os locais onde ocorreram permutas no paquíteno. Somente
nessa subfase é que se nota cada cromossomo duplicado, com duas cromátides, apesar de
a replicação ter ocorrido na intérfase. Adiacinese corresponde ao final da prófase I e é
quando os bivalentes atingem a condensação máxima. Nessa fase observa-se a
terminalização dos quiasmas, que corresponde ao seu posicionamento nas extremidades
do bivalente. Ainda nesse final da prófase I, se dá o desaparecimento do nucléolo e da
membrana nuclear (Figura 4.11).

Metáfase I corresponde à etapa em que ocorre a orientação dos bivalentes na
placa metafásica. Os cromossomos homólogos do bivalente ficamequidistantes do equador
da célula, orientados para os pólos opostos e presos às fibras do fuso, por meio de seus
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centrômeros. É importante frisar que a orientação dos bivalentes se processa ao acaso,
tornando-se assimo acontecimento fundamentalpara a distribuição independente dos genes
situados nos cromossomos não homólogos. Esta é, portanto, a base da lei da distribuição
independente ou segunda Lei de Mendel (Figura 4.11).

Anáfase I, ao contrário do observado na anáfase mitótica, ocorre a segregação dos
cromossomos homólogos duplicados para polos opostos e, emconsequência, cada núcleo
filho a ser formado receberá um número de cromossomos reduzido à metade. Esse
acontecimento é o responsável pela formação de gametas com a metade do número de
cromossomos das células somáticas.

Telófase I, os cromossomos homólogos chegam aos polos da célula. Essa fase difere
da telófase mitótica, porque o número de cromossomos está reduzido à metade e cada
cromossomo possuiduas cromátides (Figura 4.11).

Após a divisão I, segue um período interfásico, a intercinese, que precede a divisão
II. É interessante notar quea telófase I e a intercinese são fasesopcionais, sendo apresentadas
apenas por algumas espécies. Na intercinese, ao contrário da intérfase pré-meiótica, não
ocorre a replicação de DNA, apenas síntese de RNA.

Meiose II - Em geral, a segunda divisão se assemelha à mitose, apenas diferindo
quanto ao número de cromossomos, que já foi reduzido à metade, e também, quanto às
cromátides de um cromossomo duplicado, que ficam mais separadas. Sob o ponto de
vista genético, é importante visualizar a constituição dos produtos da meiose. Cada núcleo
haplóide formado após a Anáfase II recebe uma das quatro cromátides de cada bivalente,
resultando assimnas quatro células filhas de ummeiócito, e que se diferenciarão nos gametas
do milho. É interessante notar que a constituição genética desses gametas é diferente
(Figura 4.11), ao contrário das células filhas de mitose.
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FIGURA 4.11. Meiose.

prender
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BOX 4.2. CONSEQUÊNCIADE IRREGULARIDADES NO PAREAMENTO DOS
CROMOSSOMOS HOMÓLOGOS

Aausênciade pareamento entre oscromossomos homólogos, ou seja, a ausência da

sinapse no zigóteno da prófase I da Meiose pode levar a umprocesso meiótico irregular

resultando emesterilidade.Aocorrência de cromossomos assinápticospode ser decorrente

da falta de homologia entre eles. Por exemplo, o burro e a mula (2n=2x=63) são híbridos

interespecíficos,oriundosdocruzamentodaégua(Equuscaballus,2n=2x=64)comojumento

(Equus asinus, 2n=2x=62) e normalmente são estéreis.Aesterilidade ocorre pela falta de

homologia dos cromossomos das duas espéciesgenitoras, ou seja, daassinapse entre seus

cromossomos. Portanto, a Meiose é irregular não havendo a formaçãode gametas viáveis.

4.5 CONSEQUÊNCIAS GENÉTICAS DA MEIOSE

Já foi comentado que as espécies possuem o número de cromossomos constante em
todas as suas células. Como durante a fertilização há união dos gametas masculino e feminino
para formar a célula ovo ou zigoto, deve existir algum mecanismo para reduzir à metade o
número decromossomosdascélulas sexuais, isso porque, emcaso contrário, a cada fertilização
o número de cromossomos seria duplicado. Como foi visto, é o processo meiótico que se
encarrega de reduzir o número de cromossomos pela metade, permitindo que após a
fertilização o número de cromossomos da espécie permaneça constante.

O processocrucialdameioseéoqueocorreduranteadivisão I. Acompreensão dessa
fase é imprescindível para quem deseja entender o comportamento dos genes durante a
reprodução. No exemplo considerado (Figura4.11), utilizou-se umacélulamãe de constituição
RrYy. Sabe-se que um indivíduo de genótipo RrYy produz quatro tipos de gametas -RY,
Ry, rY, ry - coma mesma frequência: 25%. Quando se considera uma célula, são produzidas
no final da meiose, como já mencionado, quatro células filhas, porém de apenas dois tipos,
isto é, 50% RY e 50% ry ou 50% Ry e 50% rY. Então, como se explica o fato comumente
mencionado de que o indivíduo RrYy produz quatro tipos de gametas? Existe alguma
incorreção em alguns desses dois princípios que foramcomentados? Àprimeira vista, pode-
se imaginar que há alguma incorreção, mas na realidade isso não acontece. Quando se
considera uma única célula, são produzidos apenas dois tipos de gametas. Porém, em um
indivíduo, o número de células que sofremmeiose é muito grande, e então espera-se que em
50% dos casos ocorra o caminhamento dos alelos RY para um pólo e ry para outro; nos
outros 50% as combinações são Ry e rY. Dessa forma, estando envolvido um grande
número de células, irão ocorrer 25% de cada um dos tipos esperados - RY, Ry, rY, ry.
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Se a constituição genotípica do indivíduo fosse RrYyDd e admitindo-se que cada
gene esteja em um cromossomo diferente, isto é, 2n = 6, seriam esperados oito gametas
diferentes com a frequência de 12,5% de cada um. Contudo, para cada célula mãe
individualmente, só seriam produzidos dois tipos de gametas RYD e ryd ou RYd e ryD ou
RyD e rYd ou Ryd e rYD, na frequência de 50% em cada situação. Porém, quando se
considera umgrande número decélulas, ocorremtodas as combinaçõespossíveis. É importante
lembrar que todas as combinações ocorremcoma mesma frequência porque a orientação de
cada bivalente é aleatória. Assim, todas as orientações metafásicas tambémocorrem com a
mesma frequência. O entendimento do comportamento dos cromossomosdurante a metáfase
I é fundamentalpara se entender esses fatos discutidos anteriormente. Na metáfase I, ocorre
a orientação dos cromossomos homólogos, isto é, se o cromossomo contendo o aleloR está
orientado para um polo, o cromossomo homólogo contendo o r, evidentemente, só poderá
estar orientado para o polo oposto. O mesmo fato é válido para os cromossomos contendo
o alelo Y e y. Assim, com 2n= 4 cromossomos, são possíveis duas orientações e com 2n =
6 cromossomos, são possíveis quatro orientações na metáfase. O número de orientações
metafásicas possíveis é fornecido pela expressão 2n-1, em que n representa o número de
pares de cromossomos.Assim, com o aumento do número de cromossomos, o número de
orientações metafásicas é incrementado rapidamente. No milho, por exemplo, com2n = 20
cromossomos, são esperadas 29 orientações metafásicas diferentes.

Essas observações permitem-nos fazer uma constatação de enorme importância para
a genética. Durante a metáfase I, há um verdadeiro embaralhamento - recombinação - dos
genes, de modo que são obtidas inúmeras combinações novas. Voltemos ao exemplo do
milho com2n= 20 cromossomos. Se umindivíduo for portador de dez genes, cada umdeles
situado em umcromossomo diferente e representado por dois alelos - heterozigoto -, serão
observadas 29 orientações diferentes na metáfase, que irão propiciar o aparecimento de 210

gametas com diferentes constituições genéticas. Assim, a meiose permite a recombinação
dos genes - aparecimento de combinações novas não existentes nos genitores -, o que
evidentemente contribui para ampliar a variabilidade na natureza. Essa ampliação da
variabilidade é fundamental para a evolução das espécies e também é a principal matéria-
prima para os melhoristas de plantas e animais.

Além de tudo o que foi comentado, é possível fazer mais uma constatação. A
probabilidade de que um indivíduo seja heterozigoto para um grande número de genes, e
produza um gameta idêntico ao que lhe deu origem é muito pequena, na realidade, se for
considerada permuta genética, essa probabilidade é praticamente nula. Vejamos qual a
probabilidade de que umtouro deexcepcionalqualidade produza umespermatozóide idêntico
ao quelhedeuorigem.Onúmerodecromossomosdosbovinosé2n=60 (Quadro 4.1), ou seja,
30 cromossomos vieram do pai e 30 da mãe; portanto, serão formadas na metáfase 229
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orientações diferentes, provenientes das combinações dos cromossomos de origemmaterna
e paterna, e que darão no final da meiose 230 gametas. Desses gametas, apenas um terá
todos os cromossomos que o touro recebeu do seu pai. Assim, a probabilidade de o
espermatozóide do touro ser idêntico ao que lhe deu origemé de 1/230. Comentários adicionais
sobre esse aspecto serão novamente apresentados no Capítulo 7.

Embora a divisão meiótica seja um processo preciso, é possível ocorrer algumas
anormalidades que podem resultar na esterilidade total ou parcial do indivíduo. Essas
anormalidades ocorrem em razão de problemas durante o pareamento e a distribuição dos
cromossomos homólogos. Essas situações serão estudadas no Capítulo 14.
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PROBLEMAS PROPOSTOS

1. O eucalipto é uma espécie que pode ser multiplicada assexuada e sexuadamente. Qual
a diferença entre esses dois processos em termos práticos? Justifique sua resposta.

2. Por que a meiose é importante para a genética e o melhoramento de plantas e animais?

3. Sessenta células de umvegetal coma constituição representada aseguir sofremmeiose:

A partir dessas células, pergunta-se:
a) Qual o número de orientações possíveis na metáfase I?
b) Quantas células são esperadas apresentando uma mesma orientação?
c) Quantos grãos de pólen são esperados apresentando a constituição MDF?
d) Quantos tipos de grãos de pólen diferentes são esperados?

4. O alho (Allium sativum L.) é uma espécie que só se reproduz por via assexuada.
Que implicação biológica tem esse fato?

5. Umcitologista, estudando a meiose deuma dada espécie, identificou 2.048 orientações
diferentes na metáfase I.
a) Qualo provável número de cromossomos no genoma dessa espécie?
b) Desconsiderando a ocorrência de permuta genética, qual o número esperado de
gametas diferentes?

6. Emcitricultura, é comumenxertar-se borbulha de uma planta-matriz de boa qualidade
em um “cavalo” de limão-cravo. Por que a planta obtida continua produzindo frutos
só de boa qualidade como os da planta-matriz?

7. Umcriador de suínos comprou umreprodutor da raça Duroc de excelente qualidade e
deseja que ele produza espermatozóides idênticos ao que lhe originou.
a) Qual a probabilidade de que esse fato ocorra?
b) Qualé a probabilidade de um de seus espermatozóides apresentar 10 cromossomos
provenientes do gameta que lhe deu origem?
Desconsidere a ocorrência de permuta genética e lembre-se de que emsuínos 2n =38.
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8. O burro é um excelente animal de tração, sendo um híbrido interespecífico entre o
jumento (Equus asinus, 2n = 62) e a égua (Equus caballus, 2n = 64). Apesar do seu
vigor físico, ele não produz descendentes. Sugira algumas explicações sob o ponto de
vista citológico para a sua esterilidade.
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5 MENDELISMO

5.1 INTRODUÇÃO

O termo controle genético monogênica é utilizado por alguns geneticistas para os
casos em que os genitores diferem emsomente uma característica, controlada por um gene;
outros, emcontrapartida, têmutilizado esse termo para qualquer cruzamento emque somente
uma característica controlada por um gene está sendo considerada, não interessando se os
genitores diferememoutros caracteres. Aquiserá utilizado o termo nesse último sentido.

Como é determinado o controle genético deumcaráter? Para responder a essa pergunta,
serão utilizados basicamente os mesmos procedimentos empregados por Mendel no
estabelecimento dos princípios do controle genético.

5.2 ETAPAS NO ESTUDO DO CONTROLE GENÉTICO DE UM
CARÁTER

5.2.1 Escolha do Material

Na determinação do controle genético, é necessário que o caráter considerado
apresente expressões contrastantes ou formas alternativas, isto é, queexista variabilidade.
Como exemplo, será considerada a determinação do controle genético da textura das sementes
do milho. Atextura da semente do milho pode ser lisa - milho normal - ou enrugada - milho
doce. Então, para se estudar o controle genético desse caráter o primeiro passo é a obtenção
de indivíduos contendo esses dois tipos de sementes.

5.2.2 Condução do experimento

Uma vez obtido um genitor com sementes lisas e o outro comsementes enrugadas, a
próxima etapa será determinar se eles são puros para a característica considerada. Por meio
da forma de polinização da espécie, ou seja, pode-se saber se ela é predominantemente de
autofecundação - autógama - ou de polinização cruzada – alógama - é possível inferir se os
genitores são puros ou não. O milho é uma planta de polinização cruzada. Nesse caso, para
verificar se os genitores são puros, o geneticista pode escolher entre autofecundar as plantas
ou plantá-las em lotes isolados. Aautofecundação consiste na fecundação da planta com o
seu próprio pólen. No caso do milho, esta operação é facilmente realizada, coletando-se os
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grãos de pólen no pendão - inflorescência masculina - e colocando-os na espiga - boneca ou
inflorescência feminina - da mesma planta. O lote isolado consiste no plantio de cada umdos
genitores emumlocalque dista de qualquer cultura de milho em pelo menos 200 m e deixar
que as plantas intercruzem-se naturalmente. Para certificar se os genitores são puros, basta
utilizar um desses métodos e observar a descendência. Se nas sementes provenientes do
genitor de sementes enrugadas não ocorrer nenhuma lisa ou vice-versa, é porque eles não
segregame, portanto, são puros.

De posse dos genitores puros, deve-se obter a primeira geração filial - geração F
1
.

Para isto, é necessário realizar o cruzamento entre os dois genitores. Em se tratando da
cultura do milho, o cruzamento pode ser realizado artificialmente planta a planta, tomando-se
o pólen de um dos genitores e colocando-o na boneca do outro genitor. Pode-se também
trabalhar com lotes isolados. Essa última opção é muito mais fácil e amplamente utilizada.
Nesse caso, deve-se semear em lote isolado, linhas de ambos os genitores. Pode-se semear,
por exemplo, 5 linhas de 10 m de cada um. Nas linhas laterais, semeia-se o genitor com
sementes lisas e nas três centrais o de sementes enrugadas (Figura 5.1). Quando o milho
começar a florescer, procede-se ao despendoamento - emasculação - nas linhas do genitor
de sementes enrugadas. Essa operação consiste na retirada da inflorescência masculina,
antes que as anteras entrem em deiscência. Isso é facilmente realizado puxando-se a
inflorescência masculina no sentido vertical, poisela se desprende inteiramente, comfacilidade.
Assim, quando da polinização, as bonecas das linhas centrais - genitor de sementes enrugadas-

FIGURA 5.1. Esquema do cruzamento de dois genitores (P1 e P2) de milho em campo isolado,
P1 - genitor de sementes lisas, e P2 - genitor de sementes enrugadas.
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recebempólendas linhas laterais - genitor de sementes lisas. As sementes das linhas centrais,
provenientes do cruzamento, constituem a primeira geração filial - F

1
. A textura dessas

sementes deve ser anotada. No caso considerado, todas as sementes da geração F
1

apresentamtextura lisa.
Resta agora a obtenção da geração F

2
- segunda geração filial. Existemduas opções:

a primeira as sementes da geração F
1
devem ser semeadas em lotes isolados e as plantas F

1

intercruzem-se livremente. Asegunda as plantas da geração F
1
podemser autofecundadas

artificialmente. Emrealidade, a única geração em que a autofecundação e o intercruzamento
fornecem o mesmo resultado é na F

1
. Todas as sementes obtidas pertencerão à geração F

2

(Figura 5.2). Pode-se também obter os retrocruzamentos - RC-, ou seja, o cruzamento da
geração F

1
comos genitores. Ageração RC

1
será o resultado do cruzamento da geração F

1

com o genitor de sementes lisas - P
1
-, e a RC

2
, da geração F

1
com o genitor de sementes

enrugadas - P
2
.

FIGURA 5.2. Espiga de milho mostrando a segregação de sementes lisas e enrugadas na
geração F2.

5.2.3 Proposição e teste da hipótese do controle genético do carater

O próximo passo consiste na avaliação das segregações obtidas nas gerações F
2
e em

umdos retrocruzamentos, no caso o RC
2
. Nas espigas provenientes das gerações segregantes

- F
2

e RC
2

-, as sementes lisas e enrugadas devem ser contadas e os dados devem ser
tabulados e apresentados como na Tabela 5.1.

TABELA 5.1. Segregações obtidas no estudo do caráter textura da semente do milho.

Fenótipos das sementes
Gerações

Lisas Enrugadas
P1 460 -
P2 - 380
F1 520 -
F2 365 115

RC1 450 -
RC2 185 189
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Na interpretação dosresultados daTabela 5.1, deve-se lembrar de quesendo os genitores
puros não haverá segregação na geração F

1
. Como vimos, a geração F

1
apresentou a mesma

textura da semente do P
1
, semente lisa. Na geração F

2
, houve segregação que se aproxima de

uma relação de 3 sementes lisas: 1 semente enrugada; o RC
2
segregou numa proporção de 1

lisa:1 enrugada. O próximo passo é testar estas hipóteses de segregação. Isto é, mostrar que a
geração F

2
, por exemplo, segregou nas proporções de 3:1. Para isso, deve-se empregar um

teste estatístico. Nesse caso, é utilizado o teste de Qui-quadrado ( 2χ ). Para a aplicação desse
teste procede-se da maneira descrita no Capítulo 7, utilizando-se a expressão:

Para facilitar a estimativa do 2 , é conveniente utilizar aTabela 5.2.

TABELA 5.2. Estimativa do  
para testar a hipótese de segregação 3 sementes lisas:1

semente enrugada na geração F2.

Nessa tabela, a frequência esperada é estimadadividindo-se o totalobservado por 4 (3 +
1). Dessa forma, 480 /4 =120, quecorrespondeà frequência esperadadas sementes enrugadas,
e 120 x 3 = 360 é a frequência esperada das sementes lisas. Depois, basta seguir o que está
indicado noquadro, obtendo no finalaestimativado 2

C . Essa estimativadeveser testadae para
isso é utilizadaa tabela de

2 (Tabela7.8 Cap.7). Essa tabela exige o nívelde probabilidade ( )
eograude liberdade(GL), sendo o GLcorrespondenteao número declassesfenotípicaspossíveis
menos um. Isso porque se existemdois fenótipose umnúmero fixados degrãos da F

2
, apenas o

número de umdos fenótipos é variávelo outro é encontrado por diferença.Ao nívelde 5% de
probabilidade, que é comumente utilizado pelos geneticistas, e com grau de liberdade de 1 (2
classes fenotípicas - 1) a tabela nos dá 2 = 3,84. Como o valor de 2

C obtido é menor que o
tabelado, dizemos queo

2
C énão significativo eque, portanto, aceitamos ahipótese formulada,

isto é, afrequênciaobservadase ajustaaumafrequênciaesperada,considerando uma segregação
de 3:1. De modo idêntico, pode-se testar a frequência observada no retrocruzamento -RC

2
-,

sabendo-se que nesse caso a frequência observada se ajusta à segregação de 1:1. Apróxima
etapa consiste emexplicar esses resultadosgeneticamente.

α

 2
2 Frequência observada - Frequência esperada

Frequência esperada
 

Fenótipo
da geração F2

Frequência
observada (FO)

Frequência
esperada (FE)

Desvio
(FO-FE)

Desvio2

(FO-FE)2 (Desvio)2/FE

Semente lisa 365 360 5 25 0,07
Semente enrugada 115 120 -5 25 0,21

Total 480 480 2
c = 0,28
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5.2.4 Interpretação Genética dos Resultados Obtidos

Por que razão na geração F
1
só se manifesta umfenótipo? Quala causa da segregação

3:1 na geração F
2
? Isso pode ser explicado conhecendo-se, sobretudo, o comportamento

dos cromossomos durante a meiose para a formação dos gametas (Capítulo 4). Senão,
vejamos: o milho é uma espécie diplóide, ou seja, temos seus cromossomos organizados aos
pares. Além disso, sabemos que a expressão fenotípica dos caracteres é controlada pelos
genes, que podem apresentar algumas formas alternativas denominadasalelos. No presente
caso, suponha um gene condicionando o aspecto das sementes e representado por dois
alelos. Um condiciona sementes lisas - Su - e o outro condiciona as sementes enrugadas -
su. Pelo exposto, uma planta pura - homozigótica - para sementes lisas deve apresentar a
constituição genética Su Su, e as de sementes enrugadas, su su. Quando da formação dos
gametas, as células haplóides obtidas apresentarão apenas umdos alelos de cada par, isto é,
o gameta produzido pelo genitor P

1
(sementes lisas) possuirá apenas o alelo Su. Por sua vez,

o gameta produzido pelo P
2
terá apenas a constituição su. Pela união desses gametas durante

a fertilização, será obtido novamente umindivíduo diplóideheterozigótico, que terá umdos
alelos do P

1
e o outro do P

2
, portanto comconstituição genética Su su. Considerando que

o alelo para sementes lisas - Su - domina o alelo para sementes enrugadas - su -, pode-se
explicar a ocorrência de apenas um fenótipo na geração F

1
.

As plantas F
1

deverão obviamente produzir dois tipos de gametas, um contendo o
alelo Su e o outro, o alelo su. Em razão do comportamento dos cromossomos durante a
meiose, pode-se esperar que 50% dos gametas conterão o alelo Su e os outros 50%, o alelo
su. Durante a fertilização, ocorre a união ao acaso desses gametas, e o resultado pode ser
visualizado na Tabela 5.3.

As proporções genotípicas esperadas na F
2
serão, portanto, de 1/4 Su Su : 1/2 Su

su : 1/4 su su. Como os genótipos Su Su e Su su conferem o mesmo fenótipo, pode-se
esperar na geração F

2
que 3/4 das sementes serão lisas e 1/4 enrugadas, isto é, asproporções

fenotípicas de 3:1, como foi observada pelos dados de campo (Tabela 5.4). Pode-se dizer
que uma segregação fenotípica de 3:1 na geração F

2
indica genotipicamente que a

característica, cujo controle genético está sendo estudado, é controlada por um gene com

TABELA 5.3. Gametas produzidos pelas plantas F1 e a respectiva constituição genética da F2

proveniente da união aleatória dos gametas durante a fertilização.

Gametas masculinos
Gametas femininos

½ Su ½ su

½ Su ¼ Su Su ¼ Su su

½ su ¼ Su su ¼ su su
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dois alelos, havendo dominância de umalelo sobre o outro. Utilizando-se o mesmo raciocínio
pode-se explicar o resultado observado no RC

2
.

Os resultados dos dois retrocruzamentos (Tabela 5.5) servem para confirmar essa
hipótese genética, de que nesse caso está envolvido apenas umgene comdois alelos. Conclui-
se tambémque na reprodução das plantas heterozigóticas da geração F

1
são produzidos dois

TABELA 5.4. Proporções fenotípicas e as respectivas constituições genéticas das plantas
para o caráter textura da semente do milho nos genitores e nas gerações F1 e F2.

Genitores: P1 x P2

Fenótipos: Semente lisa Semente enrugada
Genótipos: Su Su su su
Gametas: Su su

Primeira geração filial: F1

Fenótipo: 100% semente lisa
Genótipo: Su su
Gametas: ½ Su : ½ su

Segunda geração filial: F2

Fenótipos: ¾ sementes lisas : ¼ sementes enrugadas
Genótipos: ¼ Su Su : ½ Su su : ¼ su su
Gametas: ½ Su : ½ su

TABELA 5.5. Representação dos resultados dos cruzamentos que explicam as segregações
obtidas nos retrocruzamentos, considerando o caráter controlado por um gene com dois alelos.

P1 x F1 P2 x F1

Fenótipos: Semente

lisa

Semente

lisa

Semente

enrugada

Semente

lisa

Genótipos: Su Su Su su su su Su su

Gametas: Su ½ Su e ½ su su ½ Su e ½ su

Retrocruzamentos: RC1 RC2

Fenótipos: Sementes lisas ½ sementes enrugadas e

½ sementes lisas

Genótipos: ½ Su Su e ½ Su su ½ su su e ½ Su su
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gametas distintos na mesma proporção, que é o fundamento da primeira Lei de Mendel,
ou seja: “Os dois alelos de um gene segregam (separam) um do outro durante a formação
das células sexuais, de modo que metade dos gametas carrega um dos alelos e a outra
metade carrega o outro alelo”.

5.3 CONCEITOSCOMUMENTEUTILIZADOSPELOSGENETICISTAS

Deve-se salientar que existemmuitos termos utilizados pelos geneticistas que precisam
ser bem entendidos. Os primeiros conceitos que devem ficar bem claros são os de gene e
alelos. Esses termos foram criados em 1909 por Johannsen, um pesquisador dinamarquês.
Gene é originado da palavra grega genesis, que significa origem, e está de acordo com a
etimologia da palavra, uma vez que ele representa a origem primária dos caracteres. Nesse
ponto, pode-se conceituar gene como sendo um segmento de DNA, situado numa posição
específica de umdeterminado cromossomo (loco) e que participa da manifestação fenotípica
de um certo caráter. Alelos são formas alternativas de um mesmo gene que ocupam o
mesmo loco emcromossomos homólogos eque afetamevidentemente amesma característica,
porém de modo diferente. O uso dos dois termos frequentemente causa equívoco. Para
uma melhor compreensão, voltemos ao exemplo da textura da semente de milho. Essa é uma
característica controlada por umgene que está representado de duas formas alternativas,Su
e su. Assim sendo, um indivíduo puro Su Su é portador de alelos Su iguais e não de genes
Su iguais. Umoutro modo de expressar seria dizer que o indivíduo Su Su possuidois alelos
iguais do mesmo gene.

Os genes são simbolizados, de modo geral, por letras do alfabeto romano ou por
abreviações das designações dadas aos fenótipos do caracter normalmente da língua do país
onde foi feita a descoberta do alelo mutante. Geralmente, o alelo recessivo de um gene é
simbolizado por letra minúscula, enquanto a letra maiúscula indica o alelo dominante. O
importante é que os alelos devemser sempre representados pela mesma letra. No caso do
gene responsávelpela textura das sementes do milho, foiutilizado o símboloSu para sementes
lisas. Este símbolo é derivado da palavra sugary (açucarado), jáque o mutante foi identificado
nos Estados Unidos. Quando existemmais de dois alelos (Capítulo 8), usa-se a mesma letra,
comumexpoente, que pode ser número, letras ou abreviação que lembramo fenótipo, para
diferenciá-los.

Umoutro termo comumente utilizado é genótipo. Ele é definido como a constituição
genética de um indivíduo. Se a espécie é diplóide, o genótipo contém dois alelos de cada
gene, podendo ser homozigótico, quando elessão iguais - SuSu e susu -, ou heterozigótico,
quando os alelos são diferentes - Susu. Diferentes genótipos podem dar origem ao mesmo
fenótipo, dependendo ou não da ocorrência da interação alélica de dominância completa.
Assim, SuSu e Susu, por exemplo, são genótipos diferentes, porémas sementes apresentam
o mesmo fenótipo, isto é, são lisas. Pode-se dizer que os fenótipos são as formas alternativas
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de expressão de uma característica. Na realidade, como será visto posteriormente, a
manifestação fenotípica depende não só do genótipo mas também do ambiente.

As células sexuais de umdeterminado indivíduo recebem a denominação degametas.
No caso do genótipo Su su, são produzidos dois gametas diferentes, umcontendo o alelo
Su e o outro, o alelo su. A união aleatória desses gametas durante a fertilização é que
produz as segregações genotípicas características das gerações F

2
e de um dos

retrocruzamentos.
A segregação dos gametas, que é a expressão da Primeira Lei de Mendel, pode ser

comprovada facilmente. Isso ocorre quando é possível constatar as proporções de 1:1
nos próprios gametas. Um dos exemplos refere-se à coloração dos grãos de pólen do
milho que carregamo alelo Wx ou o alelo wx. Quando o indivíduo é homozigótico WxWx,
o grão de pólen é Wx e possui amilose e amilopectina. Assim sendo, se tratarmos esse
pólen com solução de iodo, ele colore-se de azul. Nos indivíduos de genótipo wxwx o
pólen é wx e não chega a formar a amilose, pois possui 100% de amilopectina, que se cora
de vermelho. Um indivíduo heterozigótico Wxwx produz dois tipos de grãos de pólen,
aqueles com o alelo Wx, que são azuis após a coloração com iodo, e os wx, que serão
vermelhos. Se for contado o número de grãos de pólen de uma planta heterozigótica
Wxwx, serão encontrados 50% de cada tipo, mostrando que os gametas segregam como
previsto na Primeira Lei de Mendel.

O modo mais utilizado para verificar se a segregação está ocorrendo é, porém,
por meio do cruzamento teste, ou seja, o cruzamento do indivíduo supostamente
heterozigótico, no exemplo indivíduos da geração F

1
com o genitor que possui alelos

recessivos. Isto é, o cruzamento teste é, neste exemplo, um retrocruzamento. Na Tabela
5.5, está ilustrado um cruzamento teste; observe que, devido ao P

2
ser homozigótico

para o alelo recessivo, o fenótipo da descendência do cruzamento teste depende apenas
da expressão dos alelos presentes nos gametas do indivíduo heterozigótico da geração
F

1
. No caso, as proporções esperadas no cruzamento teste são de 1:1, em razão da

segregação dos gametas, contendo os alelos Su e su durante a meiose, ocorrer nestas
proporções.

5.4 ESTUDO DO CONTROLE GENÉTICO EMANIMAIS

Umoutro aspecto que deve ser comentado diz respeito ao estudo do controle genético
dos caracteres em animais. Nesse caso, por não ser possível realizar a autofecundação,
certificar que um animal é puro-homozigótico-, complica um pouco mais. Porém, se no
acasalamento entre irmãos, por exemplo, não ocorrer segregação é porque os animais em
questão devem ser puros para o caráter considerado. Quando se deseja conhecer o controle
genético de um caráter, em uma espécie cuja descendência é numerosa e que tambémseja
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Vale ressaltar que uma coelha pode ter até oito partos por ano em média com oito
láparos (filhotes) por parto, o que possibilita obter uma descendêncianumerosa, facilitando o
estudo da herança de qualquer caráter nessa espécie.

Especialmente para aquelas espécies cuja descendência não é numerosa, e a geração
é mais longa, o controle genético de um caráter pode ser realizado por meio do estudo da
genealogia. Na elaboração da genealogia, tambémdenominada de pedigree, heredograma
ou árvore genealógica, normalmente são utilizados os símbolos apresentados na Figura
5.4. Na Figura 5.5, é mostrado um exemplo de pedigree de uma família de cães com atrofia
progressiva da retina. É uma doença ocular de origem hereditária que se caracteriza pela
degeneração irreversível da camada retinal fotoreceptora do olho, causando cegueira em
muitas raças. O gene que controla esta doença é o RDS. Observando o pedigree, é fácil
inferir que o caráter é controlado por umgene e que o alelo recessivo confere a enfermidade.
Veja também que o macho da geração III só pode apresentar a doença porque seus pais
eram heterozigóticos. Esse macho, da geração III, foi cruzado com 15 fêmeas normais,
porém a maioria delas deve ser heterozigótica dada a grande frequência de animais afetados
na descendência.

possível várias gerações por ano, praticamente não há diferença do procedimento adotado
para a cultura do milho, comentado anteriormente. Esse fato pode ser comprovado na Figura
5.3, emque é apresentado o estudo do controle genético do caráter cor dapelagemde coelhos.

P1 P2

Albino X Aguti
cc CC

F1

Aguti
Cc

F2 Albino Aguti
38 126
cc C__

FIGURA 5.3. Resultados do estudo da herança da cor da pelagem em coelhos. Como se
observa, as proporções fenotípicas na geração F

2
se ajustou as proporções de 3:1 (

2 calculado =
0,29 NS), indicando que o caráter é controlado por um gene (C) com dois alelos, o dominante C
que confere a cor aguti e o recessivo c a cor albino.
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FIGURA 5.4. Símbolos mais usados em heredogramas.
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FIGURA 5.5. Pedigree (árvore genealógica) de uma família de cães com atrofia progressiva
da retina.

5.5 LEI DA DISTRIBUIÇÃO INDEPENDENTE

O que foi descrito anteriormente envolvia uma característica controlada por um gene
com dois alelos. Agora será estudado o que ocorre quando estão envolvidas duas
características distintas, cadauma controlada por umgene comdois alelos. Para exemplificar,
será utilizada novamente a cultura do milho e duas características da semente. Aprimeira
característica refere-se à textura da semente que, como já foivisto, pode ser lisa ou enrugada.
A segunda característica é a cor do endosperma da semente que pode ser branco ou amarelo.
Essa característica também é controlada por um gene com dois alelos, havendo dominância
do alelo Y, que condiciona sementes amarelas e que domina o de sementes brancas, y.

Utilizando osmesmos procedimentos já descritos, foi realizado o cruzamento de plantas
homozigóticas provenientes de sementes lisas e amarelas com plantas oriundas de sementes
brancas e enrugadas e foram produzidos os resultados da Tabela 5.6.

Os dados obtidosna geração F
1
mostraramque o alelo que condiciona semente amarela

domina o que condiciona semente branca; o mesmo ocorre no caso do alelo de semente lisa
que domina o de enrugada. Considerando cada caráter isoladamente, observa-se que na
geração F

2
ocorreu a segregação de 3:1 em cada caso, pois foram obtidas 354 sementes
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amarelas para 126 sementes brancas e 365 sementes lisas para 115 sementes enrugadas.
Sendo assim, para cada caráter analisado isoladamente, o fenômeno de segregação ocorreu,
como já foivisto nos tópicos anteriores.

TABELA 5.6. Fenótipos dos genitores e das gerações F1 e F2 provenientes do cruzamento de
plantas de milho homozigóticas e contrastantes para a cor e textura das sementes.

Fenótipo das sementes

Gerações Amarelo
liso

Amarelo
enrugado

Branco
liso

Branco
Enrugado

P1 100% - - -
P2 - - - 100%
F1 100% - - -
F2 268 86 97 29

Considerando as duas características emconjunto, a segregação da geração F
2
obtida

segue as proporções de 9:3:3:1. Essa segregação da geração F
2
é, na realidade, o produto

das segregações 3:1 de cada uma das características, isto é, (3 Amarelas :1 Branca)
(3Lisas :1 Enrugada)= 9Amarelas Lisas : 3Amarelas Enrugadas : 3 Brancas Lisas : 1 Branca
Enrugada. Isso está de acordo com a Lei do Produto de Probabilidades que diz: “a
probabilidade de que dois ou mais eventos independentes ocorram juntos é o produto das
probabilidades de suas ocorrências em separado”. Vale ressaltar que na geração F

2
, os

fenótipos da textura da semente se combinaramao acaso, com os fenótipos da cor.
Como se pode observar, as proporções fenotípicas da geração F

2
(268 sementes

amarelas lisas; 86 sementes amarelas enrugadas; 97 sementes brancas lisas; 29 sementes
brancas enrugadas)estão de acordocomasesperadasbaseada na distribuição independente
- 2

c 0,77NS  .
Como as proporções fenotípicas obtidas concordam com a lei do produto das

probabilidades, podemos concluir que isso só é possível se a herança das duas características
for independente, isto é, se o comportamento dos alelos que condicionam a cor da semente
for completamente independente dos alelos responsáveis pela textura da semente.

A lei do produto de probabilidades também é válida para as proporções genotípicas
da geração F

2
, isto é: .SuSuYY16

1YY4
1.SuSu4

1  O mesmo é válido para as demais
combinações genotípicas.

O ponto fundamental da distribuição independente é a produção de quatro tipos de
gametas emproporções iguais (Tabela 5.7). Para a obtenção da geração F

2
, os indivíduos da

geração F
1
serão autofecundados, ou serão intercruzados livremente, como já foimostrado

anteriormente. Como todos os indivíduos da geração F
1
apresentam o mesmo genótipo
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- SusuYy -, os gametas produzidos tanto no pólen como no óvulo serão iguais; dessa
forma a obtenção da geração F

2
consiste apenas na combinação destes quatro tipos de

gametas dois a dois - masculinos comfemininos - emtodas as possibilidades. Isso pode ser
feito por meio do quadro de Punnett, também denominado Xadrez Mendeliano (Figura
5.6). Note que as proporções fenotípicas 9:3:3:1 são resultantes da soma de todas as classes
genotípicas que apresentamo mesmo fenótipo.

TABELA 5.7. Proporções fenotípicas e respectivas constituições genéticas para os caracteres
textura e cor das sementes do milho nos genitores e geração F1.

FIGURA 5.6. Segregação para os caracteres textura e cor da semente de milho.

A partir de resultados como esses, foi enunciada a Segunda Lei de Mendel, também
conhecida como Lei daDistribuição Independente, quediz: “Quando dois oumais genes são
considerados, cadaumcomporta-se independentemente do outro”. Esse fato ocorre, emrazão
da distribuição independentedosgenesduranteameiose, paraaformação dosgametas, istoé, os
alelos Suesu se combinamao acaso comosalelosYe ypara formaremos quatro gametas. Isto
pode ser melhor visualizado utilizando-se ocruzamento teste (Tabela5.8), que é o cruzamento
dos indivíduosdageração F

1
comumindivíduo homozigótico portadordosalelos recessivos.

Genitores: P1 x P2

Fenótipos: Sementes amarelas lisas Sementes brancas enrugadas

Genótipos: SuSu YY susu yy

Gametas: Su Y su y

1ª Geração filial: F1

Fenótipo: Sementes lisas amarelas

Genótipo: Susu Yy

Gametas: ¼ Su Y; ¼ Su y; ¼ su Y; ¼ su y

♂ ¼ Su Y ¼ Su y ¼ su Y ¼ su y

¼ Su Y 1/16 SuSu YY 1/16 SuSu Yy 1/16 Susu YY 1/16 Susu Yy

¼ Su y 1/16 SuSu Yy 1/16 SuSu yy 1/16 Susu Yy 1/16 Susu yy

¼ su Y 1/16 Susu YY 1/16 Susu Yy 1/16 susu YY 1/16 susu Yy

¼ su y 1/16 Susu Yy 1/16 Susu yy 1/16 susu Yy 1/16 susu yy

♀
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A partir do cruzamento teste, pode-se verificar que os quatro tipos de gametas do
indivíduo heterozigótico da geração F

1
ocorrememproporções iguais para cada tipo (Tabela

5.8). É importante salientar mais uma vez que no cruzamento teste, por ser o indivíduo
testador homozigótico su su yy, é produzido um tipo de gameta (su y) que não altera a
manifestação fenotípica determinada pelos alelos presentes nos gametas do heterozigoto.
Assim, o fenótipo da descendência dependerá apenas do tipo de gameta produzido pelo
genótipo Su su Yy dos indivíduos da geração F

1
.

TABELA 5.8. Resultado do cruzamento teste que comprova a distribuição independente.

F1 (amarelas lisas) x (brancas enrugadas)
Susu Yy susu yy

Gametas ¼ Su Y
¼ Su y su y
¼ su Y
¼ su y

Descendentes
Genótipos Fenótipos
¼ Susu Yy ¼ Sementes amarelas lisas
¼ Susu yy ¼ Sementes brancas lisas
¼ susu Yy ¼ Sementes amarelas enrugadas
¼ susu yy ¼ Sementes brancas enrugadas

Como já foimostrado por meio do comportamento dos cromossomosdurante a meiose,
a distribuição independente irá ocorrer sempre que os genes estiverem situados em
cromossomos diferentes. Existe uma outracondição emque a distribuição será independente
quando os genes situam-se no mesmo cromossomo, porém esse assunto será abordado no
Capítulo 9.

5.6 GENERALIZAÇÕES DAS PROPORÇÕES MENDELIANAS

Até o momento, foram apresentados exemplos envolvendo apenas umou dois genes.
Quando ocorremtrês genes ou mais, irão aparecer muitas classes genotípicas nas gerações
segregantes. Contudo, o princípio da segregação e distribuição independente dos genes é
sempre o mesmo, não importando o número de genes envolvidos. Assim, é possível fazer
predições, utilizando a lei do produto das probabilidades, para qualquer número de genes de
um organismo diplóide, e considerando cada gene com dois alelos (Tabela 5.9).
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TABELA 5.9. Generalizações do que é esperado quando se tem um caráter controlado por
diferente número de genes. Considerando um indivíduo diplóide, heterozigótico e com dois
alelos por loco.

Número de
Genes

Número de
Gametas

Diferentes em F1

Combinações
Genotípicas

Possíveis em F2

Classes
Genotípicas

Diferentes em F2

Número de
Genótipos

homozigóticos
em F2

1 2 4 3 2
2 4 16 9 4
3 8 64 27 8
4 16 256 81 16

    
n 2n 4n 3n 2n

5.7 MODO PRÁTICO PARADETERMINAÇÃO DOS GAMETAS E
DOS DESCENDENTES DE CRUZAMENTOS

Quando se trabalha com mais de três genes, a determinação dos diferentes tipos de
gametas fica trabalhosa e ainda podem ocorrer omissões. Um método simples e seguro de
determiná-los consiste emescrever os alelos do primeiro gene na vertical, comintervalo entre
as letras. Emseguida, à frente de cada umescreve-se os alelos do segundo gene. Do mesmo
modo, acrescentamos os de um terceiro, quarto etc., unindo, por traços, aos alelos
acrescentados anteriormente. Seguindo os traços que unemos alelos dos diferentes genes e
anotando todosos alelos pelos quaispassaramos traços, temosautomaticamentea constituição
dos gametas comrelação aos alelos envolvidos. O processo é absolutamente seguro, rápido
e fácil de compreender, como pode ser visto na Figura 5.7.

...
...

...
...

...
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Queremos salientar quedesdeque tenhasido entendidaaherançadeumgene, se estiverem
envolvidos vários genes o raciocínio é sempre o mesmo e, desde que a distribuição seja
independente, teremos sempre umproduto de probabilidade de cada umdos locos envolvidos.
Seja por exemplo a autofecundação de umindivíduo F

1
de constituição Aa Bb Cc Dd Ee, se

estivermos interessados emverificar a proporção de indivíduos como genótipoAABB CC
DD EE na geração F

2
, procederemos do seguinte modo: para o gene A, é esperado na F

2
os

genótipos AA, Aa e aa, como já vimos, nas proporções de 1/4, 2/4 e 1/4, respectivamente.
Para os demais genes, logicamente, é válido o mesmo raciocínio. Considerando os genes em
conjunto teremos a probabilidade de ser AA e BB, e ... EE, sendo que esse “e” indica um
produto de probabilidade (ver Capítulo 7). Assim, a proporção esperada do genótipoAABB
CC DD EE deverá ser de 1/4 (AA) x 1/4 (BB) x 1/4 (CC) x 1/4 (DD) x 1/4 (EE), isto é,
(1/4)5 = 1/1024. Se a pergunta fosse para o genótipoAa BB Cc dd EE, teríamos: 2/4 (Aa) x
1/4 (BB) x 2/4 (Cc) x 1/4 (dd) x 1/4 (EE), ou seja, (2/4)2. (1/4)3 = 4/1024 = 1/256.

Suponhamos agora a seguinte indagação. Qual a frequência do genótipoAa Bb cc DD
ee Ff a partir do cruzamento Aa BB Cc Dd Ee ff x Aa bb cc Dd Ee FF? Nesse caso,
devemos identificar primeiro os locos que estão emheterozigose emambos os indivíduos que
serão cruzados, isto é, os locos A, D e E. Para esses, o procedimento é idêntico ao anterior. O

FIGURA 5.7. Gametas com as respectivas frequências produzidos por um indivíduo de genótipo
Aa Bb Cc DD. Observe que o indivíduo é homozigótico para o alelo D e, nesse caso, ele é
representado apenas uma vez, sendo sua frequência evidentemente igual a 1. Para os demais
locos são colocados os dois alelos, por estarem em heterozigose. Nesse caso, a frequência do
gameta AbcD é 1/8, o que corresponde ao produto da probabilidade de cada alelo ocorrer neste
gameta, 1/2A x 1/2 b x 1/2c x 1D.
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segundo passo é identificar oslocos que são homozigotosemambosospais, não importando se
os pais têmalelos iguais ou não, no caso o loco B e o F. Para eles, a descendência só terá uma
única possibilidade. Se os alelos são iguais emambos os pais, o descendente será homozigoto
para aquele loco, se diferentes, o indivíduo será heterozigoto. Finalmente, devemos verificar os
locos em que há heterozigose em um dos genitores e homozigose no outro. O loco C se
enquadra nesse caso, Cc de umlado ecc do outro. Adescendênciaserá 1/2Cc e1/2 cc. Temos
então condição de fornecer a proporção esperada do genótipo desejado. Do exposto 2/4 (Aa)
x 1 (Bb) x 1/2 (Cc) x 1/4 (DD) x 1/4 (ee) x 1 (Ff), o que corresponde a 2/128 = 1/64.

Se a indagação fosse em termos fenotípicos, ao invés de genotípicos o procedimento
seria semelhante. Considere, por exemplo, a autofecundação de um indivíduo F

1
Aa Bb Cc

Dd Ee, em que as letras maiúsculas identificam os alelos dominantes. Qual a frequência
esperada de descendentes com o mesmo fenótipo do indivíduo da F

1
na geração F

2
?

Novamente, vamos considerar apenas o loco A. Se há dominância, os indivíduos do genótipo
AA ou Aada F

2
possuemo mesmo fenótipo do F

1
. Oou indicaque oseventos são mutuamente

exclusivos, a ocorrência de um deles impede a ocorrência do outro. Nesse caso, teremos
uma aplicação da soma de probabilidade, 1/4 AA + 2/4 Aa, como já comentado A_ = 3/4.
Desse modo, na geração F

2
, indivíduos com o mesmo fenótipo ao da F

1
, deverão ter o

genótipo A_ B_ C_ D_ E_, e irão ocorrer com a frequência de 3/4 (A_) x 3/4 (B_) x 3/4
(C_) x 3/4 (D_) x 3/4 (E_) = 243/1024.

Vejamos agora o que ocorre com sucessivas gerações de autofecundação. Seja um
indivíduo F

1
de genótipo Bb, após uma autofecundação, teremos na geração F

2
, os genótipos

BB, Bb e bb com as frequências de 1/4, 2/4 e 1/4, respectivamente. Após a segunda
autofecundação, teremos a geração F

3
. Os indivíduos da geração F

2
que são homozigotos,

pelas razões que já foram apresentadas, manterão a sua constituição genotípica. Porém, os
heterozigotos Bb, que estão com a frequência de 1/2, deverão segregar. Como se observa,
o seu genótipo é igual ao da F

1
e após a autofecundação teremos 1/4 (BB) 2/4 (Bb) 1/4

(bb). Como apenas metade dos indivíduos da F
2

são Bb, teremos que multiplicar essas
proporções por 1/2. Assim, teremos 1/8 (BB) 2/8 (Bb) 1/8 (bb), como resultado da
descendência do indivíduo F

2
de genótipo Bb. Na F

3
, 3/8 dos indivíduos serão BB, sendo

1/4 oriundos da autofecundação do indivíduo BB e 1/8 do Bb. O mesmo raciocínio é válido
para o indivíduo bb. Teremos, então, BB (3/8), Bb (2/8) e (bb) 3/8. Como se constata em
cada autofecundação a frequência dos heterozigotos reduz-se a metade e a dos homozigotos
aumenta (Tabela 5.10). Pode-seextrapolar para uma geração F

g
qualquer emquea frequência

do heterozigoto será de (1/2)g-1 e dosdois homozigotos 1-(1/2)g-1. Como são dois homozigotos
(BB e bb), a frequência de cada um será de [1-(1/2)g-1]/2.

Quando estão envolvidos vários genes e sucessivas autofecundações, o raciocínio é
análogo. Seja a autofecundação do indivíduo F

1
Aa Bb Cc Dd Ee Ff até a geração F

5
. Qual

a frequência do genótipo AA BB CC DD EE FF nessa geração? Como foi visto
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Se for considerado um indivíduo qualquer, não necessariamente da geração F
1
, a

previsão do que ocorre com as autofecundações é a mesma, lembrando apenas que nos
locos emhomozigose não há alteração. Se o interesse for emdeterminar a frequência esperada
de indivíduos como genótipo AABB cc DD EE após três autofecundações de umindivíduo
de genótipo Aa BB cc Dd EE, proceder-se do seguinte modo: nos locos que estão em
homozigose B, Ce E não háalteração, naquelesque estão emheterozigose,Ae D, a frequência
do genótipo homozigoto, após 3 autofecundações, deverá ser: [1-(1/2)3]/2 = 7/16. A
frequência esperada do genótipo AABB cc DD EE deverá ser então: 7/16 (AA) x 1 (BB)
x 1 (cc) x 7/16 (DD) x 1 (EE) = 49/256 = 19,14%.

É também possível conhecer todas as combinações genotípicas na descendência de
um indivíduo qualquer, com n genes em heterozigose e após g autofecundações. Entre os
descendentes é variávelo número de locos com alelos em homozigose e suas combinações
podem ser previstas pela distribuição binomial (Capítulo 7), ou seja:

Em que: a e b são as probabilidades de os locos estarem em homozigose ou
heterozigose, respectivamente; i é o número de locos em homozigose e varia de 0 a n en é o
número de locos envolvidos.

n
in i n i

n
i o

(a b) a bC 



 

TABELA 5.10. Frequências genotípicas esperadas com as sucessivas autofecundações de
um indivíduo de genótipo Bb.

Frequência genotípica
Gerações

BB Bb bb
F1 0 1 0
F2 1/4 1/2 1/4
F3 3/8 2/8 3/8
F4 7/16 2/16 7/16
. . . .
. . . .
. . . .

Fg [1-(1/2)g -1]/2 (1/2)g -1 [1-(1/2)g -1]/2

anteriormente, a frequência do genótipo AA na F
5
deverá ser [1-(1/2)g-1]/2 = [1-(1/2)5-1]/2 =

15/32. Desse modo, na F
5
teremos: 15/32 (AA) x 15/32 (BB) x 15/32 (CC) x 15/32 (DD)

x 15/32 (EE) x 15/32 (FF) = (15/32)6 = 1,06%.
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ng 1 g 11 (1/ 2) (1/ 2)     , após algumas operações aritméticas chega-se a expressão:
ng 1(2 1) 1    . Como exemplo, seja o genótipo F

1
AaBbCc autofecundado até a geração

F
6
. Nessa situação, g = 6 e n = 3, assim teremos:

n 3g 1 6 1 3 31 (2) 1 1 (2) 1 (1 31) (32) 32.768                combinações genotípicas

Entre esse total de combinações genotípicas pode-se estimar o número nas diferentes
classes, contendo locos em homozigose ou heterozigose.

Então, com a expansão do binômio (31+1)3 emque nesse exemplo, 1 refere-se a loco

em heterozigose e 31 a loco em homozigose e pode-se obter:
33 i i n i

n
i 0

(31 1) C (31 1 )


 

Para i = 0, nenhumloco emhomozigose, tem-se:

1)131(
)!03(!0

!3
)131(C 30300

3 


 indivíduo com todos os locos em heterozigose;

De modo análogo, obtêm-se:

A partir dos conhecimentos anteriores é possível obter a probabilidade de se ter um
loco em homozigose (a), utilizando a expressão a= 1 - (1/2) g- 1, e também a probabilidade
de ter locos em heterozigose (b) b = (1/2)g-1. Assim, o binômio assume a expressão

Para i = 2

883.21133)113(
2)!-(32!

3!
)11(3C 1212122

3  comumloco emheterozigose e dois em

homozigose;

Para i = 3

3 3 0 3 0 3 0
3

3!
C (31 1 ) (31 1 ) 1 31 1 29.791

3!(3 3)!
      


com todos os três locos em

homozigose.

Depreende-se, então, que a proporção de indivíduos em F
6
com todos os locos em

heterozigose é de 1 em 32.768. De modo análogo, a proporção de indivíduos comtodos os
três locos emhomozigose é 29.791/32.768.

É importante frisar que se o indivíduo a ser autofecundado tiver locos emhomozigose,
estes não segregarão na descendência e não alterarão o número de combinações genotípicas
derivadas dos locos em heterozigose.

Para i =1

931313)131(
)!13(!1

!3
)131(C 221211

3 


 comdois locos em heterozigose e um em

homozigose;
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BOX 5.1. EFEITO DE XÊNIA

Existe alguma diferença no estudo da herança de um caráter como a textura da

semente de milho e, por exemplo, o caráter altura da plantaou até mesmo a cor da semente

do feijoeiro? Narealidadenão hádiferença. Ametodologia ésempreamesmajácomentada,

mas é necessário conhecer bemo caráter para fornecer a interpretação correta. Assim, por

exemplo, vemos que umúnico gene controlao caráter textura da sementede milho, sendo

o alelo Su responsável pelo fenótipo liso e o alelo recessivo su pelo fenótipo enrugado.

Para a altura da planta tambémestá envolvido umúnico gene, sendo o alelo dominanteBr

e o recessivo br responsáveis pelos fenótipos plantas altas e baixas, respectivamente.

Se for efetuado o cruzamento entre uma planta de milho homozigóticaBrBrSuSu

e uma planta brbr susu, sendo esta utilizada como genitor feminino, o que ocorrerá?

Sendo o genitor feminino de genótipo brbrsusu, ou seja, fenótipo baixo e comsementes

enrugadas. Como será polinizada por pólen Br Su as sementes F
1
terão a constituição

genética Br br Su su. Como o alelo Su domina o su, as sementes, no caso da geração

F
1
, serão lisas. Se essas sementes F

1
forem plantadas, teremos plantas F

1
, de genótipo

Br br, que serão altas. Como se vê, para o caráter textura das sementes, o produto do

cruzamento - geração F
1

- já se manifestou na geração da planta mãe. Quando isso

ocorre diz-se que o caráter tem xênia, isto é, se manifesta sempre uma geração antes

dos demais caracteres. No caso do caráter altura da planta é preciso semear a geração

F
1
, para que a planta “F

1
” expresse o fenótipo, portanto, não apresenta xênia.

Considerando o que foi discutido, pode-se argumentar que qualquer caráter

relacionado a sementes deve apresentar o fenômeno de xênia. Arealidade, no entanto,

não é essa. Seja, por exemplo, o caráter cor da semente do feijão, que pode ser preta,

genótipo PP, e branca, genótipo pp. Se uma planta pp for polinizada compólen de uma

planta de genótipo PP, as sementes resultantes serão pretas ou brancas? Se for

considerado o raciocínio anterior, isto é, que toda característica da semente possui

xênia, as sementes deveriam ser pretas. Contudo, nesse caso, as sementes em vez de

pretas serão brancas. Somente quando essas sementes brancas de genótipo Pp,

provenientes de plantas pp, foremsemeadas, é que as plantas F
1
produzirão sementes

pretas. Assim, o caráter, apesar de ser da semente, não tem xênia.

Qual a razão dessa diferença? Na resposta a essa indagação é que entra o aspecto

da necessidade de se conhecer detalhes do caráter em estudo. No caso da textura do
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milho, o fato de ser lisa ou enrugada depende do teor de amido presente no endosperma

da semente, o qual é produto da fertilização. Já, a cor da semente é uma característica

do tegumento, ou seja, é proveniente do desenvolvimento da parede do ovário, sendo,

portanto, um caráter que se expressa no final do ciclo da planta. Assim, no caso da

semente do feijoeiro, temos caracteres que se expressam nos tecidos embrionários, na

fase inicial da vida, e apresentam, portanto, xênia, enquanto o tegumento, por ser um

tecido materno, não possui xênia. Assim, a cor do tegumento do feijão é determinada

antes da fertilização. Do exposto, pode-se então complementar e dizer que o fenômeno

de xênia só ocorre para características que se manifestam no endosperma e embrião das

sementes, cuja expressão fenotípica é dependente do resultado da fertilização.

O que ocorre emanimais? Eles apresentamXênia? Como a maioria não temuma

fase intermediária como é o caso da semente em vegetais, não há xênia. Contudo, nas
aves, os ovos produzidos é uma situação semelhante a das sementes. Vamos utilizar
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como exemplo, a cor da casca do ovo emaves. Quando umgalo de uma raça que produz

ovos brancos, genótipo oo cruza com galinha de ovos azuis, genótipo OO, tem-se na

primeira geração filial 100% de ovos azuis, com genótipo Oo e quando um galo de uma

raça que produz ovos azuis, genótipo OO cruza com galinha de ovos brancos, genótipo

oo, tem se na primeira geração filial 100% de ovos brancos, com genótipo Oo. Assim

como ocorreu com a casca da semente do feijão, a cor do ovo não tem xênia, pois a

manifestação de qualquer caráter da casca depende da constituição apenas da mãe. Já

quando o óvulo é fertilizado os caracteres que se manifestam no ovo irão apresentar

xênia, entretanto, namaioria dos casos não há interesse nesses caracteres, pois a observação

do fenótipo necessariamente envolveria a retirada da casca e, consequentemente,

dificilmente poderia ocorre a eclosão do pintinho para continuar os estudos genéticos.
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PROBLEMAS PROPOSTOS

1. No milho, a semente pode ser lisa (endosperma comamido) ou enrugada (endosperma
com açúcar solúvelem água). Apartir do cruzamento de duas cultivares puras, sendo
uma comsementes lisas e outra com sementes enrugadas (milho doce), obtiveram-se
os seguintes resultados:

Populações Fenótipos das sementes (número)

Lisa Enrugada
P1 400 -
P2 - 320
F1 560 -
F2 370 125

a) Forneça uma provável explicação para a herança do caráter.
b) Se uma das espigas F

2
não apresentar a proporção fenotípica 3 lisa:1 enrugada,

qual seria a explicação?
c) Quantas sementes lisas da geração F

2
deveriam ser semeadas para originar 300

plantas puras?
d) Háoutramaneira de comprovar que ocorreu segregação alémdo resultado observado
na F

2
?

e) Se as plantas provenientes de sementes lisas da geração F
2

forem autofecundadas,
qual seria o resultado genotípico e fenotípico esperado?

2. Considerando o caráter textura da semente do milho, relatado no problema anterior, o
que ocorreria se o campo de plantas F

1
recebesse 30% dos grãos de pólen de uma

plantação próxima, homozigótica para sementes lisas?

3. Em galinhas, a ausência de penas no pescoço é decorrente do alelo dominanteN, e a
presença de penas, ao alelo recessivo n. Qual o procedimento para a seleção mais
rápida, a partir de uma população F

2
, de galinhas homozigóticas compescoço pelado?

4. Umtouro mocho (semchifres) foi cruzado comtrês vacas. Coma vacaA chifruda, foi
obtido um descendente sem chifres. Coma vaca B, tambémchifruda, obteve-se um
descendente chifrudo. E finalmente coma vacaC mochafoiproduzido umdescendente
chifrudo.

a) Qualo provável genótipo dos animais envolvidos nos cruzamentos?
b) Como proceder para obter um plantel com pelo menos 20 animais mochos
homozigóticos a partir do cruzamento do touro coma vaca C?
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5. Em alface, o alelo C condiciona folha crespa e o recessivo c, folha lisa. Apartir do
genótipo Cc, quais as proporções genotípicas e fenotípicas esperadas após a quarta
geração de autofecundação?

6. Considerando os dados do problema anterior, qual seria o resultado esperado na quarta
geração, se as plantas fossem cruzadas aleatoriamente emvez de autofecundadas?

7. No tomateiro, a folha pode ser normal (bordos recortados) ou batata (bordos lisos).
Foramrealizados vários cruzamentos envolvendo indivíduos comesses dois fenótipos
e obtidos os seguintes resultados:

Fenótipo das plantas envolvidas Fenótipo dos descendentes (número)

nos cruzamentos Normal Batata
1) Normal x Batata 92 0
2) Normal x Normal 155 52
3) Batata x Batata 0 83
4) Normal x Batata 47 43
5) Normal x Normal 85 0

a) Forneça uma provável explicação para a herança do caráter.
b) Especifique o genótipo das plantas envolvidas nos cruzamentos.

8. Emumtrabalho realizado para estudar a herança da época de florescimento empepino,
foramobtidos os seguintes resultados:

Número de plantas com florescimento
Populações

Precoce Tardio
P1 50 -
P2 - 50
F1 50 -
RC1 (F1 x P1) 195 -
RC2 (F1 x P2) 101 91
F2 281 80

a) Forneça todas as interpretações genéticas e estatísticas para estes resultados.

b) Quantas sementes F
2

necessitariam ser semeadas para se obter 150 plantas com
florescimento tardio?
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9. No cruzamento entre a cultivar de tomate Santa Cruz (P
1
), que possuihipocótilo roxo

e folha normal, coma cultivar Folha Batata (P
2
), que apresenta hipocótilo verde e folha

batata, foramobtidos os seguintes resultados:

Fenótipos (número)

Gerações Hip. roxo
Folha normal

Hip. roxo
Folha batata

Hip. verde
Folha normal

Hip. verde
Folha batata

F1 25 - - -
F2 238 75 80 26

RC1 163 - - -
RC2 45 43 39 44

a) Interprete geneticamente esses resultados.
b) Esquematize os cruzamentos realizados.

10. Considere os dados do problema 9.

a) Quais os resultados que indicam a ocorrência da distribuição independente?

b) Emque fase da meiose e em qualgeração ocorreu a distribuição independente para
produzir esses resultados?

11. O arroz possui 2n = 24 cromossomos. Considere que emuma planta ocorra um alelo
dominante emcada cromossomo e o alelo recessivo correspondente no seu homólogo,
isto é, a planta é heterozigóticapara esses doze genes. Se essa planta for autofecundada,
pergunta-se:

a) Quala frequência esperada dos descendentes com o fenótipo condicionado pelo
alelo recessivo dos doze genes?

b) Qual a frequência esperada dos descendentes com o mesmo genótipo da planta
autofecundada?

c) Qual a frequência esperada dos descendentes com o mesmo fenótipo da planta
autofecundada?

d) Quais seriam esses resultados se essas plantas fossem autofecundadas por mais
uma geração?

12. Na mandioca, raízes marrons são decorrentes do alelo dominante B e raízes brancas,
do alelo recessivo b. Folíolos estreitos são decorrentes do alelo dominanteL e folíolos
largos, do alelo recessivo l. Uma planta de raízes marrons e folíolos estreitos foicruzada
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com outra de raízes brancas e folíolos largos, e produziram 40 descendentes com
folíolos estreitos, dos quais a metade tinha raízes marrons e a outra metade, de raízes
brancas. Quais os genótipos dos genitores e a proporção genotípica dos descendentes?

13. Em equinos, o alelo dominante T é responsável pelo trote e o alelo recessivo t é
responsávelpela marcha. Para a cor de pelagem, o alelo A é responsávelpelo fenótipo
baio e o alelo recessivo a, pelo fenótipo preto. Umcriador possuiumcavalo marchador
preto e várias éguas puras para o trote e baias. Como o criador deseja obter animais
puros marchadores e baios, qual deve ser seu procedimento? Explique.

14. Uma planta de pepino de genótipo BBCCTTWW foi cruzada com outra de genótipo
bbccttww para produzir a geração F

1
, a qual foi autofecundada para obtenção da

geração F
2
. Assumindo que esses genes controlam as seguintes características: B

espinhos pretos;b espinhos brancos;C resistência ao vírus do mosaico;c suscetibilidade
ao vírus do mosaico; T presença de gavinhas; t ausência de gavinhas;W fruto imaturo
de cor verde; w fruto imaturo de cor branca.

a) Que proporção de F
2
apresentará o fenótipo espinhos brancos, suscetibilidade ao

vírus do mosaico, ausência de gavinhas e o fruto de cor branca?

b) Que proporção de F
2
apresentará o fenótipo espinhos pretos, resistência ao vírus

do mosaico, presença de gavinhas e fruto imaturo de cor verde?

c) Que proporção de F
2
é genotipicamente semelhante à geração F

1
?

d) Quaisseriamasrespostas dos itens anteriores seosgenitores apresentassemgenótipos
BBCCttww e bbccTTWW?

15. Quais seriamasrespostas do problema anterior se as plantas F
2

fossemautofecundadas
até a geração F

4
?

16. A reação ao vírus do mosaico do pepino é controlada por um gene, sendo o alelo R-
dominante responsável pela resistência, e r pela suscetibilidade a essa virose. Uma
cultivar resistente - homozigótica - foi cruzada com outra suscetível, sendo obtida a
geração F

1
. Posteriormente, as plantas obtidas foram submetidas a algumas

autofecundações. Na última autofecundação, geração F
n
, a proporção de plantas

suscetíveis era de 31/64. Quantas autofecundações foram realizadas para se obter
esse resultado?

17. A seguir é apresentado o heredograma de uma família de suínos:
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O fenótipo identificado pelo hachurado representa a ocorrência de animais comcistos
renais em suínos. Essa anomalia é decorrente de um alelo dominante ou recessivo?
Justifique sua resposta com detalhes.

18. Atransmissão de duas anomalias raras emcães é mostrada na genealogia apresentada
na página seguinte. Acaracterística 1, neuropatia hipertrofica - causa danos sensoriais
e motor, é indicada pela parte hachurada na metade superior e a característica 2,
linfedema primário - anormalidadedo sistemalinfático é identificada pelaparte hachurada
na metade inferior. Utilizando o símbolo A para o gene responsávelpela característica
1 e B para a característica 2, pede-se:

a) Que tipo de herança está envolvida no controle de cada uma das patologias?

b) Coloque o provável genótipo de todos os indivíduos na etapa IV.

c) Se os indivíduos identificados na genealogia etapa IV forem acasalados, que
proporção fenotípica é esperada.
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6 INTERAÇÕES ALÉLICAS
E NÃO-ALÉLICAS

6.1 INTRODUÇÃO

Os efeitos dos alelos (genótipos), para formar os fenótipos, dependem de sua ação e
de sua interação. Para exemplificar esses efeitos, vamos utilizar o caráter textura da semente
do milho, cujo controle genético foi estudado no Capítulo 5. Vimos que esse controle é
monogênico e estão envolvidos os alelosSu, responsávelpela produção de sementes lisas, e
su, responsável pela produção de sementes enrugadas. Esses alelos combinam-se para
formar os genótipos SuSu, Susu e susu. Em cada genótipo homozigótico, ocorre apenas
um alelo e, temos então, neste caso, apenas a ação desse alelo, ou seja, a semente lisa do
genótipo SuSu é decorrente da ação do alelo Su e a semente enrugada do genótipo susu é
decorrente da ação do alelo su. Já, o genótipo heterozigótico possuidois alelos, Susu, e a
semente lisa que ele produz é proveniente da ação combinada destes dois alelos que é
denominada de interação alélica.

6.2 INTERAÇÕESALÉLICAS

Existem vários tipos de interação alélica e o procedimento para a sua identificação
consiste em comparar o fenótipo do heterozigoto com os fenótipos dos homozigotos. A
seguir são apresentados os principais tipos:

6.2.1 Dominância Completa

O caráter textura da semente do milho, analisado no Capítulo 5, é um exemplo da
ocorrência de dominância completa. Isso porque foi visto que do cruzamento de genótipos
homozigóticos, para sementes lisas e enrugadas, obteve-se na F

1
somente sementes lisas

que é a expressão do heterozigoto. Na geração F
2
, observou-se a segregação fenotípica

para a textura da semente, de 3 lisas:1 enrugada, que é característica desse tipo de
interação alélica. Observa-se ainda que, nesse caso, não se pode identificar o genótipo
quando a semente tem o fenótipo liso, isto é, o homozigoto e o heterozigoto apresentam
o mesmo fenótipo, já no caso do fenótipo enrugado, condicionado pelo alelo recessivo,
isso é possível.
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Pelo exposto para este tipo de interação, aparentemente o alelo dominante impede
a expressão do alelo recessivo, quando estão juntos, e o fenótipo decorrente do alelo
recessivo só é produzido pelo indivíduo portador do genótipo homozigótico para esse
alelo.

No Capítulo 3, foi comentado que umgene corresponde a umsegmento de DNA que
codifica para formação de uma cadeia polipeptídica e que, na maioria das vezes, irá atuar
como uma enzima em um passo de uma via metabólica. Essa via, por sua vez, produz um
produto finalque constituio fenótipo que observamos. Assim,sobo ponto devista bioquímico,
um alelo dominante é considerado aquele que codifica uma enzima funcional e que permite
uma via metabólica produzir umproduto final. Emcontrapartida, o alelo recessivo, emgeral,
corresponde a ummutante semsentido, que não produz nenhuma enzima, ou ummutante de
sentido errado, que produz uma enzima não funcional, ou comeficiência muito reduzida em
relação ao alelo não mutante. Em qualquer caso, a via metabólica fica interrompida ou a
quantidade do produto finalé muito pequena. É necessário salientar quea dominância completa
refere-se aos casos quando, no heterozigoto, o alelo dominante produz uma quantidade
suficiente de enzima, necessária para que seja produzida uma quantidade de produto final,
pela via metabólica, igual à produzida pelo indivíduo portador do genótipo homozigótico
para o alelo dominante.

Utilizando novamente o caráter textura da semente do milho, nas sementes enrugadas
(susu), 39% da matéria seca do grão são açúcares solúveis em água e apenas 32% da
matéria seca correspondem ao amido. No milho normal, SuSu, por outro lado, não ocorre
açúcares solúveis em água e a quantidade de amido corresponde a 83% da matéria seca.
Já foi constatado também que os grãos heterozigóticos não possuem quantidades
intermediárias de açúcares solúveis em água. Portanto, podemos deduzir que os açúcares
solúveis em água são os substratos que são convertidos em amido, por intermédio da
enzima codificada pelo alelo funcionalSu, levando à produção de sementes lisas, enquanto
nas sementes enrugadas esses substratos foram simplesmente acumulados, porque o alelo
su não produz uma enzima funcional. É interessante lembrar que o amido presente nos
grãos de milho doce, susu, é oriundo de outras vias metabólicas independentes da ação
do alelo Su.

6.2.2 Dominância Incompleta

Neste tipo de interação alélica, o fenótipo do heterozigoto situa-se no intervalo
estabelecido pelos fenótiposdos homozigotos para os dois alelos emconsideração.A herança
da forma da raiz do rabanete é um exemplo típico (Tabela 6.1).
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TABELA 6.1. Forma da raiz do rabanete. O fenótipo intermediário da F1 em relação aos parentais
juntamente com o resultado da geração F2, caracterizam um caso de dominância incompleta. Note
que os alelos são diferenciados por expoentes.

Observa-se que o fenótipo do heterozigoto é intermediário e que, neste caso, é possível
identificar qualquer genótipo por meio de seu fenótipo.

Emtermos bioquímicos, a explicação é semelhante àquelaapresentada para dominância
completa, ouseja, umdos alelos produz uma enzima funcionale permite que a via metabólica
libere umproduto final, que é responsávelpela expressão deumfenótipo. No entanto, o outro
alelo não permite a formação de umproduto final, pela falta de uma enzima funcional. Aúnica
diferença é que, na dominância incompleta, a quantidade de produto finalda via metabólica é
menor do queno homozigoto e, emconsequência, aexpressão doheterozigoto é intermediária.

Convém salientar que o tipo de interação alélica depende do grau de profundidade
empregado na análise dos fenótipos. Ocorre algumas vezes que, no estudo de um dado
caráter, determina-se umtipo de interação alélica, quando o exame dos fenótipos é superficial.
Porém, numa observação mais minuciosa, verifica-se que ocorre outro tipo de interação
alélica. Isso é o que acontece com a textura da semente em ervilha, que pode ser lisa e
enrugada. Do cruzamento de indivíduos puros lisosRR, comenrugados rr, observa-se que
100% das sementes F

1
- Rr - são lisas, como um dos pais.

Esse resultado sugereque a interação alélicaé do tipo dominânciacompleta. No entanto,
examinando-se os grãos de amido dos genótipos homozigóticos e heterozigóticos, observa-se
que a semente RR possuimuitos grãos de amido grandes, arrpossuipoucosgrãos pequenos
e a semente Rr possuigrãos de amido em quantidade e tamanho intermediários, indicando,
assim, que, na análise dos grãos de amido, ocorre dominância incompleta.

Um exemplo semelhante é a citrulinemia que ocorre em bovinos da raça holandesa,
que consiste em uma profunda depressão do recém-nascido, causando a morte entre três e
cinco dias de idade. Esse fenótipo ocorre pela intoxicação por amônia que se acumula no

P:
Genótipos: r1r1 x r2r2

Fenótipos: (raiz longa) (raiz esférica)

F1:
Genótipo: r1r2

Fenótipo: (raiz oval)

F2:
Genótipos: ¼ r1r1 ½ r1r2 ¼ r2r2

Fenótipos: (raiz longa) (raiz oval) (raiz esférica)
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organismo, em decorrência da ausência da enzima argininosuccinatosintetase (ASS), que
transforma amônia em uréia. Sabe-se que os animais com citrulinemia são homozigóticos
para o alelo defeituoso, resultante de uma mutação no 86º códon, pela substituição do códon
CGA para UGAno mRNA, causando umponto final. Portanto, na avaliação clínica, trata-se
de um exemplo de dominância completa. Porém, o teste em laboratório dos animais
heterozigóticos mostra 50% de atividade da enzima ASS caracterizando a dominância
incompleta. Essa avaliação bioquímica é importantepara o diagnóstico dosanimais portadores
do alelo recessivo, o heterozigoto, para evitar que eles se reproduzam.

Emtermos bioquímicos, há autores queconsideramalguns caracteres emque ambos os
alelos mostram-se ativos, ocorrendo diferença acentuada na contribuição de cada um. Um
exemplo é o teor de vitamina Ano endosperma do milho, controlado por dois alelos Y e y.
Nesse exemplo, em um grama de endosperma, Y contribui com cerca de 2,20 unidades de
vitaminaA, e y contribuicomaproximadamente 0,05 unidades.Ainda emtermos bioquímicos,
umoutro exemplo ocorre emmaravilha, onde do cruzamento de linhagens puras compétalas
vermelhas cruzadas com linhagens puras de pétala branca, a geração F

1
tem pétalas rosas

(Figura 6.1) e a geração F
2
segrega 1 vermelha: 2 rosas: 1 branca. Aexplicação pode ser dada

FIGURA 6.1. Exemplo de dominância incompleta em maravilha.
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em número de doses do alelo que determina a concentração de um determinado pigmento
(cor). Duas dosesgerammais quantidadedeproteína e, portanto, maiorquantidade depigmento,
o bastantepara tornar aspétalasvermelhas.Adoseúnica (heterozigoto)produz menospigmento,
e, assim, as pétalas são rosa.Adose zero não produz pigmentos e as flores são brancas.

6.2.3 Codominância

Essa interação alélica se caracteriza pelo fenótipo do heterozigoto apresentar-se como
uma misturados fenótipos de seusgenitores homozigóticos.Acodominânciaé frequentemente
confundidacomadominância incompleta. Adiferençaentreelasocorreporque, nacodominância,
os dois alelos presentes no heterozigoto são ativos e independentes. Emtermos bioquímicos,
cada alelo do heterozigoto condiciona a formação de uma proteína ou enzima funcional.

Umexemplo dessa interação corresponde à resistênciado linho a duasraças de ferrugem.
Nesse exemplo, a planta M1M1é resistente à raça 1, a planta M2M2 é resistente à raça 2, e a
planta M1M2 é resistente às duas raças. Assim, em um campo onde ocorrem as duas raças,
somenteo heterozigoto não apresentaráa doença, euma população F

2
apresentaráa segregação

de 25% das plantas resistentes apenas à raça 1, 50% resistentes às duas raças e 25% resistentes
apenas à raça 2. Nesse caso, provavelmente no heterozigoto M1M2, o alelo M1 é responsável
pela proteína receptoraque reconhece uma moléculaespecífica de uma raça patogênica, a raça
1 de ferrugeme o alelo M2 condiciona o reconhecimento da outra raça.

Umoutro exemplo interessante de codominânciaocorre na raça de bovinos Shorthorn.
Nesses animais, a pelagem pode ser vermelha, branca ou ruão. Quando cruza-se um touro
vermelho com vacas brancas na geração F

1
ocorrem animais ruões e na F

2
a segregação é de

1/4 vermelho; 2/4 ruão e 1/4 branco (Figura 6.2). Observando o pelo dos animais ruões
nota-se que são vermelho e branco, em igual proporção, o que dá o aspecto ruão. Nesse
caso, então, está envolvido o gene R, com dois alelos funcionais, o alelo R1 confere a cor
vermelha e o R2 a cor branca. No heterozigoto R1 R2, por ter os dois alelos funcionais, são
produzidos os pelos vermelhos e brancos.

Vários caracteres emplantas e animais exibem codominância, que pode ser verificada
por meio da identificação das substâncias queconstituemos seus fenótipos. Isto é conseguido,
por exemplo, por intermédio de eletroforese, no qualse consegueseparar proteínas diferentes
quando submetidas a um campo elétrico.

A mistura de proteínas é colocada emumgele, dependendo do tamanho da molécula
e de suacarga elétrica, ela sedesloca no gel até uma posição específica. Quando se identificam
as posições, observam-se bandas, cada uma correspondente a uma proteína. Um dos
exemplos de codominância estudado por meio da técnica de eletroforese é a presença de
albumina no soro sanguíneo de cavalo. A albuminaA é condicionada pelo alelo AlA e a
albumina B pelo aleloAlB. UmanimalAlAAlA possuisomente a albuminaAno soro sanguíneo
albumina no soro sanguíneo de cavalo. A albomina A é condicionada pelo alelo AlAe a
albumina bpelo aleloAlB. UmanimalAlAAlA possuisomente a albuminaAno soro sanguíneo
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FIGURA 6.2.Exemplo de codominância. Cor da pelagem de bovino da raça Shorthorn.

e forma apenas uma banda no gelde eletroforese. O animalAlBAlB possui somente a albumina
B e forma também apenas uma banda, só que numa posição diferente da banda da albumina
A. O animal AlAAlB possui as duas albuminas e exibe as duas bandas, caracterizando a
codominância entre os dois alelos.

6.2.4 Alelos Letais

Alguns alelos apresentamum comportamento bem peculiar, podendo causar a morte
do indivíduo que os possui. Esses alelos são conhecidos como alelos letais e, geralmente,
é o alelo recessivo que causaa morte. Algunsdeles, alémde estaremrelacionados à viabilidade
do indivíduo, causamalterações fenotípicas que podemser facilmente detectadas. O primeiro
exemplo desse tipo de alelo foidescrito em 1904 por Cuenot. Ele cruzou ratos amarelos x
normais e observou, na progênie, uma segregação de 1 amarelo : 1 normal. Esse resultado
sugere que o rato amarelo é heterozigótico e que o alelo que condiciona a cor amarela é
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dominante emrelação ao normal. Quando foramcruzados ratos amarelos entresi, era esperada
uma descendência de 1:2:1, mas obteve-se uma descendência de 2 amarelos: 1 normal.
Esses resultados levaram-no a propor que o caráter é controlado por um gene, com dois
alelos e que o alelo dominante que condiciona a cor amarela, supostamente é letalquando em
homozigose. Chamando de Ay o alelo que confere pelagem amarela e de A o alelo que
condiciona pelagemnormal, a partir do cruzamento de ratos amarelos heterozigóticosAyAx
AyA, a geração F2 teria uma proporção genotípica de ¼AyAy, ½ AyA, ¼ AA (Figura 6.3,
Tabela 6.2).Aalteração para a proporção 2:1, era decorrente da morte dos indivíduosAyAy,
antes mesmo do nascimento. Desse modo, indivíduos de pelagemamarela são heterozigotos
AyA, enquanto que indivíduos de pelagemnormal são AA.

Ahipótesedo aleloAy ser letalemhomozigosefoiconfirmadaposteriormentequando uma
fêmeagrávidado cruzamento amarelo xamarelo teve seuútero retirado. Foiverificadoque 25%
de seus embriõesestavammortos, provavelmente emdecorrênciadaconstituiçãoAyAy.

Outro exemplo de alelo letal é encontrado em gatos. Uma única dose do alelo ML,
interfere gravemente no desenvolvimento da coluna dorsal, resultando na falta de cauda no
indivíduo heterozigótico MLM. Mas, no homozigoto MLML, a dose dupla do alelo produz
uma anomalia tão extrema no desenvolvimento da coluna que o embrião não sobrevive.

Amaioria dosalelos letais recessivos não se expressamno heterozigoto. Emtalsituação,
a letalidade recessiva é diagnosticada, observando a morte de 25% da descendência em
algumestágio do desenvolvimento.

Umoutro exemplo muito comumé aocorrência de plantas jovensalbinas empopulações
segregantes. Essas plantas são homozigóticcas para um alelo que impede a formação de
clorofila e sobrevivem até esgotar as reservas nutritivas da semente. Tais plantas são

descendentes de heterozigotos portadores do alelo recessivo defeituoso.

FIGURA 6.3. resultados do crusamento de ratos amarelos letetozigóticos.
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6.3 INTERAÇÕES NÃO-ALÉLICAS OU GÊNICAS

Nemtodososcaracteres são controlados por umúnico gene, como discutido no Capítulo
4. De fato, um grande número de características é controlado por dois ou mais genes e sua
expressão fenotípica depende, alémda ação e interação alélica, tambémda ação combinada
dos alelos de diferentes genes que recebe a denominação de interação gênica

A ação conjunta de dois ou mais genes independe de suas localizações no genoma da
espécie, pois, como serão demonstradas, as interações ocorrem nos produtos gênicos -
enzimas quesão formadosno citoplasma. Assim, dois genes localizadosemdois cromossomos
diferentes terão distribuição independente (2ª lei de Mendel), embora as proporções
Mendelianas sejammodificadas em função da maneira como esses genes se interagem.

Uma forma muito comum de interação gênica é a epistasia. Nesse caso, diz-se que o
alelo de um gene é epistático, quando ele inibe a expressão do alelo de outro gene. Esse
último gene, cujo alelo tem a expressão inibida, recebe a denominação de hipostático.

Segundo Miller(1997), o termo epistasia pode ser agrupado emtrês categorias:
a) Epistasia funcional - quando um gene determina a presença ou ausência de uma
determinada estrutura, por exemplo pelos; se não existir pelos, como no caso de um
possível mutante em camundongos ou cães, as diferenças de cor não poderiam ser
detectadas. Assim, o alelo que controla a produção de pelos seria epistático para o
alelo da coloração. Outro exemplo semelhante é o caso de espinhos pretos ou brancos
empepino, que seriamencobertos (hipostático), caso ocorra ummutante semespinho.
b) Bloqueio de um passo metabólico – quando, emuma rota metabólica, a ausência
de umproduto evita (inibe) a formação de outros produtos. Por exemplo:

Alelo A Alelo B
 

enz. A enz. B
 

Substrato  Produto A Produto B

TABELA 6.2. Resultados obtidos por Cuenot para os cruzamentos entre ratos de pelagem
amarela e pelagem normal.

Amarelos x Normais Amarelos x Amarelos

AyA  AA AyA  AyA
½ AyA

amarelos
¼ AyAy
morrem

½ AA
normais

½ AyA
amarelos

¼ AA
normais
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Nesse caso, se o alelo A mutar para o alelo a a enzima “A” poderá não mais ser
produzida e não transforma o substrato em produto A. Por falta desse produto, a rota
metabólica estariabloqueada, não havendo a síntese do produto B. O aleloA, é pois, epistático
do B.

c) Conversão - quando o produto do alelo de umgene é convertido emoutro produto
pelo alelo de outro gene, mascarando a ação ou o produto do primeiro alelo.

Por exemplo:

Alelo A Alelo B
 

enz. A enz. B
 

Substrato  Produto A Produto B
(branco) (amarelo) (branco)

Nesse caso, o alelo B é epistático para o alelo A, pois o produto do primeiro gene
(produto A) foi convertido em um produto B que confere um fenótipo semelhante àquele
expresso pelo acúmulo do substrato.

A seguir, são apresentados alguns exemplos mais comuns de epistasia.

6.3.1 Epistasia recessiva

A cor da flor em girassol pode ser amarela, alaranjada ou limão. Em determinados
cruzamentos, esses fenótipos segregam na F

2
, respectivamente, nas proporções 9:3:4. Essas

proporções indicama atuação de dois genes de distribuição independente, com dois alelos
cada. Combase nesses resultados, o controle genético do caráter pode ser explicado pela
ação de umalelo dominante A de umdos genes, o qualé necessário para que haja a produção
de cor, enquanto o recessivo impede a sua formação. Em outro gene, o alelo dominanteB é
responsável pela cor amarela e seu alelo recessivo b determina a cor alaranjada. Nesse caso,
o alelo a é epistático, pois impede a expressão dos alelos B e b.

Outro exemplo ocorre na cor da pelagem de cães da raça Labrador. As cores
preta, marrom e dourado são controladas geneticamente por dois genes B e E que atuam
do seguinte modo: os alelos B e b produzem, respectivamente, as cores preta e marrom,
que são depositadas nos pelos e nas mucosas. Para o gene E a constituição recessiva
ee é epistática ao gene B, resultando na coloração dourada dos pelos. Assim, cães
pretos são B_E_, cães marrons são bbE_e cães dourados são B_ee ou bbee, resultando
em F

2
na segregação 9 pretos:3 marrons:4 dourados (Figura 6.4). Os cães dourados,

podem produzir pigmentos pretos ou marrons no nariz e lábios (mucosas). A ação do
alelo e é evitar a deposição de pigmentos nos pelos não impedindo a deposição nas
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mucosas. Dessa forma, podemos reconhecer o animal com alelos recessivos bbee pela
pigmentação marrom nas mucosas.

FIGURA 6.4. Exemplo de epistasia recessiva. Controle genético da cor da pelagem em cães
da raça Labrador.
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6.3.2 Epistasia recessiva dupla

Umestudo realizado no Departamento de Biologiada UFLAvisouaconhecer o controle
genético da cor do tegumento de algumas cultivares de feijoeiro. Para isso, foram cruzadas
duas cultivares, sendo uma a SmallWhite, que possui tegumento branco e flores brancas, e a
outra, a ESAL545, que possui tegumento verde e tambémflores brancas. Nesse cruzamento,
eram esperados descendentes com flores brancas, uma vez que os genitores eram
homozigóticos. No entanto, a geração F

1
produziu flores violetas e esse fato inesperado

levou-nos a estudar o controle genético desse caráter. Os resultados obtidos encontram-se
na Figura 6.5.

Como se observa, as proporções fenotípicas da geração F
2
estão muito próximas de

nove plantas comflores violetas para sete plantas comflores brancas(
c
2 = 0,42), indicando

a ocorrência de dezesseis combinações genotípicas, decorrentes da segregação e
recombinação de dois genes independentes, comdois alelos cada. Considerando também
os dados da geração F

1
e dos dois retrocruzamentos pode-se explicar os resultados utilizando

a Tabela 6.4.
Nesse esquema, as flores violetas ocorrem somente nas plantas com genótipo que

possuem pelo menos um alelo dominante em cada loco: P_V_. Nos demais genótipos, a
ausência de alelos dominantes, em um ou nos dois locos, condiciona o surgimento de flores
brancas.

Sobo ponto de vista bioquímico, uma possívelexplicação para os resultados observados
pode ser esquematizada utilizando, a seguinte via metabólica:

Precursor substância intermediária pigmento violeta
(incolor) (incolor)

Considerando as quatro classes genotípicas da F
2
, segundo a presença ou ausência

dos alelos P e V, e a via metabólica esquematizada anteriormente, temos a seguinte situação
apresentada na Tabela 6.4.



Alelo P

enzima P

Alelo V

enzima V
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FIGURA 6.5.Controle genético da cor da flor do feijoeiro.
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TABELA 6.3. Representação dos genótipos com os respectivos fenótipos, relativos à cor da flor do
feijoeiro das cultivares genitoras e de seus descendentes.

TABELA 6.4. Presença (+) ou ausência (-) da enzima P, da substância intermediária, da enzima V
e do pigmento violeta, nas flores de feijão das quatro classes de genótipos F2.

A partir do que foiexposto nessa tabela, verifica-se que entre as dezesseis combinações
da F

2
, apenasnove apresentamflor violeta, porque possuemas duas enzimas necessárias para

que a via metabólica se complete. Nas demais combinações da geração F
2
, a via metabólica

não se completa, pela falta de uma ou das duas enzimas. Portanto, o pigmento violeta é o
produto final dessa via metabólica. A sua presença depende da participação conjunta dos
alelos dominantes nos dois locos.

Classes de
Genótipos F2

Enzima P
Substância

intermediária
Enzima V

Pigmento
violeta

9/16 P_V_ + + + +
3/16 P_vv + + - -
3/16 ppV_ - - + -
1/16 ppvv - - - -

P:
Small White - P1 ESAL 545 - P2

Genótipos:
Fenótipos:

ppVV
branca

x PPvv
branca

F1:
Genótipo:
Fenótipo:

PpVv
Violeta

F2:
Genótipos:
Fenótipos:

9/16 P_V_
violeta

: 7/16 (P_vv, ppV_, ppvv)
branca

RC1:
Genótipos:
Fenótipos:

½ PpV_
violeta

: ½ ppV_
branca

RC2:
Genótipos:
Fenótipos:

½ P_Vv
violeta

:
½ P_vv
branca
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Se considerarmos, por exemplo, plantas de constituição ppV_, elas não produzem o
pigmento violeta porque o alelo recessivo p não deve produzir uma enzima funcional, o que
impede a transformação do precursor na substância intermediária da via metabólica. Nesse
caso, diz-se que o alelo p é epistático em relação a V, porque impede a sua expressão por
meio da cor violeta. De modo semelhante, a planta com constituição P_vv igualmente não
produz o pigmento violeta porque o alelo recessivo v é, nesse caso, o epistático em relação
a P também por meio da cor violeta. Portanto, no controle genético da cor da flor do
feijoeiro temosumexemplo de epistasia recessiva dupla e nageração F

2
, as classes genotípicas

em que estão participando esses epistáticos (3/16 P_vv; 3/16 ppV_; 1/16 ppvv) sempre
produzem o mesmo fenótipo com a frequência de 7/16.

6.3.3 Epistasia Dominante

Em abóbora, a coloração do fruto pode ser amarela, alaranjada ou verde-escura.
Alguns cruzamentos entre cultivares puras comestas cores de fruto apresentamna geração F

2

uma segregação de 12 amarelos: 3 alaranjados: 1 verde escuro. Esse resultado indica a
participação dedois genescomdistribuição independente, sendo queocorreumalelo dominante
A que é responsável pela cor alaranjada do fruto, enquanto o recessivo a simplesmente não
produz o pigmento alaranjado e o fruto fica verde-escuro. Emoutro gene, o alelo dominanteB
bloqueia a formaçãodeclorofilano fruto,o qualficaamarelo, emconsequência do impedimento
de expressão de A e a. O recessivo b não interfere na expressão de Ae a. Emsíntese, ocorre
apenas umalelo epistático dominante (B) (Tabela 6.5, Figura 6.6).

TABELA 6.5. Controle genético das cores do fruto de abóbora.

P:
Genótipos:
Fenótipos:

AA bb
alaranjado

x aa BB
amarelo

F1:
Genótipo:
Fenótipo:

Aa Bb
amarelo

F2:
Genótipos:
Fenótipos:

A_ B_, aa B_
12/16 amarelo

A_ bb
3/16 alaranjado

aabb
1/16verde-escuro
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FIGURA 6.6. Exemplo deepistasia dominante. Controle genético da coloração do fruto emabóbora.

Em bovinos da raçaAngus, a pelagem é preta e na raça Jersey a coloração é chamada
preta/vermelha. Os animais obtidos pelo cruzamento dessas duas raças (F

1
) são todos pretos,

mas quando intercruzadosproduzemuma descendência (F
2
) na qualas proporções fenotípicas

são de 12 pretos : 3 pretos/vermelhos : 1 vermelha, caracterizando uma epistasia dominante
(Figura 6.7).
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6.3.4 Epistasia Recessiva e Dominante

As raças de galinhas Leghorn e Silkie apresentam plumagem branca. Quando essas
aves são cruzadas, as aves da geração F

1
são todas brancas. Porém, na geração F

2
, observa-

se, ao contrário do que seria esperado, a ocorrência de algumas aves coloridas entre as
brancas. Foi constatado ainda, que do cruzamento de aves coloridas com a raça Leghorn
branca, obtém-se uma descendência completamente branca; porém, se no cruzamento é
utilizada a raça Silkie branca, na descendência ocorremaves coloridas. Portanto, deve existir
um gene que inibe a expressão da cor nas aves da raça Leghorn.

FIGURA 6.7. Controle genético das cores da pelagem em gado bovino.
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Considerando que na geração F
2
do cruzamento Leghorn x Silkie branca observam-se

as proporções de 13 aves brancas: 3 aves coloridas, pode-se explicar a herança de plumagem
branca ou colorida admitindo-se a participação de dois genes de distribuição independente,
com dois alelos cada, do seguinte modo: há um alelo C necessário para a produção de cor,
enquanto o alelo recessivo condiciona a ausência de pigmentação; em outro gene, o alelo
dominante I é epistático em relação a C, inibindo, portanto, sua expressão, e o recessivo i
determina simplesmente a ausência de inibição. Desse modo, o acasalamento das duas raças
brancas referidas anteriormente pode ser representado como no Figura 6.8.

A relação de 13/16 brancas para 3/16 coloridas corresponde, portanto, aos resultados
normalmente observados. Nota-se que a plumagem branca com frequência13/16 em F

2

resulta das classes genotípicas I_C_ e I_cc, emrazão da presença do epistático dominante I
e tambémdo genótipo iicc, no qualo alelo c é provavelmente não funcional e por isso, não há
a produção de pigmentos. Nesse último caso, o alelo c pode ser considerado também
epistático, uma vez que ele deve interromper uma via metabólica e impedir a produção de um
produto final - pigmento. Temos assim, nesse exemplo, um caso de epistasia dominante e
recessiva.

O alelo I é epistático em relação ao alelo C, e o alelo c é epistático porque inibe a
formação de um produto final.

Umoutro exemplo interessantedesse tipodeepistasiaé verificadocomalgumascultivares
de arroz, que apresentam um aroma característico quando seus grãos são cozidos ou as
folhas verdes são maceradas. Essas cultivares são bemapreciadas emalguns países asiáticos
e sua cotação no mercado é superior às cultivares não aromáticas. Tsuzuki e Shimokawa
(1990) cruzaramuma cultivar aromática do Nepal, denominada Brimful, com duas outras
cultivares japonesas não-aromáticas e obtiveram na geração F

2
o resultado apresentado na

Tabela 6.6.
Os resultados observados se ajustam a uma distribuição de 13 plantas semaroma : 3

com aroma, indicando que a presença de aroma é decorrente do genótipo aa B_ e a ausência
de aroma, aos genótipos A_ B_ ou A_ bb ou, ainda, aa bb.
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FIGURA 6.8.Exemplo de epistasia recessiva e dominante. Controle genético da cor da pena em
galinhas das raças Leghorn e Silkie.

Tabela 6.6. Resultados observados na geração F2 envolvendo cultivares de arroz não aromáticas e
aromáticas.

6.3.5 Outros tipos de interações não-alelicas

Alémdos exemplos de epistasias já apresentados, ocorrem inúmeras outras formas de
interações gênicas, que não necessariamente implicam em bloqueio de vias metabólicas,
conversões ou mesmo alterações estruturais. Um dos exemplos mais conhecidos é aquele
denominado de genes duplicados. Nesse caso, genes com funções idênticas podem estar
representados mais de uma vez no genoma, alterando as proporções mendelianas esperadas.
Uminteressante exemplo ocorre comuma planta do cerrado denominada de bolsa do pastor.

Cruzamentos Sem aroma Com aroma Total
Brimful x Koshihikari 240 62 302
Brimful x Nipponbare 157 34 191
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Os frutos dessa planta podem ser triangular ou alongado. Quando cruza-se uma planta com
fruto triangular comuma de fruto alongado, obtém-se a segregação emF

2
de 15 triangular : 1

alongado. Isso é explicado considerando a presença de doisgenes A e B , com efeitos iguais.
Os alelos dominantes de cada umdesses genes, sozinhos ou combinados, conferemo mesmo
fenótipo, frutos triangulares, já o genótipoaabb éo único responsávelpelo fruto alongado.

Umoutro exemplo semelhante ocorre emsoja. Emumdos genes o alelo dominanteG
produz sementes verdese o recessivo g sementes amarelas. Emoutro gene, o alelo dominante
Y

3
resulta em sementes verdes e o alelo recessivo y

3
sementes amarelas. Na geração F

2

a segregação fenotípica é de 15 verdes (G_ Y
3
_, G_ y

3
y

3
, gg Y

3
_) : 1 amarela (gg y

3
y

3
).

Uma outra forma de interação também envolvendo genes duplicados, é aquela pela
qual aparece umterceiro fenótipo, resultante da presença simultânea de alelos dominantes de
cada um dos genes envolvidos. Por exemplo, em abóbora o formato esférico é controlado
pelo alelo A ou pelo alelo B enquanto que o formato alongado deve-se aos alelos a ou b.
Assim, os genótipos A_ bb e aa B_ conferem frutos esféricos e aa bb frutos alongados.
Quando os alelos dominantes dos dois genes estão juntos, A_ B_, eles se interagempara
produzir o formato discóide. Desse modo, na geração F

2
a segregação é de 9 discóides (A_

B_) : 6 esféricos (A_ bb e aa B_) : 1 alongado (aa bb). Esse tipo de interação é conhecido
como genes duplicados com interação entre os alelos dominantes (Figura 6.9).

FIGURA 6.9. Exemplo de genes duplicados com interação entre os alelos dominantes. Controle
genetico do formato do fruto da abobora.
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Uma situação semelhante a essa é a que ocorre com a cor da pelagem das raças de
suínos Large White e Duroc Jersey. Os alelos R ou S são responsáveis pela síntese de
pigmentos vermelhos, enquanto que r ou s conferem coloração branca. Indivíduos com
alelos dominantes em apenas um dos genes (R_ ss ou rrS_) produzem uma pequena
quantidade de pigmentos vermelhos e adquirem uma coloração “areia”. Indivíduos
completamente recessivos (rrss) são brancos e indivíduos com alelos dominantes nos dois
genes (R_S_) são de coloração vermelho intenso. A segregação na geração F

2
é de 9

vermelhos : 6 areia : 1 branco.

Emgalinhas, o formato da crista apresenta uma maneira beminteressante de interação.
O alelo dominante R controla crista rosa, o alelo dominante P crista ervilha e os alelos
recessivos rr pp crista simples. Quando os alelos dominantes dos dois genes estão juntos
R_ P_ a crista é do tipo noz. Assim, na geração F

2
a segregação é de 9 Noz (R_ P_) : 3

FIGURA 6.10. Exemplo de genes duplicados com interação entre os alelos dominantes. Controle
gentetico da cor da pelagem das raças de suinos Large White e DurocJersey.
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Rosa (R_ pp) : 3 Ervilha (rr P_) : 1 Simples (rr pp). Note que, embora a segregação seja de
9:3:3:1, esta situação difere da segregação mendeliana típica, por se tratar de apenas um
caráter, ao invés de dois caracteres controlados por genes independentes.

6.4 AUMENTANDOACOMPLEXIDADE

Como pode ser observado pelos exemplos discutidos, todo organismo é um ser
complexo no qual todos os genes devemfuncionar coordenadamente e apresentar interações
em maior ou menor grau. É pouco provávelque umdeterminado gene atue isoladamente.

Umoutro aspecto que deve nos chamar a atenção é que, em muitos casos, o “caráter”
que se está estudando, de fato consiste de diversos caracteres, cada um controlado por
genes específicos. Assim, as diversas expressões fenotípicas desse “caráter” na verdade se
devem a esses inúmeros genes. Umexemplo ilustrativo é a coloração dos grãos do feijoeiro.
Aparentemente, trata-se de um único caráter, mas se estudado em profundidade, veremos
que pode ser decomposto emcor do tegumento, presença ou não de listras, presença ou não
de pintas, cor do halo, brilho do tegumento, etc. Embora a coloração do grão seja “um
caráter” cujo controle é efetuado por muitos genes (supõe-se mais de 18 genes), vamos
considerar apenas 5 genes para ilustrar este ponto. O alelo dominante P é básico para a
expressão da cor; todos os indivíduos pp apresentam tegumento branco. Contudo, a
expressão da cor propriamentedita se deve a outros genes. O alelo dominanteL é responsável
pela formação de listras em presença de P_. O genótipo ll não apresenta listras,
independentemente da constituição para o geneP. Umoutro gene condiciona a coloração do
halo, embora a definição da sua coloração seja realizada por outros genes, como por exemplo
o alelo D que condicionahalo marrom. Oalelo dominanteJ conferegrãos brilhantes, enquanto
o recessivo j grãos foscos. Pode-se observar que, considerando apenas uma pequena porção
dos genes envolvidos com a coloração, o número de fenótipos possíveis é extremamente
grande.

Situação semelhante ocorre para o “caráter” coloração de pelagemde mamíferos, que
também é composto por vários padrões de coloração, envolvendo a coloração de cada
pelo, como tambéma distribuição desses pelos no corpo do indivíduo. O controle genético,
embora ainda não completamente elucidado, é realizado por, pelo menos, 6 genes (A, B, C,
D, E, S). Umaspecto interessante é que esses seis genes parecem estar presentes em todos
os mamíferos, embora nem sempre eles apresentem todos os alelos conhecidos em cada
loco. Acoloração se deve à presença de grânulos de pigmentos contendo melaninas em uma
matriz protéica. As melaninas são o produto de uma série de vias metabólicas que convertem
a tirosina em eumelaninas (cor escura) ou feomelaninas (cor clara). As células em que
ocorrem a produção das melaninas são os melanócitos e os grânulos de pigmentos são os
eumelanossomas ou feomelanossomas.
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O gene A (Aguti): esse gene determina a distribuição de pigmentos no pelo. O aleloA
- selvagem- produz umafaixaamarela terminalou subterminalemumpelo queseria totalmente
preto (aa). Dependendo do alelo presente, a coloração do pelo pode variar desde
completamente amarelo até todo negro.

O gene B: os alelos desse gene afetama porção protéica dos grânulos de pigmentos
alterando sua forma. O alelo B permite a formação de grânulos normais, alongados e de cor
negra. O alelo b produz grânulos ovóides ou esféricos que são marrons, chocolates ou, no
caso de cavalos, castanhos.

O gene C: parece que este é o gene estrutural da enzima tirosinase, que catalisa o
primeiro passo da conversão de tirosina em melanina. O alelo C produz tirosinase normal,
enquanto queos demais alelos produzemformas menos eficientes daenzima, havendo redução
no número de grânulos de pigmentos. O alelo recessivo c evita a formação de qualquer
coloração (gene epistático), gerando indivíduos albinos.

O gene D: os alelos do gene D afetam a intensidade da pigmentação por meio da
aglutinação dos grânulos, mas não pela redução de seu número. O alelo d diluio negro em
azul e o amarelo em creme. O alelo D é dominante na maioria dos mamíferos, mas em
cavalos parece haver dominância incompleta.

O gene E: esse gene parece ter influência na distribuição de pigmentos amarelos e
pretos em toda a pelagem do animal e não dentro de cada pelo.

O gene S: o gene S tambémcontrola a distribuição de pigmentos ao longo do corpo do
indivíduo. De fato, ele controla a presença (ss) ouausência (S_) demanchas. Essepadrão pode
ocorrer comqualquercombinação genotípica discutida anteriormente, comexceção do albino.

Um outro exemplo de genes comação característica são os chamados modificadores.
Esses genes geralmente não têm efeito próprio, mas modificam outros genes, reduzindo ou
intensificando sua expressão. O geneD, que ocorre emmuitos mamíferos, afeta a intensidade
de pigmentação de outros genes que controlam a cor da pelagem. Os genótiposDD e Dd
permitema expressão completa da coloração, enquanto que dd diluia coloração tornando-
a mais clara. Assim, se o alelo B confere pelagem preta e b pelagemmarrom os genótipos
B_D_ seriam pretos, B_dd seriam preto-diluído, bbD_ marrons e bbdd marrom claro,
apresentando uma segregação de 9:3:3:1 na geração F

2
.

Um exemplo semelhante emplantas é o que ocorre para a cor dos frutos maduros em
pimentões. Umalelo dominante Y controla a remoção da clorofila no fruto, enquanto o alelo
y permite que a clorofila se mantenha no fruto maduro. À medida que o fruto amadurece,
pigmentos carotenóides são sintetizados; o alelo R determina pigmentos vermelhos e r
pigmentos amarelos. Os alelos recessivos de dois genes diferentes c

1
e c

2
têm uma ação

semelhante e reduzem a quantidade de carotenóides que são sintetizados. Por exemplo,
plantas Y_R_C

1
_C

2
_ produzemfrutos vermelhos, enquanto y_R_c

1
c

1
C

2
_ apresentamfrutos



163

InteraçãoAlélicas e Não-Alelicas

alaranjados. Plantas Y_rrC
1
_C

2
_ apresentamfrutosamarelos, enquanto Y_rrC

1
_c

2
c

2
frutos

amarelo-claros. Os dois genes C
1
e C

2
são genes duplicados, com efeitos semelhantes.

Porém, seus efeitos são cumulativos, de modo que o genótipo c
1
c

1
c

2
c

2
praticamente impede

a síntese de carotenóides. Desse modo, o genótipo Y_rrc
1
c

1
c

2
c

2
é praticamente branco.
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PROBLEMAS PROPOSTOS

1. Em galinhas, os indivíduos com penas normais são de genótipo ff, os indivíduos FF
apresentampenas acentuadamente onduladas e quebradiças e o heterozigoto apresenta
as penas medianamente onduladas. Apartir do cruzamento de um galo com penas
medianamente onduladas com três fêmeas, foram produzidos 12 descendentes por
ninhada. Dos 36 descendentes, 18 apresentaram penas medianamente onduladas, 15
penas acentuadamente onduladas e apenas 3 foram normais. Quais os prováveis
genótipos das três fêmeas?

2. Em bovinos, a presença de chifres é governada pelo alelo recessivo m, enquanto o
alelo dominante M confere ausência de chifres (mocho). Acor da pelagemvermelha é
fornecida pelo genótipo RR, cor branca por rr e vermelho-branco (ruão) por Rr.

a) Determine a proporção fenotípica de F
2
proveniente do cruzamento de um touro

vermelho, comchifres, com vacas brancas e mochas, homozigóticas.

b) Quantos animais da geração F
2

serão necessários para se selecionar 20 animais
homozigóticos de pelagemvermelha e mochos?

c) Qual a proporção fenotípica esperada se os animais ruões e mochos da geração F
2

forem acasalados entre si?

3. No estudo da herança da forma da raiz do rabanete, e também da cor da raiz, obteve-
se na F

2
a seguinte proporção fenotípica: 11 vermelhos e esféricos; 20 vermelhos e

ovais; 9 vermelhos e alongados; 21 rosas e esféricos; 39 rosas e ovais; 19 rosas e
alongados; 10 brancos e esféricos; 22 brancos e ovais e 11 brancos e alongados.

a) Quais as interações alélicas para os dois caracteres?

b) Esse tipo de interação facilita ou dificulta o trabalhodo melhorista?

c) Quais os genótipos dos genitores para possíveis cruzamentos que produziram a F
2

fornecida?

d) Qual o tamanho da F
2
para se obter 50 plantas com raiz branca e alongada?

4. Em abóbora, a cor do fruto pode ser branca, amarela e verde. Do cruzamento de
plantas homozigóticas de frutos brancos complantas de frutos verdes foi obtida uma
geração F

1
com todos os indivíduos de frutos brancos. Na geração F

2
, foramobtidas

45 plantas comfrutos brancos, 13 comfrutos amarelos e 3 com frutos verdes.

a) Qual a explicação para a herança desse caráter?
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b) Cruzando-se uma planta de frutos amarelos comoutra de frutos brancos obtiveram-
se 27 plantas comfrutos brancos, 16 com frutos amarelos e 16 com frutos verdes.
Quaisos genótipos das duas plantas que foram cruzadas?

5. Do cruzamento entre duas linhagens de ervilha de cheiro (Lathyrusodoratus) de flores
brancas foram obtidas plantas com 100% de flores de cor púrpura. Dos 245
descendentes provenientes da autofecundação dessas plantas, 110 apresentaramflores
brancas e os demais flores púrpuras. Determine o tipo de herança do caráter e o
provávelgenótipo dos genitores.

6. Em algumas cultivares de cebola, a cor do bulbo pode ser amarela, roxa ou branca.
Do cruzamento entre uma cultivar de cor roxa com outra de cor branca, foiobtido na
geração F

2
a segregação de 9 roxos: 3 amarelos: 4 brancos.

a) Qual a explicação genética para esse resultado?

b) Estabeleça um esquema que explique bioquimicamente esseresultado.

7. O grão de milho possui uma camada de células que encobre o endosperma, chamada
aleurona, e que pode ser incolor, vermelha ou púrpura. Aformação destes fenótipos é
controlada pelos seguintes passos metabólicos:

Admitindo-se que ocorra dominância completa emtodos os genes, pergunta-se:

a) Quais os fenótipos dos seguintes genótipos?

IiAAMm; IiaaMM; IIAAmm; iiAAMM; iiAAmm.

b) Quais as proporções fenotípicas em F
2

do cruzamento entre duas plantas sendo
uma de genótipo IIAAMM e a outrade genótipo iiaamm?

Admitindo-se queocorradominância completa emtodososgenes, pergunta-se:

a) Quais os fenótiposdos seguintes genótipos?

IiAAMm;IiaaMM;IIAAmm; iiAAMM;iiAAmm.

b) Quais asproporçõesfenotípicasemF
2
do cruzamento entre duas plantas sendo uma de

genótipo IIAAMMe aoutrade genótipo iiaamm?

Substrato 1
I

i

Substrato incolor

Substrato 1
(incolor)

A Substrato 2
(vermelho)

(vermelho)

Substrato incolor

a

M

m

púrpura

vermelho
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8. Do cruzamento de uma plantaAcomuma B, de feijão, foramobtidos 510 descendentes
de flores brancas e 176 de flores púrpuras. Quando a plantaAfoi autofecundada ela
produziu 76 descendentes com flores púrpuras e 58 com flores brancas.

a) Quais os genótipos das plantasAe B?

b) Quais as proporções genotípicas e fenotípicas esperada da planta B quando ela for
autofecundada?

9. No caupi, um alelo C1 é responsável pela resistência à raça 1 de ferrugeme seu alelo
C2, resistente à raça 2. Plantas C1C2 são resistentes às duas raças. Aaltura da planta
se deve à ação de 2 genes, sendo A-B- e A-bb responsáveis por planta alta, aaB-
responsável por planta com altura média e aabb, planta baixa. O cruzamento entre
uma planta alta e resistente às duas raças comoutra baixa e tambémresistente às duas
raças forneceu o seguinte resultado: 340 altas e resistentes à raça 1; 570 altas e
resistentes às duas raças; 280 altas e resistentes à raça 2; 80 médias e resistentes à
raça 1; 155 médias e resistentes às duas raças; 72 médias e resistentes à raça 2; 27
baixas e resistentes à raça 1;47 baixas e resistentes às duas raças; 29baixas e resistentes
à raça 2.

a) Quais os genótipos das plantas que foram cruzadas?

b) Quais os tipos de interações envolvidas em cada caráter?

10. Emgalinhas, observaram-se os seguintes resultados para cor de plumagema partir dos
cruzamentos entre as raças Wyandotte branca, W, Leghorn branca, Le Silkie branca,
S: o cruzamento das raças W x L produziu em F

1
100% branco e em F

2
a proporção

fenotípica dos descendentes foi de 13 brancos: 3 coloridos. No cruzamento W x S, o
F

1
foi também 100% colorido, porém na F

2
foramproduzidos 9 coloridos:7 brancos.

a) Forneça as explicações genéticas para os resultados obtidos.
b) Quais as proporções fenotípicas esperadas, nas gerações F

1
e F

2
, do cruzamento L

x S?
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7 BIOMETRIA

7.1 INTRODUÇÃO

Biometria é uma ciência “híbrida” entre a biologia e estatística. Ela temcomo objetivo
aplicar a estatística aos dados de natureza biológica. Com a biometria é possível testar
hipóteses formuladas e consequentemente facilitar as interpretações dos fenômenos
biológicos.

Aaplicação da biometria na genética começou com o próprio Mendel.Aliás, essa foi
a sua contribuição mais expressiva. Ele foi capaz de estabelecer proporções fenotípicas a
partir de suas observações sobre as características da ervilha, e a partir dessas proporções
formular hipóteses que pudessem explicar os resultados obtidos.

7.2 LEIS DE PROBABILIDADE

A probabilidade de ocorrência de um evento é dada pelo número esperado de
vezes que esse evento ocorra em relação ao número total de eventos. Para ilustrar as
inúmeras aplicações da probabilidade em genética, será considerado como exemplo a
determinação do sexo em bovinos (Capítulo 11). Em bovinos, o touro - sexo masculino
- possui os cromossomos sexuais X e Y e a vaca - sexo feminino - os cromossomos XX.
Portanto, na meiose de um touro são produzidos dois tipos de gametas, um contendo o
cromossomo X e o outro Y; já, a vaca produz apenas gametas com o cromossomo X.
Sendo assim, quem determina o sexo do descendente é o touro. Como a proporção dos
gametas masculinos contendo o cromossomo X - do touro - é de 50% e contendo Y
também é 50%, é fácil entender que a probabilidade de que qualquer descendente seja
fêmea ou macho é 1/2.

Os conhecimentossobre meiose (Capítulo 4), mostramque a fertilização para produzir
qualquer descendente, não tem nenhuma relação com outra. Em outras palavras, se uma
vaca obtiver vários descendentes, a produção de cada um deles é um evento inteiramente
independente, isto é, o sexo de um descendente não tem relação alguma com o sexo dos
demais. Sendo assim, pode-se indagar qual será a probabilidade de que uma vaca tenha dois
descendentes, ambosdo sexo feminino?Considerando que, emcada gestação, a probabilidade
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de ser fêmea é de 1/2, a probabilidade de ambas serem fêmeas é dada por 1/2 . 1/2 = 1/4.
Isto é conhecido como Lei do Produto das Probabilidades, que diz “A probabilidade de
ocorrência simultânea de dois ou mais eventos independentes é igual ao produto das
probabilidades de suas ocorrências em separado”.

Consideremos ainda, como ilustração, um rebanho bovino comcemvacas, tendo cada
uma delas dois descendentes, cuja distribuição dos sexos está apresentada na Tabela 7.1.

TABELA 7.1. Distribuição dos dois descendentes de cada uma das 100 vacas de acordo com
o sexo.

Número de vacas Sexo dos descendentes
24 duas fêmeas
54 uma fêmea e um macho
22 dois machos

Estão esses resultados de acordo com o esperado, baseado nas leis de
probabilidades? Como foi mostrado, a probabilidade dos doisdescendentes seremdo
sexo feminino é dada por 1/2 . 1/2 = 1/4. De modo análogo a probabilidade de ambos
serem do sexo masculino é também 1/2 . 1/2 = 1/4. Por outro lado, a probabilidade do
primeiro ser do sexo feminino e o segundo do sexo masculino é também 1/2 . 1/2 = 1/4.
Porém, aqui pode também ocorrer o contrário, isto é, o primeiro descendente ser macho
e o segundo ser fêmea, cuja probabilidade é também 1/2 . 1/2 = 1/4. Assim, existem
duas opções de nascimento dos bezerros dos dois sexos com a probabilidade de 1/4
cada. Nota-se que, nesse caso, os dois eventos são mutuamente exclusivos, ou
alternativos. Isso significa que, se ocorrer a primeira situação - fêmea-macho -, a segunda
- macho-fêmea - não tem condições de ocorrer simultaneamente. Nessa situação, tem-
se o que se denomina de Segunda Lei de Probabilidade ou Lei da Soma das
Probabilidades, que diz: “Quando dois eventos são mutuamente exclusivos, a
probabilidade de que eles ocorram é fornecida pela soma das probabilidades de que
cada um deles ocorra em separado”. No exemplo, a probabilidade será 1/4 (fêmea-
macho) + 1/4 (macho-fêmea) = 1/2.

Desse modo, considerando as cemvacas, obtêm-se as estimativas do número esperado
de vacas em função do sexo dos dois descendentes de cada uma (Tabela 7.2).

Como se constata, os resultados observados e os esperados baseados nas leis de
probabilidade são muito semelhantes.
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TABELA 7.2. Distribuição observada e esperada dos dois descendentes de cada uma das 100
vacas de acordo com o sexo.

7.3 DISTRIBUIÇÃO DE PROBABILIDADE

7.3.1 Distribuição Binomial

Em genética, além de se conhecer a probabilidade de que um determinado evento
ocorra, há necessidade, na maioria dos casos, de se identificar a probabilidade de que
determinadas combinações de eventos possamocorrer. Nesse caso, trata-se de um binômio
porque existemapenas dois eventos, por exemplo, macho ou fêmea, semente de milho lisa ou
enrugada.

Como exemplo, será utilizada também a determinação do sexo em bovinos. Seja o
rebanho mencionado anteriormente com cem vacas, só que agora será considerado que
cada vaca pode ter seis descendentesemsua vida. Apartir dessa informação, muitas perguntas
poderiam ser formuladas, como, por exemplo, qual a probabilidade de que cada vaca tenha
pelo menos quatro descendentes do sexo feminino? Quala probabilidade de que pelo menos
um descendente de cada vaca seja do sexo masculino? Essas e muitas outras indagações
podem ser facilmente respondidas a partir da expansão do binômio. Vejamos agora como
isso pode ser feito.

No caso anterior, com dois descendentes, as combinações possíveis são fornecidas
pelo desenvolvimento da expressão (a + b)2 = a2 + 2ab + b2, emque a representa o evento
fêmea, b o evento macho e o expoente dois representa o número de descendentes envolvidos,
isto é, dois descendentes. Aprobabilidade de ocorrência do evento a - fêmea - é dada por p
e a probabilidade de ocorrência do evento b - macho - é dada por q. Nesse caso, p = q =
1/2. Desse modo, a probabilidade de se ter duas fêmeas (a2) ou dois machos (b2) = (1/2 . 1/
2 =1/4) para cada combinação. E a probabilidade de se ter um macho e uma fêmea 2ab =
2 . 1/2 . 1/2 = 1/2. Ou seja, o mesmo resultado mostrado na Tabela 7.2.

Para n eventos independentes, a expansão do binômio é fornecida por:

  n-i

0 0

!
a

! ! 
   
n nn i i w x

n
i i

n
a b C b p q

w x
em que:  n-i

0 0

!
a

! ! 
   
n nn i i w x

n
i i

n
a b C b p q

w x

Número de vacas
observadas

Sexo dos
descendentes

Probabilidade de
ocorrência do

evento

Número esperado de vacas
baseado na probabilidade

de ocorrência

24 duas fêmeas 1/4 25
54 Uma fêmea e um macho 1/2 50
22 dois machos 1/4 25

TOTAL 100 100
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i
nC corresponde à combinação de n eventos i a i, isto é, fazendo n - i = w e i = x,

tem-se que

!w!x
!n

CC x
n

i
n 

No caso em pauta, n corresponde ao número de descendentes ou número total de
eventos; w é o número de vezes que ocorreo evento a - o número de fêmeas, por exemplo - e;
x é o número de vezes que ocorreo evento b - no caso, o número de machos. Aprobabilidade
de ocorrência de cada um dos eventos é p e q.

Considerados os seis descendentes, w e x poderiam assumir os seguintes valores:

Número de Fêmeas
(w)

Número de Machos
(x)

6 0
5 1
4 2
3 3
2 4
1 5
0 6

Pelo exposto anteriormente, para se ter 6 fêmeas, a probabilidade é de (1/2)6, já que
os eventos são independentes. Quando se considera, por outro lado, a probabilidade de se
ter 5 fêmeas - F - e 1 macho - M -, deve-se considerar que estão envolvidas várias alternativas,
as quais podemser esquematizadas do seguinte modo:

Ordem dos descendentes Probabilidade de ocorrência
1º 2º 3º 4º 5º 6º
M F F F F F (1/2)6

F M F F F F (1/2)6

F F M F F F (1/2)6

F F F M F F (1/2)6

F F F F M F (1/2)6

F F F F F M (1/2)6

Assim, o descendente do sexo masculino pode ser o primeiro, o segundo, o terceiro, o
quarto, o quinto ou o sexto descendente. Portanto, os eventos são mutuamente exclusivos –
segunda lei de probabilidade. Dessa forma, a probabilidade de se ter um macho e cinco
fêmeas é dada pela soma das probabilidades de cada umdos eventos em separado, isto é, 6
(1/2)6.
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Por meio da expansão do binômio, é muito fácil chegar a este e aos demais resultados.
Neste caso n = 6, se for considerada a primeira situação, ou seja, de todos serem fêmeas
tem-se:

p = q = 1/2
n = 6 descendentes
w = 6 fêmeas
x = 0 machos
pelo binômio

     606 2/12/1.2/1
!0!6

!6

!!

!
xwqp

xw

n

como foi mostrado.
A probabilidade de se ter um macho e cinco fêmeas é de:
p = q = 1/2
n = 6 descendentes
w = 5 fêmeas
x = 1 macho

     615 2/162/1.2/1
!1!5

!6

!!

!
xwqp

xw

n

Do mesmo modo, têm-se as demais probabilidades mostradas na Tabela 7.3. Observa-
se que é possível obter a probabilidade desejada para cada evento e até mesmo estimar o
número esperado de vacas que produz uma determinada descendência.

TABELA 7.3. Distribuição de probabilidades dos seis descendentes de cada uma das cem
vacas de acordo com o sexo.

Número
de fêmeas

Número
de machos

Probabilidade
(P)

Frequência
esperada entre 100 vacas

6 0 (1/2)6 = 0,015625 1,56
5 1 6(1/2)6 = 0,093750 9,38
4 2 15(1/2)6 = 0,234375 23,43
3 3 20(1/2)6 = 0,312500 31,25
2 4 15(1/2)6 = 0,234375 23,43
1 5 6(1/2)6 = 0,093750 9,38
0 6 (1/2)6 = 0,015625 1,56

Total 1,000000 100,00
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Voltemos, no entanto, à indagação formulada inicialmente. Qual a probabilidade de
que pelo menos quatro descendentes de cada vaca sejam do sexo feminino? O desejado é
que se tenha pelo menos quatro fêmeas, então os casos possíveis são aqueles com 4, 5 e 6
fêmeas. Sendo assim, basta somar as probabilidades de cada um destes eventos, uma vez
que eles são mutuamente exclusivos. No caso considerado, tem-se: P (4 fêmeas) + P (5
fêmeas) + P (6 fêmeas) = 0,234375 + 0,09375 + 0,015625 = 0,343750. Pelo exposto, a
probabilidade de se ter pelo menos 4 fêmeas é de 0,34375, ou seja, entre as cem vacas,
espera-se que 34,4 tenham pelo menos 4 descendentes do sexo feminino.

Vejamos outra aplicação da distribuição binomialna genética. Suponhamos que um
criador de bovinos possua um touro com fenótipos favoráveis para várias características e
esteja interessado em conhecer, por exemplo, qual a probabilidade de que ele produza um
espermatozóide idêntico ao que lhe deu origem. Para responder à indagação, é necessário
inicialmente desconsiderar a ocorrência de permuta genética (Capítulo 9). Isso porque, com
a permuta, essa probabilidade evidentemente será nula.

Como nos bovinos 2n = 60 cromossomos, o touro recebeu 30 cromossomos via
espermatozóide e 30 cromossomos do óvulo. Como foi comentado (Capítulo 4) que a
orientação a ser seguida na metáfase I para cada um dos cromossomos homólogos só tem
duas opções, a probabilidade de que o cromossomo 1 vá para um polo qualquer da célula é
de 1/2, o mesmo ocorrendo como os cromossomos 2, 3, 4 etc. Desse modo, como são
eventos independentes, a probabilidade de que todos os cromossomos de uma dada origem
migrem para umdeterminado polo é (1/2)30. Pode-se perguntar também, por exemplo, qual
a probabilidade deque o espermatozóide tenha50% dos cromossomos que vieramdo genitor
masculino. Aqui, também, o modo mais eficiente de resolver é via distribuição binomial.
Assim sendo, tem-se:

n = 30 cromossomos
w = 15 cromossomos de origem materna
x = 15 cromossomos de origem paterna
p = q = 1/2
Pela expressão do binômio, obtém-se:

Por outro lado, se a pergunta fosse qual a probabilidade de se ter pelo menos 90% dos
cromossomos que vieramdo pai, a distribuição binomial facilitaria a obtenção do resultado.
Como 90% de 30 são 27 cromossomos, então os eventos que nos interessam envolvem 27,
28, 29 e 30 cromossomos paternos. Aprobabilidade de se ter cada umdestes eventos é:

   15 15w xn! 30!
p q 1/ 2 1/ 2 0,1445 14,45%

w!x! 15! 15!
  



173

Biometria

Como os eventos são mutuamente exclusivos, a probabilidade de se ter pelo
menos 90% dos cromossomos é fornecida por: P (27) + P (28) + P (29) + P (30) =
0,0004215%.

7.3.2 Distribuição Polinomial

Nos casos considerados anteriormente, foram apresentados apenas dois eventos,
como macho ou fêmea. Contudo, em genética, é normal ocorrerem casos em que estão
envolvidos mais de dois eventos. Seja, por exemplo, um rebanho de bovinos da raça
Shorthorn. Nessa raça, a cor dos animais pode ser branca, vermelha e vermelho-branca
(ruão). Esse caráter é controlado por um gene, sendo que o branco possui o genótipo
R1R1, o vermelho R2R2 e o vermelho-branco R1R2. Nesse caso, tem-se uma distribuição
com três fatores, isto é, uma distribuição trinomial, fornecida por (a + b + c)n, em que a,
b e c representam os eventos - genótipos R1R1 (branco), R2R2 (vermelho) e R1R2

(vermelho-branco). O estimador para calcular a probabilidade de um determinado evento
é semelhante à da distribuição binomial, ou seja:

em que, w, x e y representam o número de descendentes de cada um dos três diferentes
genótipos, cujas probabilidades são p, q e r, respectivamente. No cruzamento de um touro
vermelho-branco com 12 vacas também vermelho-brancas, espera-se o seguinte resultado
na descendência:

   27 330!
P(27) 1/ 2 1/ 2

27!3!


     28 230!
P 28 1/ 2 1/ 2

28!2!


     29 130!
P 29 1/ 2 1/ 2

29!1!


     30 030!
P 30 1/ 2 1/ 2

30!0!


 
n

n w x y

i 0

n!
a b c p q r ,

w!x!y!

  
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Desse modo, p, q e r assumem valores de 1/4, 1/2 e 1/4, respectivamente. Pode-se
indagar, por exemplo, qual a probabilidade de que entre os 12 descendentes três sejam
brancos, três vermelho-brancos e os demais vermelhos? Nessa situação, têm-se:

n = 12 descendentes
w = 3 brancos
x = 3 vermelhos brancos
y = 6 vermelhos
p = 1/4
q = 1/2
r = 1/4
Assim, obtém-se:

0,8811%.

Vejamos agora, qual é a probabilidade de que ocorra 3 brancos, 6 vermelho-brancos
e 3 vermelhos, isto é, a proporção esperada.

n = 12 descendentes
w = 3 brancos
x = 6 vermelhos brancos
y = 3 vermelhos
p = 1/4
q = 1/2
r = 1/4
Neste caso, tem-se:

ou seja,

Como era dese imaginar, essa probabilidadeé bemsuperior à observadano caso anterior.
Qualquer outra distribuição polinomialpode ser considerada. Como exemplo, a cor e

a textura das sementes do milho. Como já foi mencionado, quando estas duas características
estão envolvidas, os seguintes genótipos e suas respectivas proporções são esperadas na
geração F

2
:

Vacas Touro

R1R2 x R1R2

¼ R1R1 ½ R1R2 ¼R2R2

     3 3 6w x yn! 12!
p q r 1/ 4 1/ 2 1/ 4 0,008811

w!x!y! 3! 3! 6!
  ou seja,

     3 6 3w x yn! 12!
p q r 1/ 4 1/ 2 1/ 4 0,0704952

w!x!y! 3! 6! 3!
  7,05%.
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Semente amarela e lisa 9/16
Semente amarela e enrugada 3/16
Semente branca e lisa 3/16
Semente branca e enrugada 1/16
No exemplo, têm-se quatro fenótipos - eventos a, b, c, d - que ocorrem com as

probabilidades de p, q, r e s, respectivamente, e a expressão do polinômio passa a ser:

Pode-se perguntar, por exemplo, qual a probabilidade de se tomar ao acaso 20 sementes
de uma espiga F

2
de milho e de se obter 11 sementes amarelas e lisas e 3 de cada um dos

fenótipos restantes. Na situação empauta, têm-se:
n = 20 sementes
w = 11 sementes amarelas e lisas
x = y= z = 3 sementes com outros fenótipos
p = 9/16
q = r = 3/16
s = 1/16
Assimobtém-se:

É fácil visualizar que essas distribuições têm inúmeras aplicações na genética e podem
desempenhar umimportantepapelno trabalho dogeneticistae/oumelhoristadeplantaseanimais.

7.4 PROBABILIDADE DE SE OBTER UMA DETERMINADA
COMBINAÇÃO GENOTÍPICA

A probabilidade possui outra aplicação de grande utilidade na genética, que é a
determinação do tamanho mínimo de uma população segregante para se obter pelo menos
uma plantacomo genótipo desejado. Já foimostrado que é possívelconhecer a probabilidade
de ocorrência de uma combinação genotípica qualquer emuma determinada geração. Como
o objetivo é obter pelo menos uma planta com o genótipo almejado, o problema está em
reduzir ao mínimo a probabilidade de não ocorrência desse genótipo.

Seja p a probabilidade de ocorrência de umgenótipo desejado e logicamente (1 - p) a
probabilidade de que o mesmo não ocorra. Assim, com o aumento da população, diminui

 
nn w x y z

i 0

n!
a b c d p q r s

w!x!y!z!
   

       11 3 3 3w x y zn! 20!
p q r s 9 /16 3 /16 3 /16 1/16

w!x!y!z! 11! 3! 3! 3!


= 0,00533956 = 0,534%.
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exponencialmente a probabilidade de não ocorrência do referido genótipo como mostra a
Tabela 7.4. Essa expressão permite estimar o tamanho mínimo da população - n - para se
obter pelo menos um indivíduo com uma dada probabilidade de ocorrência do evento.
Como exemplo, será considerado o cruzamento de plantas de milho com sementes lisas e
enrugadas, apresentado no Capítulo 5.

Do exposto pode-se obter uma população qualquer de tamanho (n), com uma
probabilidade P deocorrência do genótipo oufenótipo desejado, e de (1 - P) denão ocorrência.
Sendo assim, na população com n indivíduos haverá a probabilidade (1 - P) de não ocorrer
pelo menos um dos genótipos ou fenótipos desejados, e pode-se escrever que:

)1()1( Pp n 

e resolvendo tem-se:

p)-(1log
)1(log P

n




A partir desse resultado, pode-se indagar qual o tamanho mínimo da geração F
2
para

que se tenha pelo menos uma semente enrugada, considerando uma probabilidade de 99%
de que essa planta ocorra. No exemplo, a probabilidade de que o genótipo almejado
ocorra é p = 1/4; a probabilidade desejada de ocorrência de pelo menos 1 indivíduo é P =
0,99 ou 99%.Assim, o tamanho mínimo da população será:

Isso significa que, com uma população de 16 sementes, tem-se 99% de probabilidade
de que pelo menos um dos indivíduos seja o procurado, isto é, sementes enrugadas. Na
Tabela 7.5, é fornecido o número mínimo de indivíduos - n - na população segregante, para
diferentes probabilidades de ocorrência de um evento desejado - genótipo ou fenótipo -
considerando que este ocorra com probabilidade de 95 ou 99%.

Número de indivíduos
na população

Probabilidade de não-ocorrência de um genótipo
desejado

1 1 - p
2 (1 - p)2

3 (1 - p)3

 

n (1 - p)n

TABELA7.4. Probabilidades de não-ocorrência de um genótipo desejado em função do tamanho
da população.

 
 

 
 

log 1 P log 1 0,99
n 16,0078

log 1 p log 1 0, 25

 
  

 

...
...
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TABELA 7.5. Estimativas do tamanho da população - n – em que ocorre pelo menos um
indivíduo desejado com 95% ou 99% de probabilidade (P).

7.5 TESTE DE SIGNIFICÂNCIA -TESTE  

Emgenética,assimcomo emmuitasoutras ciências, os resultadosnuméricos observados
em umexperimento são frequentemente comparados com aqueles esperados combase em
alguma hipótese. Suponhamos um experimento envolvendo o estudo da herança da cor e
texturadasementedo milho (Capítulo 5) emque foramobtidas 480sementes assimdistribuídas:
268 amarelas e lisas, 86 amarelas e enrugadas, 97 brancas e lisas e 29 brancas e enrugadas.
Considerando que o caráter cor da semente é controlado por um gene com dominância do
alelo que condiciona cor amarela sobre branca, a segregação esperada emF

2
é de 3 amarelas:

1 branca. Do mesmo modo, no controle da textura da semente, a segregação esperada em
F

2
é tambémde 3 lisas:1 enrugada.Admitindo-se que os dois genes apresentam distribuição

Probabilidade do Tamanho da população - n
evento - p (P) = 0,95 (P) = 0,99
15/16 1,08 1,66
13/16 1,79 2,75
3/4 2,16 3,32
2/3 2,73 4,19
9/16 3,62 5,57
1/2 4,32 6,64
7/16 5,21 8,00
27/64 5,47 8,40
3/8 6,37 9,80
1/3 7,39 11,36
1/4 10,41 16,01
3/16 14,43 22,18
9/64 19,77 30,39
1/8 22,43 34,49
1/16 46,42 71,36
3/64 62,40 95,92
1/32 94,36 145,05
1/64 190,23 292,42
1/256 765,41 1176,62
1/512 1532,32 2355,54
1/1024 3066,13 4713,39
1/2048 6133,76 9429,09
1/4096 12269,02 18860,47
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independente, a proporção esperada quando se consideramas duas características ao mesmo
tempo será obtida (ver Capítulo 5) pelo produto das probabilidades dos dois eventos em
separado, isto é (3:1) (3:1) = 9:3:3:1. Temos então que verificar se os valores observados se
ajustam a essas proporções esperadas.

Baseado na hipótese formulada - H
o
, segregação de 9:3:3:1-, os valores esperados

são: 9/16 (480) = 270 amarelas lisas; 3/16 (480) = 90 amarelas enrugadas; 3/16 (480) = 90
brancas lisas; 1/16 (480) = 30 brancas enrugadas. Comparando o valor esperado com o
observado para cada fenótipo obtém-se o desvio, como mostrado na Tabela 7.6. Devemos
verificar, então, se esses desvios são significativos ou não, baseados na probabilidade de
ocorrência do evento. Se os desviosnão são significativos, conclui-se queeles são decorrentes
do acaso, aceitando-se a hipótese formulada. Em outras palavras, será considerado que os
valores observadosse ajustamà proporção esperada de 9:3:3:1 e, geneticamente, isso significa
que as duas características são controladas por genes que se distribuem independentemente.
Por outro lado, se os desvios são significativos, a hipótese é rejeitada, havendo necessidade
de se formular nova hipótese para explicar os resultados obtidos.

TABELA 7.6. Frequências observadas, esperadas e desvios de cada fenótipo na geração F2,
relativo ao estudo da herança da cor e textura da semente do milho.

Fenótipos
Frequência

observada - FO
Frequência1/

esperada - FE
Desvios

(FO - FE)
Amarela lisa 268 270 - 2
Amarela enrugada 86 90 - 4
Branca lisa 97 90 + 7
Branca enrugada 29 30 - 1

1/ Considerando a segregaçãode 9:3:3:1

Para determinar se os desvios são significativos ou não, deve-se lançar mão de testes
estatísticos, os quais irão avaliar se apenas o erro amostral é suficiente para explicar os
desvios estimados entre os valores observados e os esperados. Os testes estatísticos são
empregados para estimar o valor da probabilidade associado a um determinado desvio.
Quanto maior o valor da probabilidade, maior é a chance que os desvios sejam decorrentes
dos fatores de acaso. Por exemplo, suponha que os cálculos do teste estatístico dê uma
probabilidade de 0,30. Esse valor significa que, nas condições em que foi avaliada essa
geração F

2
, há 30% de possibilidade de que apenas o erro amostral seja suficiente para

explicar a ocorrência de desvios de mesma magnitude e, consequentemente, há 70% de
chance de que os desvios sejamdecorrentes de outras causas. Por outro lado, um valor da
probabilidade de 0,01 indicaria que há somente 1% de chance que apenas o erro amostral
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seja suficiente para explicar desvios de magnitude semelhante, enquanto as outras causas do
desvio atingemo nível de 99% de probabilidade.

Temos de decidir qualo valor da probabilidade que desejamos encontrar para indicar
se os desvios são decorrentes do acaso ou não. Normalmente, é escolhido o nível de
significância de 0,05 ou 5%; isso ajuda a minimizar a chance de aceitar uma hipótese errada
sem incrementar a probabilidade de rejeitar a hipótese correta. Assim, se o teste estatístico
fornecer um valor de probabilidade superior a 5%, pode-se concluir que o erro amostral é,
na realidade, a causa dos desvios observados. Denominam-se os desvios como não
significativos e aceita-se a hipótese formulada. Mas, se o teste estatístico fornece um valor
abaixo de 5%, conclui-se, então, que os desvios não podemser explicados apenas emfunção
do erro amostral. Nesse caso, denominam-se os desvios como significativos e rejeita-se a
hipótese. É importante compreender que o nível de significância somente fornece a
probabilidade base para a qual nós rejeitamos a hipótese, mas não fornece prova de que a
hipótese é verdadeira ou falsa.

Resta agora comentar que existem vários testes estatísticos que podemser utilizados
para verificar a significância dos desvios. Umdos testes mais utilizados pelos geneticistas é o
 

- qui-quadrado. Nesse teste, os desvios são transformados num único valor de  
, o

qual é uma medida padronizada da magnitude dos desvios. Cada valor de está associado a
uma probabilidade que corresponde à possibilidade de que os desvios tenham a mesma
magnitude se o experimento for repetido. O valor de  

é estimado pela seguinte expressão:

Vejamos a aplicação deste teste no estudo da herança da cor e textura da semente do
milho (Tabela 7.7). A hipótese formulada é a de que a frequência observada se ajusta à
frequência esperada, considerando uma proporção fenotípica de 9:3:3:1. Para aceitarmos,
ou não, a hipótese H

o
, isto é, para verificar se os desvios observados foram em razão,

exclusivamente, do acaso, deve-se comparar o valor calculado do  
comumvalor tabelado

(Tabela 7.8). No corpo da Tabela, estão apresentados os valores de associados a uma
certa probabilidade - P - que representa a chance de os desvios seremdecorrentesdo acaso.

Na primeira coluna da Tabela 7.8, representam-se os graus de liberdade - GL. Em
uma análisede , os GLcorrespondemao número de classes emque osdados foramseparados,
menos 1. Como exemplo, existem 4 classes fenotípicas, então o GL é igual a 3. Isso indica
que existem3 classes que podem assumir qualquer valor, mas a quarta classe terá o valor
determinado para completar o número total de indivíduos. De posse dessas informações,
pode-se agora recorrer à Tabela 7.8, e verificar em que nível de probabilidade se enquadra
o valor do calculado. Com3 GL, o valor de calculado - 0,770 - situa-se entre os níveis de
80% e 90% de probabilidade de que os desvios sejam decorrentes do acaso. Isso indica

 2 2( F O F E ) / F E  



180

Genética na Agropecuária

que a segregação observada em F
2
se ajusta à proporção de 9:3:3:1 e, consequentemente,

que as características são controladas por dois genes que se distribuem independentemente.

TABELA 7.7. Aplicação do teste  
aos dados da geração F2, relativo ao estudo da herança

da cor e textura da semente do milho.

Na utilização do teste de  
alguns cuidados são necessários:

• O teste somente deve ser aplicado aos dados observados do experimento e nunca às
porcentagens ou proporções oriundas dos mesmos.

• O teste é muito sensível ao tamanho da amostra. Se a amostra é muito pequena, por
exemplo, a classe de menor frequência foi inferior a 5, o teste pode não ser acurado. No
caso de amostras pequenas, é comum utilizar a correção de Yates, que consiste em subtrair
0,5 dos desvios entre a frequência observada e a esperada. Dessa forma, a expressão do
 

passa a ser:

   FEFEFO /]2/1)[( 22

• Finalmente, deve ser mencionado que a decisão de aceitar ou rejeitar a hipótese não
deve ser tomada como prova de que a proporção genética proposta é verdadeira ou não. O
teste estatístico somente auxilia nessa decisão, fornecendo os valores de probabilidade de
que os desvios sejam decorrentes do acaso.

Fenótipos FO FE Desvios (FO - FE) (Desvios)2 2 = (Desvios)2/FE

Amarela lisa 268 270 - 2 4 0,015
Amarela enrugada 86 90 - 4 16 0,178
Branca lisa 97 90 + 7 49 0,544
Branca enrugada 29 30 - 1 1 0,033

2 = 0,770
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TABELA 7.8. Valores de
2 para diferentes níveis de probabilidade.

GL1/ Probabilidades
0,95 0,90 0,80 0,70 0,50 0,30 0,20 0,10 0,05 0,01 0,001

1 0,004 0,02 0,06 0,15 0,46 1,07 1,64 2,71 3,84 6,64 10,83
2 0,10 0,21 0,45 0,71 1,39 2,41 3,22 4,60 5,99 9,21 13,82
3 0,35 0,58 1,01 1,42 2,37 3,66 4,64 6,25 7,82 11,34 16,27
4 0,71 1,06 1,65 2,20 3,36 4,88 5,99 7,78 9,49 13,28 18,47
5 1,14 1,61 2,34 3,00 4,35 6,06 7,29 9,24 11,07 15,09 20,52
6 1,63 2,20 3,07 3,83 5,35 7,23 8,56 10,64 12,59 16,81 22,46
7 2,17 2,83 3,82 4,67 6,35 8,38 9,80 12,02 14,07 18,48 24,32
8 2,73 3,49 4,59 5,53 7,34 9,52 11,03 13,36 15,51 20,09 26,12
9 3,32 4,17 5,38 6,39 8,34 10,66 12,24 14,68 16,92 21,67 27,88
10 3,94 4,86 6,18 7,27 9,34 11,78 13,44 15,99 18,31 23,21 29,59

Não significativo Significativo
1/ Grau deLiberdade.
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PROBLEMAS PROPOSTOS

1. Na raça holandesa de bovinos, os animais podem ser preto e branco, pelo alelo
dominante V, e vermelho e branco, pelo alelo recessivo v. Do cruzamento de umtouro
heterozigoto comuma vaca vermelha e branca, determine as seguintes probabilidades:

a) De o primeiro descendente ser preto e branco;

b) De os dois primeiros serempreto e branco;

c) De os dois primeiros terem a mesma cor de pelagem;

d) De os dois tipos de pelagens ocorrerem nos dois primeiros descendentes.

2. Emumcruzamento emgalinhas, obteve-seuma ninhada com12 pintinhos. Determine
as seguintes probabilidades:

a) De os 12 pintinhos seremdo sexo masculino;

b) De todos possuírem o mesmo sexo;

c) De ocorrer 6 fêmeas;

d) De ocorrer pelo menos 6 fêmeas.

3. Na ervilha 2n= 14, do cruzamento entre uma cultivar brasileira euma européia, obteve-
se a geração F

1
. Considerando a meiose das plantas da geração F

1
, pergunta-se:

a) Qual a probabilidade de ocorrer um grão de pólen com todos os centrômeros
provenientes da cultivar brasileira?

b) Qual a probabilidade de um grão de pólen ser portador de um centrômero da
cultivar brasileira e os demais da européia?

c) Qual a probabilidade de um grão de pólen ser portador de pelo menos três
centrômeros de origemda cultivar brasileira?

4. Embovinos, o fenótipo mocho é decorrentede umalelo dominante, e o alelo recessivo
confere o fenótipo chifrudo. Umtouro mocho foi cruzado com10 vacas sabidamente
heterozigóticas e todos os descendentes foram mochos. Qual a probabilidade do
touro ser homozigoto?

5. Em coelho, a cor branca é decorrente do alelo recessivo c e a himalaia ao alelo
dominante ch. Ummacho heterozigoto foicruzado comuma fêmeade mesmo genótipo
e produziu 8 descendentes. Qual a probabilidade de que a progênie apresente
exatamente a proporção esperada de 3 himalaias: 1 branco?
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6. Em café, a planta pode apresentar altura normal - bourbon - pelo genótipo nana, as
plantas de genótipo nn são anãs - nana - e as de genótipo nan apresentam altura
intermediária - murta. Do cruzamento entre duas plantas murtas foram obtidas 12
sementes. Determine as seguintes probabilidades:

a) De todas as sementes produzirem plantas do tipo murta;

b) De todas as plantas serem nana;

c) De que a descendência seja exatamente a esperada de 3 bourbon : 6 murta : 3 nana.

7. Em ovelha, a ausência de orelhas é decorrente de genótipo E1E1, as orelhas curtas
ocorrememrazão do genótipo E1E2 eas orelhas longas são determinadas pelo genótipo
E2E2. Nesses animais, a cor da gordura pode ser branca, pelo alelo dominante F, e
amarela, pelo alelo recessivo f. Determine os tamanhos das descendências, para se
conseguir 12 animais sem orelhas e que produzam gordura amarela, com95% e 99%
de probabilidade, a partir dos seguintes cruzamentos:

a) E1E2Ff x E1E2Ff

b) E1E2Ff x E1E1Ff

c) E1E1ff x E1E2Ff

8. Em tomate, o alelo dominante do gene C é responsávelpelo fenótipo folha normale o
alelo c folha batata. Já o alelo dominante do gene A confere a cor roxa e o a, a cor
verde das plantas. Analise os resultados dos seguintes cruzamentos e estime o valor
do  

. Lembre-se de que os dois genes em apreço situam-se em cromossomos
diferentes.

Número de descendentes
Cruzamentos Roxo

recortado
Roxo
batata

Verde
recortado

Verde
batata

a) AaCc x Aa Cc 41 15 8 2
b) AaCc x aaCc 321 101 310 107
c) AaCc x Aacc 219 207 64 71
d) AACc x aaCc 722 231 0 0
e) AaCC x aacc 404 0 387 0
f) Aacc x aaCc 70 91 86 77
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8 ALELISMO MÚLTIPLO

8.1 ALELISMO MÚLTIPLO E A VARIABILIDADE DAS
POPULAÇÕES

Nos exemplos discutidos nos capítulos anteriores, foram considerados apenas dois
alelos de um dado gene, afetando a expressão de um caráter. No entanto, um gene pode
possuir, em geral, não apenas dois alelos, mas vários. Aesse grupo de alelos dá-se o nome
de série alélica e ao fato de um caráter se expressar de várias maneiras alternativas, em
decorrência de uma série alélica, denomina-se alelismo múltiplo.

É importante lembrar que estão sendo considerados indivíduos diplóides e cada
indivíduo pode conter, no máximo, dois alelos diferentes. Assim, a série alélica ocorre em
nívelpopulacional.

Os alelosmúltiplos são representados pela mesma letra, acompanhada de umexpoente,
para serem diferenciados. Assim, uma série alélica de umgeneApode ser representada por
A1, A2, A3 ... Am alelos desse gene.

Os diferentes alelos de uma série surgempela ocorrência de mutação. Como vimos no
Capítulo 3, um gene corresponde a uma sequência de pares de nucleotídeos que codifica
uma cadeia polipeptídica. Supondo que esta cadeia polipeptídica possua 100 aminoácidos,
necessita-se de pelo menos 300 pares de nucleotídeos para codificá-la. Se considerarmos
apenas uma substituição de bases do DNA, que é uma das causas de mutações gênicas,
existe a possibilidade de sua ocorrência nos 300 pares de nucleotídeos. Alémdisso, emcada
par há três possíveis substituições, isto é, se no alelo original temos o par A-T, este pode ser
substituído por G-C, T-Ae C-G.Assim, no segmento de DNAcom 300 pares existem 900
possibilidades de alterações, para formar, teoricamente, 900 alelos. É evidente tambémque
esse alelo pode sofrer, simultaneamente, duas ou mais substituições, o que contribuirá para
produzir um número de alterações - alelos - extremamente grande. É necessário lembrar que
essas inúmeras possibilidades diminuem em razão do código genético ser degenerado e da
ocorrência de inúmeras mutações sem sentido ou de sentido errado, que produzemenzimas
não funcionais. No entanto, em função das possibilidades de alterações do DNA serem
quase ilimitadas, pode-se facilmente compreender por que todo gene deve ser representado
por uma série alélica.
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A ocorrência de uma mutação produzindo umalelo novo é a fonteoriginalque permite
ampliar a variabilidade genética de uma população. Essa ampliação se dá de modo mais
rápido, graças à reprodução sexuada, que combina os alelos emvários genótipos diferentes.
Assim, por exemplo, se temos dois alelos, A1 e A2, o número de genótipos diferentes na
população será três, A1A1,A1A2 eA2A2, porém, se surgir um terceiro alelo, A3, o número de
genótipos diferentes passa a ser de seis, os três anteriores e mais A1A3, A2A3 e A3A3. Se
considerarmos m alelos, o número de genótipos diferentes - NGD - é dado pela expressão:

Desse total de genótipos, o número de homozigotos é igual ao número de alelos - m -
e o número de heterozigotos - NGH - é dado pela expressão:

Quando seconsidera mais de umasérie alélica, uma decada gene, o númerode genótipos
na população aumenta exponencialmente. Assim, dois genesAe B, cada um representado
por m alelos, permite formar na população [m(m + 1)/2]2 genótipos diferentes, sendo m2

homozigotos emambosos locos, os demais terão pelo menos umdos locos, emheterozigose.
Sejam os genes Ae B, com dois alelos A1 e A2 e B1 e B2. Na população serão possíveis 9
genótipos diferentes: A1A1B1B1, A1A1B1B2, A1A1B2B2, A1A2B1B1, A1A2B1B2, A1A2B2B2,
A2A2B1B1, A2A2B1B2 e A2A2B2B2.

Então, nesse caso, m= 2, o número de genótipos diferentes é fornecido pela expressão
[m(m + 1)/2]2 = 9. Desses, m2 = 4 são homozigotos, em ambos os locos; A1A1B1B1,
A1A1B2B2, A2A2B1B1, A2A2B2B2. Os demais terão pelo menos umloco em heterozigose.

Para n genescommalelos o número de genótipos diferentes é fornecido pela expressão
[m(m + 1)/2]n. Desses, mn serão homozigotos em todos os locos. Se desejarmos encontrar
o número das diferentes combinações genotípicas possíveis, comdiferentes números de locos
emhomozigoseou heterozigose, poderemos utilizar as propriedades de expansão do binômio
(ho + he)n em que

ho: número de locos em homozigose. Lembrando-se que para cada loco,
correspondente ao número de alelos
he: número de locos em heterozigose que é dado por

m(m-1)

2
, para cada loco.

Então, pela expansão do binômio tem-se:

 m m+1
NGD=

2

 m m 1
NGH

2




 
n ii n i

n
1 0

c m m(m 1) / 2


 
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emque ié o número de locos emheterozigose emcada classe degenótipo, i
nC éa combinação

dos n locos em cada classe para um dado valor de i.
Como exemplo do emprego dessa expressão, vamos considerar quatro locos (n = 4)

com oito alelos em cada (m = 8). Nesse caso, temos os valores de i variando de 0 a 4,
portanto, são possíveis, cinco classes. O número esperado de genótipos emcada classe é:

i Classes de Genótipos Número de Genótipos

0 4 locos homozigóticos

1 3 locos homo e 1 hetero

2 2 locos homo e 2 hetero

3 1 loco homo e 3 hetero

4 4 locos heterozigóticos

Podemos notar que o total de genótipos dessas cinco classes é de 1.679.616 e
corresponde ao NGD = [m(m + 1)/2]n.

Quando o número de alelos não é o mesmo para vários genes, o número de genótipos
na população pode ser determinado, seguindo-se o mesmo raciocínio. Assim,
considerando que o gene A possui r alelos e o gene B possui s alelos, o número de
genótipos diferentes será {[r(r + 1)/2].[s(s + 1)/2]}, dos quais r.s correspondem ao
número de homozigotos, {[r(r - 1)/2].[s(s - 1)/2]} corresponde ao número de
heterozigotos nos dois locos, r[s(s - 1)/2] corresponde aos genótipos homozigóticos no
loco Ae heterozigóticos em loco B e s[r(r-1)/2] corresponde aos genótipos homozigóticos
no loco B e heterozigóticos em A. Para três ou mais genes, obtém-se o número de
genótipos para cada um individualmente, e, em seguida, determina-se o número total de
genótipos na população, que corresponde ao produto dos números individuais para cada
série alélica - lei do produto das probabilidades.

8.2 EXEMPLOS DEALELISMO MÚLTIPLO EMANIMAIS

Entre os vários exemplos de alelismo múltiplo, é interessante citar a cor da pelagemda
maioria dos animais domésticos. No cão, por exemplo, a cor da pelagem de certas raças é
explicada pela presença de 5 alelos do gene C. O alelo C é responsável por uma intensa
pigmentação; cde cor de intensidade reduzida de vermelho passando para amarelo; cd nesse
caso, o pelo é branco com pele e olhos escuros; ch pelos cinzas e olhos azuis escuros; c cor
albina, nariz rosa, olhos azuis e pelos brancos.

Como a série responsável pela cor da pelagem é composta de cinco alelos, nas
populações de cachorros são possíveis 15 genótipos diferentes, sendo 5 genótipos
homozigóticos e 10 genótipos heterozigóticos. Aúnica interação que ocorre entre os alelos é
a dominância completa que é representada, emordemdecrescente, da seguinte maneira: C >

 00 4
4C 8 28 4.096

 11 3
4C 8 28 57.344

 22 2
4C 8 28 301.056

 33 1
4C 8 28 702.464

 44 0
4C 8 28 614.656
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cde > cd > ch > c. Nesse caso, os quinze genótipos expressam apenas cinco fenótipos
correspondentes ao número de alelos.

O melhor exemplo de alelismo múltiplo em animais ocorre no sistema imunológico.
Por essa razão, alguns comentários a respeito serão feitos. É uma área importantíssima em
termos de conhecimento e, inclusive, foi criada uma subdivisão da genética, denominada de
IMUNOGENÉTICA, responsávelpelo seu estudo.

O sistema imunológico só ocorre nos vertebrados. Quando uma substância estranha,
chamada antígeno, entra na corrente sanguínea desses animais, eles respondemao ataque,
por meio de um sistema de proteção denominado resposta imune. Essa resposta imune
envolve a produção de uma proteína, produto de genes, que é capaz de reconhecer e
destruir o corpo estranho. A reação do organismo à presença do antígeno é realizada
por substâncias produzidas pelos tecidos linfóides (nódulos linfáticos, amígdalas e baço).
A resposta imunológica é realizada basicamente pelos linfócitos B e linfócitos T (Figura
8.1). Desses, a que nos interessa mais em termos de imunogenética é a dos linfócitos B,
que produzem os anticorpos. Vale salientar que, como antígeno, existem uma infinidade
de substâncias. Os anticorpos devem ser suficientemente versáteis para reconhecer e
destruir todas as substâncias estranhas ao organismo. Alguns comentários de como é
produzida essa versatilidade de atuação dos anticorpos serão apresentados a seguir.

Os anticorpos são proteínas denominadas imunoglobulinas. Elas são formadas por
quatro cadeias polipeptídicas, sendo duas leves, denominadas cadeia L, com cerca de 214
aminoácidos, e duas pesadas, cadeias H, com446 aminoácidos. Nas Figura 8.2, encontra-
se o esquema de uma molécula de um anticorpo. Observe que as moléculas são unidas por
pontes de dissulfeto e possuem uma região constante e outra variável. Detalhes adicionais
sobre essa moléculasão encontrados emGarrett e Grisham(1995).Aquié importante enfatizar
que há vários genes, distribuídos em diferentes cromossomos responsáveis pela produção
das cadeias polipeptídicas das moléculas de imunoglobulinas. Os diferentes arranjos desses
genes afetam a parte variável da cadeia, e possibilitam, assim, a produção de uma enorme
diversidade de anticorpos capazes de reconhecer praticamente toda substância estranha que
penetra no organismo.

Como foimencionado, esses anticorpos só serão produzidos se ocorrerem antígenos
estranhos ao organismo. Há exceções de anticorpos, contudo, que são produzidos
independente da presença dos antígenos específicos. É o que ocorre no sistema sanguíneo
(ABO) da espécie humana, J em bovinos eAB em gatos. Nesse caso, ocorrem anticorpos
naturais, que surgemlogo após o nascimento.
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FIGURA 8.1. A origem e processamento das células produtoras de anticorpos. Adaptado de
Strickberger (1976)

FIGURA 8.2. Esquema de uma molécula de anticorpo.

No sangue, mais especificamente nas hemácias, são produzidos inúmeros antígenos.
Esses antígenos são geneticamente controlados e a maioria dos genes envolvidos possui
vários alelos. Na Tabela 8.1, encontra-se uma ideia da diversidade de antígenos existentes
em alguns animais e o número de alelos em cada um deles. A penetração de hemácias
estranhas ao organismo, por transfusão ou outro mecanismo, induz à produção de anticorpos
que são encontrados no soro.

Dos grupos sanguíneos, o mais conhecido é o sistemaABO da espécie humana. Por
essa razão, alguns comentários serão realizados a respeito desse sistema que, provavelmente,
possa ser extrapolado para os sistemas existentes em outros mamíferos.
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TABELA 8.1. Exemplos de sistemas de grupos sanguíneos em animais domésticos, evidenciando
o grande número de alelos presentes na maioria dos casos.

Gatos
Locos A B C
Nº de alelos* 2 2 2
Suínos
Locos A B C D E F G H I J K L M
Nº de alelos 2 2 2 2 15 3 3 7 2 3 5 6 18
Ovelhas
Locos A B C D M R X
Nº de alelos* 3 52 4 2 4 2 2
Bovinos
Locos A B C F J L M S Z T
Nº de alelos 11 >1000 >100 8 4 2 3 15 3 2
Cavalos
Locos A C D K P Q U
Nº de alelos* 11 2 11 2 3 5 2
Cães
Locos A B C D F Tr J K L M N
Nº de alelos 3 2 2 2 2 3 2 2 2 2 2
Galinhas
Locos A B C E H I J K L P R
Nº de alelos* 5 35 5 5 9 3 5 3 4 2 10 2
* Númeromínimode alelos

No sistemaABO, existem quatro grupos sanguíneosA, B, AB e O. Os três primeiros
produzem antígenos que são encontrados na superfície dos glóbulos vermelhos. Cada um
desses antígenos consta de cadeia de açúcar associada à cadeia polipeptídica. Os antígenos
Ae B diferem somente no açúcar terminal (Tabela 8.2). Aadição desse açúcar terminal é
determinada por formas distintas da enzima transferase, que são produtos de alelos distintos
situados no cromossomo 9.

Um dos alelos, o IB, codifica uma enzima que interfere nos passos metabólicos,
dando como produto a galactose no final da cadeia, isto é, o antígeno B. O alelo IA,
produz uma outra enzima, a N-acetil-galactosamina, que confere um açúcar final diferente
do anterior. Quando o indivíduo é de genótipo IAIB, as duas enzimas são produzidas,
ocorre codominância, e os dois tipos de antígenos são produzidos. Já, o alelo i não produz
enzimas e, como consequência, nenhum antígeno. É interessante observar que IA e IB

dominam o alelo i. Assim, são possíveis seis genótipos, os três homozigotos
A A B BI I , I I e ii, e três heterozigotos A B A BI i, I i, I I . Ocorrem quatro fenótipos, o Aque
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produz o antígeno A, o B antígeno B, o AB comos dois antígenosAe B e O que não produz
nenhum dos dois antígenos.

TABELA 8.2. Antígenos do sistema ABO na espécie humana. (Adaptado de Nicholas, 1999).

Alelo Grupo Enzima Antígeno
i O - -

IA A N acetil
galactosaminil
transferase

IB B galactosil
transferase

Esqueleto
protéico

Esqueleto
protéico

4 cadeias
de açúcar

4 cadeias
de açúcar

N

G

Se o sangue de umindivíduo do grupoAfor doado a umdo grupo B, as hemáciasAdo
doador, antígenoA, são aglutinadas pelo anticorpo B do plasma do receptor. Os aglomerados
de hemácias obstruempequenos vasos sanguíneos, causando problemascirculatórios. Algum
tempo depois, tais hemácias são destruídas pelos glóbulos brancos, liberando hemoglobina e
outros produtos no plasma. Pode ocorrer, então, desde uma pequena reação alérgica até
lesões renais graves que podem ocasionar a morte. O mesmo ocorre se um indivíduo do
grupo B doar sangue a um do grupo A.

Quando a transfusão é pequena, até meio litro de sangue, os anticorpos do doador se
diluemmuito no volume total do sangue do receptor, a concentração é tão pequena a ponto
de não causar aglutinação. Assim, o problema principal nas transfusões é a aglutinação das
hemácias do doador pelo plasma do receptor.

Como jámencionado, indivíduos do grupo O não produzemantígenos.Assim, pequenas
quantidades desse sangue podem ser doadas a qualquer receptor. Por isso, eles são
denominados de doadores universais. Os indivíduosdo grupoAB produzemos dois antígenos
e nenhum anticorpo, portanto não podem doar sangue, a não ser para indivíduo do mesmo
grupo sanguíneo, mas podem receber de qualquer outro grupo sendo denominados de
receptores universais.

Um outro exemplo importante, citado na literatura de imunogenética, é a doença
hemolítica de recém-nascidos. Essa doença é comumem potros. Os animais, ao nascer, são
perfeitamente normais, porém, cerca de 24 horasapós o parto, começama apresentar sintomas
de anemia aguda, icterícia e hemoglobinúria. Há alteração nos batimentos cardíacos e na
respiração e, como consequência, normalmente os animais morremem poucos dias.
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Essa anomalia se deve a uma hemorragia que ocorre algumas vezes durante a gravidez
ou nascimento (deslocamento da placenta), liberando hemácias do feto na corrente sanguínea
da mãe, envolvendo o grupo sanguíneo A. Para que isso ocorra, o feto deve ter herdado o
antígeno A do seu pai, isto é, o feto e o pai apresentam reação positiva para o referido
antígeno (A+) e a mãe A- (não produz o antígeno). Quando as células do feto entram em
contacto com a corrente sanguínea da mãe, essa produzirá anticorpo contra o antígeno A.
Esse anticorpo será transferido junto comoutros existentes no colostro (denominação dada
ao leite materno nos primeiros dias pós-parto) para o potro, durante a alimentação. Os
anticorposA, então absorvidos pelo tubo digestivo, passam à corrente sanguínea e destroem
rapidamente todas as células com antígeno A+ na sua superfície.

Normalmente, no primeiro parto, o problema não é sério, já que a resposta imune é
lenta. Contudo, no segundo parto, a resposta imune torna-se mais pronunciada, causando a
doença hemolítica do recém-nascido.

Há alguns procedimentos que podem ser utilizados para evitar a doença: a) dar ao
potro alimentação artificialnas primeiras 36 horas para evitar o colostro contendo o antígeno
A+; b) usar uma mãe adotiva que tambémsejaA+, como o potro, não ocorrendo, nesse caso,
o anticorpo. Maiores detalhes podem ser encontrados em Nicholas (1987).

A importância em se conhecer esses grupos sanguíneos está relacionada ao fato de
que determinados tipos de sangue conferemmaior sobrevivência antes e após o nascimento
e tambémestão relacionadas à resistência acertas moléstias e comoutrosatributos de interesse
econômico.

Uma utilidadeadicionaldos grupos sanguíneos refere-se à correção deerros no registro
de umanimal- pedigree - principalmente quando este foiproduzido por inseminação artificial
e ocorreu trocade sêmen, o queé, relativamente comum, especialmenteemgrandes programas
de melhoramento, nos quais utiliza-se sêmen de muitos machos. Por exemplo, emprogramas
de melhoramento de galinhas já foram encontrados cerca de 3% de registros errados. Tais
erros podemser facilmente corrigidos por intermédio do exame dos grupos sanguíneos dos
genitores e do filho. Essa prática é, portanto, muito valiosa numprograma de melhoramento
e na correção da genealogia de um animal.

8.3 EXEMPLOS DEALELISMO MÚLTIPLO EM PLANTAS

São conhecidos inúmeros caracteres em plantas, nas quais ocorrem alelos múltiplos.
Inicialmente, vamos considerar a série alélicaque controla a cor da semente de soja. Ocorrem
quatro alelos com a seguinte ordem de dominância: I > ia > ib > i. Em função disso, são
possíveis os seguintes genótipos com os respectivos fenótipos:
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É importante mencionar que outros genes estão também envolvidos na expressão de
cor do tegumento, ocasionando modificações dos fenótipos determinados pela série alélica I.

Como já foi enfatizado, são inúmeros os exemplos de alelismo múltiplo em plantas.
No entanto, umdos principais exemplos é o fenômeno da incompatibilidade que corresponde
ao insucesso de certos cruzamentos emproduzir descendentes, ou a incapacidade de ocorrer
autofecundação - autoincompatibilidade. Esse fenômeno foi descrito pela primeira vez em
fumo - Nicotiana - sendo a causa demonstrada pela incapacidade de crescimento do tubo
polínico, ou por um crescimento muito lento, ineficiente para a fertilização.

Cerca de metade das famílias das angiospermas hermafroditas - aproximadamente
150 famílias - representadas por mais de 3.000 espécies, apresentamesse fenômeno e, entre
elas, estão plantas de valor econômico como Rosáceas - ameixeira, macieira; Crucíferas -
repolho, brócolis; Leguminosas - crotalária; Gramíneas - centeio; Esterculiáceas - cacau;
Passifloráceas - maracujá; Composta - girassol; Solanáceas - fumo, certos tomates, etc.

Mediante cruzamentos apropriados, foi constatado que a incapacidade de crescimento
do tubo polínico é explicada, geneticamente, pela presença de uma séria alélica. Os alelos
dessa série são simbolizados pela letra S - do inglês self-incompatibility, que corresponde à
auto-incompatibilidade - e são utilizados expoentes para identificar os diferentes alelos.

Ocorrem dois sistemas de incompatibilidade em angiospermas hermafroditas,
controlados pela série alélica S, conhecidos como incompatibilidade gametofítica e
esporofítica.

Embora ainda não se conheça completamente a base molecular da incompatibilidade,
estudos recentes constatarama formação de uma glicoproteína no estigma da flor, tanto em
espécies com incompatibilidade gametofítica quanto em espécies com incompatibilidade
esporofítica. Foi verificado que cada alelo da série produz uma glicoproteína específica.
Esta só é produzida nos tecidos da flor feminina onde o pólen e o tubo polínico entram em
contato, sendo quase a totalidade no estigma. Uma pequena quantidade foi constatada no
ovário e acredita-se que seja para assegurar a incompatibilidade.

Em espécies comincompatibilidade gametofítica, verifica-se no estilete a inibição do
crescimento do tubo polínico, pelo engrossamento de sua extremidade, que pode rebentar-
se emconsequência da deposição de calose. Nas espéciescomincompatibilidade esporofítica,
a inibição se dá no estigma e também pela formação de calose em suas células.

Genótipos Fenótipos

II; Iia; Iib; Ii Hilo e tegumento amarelos

iaia; iaib; iai Hilo escuro e tegumento amarelo

ibib; ibi
Hilo e parte do tegumento que o circunda escuros,
enquanto o restante do tegumento é amarelo

ii Hilo e tegumento escuros
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A inibição do crescimento do tubo polínico só ocorre quando o cruzamento é
incompatível, isto é, depende da interação entre os produtos dos alelos S idênticos, presentes
no pólen e na flor feminina. Assim que esses produtos se encontram, determina-se uma
reação de incompatibilidade em poucos minutos. Uma hipótese para explicar tal reação
sugere que a glicoproteína produzida por um determinado alelo S, no estigma, determine
tambémasua formação no pólenou na célula mãe desse pólen. Quando ocorre a polinização,
as duas moléculas se combinampara formar dímeros.

Adotando essa hipótese e considerando que a reação de duas substâncias específicas
é semelhante às reações do tipo antígeno e anticorpo comentada para os animais, vamos
utilizar uma analogia para facilitar o entendimento de incompatibilidade emplantas. Nessa
analogia, a glicoproteína presente no pólenserá considerada um“antígeno” e a glicoproteína
presente no estigmaserá considerada um“anticorpo”. Esse critério explica todos os resultados
genéticos obtidos a partir de cruzamentos envolvendo os dois sistemas de incompatibilidade.

Incompatibilidade Gametofítica
No sistema gametofítico, o fenótipo do pólen, para a reação de incompatibilidade é

determinado pelo alelo S que ele possui. Na flor feminina, cada alelo S é responsável por
uma glicoproteína específica, ocorrendo, portanto, uma interação alélica do tipo
codominância. Assim, no cruzamento ( ) S1S2 x ( ) S1S3 é produzido o resultado mostrado
na Figura 8.3.

Nesse cruzamento, o genitor masculino formou dois tipos de grãos de pólen, S1 que
produziu o “antígeno” 1 e S2 que produziu o “antígeno” 2. Na flor feminina, o genótipo S1S3

condicionou a produção dos “anticorpos” anti 1 e anti 3. Como a reação é específica,
quando seencontram“antígenos” e “anticorpos”de mesmo número, elessão bioquimicamente
afins e é a causa do impedimento de crescimento do tubo polínico, ocorrendo, assim, o
aborto do pólen. Portanto, no cruzamento considerado, ocorreu 50% de aborto de pólen -
S1 - e formaram os descendentes S1S2 e S2S3.

No sistema gametofítico de incompatibilidade, ocorrerá aborto do pólen sempre
que houver alelos em comum nos genitores masculinos e femininos. Quando os dois alelos
do genótipo de um genitor são os mesmos do outro genitor, correspondendo, portanto, a
uma autofecundação, ou a um cruzamento onde os genótipos dos genitores são idênticos,
ocorrerá 100% de aborto de pólen e não formará nenhum descendente. Por outro lado,
quando os genótipos dos genitores não possuem nenhum alelo em comum, não ocorrerá
aborto de pólen e serão produzidos todos os descendentes esperados. Quando apenas
um alelo está em comum nos dois genitores, como no exemplo apresentado, nunca será
recuperado o genótipo materno entre os descendentes. Em função desse mecanismo de
incompatibilidade, nunca chegama ser formados genótipos homozigóticos para os alelos S
em condições naturais.
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Para melhor esclarecer sobre o efeito da autoincompatibilidade gametofítica considere
os cruzamentos apresentados na Tabela 8.3. Três situações podemocorrer: 1) quando os dois
alelos são idênticosnos dois genitores, nenhumdescendente é produzido;2) quando apenas um
dos alelos é idêntico nos dois genitores, são produzidos dois tipos de descendentes, cada um
comfrequência de ½; 3) quando todos os alelos são diferentes nos dois genitores, não ocorre
aborto de pólene são produzidos quatro tipos de descendentes na proporção de ¼.

FIGURA 8.3. Incompatibilidade gametofítica. Resultado do cruzamento ( ) S1S2 x S1S3 ( ).
Observe que em razão de o alelo S1 estar presente nos dois genitores, apenas o grão de pólen
portador desse alelo é abortado no estigma.

TABELA 8.3. Resultados de cruzamentos entre plantas de fumo, que possuem incompatibilidade
gametofítica, portadoras de diferentes alelos da série S.

Genitor MasculinoGenitor
Feminino S1S2 S2S3 S3S4

- ½ S1S3 ¼ S1S3

- ½ S2S3 ¼ S2S3

- - ¼ S1S4S1S2

- - ¼ S2S4

½ S1S2 - ½ S2S4

S2S3

½ S1S3 - ½ S3S4
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O conhecimento desse fenômeno é de grande importância. Em várias fruteiras da
família Rosácea, por exemplo, é muito comum ocorreremcultivares incompatíveis, havendo
a necessidade de plantar nos pomares cultivares compatíveis para se conseguir a produção
de frutos. É evidente que numa população de plantas, quanto maior o número de alelos da
série, menor a possibilidade de ocorrer cruzamentos incompatíveis e também ocorrer falha
na produção de sementes. Pode-se demonstrar que a frequência decruzamentos incompatíveis
na população é função da expressão 2/m, em que m é o número de alelos da série S.

Incompatibilidade Esporofítica

No sistema esporofítico, o fenótipo do pólen, para a reação de incompatibilidade, é
determinado pelo genótipo da célula mãe do grão do pólen, em vez de seu próprio alelo S.
Isso ocorre porque a produção do “antígeno” se dá na célula mãe do grão de pólen, para em
seguida terminar a meiose e formar os grãos de pólen, os quais já recebem o “antígeno”.
Como a célula mãe do grão de pólen é diplóide, ocorre interação entre os alelos de
incompatibilidade, o que determina a produção do “antígeno”. Umainteração frequentemente
observada é a dominância completa e, nesse caso, forma-se apenas o “antígeno” em
decorrência do alelo dominante, que é passado a todos os grãos de pólen. O “anticorpo” é
formado no pistilo, de modo semelhante ao sistema gametofítico, com a diferença de que a
interação alélica frequentemente observada é tambéma dominância completa.

Considerando o cruzamento ( ) S1S2 x ( ) S1S3 e admitindo que o alelo S1 seja o
dominante nos doisgenitores, tem-seo resultado apresentado na Figura 8.4. Nessecruzamento,
o genitor masculino produziu dois tipos de grãos de pólen, S1 e S2, e ambos receberam o
único “antígeno” 1 formado pela célula mãe dos grãos de pólen, em razão de ser o alelo S1

dominante. Aflor feminina tambémformou umúnico “anticorpo” anti1, pela mesmarazão do
alelo S1 ser dominante. Assim, todos os grãos de pólen eram portadores do “antígeno” 1,
que tinha afinidade com o “anticorpo” anti1, resultando em100% de aborto do pólen e não
produzindo nenhumdescendente.

Apesar do sistema gametofítico ser o mais comum e conhecido há mais tempo, a
autoincompatibilidade esporofítica também ocorre emmuitas espécies importantes, como,
por exemplo, nas brássicas: brócolis, repolho e couve flor. Para melhor entender esse
mecanismo, considere os cruzamentos apresentados na Tabela 8.4. Nesses cruzamentos, foi
considerado que o alelo de menor expoente é dominante aos alelos de maior expoente em
todos os genótipos. Nos exemplos, ocorremcruzamentos com 100% de aborto de pólen e
nenhum descendente, quando o alelo dominante é comum nos dois genitores. Nos demais
cruzamentos são formados todos os descendentes esperados, na proporção de ¼. É
importante observar que entre os descendentes ocorrem alguns homozigotos, ao contrário
do que se observou para a autoincompatibilidade gametofítica.
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FIGURA 8.4.Incompatibilidade esporofítica. Resultado do cruzamento ( ) S1S2 x S1S3 ( ).
Observe como há dominância de S1 em relação a S3, nenhum dos grãos de pólen consegue penetrar
no ovário não havendo produção de sementes.

TABELA 8.4. Resultados de cruzamentos de plantas de brócolis, que possuem incompatibilidade
esporofítica, portadoras de diferentes alelos S.

Genitor MasculinoGenitor
Feminino S1S2 S2S3 S3S4

- S1S3 S1S3

S1S2 - S1S3 S1S4

- S2S2 S2S3

- S2S3 S2S4

S1S2 - S2S3

S2S3 S1S3 - S2S4

S2S2 - S3S3

S2S3 - S3S4
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Os mecanismos de incompatibilidade favorecem os cruzamentos entre genótipos
diferentes, evitando, desse modo, a formação de homozigotos, que podemser prejudiciais
para a adaptação de uma espécie, quando unem em um genótipo alelos deletérios ou letais.

O conhecimento de incompatibilidade é importante para o melhoramento genético das
plantas que a possui, como as crucíferas. Uma operação que se torna mais facilitada, graças
à incompatibilidade, éa produção de híbridos. Nesse caso, quando sedeseja produzir sementes
híbridas, a partir do cruzamento de duas linhagens, por exemplo S1S1 e S2S2, basta plantá-las
no campo, em fileiras alternadas, e todas as sementes produzidas serão híbridas.

A multiplicação das linhagens homozigóticas para produzir novos híbridos é possível
mediante a autofecundação artificial, na fase de botão floral, quando, provavelmente, ainda
não se formou o “anticorpo” no pistilo, que condiciona a incompatibilidade na
autofecundação natural. Atualmente, com o desenvolvimento das técnicas de cultura de
tecidos, o processo tornou-se mais fácil, pela possibilidade de multiplicar as linhagens
autoincompatíveis por via assexuada.

Vale salientar tambémque em algumas espécies do gênero Eucalyptus é frequente a
ocorrência de autoincompatibilidade. Em um povoamento da espécie Eucalyptus
leucoxylon, por exemplo, foi constatado que em 57% das plantas não ocorria
autofecundação (Ellis e Sedgley, 1993). O mecanismo envolvido foi atribuído, em parte, à
ocorrência de macho-esterilidade (Capítulo 16), mas, principalmente, ao fenômeno de
autoincompatibilidade.

A identificação de plantas autoincompatíveis em eucaliptos é muito promissora, por
possibilitar a obtenção de sementes híbridas, a baixo custo, pois não haverá necessidade de
se proceder cruzamentos artificiais. Basta, para isso, colocar a planta autoincompatívelnos
campos de produção de sementes, emespaços regulares entre outrasárvores que apresentem
boa combinação com a referida planta. Toda semente coletada na planta autoincompatível
será, evidentemente,híbrida, uma vezqueo pólenéoriundo dasplantasvizinhas. Amanutenção
e ampliação da planta autoincompatível é efetuada por meio de propagação assexuada. A
empresaAracruz Celulose, no estado do Espírito Santo, encontrou uma planta provavelmente
autoincompatível e a utiliza na produção de sementes híbridas utilizando procedimento
semelhante ao relatado.

A base molecular da incompatibilidade é amplamente estudada e é mais complexa do
que colocado aqui. O box8.1 ilustraos modelos moleculares dossistemas de incompatibilidade
esporofítica e gametofítica.
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BOX 8.1 - BASE MOLECULAR DOS SISTEMAS DE AUTOINCOMPATIBILIDADE

EM PLANTAS

Embora tenha sido comentado no texto que a autoincompatibilidade é decorrente

de umgene com vários alelos, trabalhos mais recentes embiologia molecular apontam

que o sistema é bem mais complexo. De fato, o loco S consiste de pelo menos duas

unidades intimamente ligadas, uma funcionando como responsável pela expressão da

incompatibilidade no tecido feminino (determinante feminino) eoutra como determinante

masculino. O sistema de reconhecimento do pólen se dá pela interação proteína-proteína
dos dois determinantes.

Fonte: Takayama, Isogai (2005).

Modelo molecular da autoincompatibilidade esporofítica em Brassicacea:

Nas brássicas ocorremde 30 a 50 alelos de autoincompatibilidade e a rejeição do pólen

se dá pela falta de hidratação e a rápida paralisação do crescimento do tubo polínico na

superfície do estigma. O loco S consiste de três genesSLG, SRK e SP11. Os determinantes

femininos são o SLG (glicoprotéina do loco S) e a receptor kinase do loco S (SRK) que

se localizamna membrana plasmática das células da papila do estigma. O determinante

masculino é a proteína SP11, que se expressa predominantemente no tapete das anteras

e se acumula na superfície do pólen durante a sua maturação. Na polinização, a SP11

penetra na parede celular da papila e se liga à SRK de forma específica. Essa ligação

induz a autofosforilação da SRK e desengatilha uma cascata de sinais que resulta na
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rejeição do próprio pólen. ASLG não é essencial para o reconhecimento do pólen, mas

aumenta a reação de autoincompatibilidade emalguns genótipos.

Modelo molecular da autoincompatibilidade gametofítica em Solanaceae,

Rosaceae e Scrophulariaceae.

O loco S consiste de dois genes, S-RNase e SLF/SFB. O determinante feminino é

a S-RNase, uma glicoproteína que é secretada em grandes quantidades na matriz extra

celular do estigma. Na polinização, a S-RNase é absorvida pelo tubo polínico e funciona

como uma citotoxina que degrada o RNA do pólen. Embora aS-RNase penetre no tubo

polínico, independentemente de seu genótipo, a degradação do RNA ocorre somente

no próprio pólen. ASLF/SFB é o determinante masculino e é membro de uma família de

proteínas que, geralmente, funcionamcomo componentes deumcomplexo E3-ubiquitina

ligase que media a degradação de SRNases de diferentes genótipos, permitindo o

crescimento do tubo polínico.

Fonte: Takayama, Isogai (2005).
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FIGURA 8.5. Cor da pelagem em coelhos. A) Aguti ou Selvagem, em que o animal é marrom ou
preto com uma faixa amarela na extremidade do pêlo; B) Chinchila, o animal cinza-claro sema faixa
amarela; C) Himalaia, branco com as extremidades pretas; D)Albino, totalmente sem pigmentação.

Observe na Tabela 8.5, que em todos os casos na geração F
2
foi obtida a segregação

típica da ocorrência de um único gene, segregação de 3:1. Como está envolvido um único
gene e ocorre interação alélica de dominância completa e se observammais de dois fenótipos
é porque esse gene deve possuir mais de dois alelos. Assim, se considerarmos o gene C,
teremos os seguintes alelos C - selvagem, cch chinchila, ch himalaia, c albino. Veja que o alelo

8.4. TESTE DEALELISMO

Esse teste é comumente usado para determinar se diversos fenótipos de um dado
caráter, observados numa população de indivíduos, resulta da participação de uma série
de alelos ou da interação gênica. O teste consiste em cruzar indivíduos puros portadores
dos vários fenótipos, dois a dois, em todas as combinações possíveis. São obtidas as
gerações F

1
e F

2
e estudadas as segregações fenotípicas nas descendências. Se, em 100%

dos cruzamentos o resultado for explicado pela herança monogênica, os vários fenótipos
da população são decorrentes do alelismo múltiplo. Porém, se em pelo menos um
cruzamento, for constatada uma herança diferente da monogênica, tem-se um caso de
interação gênica.

Para exemplificar, vamos considerar o caráter cor da pelagemdos coelhos. Na natureza,
ocorrem quatro tipos de coelho (Figura 8.5): o selvagem ou aguti, emque o animal tempelo
preto ou marrom-escuro e apresenta uma faixa amarela próxima à extremidade do pelo; o
chinchila, que é cinza-claro e falta a faixa amarela na extremidade do pelo; o himalaia, que
possui pelos marrons ou pretos apenas nas orelhas, cauda, focinho e patas, sendo as demais
regiões do corpo de pelagem branca, e os olhos cor-de-rosa; o albino, em que o pelo é
inteiramente branco e os olhos cor-de-rosa. Para verificar se esses quatro fenótipos são
decorrentes de um único gene com vários alelos ou a mais de um gene que se interagem,
devemos realizar o teste de alelismo. Para isso, os coelhos portadores dos vários fenótipos
serão cruzados dois a dois, em todas as combinações possíveis (Tabela 8.5) e estudadas as
segregações fenotípicas nas descendências.
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TABELA 8.5. Teste de alelismo para o caráter cor da pelagem dos coelhos.

Fenótipo femininoFenótipo
Masculino

Gerações
Chinchila Himalaia Albina

F1 Selvagem Selvagem Selvagem
Selvagem

F2
3 Selvagem:
1 Chinchila

3 Selvagem:
1 Himalaia

3 Selvagem:
1 Albino

F1 - Chinchila Chinchila
Chinchila

F2 -
3 Chinchila:
1 Himalaia

3 Chinchila:
1 Albino

F1 - - Himalaia
Himalaia

F2
-
-

-
-

3 Himalaia:
1 Albino

Vejamos, agora, um outro exemplo de cor de pelagem, porém em suínos. Na raça
Duroc-Jersey, os animais podem ter cor vermelha, areia ou albina. Para verificar como
ocorre o controle genético, foi efetuado um teste de alelismo (Tabela 8.6). Veja que nesse
caso, na geração F

2
, a segregação nem sempre foi monogênica - soma das proporções

fenotípicas igual a 4. Em alguns casos, foi constatada a segregação digênica - soma das
proporções fenotípicas de 16. A segregação de 9 vermelho : 6 areia : 1 albino indica a
ocorrência de dois genes que se interagem e, portanto, não é um caso de alelismo múltiplo.
Do que foi exposto no Capítulo 6, pode-se inferir que estão envolvidos dois genes, no caso
denominados de R e S, que atuamdo seguinte modo:

C, se expressa na geração F
1
em presença de cch, ch e c, o ch manifesta na F

1
o seu fenótipo

apenas em presença do albino (c), e o alelo cch se expressa em F
1
, na presença de ch e c.

Depreende-se então que o caráter é controlado por um gene, com 4 alelos e com a seguinte
ordem de dominância C > cch > ch > c. Nesse caso, comm = 4, são possíveis 10 genótipos
que expressam quatro fenótipos, ou seja:

Genótipos Fenótipos
CC, Ccch, Cch, Cc Selvagem

cchcch, cchch, cchc Chinchila

chch, chc Himalaia

cc Albino



203

Alelismo Múltiplo

TABELA 8.6. Teste de alelismo para o caráter cor da pelagem de suínos.

Fenótipos e Genótipos ( )Genótipo e

Fenótipo ( )
Gerações

Areia (RR ss) Albino (rr ss)
F1 RRSs Vermelho RrSs Vermelho

Vermelho
(RRSS)

F2 3 RRS_ Vermelho
1 RRss Areia

9 R_S_ Vermelho
3 R_ss Areia
3 rrS_ Areia
1 rrss Albino

F1 RrSs Vermelho rrSs Areia

Areia
(rrSS)

F2 9 R_S_ Vermelho
3 R_ss Areia
3 rrS_ Areia
1 rrss Albino

3 rrS_ Areia
1 rrss Albino

Na Tabela 8.6, são mostrados os genótipose fenótipos genitores edos descendentes da
geração F

1
, que explicam as segregações mencionadas em F

2
. Chama a atenção o resultado

do cruzamento entre os dois animais de cor areia, que produziu uma geração F
1
vermelha,

indicando queos dois animais, apesar de apresentaremo mesmo fenótipo, possuemgenótipos
diferentes.

Genótipos Fenótipos
R_S_ Vermelho
R_ss ou rrS_ Areia
rrss Albino
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PROBLEMAS PROPOSTOS

1. Suponha que um caráter, em uma dada espécie vegetal diplóide, seja controlado por
um gene com dois alelos.

a) Quantos genótipos são possíveis na população?

b) Quantos fenótipos são possíveis, considerando a interação de dominância completa?

c) Quantos fenótipos são possíveis, considerando a dominância incompleta?

d) Se o referido gene tivesse 10 alelos, qual seria sua resposta para os itens a, b e c?

e) Quantos genótipos homozigóticos seriamencontrados na população?

2. Por queo alelismo múltiplo não temimportância paraumúnico indivíduode umaespécie
diplóide?

3. Numa espécie vegetal diplóide, o gene para as tonalidades de cor da flor possui 12
alelos.

a) Qual é o número mínimo de indivíduos necessário para conter todos os alelos?

b) Qual é o número de genótipos diferentes esperado na população?

4. No caupi (Vigna unguiculata), a cor da vagemimatura é controlada por umgene com
5 alelos, coma seguinte ordem de dominância: pg - vagem púrpura comsuturas verdes
> ps - vagem verde com suturas púrpuras > po - vagem verde com sutura ventral
púrpura > pt - vagemcom extremidade púrpura > p - vagem verde.

a) Numa população contendo todos os alelos, quantos genótipos homozigóticos e
heterozigóticos são esperados?

b) Quantos fenótipos são esperados e quais as constituições genotípicas possíveis dos
indivíduos para cada fenótipo?

5. UmdeterminadogeneApossuitrês alelos(A1,A2,A3)eaordemdedominânciaé:A1=
A2 > A3.

a) Qual é o número possível de genótipos heterozigóticos e homozigóticos na
descendência?

b) Qual é o número esperado de fenótipos?
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c) Se for incluída mais a seguinte série alélica A4 > A5 = A6, sendo que todos estes

dominam os alelos de menor expoente, quais as novas respostas para as perguntas

formuladas anteriormente?

6. Na alface, a presença de antocianina na folha é condicionada por um gene com três
alelos. O alelo R é responsável pela cor vermelha, r’por manchas avermelhadas e r
por vermelho-claro. A ordem de dominância é R > r’ > r. Em um campo, foram
semeadas três cultivares homozigóticas, sendo 35% vermelhas, 20% com manchas
avermelhadas e 45% vermelho-claras, as quais cruzaram-se livremente. Se o agricultor
plantar umaamostra das sementes colhidas no campo, qual será a proporção genotípica
e fenotípica nesse novo plantio?

7. Na ameixa, ocorre incompatibilidade gametofítica. Dois agricultores resolveramformar
um pomar de ameixeiras. O primeiro, desejando uniformidade, plantou apenas uma
cultivar no seu pomar. Já, o outro utilizou cinco cultivares para formar o seu pomar.
Considerando que as condições ambientais sejamas mesmas, qualdos dois agricultores
terá mais sucesso? Justifique sua resposta.

8. Emfumo, ocorre incompatibilidade gametofítica. Foi obtido uma nova cultivar com6
alelos - S1, S2, S3, S4, S5, S6 - que controlam a incompatibilidade.

a) Quantos genótipos para essa série alélica são esperados nessa cultivar?

b) Se emum campo ocorrerem todos esses genótipos com a mesma frequência, qual
será a proporção de gametas abortados, considerando que os cruzamentos ocorram
inteiramente ao acaso?

9. Mostre que emuma espécie que possui incompatibilidade gametofítica a proporção de
gametas abortados é fornecida por 2/m, em que m é o número de alelos de
incompatibilidade existente na espécie.

10. No repolho, ocorre incompatibilidade esporofítica. Emuma população que está sendo
melhorada ocorrem os genótipos S1S2, S2S3, S3S4 emigual frequência.

a) Admitindo-se que a ordem de dominância seja S1 > S2 > S3 > S4, qual a proporção
de acasalamentos incompatíveis?

b) Como proceder, utilizando esse fenômeno, para obter uma cultivar híbrida de repolho,
a partir de duas linhagens provenientes dessa população?
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11. Supondo que na espécie de Eucalyptus que você irá trabalhar ocorra auto-
incompatibilidade, pergunta-se:

a) Como proceder para identificar as plantas autoincompatíveis nas plantações?
b) Como manter essas plantas?
c) Qualo procedimento para se produzir sementes híbridas de eucaliptos utilizando
essas plantas?

12. Suponha que você identifique um novo sistema de grupos sanguíneos em coelhos.
Como você procederia para verificar se o controle genético é decorrente de uma série
de alelos múltiplos?
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9 LIGAÇÃO, PERMUTA
GENÉTICA E PLEIOTROPIA

9.1 INTRODUÇÃO

Logo após a redescoberta das leis mendelianas, foramrealizados inúmeros trabalhos
visando a explicar a herança de vários caracteres nas mais diversas espécies de plantas e
animais. No estudo da herança da forma do fruto e do tipo de inflorescência em tomateiro,
foram obtidos os resultados apresentados na Tabela 9.1.

TABELA 9.1. Segregações obtidas no estudo da herança da forma do fruto e no tipo de
inflorescência do tomateiro.

Gerações
Fenótipos P1

(Yellow Pear)
P2

(Grape Cluster)
F1 F2

Cruzamento
teste

Redondo, simples 15 126 23
Redondo, composta 25 63 85
Alongado, simples 23 66 83
Alongado, composta 4 19
Total 23 25 15 259 210

Considerando cada caráter isoladamente, podemos notar que a herança é monogênica,
comdominância completa do alelo que confere fruto redondo (O) emrelação afruto alongado
(o) de modo que na geração F

1
todas as plantas apresentaram frutos redondos e, na geração

F
2
, observaram-se 189 plantas com frutos redondos e 70 com frutos alongados, uma

proporção próxima de 3:1 (   = 0,57). De modo semelhante, para o tipo de inflorescência,
todas as plantas F

1
apresentaraminflorescência simples e na F

2
ocorreram192 plantas com

inflorescência simples (S) e 67 com inflorescência composta (s), também próxima a 3:1
(   = 0,10). Porém, quando se analisamos dois caracteres simultaneamente, nota-se que a
proporção fenotípica observada na F

2
não é explicada pela leida distribuição independente,

a qual corresponde à lei do produto de probabilidades, como visto no Capítulo 5, ou seja,
(3:1)(3:1) = 9:3:3:1. Outro resultado observado, que tambémnão é explicado por essa lei, é
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o do cruzamento teste, cuja proporção fenotípica observada é nitidamente diferente da
proporção esperada com base na distribuição independente, que corresponde a 1:1:1:1. As
comparações destas frequências observadas (FO) e esperadas (FE) foramfeitas pelo teste  ,
como apresentado na Tabela 9.2.

Como visto no Capítulo 5, a distribuição independente ocorre quando os genes
considerados estão emcromossomos diferentes. Uma vez que os resultados da Tabela 9.2
excluema ocorrência de distribuição independente, pode-se deduzir que os genes emapreço
estão no mesmo cromossomo, isto é, ligados.

A ocorrência de dois ou mais genes em um mesmo cromossomo já era uma teoria
altamente previsível, pois, como se sabe, cada espécie possui milhares de genes que devem
estar distribuídos emalguns poucos cromossomos. No tomateiro -Lycopersicum esculentum
-, por exemplo, ocorremsomente 12 pares de cromossomos e já foram descritos maisde mil
genes. Todos os genes situados emumdado cromossomo constituem umgrupo de ligação.
Portanto, o tomateiro, com 12 pares de cromossomos, possui 12 grupos de ligação e cada
grupo possui em média cem genes, considerando apenas aqueles já identificados. Se
considerarmos que as estimativas do número de genes emorganismos eucariontes variamde
30 mil a 40 mil, conclui-se que o número de genes em cada cromossomo é da ordem de
milhares.

TABELA 9.2. Teste  
dos resultados observados na F2 e no cruzamento teste, admitindo a

ocorrência de distribuição independente.

Como se sabe, durante a meiose os cromossomos são puxados para os polos das
células e todos os genes que se localizam em um mesmo cromossomo deveriam segregar
juntos. No entanto, se isso tivesse sido observado para as características consideradas, no
cruzamento teste seriam observados apenas os fenótipos paternais. Contudo, surgiram
descendentes portadoresde fenótipos dos doisgenitores simultaneamente e quesão chamados
de fenótipos recombinantes. Esses recombinantes somente foramformados porque, durante
o processo de formação dos gametas, ocorreu a permuta genética (Figura 9.1), isto é, um

Geração F2 Cruzamento teste
Fenótipos

FO FE desvio FO FE desvio
Redondo, simples 126 145,7 - 19,7 23 52,5 - 29,5
Redondo, composta 63 48,6 14,4 85 52,5 32,5
Alongado, simples 66 48,6 17,4 83 52,5 30,5
Alongado, composta 4 16,1 - 12,1 19 52,5 - 33,5

Total 259 259,0   = 22,25** 210 210,0   = 75,79**
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fenômeno que permite a troca de segmentos homólogos de cromátides não irmãs. Quando
os genes estão muito próximos no cromossomo, a separação deles não se realiza e, nesse
caso, dizemos que ocorre ligação completa; quando há permuta genética, dizemos que a
ligação é parcial.

FIGURA 9.1. Representação da permuta genética, mostrando os produtos meióticos parentais
e recombinantes.

Quando temos genes ligados como nesses genitores, ou seja, um alelo dominante e um
recessivo em cada cromossomo, denominamos a ligação de fase de repulsão ou
configuração trans. Por outro lado, quando em um cromossomo estão ligados os alelos
dominantes dos dois genes ou os dois recessivos, denominamos a ligação defase de atração
ou configuração cis. No exemplo da Tabela 9.1, essa última fase de ligação é encontrada
nos indivíduos recombinantes da F

2
e do cruzamento teste.

Quando lidamos com genes ligados, a representação dos genótipos é feita de forma
fracionária, que consiste em colocar no numerador os alelos que estão situados num
cromossomo e no denominador os que estão no seu homólogo. Assim, a representação do
genótipo do genitor Yellow Pear é oS/oS, do Grape Cluster é Os/Os e das plantas F

1
é Os/

oS. A necessidade de se utilizar essa notação para genes ligados é poder representar no
genótipo a fase de ligação dos genes, o que permite identificar os gametas paternais e
recombinantes, além de distinguir os casos em que os genes apresentam distribuição
independente.
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9.2 ESTIMATIVADAFREQUÊNCIADE RECOMBINAÇÃO (FR)

Quando não há permuta genética, somente são formados gametas paternais, enquanto
que, quando há permuta, são formados gametas paternais e recombinantes em proporções
iguais (Figura 9.1).

Geralmente, não ocorre permuta genética entre dois genes em todos os meiócitos, de
modo que a frequência de gametas recombinantes é sempre menor que 50 por cento.

A estimativa da frequência de permuta pode ser obtida a partir da descendência de um
cruzamento teste ou da geração F2. No cruzamento teste, o testador possui apenas alelos
recessivos, de modo que, o fenótipo do descendente será estabelecido em função da constituição
genética do gameta oriundo do indivíduo F1. Portanto, o emprego dos resultados do cruzamento
teste possibilita a estimativa mais fácil da frequência de recombinação (FR), que é dada pela
expressão:

Como exemplo,vamos utilizar o resultadodo cruzamento testeapresentadonaTabela9.1.
Como vimos, os recombinantes são as 23 plantas comfrutos redondos e inflorescência

simples e19 plantascomfrutosalongados e inflorescência composta, totalizando 42 indivíduos.
O total de descendentes obtidos no cruzamento teste é 210; então, a frequência de
recombinação entreoslocosOeSé(42/210)100 = 20%.

A descendência do cruzamento teste apresentada na Tabela 9.1 é proveniente do
cruzamento de uma planta F

1
- Os/oS - comoutra de fruto alongado e inflorescência composta

- os/os. Já foi enfatizado que a proporção fenotípica desses descendentes equivale à
proporção de gametas da F

1
; assim, a frequência de permuta estimada de 20% corresponde

aos gametas recombinantes, sendo 10% OS e 10% os, e os gametas paternais correspondem
aos 80% restantes, ou seja, 40% Os e 40% oS.

Vejamos como proceder para se fazer predições para a geração F
2
, quando se conhece

a frequência de recombinação. Tomemos como exemplo o mesmo cruzamento apresentado
na Tabela 9.1. Ageração F

2
é obtida a partir da autofecundação das plantas F

1
- Os/oS - ou

do intercruzamento dessas plantas. Para isso, devemos proceder à união, ao acaso, dos
gametas masculinos e femininosproduzidos pela planta F

1
, osquais, como foramdeterminados

anteriormente, correspondem aos 80% paternais - 40% Os e 40% oS - e aos 20%
recombinantes - 10% OS e 10% os. Para facilitar essa operação, vamos utilizar o quadro de
Punnett e, para simplificar os cálculos, vamos dividir a frequência de cada gameta por dez
para obter-se a frequência de cada descendente, já emporcentagem), o que fornecea seguinte
proporção fenotípica esperada (Tabela 9.3):

Frequência de recombinação(FR) = x100
testecruzamentodoesdescendentdeTotal

tesrecombinandeN
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TABELA 9.3. Estimativa da proporção genotípica da F2, proveniente do cruzamento das
cultivares de tomate Yellow Pear, oS/oS, e Grape Cluster, Os/Os, considerando-se a frequência
de permuta de 20% entre os genes responsáveis pelos caracteres da forma do fruto e do tipo
de inflorescência.

Comparemos agora nossa previsão com os resultados observados dos indivíduos da
geração F

2
(Tabela 9.1). Na geração F

2
, ocorreram259 indivíduos. Segundo nossa previsão,

esperaríamos 51% de 259 plantas com frutos redondos e inflorescência simples, 24% de
259 comfrutos alongados e inflorescência simples, etc. Na Tabela 9.4, estão apresentados
os resultados observados e os esperados do cruzamento anteriormente especificado,
mostrando que houve um ajustamento quase perfeito 

c
2 = 1,30 NS. Portanto, em casos

como esses, o conhecimento da frequência de recombinação permite fazer previsões de
descendência.

Gametas
femininos

Gametas masculinos
1 OS 4 Os 4 oS 1 os

1 OS 1 OS/OS 4 OS/Os 4 OS/oS 1 OS/os
4 Os 4 Os/OS 16 Os/Os 16 Os/oS 4 Os/os
4 oS 4 oS/OS 16 oS/Os 16 oS/oS 4 oS/os
1 os 1 os/OS 4 os/Os 4 os/oS 1 os/os

Fenótipos Classe genotípica Frequência
redondo, simples OS/_ _ 51%
alongado, simples oS/o _ 24%
redondo, composta Os/_ s 24%
alongado, composta os/os 1%

Total 100%

TABELA 9.4. Comparação das segregações fenotípicas observadas e esperadas da geração
F2, assumindo frequência de permuta de 20% relativa à forma do fruto e tipo de inflorescência.

Fenótipos
Frequências

Observadas Esperadas
Redondo, simples 126 132,09
Alongado, simples 66 62,16
Redondo, composta 63 62,16
Alongado, composta 4 2,59

Essa metodologia para estimar a FR é criticada pelo fato de considerar apenas uma
das quatro classes fenotípicas de F

2
. Por isso, tem sido preferido o uso do método chamado

razão de produtos e que consiste em se estimar um valor z a partir de todas as quatro



212

Genética na Agropecuária

Entrando com esse valor na tabela de z (Tabela 9.5), encontramos que o valor mais
próximo é 0,1211, que corresponde a uma frequência de recombinação de 0,230 ou 23,0%.

Como pode ser observado, as três metodologias fornecemresultados muito próximos
(20,0%, 24,86% e 23,0%), demonstrando que todas elas podemser empregadas para estimar
a frequência de recombinação.

Novamente empregando-se os dados da Tabela 9.2 tem-se:

0,1212
66x63

4x126
z 

o o

o on recomb. 1 x n recomb. 2
z=

n parentais 1 x n parentais 2

classes fenotípicas. Com esse valor entra-se em uma tabela de valores z e estima-se a
frequência de recombinação. O valor z é calculado pela expressão:
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TABELA 9.5. Frequências de recombinação (FR) em função da razão de produtos (valores z)
para genes ligados em repulsão ou atração.

FR
Valores de z

FR
Valores de z

Repulsão Atração Repulsão Atração
.005 .000050000 .00003361 .305 .2367 .2228
.010 .00020005 .0001356 .310 .2465 .2328
.015 .0004503 .0003076 .315 .2567 .2432
.020 .0008008 .0005516 .320 .2672 .2538
.025 .001252 .0008692 .325 .2780 .2649
.030 .001804 .001262 .330 .2892 .2763
.035 .002458 .001733 .335 .3008 .2881
.040 .003213 .002283 .340 .3127 .3003
.045 .004070 .002914 .345 .3250 .3128
.050 .005031 .003629 .350 .3377 .3259
.055 .006096 .004429 .355 .3508 .3393
.060 .007265 .005318 .360 .3643 .3532
.065 .008540 .006296 .365 .3783 .3675
.070 .009921 .007366 .370 .3927 .3823
.075 .01141 .008531 .375 .4076 .3977
.080 .01301 .009793 .380 .4230 .4135
.085 .01471 .01116 .385 .4389 .4298
.090 .01653 .01262 .390 .4553 .4467
.095 .01846 .01419 .395 .4723 .4641
.100 .02051 .01586 .400 .4898 .4821
.105 .02267 .01765 .405 .5079 .5007
.110 .02495 .01954 .410 .5266 .5199
.115 .02734 .02156 .415 .5460 .5398
.120 .02986 .02369 .420 .5660 .5603
.125 .03250 .02594 .425 .5867 5815
.130 .03527 .02832 .430 .6081 .6034
.135 .03816 .03083 .435 .6302 .6260
.140 .04118 .03347 .440 .6531 .6494
.145 .04434 .03624 .445 .6768 .6735
.150 .04763 .03915 .450 .7013 .6985
.155 .05105 .04220 .455 .7266 .7243
.160 .05462 .04540 .460 .7529 .7510
.165 .05832 .04875 .465 .7801 .7786
.170 .06218 .05225 .470 .8082 .8071
.175 .06618 .05591 .475 .8374 .8366
.180 .07033 .05973 .480 .8676 .8671
.185 .07464 .06371 .485 .8990 .8986
.190 .07911 .06787 .490 .9314 .9313
.195 .08374 .07220 .495 .9651 .9651
.200 .08854 .07671 .500 1.0000 1.0000
.205 .09351 .08140 .505 1.0362 1.0362
.210 .09865 .08628 .510 1.0738 1.0736
.215 .1040 .09136 .515 1.1128 1.1124
.220 .1095 .09663 .520 1.1533 1.1526
.225 .1152 .1021 .525 1.1953 1.1942
.230 .1211 .1078 .530 1.2390 1.2373
.235 .1272 .1137 .535 1.2844 1.2819
.240 .1334 .1198 .540 1.3316 1.3282
.245 .1400 .1262 .545 1.3806 1.3762
.250 .1467 .1328 .550 1.4317 1.4260
.255 .1536 .1396 .555 1.4847 1.4776
.260 .1608 .1467 .560 1.5400 1.5312
.265 .1682 .1540 .565 1.5975 1.5868
.270 .1758 .1616 .570 1.6574 1.6446
.275 .1837 .1695 .575 1.7198 1.7045
.280 .1919 .1777 .580 1.7848 1.7668
.285 .2003 .1861 .585 1.8526 1.8316
.290 .2089 .1948 .590 1.9234 1.8989
.295 .2179 .2038 .595 1.9972 1.9689
.300 .2271 .2132 .600 2.0742 2.0417
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9.3 BASES CROMOSSÔMICAS DAPERMUTA

A permuta genética resulta da troca de partes entre cromátides não irmãs e,
portanto, ela deve ocorrer quando os cromossomos homólogos estão pareados. Isso
se dá, como sabemos, durante a prófase I da meiose, quando eles se associam de tal
maneira que no paquíteno o pareamento ocorre ao longo de todo o seu comprimento.
No diplóteno, os centrômeros homólogos começam a se separar uns dos outros, estando
os bivalentes unidos só nos pontos em que ocorreram as permutações genéticas,
denominadas quiasmas .

Os cromossomosno diplóteno são constituídosde duas cromátides (Capítulo 4). Pode-
se demonstrar experimentalmente que os quiasmas representampermutações ocorridas entre
cromátides não irmãs (Figura 9.1). É conveniente lembrar que, se ocorresse permuta entre
cromátides irmãs, elas não poderiam ser geneticamente identificadas. Umúnico quiasma
num bivalente resulta na formação de duas cromátides não permutadas e de duas cromátides
permutadas, isto é, a frequência de recombinação é a metade da frequência de quiasma
(Figura 9.1). Assim, se todas as células que sofrem meiose apresentarem essa permuta,
teríamos umasituação equivalente à distribuição independente dos dois genes, pois o indivíduo
duplo heterozigótico, representado nessa figura, produz os quatro tipos de gametas com a
mesma frequência, ou seja, 50% paternais: 25% oS e 25% Os - e 50% recombinantes: 25%
OS e 25% os.

No entanto, são comuns as situações em que não se observa quiasma entre dois
genes em todas as células que sofrem meiose. No exemplo apresentado na Tabela 9.1,
vimos que a frequência de recombinação é 20% entre os locos O e S. Como a frequência
de quiasma ou de células que sofrem permuta é o dobro da frequência de recombinação,
podemos dizer que entre 100 células F

1
, oS/Os, apenas em 40 se observam quiasmas

entre esses genes, produzindo os quatro tipos de gametas em proporções iguais; isto é,
espera-se que sejam produzidos 160 gametas, sendo 80 paternais - 40 oS e 40 Os - e
80 recombinantes - 40 OS e 40 os. Nas 60 células F

1
restantes, não se observam

quiasmas entre esses genes e, portanto, espera-se que sejam produzidos 240 gametas
todos paternais, sendo 120 oS e 120 Os. Vemos assim que, de um total de 400 gametas,
apenas 80 são recombinantes, o que corresponde a uma frequência de recombinação de
20%.

Quando ocorre mais de um quiasma entre dois cromossomos homólogos, as
oportunidades para rearranjo dentro dos grupos de ligação aumentam, mas é óbvio que deve
ocorrer umnúmero ímpar de quiasmas entre os dois genes para que seja detectada a permuta.
Deve ser salientado que o número dequiasmas por cromossomo dependede seu comprimento,
variando geralmente de 1 a 10.
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9.4 PROVACITOGENÉTICADAOCORRÊNCIADAPERMUTA

Demonstrar praticamente a ocorrência da permuta genética não é tão fácil como
poderíamos imaginar. Adificuldade ocorre porque, emcondições normais, os cromossomos
de umpar de homólogos não sedistinguemvisivelmente, nemsequer mediante umminucioso
exame microscópico. Só em condições excepcionais, quando os cromossomos homólogos
estão marcados de algummodo, é que poderemos observar citologicamente a ocorrência da
permuta. Essa demonstração foi conseguida por meio de experimentos brilhantemente
conduzidos por H.B. Creighton e B. McClintock, trabalhando com milho e C. Stern,
trabalhando com mosca das frutas. Será discutido aqui o trabalho realizado com o milho.

No milho, o cromossomo 9 - o segundo mais curto no complemento de 10 pares -
normalmente não possuiuma pequena protuberância denominada knob. Uma das linhagens
utilizadas possuía um dos cromossomos 9 diferente, com umknob no finaldo braço curto e
tambémcomumsegmento adicional translocado do cromossomo 8. Ooutro cromossomo do
par eranormal, não possuindo nemo knob, nemo segmento translocado. Alémdisso, sabia-se
queno cromossomo9ocorriam, entreoutros,osseguintesgenes:C aleuronacolorida; caleurona
incolor; Wx endosperma amiláceo; wx endosperma ceroso. Ambas as características se
manifestamlogo após a fertilização e, portanto, apresentam xênia. Aplanta portadora desse
cromossomo 9 diferenteera tambémheterozigótica tanto para o gene da aleurona quanto para
o gene do endosperma e, a partir de trabalhos anteriores, Creighton e McClintock sabiamem
quecromossomodo par estavaumdeterminado alelo decadagene. Assim, osdoiscromossomos
9 dessaplanta,a qualfoiusadacomo genitor feminino noscruzamentos, podemser identificados
citológica e geneticamente e ser esquematizadosdo seguinte modo:

O indivíduo possuindo tais cromossomos 9desiguais foramcruzados comumindivíduo
do genótipo cWx/cwx, além disso, possuindo dois cromossomos 9 sem o knob e sem o
segmento adicional do cromossomo 8 - cromossomos 9 normais -, isto é, com a seguinte
constituição:
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Adescendência do cruzamento realizado está esquematizada naTabela 9.6, mostrando
os diversos fenótipos obtidos bem como a configuração dos cromossomos em cada classe.
Nota-se entre os descendentes, que a semente com aleurona incolor e endosperma ceroso é
umrecombinante fenotípico e sua presença só pode ser explicada por meio da permuta entre
os alelos c e wx. Citologicamente, essa permuta foi confirmada porqueo descendente incolor
ceroso exibiu umdos cromossomos 9 comapenas uma marca numa extremidade - segmento
translocado do cromossomo 8 -, indicando que o knob da outra extremidade foi separado
juntamente como alelo C pelapermutagenética. Osdemais recombinantes citológicos também
mostraram-se resultantes da permuta, por apresentarem uma única marca em um de seus
cromossomos, embora não sejam recombinantes fenotípicos. Portanto, esses resultados
comprovamque a permuta envolve a troca de segmentos cromossômicos e também que os
genes estão situados nos cromossomos.

TABELA 9.6. Descendência do cruzamento de duas plantas de milho, mostrando os
recombinantes fenotípicos e citológicos, relativos à cor de aleurona e à presença de amido ou
cera no endosperma.

9.5 MAPAGENÉTICO

A frequência de permuta é influenciada pela distância entre os genes. Isto é, existe
correlação positiva entre a distância de dois genes e a frequência de recombinação entre eles.
Já que não se pode medir a distância entre os genes utilizando as unidades de distância
normalmente empregadasemmicroscopia e, emrazão do relacionamento geralentre frequência
de permuta e distância entre os genes, os geneticistas usamuma unidade arbitrária, chamada
centimorgan - cM -, para descrever a distância entre genes ligados. Umcentimorgané igual
a umporcento de recombinação, isto é, representa a distância linear para a qualumporcento
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abc
abc

x
abc

ABC

Nesse cruzamento, foramconsiderados três caracteres no milho, sendo os seguintes
os alelos recessivos e seus fenótipos: a. plântulas virescentes;b. plântulas brilhantes;c. planta
macho-estéril - caracterizada por uma distribuição irregular dos cromossomos na meiose.
Os genótipos dos descendentes estão representados pelos genótipos dos gametas do genitor
ABC/abc, que são os únicos responsáveis pelos fenótipos dos descendentes, em razão da
interação alélica, nos três locos, ser dominância completa. Porém, subentende-se que cada
descendente possua tambéma combinação abc proveniente do gameta do genitor abc/abc.

Observando a Tabela 9.7, as seguintes conclusões podem ser tiradas:
a) As combinações paternas - ABC e abc - foram as que apresentaram maior

frequência;
b) A descendência com a permuta dupla - duplos recombinantes - representa o

produto de duas probabilidades, isto é, a probabilidade de permuta entre A e B e a
probabilidade de permuta entre B e C. Como se observa, os tipos compermuta dupla foram
os menos frequentes. Desse modo, podemos verificar qual gene está situado na posição
central (Figura 9.2). No nosso exemplo, os tipos com permuta dupla são plantas estéreis e

de recombinantes é observada. Assim, para o exemplo anterior, a distância entre os genesO
e S é de 20 cM. Utilizando esse critério, os geneticistas podem estabelecer a distância entre
os genes e assimconstruir ummapa genético, isto é, umdiagrama no qualsão representados
os genes com suas respectivas posições no cromossomo.

9.5.1 Teste de Três Pontos

Na elaboração dos mapas genéticos, utiliza-se o processo denominado teste de três
pontos, que corresponde ao cruzamento teste envolvendo três genes ligados. Anecessidade
de se considerar três genes ligados (Figura 9.2) é porque dependendo da distância entre dois
genes - A e C - pode ocorrer mais de uma permuta e se elas forem em número par não são
produzidos recombinantes, por exemplo, Ac e aC. Portanto, a permuta dupla só pode ser
detectada quando estão envolvidos três genes. Nesse caso, podemos observar, na Figura
9.2, que a permuta dupla produz dois gametas paternais e dois duplos recombinantes. Esses
duplos recombinantes diferem dos paternais apenas no gene central - gene B - e permitem
identificar a ocorrência da dupla permuta. Alémdo mais, quando se usamapenas dois genes,
a distância entre eles poderia ficar subestimada, já que ocorrendo as duplas permutações
elas não seriam detectadas.

Vejamosagoracomoessetestepodeserutilizado naconstruçãodeummapagenético. Para
issoserãoutilizadososresultadosapresentadosnaTabela9.7, provenientesdocruzamento teste:



218

Genética na Agropecuária

virescentes, de genótipo aBc, e planta brilhante AbC, pelo fato já apontado de seremmenos
frequentes.

FIGURA 9.2. Representação esquemática de uma permuta dupla e de seus produtos que são
duas cromátides não permutadas e duas recombinantes para o gene situado no meio (gene B).

Fenótipo da descendência Genótipo Frequência observada
Normal ABC 235
Brilhante, estéril Abc 62
Estéril ABc 40
Estéril, virescente aBc 4
Brilhante, estéril, virescente abc 270
Brilhante AbC 7
Brilhante, virescente abC 48
Virescente aBC 60
Total 726

TABELA 9.7. Resultado do cruzamento teste, envolvendo três caracteres monogênicos do milho.

Comparando-se os duplos recombinantes com os paternais, pode-se verificar que a
ordemdos genesno cromossomo é ABC, pois a permuta dupla só alterou o gene B, devendo
este estar situado na posição intermediária. Os demais resultados da Tabela 9.7 só poderão
ser explicados considerando o gene B na posição intermediária, isto é, com os três genes

b) A descendência com a permuta dupla
a) As combinações paternas
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na ordemcorreta. É importante frisar que na análise de qualquer resultado, se os genótipos
dos descendentes forem apresentados como genes na ordem errada, é necessário reescrevê-
los na ordem certa, para prosseguir na interpretação dos resultados de um teste de três
pontos.

Assim, denominando de região I a situada entre A e B e de região II a situada entre B
e C, podemos verificar os recombinantes provenientes de uma única permuta emuma região
ou outra.

Os genótipos recombinantes da região I, por exemplo, podem ser identificados,
comparando-os comos genótipos paternais mais semelhantes, porque eles se originaram de
permuta nessa região. Assim, identifica-se o recombinante da região I, Abc, pois, ao ser
comparado com o paternal mais semelhante abc, eles diferemapenas no loco A; e também
da região I, o recombinante aBC, quando comparado como paternalmais semelhanteABC,
porque esse recombinantedifere do paternalapenasnesse gene. Do mesmo modo, identificam-
se os recombinantes da região II. Após identificados todos os genótipos descendentes,
temos o seguinte:

ABC - 235 Combinações paternas
abc - 270

AbC - 7 Combinações com permutas duplas
aBc - 4

Abc - 62 Combinações provenientes de permuta na região I
aBC - 60

ABc - 40 Combinações provenientes de permuta na região II
abC - 48

Sabemos que a frequência de recombinação pode ser transformada diretamente em
centimorgan. Podemos então estabelecer as distâncias relativas dos genes no cromossomo
do seguinte modo:

a) Estimativa da distância na região I

Para se estimar a porcentagemde permuta na região I, isto é, a distância entre os genes
A e B, deve-se considerar todos os recombinantes provenientes da permuta só na região I e
também os duplos recombinantes, pois evidentemente eles sofreram também permuta na
região I. No exemplo considerado, tem-se: 62 Abc, 60 aBC, 7 AbC, 4 aBc, totalizando
133 recombinantes da região I. Desse modo, a percentagem de permuta nessa região é de
133/726 x 100 = 18,3%. Assim sendo, pode-se dizer que a distância entre os genes A e B
é de 18,3 cM.
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1,5%=x100
726

4+7
=x100

esdescendentdetotalN

tesrecombinanduplosdeN
=FPDO

o

o

Como já foi comentado, a frequência de permuta dupla esperada - FPDE - é o resultado
de umproduto de probabilidades, isto é, a probabilidade de ocorrer permuta nas regiões I e
II, simultaneamente. Assim, a frequência de duplas permutações esperadas é fornecida por:

No exemplo, tem-se:

Como pode ser constatado, a FPDO é inferior à FPDE, em razão da ocorrência da
interferência, a qualpode ser estimada por:

Para a situação apresentada, tem-se:

Assim, a interferência foi de 0,4, significando que 40% das frequências de permutas
duplas esperadas não foramobservadas. De posse desses dados, pode-se agora esquematizar
o mapa genético para esses três genes, ou seja:

100

IIregiãonaax DistânciIregiãonaDistância
=FPDE

%5,2
100

x13,618,3
=FPDE 

Interferência (I) =
FPDE
FPDO

1

4,0
2,5
1,5

-1=I 

b) Estimativa da distância na região II

De modo semelhante ao procedimento adotado anteriormente, têm-se os indivíduos
recombinantes na região II: 40 ABc, 48 abC, 7 AbC, 4 aBc, totalizando 99 recombinantes.
Assim, aporcentagemdepermutana regiãoII é de (99/726) x100 = 13,6%. Portanto, a distância
entre os genes B e C é de 13,6 cM.

c) Estimativa de interferência
A permuta em uma região pode interferir com a ocorrência de uma outra, nas suas

proximidades, e esse fenômeno é denominado interferência. Quanto mais próximos estiverem
os pontos de permuta, maior é a interferência. Ela pode ser estimada comparando-se a frequência
de permutas duplas observadas com as esperadas. Assim, por exemplo, a frequência de permuta
dupla observada - FPDO, no caso que está sendo considerado, é fornecida por:
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a 18,3 b 13,6 c

9.5.2 Elaboração do Mapa Genético

A distribuição sequencial dos genes ao longo dos cromossomos de uma espécie
constitui o seu mapa genético, em que a distância entre os genes corresponde à
frequência de recombinação, como visto anteriormente. Como exemplo, consideremos
o mapa genético do milho apresentado na Figura 9.3. Nota-se que os genes são
distribuídos no idiograma - representação esquemática do complemento cromossômico
de uma espécie. Em geral, os locos são representados pelos alelos mutantes, e as
distâncias entre eles são indicadas a partir da extremidade do braço curto de cada
cromossomo, que recebe o valor zero, e as distâncias entre os locos são somadas até
a outra extremidade, determinando, assim, o comprimento do cromossomo. Observe
que, apesar de as distâncias representarem a porcentagem de recombinação, a distância
máxima não é de 100 unidades, isso porque as distâncias entre os genes adjacentes
vão sendo sempre somadas; dessa forma, o comprimento do cromossomo é função
das distâncias e do número de genes já identificados.

É importante frisar que dois genes distantes de 50 cM ou mais apresentam segregação
semelhante à distribuição independente. Por exemplo, considerando o cromossomo 1 do
milho, o alelo sr

1
na posição zero distribui-se independentemente do alelo as na posição 56

e também de todos os demais locos nas posições superiores.
Para algumas espécies mais estudadas, já existem os mapas citológicos e

citogenéticos e até mesmo os moleculares, como será comentado no Capítulo 18. O
primeiro representa simplesmente a morfologia do conjunto básico de cromossomos com
alguns detalhes estruturais e, no segundo, é feita a localização dos locos no mapa citológico.
Essa localização é conseguida relacionando as alterações estruturais dos cromossomos -
deleções, inversões, duplicações e translocações, comentadas no Capítulo 14 que são
citologicamente visíveis, comos fenótipos observados. É, portanto, ummapa físico dos genes
nos cromossomos.

Nesse mapa, a sequência dos genes é a mesma do mapa genético, o que confirma a
validade do teste de três pontos, para estabelecer de modo indireto a ordem dos genes nos
cromossomos. Há, contudo, ligeiras diferenças nas distâncias entre locos, quando se compara
um mapa genético com um mapa citogenético, o que é fácil de compreender, porque no
mapa citogenético têm-se as distâncias reais obtidas por observação direta, enquanto no
mapa genético as distâncias correspondem às frequências de recombinação que variam ao
longo dos cromossomos.
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9.5.3 Emprego dos Mapas Genéticos

A principal utilidade do mapa genético é possibilitar a previsão do resultado de
cruzamentos quando estão envolvidos genes ligados. Para ilustrar o seu emprego vamos
utilizar o mesmo mapa apresentado na Figura 9.3. Para isso, vamos considerar que foram
cruzadas duas plantas de milho com os genótipos Ws

3
Lg

1
Gl

2
/ws

3
lg

1
gl

2
x ws

3
lg

1
gl

2
/ws

3

lg
1

gl
2
.
Nota-se que os genes ws

3
, lg

1
e gl

2
situam-se no cromossomo 2, nesta ordem, e,

respectivamente, nas posições 0, 11 e 30. Isso equivale a dizer que a distância entre ws
3
e

lg
1

é de 11 cM e entre lg
1

e gl
2

é de 19 cM, isto é, 30 - 11. Supondo ainda que o valor de
interferência seja de 0,7, pode-se perguntar quais as proporções fenotípicas esperadas entre
os mil descendentes do cruzamento das duas plantas de milho. Como se trata de um
cruzamento teste emque uma das plantasé tri-híbrida, as frequências dos gametas produzidos
por essa planta correspondem às frequências dos descendentes do cruzamento; assim, basta
determinar as frequências dos gametas dessa planta. Para fins didáticos, vamos dividir a
resolução emquatro etapas:

a) Estimativa da frequência de duplos recombinantes

como
FPDE

FPDO
-1=I , pode-se escrever que FPDO = FPDE (1 - I); assim,

Como são 1.000 descendentes, esperamos que 6,30 sejam duplos recombinantes,
sendo 3,15 de cada tipo.

%09,2
100

11x19
=FPDE 

FPDO = 2,09 (1 - 0,7) = 0,63%

cruzadas duas plantas de milho comos genótipos
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FIGURA 9.3. Mapa genético do milho.

Genes descritos:
Cromossomo 1
sr

1
– folhas estriadas – estrias longitudinais finas durante a vida da planta

zb
4
– zebra

as – assináptico – parcialmente estéril, espigas mal granadas
br

1
– braquítico – internódios curtos, planta com ¼ a ½ da altura normal

gs
1
– listras verdes 1 – listras verde claras

bm
2
– nervura central marrom 2, 40% menos lignina nas folhas e colmo

Ts
6
– “tassel seed” 6 – sementes no pendão

Cromossomo 2
ws

3
– lâmina foliar branca

lg
1
– folha sem lígula 1
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gl
2
– plântula suave 2

B – “booster” – intensificador da cor da planta
Ch – pericarpo “chocolate”

Cromossomo 3
cr

1
– folhas “onduladas” – folhas largas coma base “ondulada”

d
1
– planta anã 1 – planta com cerca de 1/5 da altura normal

rt – “sem-raíz” – raízes secundárias poucas ou ausentes
ga

7
– fator gametofítico

Cromossomo 4
de

1
– endosperma defeituoso 1

Ga
1
– fertilização gamética diferencial

sp
1
– pólen pequeno

Tu – espiga “tunicata” – glumas circundamcada grão. Tu Tu, geralmente estéril, Tu tu
sementes nuas

Cromossomo 5
am – “ameiótico” – esterilidade masculina e feminina de forma parcialou total
v

3
– plântula “virescente” 3 – plântula amarela-clara mas que se torna verde rapidamente

ys
1
– listra amarela 1 – listras amarelas entre os feixes de nervuras

Cromossomo 6
po

1
– polimitótico – pólen não produzido

pg
11

– plântula verde-pálido 11
py – planta “pigmeu” – plantas pequenas, com folhas pequenas e grossas

Cromossomo 7
o

2
– endosperma opaco – endosperma quebradiço e comaltos teores de lisina e de triptofano

v
5
– plântula“virescente” 5 – plântulaamarela-esverdeada mas que se torna verde rapidamente

bd – espigas bifurcadas

Cromossomo 8
v

16
–plântula “virescente” 16 – plântulas amarelas-bemclaras, tornam-se verdes lentamente

ms
8
– macho-estéril 8

j
1
– japônica 1 – listras veriegadas, expressamna planta adulta

Cromossomo 9
Dt

1
–Aleurona manchadas

bz – antocianina bronze
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wx – endosperma ceroso – grãos de amido coram-se de vermelho-amarronzado, ao invés
de azul, após tratado com iodo
v

1
– plântula virescente 1 – plântula amarelada, torna-se verde rapidamente

bm
4
– nervura marrom 4

Cromossomo 10
Rp – resistência à ferrugem – resistência à raça 3 de Puccinia sorghi
Og – listra cor de ouro velho
li – listras – listras longitudinais apenas nas folhas velhas

b) Estimativa da frequência de recombinantes apenas entre ws
3
e lg

1
- região I

Segundo o mapa genético, na região I ocorrem11% de permuta, ou seja, são esperados
11 gametas em 100 provenientes de permuta na região I ou 110 em 1.000. Porém, sabemos
que a frequência de permuta da região I inclui também os duplos recombinantes, assim, os
gametas esperados a partir de permuta apenas na região I correspondem a 103,70, isto é,
110 - 6,30, sendo 51,85 para cada tipo.

c) Estimativa da frequência de recombinantes apenas entre lg
1
e gl

2
- região II

Utilizando o mesmo raciocínio anterior, a frequência de permuta da região II é 19%, o
que significa que são esperados 19 gametas recombinantes na região II em 100 ou 190 em
1.000. Tambémaqui temos de subtrair os duplos recombinantes para estimarmos o número
esperado de gametas provenientes de permuta apenas na região II, que equivale a 183,70 ou
91,85 de cada tipo.

d) Estimativa da frequência das combinações paternas

Os gametas paternais são aqueles que mantêm as combinações alélicas originais,
isto é, são formados sem que ocorra a permuta. Assim, sua frequência pode ser
determinada por diferença, uma vez que já estimamos que entre os 1.000 gametas
produzidos pelo genótipo Ws

3
Lg

1
Gl

2
/ws

3
lg

1
gl

2
são esperados 6,30 gametas duplos

recombinantes, 103,70 gametas recombinantes somente na região I e 183,70 gametas
recombinantes apenas na região II. Desse modo, o número total de gametas
recombinantes corresponde a 293,70. Sendo assim, o número esperado de combinações
paternas é 1.000 - 293,70 = 706,30 ou 353,15 para cada tipo de gameta. Os diferentes
tipos de gametas com os seus respectivos genótipos e frequências são apresentados na
Tabela 9.8.

Como vimos, os mapas genéticos são de grande utilidade prática para o geneticista e
melhorista, quando estes desejamcalcular a probabilidade de conseguir certas combinações
genéticas. Desse modo, é possívelao pesquisador prever o tamanho necessário da população
experimental, visando a garantir a probabilidade mínima, porém segura e econômica, de
obter a combinação ou as combinações desejadas.
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TABELA 9.8. Tipos de gametas e as respectivas frequências esperadas produzidos em um
indivíduo de genótipo Ws3 Lg1 Gl2 / ws3 lg1 gl2.

9.6 PLEIOTROPIA

A pleiotropia é definida como sendo o fenômeno pelo qual um gene controla dois
ou mais caracteres. Todo gene que tem sido estudado intensivamente tem se mostrado
pleiotrópico em maior ou menor extensão. Existem vários casos citados na literatura; no
feijoeiro, por exemplo, o gene P é responsável pela cor do hipocótilo, caule, flores e
tegumento das sementes. Assim, esse gene atua em diferentes estádios da vida da planta.
O gene pleiotrópico em certos casos afeta a expressão de caracteres que são
aparentemente bem diferentes. Isso é o que ocorre no tomateiro, em que um alelo
recessivo dl reduz a formação de pelos no caule, pedúnculos e anteras. Em consequência,
da redução dos pelos nas anteras, elas ficam separadas, ao contrário do que ocorre nas
plantas normais, Dl, em que as anteras são unidas e aparentemente soldadas. Como nas
plantas normais, com anteras soldadas, o mecanismo de acasalamento é a autofecundação;
nas plantas dldl esse mecanismo fica alterado e a taxa de polinização cruzada chega a
50%, resultando numa redução da produção de frutos, de aproximadamente, 90% nas
condições de campo.

Umoutro exemplo interessante é o do alelo mutante recessivo dr, namamona (Ricinus
communis), que afeta uma série de características (Tabela 9.9). Muitos alelos mutantes têm
sido identificados emorganismos superiores, mas nenhum deles afeta tantas características
como o alelo dr. O interessante desse alelo é queas características afetadassão completamente
distintas umas das outras, como, por exemplo, formato da semente e coloração do caule,
impossibilitando se conhecer o modo de atuação desse gene.

Tipos Genótipo Frequência
Paterno Ws3 Lg1 Gl2 353,15
Paterno ws3 lg1 gl2 353,15
Recombinante da região I Ws3 lg1 gl2 51,85
Recombinante da região I ws3 Lg1 Gl2 51,85
Recombinante da região II Ws3 Lg1 gl2 91,85
Recombinante da região II ws3 lg1 Gl2 91,85
Duplo recombinante Ws3 lg1 Gl2 3,15
Duplo recombinante ws3 Lg1 gl2 3,15
Total 1.000,00
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TABELA 9.9. Características afetadas pelo alelo dr em mamona.

Caráter ou órgão afetado Expressão do drdr
Forma da semente Redonda em vez de alongada
Velocidade de germinação Lenta
Velocidade de crescimento Lenta
Comprimento dos internódios Reduz acentuadamente com a idade
Ramificação Parcialmente inibida
Época de florescimento Tardio, cerca de 14 dias
Expressão sexual Tendência masculina
Antese de flores masculinas Frequentemente incompleta
Abscisão de flores femininas Tendem à abscisão permanente
Produção de sementes Reduzida
Hábito de crescimento Moita compacta em vez de uma árvore alta e aberta
Vigor da planta Fraco
Coloração do caule Pigmentação mais intensa de antocianina com a idade
Necroses do caule Maior número de lesões necróticas com a idade
Ciclo de vida Curto. Senescência da planta é acelerada.

Fonte: SHIFRISS (1973).

Emgalinhas, as penas arrepiadas afetamvárias características e constituemumoutro tipo
de pleiotropia (Figura9.4). Umalelo recessivo fazcomqueaspenasdagalinha fiquemenroladas
para fora, diminuindo assim a proteção contra a perda de calor. Consequentemente, para
manter a temperatura, a galinha precisacomer muito mais, aumentar o seu metabolismo eo seu
sangue circular muito mais rapidamente. Há umahipertrofia do aparelho circulatório, digestivo
e excretor. Por economia, essa galinha quase não produz ovos. Assim, umsó caráter provoca
o aparecimento de vários outros. Essa pleiotropia é chamada sindrômica, pois existe um
conjunto defenótipos que sempre aparecemjuntos e que constituemuma síndrome.

Figura 9.4. Galinhas com penas arrepiadas.
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9.7 CORRELAÇÃOGENÉTICAE SELEÇÃO INDIRETA

A correlação é um parâmetro estatístico que mede o grau de associação entre duas
variáveis. Diz-se que duas variáveis estão correlacionadas quando, a variação em uma delas
é acompanhada por variação simultânea na outra. Acorrelação genética procura explicar,
por meio de mecanismos genéticos, a variação conjunta de duas variáveis. Nesse contexto,
a ligação e pleiotropia são os fenômenos genéticos que explicama ocorrência de correlações
genéticas. Isso ocorre porque quando dois genes estão intimamente ligados eles tendem a
ser transmitidos emummesmo gameta, originando umindivíduo, que poderáou não expressar
os fenótipos correspondentes aos alelos herdados. Situação semelhante irá ocorrer quando
o gene emquestão é pleiotrópico. Nesse caso, haverá a tendência dos fenótipos, associados
a ummesmo alelo, sempre ocorreremjuntos. Por exemplo, emfeijoeiro a cor do tegumento
do grão e a cor da flor são controladas por umgene pleiotrópico, de forma que sempre que
a flor apresentar coloração roxa o grão será preto.

Em função de dois ou mais fenótipos ocorrerem juntos, em razão dos fenômenos de
ligação genética ou pleiotropia, muitas vezes enfrentamos dificuldades em determinar qual
deles está presente naquele caso específico. Para sanar essa dúvida o melhor procedimento
é realizar um cruzamento teste, tendo o cuidado de se obter uma descendência numerosa,
pois dessa forma, se os genes foremligados, haverá uma probabilidade de que ocorra algum
indivíduo recombinante. Se este não ocorrer, há um forte indício de que esteja envolvido
apenas um gene no controle das características, tratando-se, portanto, de um caso de
pleiotropia.

A pleiotropia é um fenômeno de grande importância para os melhoristas de plantas e
animais, podendo ser útil ou prejudicial. Ela será útil quando os fenótipos associados forem
favoráveis, desse modo, o melhoramento de umdeles irá contribuir, ao mesmo tempo, para
o melhoramento do outro. Por outro lado, se um fenótipo favorável estiver associado a
outros desfavoráveis, o melhoramento do primeiro irá prejudicar os demais.

O conhecimento das correlações genéticas é empregado eminúmeros casos, embora
emmuitas situações a pessoa que asesteja utilizando não tenha ciência do fenômeno genético
envolvido. Por exemplo, os juízes de animais nas exposições agropecuárias baseiam o seu
julgamento em uma série de características do animal, como cor da pelagem, formato do
corpo e cabeça, irrigação do úbere, tamanho e distribuição das tetas do úbere etc., as quais,
ele sabe, são associadas ao desempenho de outros atributos, tais como produção de leite ou
carne.

Uma outra situação muito conhecida pelosmelhoristas é o emprego de seleção indireta.
A seleção indireta é aquela praticada em um determinado caráter para se ter ganho em um
outro, associado ao primeiro. Por exemplo, a resistência ao nematoidedas galhasMeloidogyne
incognita em tomateiro é controlada por um alelo dominante Mi. A seleção de plantas
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resistentes é umprocesso trabalhoso que envolveo preparo do inóculo, inoculação e avaliação
emcondições de campo ou casa de vegetação, alémde se manifestar nas raízes, necessitando
que a planta seja removida do solo para ter o seu sistema radicular avaliado. Contudo, sabe-
se que o alelo Mi está ligado ao loco da enzima fosfatase ácida. Assim, é possível selecionar
indivíduos que apresentam atividade para essa enzima com a intenção de obter plantas
resistentes ao nematoide, sem haver necessidade das inoculações e do arranquio das plantas,
que muitas vezes resulta emsua morte.

Mais recentemente, a seleção indireta tem sido realizada empregando-se marcadores
moleculares associados a outros caracteres de interesse agronômico ou econômico. O emprego
dessa técnica é discutido no Capítulo 18.
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PROBLEMAS PROPOSTOS

1. No tomateiro, a altura da planta é decorrente de umgene com dominância do alelo D,
que condiciona planta alta em relação ao d para planta anã. Apresença de pilosidade
no fruto depende do alelo recessivo p, enquanto o alelo P condiciona frutos lisos. Foi
realizado umcruzamento teste e obtido o seguinte resultado: anã e lisa 5; anã e pilosa
118; alta e pilosa 5; alta e lisa 161.

a) Qual a frequência esperada de cada fenótipo, no cruzamento teste, se os genes
apresentassem distribuição independente?

b) De acordo com a sua resposta no itema, qual a sua explicação para os resultados
obtidos?

2. Utilizando os dados do problema 1:

a) Esquematize as situações que ocorreramno diplóteno, metáfase I e telófase II, dos
meiócitos do indivíduo da geração F

1
.

b) Considerando 100 meiócitos, qual o número de células em que foi observada cada
uma dessas situações?

3. No caupi, o alelo I, dominante, é responsável pela resistência ao vírus da mancha
anelar e está ligado ao alelo C, tambémdominante, que confere resistência ao vírus do
mosaico. O cruzamento de uma planta resistente às duas doençascomoutra suscetível
produziu a seguinte descendência:
440 plantas resistentes aos dois vírus;
plantas suscetíveis aos dois vírus;
plantas resistentes apenas ao vírus da mancha anelar;
145 plantas resistentes apenas ao vírus do mosaico.

a) Qual a distância entre os genes?

b) Indique os genótipos dos genitores e dos descendentes do cruzamento.

c) Qual a fase de ligação dos genes, no genitor resistente?

4. Emsoja, o alelo dominanteR confere nodulação normale seu alelo recessivorrestringe
a nodulação. O alelo F, também dominante, é responsável por caule cilíndrico e seu
alelo f, por caule fasciado. O cruzamento entre a cultivar Clark e a T 248 produziu os
resultados seguintes:
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FENÓTIPOS
Gerações Nódulação normal

Caule cilíndrico
Nódulação

normal
Caule fasciado

Nódulação reduzido
Caule cilíndrico

Nodulação reduzido
Caule fasciado

P1 40 - - -
P2 - - - 20
F1 25 - - -
F2 784 212 212 119

RC1 250 - - -
RC2 102 68 72 108

a) Forneça a interpretação genética desses resultados.
b) Determine a fase de ligação dos genes.
c) Determine a distância entre os genes.

5. A cor do aquênio em alface é controlada por umgene com dominância do alelo que
condiciona aquênio preto (W) sobre o branco (w). Por seu turno, a ocorrência de
folhas comos bordos ondulados é condicionada por um alelo recessivo (fr) e o alelo
dominante condiciona folha lisa (Fr). Considerando que esses dois genes estão situados
no mesmo cromossomo a 34 cM, pergunta-se:
a) Qual a proporção fenotípica esperada na geração F

2
do seguinte cruzamento?

P
1

X P
2

Aquênios pretos Aquênios brancos
e folhas onduladas e folhas lisas

b) Se fosse realizado o cruzamento teste, qual seria a proporção esperada?

6. Pericarpo vermelho no milho é decorrente do alelo dominante P, enquanto pericarpo
incolor é condicionado pelo alelo recessivo p. Sementes no pendão são decorrentes do
alelo recessivo ts

2
, enquanto pendão normaldepende do aleloTs

2
. Os resultados obtidos

nos cruzamentos testes, envolvendo duas plantas heterozigóticas foramos seguintes:

Fenótipos Descendentes
Planta 1 Planta 2

Pericarpo vermelho - semente pendão 15 580
Pericarpo incolor - pendão normal 14 610
Pericarpo incolor - semente pendão 1.174 8
Pericarpo vermelho - pendão normal 1.219 9
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a) Quais os genótipos das plantas 1 e 2?

b) Quala frequência de recombinação entre esses genes?

c) Se as plantas 1 e 2 forem cruzadas, qual a frequência esperada de plantas com
pericarpo incolor e sementes no pendão?

7. Uma linhagem de melão, homozigótica para três alelos recessivos, q, c, f que
condicionam, respectivamente, polpa verde, casca verde e fruto liso, foi cruzada com
outra linhagem homozigótica para os alelos dominantes. AF

1
foi retrocruzada com a

linhagemrecessiva dando os seguintes resultados:

Descendentes
Fenótipos Número

Polpa verde, casca verde, fruto liso 422
Polpa salmão, casca amarela, fruto rendilhado 418
Polpa verde, casca amarela, fruto liso 424
Polpa salmão, casca verde, fruto rendilhado 416

a) Esses genes estão ligados ou distribuem-se independentemente? Explique.
b) Caso estiverem ligados, estimar a frequência de recombinação.

8. No cromossomo 1 do algodoeiro, ocorrem os genes que afetam o comprimento e o
tipo de folha L e Cu a 16 cM de distância. O alelo L confere folha estreita e l folha
larga. O alelo Cu condiciona folhas normais e cu folhas onduladas. O gene para a
reação ao Fusariumfusarium encontra-se no cromossomo 2, sendo o alelo dominante
W responsávelpela resistência.

a) Qualo resultado esperado do cruzamento teste sendo a fase de ligação de repulsão?
b) Qual a proporção esperada de plantas com folhas largas e onduladas e suscetíveis
ao Fusarium, provenientes da autofecundação da planta heterozigótica utilizada no
cruzamento teste?

9. No estádio deplântula, uma planta demilho homozigótica para todosos alelos recessivos
apresenta fenótipo folhas brilhantes, virescentes e sem lígula. Essa planta foi cruzada
comoutra heterozigótica para as três características produzindo a seguinte proporção
de descendentes:
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Fenótipos Número de descendentes
Folhas sem brilho, verde, com lígula 28
Folhas sem brilho, verde, sem lígula 179
Folhas sem brilho, virescente, com lígula 69
Folhas sem brilho, virescente, sem lígula 250
Folhas brilhantes, verde, com lígula 198
Folhas brilhantes, verde, sem lígula 70
Folhas brilhantes, virescente, com lígula 183
Folhas brilhantes, virescente, sem lígula 23
TOTAL 1.000

a) Determinar a ordem dos genes e construir o mapa genético envolvendo esses três
locos.

(Obs.: Folhas brilhantes = gl, virescente = v, semlígula = lg).

b) Calcular o coeficiente de interferência e interpretar o resultado.

c) Qualo genótipo da planta heterozigótica usada no cruzamento teste?

10. No cromossomo 5 do milho, estão localizados os seguintes genes e respectivas
frequências de recombinação:

lu - gl - 5 gl - ps - 5 lu - ps - 10
lu - vp

2
- 9 gl - bv - 13 vp

2
- bv - 9

ps - bm - 2 bv - ps - 8 bm - bv - 6

a) Construa o mapa genético, mostrando a posição desses 6 genes.

b) Quais as distâncias entre os genes lu - bm; lu - bv; gl - vp
2
; gl - bm; vp

2
- ps; vp

2

- bm?

11. Em tomate, os seguintes genes estão localizados no cromossomo 2, como mostra o
mapa:

m d p

17 21,5 26
Emque:
m - folhas manchadas
d - planta anã
p - fruto piloso

a) Apartir do cruzamento mdp
mdp

x
MDP
MDP

, qual a proporção em F
2
de indivíduos puros e

de fenótipo:
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1. Folhas verdes, planta alta e fruto liso;
2. Folhas verdes, planta anã e fruto liso.

b) Quais seriamsuas respostas para o itema, se o F
1
apresentasse constituição Mdp

mDP
?

12. Howes e Lachman, 1974 (The Journal of Heredity, 65:313-4), verificaram que os
alelos recessivos id, a e h que condicionam os fenótipos flores indeiscentes, plantas
sem antocianina e sem pelos, respectivamente, estão situados no cromossomo 11 do
tomateiro, conforme o seguinte mapa genético:

h a id

37 57 74,4
a) Esquematize umcruzamento teste envolvendo os três genes emfase de atração.

b) Considerando que 1.000 indivíduos foramobtidos nesse cruzamento teste, qual o
número esperado de cada fenótipo? (I=0,2)

13. No cromossomo 3 do milho, ocorremtrês genes, conforme o seguinte mapa genético:
Cr

1
d

1
a

0 18 111
a) Quais as proporções genotípicas esperadas a partir do cruzamento ?

b) Qual o tamanho da descendência do item a para se obter 50 descendentes do
genótipo Cr1 D1 A/cr1 d1 a com 95% de probabilidade?

14. Uma cultivar de caupi, resistente ao Fusarium e aos nematóides que causamgalha, foi
cruzada comoutra cultivar suscetível tanto aoFusarium quanto aos nematoides. Todas
as plantas F

1
mostraram-se resistentes aos dois organismos e o retrocruzamento da F

1

com a cultivar suscetível produziu 128 plantas resistentes aos dois organismos e 132
suscetíveis aos dois organismos.

a) Formule uma hipótese para explicar a herança desses caracteres.

b) Sugira um procedimento para testar essa hipótese.

1 1 1 1

1 1 1 1

Cr d a cr d a
x

cr D A cr d a
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10 EFEITOS DO AMBIENTE
NA EXPRESSÃO GÊNICA

10.1 INTRODUÇÃO

Na maioria dos exemplos já apresentados, foi considerado que o genótipo é o único
responsávelpela produção de umdado fenótipo, independentemente da condição ambiental
em que o organismo se encontra. No entanto, para a maioria dos caracteres, a expressão
fenotípica é dependente também do ambiente.

Aparticipação do genótipo na expressão do fenótipo é evidenciadaemmuitas situações,
como, por exemplo, quando semea-se uma semente de feijão e outra de milho num mesmo
solo e emcondições ambientais semelhantes, tem-se uma planta de feijão e uma de milho,
cada uma com as características típicas de cada espécie. Isso ocorre apesar de que, para a
formação das duas plantas, foram utilizados e transformados aparentemente os mesmos
recursos do ambiente, ou seja, nutrientes do solo, água, CO

2
e luz. Atransformação dessas

substânciasemduas plantas completamente distintasé possívelgraças às informações genéticas
específicas, presentes nas células da semente de cada espécie.

Por outro lado, a influência dos fatores ambientais também altera o fenótipo, como
pode ser notado quando semeam-se duas sementes oriundas da autofecundação de uma
planta homozigótica de feijão, sendo uma emsolo fértil e a outra na areia. As duas plantas
resultantes serão bastante diferentes em diversas características, embora ambas sejam
geneticamente idênticas.

Assim, pelo exposto, nota-se que indivíduos geneticamente diferentes desenvolvem-se
de modo diferente no mesmo ambiente, mas também indivíduos geneticamente idênticos
desenvolvem-se desigualmente em ambientes diferentes. Na realidade, o que ocorre na
expressão de qualquer caráter é uma ação conjunta do genótipo e do ambiente, isto é:

Fenótipo (F) = Genótipo (G) + Ambiente (A)

10.2 EFEITOS DOAMBIENTE NAMANIFESTAÇÃO FENOTÍPICA

Emseguida, serão comentados alguns exemplos onde se verificamalterações marcantes
nos fenótiposdecorrentes da influência de fatores do ambiente, taiscomo temperatura, nutrição,
luz e hormônios.
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10.2.1 Efeitos da Temperatura

Um exemplo clássico é o efeito da temperatura na cor da pelagem dos coelhos. O
genótipo chch produz o tipo denominado himalaia e que lembra os animais com pelos
pigmentados (marrom ou preto) apenas nas extremidades do animal, isto é, no focinho, nas
patas, na cauda e nas orelhas. Na verdade, este fenótipo dos animais chch ocorre quando
eles estão expostos a temperaturas que variamentre 15 e 24°C e resulta da ação do alelo ch,
que é responsávelpela produção de umtipo termo-sensívelda enzima tirosinase. Essa enzima
só catalisa a síntese de pigmentos - melanina - nas regiões do corpo em que a temperatura é
inferior a 15°C, como nas extremidades do animal. Coelhos chch expostos a temperaturas
abaixo de 2°C tornam-se pigmentados em todo o corpo. Por outro lado, em temperaturas
acima de 29°C, o alelo ch não é ativo e todo o corpo do animal é branco.Veja que o animal
normalmente, só possui as extremidades de cor preta. Contudo, se o pelo for raspado e
colocado uma bolsa de gelo, por algumtempo, o novo pelo será preto (Figura 10.1).

Outro exemplo que salienta o efeito da temperatura na determinação do fenótipo é o
que ocorre em Primula sinensis, em que algumas variedades produzem flores vermelhas
somente quando cultivadas emtemperaturas inferioresa 30°C e floresbrancas emtemperaturas
superiores. Já, as variedades de floresbrancas, apresentamessa cor emqualquer temperatura.

Nesses exemplos, verifica-se que determinados fenótipos podemser produzidos tanto
por fatores genéticos quanto ambientais.

FIGURA 10.1. Efeito da temperatura na cor da pelagem dos coelhos himalaias.
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10.2.2 Efeitos da Luz

Um exemplo típico do efeito da luz sobre o fenótipo corresponde à produção de
clorofila nas plantas, que é determinada por genes que só se expressam em presença de luz.
Quando uma planta cresce na ausência de luz, ela fica albina. O fenótipo induzido por fatores
ambientais e semelhante a outro determinado geneticamente é denominado fenocópia.

O fenótipo albino produzido por deficiência de luz é uma fenocópia do mutante albino,
o qualnão produz clorofila por uma causa genética.

Emsuínos e aves, a síntese de vitamina D tambémé regulada pela exposição direta dos
animais à luzsolar.Animais que sãocriados emgalpõescobertosdevemreceber suplementação
dessa vitamina, pois, embora possuama informação genética para sua síntese, falta condição
ambiental favorávelpara sua expressão.

É importante ressaltar que a variação fenotípica decorrentes das alteraçõesdo ambiente
é comumente adaptativa. Um exemplo interessante é o que ocorre em certas espécies de
Ranunculus. Essasplantas vivemna água e estão sujeitas agrandes variações, principalmente
na forma da folha. Elas produzem folhas filamentosas quando submersas e folhas inteiriças
quando estão na superfície da água (Figura 10.2). Essas formas podem ser alteradas de
acordo como nívelda água. O significado adaptativo dessa mudança na morfologia da folha
está em se manter um equilíbrio ótimo entre os dois fatores mais necessários à fotossíntese:
luz e água. Para a folha submersa apenas a luz éumfator limitante. Emconsequência, quanto
maior a superfície da folha em relação a seu volume, maior é a proporção de células e

FIGURA 10.2. Planta aquática (Ranunculus aquatilis) mostrando a grande diferença entre
o formato das folhas flutuantes e das submersas.
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cloroplastos que estão diretamente expostos à luz relativamente fraca que penetra na água.
Por outro lado, a folha não submersa recebe bastante luz, mas pode perder água por meio da
transpiração. Afolha, sendo relativamente compacta, tema vantagemde reduzir essa perda
de água.

10.2.3 Efeitos da Nutrição

Em coelhos, a gordura dos animais pode ser amarela ou branca. Essa diferença é
atribuída a um gene, sendo o alelo recessivo a responsável pela gordura amarela. O alelo
dominante A produz uma enzima específica, que atua sobre a xantofila, que é amarela e é
encontrada nas partes verdes das plantas transformando-a, emuma substância incolor. Nos
indivíduos aa, não havendo produção da enzima, a xantofila encontrada nosalimentos verdes
é armazenada no tecido gorduroso. O interessante, contudo, que evidencia o efeito do
ambiente é que se a alimentação dos animais aa for realizada com alimentos não verdes a
gordura será branca, como nos animais A_. O fenótipo gordura branca, nos animais aa, é
um outro exemplo de fenocópia dos animais portadores do alelo dominante A.

Em plantas, também ocorre alteração na expressão fenotípica, em razão do fator
nutricional. Assim, por exemplo, com deficiência de nitrogênio no solo as plantas ficam
amareladas, embora possuaminformação genética para manifestar a cor verde normal.

10.2.4 Efeitos Hormonais

No milho, ocorrem vários tipos de plantas anãs, sendo cada tipo decorrente de um
controle monogênico. Alguns mutantes anões, entre eles o braquítico - decorrente do alelo
br

2
-, respondem ao tratamento com o hormônio giberelina, produzindo um crescimento

normal. Tambéma enxertia sobre plantinhasnormais contribuipara o crescimento do enxerto
anão, até atingir o porte normal, indicando uma difusão do regulador de crescimento,
provavelmente giberelina, do normal para o anão. As diferentes mutações para anão
correspondem, portanto, ao bloqueio na formação da giberelina, que deve ser o produto final
de uma via metabólica. Porém, como são conhecidos vários mutantes para anão e como eles
reagemdiferentementeao tratamento comgiberelina, é provávelque osvários genes controlem
diferentes passos na síntese da giberelina e de hormônios relacionados. No milho, quando se
obtém uma planta de altura normal, a partir do tratamento com giberelina de uma plantinha
com constituição genética para anão, tem-se tambémfenocópia da planta de altura normal,
determinada geneticamente.

Há vários outros exemplos de efeitos hormonais, sendo que umdos mais expressivos
é aquele que afeta a reversão sexual em peixes, mais especificamente emTilápia, em que
os alevinos tratados com hormônios alteram a proporção sexual. Em plantas de pepino, a
proporção sexual tambémpode ser alterada por efeitos hormonais.As auxinas, por exemplo,
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contribuem com o maior aparecimento de flores femininas e o contrário ocorre com a
giberelina.

10.3 PENETRÂNCIAE EXPRESSIVIDADE

A penetrância é definida como a porcentagemde indivíduos de uma população com
um dado genótipo, que expressa o fenótipo correspondente. Apenetrância de umgenótipo
pode ser completa ou incompleta. Penetrância completa é quando um genótipo produz o
fenótipo correspondente sempre que estiver presente em condições de se expressar. Já, a
penetrância é incompleta quando apenas uma parcela dos indivíduos como mesmo genótipo
expressa o fenótipo correspondente.

A expressividade corresponde ao modo de expressão do genótipo, que pode ser
uniforme ou variável. Expressividade uniforme ocorre quando umgenótipo expressa sempre
umúnico tipo de fenótipo, de fácil reconhecimento. Porém, quando a expressão do genótipo
resulta no aparecimento de vários padrões de fenótipos ou vários graus de expressão,
tem-se uma expressividade variável. Esse caso constitui uma dificuldade para o geneticista
e melhorista, pois, à primeira vista, parece tratar-se de caracteres com controle genético
mais complexo, quando na verdade trata-se de um caráter em que um genótipo apresenta
expressões variadas.

Umexemplo de penetrância incompleta e expressividade variávelocorre na cultivar de
feijão Carioca. Nessa cultivar existe um alelo dominante L, responsável pela presença de
listras marrons na semente, que tem uma coloração creme-claro. Observa-se que cerca de
5% das sementes da cultivar não apresentamlistras, embora todas sejamhomozigóticas para
o alelo L. Assim, a penetrância da classe genotípica L_ é de 95%. ATabela 10.1 ilustra as
proporções genotípicas em populações obtidas pelo cruzamento das cultivares Carioca e
Mulatinho.

TABELA 10.1. Proporções fenotípicas nas gerações F1 e F2 obtidas a partir do cruzamento
das cultivares de feijão Carioca e Mulatinho.

Genitores: Carioca x Mulatinho
Genótipos: LL ll

Fenótipos: Com listras Sem listras

F1:Genótipo:
Fenótipos:

Ll
95% com listras : 5% sem listras

F2: Genótipos:
Fenótipos:

25% LL 50 L l 25% ll

Com listras: 23,75% 47,50% 0
Sem listras: 1,25% 2,50% 25,00%
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Observe que a penetrância incompleta do genótipo Ll determina segregação fenotípica
na geração F

1
e a segregação fenotípica na F

2
fica alterada para 71,25% comlistras e 28,75%

sem listras. O padrão de listras conferido pelo alelo L é também variável, pois existem
sementes com apenas traços de marrons, até aquelas quase inteiramente marrons (Figura
10.3). Portanto, genótipos comalelo L apresentampenetrância incompleta e expressividade
variável.

FIGURA 10.3. Penetrância incompleta e expressividade variável de genótipos com o alelo L
responsável pela presença de listras marrons na semente do feijoeiro.

Os fenômenos de penetrância e expressividade são também muito comuns entre os
animais. Na Figura 10.4, é mostrado um caso de expressividade variável com relação a
ocorrência de manchas na pelagem de algumas raças de cães.

Os termos penetrância e expressividade são utilizados quando não se conhecemtodos
os fatores que afetam a expressão de um determinado genótipo. Tais fatores podem ser
tanto ambientaiscomo genéticos. Porém, sempre quando umgenótipo apresenta penetrância
incompleta e/ou expressividade variável, a relação gene-caráter fica mascarada pela alteração
da correspondência entre o genótipo e o fenótipo.
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F = G + A + GA

A interação genótipos por ambientes é umfenômeno amplamente disseminado entre as
plantas e os animais, e inúmeros exemplos são conhecidos. Ela é o principal complicador do
trabalho dos melhoristas, exigindo que o melhoramento seja conduzido nas condições em
que o genótipo será utilizado.Ainteração dos genótipos x ambientes é caracterizada quando
o comportamento das raças, linhagens ou cultivares não são consistentes nos diferentes
ambientes, isto é, a resposta de cada genótipo é específica e diferente de outros genótipos às
alterações que ocorrem nos ambientes.

FIGURA 10.4. Exemplo de expressividade na cor da pelagem de cães. Todos esses cães
possuem o mesmo alelo (SP) responsável pelas manchas na pelagem, veja contudo, a grande
diferença na expressão fenotípica dos animais.

10.4 INTERAÇÃO GENÓTIPOS XAMBIENTES

Até agora foi enfatizado que o fenótipo é o resultado do genótipo + ambiente. Na
realidade, existe quase sempre um terceiro componente, que é a interação genótipos por
ambientes - GA -; assim, tem-se:
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Uma boa situação para ilustrar a interação é a resistência de plantas a umdeterminado
patógeno que possui inúmeras raças. Seja, por exemplo, o caso da resistência do feijoeiro
ao Colletotrichum lindemuthianum, agente causal da antracnose. Esse é um patógeno
responsável por perdas expressivas na produção de grãos dessa leguminosa. Em trabalho
realizado na Universidade Federal de Lavras, três linhagens de feijão foram inoculadas com
três raças desse patógeno, sendo obtidos os resultados apresentados na Tabela 10.2.

Compare o comportamento das linhagens Carioca MG e CI 140. Observe que houve
uma inversão decomportamento.AlinhagemCarioca MG foi resistente à raça89 e suscetível
à raça 81 do patógeno e com a CI 140 ocorreu exatamente o contrário. Considerando as
raças do patógeno como um efeito ambiental, tem-se a situação clara da interação dos
genótipos x ambientes, como já mencionado, o comportamento das cultivares não foi
consistente nos dois ambientes. Essa interação pode ser constatada para outros inúmeros
fatores ambientais, tais como fertilidade do solo, umidade, temperatura, fotoperíodo, etc.

TABELA 10.2. Reação de linhagens de feijão a duas raças do agente causal da antracnose.

Raças do patógeno
Linhagens

81 89 119
Carioca S* S S
Carioca MG S R S
CI-140 R S S

* S: Suscetível R: Resistente

Os dados apresentadosnaTabela10.3 ilustramuma situação emquefenótipo = genótipo
+ ambiente + interação dos genótipos x ambientes. Foram avaliadas seis cultivares de feijão
comconstituições genéticas diferentes, como evidenciamas produtividades médias de grãos
das cultivares. O efeito ambiental é realçado pela produtividade média obtida em cada
localidade. Em condições de temperatura moderada (Popayan), a produtividade média foi
superior à das outras duas localidades. Ainteração genótipos x ambientes está tambémbem
evidenciada. Veja, por exemplo, que nas condições de altas temperaturas as cultivares com
melhor desempenho foram P 589 e S 215-N. Essas mesmas cultivares sob condições de
baixa temperatura não chegarama produzir grãos. Por outro lado, ascultivares DiacolAndino
e Cargamanto, que praticamente não produziramgrãos em alta temperatura, foramas mais
produtivas embaixas temperaturas.

Para a produção de leite, os animais da raça holandesa apresentam genótipo para
maior potencial produtivo. Porém, os animais dessa raça só manifestamesse potencial em
boas condições de manejo. Nas propriedades rurais em que o manejo não é favorável,
como ocorre emmuitas regiões do Brasil, os rebanhos mestiços (híbridos) ou até os de raça
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TABELA 10.3. Produtividade de grãos, em t/ha, de cultivares de feijão testados em três
localidades com diferentes condições de temperatura, na Colômbia ( International Center for
Tropical Agricultur e - CIAT, 1979)

zebuínas, gir leiteiro por exemplo, são os que apresentam maior produção. Na Tabela 10.4,
é evidenciado esse fato, considerando várias características para rebanhos que possuem
diferentes proporções de alelos da raça holandesa e guzerá. Observe que nas condições de
alto manejo a produção de leite e as demais características são melhores nos rebanhos com
maior proporção de alelos do holandês. O mesmo não ocorre emcondições de baixo manejo.

TABELA 10.4. Resultados médios e desvios padrões para características da primeira
lactação de vacas de rebanhos holandês x guzerá com seis proporções diferentes de alelos,
obtidos em fazendas de alto e baixo nível de manejo.

1/ Nível de manejo;2/ Desvio da estimativa.

Proporção de alelos
do rebanho holandês

Características
Duração da

lactação (dias)
Produção de leite

(kg/lactação)
Produção de gordura

(kg)
Alto1/ Baixo Alto Baixo Alto Baixo

H
400

 37 2/
154
 38

3438
 207

772
 390

126,6
 15,4/

28,4
 15,8

7/8
318
 20

289
 41

3076
 267

1959
418

118,0
 8,4

77,8
 16,9

3/4
315
 26

275
 30

3322
 267

1717
306

133,5
 10,1

68,0
 12,4

5/8
203
 23

260
 33

1622
 235

1474
335

53,3
 9,5

60,6
 13,6

1/2
322
 20

307
 28

3235
 205

2322
287

141,7
 8,3

96,1
 11,7

1/4
225
 21

155
 38

1443
 218

859
387

60,1
 8,9

38,5
 15,7

Cultivares
Localidade

Santa Fé
(alta temp.)

Popayan
(temp. moderada)

Pasto
(baixa temp.)

Média das
Cultivares

P 589 2,23 3,10 0,00 1,78
S 215-N 2,22 2,27 0,00 1,65
Jamaica 1,53 3,27 0,19 1,66
Linea 29 2,10 3,22 0,00 1,77
Diacol Andino 0,02 1,88 1,32 1,07
Cargamanto 0,02 1,83 0,94 0,93
Média dos locais 1,35 2,67 0,41
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Esses resultados realçam muito bem a interação dos genótipos por ambientes e mostram a
necessidade de que nas condições do Brasil, onde há uma diversidade muito grande de
ambientes, o rebanho deve ser escolhido emfunção das condições de manejo predominantes.

10.5 ESTIMATIVAS DE CONTRIBUIÇÃO DO EFEITO DOS
GENÓTIPOS, AMBIENTES E DA INTERAÇÃO GENÓTIPOS X
AMBIENTES

Um dos objetivos da maioria dos programas de melhoramento genético de plantas e
animais é estimar quanto da variação fenotípica se deve à interação. Por meio dessas
informações, os pesquisadores podemdirecionar seus trabalhos visando a atenuar os efeitos
da interação ou até mesmo utilizá-la na obtenção de plantas e animais para condições
específicas.

Essas estimativas são obtidas por meio de uma análise de variância, sendo necessário
que se disponha de uma tabela de dupla entrada, talcomo, por exemplo, cultivares de plantas
ou raças de animais avaliadas emalguns ambientes. Seja, por exemplo, a avaliação de três
cultivares de arroz em três localidades do Estado de Minas Gerais (Tabela 10.5, caso A).
Com base nessa tabela, pode-se estimar a soma de quadrados totais (SQ

T
), a soma de

quadrados decorrente de cultivares (SQ
C
) e a soma de quadrados decorrente dos locais

(SQ
L
). Pela diferença SQ

T
- SQ

C
- SQ

L
, obtém-se a soma de quadrados da interação

cultivares x locais (SQ
CL

). No exemplo tem-se:

00,3
9

)18(
)0,1(...)0,3()5,2(

2
222 TSQ

50,1
9
)18(

3
)5,4()0,6()5,7( 2222




CSQ

00,0 LCTCL SQSQSQSQ

50,1
9
)18(

3
)5,4()5,7()0,6( 2222




LSQ

Como se observa nessa situação a interação foi nula, isto é, o comportamento das
cultivares de arroz foiconsistente nos três locais. Na Figura 10.5a, são mostrados graficamente
os resultados obtidos. Novamente, é fácil ver que o comportamento das cultivares é
consistente. Só não ocorreu interação porque as três retas foram paralelas.

Vejamos, agora, os resultados obtidos em outros três locais, envolvendo as mesmas
três cultivares, Tabela 10.5 (caso B). Nesse exemplo, tem-se as seguintes somas de
quadrados:
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Nesse caso, há interação. Veja no gráfico, Figura 10.5b, que as três retas não são
paralelas. É visível, entretanto, nesse caso que a interação não mudou a classificação das
cultivares em função do local. A “Guarani” foi a melhor cultivar em todos os três locais.
Nessa situação, a interação é denominada de simples.

Seja novamente a avaliação das três cultivares emoutros três locais, Tabela 10.5(caso
C) e Figura 10.5c. Nessa situação, tem-se:

SQL = 1,6689

SQCL = SQT - SQC - SQL = 0,0977

SQT = 1,2422

SQCL = 0,8310

SQL = 0,2956

SQC = 0,1156

TABELA 10.5. Produtividade de grãos de arroz (t/ha) em algumas localidades do estado de
Minas Gerais.

SQT = 2,5022

SQC = 0,7356

Caso A

Cultivares
Locais

Totais
A B C

Guarani 2,5 3,0 2,0 7,5
Douradão 2,0 2,5 1,5 6,0
IAC-47 1,5 2,0 1,0 4,5
Totais 6,0 7,5 4,5 18,0
Caso B

D E F
Guarani 3,0 2,5 1,7 7,2
Douradão 2,5 2,2 1,4 6,1
IAC-47 2,0 1,8 1,3 5,1
Totais 7,5 6,5 4,4 18,4
Caso C

G H I
Guarani 3,0 2,0 2,4 7,4
Douradão 2,5 2,5 2,2 7,2
IAC-47 2,0 1,8 2,8 6,6
Totais 7,5 6,3 7,4 21,2
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FIGURA 10.5. Produtividade de grãos (t/ha) de cultivares de arroz avaliadas em diferentes localidades.
A) - sem interação; B) - interação simples; C) - interação complexa.

A interação foimais expressiva que as fontes de variação, locais e cultivares. Observe
que houve uma inversão na classificação das cultivares de acordo com o local. Essa é uma
interação complexa e temefeitos expressivosdificultando o trabalho dosmelhoristas. Existem,
contudo, procedimentos que não serão comentados aqui, que possibilitamatenuar os efeitos
desse tipo de interação.

De tudo o que foimostrado, ficou evidente que tanto o genótipo como o ambiente têm
um papel decisivo na manifestação fenotípica. De nada vale um genótipo superior quando o
ambiente é desfavorável, como tambémnão adiantamuito melhorar o ambientese o genótipo
não é o adequado. Enfim, os resultados mostram a necessidade de conduzir os programas
de melhoramento ou adquirir animais matrizes nas condições mais próximas possíveis que os
descendentes encontrarão para o seu crescimento e desenvolvimento.

C

B

A
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PROBLEMAS PROPOSTOS

1. No coelho himalaia, os animais são brancos com as extremidades escuras decorrentes
da presença de melanina no pelo. Se for retirado o pelo branco do dorso do animal,
por exemplo, e esse animal for colocado em um local comtemperatura baixa, o novo
pelo que irá crescer na região depilada será escuro como nas extremidades do corpo.
Sugira uma explicação para esse fenômeno.

2. Quando se corta a grama e se amontoa o material cortado em um determinado local
desse gramado, por algum tempo nota-se que sob o material cortado a grama que se
desenvolve é albina.

a) Como pode ser explicado esse fato?

b) Se for encontrado nesse mesmo gramado algumas plantas albinas, mesmo expostas
ao solo, qual é a explicação para esse fato?

c) Como se denominam as plantas albinas por ausência de luz?

3. Os resultados médios obtidos em kg/ha para cinco cultivares de feijão, avaliados em
quatro localidades do Estado de Minas Gerais, no período de 1985/86, foram os
seguintes:

Locais
Cultivares Caldas Ponte Nova Machado Governador Valadares Média

ESAL 502 1.825 2.193 169 1.729 1.479
ESAL 505 2.329 1.807 281 2.086 1.626
ESAL 506 2.216 1.709 449 2.188 1.640
ESAL 508 2.199 1.575 429 1.704 1.477
Carioca 1.774 1.675 347 1.948 1.436
Média 2.069 1.792 335 1.931 1.532

a) Quais resultados indicama existência do efeito do ambiente naexpressão do genótipo
para a produção de grãos?

b) Quais resultados indicam a existência do efeito do genótipo?

c) Esses resultados indicama existência de interação cultivares x locais? Justifique sua
resposta.

d) Quala importância para os melhoristas de feijão da avaliação de cultivares em mais
de um local?
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4. Utilizando os dados do problema 3, sugira valores para a produtividade média das
cultivares em Machado, de modo que não ocorra interação genótipos x ambientes,
com a localidade de Caldas. Considere que não há alteração das médias de produção
dessas duas localidades.

5. Nos gráficos, são representadas as produtividades de grãos emt/ha, de duas cultivares
de arroz - Alto Paranaíba e IAC 47 -, cultivados em três localidades:

Interpreteos trêsgráficosconsiderando aocorrênciaounão de interaçãocultivaresxlocais.

6. Em um experimento conduzido na UFLA em 1981/82, foram avaliados algumas
cultivares de feijão em consórcio com o milho e em monocultivo. As produtividades
médias de grãos, em kg/ha, de oito cultivares nos dois sistemas de plantio foram as
seguintes

Cultivares Sistema de plantio
Monocultivo (M) Consórcio (C) C/M %

Venezuela 63 1.413 502 35,5
Moruna 828 322 38,9
ESAL 1 958 374 39,0
Carioca 831 292 35,1
Roxo PV 807 601 74,5
Linea a 1.584 671 42,4
Pintado 630 515 81,7
IPA 1.300 950 73,1
Média 1044 528
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a) Esses resultados indicam a existência de interação cultivares xsistemas de cultivo?

b) Qual a implicação prática desses resultados?

7. As produtividades médias de grãos de café beneficiado em kg/ha, de três progênies
obtidas durante 6 anos, em Campinas, São Paulo, foram as seguintes:

Ano da colheita
Progênies

1 2 3 4 5 6
Média

C 848 229,6 879,2 841,1 1.535,2 1.688,8 2.887,5 1.343,7
C 376-1 706,4 818,3 1.158,1 1.152,7 1.983,8 2.134,4 1.325,7
MP 376-4 589,8 897,2 1.195,8 2.936,9 1.935,7 5.080,1 2.105,8

a) Ocorreu interação progênies x anos? Justifique sua resposta.
b) Como pode ser interpretado esse resultado, em termos de recomendação para os
cafeicultores?

8. Quando se estudou a herança do vírus do mosaico da ervilha,verificou-se que ela é
monogênica, sendo a resistência decorrente do alelo recessivo. No entanto, nesses
estudos, sempre era verificado um número de plantas suscetíveis menor do que o
esperado na F

2
.

a) Qual seria a explicação para esse resultado na F
2
?

b) Posteriormente, foiverificado que, se a F
2
fosseinoculada emantidanuma temperatura

de 18°C ou menos, a resistência mostrava-se controlada por um alelo dominante.
Porém, se a F

2
fosse mantida à temperatura de 27°C, a resistência era controlada pelo

alelo recessivo. Quais suas conclusões sobre esses fatos? Qual sua nova conclusão
sobre o item a?

9. A cultivar de feijão pintado apresenta grãos de cor creme com manchas vermelhas.
No entanto, as sementes apresentam normal-mente uma certa variação no padrão
de manchas e até mesmo a sua ausência. Essa variação na expressão fenotípica, às
vezes, é responsável pela eliminação do lote de semente, com o argumento de que
se trata de uma mistura varietal. Como proceder para verificar se o caso considerado
foi decorrente da penetrância incompleta e expressividade variável ou uma mistura
de genótipos?

10. Em alguns animais, a suscetibilidade a determinados patógenos é geneticamente
controlada. Contudo, frequentemente animais com o mesmo genótipo manifestam
diferentes gradações do sintoma da doença. Como pode ser explicado esse fato?
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11. A seguir são apresentados os resultados obtidos da produção de leite (kg/lactação) de
alguns rebanhos de bovinos avaliados emtrês propriedades do Sulde Minas Gerais.

Propriedades
Rebanho

A B C
Holandês puro (H) 6000 4000 3000
Gir leiteiro (G) 3000 2800 2700
1/2 G x 1/2 H 5000 3800 3600
3/4 H + 1/4 G 5500 3500 3200

a) Considerando o fenótipo, produção de leite, quais são as causas de variação que
ocorreram?

b) Quais as implicações desse resultado para os pecuaristas?

12. Na V&M Florestal, algumas espécies de Eucaliptus foramavaliadas emtrês locais no
estado de Minas Gerais. Os resultados médios do volume de madeira (m3/ha) aos 6
anos de idade, foram os seguintes:

Locais
Espécies

Paraopeba Curvelo Bocaiuva
E. grandis 40 22 12
E. camaldulensis 60 52 28
E. citriodora 45 35 18
E. cloeziana 55 45 30

a) Quais foram os fatores que contribuíram para a variação na expressão fenotípica
(volume de madeira)?

b) Quais as implicações desse resultado para a empresa florestal?

13. Em bovinos de raça Charolês, foi verificado que a artrogripose, doença que afeta a
circulação dos animais, é controlada por umalelo recessivo que apresenta penetrância
incompleta e expressidade variável, o que isso significa?
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11 HERANÇA E SEXO

11.1 INTRODUÇÃO

Emprincípio a função biológica fundamentaldo sexo é a reprodução. Contudo, sabe-
se que esta pode ocorrer por meios assexuais em um grande número de plantas e animais
inferiores. O sexo, no entanto, tem uma segunda função biológica que é a de promover a
segregação e recombinação dos genes. A reprodução sexual é, sem dúvida, um dos
responsáveis pelaevolução, pela enorme variabilidade genética gerada nas espécies e viabiliza
o melhoramento genético . Parte dessa variabilidade está relacionada a diferenciação sexual
e ao controle genético de alguns caracteres cujos fenótipos dependemda expressão sexual.
Dada a importância desses fenômenos para a genética, neste capítulo iremos discutir alguns
aspectos de como se dá a determinação do sexo, bem como o controle genético de alguns
caracteres cujos fenótipos dependem da expressão sexual.

11.2 DETERMINAÇÃO DOSEXO PELASCONDIÇÕESAMBIENTAIS

Existemvários exemplos na literatura que mostrama grande influência do ambiente na
determinação do sexo. Um dos exemplos mais notáveis observados entre as plantas foi
apresentado peloprofessor HamiltonBicalho (ESALQ/USP). Emseu trabalho, ele demonstrou
que plantas da espécie de orquídea Catasetum fimbriatum podem apresentar, algumas
vezes, flores do sexo masculino e/ou do sexo feminino, dependendo da condição ambiental
em que ela se encontra. Por exemplo, se as plantas forem colocadas em pleno solproduzirão
flores femininas e, no caso das plantas estarem sombreadas, dentro de umestaleiro, as flores
produzidas serão masculinas.

Umoutro exemplo ocorreempteridófita do gêneroEquisetum, vulgarmente conhecida
como cauda-de-cavalo. Nessa espécie, a produção de flores femininas ocorre emcondições
de alta fertilidade, enquanto flores masculinas se desenvolvememplantas cultivadas emsolos
pobres.

Em vários animais, especialmente répteis e anfíbios, a determinação do sexo se dá por
influência da temperatura durante o desenvolvimento embrionário (Período de incubação).
Exemplos interessantes ocorrememrépteis. Emjacarés, crocodilos e lagartos, por exemplo,
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quando são submetidos a alta temperatura nascemmachos e sob baixa, nascem fêmeas. Em
geral, a temperatura intermediária promove as proporções mais semelhantes de machos e
fêmeas. Emtemperaturas mais extremas pode ocorrer também a produção de outros tipos
como o hermafrodita. Na verdade, o principal agente responsávelpela expressão sexual são
os hormônios sexuais, sendo os androgênios responsáveis pelo sexo masculino e os
estrogênios pelo feminino. O efeito da temperatura, na realidade, consiste emalterar a atuação
fisiológica desses hormônios.

Emtartarugas, o sexo dasninhadas tambémé influenciado pela temperatura de incubação
dosovos(MROSOVSKY,1980).Temperaturasmaisaltasocasionammaiorproporçãodefêmeas,
enquanto temperaturasmaisbaixas resultamemummaior número demachos (MROSOVSKY,
1980;MROSOVSKY;PROVANCHA, 1992).Atemperatura determinante paraque ocorram
50% demachose50% de fêmeas é denominada de pivotal (29 ºC). Se a média da temperatura
durante o terço médio de incubação for mais elevada quea temperatura pivotal, háa prevalência
de nascimento de fêmeas, ao passo que, se a média da temperatura for mais baixa, há
prevalência de machos. Em um mesmo ninho, pode haver o nascimento de diferente
porcentagem de sexo, como 70% de fêmeas e 30% de machos (HAMANN et al., 2003).

Em peixes, as características sexuais e o sexo gonadal podem ser modificados pelo
tratamento pós-larval com hormônio por um período variável, iniciando na fase larval da
maioria das espécies, quando as gônadas ainda estão em fase indiferenciada de organização.

11.3 DETERMINAÇÃO GENÉTICA DO SEXO

Um par de cromossomos citologicamente distintos proporciona a base para a
determinação do sexo na maioria dos animaissuperiores e emumnúmero reduzido de plantas.
Tais cromossomos são conhecidos como cromossomos sexuais, enquanto os demais são
denominados de autossomos. Existembasicamente três sistemas de determinação do sexo:
XY, XOe ZW.

11.3.1 Sistema Sexual XY

Sistema predominante entre animais vertebrados e tambémencontrados em insetos,
como a Drosophila, e até mesmo em plantas dioicas, como o lúpulo e o cânhamo. As
fêmeas são homogaméticas (XX), isto é, produzemgametas de umsó tipo comrelação aos
cromossomos sexuais, sendo os machosheterogaméticos (XY), isto é, seus espermatozóides
segregam para o par de cromossomos sexuais. Dessa forma, o macho determina o sexo de
sua descendência pela contribuição do cromossomo X para metade dos zigotos e do
cromossomo Y para outra metade (Figura 11.1a).

O que torna o cromossomo Y o determinante do sexo em mamífero é a presença de
um gene, chamado SRY. Este codifica um fator de transcrição que faz com que a gônada se
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torne um testículo. O testículo produz andrógeno (testosterona) por meio das células de
Leydig que são secretadas no corpo e ativam o fator de transcrição receptor de andrógeno,
levando a ativação da expressão gênica específica masculina.

Quando iniciaram os estudos da determinação de sexo emDrosophila imaginava-se
que o mecanismo era similar ao apresentado pelos mamíferos e a espécie humana. Porém,
constataram que o sexo é determinado por um balanço entre a relação do número de
cromossomos X e o número de conjuntos autossômicos. O cromossomo Ynão é essencial
para o desenvolvimento do fenótipo macho, embora determine fertilidade. Os genes que
determinama feminilidade estão localizados no cromossomo X e os genes que determinama
masculinidade se distribuemnos autossomos, podendo originar, alémde indivíduos normais ,
vários tipos sexuais como pode ser visto na tabela 11.1.

TABELA 11.1 Razão entre cromossomos X e autossomos e o tipo sexual correspondente em
Drosophila melanogaster (2n = 8).

Cromossomos X e complemento de
autossomos (A) Razão X/A Sexo

1X 2A 0,50 Macho
2X 2A 1,00 Fêmea
3X 2A 1,50 Superfêmea
4X 3A 1,33 Superfêmea
4X 4A 1,00 Fêmea tetraplóide
3X 3A 1,00 Fêmea triplóide
3X 4A 0,75 Intersexo
2X 3A 0,67 Intersexo
2X 4A 0,50 Macho tetraplóide
1X 3A 0,33 Supermacho

Fonte: Bridges (1925)

11.3.2 Sistema Sexual XO

Sistema encontrado emalgumas espécies de insetos, pertencentes às ordens hemípteros
(percevejos), ortópteros (baratase gafanhotos) e coleópteros (besouros), alémdos nematóides.
Nesse caso, o macho apresenta apenas um cromossomo X, possuindo, portanto, número
ímpar de cromossomos. Seus espermatozóides, alémdos autossomos,contêmumcromossomo
sexual ou apenas os autossomos. Sendo assim, o macho é heterogamético, ou seja, é quem
determina o sexo de seus descendentes. Afêmea, por sua vez, contémdois cromossomosX,
homogamética, e produz apenas um tipo de gameta. O esquema da determinação do sexo,
nesse caso, é mostrado na Figura 11.1b.
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11.3.3 Sistema Sexual ZW

Sistema que ocorre em muitos pássaros, alguns peixes e em insetos da ordem
lepidópteros (borboletas, mariposas). Os machos têm dois cromossomos sexuais idênticos
(ZZ) produzindo, consequentemente, umúnico tipo de gameta. Afêmea é heterogamética e,
portanto, quemdetermina o sexo da descendência (Figura 11.1c).

FIGURA 11.1. Sistemas de determinação do sexo em organismos superiores: a) sistema XY;
b) sistema XO; c) sistema ZW, em que X, Y, Z e W são os cromossomos sexuais e A os
autossomos.

c) Sistema WZ
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11.4 GENES MASCULINIZANTES E FEMINILIZANTES

Apesar da determinação do sexo ser explicada peloscromossomos sexuais, entretanto,
existemevidênciasemalgumas espécies da presença de genes masculinizantes e feminilizantes
localizados nos autossomos. Uma dasevidências está baseada no fato de que, emalguns casos,
o macho, geneticamentedeterminado, é influenciado pelos hormônios femininos ou vice-versa.
Umcasoextremo écitado naliteraturaemqueumagalinhabotou inúmerosovosférteisduranteo
estádio inicialde sua vida, masdepois, emrazão deuma doença nos ovários, deixou de produzir
hormônios inibidoresdos testículos. Emconsequência, elessedesenvolveram,passando agalinha
a apresentar caracteres masculinos, terminando suavida como paidevários pintinhos.

Um outro caso é o que ocorre emcaprinos - Capra hircus - determinação sexual do
tipo XY. As fêmeas são representadas por 58A+ XX e os machos por 58A+ XY. Nessa
espécie, um gene autossômico P, além de controlar a presença ou ausência de chifres, tem
efeito masculinizantecompenetrância completa nas fêmeas e incompleta nosmachos. Assim,
umanimalmocho pode ser portador dos genótiposPP ou Pp, enquanto os recessivos pp são
chifrudos. O homozigoto PP causa masculinização de todas as fêmeas, as quais são inférteis,
sendo 34% do tipo intersexo e 66% falso macho. Já, aquelas que se reproduzemsão mochas
heterozigóticas (Pp) ou chifrudas (pp). Nos bodes, o alelo P emhomozigose frequentemente
causa esterilidade. Os animais chifrudos (pp) ou mochos heterozigotos (Pp) aparentemente
são férteis. ATabela 11.2 resume os efeitos fenotípicos do gene P.

TABELA 11.2. Efeitos fenotípicos do gene P com relação à presença ou ausência de chifres
e à expressão sexual de caprinos.

PP mochos Pp mochos pp chifrudos
Fêmea
XX

100% estéreis
34% interesexo
66% falso macho

100%
férteis

100%
férteis

Macho
XY

60% estéreis
40% férteis

100%
férteis

100%
férteis

Fonte: Rodrigues e Espeschit(1987)

Um exemplo que difere dos casos apresentados anterioremente ocorre em peixes do
gênero Sarotherodon (tilápia). Adeterminação do sexo na tilápia depende também de um
gene autossômico, associado à participação de três cromossomos sexuais (X, W, Y). O
cromossomo Y atua mais em direção à masculinidade do que o cromossomo W. Por outro
lado, o cromossomo X atua mais emdireção à feminilidade do que o cromossomo W.Assim,
pode-se determinar uma ordem dos cromossomos com relação à masculinidade, ou seja:
Y > W > X. No caso do gene autossômico, o alelo dominante Aé masculinizante, enquanto
o recessivo é feminilizante.
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TABELA 11.3. Expressão sexual em peixes do gênero Sarotherodon (tilápia) em função dos
cromossomos sexuais e do gene autossômico.

GenótiposCromossomos
Sexuais AA Aa aa

YY

WY

XY

WW

WX

XX

Fonte: Avtalion e Hammerman (1978)

TABELA 11.4. Número de acasalamentos produzindo progênies com proporções variadas de
machos e fêmeas.

Número de Acasalamentos 14 11 2 33 1 4 7 8 80
% de descendentes fêmeas 100 75 62,5 50 43,8 37,5 25 0 Total

Sobo ponto de vista da exploração comercialda tilápia, oscruzamentos que produzem
descendência de 100% machos são altamente desejados, uma vez que os machos apresentam
ganho de peso muito mais rápido do que as fêmeas (Figura 11.2). Observe que, com o

Considerando simultaneamente os cromossomos sexuais e o gene autossômico, são
possíveis 18 constituições genéticas diferentes, asquais se encontramrepresentadasna Tabela
11.3. Os paresde cromossomos YY que têmuma forte influência emdireção à masculinidade,
e WX e XX que determinam a feminilidade, o sexo do indivíduo é independente do gene
autossômico. Entretanto, para os paresWY, XYe WW, a influência do autossomo écrítica na
determinação do sexo. Aimportância do autossomo ainda é realçada pelo fato de que dos seis
fenótipos recessivosaa, todossão fêmeas, comexceção dos indivíduos portadores do parYY.

Apartir dos dez genótipos femininos e oito masculinos apresentados na tabela 11.3, são
possíveis obter oitenta acasalamentos diferentes. Nesses acasalamentos, a proporçãosexual
da descendência varia desde 100% machos até 100% fêmeas. O número de acasalamentos,
produzindo as diversas proporções sexuais na descendência, está apresentado na tabela 11.4.

O acasalamento envolvendo o macho AAYY produz descendência toda do sexo
masculino, independente do genótipo da fêmea usada para o acasalamento. Esse macho
pode ser obtido somente por inversão sexual induzida por hormônios de indivíduosAAXY,
os quais são cruzados com machos AAXY.
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crescimento dos peixes, ocorre uma diferenciação crescente dos pesos dosmachos emrelação
às fêmeas, indicando a vantagem comercial do uso de machos na piscicultura. Em função
desse fato, tentativas têm sido realizadas visando à reversão sexual por meio do uso de
hormôniosmasculinizantes. Emtrabalho conduzido naUniversidade FederaldeLavras, animais
no estádio de pós-larvas da espécie Orecchromis niloticus, foram tratados com o hormônio
mesterolona e se conseguiu até 80% de machos.

FIGURA 11.2. Ganho de peso (g) de machos e fêmeas de tilápia (BARD, 1978).

11.5 EVOLUÇÃO DOSCROMOSSOMOS SEXUAIS

Sob o ponto de vista evolutivo, os cromossomos sexuais parecemter se diferenciado
mais recentemente porqueos répteis, os anfíbios, bemcomo a maioria dospeixes não possuem
cromossomos sexuais ou eles não são morfologicamente distintos. Como sabemos, esses
animais estão entre os seres vivos superiores mais antigos. Nessas espécies, a determinação
genética do sexo se dá por meio de genes responsáveis pela produção de hormônios sexuais.

Deve ser mencionado que existemregiões homólogas entre os cromossomos sexuais
morfologicamente diferentese os genes lá existentes recombinam-se como osdos autossomos,
sendo, então, aherança chamada depseudoautossômica. Porém, emgeral, a região homóloga
é proporcionalmente menor do que a região não homóloga (Figura 11.3).

A distinção entre os cromossomos sexuais ocorre em razão de uma restrição da
recombinação entre eles, isto é, entre os cromossomosX e Y e tambémentre os cromossomos
Z e W. Emconsequência, os cromossomos Y e W passama ter uma participação reduzida na
recombinação, isto é, envolvendo somente osgenes presentes na região homóloga.Acredita-
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se, então, que as mutações vêmacumulando alelos na região não homológa dos cromossomos
Y ou W e aqueles desfavoráveis seriamletais ao indivíduo, a menos que sejameliminados por
deleção. Com a deleção, vem ocorrendo a redução em tamanho desses cromossomos, os
quais passam a concentrar apenas alguns poucos genes responsáveis pela expressão sexual
masculina, no caso do Y, ou feminina, no caso do W. Há casos em que o cromossomo Y
chega a desaparecer como ocorreu provavelmente com as espécies coma determinação do
sexo do tipo XO. Embora a maioria das espécies dioicas possua o cromossomo Y ou W de
tamanho menor, há possibilidade de ocorrer o inverso, como é o caso do Melandrium album,
ilustrado na Figura 11.3. O maior tamanho do cromossomo Y deveu-se, nesse caso,
provavelmenteà translocaçãode segmentoscromossômicos quecontêmgenesmasculinizantes,
aumentando, emconsequência, o tamanho do cromossomo Y.

FIGURA 11.3. Esquemas de cromossomos sexuais ilustrando as regiões homólogas, em escuro,
e as não homólogas, em claro. As espécies que possuem os cromossomos sexuais Z e W têm
este último sempre de menor tamanho.

11.6 DETERMINAÇÃO DO SEXO EMABELHAS

Umoutro tipo especialde determinação do sexo é o sistema haplodiploide encontrado
em abelhas e outros insetos da ordem Hymenoptera.

Estudos revelam a existência do gene csd (complementary sex determiner) como
sinal primário no desenvolvimento sexual de abelhas. O gene possui de onze a dezenove
alelos diferentes (MACKENSEN, 1955; LAIDLAW et al., 1956; ADAMS et al., 1977).
Indivíduos hemizigotos haploides são machos, indivíduos diploides são fêmeas quando
heretozigotos, emachos quando homozigotos. Essemodo de determinação desexo foidescrito
primeiramente emabelhas por Dzierzon (1845) e, somente em 1905, o pesquisador Wilson
descobriu o cromossomo sexual.
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Uma vezfertilizada, a rainha conserva no receptáculo seminalumaquantidade suficiente
de espermatozoides que poderão ser utilizados durante toda a sua vida. Se os ovos forem
fertilizados e, portanto, o descendente herdar osdois alelos diferentes do genecsd, as proteínas
codificadas por eles combinam-se para desencadear o desenvolvimento de uma fêmea
diploide. Adiferenciação em rainha ou operária irá depender do tipo de alimentação que a
larva receberá, se ela for alimentada comgeléia real será desenvolvida uma rainha. O sistema
falha quando um ovo fertilizado herda duas cópias do mesmo alelo do gene, resultando em
um macho diploide, porém, ele não chega à fase adulta uma vez que as operárias os utilizam
como alimento ainda em fase larval (BEYE et al., 2003). O zangão haploide será originado
de óvulo não fertilizado, fenômeno conhecido como partenogênese (Figura 11.4) e terá
apenas umalelo csd.

FIGURA 11.4. Determinação do sexo em abelha. Na espermatogênese, a meiose é anormal,
havendo a formação de espermatozoides com o mesmo número de cromossomos da célula
somática (Adaptado de PETIT E PRÉVOST, 1973).

11.7 GINANDROMORFOS

O comportamento cromossômico anormalemalguns animais poderesultar emmosaicos
sexuais denominadosginandromorfos. Esse fenômeno consiste emo animalapresentar partes
comcaracterísticas femininas, e outras partescomcaracterísticas masculinas. Emalguns casos,
tanto as genitáliase gônodas masculinas quanto as femininas podemestar presentes no mesmo
animal. Afrequência natural em algumas moscas temsido de 1/2000 ou 1/3000.
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O graude ginandromorfismo é variável, podendo ir desde umabilateralidade sexual, ex.
Drosophila, isto é, metade do corpo deumsexo e metadedo outro, até aexistência de apenas
alguns traçosdo sexo oposto (Figura11.5). Nos casosde bilateralidade sexual, asduas porções
são quase sempreseparadas longitudinalmente, sendo raríssimoo ginandromorfismo transversal.
Os ginandromorfos muitas vezes ocorrem em razão da ação de hormônios sexuais que são
reguladores químicos. Estessão produzidos por certasglândulasdo corpo eatuamemqualquer
parte dele, influenciando o desenvolvimento de tecidos e órgãos.

Um caso bem conhecido ocorre normalmente em gêmeos de bovinos. Esses gêmeos,
originados de dois ovos separados, podem consistir de dois machos, duas fêmeas ou um
macho e uma fêmea. Quando os gêmeos são do mesmo sexo, o desenvolvimento ocorre
normalmente. Mas quando umé macho e o outro é fêmea, como o testículo do feto masculino
desenvolve-se antes do ovário do feto feminino, os hormônios masculinos passam para o
organismo dafêmea, emdecorrência da conexão de vasos sanguíneosnas placentas, tornando-
se intersexuada, estéril. Tais fêmeas anormais são conhecidas como vacas maninhas ou
freemartin (Figura 11.6)

Sempre que ocorrer conexão dos vasos sanguínea dos fetos, as fêmeas oriundas do
par de gêmeos serão sempre afetadas, tendo os seus órgãos sexuais modificados na direção
masculina. Emalguns poucos casos emque não ocorre conexão dos vasos sanguíneos, as
fêmeas desenvolvem-senormalmente. Emoutrosanimais, como carneiros esuínos, os gêmeos
nunca são ligados por conexões vasculares, não se encontrando, assim, tais tipos intersexuados.

Em Drosophila o ginandromorfo se diferencia de um intersexo quanto à origem e à
constituição cromossômica. O ginandromorfo tem origem numa irregularidade mitótica,
enquanto que o intersexo é formado por uma combinação gamética que resulta num índice
sexual entre 0,5 e 1,0. O ginandromorfo apresenta em um mesmo indivíduo, células com
diferentes números de cromossomos. No intersexo o número de cromossomos é constante
para todas as células do indivíduo.

FIGURA 11.5. Ginandromorfo em Drosophila.
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FIGURA 11.6. Ocorrência de vaca maninha em bovinos (Adaptado de COLIN, 1956).

11.8 DETERMINAÇÃO DO SEXOEM PLANTAS

O dimorfismo sexual emplantas superiores é uma característica de menor importância
quando comparada com os animais. De fato, a grande maioria das plantas é hermafrodita e,
portanto, apresentamos dois sexos emuma mesma flor. Existem, entretanto, outros tipos de
expressão sexual, tais como: monóicas - possuem órgãos masculinos e femininos em flores
separadas, porém, na mesma planta, e dióicas - possuemórgãos masculinos e femininos em
plantas diferentes.

Aexpressão sexualnas plantasestá tambémsobcontrole genético. Emalgumas espécies,
esse controle é realizado por cromossomos sexuais, sendo o sistemaXY o mais comumente
encontrado. Como exemplo, pode-se citar as espécies Cannabis ruderalis (cânhamo),
Humulus lupulus (lúpulo), Melandrium album, Asparagus officinalis (Aspargo) e Spinacia
oleracea (espinafre). O morango silvestre (Fragaria vesca) segue o sistema ZW.

Outro tipo de controle genético mais frequente em plantas é aquele efetuado não por
cromossomos sexuais, mas sim por genes sexuais autossômicos. Na realidade, a grande
maioria das plantas superiores não apresenta os cromossomos sexuais. Um exemplo do
controle da expressão sexual por intermédio de genes autossômicos ocorre em pepino -
Cucumis sativus L. Nessa planta, o tipo sexualmais comumé o monoico, ocorrendo também
os tipos ginoico, andromonóico e hermafrodita. As plantas ginoicas produzem apenas flores
femininas, enquanto as andromonoicas possuemflores masculinas e hermafroditas na mesma
planta. Essas expressões sexuais são controladas por dois genes F e M, que se interagem da
seguinte forma:
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Os vários tipos de expressão sexual no pepino permitem a produção de sementes
híbridas de uma maneira bastante simples. Para isso, basta que um dos genitores do híbrido
seja uma linha ginoica. Nesse caso, toda semente produzida pelas plantas ginoicas são
necessariamente híbridas, uma vez que as mesmas devem receber pólen de outras plantas
que possuamflores masculinas. Como as plantas ginoicas só possuemflores femininas, sua
manutenção é feita pela aplicação de giberelina, a qual induz, temporariamente, a produção
de flores masculinas, permitindo, assim, a autofecundação da planta fêmea.

11.9 HEREDITARIEDADEEM RELAÇÃOAO SEXO

Neste tópico, objetivou-se estudar o controle genético de caracteres que se expressam
de forma particular em algum aspecto nos indivíduos de sexos diferentes. Tais caracteres
podemocorrer emdecorrência de genes situados nos cromossomos sexuais, cuja herança é
explicada pela passagemdos cromossomos sexuais dosgenitores para os filhose é denominada
de herança ligada ao sexo. Porém, há tambémos caracteres controlados por genes situados
nos autossomos e que apresentam expressões influenciadas pelo sexo, principalmente os
hormônios sexuais. Esses últimos caracteres apresentamdois tipos de controle genético: a
herança influenciada pelo sexo e a herança limitada ao sexo.

11.9.1 Herança Ligada aos Cromossomos Sexuais

Como já foicomentado, é comuma ocorrência de cromossomossexuais, principalmente
nos animais, havendo um sexo homogamético e outro heterogamético. Apesar de serem,
esses cromossomos, os principais responsáveis peladeterminação do sexo, elespodempossuir
também outros genes não diretamente relacionados com o sexo. Dessa forma, é de se
esperar que o controle genético dos caracteres, condicionado por genes situados nos
cromossomos sexuais, seja algo diferente dos casos estudados anteriormente.

Vejamosumexemplo emgalináceas, emque o sexo homogamético -ZZ - é o masculino
e o heterogamético - ZW -, o feminino. Entre os genes situados no cromossomo Z, está o
responsável pelo caráter barrado - B - nas aves carijó. O macho pode ser homozigótico
para barrado Z

B
Z

B
ou não barrado Z

b
Z

b
ou ainda heterozigótico Z

B
Z

b
. Já, a fêmea possui

apenas umalelo desse geneZ
B
Wou Z

b
W sendo, portanto, denominadahemizigótica. Assim,

ff MM; ff Mm: monoica

FF MM; FF Mm; Ff MM; Ff Mm: ginoica

FF mm; Ff mm: hermafrodita

ff mm: andromonoica
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cruzando-se um macho não barrado com uma fêmea barrada, obtém-se o resultado
apresentado na Figura 11.7.

Observa-se que os descendentes do sexo masculino da geração F
1
são barrados e os

do sexo feminino, não barrados. Os filhos - sexo masculino - manifestaramo fenótipo herdado
da mãe e as filhas, o fenótipo do pai. Houve, assim, uma transposição de fenótipos e, por
isso, esse tipo de herança é denominada de zigue-zague.

FIGURA 11.7. Herança da presença ou ausência de barras nas penas da galinha carijó, em
razão de um gene ligado no cromossomo sexual Z. Observe na geração F1 que os descendentes
do sexo feminino expressam o fenótipo do pai e os do sexo masculino, o fenótipo da mãe, daí a
denominação de herança em zigue-zague.

No caso de um alelo recessivo situado no cromossomo X, por exemplo, teremos na
população uma maior proporção de machos exibindo o fenótipo, especialmente se o alelo for
raro. Isso acontece porque eles são hemizigóticos e o recebem somente das mães homo ou
heterozigóticas. Já, o menor número defêmeas é decorrente do fato de elas teremque receber
o alelo dos dois genitores para expressaremo fenótipo recessivo.
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Os caracteres ligados ao sexo podem ser usados para separar os sexos - sexagem -
e são muito úteis aos criadores, especialmente quando eles se expressam precocemente no
indivíduo. Como a separação dos sexos é realizada com base nos próprios fenótipos dos
indivíduos, emprega-se também o termo auto-sexagem. No caso de aves, a vantagem da
sexagemprecoce é evidente tanto para os animais destinados à postura quanto para o corte.
Numa criação de aves para a postura, a manutenção dos machos até o aparecimento do
dimorfismo sexual acarreta enorme prejuízo. Igualmente, sabe-se que o ganho de peso dos
machos é maior que o das fêmeas. Assim, a separação precoce dos machos destinados ao
abate é essencialpara a viabilidade da avicultura de corte.

Por isso, várias tentativas de sexagem têm sido feitas. Uma técnica que vem sendo
usada é a sexagemde pintos por meio do exame da cloaca. No entanto, é uma operação que
demanda tempo, necessita de um técnico especializado e não é completamente eficiente.
Uma prática alternativa, que é menos dispendiosa e de grande eficiência, é a autossexagem
por meio de caracteres ligados ao sexo e que se expressam na fase jovem do animal. Um
exemplo empregado para esse fim é a velocidade de empenamento em pintinhos, que é
controlada por um gene situado no cromossomo Z, sendo o alelo dominante K responsável
pelo empenamento lento, e o recessivo k responsável pelo empenamento rápido. Os dois
fenótipos podemser diferenciados empintos comoito a doze dias.Apartir do cruzamento de
machos comempenamento rápido Z

k
Z

k
comfêmeas de empenamento lento Z

K
W, todos os

descendentes machos terão empenamento lento - Z
K
Z

k
- e todos os descendentes femininos

terão empenamento rápido - Z
k
W.

Outro exemplo de autossexagemempregado emnível industrial acontece como bicho-
da-seda (Bombix mori) e envolve o cromossomo W. Nesse caso, o macho é também o
preferido porque ele é superior à fêmea como produtor de seda. Inicialmente, foi descoberto
umgene autossômico representado pelos alelosB, reponsávelpor ovo preto e b, responsável
por ovo incolor. Os cientistas japoneses conseguiramtransferir o aleloB para o cromossomo
W por meio de translocação. Consequentemente, o cruzamento de fêmeas que produzem
ovos pretos - ZW

B
bb - commachos do genótipo ZZbb, produzirá descendentes fêmeas que

serão sempre provenientes dos ovos pretos e os machos, dos ovos incolores. Essa
autossexagemvemsendo realizada por meio de máquinas de sexagemque reconhecema cor
do ovo.

Outra classe de caracteres ligados ao sexo refere-se ao cromossomo Y que possui
alguns genes que lhe são exclusivos, na porção encurvada que não é homóloga ao X.
Esses genes, também são conhecidos como genes holândricos (do grego holos,
completamente, e andros, masculino), os quais são quase na totalidade relacionados à
expressão sexual masculina e somente são passados do pai para o filho. Todo homem
afetado é filho de um homem também afetado; todos os seus filhos serão afetados, e as
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filhas serão normais. O inverso ocorre com os genes situados na região não homóloga
do cromossomo W.

Um exemplo interessante relacionado comos cromossomos sexuais é a manifestação
da cor da pelagem em algumas raças de gatos. As cores amarela e preta devem-se,
respectivamente, aos alelos E e e, situados no cromossomo X, e ocorre tambéma cor branca,
em razão de umcontrole genético autossômico. No caso da fêmea, ela poderá ser X

E
X

E
, ou

seja, amarela e branca; X
e
X

e
, preta e branca e X

E
X

e
, amarela, preta e branca. Já, os machos

só podem ser X
E
Y, amarelo e branco e X

e
Y, preto e branco. Dessa forma, explica-se o fato

amplamente conhecido pela comunidade de que todos os animais de três cores são sempre
fêmeas.

Uma indagação que poderia ainda ser feita com relação às cores desses gatos é
como explicar a ampla variação no padrão de cores, isto é, como explicar o fato de que
duas fêmeas X

E
X

e
tenham as cores amarelo e preto em proporções muito diferentes. Isso

pode ser esclarecido, considerando um fenômeno interessante que acontece nos mamíferos,
que é a inativação de um dos cromossomos X, em todas as células somáticas das fêmeas,
a partir de um certo estádio de desenvolvimento do embrião. Portanto, em cada célula
somente um cromossomo X fica descondensado e funcional, enquanto que o outro fica
condensado, constituindo a heterocromatina facultativa, referida no Capítulo 4, e que recebe
o nome de cromatina sexual ou corpúsculo de Barr. Por meio de exame citológico, esse
corpúsculo é visível no núcleo interfásico, após corado, e permite identificar o sexo
determinado biologicamente. Isso acontece porque no momento da condensação de um
dos cromossomos X em cada célula somática, ela ocorre ao acaso em todo o corpo do
embrião, ou seja, pode ser inativado tanto o cromossomo X materno quanto o cromossomo
X paterno. A partir desse momento, as mitoses sucessivas produzem células filhas que
tendem a ficar próximas, formando grupos de células que possuem o mesmo cromossomo
X ematividade ou inativado.

As fêmeas heterozigóticas (X
E
X

e
) são geralmente malhadas, compartes do corpo pretas

e partes amarelas. A explicação para esse fato é que, nas regiões pretas, o cromossomo X
inativado é portador do alelo para cor amarelaE, enquanto nas regiões amarelaso cromossomo
X inativadoé o portador do alelo para cor preta e.Aproporção desigualde amarelo e preto de
fêmeas X

E
X

e
depende do tamanho e do número das áreas da superfície do corpo onde está

funcionalo cromossomo X
E

ou o X
e
. Emconsequência da inativação de umdos cromossomos

X, outro esclarecimento que tambémdeve ser feito é sobre o tipo de interação entreos alelosE
e e, que à primeira vista parece tratar-se da codominância. Na verdade, não se conhece o tipo
de interação entre os alelos, pois eles expressam-se isoladamente e nunca juntos na mesma
célula. Como os machos têmsomente um cromossomo X, eles nunca têmessas duas cores
simultaneamente, poisapresentamapenas umououtro alelo.
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11.9.2 Herança Influenciada Pelo Sexo

A herança é influenciada pelo sexo quando a expressão de um gene autossômico é
afetada pelas condições fisiológicas do sexo na qual se encontra. É no comportamento dos
heterozigotos que detectamos essa influência, pois, nos homozigotos, o alelo se manifesta
como deveria fazê-lo emqualquer sexo. Mas, no heterozigoto, ele age como dominante num
sexo e como recessivo no outro.

Um exemplo interessante a esse respeito é encontrado na raçaAyrshire de bovinos.
Nessa raçade gado leiteiro, o animalé branco commanchas vermelhas no pescoço e espáduas,
podendo atingir os flancos. Diz-se, então, que ele é vermelho-branco. Às vezes, porém, as
malhas são de cor mogno e o animalé dito acaju - branco commogno. O alelo que determina
essa modificação na cor dasmanchas é simbolizado porM1, sendo queseu alelo M2 determina
a cor vermelha. Assim sendo, se o animal for M1M2, ele será acaju, se macho, e vermelho-
branca, se fêmea. Os três genótipos possíveis e seus respectivos fenótipos estão apresentados
na Figura 11.8.

FIGURA 11.8. Constituições genéticas e fenótipos dos dois sexos de bovinos da raça Ayrshire
relativos à cor da pelagem.

MACHO FÊMEA

M1M1 - Acaju M1M1 - Acaju

M1M2 - Acaju M1M2 – Vermelho-branco

M2M2 - Vermelho-branco M2M2 – Vermelho-branco
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11.9.3 Herança Limitada Pelo Sexo

Encontram-se aqui incluídos todos aqueles casos de caracteres cuja expressão só se
manifesta em um dos sexos. De modo análogo à herança influenciada pelo sexo, os
caracteres limitados ao sexo são tambémcontrolados por genes autossômicos. Umexemplo
ocorre embovinos. Nesses animais, somente a fêmea apresenta produção de leite. Contudo,
sabe-se que os touros têm um papel fundamental na determinação da produção de leite de
suas crias fêmeas. Isso quer dizer que, apesar de não expressar fenotipicamente o caráter,
os touros são portadores de alelos para a produção de leite. Sendo assim, o maior ou
menor potencial para produção de leite dos touros é avaliado pelo comportamento de suas
crias fêmeas obtidas pelo cruzamento do referido touro comdiversas vacas. Outro exemplo
de herança limitada pelo sexo e que apresenta importância econômica é a produção de
ovos em galinhas.
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PROBLEMAS PROPOSTOS

1. Em suínos, o número diploide de cromossomos é 38. A partir dessa informação,
pergunta-se:

a) Qualo número de autossomos em um espermatozoide de um cachaço?

b) Quala constituição cromossômica do sexo masculino e feminino?

c) Uma porca produziu uma leitegada com12 leitões. Qual a probabilidade de todos
serem do sexo feminino?

2. Qual o animal que tem avô, mas não tem pai? Explique.

3. Setenta e oito cromossomos são encontrados nas células somáticas de uma galinha.

a) Qual o número de autossomos e o tipo de cromossomo sexual encontrado nas
células somáticas de uma fêmea e de um macho?

b) Numa ninhada foram obtidos 14 pintinhos. Qual a probabilidade de pelo menos
sete seremdo sexo feminino?

4. De uma vaca de excelentes qualidades, há possibilidade de seobter cinco descendentes.

a) Qual a probabilidade de todos serem do sexo feminino?

b) Se quatro descendentes forem do sexo feminino, qual a probabilidade do último
também ser do sexo feminino?

5. Um criador deseja eliminar o seu touro de excelentes qualidades, porque os seus seis
primeiros descendentes foram todos do sexo masculino. Adecisão do criador está
certa ou errada? Justifique sua resposta.

6. Em galinhas, a altura do animal se deve a um gene ligado ao cromossomo Z. O alelo
dominante D confere altura normal e o d animalanão. Do cruzamento de um macho
normal com uma fêmea anã foram obtidos 10 descendentes. Qual a condição e a
probabilidade de que os 10 pintinhos sejam do sexo feminino e anões?

7. Chifres são ausentes na raça de carneiro Suffolk, mas todos os animais são chifrudos
na raça Dorset. Quando uma fêmea Suffolk semchifres é cruzada commachos Dorset
chifrudos, as fêmeas F

1
são todas sem chifres, mas os machos são todos chifrudos.

Resultados idênticosocorremquando uma fêmeaDorset chifruda é cruzadacommacho
Suffolk semchifres. Do cruzamento de animais F

1
, é obtida a seguinte descendência:3/
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4 das fêmeas sem chifres e 1/4 com chifres; 3/4 dos machos com chifres e 1/4 sem
chifres. Qual a sua explicação genética para esses resultados?

8. Nas aves, a cor da pele é um caráter de grande importância, uma vez que interfere na
aceitação do produto pelo consumidor. Foiobservado que o macho pode apresentar
pele preta, intermediáriaou amarela, ea fêmea, apenas as cores intermediária ou amarela.
Qual a explicação genética para esse caráter?

9. Foi verificado em gatos que a cor branca da pelagemse deve a umgene autossômico
e que as cores amarelas e pretas são decorrentes de dois alelos ligados ao sexo. A
partir dessas informações, por que apenas as fêmeas podem apresentar as três cores?

10. Os pecuaristas sempre se preocupam em selecionar touros, visando a uma maior
produção de leite. Como se sabe, apenas as fêmeas produzem leite, dessa forma, qual
a razão para esse comportamento dos pecuaristas?
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12 GENÉTICA QUANTITATIVA

12.1 INTRODUÇÃO

Para as características, cuja herança foi examinada nos capítulos anteriores, notamos
que as classes fenotípicas eramdistintas e facilmente separáveis umas das outras. Asemente
do milho, por exemplo, é enrugada ou lisa, os bovinos apresentamou não chifres, podem ter
tambéma pelagembranca, ruão ou vermelha e assim por diante. Características como essas
apresentam segregação descontínua e são denominadas qualitativas.

No entanto, nem todas as características apresentam segregação descontínua. A
produção de grãos de plantas, emuma população, pode variar amplamente, e, se for feito um
estudo de sua segregação, iremos encontrar uma distribuição essencialmente contínua, isto é,
entre os tipos mais extremos aparecem inúmeros fenótipos intermediários. Muitas outras
características se expressamdessa maneira. Aliás, a maioria das características de interesse
econômico, que os geneticistas e melhoristas de plantas e animais normalmente trabalham,
apresenta segregação contínua, tais como produção de leite, altura e ciclo vegetativo de
plantas, conversão alimentar, produção de ovos.

É notórioque, parao estudo dessascaracterísticas, o procedimentonormalmenteutilizado
emgenéticaqualitativa -proporções fenotípicas- não pode ser empregado. Essas características
são estudadasdentro de uma área especializada denominada Genética Quantitativa. O estudo
doscaracteresquantitativosutiliza, emmuitassituações, aestatística. Isso porque, viaderegra, os
fenótiposobservados-produçãodegrãos,deleite, alturadeplantas. - são obtidospormensurações,
não havendo possibilidadedeseidentificarclassesfenotípicasdistintas, como nocaso doscaracteres
qualitativos. Dessemodo, os estudosgenéticossão realizadosapartir dasestimativasdasmédias,
variâncias, coeficientesde regressão e correlação.

12.2 HIPÓTESE DOS FATORES MÚLTIPLOS - POLIGENES

Vamos exemplificar o estudo de umcaráter quantitativo, utilizando os dados obtidos
na Universidade Federal de Lavras, para o peso das sementes do feijão (Tabela 12.1). Neste
estudo foram empregadas duas linhagens como genitores: Manteigão Fosco 11 - P

1
- com

um peso médio de sementes de 445 mg e Rosinha EEP 125-19 - P
2
- com 179 mg em média.
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Observa-se, na Tabela 12.1, que, apesar de estarem sendo utilizadas duas linhagens
como genitoras e, portanto, homozigóticas, ocorre variação dentro de cada uma delas.
Para a linhagem Manteigão Fosco 11, por exemplo, o peso das sementes varia de 400 a
480 mg. Também entre as plantas da geração F

1
, que apresentam todas a mesma

constituição genética, ocorre variação. Essa variação, evidentemente, é de origemambiental
e foidecorrentes de pequenas diferenças nas condições ambientais do campo experimental.
Já, a geração F

2
apresenta uma variação muito maior do que a dos pais e da geração F

1
,

como pode ser constatada pela amplitude de variação e pela variância - 2 - obtida para
essa geração. Esta maior estimativa da variação é, em parte, decorrente da influência do
ambiente - variação ambiental - e também à segregação e recombinação dos genes -
variação genética.

Asimples inspeção dos dados apresentados na Tabela 12.1 evidencia que o estudo da
herança desse caráter deve ser diferente dos anteriormente discutidos (Capítulo 5), como,
por exemplo, aherança da texturadasementedo milho,que éumcaráter tipicamente qualitativo.
Em razão das particularidades da herança de umcaráter quantitativo, muitos pesquisadores
no início do século acreditavamque esses tipos de características não eram controlados por
genes mendelianos. Contudo, a partir de 1910, Nilsson-Ehle e East, independentemente,
propuseram a “hipótese dos fatores múltiplos” para explicar a herança dos caracteres que
apresentamdistribuição contínua.

A hipótese dos fatores múltiplos é fundamentada no fato de que uma característica é
influenciada por umgrande número de genes, cada qual contribuindo comumpequeno efeito
para o fenótipo. Assim, para entendermos o controle genético de um caráter quantitativo,
suponhamos, hipoteticamente, no nosso exemplo, que não exista influência do ambiente. Os
dois genitores utilizados diferem em 266 mg (445-179). Inicialmente vamos considerar que
a característica seja controlada por um único gene com2 alelos (A1 e A2), semdominância e
aditivo, isto é, o efeito de umalelo se soma ao efeito do outro alelo para formar o fenótipo.
Desse modo, na geração F

2
são possíveis 3 genótipos: A1A1, A1A2 e A2A2. Nessa situação,

é fácil visualizar que a contribuição de cada alelo efetivo, isto é, o alelo que contribui
favoravelmente para o fenótipo é de 266/2 = 133 mg e corresponde à superioridade do alelo
efetivo (A1) emrelação ao alelo não efetivo (A2). Assim, os três genótipos corresponderiam
aos fenótipos 445 mg, 312 mg e 179 mg, respectivamente. Se considerarmos 2 genes em
vez de um, já são possíveis 5 fenótipos diferentes na F

2
, e a contribuição de cada alelo efetivo

passa a ser de 66,5 mg (266/4 = 66,5).
Na realidade, pode-se demonstrar que com o aumento do número de genes a

segregação fenotípica da F
2
obedece ao desenvolvimento do binômio (a + b)m, emque m

representa o número de alelos segregantes, e a e b os alelos efetivos e não efetivos,
respectivamente.
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TABELA 12.1. Distribuição de frequência, médias e variâncias (2), para o peso médio de
sementes do feijão (Phaseolus vulgaris, L.) das linhagens Manteigão Fosco 11(P1) e Rosinha
EEP 125-19 (P2) e das gerações F1, F2, RC1 e RC2, adaptada de Reis et al. (1981).

Classe
Peso médio (mg)

Gerações

P1 P2 F1 F2 RC1 RC2

14 1
15 1
16 1 1
17 5 2 4
18 13 3 5
19 7 3 4
20 1 5 2
21 2 7
22 14 10
23 1 13 8
24 21 1 6
25 2 14 4
26 2 14 1 1
27 5 9 2
28 10 11 1
29 4 12 3 1
30 4 13 4
31 2 5
32 7 3
33 5 2
34 2 1
35 6 3
36 2 4
37 2 1
38 1
39 2 1
40 1 1
41 1 3
42 1
43 7
44 8 1
45 2
46 2
47 2
48 5

Total
Média
2

29 28 30 169 31 54
445,00 179,00 279,00 266,00 335,00 216,00
482,76 132,80 323,68 2220,98 2401,00 831,76
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TABELA 12.2. Número de alelos efetivos e não efetivos das diferentes classes fenotípicas
da geração F2 e os respectivos fenótipos.

Número de alelos
Frequência fenotípica

Efetivos Não efetivos
Fenótipos(mg)

1/16 4 0 445,0
4/16 3 1 378,5
6/16 2 2 312,0
4/16 1 3 245,5
1/16 0 4 179,0

Para o caso de um gene com dois alelos, temos: m = 2 e o binômio será
(a + b)2 = a2 + 2ab + b2. Tomando a representativo do alelo A1 e b do alelo A2, teremos
1A1A1 + 2A1A2 + 1A2A2 ou 1/4 A1A1 + 1/2 A1A2 + 1/4 A2A2, que é a segregação típica de
herança monogênica.

Generalizando, para m alelos a expansão do binômio é fornecida por:

  imi
m

i

i
m

m baCba 




0

em que, i equivale ao número de alelos efetivos emcada classe genotípica.
Sejam, por exemplo, 2 locos (A e B), cada um com2 alelos efetivos, A1 e B1, e A2 e

B2 não efetivos. Nesse caso, m= 4, e o desenvolvimento do binômio fornece:

 4 4 4 0 3 3 1 2 2 2 1 1 3 0 0 4
4 4 4 4 4

4 3 1 2 2 1 3 4

a+b

a 4a b 6a b 4 b b

C a b C a b C a b C a b C a b

a

    

    

Essa expansão representa uma segregação 1:4:6:4:1 na geração F
2
, ou seja, 1 em 16

indivíduos deverá ter só alelos efetivos, o termo a4 corresponde ao genótipo com 4 alelos
efetivos A1A1B1B1, que ocorrem com a frequência de 1/16. O termo 4a3b1 indica que são
esperados 4/16 de genótipos contendo 3 alelos do tipo a (efetivos) e um do tipo b (não
efetivo), ou seja, 2/16 dos genótipos serão A1A2B1B1 e 2/16 serão A1A1B1B2 e assim por
diante. O fenótipo produzido pelo genótipo A1A1B1B1 – a4 é evidentemente, o máximo e
equivale a 445,0 mg. Para a classe a3b1 houve a substituição de um alelo efetivo por outro
não efetivo. Assim, o fenótipo dessa classe será reduzido por um valor equivalente à
contribuição do alelo efetivo, isto é, 445,0 mg – 66,5 mg = 378,5 mg. Adotando-se esse
procedimento obtêm-se os fenótipos para as demais classes da geração F

2
. Na Tabela 12.2,

apresentam-se as frequências fenotípicas esperadas em F
2

para as diferentes classes e os
respectivos fenótipos.
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TABELA 12.3. Contribuição de cada alelo efetivo e número de fenótipos existentes na geração
F2, com diferentes números de genes controlando o caráter peso de sementes do feijão.

Número de
genes

Número de
alelos totais

Número de
fenótipos

Contribuição de cada alelo
efetivo* (mg)

1 2 3 133,00
2 4 5 66,50
3 6 7 44,30
4 8 9 33,25
5 10 11 26,60
10 20 21 13,60

100 200 201 1,33

   

n m = 2n 2n + 1 266/m

* Considerando hipoteticamente ausência do efeito ambiental e a diferença entre os genitores de 266 mg.

A grande maioria dos genes envolvidos no controle de caracteres quantitativos não
pode ter os seus efeitos isolados e, portanto, não se enquadra na definição de genes ou
fatores. Por essa razão, foiproposta a substituição do termo fatoresmúltiplos porpoligenes.
Cada gene que controla um caráter quantitativo possui pequeno efeito e pode suplementar
outros produzindo efeitos quantitativos que podemser mensuráveis.

Resta ainda salientar que, alémdo grande número de genes envolvidos, umoutro fator
que dificulta o estudo dos caracteres quantitativos é o efeito acentuado do ambiente. Como
vimos na Figura 12.1, quando um caráter é controlado por um gene com dois alelos, são
produzidos três fenótiposdistintos na geração F

2
. Se, contudo, o ambienteestiver influenciando

a expressão do caráter, fenótipos adicionais aparecerão. Quando o efeito do ambiente é
muito pronunciado e mesmo estando presente apenas umgene, a segregação da F

2
pode, até

Com3 genes, m é iguala 6e são possíveis 7 fenótipos na proporção de 1:6:15:20:15:6:1,
e a contribuição de cada efetivo passa a ser de 44,33 mg (266/6 = 44,33). Na Tabela
12.3, é apresentado o valor da contribuição de cada alelo efetivo e também o número de
fenótipos possíveis como incremento do número de genes envolvidos. Podemos notar que,
à medida que aumentamos o número de genes, há um incremento no número de classes
fenotípicas, diminuindo a diferença entre elas. Isso faz com que a segregação na F

2
tenda

para uma distribuição contínua, como pode ser constatado na Figura 12.1.
Na Tabela 12.3, é possível observar também que, com o aumento do número de

genes, diminui a contribuição de cada alelo efetivo para o caráter. É exatamente nesses dois
fatores, grande número de classes fenotípicas e pequena contribuição de cada alelo efetivo,
que se baseia a hipótese dos fatores múltiplos.

...
...

...
...
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mesmo, tender para uma distribuição contínua, o que, evidentemente, irácomplicar o trabalho
do geneticista que estiver envolvido emestudar este caráter.

Em resumo, podemos dizer que a dificuldade do estudo dos caracteres quantitativos
reside emdois fatos: o grandenúmero de genes envolvidose o pronunciado efeito do ambiente.
Isso faz comque geneticistas e melhoristas tenhamde trabalhar, via de regra, compopulações
grandes e utilizar parâmetros estatísticos para estudar este tipo de caráter.

FIGURA 12.1. Distribuição de frequência para o caráter peso das sementes do feijoeiro,
considerando ausência de efeito ambiental e diferentes números de genes de efeito aditivo: A)
um gene; B) dois genes; C) quatro genes; D) oito genes.
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BOX 12.1. PRIMEIRO TRABALHO DE ESTUDO DE CONTROLE GENETICO DE

CARÁTER QUANTITATIVO

Um dos primeiros trabalhos, para explicar o controle genético de um caráter

quantitativo, foi realizado por umgeneticista em1915, o Dr. EAST. Ele trabalhou como

caráter comprimento da corola da flor de Nicotiana longiflora, ele possuía dois genitores

que diferiammuito no comprimento dacorola.Acorolado P
1
tinha93,4mmde comprimento

e do P
2
40,60mm.Adistribuição de frequência das gerações F

1
e F

2
e do cruzamento foi:

Fonte: East, 1916

Veja que ocorreu variação no comprimento da corola das plantas do P
1
e P

2
. Essa

variação deve ser toda ambiental, pois os genitores eram homozigotos para o referido

Comprimento da corola (mm) P1 P2 F1 F2

34 1
37 4
40 28
43 16
46
49
52 1
55 4 5
58 10 16
61 41 23
64 75 18
67 40 62
70 3 7
73 25
76 1
79 6
82 4
85 22
88 2
91 16
94 32
97 6
100 1

Média 40,61 93,37 63,53 69,78
Desvio (s) 2,00 2,23 2,92 6,79

Total 49 57 173 190
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caráter. Amédiada geração F
1
foiintermediária entre os genitores. Nessa geração, também

ocorreu variação pelo efeito do ambiente, uma vez que na geração F
1
todos os indivíduos

devempossuir o mesmo genótipo. Na geração F
2
a média foi semelhante a dos genitores

e da F
1
. Poréma variação foi muito maior. Essa maior variação é decorrente do efeito do

ambiente, como já comentado anteriormente, mas tambémà segregação e recombinação
dos genes, que controlam o caráter.

A grande variação genética, na geração F
2
, pode ser explicada por meio da hipótese

dos fatores múltiplos. Ou seja, se o caráter fosse controlado apenas por um gene, a
diferença entre os pais  8,526,404,9321  DPP seria explicada por esse
único gene. Nesse caso, na geração F

2
, teríamos três genótipos e três fenótipos;A1A1 =

93,4 mm;A1A2 = 67,0 mm eA2A2 = 40,6 mm.Acontribuição de cada alelo efetivo seria
igual a D/m, em que, m é o número de alelos, no caso dois. Então, a contribuição de
cada alelo efetivo, favorável para melhorar a expressão do caráter, no exemplo maior
comprimento de corola, seria de 52,8/2 = 26,4 mm. Comdois genes (A e B) controlando
o caráter, a contribuição do alelo efetivo passaria a ser D/m = 52,8/4 = 13,2. Usando o
mesmo raciocínio já comentado, tem-se na geração F

2
.

Considerando mais genes podem-se obter os seguintes dados:

Número de genes Número de alelos
totais

Número de fenótipos Contribuição de cada
alelo efetivo (mm)

1 2 3 26,40
2 4 5 13,200
3 6 7 8,800
4 8 9 6,600
5 10 11 5,280
ÿ ÿ ÿ ÿ

10 10 21 2,640
ÿ ÿ ÿ ÿ

100 200 201 0,264
ÿ ÿ ÿ ÿ

n m = 2n m+1 52,8/m

Frequência
fenotípica

Número de Alelos Fenótipos
(mm)Efetivos Não Efetivo

1/16 4 0 93,4
4/16 3 1 80,2
6/16 2 2 67,0
4/16 1 3 53,8
1/16 0 4 40,6

...

...
...

...

...

...
...
...
...

...

...

...
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Veja que o aumento no número de genes diminui a contribuição de cada alelo

efetivo para o caráter. O fundamento dahipótese dos fatores múltiplos é o grande número

de classes fenotípicas e a pequena contribuição de cada alelo efetivo. Veja na figura 12.1

que, na geração F
2
, avariação genética decorrentedo grande número de genes associados

ao efeito do ambiente temuma distribuição quase contínua (normal).

12.3 INTERAÇÕESALÉLICAS

À semelhança do que ocorre para os caracteres qualitativos, os poligenes apresentam
também interações alélicas, as quais podemser aditiva, dominante e sobredominância. Para
mostrar como atuamesses três tipos de interação alélica, vamos considerar um modelo de
um loco com dois alelos (B1 e B2), em que B1 representa o alelo efetivo e B2 o alelo não
efetivo. Dessa forma, na população, ocorrem três genótipos B1B1, B1B2 e B2B2, e que
podem ser representados esquematicamente como na Figura 12.2.

Nesse modelo, m representa o ponto médio entre os dois genótipos homozigóticos, a
mede o afastamento de cada genótipo homozigótico em relação à média e d mede o
afastamento do heterozigoto emrelação à média.

Utilizando esses desvios, podem-se avaliar os diferentes casos de interação alélica, ou
seja, se d = 0, não há dominância e a interação alélica é chamada aditiva;d = a, a interação
alélica é de dominância completa; se 0 < d < a, a interação alélica é de dominância parcial e,
finalmente, se d > a ocorre sobredominância. Arelação d/a mede o que se denomina grau de
dominância de umgene, o qual dá idéia da interação alélica. Assim, se esse valor é zero, a
interação alélica é aditiva; quando é igual a 1,0, há dominância completa; para valores
compreendidos entre zero e um, ocorre dominânciaparciale acima de1,0, há sobredominância.

Como o caráter quantitativo normalmente é controlado por muitos genes, o que se
procura determinar é o tipo de interação alélica predominante, uma vez que, na prática, é
impossível conhecer o tipo de interação alélica de cada gene individualmente. Para se fazer
inferência sobre o tipo de interação alélica, existemalguns processos que podemutilizar tanto
médias como variâncias. No momento, nos interessa apenas mostrar o emprego das médias
comessa finalidade.

μ
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FIGURA 12.2. Valores genotípicos para o loco B. A contribuição dos homozigotos é fornecida
por  a e do heterozigoto por d, em relação à média .

12.3.1 Interação Aditiva

Nesse tipo de interação, cada alelo contribuicomumpequeno efeito fenotípico, o qual
é somado aos efeitos dos demais alelos. Por exemplo, considerando hipoteticamente dois
genes - A e B - de efeitos iguais com dois alelos cada, e com contribuições A1 = B1 = 30
unidades e A2 = B2 = 5 unidades, e considerando também que os efeitos dos locos são
somados, assim os genótipos A1A1B1B1 e A2A2B2B2 terão fenótipos de 120 e 20 unidades,
respectivamente.

Tomando o gene B como exemplo, podemos representar seu efeito do seguinte modo:

Nesse gráfico, é fácil visualizar que a = 25 unidades, que corresponde à contribuição
do alelo efetivo e d =0, uma vez queo valor fenotípico do genótipo heterozigoto corresponde
à média dos genitores. Veja que d/a = 0, o que equivale à interação alélica aditiva, como
já foi comentado.

O cruzamento entre os indivíduos mencionados produz:

P1 x P2

P:
Genótipos: A1A1B1B1 A2A2B2B2

Fenótipos: 120 unidades 20 unidades

F1:
Genótipo: A1A2B1B2

Fenótipo 70 unidades
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Como se observa, se a interação alélica é aditiva, a média da geração F
1

é igual à
média dos genitores, ou seja:

Vejamos agora qual será a média da geração F
2
, considerando novamente os dois

genes. Os genótipos possíveis na geração F
2
comas suas respectivas frequências e valores

fenotípicos estão apresentados na Tabela 12.4. Verifica-se que a média da geração 2F é
também igual à média dos genitores e da geração 1F . Outra característica da interação
aditiva é que a descendência de qualquer indivíduo ou grupo de indivíduos temmédia igual à
desse indivíduo ou igual à média do grupo. Seja, por exemplo, o genótipo A1A2B1B1, cujo
valor fenotípico é95, se esse indivíduo for autofecundado irá produzir a descendência mostrada
na Tabela 12.5, cuja média é, também de 95,0.

Se, por outro lado, forem selecionados todos os indivíduos da geração F
2
com valor

fenotípico igual ou superior a 95 unidades, isto é, 1 A1A1B1B1, 2 A1A1B1B2 e 2 A1A2B1B1,
a descendência obtida pelo intercruzamento é mostrada na Tabela 12.6. Note que a média
dos três genótipos selecionados e de seus descendentes é a mesma, isto é, 100 unidades.

TABELA 12.4. Genótipos da F2 com respectivas frequências e valores fenotípicos, assumindo
interação alélica aditiva.

Essa última observação é de fundamental importância no melhoramento. Vejaque, se a
interação alélica é aditiva, a seleção é facilitada porque um indivíduo ou grupo de indivíduos
superiores, quando selecionados, produzirão uma descendência também superior. Como
veremosaseguir, nosoutroscasosde interação alélica issonão ocorre. Alémdisso, cominteração
alélica aditiva, adistribuição emF

2
ésimétrica e se assemelhaa uma curva normal(Figura 12.1).

1 2
1 2

P P
F




Genótipos Frequência (Fe) Valor fenotípico (F) Fe . F
A1A1B1B1 1/16 120 7,500
A1A1B1B2 2/16 95 11,875
A1A1B2B2 1/16 70 4,375
A1A2B1B1 2/16 95 11,876
A1A2B1B2 4/16 70 17,500
A1A2B2B2 2/16 45 5,625
A2A2B1B1 1/16 70 4,375
A2A2B1B2 2/16 45 5,625
A2A2B2B2 1/16 20 1,250

Média da F2 = 70,000
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TABELA 12.6. Genótipos dos descendentes obtidos pelo intercruzamento dos indivíduos
1 A1A1B1B1, 2 A1A1B1B2, 2 A1A2B1B1, com respectivas frequências e valores fenotípicos,
assumindo interação alélica aditiva.

TABELA 12.5. Genótipos dos descendentes obtidos por autofecundação do indivíduo
A1A2B1B1 com respectivas frequências e valores fenotípicos.

Genótipos Frequência (Fe) Valor fenotípico (F) Fe . F
A1A1B1B1 9/25 120 43,2
A1A1B1B2 6/25 95 22,8
A1A1B2B2 1/25 70 2,8
A1A2B1B1 6/25 95 22,8
A1A2B1B2 2/25 70 5,6
A2A2B1B1 1/25 70 2,8

Média da descendência = 100,0

Considerandonovamenteque A1=B1=C1=D1=30unidadeseque A2=B2=C2=D2= 5
unidades, a partir do seguinte cruzamento, teremos:

P1 x P2

P: Genótipos: A1A1B1B1C2C2D2D2 A2A2B2B2C1C1D1D1

Fenótipos: 140 unidades 140 unidades

F1: Genótipo: A1A2B1B2C1C2D1D2

Fenótipo 140 unidades

Novamente se constata que a interação alélica é aditiva, pois
 1 2

1 140
2

P P
F


 

unidades e infere-se também que a média da geração 2 1 140F F  unidades. O que chama
atenção nesse caso é que, na geração F

2
, deverão ocorrer 81 genótipos diferentes (3n), cujo

desempenho irá variar de240 unidades, genótipoA1A1B1B1C1C1D1D1 a 40unidades, genótipo
A2A2B2B2C2C2D2D2. Observe que aparecerão em F

2
indivíduos com desempenho fora do

limite dos genitores. Quando isso ocorre, diz-se que ocorreusegregação transgressiva. Esse
tipo desegregação é que osmelhoristas de plantas eanimais estão sempre procurando por meio
doscruzamentos; istoé, procuram-segenitorescomono exemplo, emqueumcomplementabem
outro após o cruzamento e possibilita que na descendência ocorra segregação transgressiva e
possamser selecionados indivíduos comnúmero dealelosefetivossuperioresao dos pais.

Genótipos Frequência (Fe) Valor fenotípico (F) Fe . F
A1A1B1B1 1/4 120 30,0
A1A2B1B1 2/4 95 47,5
A2A2B1B1 1/4 70 17,5

Média da descendência = 95,0
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12.3.2 Interação Dominante

Nessa situação, é utilizada a contribuição de cada loco e não de cada alelo. Assim
sendo, se a contribuição do genótipo AA = Aa = BB = Bb = 60 unidades e a contribuição do
genótipo aa = bb = 10 unidades. Esquematicamente para o loco B, tem-se:

Como a = d, a relação d/a = 1,0, mostrando que a interação é de dominância completa.
Nessa condição, seja o cruzamento:

Nota-se que a média da geração F
1

pode ser igual ao valor de um dos pais, porém
será sempre diferente da média dos pais.

Para se estimar a média da geração F
2
, vamos proceder como no caso anterior,

colocando os genótipos possíveis, os valores fenotípicos e as suas respectivas frequências,
como mostrado na Tabela 12.7.

A média da geração F
2

( F
2
= 95,00 unidades) é diferente da média da geração F

1
.

Comesse tipo de interação alélica, a seleção de indivíduos superioresnão leva, necessariamente,
à produção de uma descendência semelhante ao indivíduo selecionado. Por exemplo, se o
indivíduo AaBB (120 unidades) for autofecundado, produzirá a seguinte descendência: 1/4
AABB, 2/4 AaBB e 1/4 aaBB, cuja média será igual a 107,5 unidades.

Contrariamente ao que foimostrado para a interação aditiva, a interação de dominância
dificulta a seleção de indivíduos superiores, uma vez que a descendência desse indivíduo terá
comportamento inferior a ele próprio. No caso de interação de dominância, paran genes, a
segregação fenotípica é dada pelo binômio (a + b)n, lembrando apenas que neste caso, não
se trata de frequência alélica e sim de frequência fenotípica, ou seja, a é diferente de b, para
cada loco a=3/4 e b=1/4.

Verifica-se, também,que como aumentono número de genescresce concomitantemente
o número de classes fenotípicas, as quais são dadas por n + 1. No caso de dominância, a
distribuição em F

2
, apesar de ser contínua, não é simétrica e mostra uma inclinação para o

lado do fenótipo conferido pelos alelos dominantes (Figura 12.3).

P1 x P2

P:Genótipos: AABB aabb
Fenótipos: 120 unidades 20 unidades

F1: Genótipo: AaBb
Fenótipo 120 unidades
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TABELA 12.7. Genótipos da F2 com respectivas frequências e valores fenotípicos, assumindo
interação alélica dominância completa.

Genótipos Frequência (Fe) Valor fenotípico (F) Fe . F
AABB 1/16 120 7,500
AABb 2/16 120 15,000
AAbb 1/16 70 4,375
AaBB 2/16 120 15,000
AaBb 4/16 120 30,000
Aabb 2/16 70 8,750
aaBB 1/16 70 4,375
aaBb 2/16 70 8,750
aabb 1/16 20 1,250

Média da geração F2 = 95,000

FIGURA 12.3. Distribuição de frequência para o caráter peso das sementes do feijoeiro,
considerando ausência de efeito ambiental e diferentes números de genes de efeito dominante:
A) um gene; B) dois genes; C) quatro genes; D) oito genes.



285

Genética Quantitativa

12.3.3 Interação Sobredominância

Nesse caso, o desempenho do heterozigoto Aa ou Bb ultrapassa o limite dos pais.
Assim, a relação d/a é superior a 1,0. Seja, por exemplo, AA = BB = 60 unidades, aa = bb =
10 unidades e Aa = Bb = 80 unidades.

Esquematicamente, a contribuição de cada genótipo pode ser assimrepresentada:

O valor de d = 45, e a relação d/a = 45/25 = 1,8 e evidencia, como já comentado, a
ocorrência de sobredominância.

A partir do cruzamento entre dois genitores homozigóticos, obtêm-se:

P1 x P2

P: Genótipos: AABB aabb
Fenótipos: 120 unidades 20 unidades

F1: Genótipo: AaBb
Fenótipo 160 unidades

Verifica-se, assim, que a média da geração F
1

é também diferente da média dos
genitores, nesse caso, e superior à do pai, com maior média. Amédia da geração F

2
é de 115

unidades e, portanto, também inferior à da geração F
1
.

É importante comentar que, na prática, é quase impossível distinguir a ocorrência de
interação alélica dominante e sobredominante. Isso porque elas apresentam propriedades
semelhantes, tais como: a média da geração F

1
é diferente da média dos pais e da geração F

2
,

a distribuição fenotípica da geração F
2
é assimétrica, e a descendência de qualquer indivíduo

heterozigótico, viade regra, apresenta média inferior ao próprio indivíduo. Entretanto, poderia
se argumentar que a distinção entre esses dois tipos de interação pudesse ser feita baseando-
se na média da geração F

1
. Assim, se a média da geração F

1
fosse superior à do melhor

genitor, a conclusão seria a de que a interação é de sobredominância, ao passo que na
interação de dominânciaa média da F

1
seria no máximo igualà do paicommelhor desempenho.

Contudo, esse argumento é válido somente se os genitores são completamente contrastantes.
Se dois genitores não são completamente contrastantes, a média da F

1
é superior à dos dois

genitores, mesmo estando presente apenas a interação dominância completa. Seja, por
exemplo: A_ = B_ = 60 unidades e aa = bb = 10 unidades.
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Nesse exemplo, a média dos genitores é:
445 179

312
2


 mg.

1 2 1 2445mg; 179mg; 279mg; 266mg.P P F F   

Se há sobredominânciano indivíduo heterozigótico, uma hipóteseconsiste na produção
de duas enzimas funcionais, cujo desempenho em termos fenotípicos seria superior ao de
uma ou outra das enzimas produzidas pelos indivíduos homozigóticos.

É necessário salientar ainda que as interações de dominância e/ou sobredominância
nemsempre atuamno sentido de aumentar o valor fenotípico. Elas podemocorrer reduzindo
a expressão do caráter. Por exemplo, a cultivar de feijão Goiano Precoce floresce com
aproximadamente 35 dias, enquanto a ‘Ricopardo’temflorescimento com45 dias. Ageração
F

1
, obtida pelo cruzamento entre essas cultivares, apresentou florescimento aos 35 dias, isto

é, a média da F
1
é inferior à média dos pais, em cinco dias.

Vejamosaaplicação desses conceitosdeinteração alélica, relativosàsmédias apresentadas
na Tabela 12.1. Para verificar o tipo de interação alélica predominante, devemos comparar a
média dos genitores coma média das gerações F1 e F2. Os dados obtidos foram:

P1 x P2

P:Genótipos: AAbb aaBB
Fenótipos: 70 unidades 70 unidades

F1:Genótipo: AaBb
Fenótipo 120 unidades

Considerando que esses dados foram obtidos sob condições de campo e, portanto,
sujeitos a um erro experimental, a coincidência exata entre os valores nunca irá ocorrer.
Devemos então aplicar um teste de média para verificar se a variação é do acaso ou não.
Nessa situação, foiverificado que o desvio das médias foi decorrente do acaso e, portanto,
podemos considerar queas médias não diferem(t = 1,80NS) e, consequentemente, a interação
alélica predominante é aditiva.

12.3.4 Heterose

Finalmente, deve-se enfatizar que quando há predominância de interação alélica
dominante e/ousobredominante, a seleção de indivíduos superiores não é a melhor estratégia
a ser adotada num programa de melhoramento. Ao contrário, a atenção do melhorista deve
ser voltada para a obtenção de híbridos. Asuperioridade dos híbridos deve-se ao fenômeno
denominado heterose (h) ou vigor híbrido, que é definido pela expressão:
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A média da geração gF será, 1 12g g g

h
F F    em que g representa o número de

gerações.
Representando de outra forma, teremos:

hFF
g

g

g 






 




1

1

1 2
12

Essa última fórmula tem a vantagemde facilitar o cálculo, pois não há necessidade de
se obter a média da geração F

g-1
.

Para ilustrar, veja o exemplo mostrado anteriormente em que ocorreu dominância.
Naquela situação, tínhamos:

3 2 4

h
F F 

Por essa expressão, é fácil entender que a heterose ocorre sempre que a interação
alélica for não aditiva, ou seja, temque existir alguma dominância. Pode-se visualizar também
que a heterose é dependente do desempenho dos genótipos heterozigóticos em relação aos
homozigotos, isto é, só há heterose seexistir heterozigose.Assim, paraummesmo cruzamento,
a heterose será máxima na geração F

1
quando houver o máximo de heterozigose. Na F

2
, a

proporção de heterozigotos é de apenas 50% - lembre-se de que uma autofecundação reduz
a proporção de heterozigotos em 50%. Dessa forma, podemos determinar a média da
geração 2F pela expressão:

2 1 2
h

F F 

Nas demaisgerações - F
3
, F

4
etc. -, aheterozigoseé reduzidaàmetade dageração anterior,

o mesmo acontecendo coma heterose. Assim, por exemplo, amédia da geração F
3
será:

1 2
1 2

P P
h F


 

P1 x P2

P: Genótipos: AABB aabb
Fenótipos: 120 unidades 20 unidades

F1: Genótipo: AaBb
Fenótipo 120 unidades
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BOX 12.2. O QUE É HETEROSE

Como foi comentado a heterose é o desempenho superior da geração F
1
emrelação

a média dospais. O termo foicriado no início do século XX por Shull.Tambémé conhecido

como vigor híbrido. Foi a principal descoberta que possibilitou o desenvolvimento de
toda a indústria sementeira. Apresença da heterose depende do caráter. Assim no caso

do milho, por exemplo, a heterose para a produtividade de grãos é muito grande. Já, para

o número de folhas por planta, pode não ser tão expressivo.

A máxima heterose é observada na geração F
1
. Nas demais gerações, ela será

reduzida em função da endogamia. O resultado de um dos primeiros trabalhos que

evidenciou esse fato foi obtido para a produtividade de grãos de milho por Jones, em
1924. O trabalho foi realizado no período de 1917 a 1923, o que possibilitou chegar até

a geração F
8
. É possível notar que a produtividade média da geração F

1
, embora variasse

entre os anos, efeito ambiental, foi sempre superior aos genitores e às demais gerações.

Na média dos anos, veja que a produtividade da geração F
1
, 101,2g foi bem superior a

média dos genitores.Aheterose foide 1 2
1 1

P P
h F 81,65

2

    
 

. Jána F8 a média passou

para 27,2 e a heterose nessa geração foi de apenas 7,65 =
1 2

8 8 2

P P
h F
      

  
. Fica

claro pelos resultados que a média foimáxima na geração F
1
e decresceu acentuadamente

com a autofecundação, como pode ser visto a seguir:

A heterose, nesse caso, é:
120 20

120
2

h


  ; 120 70 50h   unidades. Amédia da

geração F2 é: 2

50
120 95

2
F    unidades. Ou seja, o mesmo valor estimado por meio dos

genótipos possíveis dessa geração (Tabela 12.7).
É fácil inferir que o aproveitamento da heterose máxima só será obtido se for utilizada

a geração F1. No caso de plantas de propagação sexuada, isso só será possível produzindo
novamente anualmente a semente F1. Esse é o procedimento adotado em várias culturas
como a do milho, em que a semente híbrida deve ser adquirida todo ano. No caso das
plantas que possuempropagação assexuada como a cana-de-açúcar e eucalipto, a heterose
obtida por meio do cruzamento poderá ser perpetuada empregando-se a propagação
assexuada do indivíduo.



289

Genética Quantitativa

BOX 12.3. POR QUE OCORRE HETEROSE?

Existem algumas hipóteses para explicar a ocorrência da heterose.

Especialmente duas delas têm permanecido por várias décadas. As hipóteses da

dominância e da sobredominância. Ade dominância foi proposta por Jones, em 1917.

Segundo ele, os genes responsáveis pelo crescimento e desenvolvimento dos indivíduos

apresentam interação alélica de dominância ou pelo menos dominância incompleta.

Nessa condição, os alelos responsáveis pelo fenótipo inferior ou até mesmo deletério,

são recessivos. Como os caracteres quantitativos são controlados por muitos genes,

um indivíduo ou linhagem, tem vários locos com alelos dominantes em homozigose,

mas também possui inúmeros outros com alelos recessivos (prejudiciais). Quando se

cruzam duas linhagens diferindo nos locos com alelos recessivos em homozigose, o

híbrido F
1

terá grande número de locos em heterozigose e ocorrendo dominância, o

desempenho do F
1

será superior as linhagens parentais, ocasionando o vigor híbrido

– heterose. Veja que a heterose será tanto maior quanto mais divergente forem as

linhagens parentais, ou seja, nos locos em que uma das linhagens tem alelos

desfavoráveis a outra possui alelos favoráveis. Nessa situação é mencionado que

essas linhagens possuem boa capacidade de combinação, isto é, se complementam

bem.

A perda do vigor na geração F
2

e nas gerações subsequentes, quando

autofecundados, ocorre porque os locos em F
1
, que estiverem em heterozigose, irão

segregar, ocorrendo indivíduos com locos com alelos prejudiciais em homozigose e o

desempenho médio será menor. Se isso for correto, como contesta o argumento dos

críticos da hipótese de dominância, por que ainda não foiobtida a linhagem comtodos os

Ano P1 P2 F1 F2 F3 F4 F5 F6 F7 F8

1917 5,5 21,5 64,5 56,0
1918 23,5 26,9 120,6 128,4 15,1
1920 27,8 16,2 127,6 47,6 34,8 29,0 9,9
1921 13,1 19,6 72,8 54,5 49,2 32,7 15,3 23,1
1922 26,1 20,0 160,4 83,2 73,7 67,5 48,8 35,7 22,7
1923 21,0 13,2 61,0 45,0 40,5 47,0 15,8 23,0 26,2 27,2
Média 19,5 19,6 101,2 69,1 42,7 44,1 22,5 27,3 24,5 27,2

Dados de produção de grãos de milho em Bushels (B) por acre; (1B = 25,4 Kg)
Fonte: Jones, 1924 apud Merrell, 1975.
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alelos favoráveis emhomozigose, que irá ter desempenho igual ao do melhor híbrido F
1

existente? A resposta para essa indagação pode ser dada considerando que a

probabilidade de se obter essa tal linhagem é infinitamente pequena. Seja, por exemplo,

um caráter controlado por 50 genes. Se um indivíduo for heterozigoto para esses 50

genes a probabilidade em F
2
de que um indivíduo possua todos os alelos favoráveis em

homozigose será de um em 450. Amagnitude desse número 450 é talque seria necessário,

por exemplo, com a cultura do milho, cultivar uma área muitas vezes superior a área

agrícola do planeta para se ter essa população. Apopulação de milho para se ter todos

os genotipos em F
2
considerando 30genes, ocuparia uma aréa igual a 2000 vezes a aréa

da terra.Adicionalmente, é impossível identificar, nessa população a única planta com

genótipo desejado. As informações existentes atualmente, especialmente com a cultura

do milho, é que o desempenho das linhagens, emprodutividade degrãos esta melhorando,

ou seja, está ocorrendo incremento gradativo nos locos comalelos favoráveis nas linhagens

atuais (Troyer; Wellin, 2009). Contudo, o desempenho das melhores linhagens existentes

ainda não é comparável ao dos melhores híbridos.

A outra hipótese é a da sobredominância. Foiproposta também, no início do século

XX, por East.Aidéia é que os locos em heterozigose teriamcomportamento superior a

ambos homozigotos. Por essa hipótese, a heterozigose, por simesma, seria a responsável

pela heterose. Como na geração F
1
ocorre o máximo de heterozigotos, daí a importância

de se ter híbridos F
1

para se obter o máximo de heterose. Assim, a procura de bons

híbridos seriano sentido de obter o máximo de locos emheterozigose, o que seria possível,

se as duas linhagens fossem completamente contrastantes, isto é, nos locos em que uma

linhagemé BB a outra é bb. Para que essa hipótese fosse verdadeira, emnível molecular

seria necessário que o alelo B produzisse uma cadeia polipeptídica e o alelo b outra

cadeia. As duas cadeias, no indivíduo híbrido se interagissem para originar uma enzima

híbrida com desempenho superior a derivada de BB ou bb. Apesar dos avanços em

biologia molecular, não foi encontrado, em nenhum loco, evidência convincente da

ocorrência da referida “enzima híbrida”. Imaginemos a ocorrência dessa “enzima híbrida”

para todos os locos que iria ocorrer para se ter a heterose máxima. Como é difícil separar,

na prática, a ocorrência de dominância e sobredominância, a dúvida sobre qual dessas

duas hipóteses é mais plausível ainda persiste.

Outras hipóteses têm sido sugeridas. Merrell (1975), por exemplo, comenta um

caso interessante no tomateiro. Foi cruzada a linhagemAque tempoucos frutos, porém

grandes com a linhagem B, com frutos pequenos, porém numerosos. AF
1
apresentou
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Linhagem/F1 Número de frutos (n) Peso dos frutos (g) Produtividade por planta (g)
A 4,4 138 607
B 109,1 17 1868

F1 (AxB) 44,5 55 2428

Fonte: Adaptado Merrell (1975)

Observe, contudo, que na produtividade por planta, tem-se heterose. Como a

média da F
1
foide 2428g e a média dos genitores de 1237,5g, a heterose foide 1190,5g.

A produtividade por planta é na realidade o produto do número de frutos compeso dos

frutos. Veja que esses dois caracteres se complementarampara ter efeito em um terceiro

caráter. Emprincípio, pode-se argumentar que, nesse caso, a heterose foi decorrente da

epistasia, interação dos genes dos dois caracteres.

número de frutos mais ou menos intermediário ao observado nos genitores e o mesmo

ocorrendo como peso dos frutos. Nesse exemplo infere-se que a interação alélica é aditiva,

ou usando ummaior rigor científico poder-se-ia dizer que a dominância parcial no sentido

do menor número e peso dos frutos, veja os resultados a seguir:

12.4 PREDIÇÃO DA MÉDIA DE UM CARÁTER EM POPULAÇÕES
OBTIDAS POR CRUZAMENTO

Como já foi explicado, uma das finalidades do conhecimento da genética no
melhoramento de plantas e animais é a de permitir que sejam feitas predições de um dado
caráter, comboa margem de segurança. Assim, será mostrado como são feitas as predições
do rendimento de híbridos ou de qualquer população proveniente de cruzamento. Para isso,
é utilizada a expressão apresentada por Vencovsky (1987):

YM X

emque:

M é a média da população descendente do cruzamento.
X e Y - representam a proporção de alelos de cada um dos genitores que serão cruzados
para produzir a população de média .

A obtenção de híbridos é um procedimento empregado em muitas plantas e animais
porque, muitas vezes, apresentamo fenômeno de heterose ou vigor híbrido. Muito utilizado
principalmente na cultura do milho, é a obtenção dos denominados híbridos duplos, obtidos
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X = (1/2)A + (1/2)B e Y = (1/2)C + (1/2)D

ou seja, X contém, em seu genótipo, metade dos alelos de A e metade de B, e Y contém
metade dos alelos de C e metade de D.

Substituindo X e Y em M , tem-se:

       1/ 2 1/ 2 1/ 2 1/ 2M A B C D        

 1/ 4M AC AD BC BD   

emque:
NHD - número de híbridos duplos possíveis
k - número de linhagens

Apenas para exemplificar, com dez linhagens, é possível a obtenção de 630 híbridos
duplos diferentes. O problema do melhorista é justamente descobrir, dentre os possíveis
híbridos duplos, aquele que é mais promissor. É importante enfatizar que, para identificar o
melhor híbrido duplo, o melhorista deveria sintetizar todos os híbridos possíveis e, o que é
mais difícil ainda, avaliá-los em condições de campo. Considerando, como já comentado,
que o melhorista sempre dispõe de um número muitas vezes superior a dez linhagens, a
obtenção e avaliação dos híbridos duplos possíveis fica impraticável. Para solucionar esse
problema, a única opção viávelpara o melhorista é utilizar a expressão de predição de média
apresentada anteriormente. Com base nas predições, ele irá sintetizar e avaliar somente
aqueles híbridos que, de antemão, mostraremser agronomicamente superiores.

Vejamos uma aplicação: suponhamos o híbrido duplo (A x B) x (C x D). Se X é o
híbrido simples (HS) A x B e Yo (HS) C x D, podemos escrever que:

3( !) ( 1)( 2)( 3)
4!( 4)! 8

  
 


k k k k k

NHD
k

(A x B) x (C x D) (A x C) x (B x D) (A x D) x (B x C)

Como o melhorista de milho não trabalha apenas com quatro linhagens, mas simcom
um número muito elevado, o número de híbridos duplos possíveis é enorme. Esse número
pode ser estimado pela expressão:

pelo cruzamento entre quatro linhagens. Por exemplo, comas linhagensA, B, Ce D podemos
obter os seguintes híbridos duplos:
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Assim sendo, a média do híbrido duplo (A x B) x (C x D) pode ser estimada a partir da
média dos híbridos simples não parentais, provenientes das mesmas quatro linhagens, ou
seja, das médias AC, AD, BC, BD. Observe que para fazer a predição das médias dos 630
HD provenientes das dez linhagens, o melhorista deverá obter, por meio de experimentos no
campo, as médias de produção de todos os híbridos simples possíveis.

O número de híbridos simples é dado por
 1

2

k k
NHS


 , que, nesse exemplo,

com k = 10 linhagens, corresponde a 45. Portanto, o número de híbridos simples a ser
sintetizado e avaliado no campo é bem inferior ao número de híbridos duplos. Esse menor
número de híbridos a serem avaliados facilita o trabalho do melhorista, pois permite uma
melhor precisão nos experimentos, emrazão da menor área experimental requerida, além de
baratear o custo das avaliações.

Consideremos os dados apresentados na Tabela 12.8 referentes à produção de grãos
(t/ha) de cinco linhagens de milho e dos dez híbridos simples produzidos com as mesmas.
Utilizando a expressão para estimar o número de híbridos duplos diferentes, verifica-se que
com cinco linhagens são possíveis 15 híbridos duplos. Apartir dos dados da Tabela 12.8,
pode-seestimaraproduçãode todoseles.Por exemplo, para o híbrido duplo (A x B) x (C x
D), a produção média será fornecida por:

       M= 1/2 A+ 1/2 B 1/2 C+ 1/2 D      

 M=1/4 AC+AD+BC+BD

TABELA 12.8. Produção de grãos de milho (t/ha) de cinco linhagens (na diagonal) e de seus
híbridos simples descendentes (acima da diagonal).

Linhagens A B C D E
A 1,43 4,93 2,40 6,11 4,51
B 1,58 5,14 4,23 4,17
C 1,40 5,12 5,15
D 1,38 2,21
E 1,26

Fonte: Vencovsky, 1977.

Uma pergunta comumente formulada é: qual será a produção média se o agricultor
plantar a semente do híbrido que ele colheu, ou seja, qualé a produção esperada da geração F

2



294

Genética na Agropecuária

 1/16 2 2 2 2 2 2M AA BB CC DD AB AC AD BC BD CD         

Observa-se que, nesse caso, as médias das linhagens AA, BB, CC, DD também
contribuem para a média da geração F

2
do híbrido duplo. Substituindo pelos valores

apresentados na Tabela 12.8, obtém-se 3,85M  t/ha.
Constata-se, como esperado, que ocorre redução na produção da geração F

2
. Na

geração F
1
, a média foi de 4,47 t/ha e na geração F

2
, foi de 3,85 t/ha, ou seja, houve uma

redução de cerca de 14,0%.
Na Tabela 12.9, estão apresentadas as estimativas do rendimento de grãos, em t/ha,

da geração F
1

e F
2
, bem como a percentagem de redução na produção da geração F

2
em

relação à F
1

para os 15 híbridos duplos possíveis. Observa-se que o híbrido duplo com
maior rendimento foi(A xC) x (B xD). Constata-se tambémque os híbridos duplos contendo
as mesmas linhagens apresentaramo mesmo rendimento na geração F

2
, como, por exemplo,

os híbridos (A x B) (C x D), (A x C) (B x D) e (A x D) (C x B). Aredução na produção da
geração F

2
em relação ao F

1
foi maior nos híbridos que apresentaram maior produção -

heterose - na geração F
1
.

Na exploração avícola, os pintinhos de umdia tambémsão híbridos duplos semelhantes
ao que ocorre no milho. No Brasil, a maior parte do material melhorado é proveniente de
outros países, principalmente Canadá e Estados Unidos. Nesses países, ficamas denominadas
linhagens avós (Figura 12.4). O macho da linhagemA é cruzado coma fêmea de B, obtendo-
se o híbrido simples AB. De modo análogo, é obtido o híbrido simples CD. Um macho AB
é cruzado com uma fêmea CD, obtendo-se o híbrido duplo (ABCD). É a geração F

1

desse material que é vendida aos avicultores - “pintos de um dia”. Veja que o segredo -
patente naturaldo híbrido - é mantido pela empresa de melhoramento, por meio das linhagens
avós, que evidentemente nunca são comercializadas. Observe que nesse caso pode ser
comercializado o macho de uma linhagem coma fêmea da outra, porque a perpetuação da
sua combinação é mantida só empresença da fêmea da mesma linhagem que fica sobre sete
chaves na empresa.

do híbrido duplo? Aexpressão parapredição da médiapermite tambémfornecer essa estimativa.
Nessa situação, a geração F

2
do híbrido duplo (A xB) x (C xD) é proveniente do cruzamento

[(A xB) x (C xD)] x [(A x B) x (C xD)]. Nesse caso, a contribuição dos gametas masculinos
e femininosé amesma, umavezquepossuemamesmaorigem. Dessemodo, X =Ye 2M X .
Como o híbrido duplopossuialelos das linhagensA, B, Ce D, comigualproporção, tem-seX =
(1/4)A + (1/4)B + (1/4)C + (1/4)D e a média será obtida por:



295

Genética Quantitativa

TABELA 12.9. Estimativa da produção média esperada dos 15 híbridos duplos obtidos a partir
de cinco linhagens.

Médias (t/ha) % de redução na produção
Híbrido duplo

Geração F1 Geração F2 da geração F2

(A x B) x (C x D) 4,47 3,85 13,87
(A x C) x (B x D) 5,33 3,85 27,77
(A x D) x (C x B) 4,17 3,85 7,67
(A x E) x (C x B) 4,16 3,64 12,50
(A x E) x (D x B) 4,36 3,62 16,97
(A x B) x (C x E) 4,06 3,64 10,34
(A x B) x (D x E) 4,76 3,62 23,95
(A x C) x (B x E) 4,93 3,64 26,17
(A x C) x (D x E) 5,22 3,53 32,28
(A x D) x (B x E) 3,97 3,62 8,82
(A x D) x (C x E) 3,56 3,53 0,84
(B x C) x (D x E) 4,67 3,60 22,91
(B x D) x (C x E) 4,16 3,60 13,46
(B x E) x (C x D) 4,18 3,60 13,88
(A x E) x (C x D) 3,97 3,53 11,08

A expresão para predição de média apresentada pode também ser utilizada quando
são realizados cruzamentos entre duas raças diferentes produzindo a geração F

1
, que é

chamada de mestiços. Existemmuitos tipos de cruzamentos possíveis, por exemplo, a partir
da raça holandesa e uma raça zebuína, pode-se obter vários tipos de rebanhos, como mostrado
na Tabela 12.10.
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TABELA 12.10. Alguns tipos de rebanhos obtidos com base no cruzamento entre bovinos das
raças holandesa (H) e zebuína (Z).

Tipo de cruzamento Tipo de rebanho
H x Z (1/2 H + 1/2 Z)

(H x Z) x H (3/4 H + 1/4 Z)
[(H x Z) x H] x H (7/8 H + 1/8 Z)
[(H x Z) x H] x Z (3/8 H + 5/8 Z)

O termo “graude sangue” é comumente utilizado para indicar a percentagemmédia de
alelos de uma determinada raça que o rebanho possui. É um termo impróprio, uma vez que
é do conhecimento de todos que não há relação entre sangue e transmissãodecaracteres
hereditários.Paramostrarque 3/4H+ 1/4 Z corresponde a um rebanho em que 75% dos
alelos são da raça holandesa e 25% da raça zebuína, vamos supor que a produção de leite
seja controlada por três genes e que os genótipos dos genitores sejam:

FIGURA 12.4. Esquema da produção de híbridos de aves.
Híbrido (ABCD)

P: Holandês x Zebu
Genótipos: AABBCC aabbcc

F1: Mestiço
Genótipo: AaBbCc
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Veja que o mestiço possui50% dos alelos que vieramdo holandês - letras maiúsculas -
e 50% que provieramdo zebu - letras minúsculas -, daí, utilizar-se impropriamente a expressão
“1/2 sangue”. Se vacas mestiças (AaBbCc) forem acasaladas com um touro holandês
(AABBCC), obtêm-se os descendentes mostrados na Tabela 12.11.

Os dados da Tabela 12.11 indicam que no rebanho (população) 3/4 dos alelos são
provenientes da raça holandesa (36:48), e 1/4 da raça zebuína (12:48). Essa é a razão do
zootecnista utilizar a expressão 3/4 de sangue do holandês e 1/4 de sangue do zebu.

Achamos oportuno explicar o significado genético do termo “raças puras”. Segundo
Lush (1964), essa expressão tem sido usada no melhoramento dos animais para se referir à
ascendência e não corresponde ao termo genético “homozigose”. Assim, um animal puro-
sangue (PO ou PC) é aquele que apresenta expressões fenotípicas dentro dos padrões raciais
e são obtidos por acasalamentos, por tantas gerações quantas são exigidas pelas normas de
registro daraça. Ao contrário do quesepossapensar, osanimaispuros-sanguessãoaltamente
heterozigóticos, apresentando homozigose, principalmente nos locos que controlam
características morfológicasmarcantes. De fato,a endogamia intensa (aumento dahomozigose)
é grandemente evitada entre os animais domésticos e sua prática constante, via de regra, traz
efeitos prejudiciais.

TABELA 12.11. Genótipos dos descendentes do acasalamento entre vacas mestiças com um
touro holandês, obtendo-se um rebanho 3/4 H + 1/4 Z.

Vejamos agora como fazer a predição de média de vários tipos de rebanho, possuindo
apenas a produção observada dos genitores e da geração F

1
(mestiço). Para isso, serão

utilizados os dadosapresentados naTabela 12.12, para a produção de leitede animais mestiço
e das raças holandesa e zebu.

Genótipos dos Número de alelos
Descendentes Holandês Zebu

AABBCC 6 0
AABBCc 5 1
AABbCC 5 1
AABbCc 4 2
AaBBCC 5 1
AaBBCc 4 2
AaBbCC 4 2
AaBbCc 3 3
Total 36 12

registro da raça.Ao contrário do que se possa pensar, os animais puros-sangue são altamente
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TABELA 12.12. Produção de leite em litro/animal/ano para mestiço e as raças holandesa e
zebuína.

Plantel Produção de leite (litro/animal/ano)
Zebu (Z) 1.582

Mestiço (HZ) 2.527
Holandês (H) 2.302

Fonte: Vencovsky, 1977.

Observe que na estimativa da média do rebanho 3/4 H + 1/4 Z há a contribuição de
metade dos locos do holandês mais metade do mestiço (Tabela 12.11).

Do mesmo modo, pode ser feita a predição da 2ª geração do rebanho (3/4 H + 1/4 Z).
Esse rebanho é obtido pelo cruzamento de machos e fêmeas (3/4 H + 1/4 Z) entre si, ou seja:

No caso de bovinos, um modo prático de se saber a proporção alélica do rebanho
obtido de um determinado acasalamento é a seguinte: seja, por exemplo, o cruzamento
dos rebanhos [(3/4)H + (1/4)Z] x [(1/2)H + (1/2)Z]. Lembrando que o acasalamento é
a união de gametas, teremos no gameta do macho (3/8)H + (1/8)Z, isto é, metade dos
alelos do genitor. Pela mesma razão, o gameta da fêmea conterá (1/4)H + (1/4)Z. Na
fertilização, teremos a soma desses gametas, isto é, & (3/8)H + (1/8)Z + @ (1/4)H +
(1/4)Z = (5/8)H + (3/8)Z.

É interessante observar que assim procedendo, pode-se conhecer a constituição
resultante de qualquer rebanho obtido, possuindo apenas o desempenho dos paise do mestiço.
Na Tabela 12.13, estão apresentadas algumas dessas estimativas.

Nota-se, por exemplo, que a produção da segunda geração -bimestiço- é sempre
inferior à da primeira geração. Essa redução na sua produção é explicada em razão da
segregação e recombinação dos genes e à presença da interação alélica dominante e/ou
sobredominante no controle da herança desse caráter, isto é, em decorrência da redução da
heterose.

Finalmente, é importante salientar que esse processo de estimar a média de uma
população é válido para qualquer caráter quantitativo, mas, para isso, é necessário:

Comessesdados,pode-seprever,porexemplo,aproduçãodeumrebanho(3/4H+1/4
Z). Sabemos que esse rebanho é obtido pelo cruzamento (1/2 H + 1/2 Z) x H. Utilizando a
expressão YXM  e considerando X = (1/2)H + (1/2)Z e Y = H, tem-se:

  2414HZHH2/1M  litros/animal/ano.

 3/ 4 1/ 4 3/ 4 1/ 4 1/16 9 6 2341M H Z H Z HH HZ ZZ       litros/animal/ano.

M X Y

 M 1/ 2 HH HZ 2414  

♂ ♀
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• Que não ocorra interação entre os locos que controlam o caráter – interação gênica;
• Que as populações originais - linhagens, variedades, raças etc. - devam ser

geneticamente estáveis.
• Que o híbrido ou mestiço seja explorado nas mesmas condições de ambiente em que

os dados dos genitores ou raças foram obtidos.

TABELA 12.13. Produção média de leite estimada para vários rebanhos com diferentes
proporções de alelos das raças holandesas e zebuínas.

Produção estimada de leite em litros/animal/ano
Rebanho

1ª geração 2ª geração
(1/8 H + 7/8 Z) 1.818 1.800
(1/4 H + 3/4 Z) 2.054 1.981
(3/8 H + 5/8 Z) 2.291 2.126
(1/2 H + 1/2 Z) 2.527 2.234
(5/8 H + 3/8 Z) 2.471 2.306
(3/4 H + 1/4 Z) 2.414 2.346
(7/8 H + 1/8 Z) 2.358 2.340

BOX 12.4. PREDIÇÃO MÉDIA NO PORQUINHO DA ÍNDIA

Foirealizado o cruzamento entre duas linhagensde porquinho da índiae osresultados
aos 500 dias após o nascimento, foram:

Populações Peso em gramas
Linhagem 39 (A) 780
Linhagem 2 (B) 910
F1 (AxB) 1000

Veja que ocorre heterose, o peso do híbrido de 1000g é superior a média dos

genitores .1 2P P 780 910
845

2 2

       
  

Assim, a estimativa da heterose é h 1000 845 155g   . Pode-se, a partir desses
dados, estimar o que é esperado para diferentes populações derivadas da geração F

1
. Se

cruzar os irmãos da F
1
tem-sea geração F

2
.Amédia da geração F

2
podeser preditapor dois

estimadores. Umdeles seria 2 1

h
F F

2
  . Isso porque, a redução na heterose dageração F1

para F
2
é de 50%. Assim 2

155
F 1000 922,5g

2
   . Outra opção é usar a expressão
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12.5 EMPREGO DE VARIÂNCIANO ESTUDO DOS CARACTERES
QUANTITATIVOS

As estimativas dos componentes da variabilidade existente nas populações e, mais
ainda, quanto dessa variabilidade é decorrente das diferenças genéticas é de fundamental
importância em qualquer programa de melhoramento, porque permite conhecer o controle
genético do caráter e o potencial da população para a seleção. Aqui serão apresentados
alguns exemplos de estimativas de parâmetros genéticos e também serão comentadas as
principais contribuições dessas estimativas para os geneticistas e melhoristas.

12.5.1 Estimativa dos Componentes da Variância

Inicialmente, vamos utilizar parte dos dados obtidos em eucalipto por uma empresa
privada referente ao diâmetro das árvores à altura do peito (DAP), aos 78 meses de idade.
As árvores da população foram oriundas de sementes e intercaladamente foram colocadas
plantas de um clone. O diâmetro, a média e variância do clone e das árvores da população
são apresentados na Tabela 12.14.

Veja que, no caso do clone, como foipropagação assexuada de uma única planta, não
há variação genética, apenas ambiental.Assim, a variância ( = 2,30) entre plantas do clone
é toda ambiental ( 2ˆ E ), isto é, = . Já, a variância entre as plantas da população, por
seremprovenientes de sementes, apresentamvariação genética e tambémambiental. Assim,
a variância fenotípica entre as plantas ( ) temuma parte genética e outra ambiental, ou seja,
. . Desse modo, podemos estimar a variância genética entre as plantas como

sendo, , no caso, .

2ˆ E

2
F

2σ̂c

2σ̂c

M X Y . No caso, o X é a contribuição do genitor masculino e Ydo genitor feminino.
No caso como é geração F

1
, X Y 1/ 2A 1/ 2B   . Então  2

2F 1/ 2A 1/ 2B  
1/ 4AA 2 / 4AB 1/ 4BB  Assim teremos      2F 1/ 4 780 2 / 4 1000 1/ 4 910   
922,5g

Se o objetivo for obter uma população com3/4 dos alelos do genitor B, ou seja, obter
a população  3 / 4B 1/ 4A , ela pode ser obtida pelo cruzamento F

1
x B. Assim, a média

prevista para esse plantel seria: (3/4B 1/4A)M X Y  , X seria a contribuição alélica da F
1

e o Y do genitor B. Então tem-se: (3/4B 1/4A)M 1/ 2A 1/ 2B B 1/ 2AB 1/ 2BB    
1/ 2(1000) 1/ 2(910) 955g   . De modo análogo, se desejamos estimar a média da

geração F
2

desse plantel teríamos:
2F (3/4B 1/4A)M X Y  . Como já visto, nessa

condição, X Y 3 / 4B 1/ 4A   . Então  
2

2

F (3/4B 1/4A)M 3 / 4B 1/ 4A   

9 /16BB 6 /16AB 1/16AA   9 /16(910) 6 /16(1000) 1/16(780) 935,652g  

2 2 2
F E G    

2 2 2
G F Eˆ ˆ ˆσ =σ -σ 2

Gσ̂ =8,33-2,30=6,03

.
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TABELA 12.14. Diâmetro à altura do peito (DAP) de árvores de uma população de Eucaliptus
cloesiana obtido em Bocaiuva-MG.

Nº Planta
(DAP)

Nº Planta (DAP) Nº Planta
(DAP)

Nº Planta
(DAP)

No Planta
(DAP)

1 10,50 21 12,10 41 12,73 61 13,37 81 7,96
2 13,37 22 14,64 42 9,23 62 11,14 82 6,68
3 7,32 23 10,82 43 13,05 63 9,23 83 11,46
4 8,91 24 14,01 44 11,14 64 9,23 84 11,78
5 15,92 25 11,14 45 9,87 65 10,50 85 10,19
6 6,05 26 10,50 46 11,46 66 10,82 86 12,41
7 12,73 27 12,10 47 11,78 67 8,59 87 9,87
8 10,50 28 14,64 48 12,41 68 7,96 88 13,05
9 14,32 29 13,05 49 12,10 69 8,91 89 13,05

10 11,46 30 12,73 50 10,50 70 12,41 90 15,60
11 10,82 31 11,46 51 10,50 71 7,32 91 10,50
12 8,28 32 11,14 52 5,41 72 10,82 92 12,73
13 17,83 33 13,68 53 15,60 73 12,41 93 13,05
14 12,41 34 13,05 54 8,59 74 4,46 94 14,01
15 18,78 35 14,96 55 9,87 75 11,78 95 10,50
16 16,23 36 13,05 56 9,87 76 16,23 96 11,14
17 13,05 37 10,50 57 14,96 77 6,68 97 12,10
18 13,05 38 12,10 58 9,23 78 14,96 98 3,50
19 7,00 39 9,55 59 12,10 79 13,37 99 4,46
20 9,55 40 13,05 60 14,64 80 9,23 100 4,77

Média = 11,30 cm
Variância = 8,33 cm2

Média = 14,00 cm e Variância = 2,30 cm2, relativos ao DAPde plantas de um clone colocado intercalarmente
no plantio de E. cloesiana.

12.5.2 Estimativa da Herdabilidade e Ganho com a Seleção

Apartir dos resultados mostrados anteriormente,umoutro parâmetro degrande utilidade
para os melhoristas é a estimativa da herdabilidade (h2). Isso porque ela permite antever a
possibilidade de sucesso coma seleção, umavez que reflete a proporção da variação fenotípica
que pode ser herdada. Em outras palavras, ela mede a confiabilidade do valor fenotípico
como indicador do valor reprodutivo e é obtida pela expressão:

2 2 2
2

2 2
100 100G F E

F F

h x x
  

 
 

. No caso, 2 6,03
100 72,39

8,33
h x  %.
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Esse valor significa que 72,39% da variação do diâmetro das árvores de eucalipto é de
natureza genética.

Vejamos agora de que modo essa estimativa pode auxiliar o melhorista de Eucalipto.
Suponhamos que ele selecione, para propagação vegetativa, todas as árvores com mais de
15 cm de diâmetro, no caso as árvores de número 5 (15,92 cm); 13 (17,83 cm); 15 (18,78
cm); 16 (16,23 cm); 53 (15,60 cm); 76 (16,23 cm) e 90 (15,60 cm). Desse modo, a média
das árvores selecionadas (MS), será:

Se apenas essas árvores forem utilizadas para propagação na etapa seguinte, qual
deverá ser o diâmetro médio esperado das árvores na nova população, isto é, a média da
população melhorada? Para responder a essas indagações, vamos considerar a Figura 12.5.
Veja que a média da população original (M

o
) é 11,30 cm. Amédia da população melhorada

(M
m
) será a média original mais o ganho esperado com a seleção (GS), ou seja, M

m
= M

o
+

GS. Pode-se demonstrar que, nesse caso, o ganho esperado com a seleção poderá ser
obtido pela expressão:

em que: ds é o diferencialde seleção, isto é, a superioridade dos indivíduos selecionados em
relação a todos os indivíduos da população (Figura 12.5). Assim, ds = M

s
- M

o
. Nesse

exemplo, ds = 16,60 - 11,30 = 5,30 cm.
Depreende-se, desse modo, que o ganho esperado com a seleção deverá ser:
GS = ds h2 = 5,30 x 0,7239 = 3,84 cm. Se quisermos, poderemos estimar o ganho

esperado coma seleção em percentagem, para ser comparável comoutras situações:

Como pode ser observado, pela expressão do ganho, a estimativa de h2 éuma indicação
do sucesso do melhorista. Vejaque quanto menor for a sua estimativa menor será a proporção
do diferencial de seleção (ds) que será transmitido aos descendentes. Se h2, por exemplo,
for zero, não existindo variação genética, a seleção será efetuada, mas não ocorrerá nenhum
ganho, pois toda a diferença entre as árvores é ambiental. No outro extremo, se h2 for de
100%, toda a diferença entre as plantas é genética e como a propagação é vegetativa, ela
será integralmente passada aos filhos, ou seja, M

m
= M

s
.

Nesse ponto, é relevanteenfatizar que a h2 de umcaráter não é umaestimativa imutável.
Pelo contrário, ela varia com a variação genética presente e com o efeito do ambiente. É
possível, desse modo, aumentar a estimativa de h2 utilizando população commaior variação
genética e também realizando umefetivo controle do ambiente.

15,92 17,83 18,78 16, 23 15,60 16, 23 16, 23
16,60 cm.

7sM
     

 

2GS h ds

3,84
% 100 100 33,98%

11,30o

GS
GS x x

M
  
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FIGURA 12.5. Efeito da seleção em uma população de plantas de eucalipto, em que foram
selecionados todos os indivíduos com diâmetros superiores a 15 cm . Mo - média da população
original; Ms - média dos indivíduos selecionados; Mm - média da população melhorada; ds -
diferencial de seleção; GS - ganho esperado com a seleção.

É possívelvisualizar tambémque a eficiênciada seleção pode ser incrementada por meio
do diferencialde seleção (ds). Quando nós selecionamos uma menor proporção de indivíduos
mais extremos, isto é, usamos uma maior intensidade de seleção, o valor do diferencial de
seleção é aumentado e, como consequência, também, o ganho comaseleção é incrementado.
Uma questão que poderia ser levantadaé por que não se utilizar sempre a máxima intensidade
de seleção, ou seja, a escolha do melhor indivíduo. No presente caso, por exemplo, por que
não selecionar apenas o indivíduo de número 15, o demaior diâmetro (18,78 cm)? Aresposta
a essa indagação pode ser dada considerando dois aspectos: o primeiro deles é que como a
herdabilidade não é de 100%, esse indivíduo pode ter expressado o fenótipo extremo por ação
do meio ambiente, não sendo o demelhor constituição genética;o segundoé que, normalmente,
o melhorista realizavários ciclos seletivos e, desse modo, seria exauridaa variabilidade genética
sempossibilidade de sucesso nos ciclos seletivos subsequentes.

No exemplo apresentado anteriormente, foi considerada uma planta que é possível
realizar a propagação assexuada. Nessa situação, toda a variação genética é transmitida à

selecionados todos os indivíduos com diametros superiores a 15 cm. M0
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Como já foi comentado, a variância observada no P
1
, P

2
, e F

1
é toda ambiental, uma

vez que todos os indivíduos dentro dessas populações apresentam o mesmo genótipo. As
diferenças observadas nas estimativas da variância para o P

1
, P

2
e F

1
são decorrentes,

principalmente, da amostragem. Dessa forma, pode-se estimar a variância ambiental ( E
 )

pela média das três variâncias dessas populações, ou seja:

1 2 1

2 2 2
2

ˆ ˆ ˆ 482,76 132,80 323,68
ˆ 313,08

3 3
P P F

E

    
   

2

2 2 2ˆ ˆ ˆG EF   

A variância fenotípica da geração  
2

2
2 FF  possui, evidentemente, dois componentes:

o primeiro delesdecorrente do efeito do ambiente, e o segundo, à segregação e recombinação
dos genes que dão origem à variabilidade genética. Como o efeito ambiental da geração F

2

pode ser considerado da mesma magnitude do observado para o P
1
, P

2
e F

1
, pode-se,

assim, estimar a variância genética da geração F
2
( 2

G ) da seguinte forma:

emque:

2

2ˆ
F - variância fenotípica da geração F

2
2ˆ E - variância ambiental média
2ˆ G - variância genética

No nosso exemplo, a 2
G será:

descendência. O que ocorre, no entanto, quando a propagação é sexuada, por meio da
meiose e, posteriormente, fusão dos gametas? Para exemplificar, vamos utilizar novamente
os dados referentes ao peso dosgrãos do feijoeiro apresentadosna Tabela 12.1. As estimativas
das variâncias obtidas para aquele experimento foram:

2

2 2 2ˆ ˆ ˆ 2220,98 313, 08 1907,90G EF      

1

2ˆ 482,76P 
2

2ˆ 2220,98F 

2

2ˆ 132,80P 
1

2ˆ 2401,00RC 

1

2ˆ 323,68F 
2

2ˆ 831,76RC 
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Genótipos: B1B1 B1B2 B2B2

Valor fenotípico:  + a  + d  - a
Frequência: 1/4 1/2 1/4

A variância genética, por sua vez, é composta pelo efeito aditivo e de dominância dos
genes. Para verificar o que está contido na 2

G presente emuma população F
2
, será novamente

utilizado o esquema apresentado na Figura 12.2.
Como já foi comentado, μ representa o ponto médio entre os dois genótipos

homozigóticos; a mede o afastamento de cada genótipo homozigótico emrelação à média;d
mede o afastamento do heterozigoto em relação à média. Desconsiderando os efeitos
ambientais para uma geração F

2
, pode-se escrever:

A média da geração F
2
( 2F ) é, portanto, 1/4 ( + a) + 1/2 ( + d) + 1/4 ( - a), que,

resolvendo, resulta em 1
2 2F d   . Da estatística, sabemos que a variância é fornecida

pela expressão:

no caso da F
2
, tem-se então: 2

F2
 = 1/4 [ + a - ( + 1/2 d)]2 + 1/2 [ + d - ( + 1/2 d)]2

+ 1/4 [ - a - ( + 1/2 d)]2. Resolvendo, obtém-se:

Quando se consideram todos os genes envolvidos no controle do caráter, tem-se:

 
2

2

1

n

i i
i

f X X


  

2

2 2 21 1

2 4F a d  

  

 

   

2

2 2 21 1

2 4F a d    , substituindo 21

2
a por  A

 e 21

4
d por 2

D , tem-se:

2

2 2 2
A DF    

emque:
2
A é a variância genética aditiva
2
D é a variância genética de dominância

Utilizando-se raciocínio análogo, pode-se demonstrar que a soma das variâncias
genéticas dos dois retrocruzamentos é fornecida por:

1 2

2 2 2 22A DRC RC      .
Utilizando-se, assim, as estimativas da variância fenotípica da geração F

2
e dos

retrocruzamentos, é possível isolar os componentes da variância genética. Considerando o
caso do peso das sementes do feijoeiro, tem-se:

2
Gσ

2

2
F

2

2
FG

2

2
FG

2

2
FG
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2

2 2 2 22220,98 A D EF      

 
1 2

2 2 2 2 22401,00 831,76 3232,76 2 2A D ERC RC          

Sendo assim,  
2 1 2

2 2 2 22A F RC RC       2ˆ 1209, 20A 

Como 2ˆ 313,08E  , pode-se obter também a estimativa de 2ˆ D utilizando a
2

2ˆ
F , isto é:

2

2 2 2 2ˆ 698,70D A EF     

Nesse caso, pode-se estimar dois tipos de herdabilidade: herdabilidade no sentido
amplo ( 2

ah ), e herdabilidade no sentido restrito ( 2
rh ). Esses dois tipos de h2 são obtidos a

partir das expressões que utilizam a geração F
2
como referência:

2

2 2

2 22
2

2 2
100 100

EFG
a

F F

h x x
 

 
 

2 1 2

2 2

2 2 22
2

2 2

2
100 100

F RC RCA
r

F F

h x x
  

 
 

Como se observa, pelas expressões apresentadas, a diferença entre os dois tipos de
herdabilidade é apenas no numerador das expressões. Aherdabilidade no sentido restrito
considera apenas a variância genética aditiva, aquela que é fixada pela seleção, sendo
evidentemente, na maioria dos casos, a mais importante para os melhoristas. Aestimativa da
herdabilidade no sentido amplo, que envolve toda a variância genética - 2 2

A D  -, tem
importância emcaso de plantas que apresentam propagação vegetativa, como o caso visto
anteriormente, isso porque, nessa situação, o genótipo é integralmente herdado.

Apartir dos dados do peso das sementes do feijoeiro (Tabela 12.1), pode-se obter as
duas estimativas da herdabilidade, ou seja:

2 1 2

2

2 2 22
2

2

2 ( )ˆ 100 100
2220,98

   
  


F RC RCA
r

F

h x x

2

2

2 2
2

2

2220,98 313,08ˆ 100 100 85,90%
2220,98

   
  


F E

a
F

h x x

2 2 2220,98 (2401,00 831,76)ˆ 100 54, 44%
2220,98

 
 r

x
h x
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Como se observa, há diferença entre as duas estimativas, isso porque na variância
genética total presente na F

2
existe uma certa proporção da variância de dominância, como

já comentado.
Como já salientado, a herdabilidade não é apenas uma propriedade do caráter, mas

também da população e das condições ambientais a que foramsubmetidos os indivíduos.
Por exemplo, o valor da 2

rh indica que 54,44% da variação fenotípica do peso das sementes
do feijoeiro é decorrente da variação genética aditiva. Porém, essa estimativa é válida para
a população F

2
utilizada e nas condições ambientais em que foram obtidos os dados. Com

base no que foimencionado, pode-se concluir que a herdabilidade, de uma certa característica,
não é imutável. Na realidade, a h2 pode ser aumentada não somente pela introdução de mais
variação genética na população, mas melhorando as condições experimentais, de modo a
reduzir a contribuição da variação ambiental para a variação fenotípica total.

Apesar das diferenças que ocorrem nas herdabilidades de uma dada característica, as
estimativas apresentadas na literatura mostramque cada caráter apresenta uma amplitude de
valores da herdabilidade que lhe é peculiar. Assim é que características, tais como: produção
de grãos de uma planta, produção de ovos nas aves e produção de leite nos bovinos são
características muito influenciadas pelas condições ambientais e apresentam herdabilidades
baixas, normalmente inferiores a 30%; outras características como peso das sementes, altura
das plantas, peso do ovo são menos influenciadas pelo ambiente e apresentam, em
consequência, herdabilidade mais elevada.

Uma das principais utilidades da herdabilidade, como já visto, é permitir que se estime
o ganho coma seleção antesmesmo que ela seja realizada. Essa estimativaé muito importante
porque permite, entre outras coisas, escolher o método de seleção que seja mais eficiente e
também as alternativas para se conduzir o processo seletivo. Existem vários métodos de
seleção, os quais não serão tratados aqui. Será considerada apenas mais uma situação para
ilustrar a estimativa do ganho genético, considerando os dados do peso das sementes do
feijoeiro (Tabela 12.1).

A seleção poderá ser realizada na geração F
2
, uma vez que essa população apresenta

variabilidade genética. Consideremos, por exemplo, que o objetivo seja obter uma nova
população em que o peso médio dos grãos seja maior do que o da F

2
. Nessa geração, o

peso médio foi de 266 mg, e o intervalo de variação foi de 160 a 390 mg. Suponhamos que
serão selecionadas todas as plantas cujo peso médio dos grãos seja de 350 mg ou mais.
Assim, pode-se questionar: qual será o peso médio da nova população (M

m
) descendente

dos indivíduos selecionados? Em outras palavras, qual será o progresso genético (GS)?
Como serão selecionadas as plantas cujos pesos médios das sementes são maiores,
evidentemente a nova população deverá ter umacréscimo emrelação à média da população
que será submetida à seleção (M

o
), ou seja:



308

Genética na Agropecuária

E o diferencial de seleção é:

ds = M
s
- M

o
= 363,08 - 266,00 = 97,08 mg

Sendo assim, o GS é:

GS = 0,5444 x 97,08 = 52,85 mg

E a média esperada da população melhorada é:

M
m

= 266,00 + 52,85 = 318,85 mg

Essa é a média esperada da nova população, se foremselecionados todos os indivíduos
compesomédiodosgrãossuperior a350mgeseo materialfor cultivadoemcondiçõesambientais
semelhantesàs dapopulação submetida à seleção. Pode-seestimar tambémo ganho percentual
esperado, o quepermite compará-lo comoutrasestimativas deganho, ou seja:

Mm = Mo + GS

O que se deseja mostrar é a possibilidade de estimar GS antes que a seleção seja
realizada. Nesse exemplo, serão selecionadas as plantas com peso médio das sementes
igual ou superior a 350 mg. Assim, a média dos indivíduos selecionados - M

s
- é:

(6 350) (2 360) (2 370) (1 380) (2 390)
363,08

13s
x x x x x

M mg
   

 

GS%= GS/M0 x 100 = 19,86%

12.5.3 Estimativa do Número de Genes

O conhecimento do número de genes envolvidos na expressão de um caráter é de
grande importância no estudo da herança dos caracteres quantitativos e também no
melhoramento de plantas e animais, principalmente no que se refere à estimativa de
probabilidade de se obter determinado genótipo emuma população segregante.

Umdosmodos para se estimar o número de genes envolvidos é por meio da frequência
comque são recuperados os fenótipos extremos para a característica considerada na geração
F

2
. Na Tabela 12.15, encontram-se os valores que permitem obter a estimativa do número

de genes envolvidos. Esse método, apesar da facilidade de aplicação, é, porém, de pouca
utilidade quando cinco ou mais genes estão envolvidos, porque a partir daí a população
segregante deve ser muito grande para que ocorra os tipos extremos. Por exemplo, com
cinco genes, um dos fenótipos extremos ocorrerá com frequência de 1/1.024, já, com 10
genes, a fração cai para 1/1.048.576 e com 20 genes somente 1 em 1.099.511.627.776.
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2

2 2(1/ 2)
FG na 

Obtendo-se o valor de a emfunção da diferença entre os homozigotos, e substituindo
na expressão da variância teremos:

1 2

2

P P
a

n




Substituindo (2) em(1), temos:

2

2
1 22 1

2 2FG
P P

n
n

 
    

 

 
2

2
1 22 1

8FG

P P

n


 

(1)

(2)

TABELA12.15. Probabilidadedeocorrência, na geração F2, de indivíduos manifestando a expressão
extrema de um caráter quantitativo.

Número de
genes

Número de alelos
segregantes

Frequência com que é recuperado um dos
fenótipos extremos na geração F2

1 2 (1/2)2 = 1/4
2 4 (1/2)4 = 1/16
3 6 (1/2)6 = 1/64
4 8 (1/2)8 = 1/256
  
  
  

n 2n (1/2)2n

Além do fato de se ter de trabalhar com uma população muito grande, o principal
agravante é o efeito do ambiente, que dificulta a identificação do genótipo desejado por
intermédio do fenótipo. Como as evidências têm mostrado que para a maioria das
características o número de genes envolvido é muito grande, e também muito influenciados
pelo ambiente, a aplicação desse método não tem sido eficaz.

Para contornar essas dificuldades, o método proposto por SewallWright, que utiliza
variâncias e médias, pode ser empregado. Por exemplo, considerando o modelo de um gene
e dois alelos - B1 e B2 -, vimos (Figura 12.2) que a diferença entre os dois homozigotos
corresponde a 2a. Se estiverem envolvidos n genes de ação aditiva, essa diferença entre os
homozigotos será igual a P

1
- P

2
= 2na. A variância genética estimada para a geração F

2
,

considerando apenas genes aditivos, é dada por
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assim,

 

2

2
1 2

28
FG

P P
n






emque:

n: número de genes controlando o caráter

1 2 :P P diferença entre as médias dos genitores

2

2
FG :variância genética da geração F

2

Na aplicação dessa expressão, alguns requisitos são necessários:
• Osgenitores devemser homozigóticos e completamente contrastantes, ouseja, todos

os alelos efetivos devem estar emum dos genitores e todos os não efetivos, no outro;
•Ausência de interação gênica;
•Todososgenesdevemterefeitos iguaiseaditivossobrea expressão fenotípicado caráter;
• Ausência de ligação.
No caso de não satisfeita algumas dessas condições, o número de genes envolvidos

será subestimado.
Vejamos a aplicação dessa expressão aos dados apresentados na Tabela12.1, referentes

ao peso dos grãos do feijão.

1 445P mg
2

2 132,80P 

1

2 482,76P 
2

2 2220,98F 

2 179P mg
1

2 323,68F 

Com base nesses dados, a estimativa do número de genes envolvidos no controle do
caráter é:

 2445 179
4,63 5

8 1907,90
n genes

x


  

Esse número de genes está até certo ponto de acordo com a distribuição obtida para
a geração F

2
(Tabela 12.1). Veja que com a população F

2
de 169 plantas, indivíduos com o

fenótipo dos genitores não foram recuperados. Isso mostra, pelo menos, que devem estar
envolvidos mais de três genes, e o número obtido pela expressão está coerente com essa
afirmativa.
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BOX 12.5. ESTIMADOR PARA O NÚMERO DE GENES QUANDO OCORRE

DOMINÂNCIA

Quando a interação alélica dos diferentes genes que controlamo caráter é aditiva a

expressão de Wright (1934) apresentada no item 12.5.3 possibilita estimar o número de

genes. Na ocorrência de dominância Wright (1934) apresentou outro estimador para o

número degenes, ou seja:
F2

2 2

2
G

1/ 4(3 / 4 )D
n

 
  

  
em que e D = P

2
-P

1.
1 1

2 1

F P
P P

 
    

As mesmas pressuposições do estimador quando a interação alélica é aditiva (item12.5.3)

são válidas aqui. É também necessário que em todos os genes envolvidos o grau de

dominância seja o mesmo. Não satisfeitas as suposições, a expressão fornece uma

subestimativa do verdadeiro valor.
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PROBLEMAS PROPOSTOS

1. Na espécie de Eucaliptus grandis, a altura do fuste aos sete anos varia de 12,00 m a
20,00 m. Procurou-se determinar a herança desse caráter por meio do cruzamento de
plantas de 12,00 m complantas de 20,00 m, ambas puras, e obtiveram-se as gerações
F

1
e F

2
. A altura média do fuste nessas duas gerações foi de 16,00 m. Na geração

F
2
, observou-se 0,4% de plantas com 12,00 m e 0,4% de plantas com 20,00 m,

sendo que as demais plantas da F
2
apresentaramalturas de fustes entre esses extremos.

Desconsiderando o efeito ambiental e genes comefeitos iguais, determine:

a) Qualo número de genes que controla a altura do fuste?

b) Quala contribuição de cada alelo efetivo? Quais os genótipos dos genitores e de
F

1
? Qual a heterose da F

1
e F

2
?

c) Quantas árvores com fuste igual ao da F
1
ocorrem entre 20.000 plantas F

2
?

d) Quantas árvores com fuste de 18,00 m são esperadas entre 20.000 plantas F
2
?

e) Duas árvores puras com 16,00 m de fuste foram cruzadas e observou-se na F
2
o

mesmo resultado da F
2
apresentado anteriormente. Quais são os genótiposdas árvores

genitoras?

f) Se na F
2
, referida no item e, as árvores com fuste de 12,00m tivessemocorrido na

frequência de 0,024% cada uma, qual seria o número de genes e a contribuição de
cada alelo efetivo?

g) Qual a sua conclusão quando se comparam os resultados dos itens a e b com o
resultado do item f?

2. Considerando os resultados do problema 1 e a presença de dominância completa em
todos os locos comefeitos iguais, pergunta-se:

a) Qual a contribuição de cada loco com alelo dominante e de cada loco homozigoto
recessivo?

b) Considerando o cruzamento (P
1
) AAbbccDD x (P

2
) aaBBCCdd, qual a altura do

fuste de P
1
, P

2
e F

1
e o número de fenótipos esperados na F

2
coma respectiva amplitude

de variação?

c) Qual a heterose das gerações F
1
e F

2
?

3. A partir do cruzamento de animais da raça Nelore com os da raça Holandesa, foram
obtidos os seguintes resultados para o número de carrapatos/animal:
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Observou-se que entre os 2.000 descendentes bimestiços, apenas 2 apresentaram 3
ou menos carrapatos/animale que também2 mostraramcerca de30 carrapatos/animal.
Desconsiderando o efeito do ambiente na expressão do caráter, pede-se:

a) Qual o tipo de interação gênica está envolvido no controle desse caráter?

b) Qual o número de genes que controla o caráter?

c) Qual a contribuição de cada alelo efetivo? Quais os genótipos dos genitores e dos
mestiços?

d) Identifique todos os fenótipos possíveis entre os bimestiços colocando a frequência
de cada um deles.

e) Quantos animais com o mesmo número de carrapatos dos mestiços ocorrem entre
os 2000 descendentes?

4. Considerando que a produção de leite embovinos seja controlada por 10 genes - na
realidadeesse número deveser bemmaior -, qualseria o número mínimo dedescendentes
necessários na geração F

2
para se obter 20 fêmeas coma máxima produção, a partir

do seguinte cruzamento e considerando que ocorre apenas interação aditiva?

Touros x Vacas

AABBccddeeFFgghhIIjj aabbCCDDEEffGGHHiiJJ

5. Emfrangos de corte, uma linhagemA apresenta ganho de peso diário de 30g, enquanto
a linhagem B possuiganho de 50 g/dia. Se a diferença dos ganhos de peso se deve a
8 genes de efeitos iguais, pergunta-se:

a) Qual a proporção de cada fenótipo na geração F
2
proveniente do cruzamento das

duas linhagens, admitindo que a interação alélica seja somente aditiva?

b) Qual seria a resposta do item a se a interação alélica fosse somente de dominância?

raça Nelore x raça Holandesa

2 carrapatos/animal 30 carrapatos/ animal

Mestiços

16 carrapatos/animal

Bimestiços

16 carrapatos/animal
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c) Represente graficamente as distribuições fenotípicas da geração F
2

para os dois
tipos de interações alélicas.

6. Suponha que a produtividade de grãos emarroz seja decorrente de 6 genes aditivos e
o teor de proteína do grão decorrente de 4 genes também aditivos. Considere o
cruzamento de uma cultivar A coma máxima produtividade e o menor teor de proteína,
com outra B que apresenta a mínima produtividade, porém, com o maior teor de
proteína conhecido.

a) A partir desse cruzamento, qual a proporção esperada de plantas na F
2

com os
maiores valores para a produtividade de grãos e teor de proteína?

b) Qual seria essa proporção, se a produtividade de grãos fosse decorrente de 60
genes e o teor de proteína decorrente de 40 genes?

c) Quais as implicações das respostas dos itens a e b para o melhorista?

d) Qualo número de linhagens éesperado quando for atingida a homozigose completa,
isto é, após sucessivas gerações de autofecundação, considerando 10genes no controle
de ambos os caracteres?

7. No estudo da herança da porcentagem do conteúdo de óleo da semente de girassol,
foram obtidos os seguintes resultados por Fick, 1975 (Crop Science 15, 77-78).

População Número de indivíduos Média Variância
P-21 VR 1 (P1) 30 39,5 8,10

MENN RR-18-1 (P2) 30 27,7 4,34
F1 21 34,7 3,83
F2 145 33,4 21,43

RC1 107 38,6 13,45
RC2 81 35,0 16,43

a) Por que a variância da geração F
2
é a maior de todas?

b) Por que as variâncias dos retrocruzamentos são de valores intermediários?

c) Qualo tipo de ação gênica predominante?

d) Qualo provável número de genes envolvidos no controle do caráter?

8. Utilizando os dados do problema 7, estime:

a) Herdabilidade no sentido amplo;

b) Herdabilidade no sentido restrito;
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c) O ganho esperado com a seleção entre plantas da geração F
2
considerando que

foram selecionados indivíduos cuja média do conteúdo de óleo na semente foi de
38%;

d) Por que a média da população melhorada é menor do que a média dos indivíduos
selecionados?

9. O peso final de abate aos 33 meses para novilhos das raças Santa Gertrudis e Hereford
e de seu mestiço estão apresentados no quadro a seguir:

Raças Peso (kg)
Santa Gertrudis (SG) 175,34

Mestiço (SG x H) 216,67
Hereford (H) 177,89

a) Qual será o peso médio esperado em animais bimestiços?

b) Se ummelhorista desejasse fazer seleção de animais visando à obtenção de rebanhos
commaior peso de abate aos 33 meses, o que seria preferível, partir do plantelmestiço
ou bimestiço? Justifique.

c) Quais cruzamentos deveriam ser realizados para se obter plantéis (3/4 H, 1/4
SG); (5/8 H, 3/8 SG); e (7/8 H, 1/8 SG)?

d) Quais seriam os pesos médios esperados para os animais desses plantéis?

10. A capacidade de expansão no milho de pipoca é uma medida dada pela relação entre
o volume da pipoca expandida e o volume de grãos. Em um trabalho realizado pelo
Dr. Eduardo Sawazaki, no Instituto Agronômico de Campinas foramcruzadas, duas a
duas, 6 variedades de milho de pipoca e avaliada a capacidade de expansão dos
híbridos e das respectivas variedades. Os resultados obtidos foramos seguintes:

Variedades V1 V2 V3 V4 V5 V6

V1 21,7 26,6 26,8 28,2 25,1 22,0
V2 28,3 28,6 28,9 28,7 26,2
V3 28,9 28,5 27,4 27,4
V4 27,1 29,7 28,5
V5 25,6 27,9
V6 18,8

a) Estimar a heterose dos híbridos V
4
x V

5
e V

5
x V

6
.

b) Qual a média esperada para a geração F
2
desses híbridos?

c) Qual a explicação genética para a ocorrência da heterose?
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Linhagens A B C D E F
A 1,40 7,12 6,35 4,50 6,14 4,95
B 1,26 6,80 5,20 6,85 5,40
C 1,35 5,80 6,40 5,60
D 1,70 5,95 4,40
E 1,30 6,20
F 1,55

a) Qual o número de híbridos duplos possíveis de serem sintetizados a partir dessas
seis linhagens?

b) Quais os híbridos simples que devemser intercruzados para a obtenção do melhor
híbrido duplo?

c) Se o agricultor utilizar as sementes F
2
, provenientes desse melhor híbrido duplo,

qual será a redução esperada na produção? Por que ocorre essa redução?

d) Considerando o item c, quantas vezes o custo da semente híbrida deve ser maior
que o custo do grão produzido, para compensar a utilização da semente do paiol?
Considere umgasto de 20 kg de semente por hectare.

12. Cinco linhagens de aves de corte de uma empresa de melhoramento foram cruzadas
duas a duas em todas as combinações, sendo obtido os resultados dos pesos dos
animais (g/animal) aos 50 dias apresentados a seguir:

Linhagens A B C D E
A 1,3 2,4 2,8 2,0 1,8
B 1,0 2,0 2,3 1,6
C 0,9 2,2 1,8
D 1,4 1,7
E 1,6

Pede-se:
a) Qual é o número possívelde híbridos duplos comessas linhagens?

b) Quais linhagens devem ser cruzadas para se obter o melhor híbrido duplo?

d) Estime a média da geração F
1
e F

2
dos híbridos triplos (V

1
x V

2
) xV

3
e (V

4
x V

5
) xV

3
.

e) Estime a média das gerações F
1
e F

2
do híbrido duplo (V

1
x V

2
) (V

5
x V

6
).

11. Seis linhagens de milho foram intercruzadas e obtiveram-se quinze híbridos. As
produções médias de grãos (t/ha) de cada híbrido simples e de cada linhagem obtida
emexperimento apropriado foramas seguintes:
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13 GENÉTICA
DE POPULAÇÕES

13.1 INTRODUÇÃO

A genética depopulações é umramo da genética de capital importância porque fornece
subsídios para o melhoramento das populações de plantas e animais e, ainda, as bases
necessárias à compreensão de como se processa a evolução. Os princípios mendelianos
continuam sendo válidos, porém o que nos interessa agora é como avaliar as propriedades
genéticas em grupos de indivíduos ou populações. Isto é, nos tópicos anteriores, os
cruzamentos eram sempre direcionados no sentido de produzir gerações F

1
, F

2
, etc, ao passo

que nesse tópico o estudo das propriedades genéticas de uma população é baseado no
comportamento de uma amostra aleatória de indivíduos, ou seja, a genética de populações
estuda os mecanismos da hereditariedade emnívelpopulacional.

Para maior clareza, é necessário conceituar o que vem a ser uma população sob o
ponto de vista do geneticista: população é umconjunto de indivíduos damesma espécie, que
ocupa o mesmo local, apresenta uma continuidade no tempo e cujos indivíduos possuem a
capacidade de se acasalarem ao acaso e, portanto, de trocar alelos entre si. Variedades de
plantas alógamas, como a cebola ou o milho, por exemplo, queapresentampolinização aberta,
ao acaso, enquadram-se, perfeitamente bem, dentro do que é denominado de população
pelo geneticista, ou seja, são grupos de indivíduos - plantas que são cultivados no mesmo
local e que, em decorrência da sua forma de polinização, permitem que os cruzamentos
ocorraminteiramente ao acaso. Do mesmo modo, animais que secruzamlivremente também
formam populações. Toda população tem umreservatório gênico que lhe é particular e que
o caracteriza. Este é transmitido por intermédio das gerações. Além disso, é fácil visualizar
que emuma população, o indivíduo temuma importância transitória; o que, interessa mesmo
são os alelos que ele possui e que serão transmitidos para as gerações seguintes.

13.2 FREQUÊNCIASALÉLICAS E GENOTÍPICAS

As propriedades genéticas das populações são determinadas a partir do conhecimento
de suas frequências alélicas e genotípicas. As frequências alélicas correspondem às
proporções dos diferentes alelos de um determinado gene na população. As frequências
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genotípicas, por sua vez, são as proporções dos diferentes genótipos para o gene
considerado.

Para estimar as frequências alélicas e genotípicas, vamos utilizar, como exemplo, uma
população de plantas de cebola e considerar o caráter cor dos bulbos que pode ser branca,
amarela ou creme. Esse caráter é controlado por um gene com dois alelos apresentando
dominância incompleta, ou seja, o genótipo B1B1 condiciona bulbo branco; B1B2, bulbo
creme; e B2B2 bulbo amarelo. Suponhamos que em um determinado campo existam
distribuídas ao acaso 2.000 plantas, sendo 100 de bulbos brancos, 1.000 de bulbos creme e
900 de bulbos amarelos.

Sendo assim, podemos escrever que:

100 plantas de bulbos brancos - n
1
número de genótipos B1B1

1.000 plantas de bulbos cremes - n
2
número de genótipos B1B2

900 plantas de bulbos amarelos - n
3

número de genótipos B2B2

De tal forma que n
1

+ n
2

+ n
3

= N (número total de indivíduos da população
considerada). Afrequência genotípica é, então, obtida da seguinte forma:

A partir desses dados, podemos determinar a frequência do alelo B1, que será
representada por p, e a frequência do alelo B2, representada por q, sendo p + q = 1,0. Pelo
que foi apresentado, pode-se escrever que:

Isto é, a frequência de um certo alelo é estimada pela frequência dos indivíduos
homozigotos mais a metade dos indivíduos heterozigotos para o alelo emquestão.

1n 100
0,05

N 2.000
 Frequência do genótipo B1B1 = D =

Frequência do genótipo B1B2 =H =

Frequência do genótipo B2B2 = R =

De modo que D + H + R = 1,0

2n 1.000
0,50

N 2.000
 

3n 900
0, 45

N 2.000
 

Frequência do alelo B1 =

Frequênciado alelo B2 =

1
21 2 1 2 1

2

2n n n n
p D H

2N N

 
   

1
23 2 3 2 1

2

2n n n n
q R H

2N N

 
   Frequência do alelo B2
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É fácil entender o porque dessas expressões. No indivíduo homozigóticoB1B1, existem
dois alelos B1, daío número de indivíduos comesse genótipo ter sido multiplicado por 2. No
heterozigoto B1B2, só a metade dos alelos é B1; portanto, é multiplicado por um. Adivisão
por 2N é porque esta espécie é diplóide e o número totalde alelos é duas vezes o número de
indivíduos envolvidos. No exemplo empauta tem-se:

13.3 EQUILÍBRIO GENOTÍPICO DAS POPULAÇÕES

Vimos que as propriedades genéticas de uma população são definidas pelas suas
frequências alélicas e genotípicas. Contudo, a seguinte pergunta pode ser formulada: o que
ocorre com essas frequências com as sucessivas gerações de acasalamentos ao acaso? Para
responder a essa questão, vamos considerar a população de cebolas referida anteriormente,
que apresenta as seguintes frequências alélicas e genotípicas.

Alelos Genótipos

B1 B2 B1B1 B1B2 B2B2

Frequências p q D H R

Daípodemos afirmar que são produzidos apenas dois tipos de gametas, aqueles como
alelo B1 e aqueles com o alelo B2. O resultado do acasalamento ao acaso irá depender da
união aleatóriadesses gametas, produzindo a frequência genotípica apresentada naTabela 13.1.

Genótipos: B1B1 B1B2 B2B2

Frequências: p2 2pq q2

TABELA 13.1. Frequências genotípicas, resultantes da união aleatória dos gametas, contendo os
alelos B1 e B2 nas frequências p e q.

GAMETAS (Frequências)
Femininos

Masculinos B1

(p)
B2

(q)
B1 B1B1 B1B2

(p) (p2) (pq)
B2 B1B2 B2B2

(q) (pq) (q2)

Frequência do alelo B1 =

Frequência do alelo B2 =

2x100 1.000 100 500
p 0,3

2x2.000 2.000

 
  

2x900 1.000 900 500
q 0,7

2x2.000 2.000

 
  
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A partir dessas frequências genotípicas, épossível estimar as novas frequências alélicas,
ou seja: a frequência do alelo B1 = p

1
é obtida, como já foi apresentado, pela seguinte

expressão:

Isto é, a nova frequência alélica - (p
1

) é igual à frequência alélica da geração anterior
(p). O mesmo ocorre para a frequência do alelo B2, isto é, q

1
= q.

Sendo assim, nas sucessivas gerações de acasalamentos ao acaso, a frequência alélica
deverá ser a mesma e, evidentemente, a frequência genotípica tambémnão será alterada.

Esse fenômeno foi inicialmente demonstrado, independentemente, por Hardy e
Weinberg, em 1908, e ficou conhecido como Equilíbrio de Hardy-Weinberg, que pode
ser enunciado do seguinte modo: “Em uma população grande, que se reproduz por
acasalamentos ao acaso e onde não há migração, mutação ou seleção, pois todos os indivíduos
são igualmente férteis e viáveis, tanto as frequências alélicas como genotípicas se mantêm
constantes ao longo das gerações”. Vejamos como isso funciona na prática. Voltemos ao
exemplo da cor dos bulbos da cebola. Se for considerado que o agricultor colheu o mesmo
número de sementes de cada uma das plantas e as semeou no ano seguinte, qual será a
proporção de cada um dos tipos de bulbos nesse novo plantio? Foi dito que no campo
existiam 2.000 plantas, sendo 100 de bulbos brancos (5%), 1.000 creme (50%) e 900
amarelos (45%). Afrequência alélica estimada foi p (B1) =0,3 e q (B2) = 0,7. Pelo que foi
comentado, se não há seleção, mutação e migração, esta frequência alélica não se alterará
com as sucessivas gerações, e a nova frequência genotípica deverá ser:

Isto é, se o agricultor obtiver uma nova lavoura com2.000 plantas, ele deverá ter 180
plantas com bulbos brancos, 840 com bulbos cremes e 980 com bulbos amarelos. Apartir
desse plantio, a proporção esperada deverá ser sempre a mesma. Embora tenhamos
demonstrado o estabelecimento do equilíbrio empregando apenas umgene, devemos enfatizar
que, se vários locos estiverem envolvidos, o equilíbrio também é atingido, porém será
necessário ummaior número de gerações para que isso ocorra. Esse equilíbrio, envolvendo
dois ou mais genes, é denominado de equilíbrio de ligação.

p
1

= D + 1/2H = p2 + 1/2 (2 pq) = p2 + pq = p (p + q) = p

Genótipos Freq. Genotípicas
B1B1 p2 = (0,3)2 = 0,09
B1B2 2pq = 2(0,3 x 0,7) = 0,42
B2B2 q2 = (0,7)2 = 0,49
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13.4 TESTE DE EQUILÍBRIO DE HARDY-WEINBERG

Para testar se uma população se encontra em equilíbrio de Hardy-Weinberg, utiliza-se
o teste de (Capítulo 7). Nesse caso, as frequências genotípicas esperadas são obtidas,
admitindo-se que a população esteja em equilíbrio, ou seja, as frequências genotípicas são
dadas por p2, 2pq e q2. Se o calculado for significativo a população considerada não se
encontra em equilíbrio. Se, por outro lado, o valor de calculado for não significativo
conclui-se que osdesvios das frequênciasgenotípicasobservadasnão diferemsignificativamente
das frequências genotípicas de uma população em equilíbrio. Voltando ao exemplo da
população de cebola, temos a seguinte situação (Tabela 13.2).

TABELA 13.2. Teste de equilíbrio de Hardy-Weinberg.

Como o valor de 2
c

= 72,56 é maior que o 2
t
, conclui-se que a população inicial,

composta por 100 plantas de bulbos brancos, 1.000 plantas de bulbos cremes e 900 plantas
de bulbos amarelos, não se encontrava em equilíbrio de Hardy-Weinberg. Nota-se, porém,
que uma única geração de acasalamentos ao acaso seria necessária para a população entrar
em equilíbrio, com frequências genotípicas p2, 2pq e q2.

13.5. ESTIMATIVA DAS FREQUÊNCIAS ALÉLICAS COM
DOMINÂNCIACOMPLETA

Até agora foi considerado um exemplo com dominância incompleta. O que ocorre
quando hádominância completa? Narealidade, as frequências, tanto alélicas como genotípicas
das populações emequilíbrio, independemdo tipo de interação alélica. Havendo dominância
completa ea população estando emequilíbrio, as frequências alélicaspoderão ser determinadas
apartir dafrequênciado fenótipo recessivo, queequivaleà frequênciado genótipo homozigótico
recessivo - (q2 ) -, ou seja, a frequência do alelo recessivo - (q) - deverá ser a raiz quadrada
da frequência do genótipo homozigótico recessivo. Seja, por exemplo, uma população de
1.000 plantas de milho emequilíbrio que possua 190 plantas normais e810 plantas braquíticas,
em decorrência do alelo recessivo br

2
. Apartir dessa informação, é possível determinar as

frequências alélicas e genotípicas da população, ou seja:

 

2

c


2
2

Genótipos
Frequências fenotípicas

Observadas Esperadas
B1B1 100 (0,3)2 x 2.000 = 180
B1B2 1.000 (2 x 0,3 x 0,7) x 2.000 = 840
B2B2 900 (0,7)2 x 2.000 = 980
Total 2.000
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Frequência do genótipo braquítico, br2 br2 = 281,0
1000
810

q ;

Frequência do alelo br2 = q = 2q = 90,081,0  ;

Frequência do alelo Br2 = p = 1 - q = 0,10;

Frequência do genótipo Br2 Br2 = p2 = (0,10)2 = 0,01

Frequência do genótipo Br2 br2 = 2pq = 2 x 0,10 x 0,90 = 0,18

O conhecimento de que as populações atingem o equilíbrio e, a partir daí, não há
alterações nas frequências alélicas e genotípicas, serve para explicar o porquê de quando o
agricultor utiliza uma variedade de polinização livre, como o milho, por exemplo, ele não
precisa comprar sementes todos os anos, desde que ele tenha o cuidado de plantar esse
material isolado de outra variedade ou híbrido de milho e tomar a cada ano uma amostra
representativa da população do ano anterior. Isso ocorre, porque a variedade já está em
equilíbrio, não havendo alteração nas frequências genotípicas e, portanto, o comportamento
do materialnão se altera.

13.6 FATORES QUE ALTERAM AS FREQUÊNCIAS ALÉLICAS E
GENOTÍPICAS DE UMA POPULAÇÃO

Vimos que uma grande população, acasalando-se ao acaso, é estável com respeito às
frequências alélicas e genotípicas, na ausência de agentes, tendendo a modificar suas
propriedades genéticas. Agora iremos discutir quais são esses agentes e como eles atuam.
Existem dois tipos de processos que atuamalterando as frequências alélicas. São eles:

• Processos sistemáticos: que tendem a modificar as frequências alélicas de uma
maneira previsível, tanto em quantidade como emdireção. Entre os processos sistemáticos
estão a seleção, a migração e a mutação;

• Processo dispersivo: que ocorre em pequenas populações pelo efeito de
amostragem, sendo previsível em quantidade, mas não emdireção.

13.6.1 Seleção

Aseleçãopode ser definida como aeliminação de determinadosgenótipos da população.
Em razão dessa eliminação, há alterações nas frequências alélicas e genotípicas e, em
consequência, a população afasta-se do equilíbrio. Aseleção pode ser naturalou artificial. A
seleção naturalserá tratada no Capítulo 15. Aquiserácomentado apenas que elase fundamenta

2810
0,81 q ;

1000
 

2q
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no fato de que os indivíduos diferem em viabilidade e fertilidade e, por isso, contribuem com
números diferentes de descendentes para a próxima geração, sendo preservados os indivíduos
que deixam o maior número de descendentes. Aseleção artificial, realizada pelo homem,
tem, como objetivo principal, o melhoramento genético das populações, sendo selecionados
os indivíduos que mais atendemàs necessidades humanas. Os aspectosque serão comentados
a seguir independemde ser a seleção natural ou artificial.

O efeito da seleção nas populações dependedo tipo de interação alélicae do coeficiente
de seleção. Com relação à interação alélica, vamos considerar aqui apenas o caso da
dominância completa, sendo desvantajoso o alelo recessivo. Também será considerado
apenas umúnico coeficiente de seleção, ou seja, todos os indivíduos portadores do genótipo
homozigótico recessivo serão eliminados.

Consideremos, por exemplo, uma população de milho comos alelosBr
2
(planta normal)

e br
2

(planta braquítica). Estando a população em equilíbrio, pode-se escrever que as
frequências dos alelos Br

2
e br

2
são p

0
e q

0
, respectivamente. Afrequência dos genótipos

Br
2
Br

2
, Br

2
br

2
e br

2
br

2
é fornecida por 2 2

0 0 0 0p , 2p q e q , respectivamente. Se o melhorista
eliminar todas as plantas braquíticas, o que irá ocorrer com essa população com relação às
frequências alélicas e genotípicas?

Eliminando todas as plantas br
2
br

2
, deverão ficar apenas as plantas Br

2
Br

2
e Br

2
br

2
.

O alelo br
2

não é eliminado completamente da população, porque ele fica “encoberto” no
heterozigoto. Como há seleção, devemocorrer alterações nas frequências alélicas e, para se
estimarem as novas frequências, p

1
e q

1
, utilizam-se dos dados apresentados no Tabela 13.3.

TABELA 13.3. Estimativa das frequências alélicas após um ciclo de seleção em uma população
emequilíbrio.

Pode-se demonstrar também que após t gerações de seleção, nessa população, a
frequência do alelo br

2
é obtida por:

Genótipos
Frequências genotípicas

Frequências alélicas
Antes da Seleção Após a Seleção

Br2Br2
2
0p p



000
2
0

00
2
0

1 q1
1

qp2p

qpp
p









Br2br2 00qp2 00qp2

br2br2
2
0q 0

0

0

00
2
0

00
1 q1

q

qp2p

qp
q







Totais 1
00

2
0 2 qpp 

2
0p

0 02p q

2
0q

2
0p

0 02p q

2
0 0 0p 2p q

0 0 0
1 2

0 0 0 0

p q q
q

p 2p q 1 q
 

 

2
0 0 0

1 2
0 0 0 0

p p q 1
p

p 2p q 1 q


 

 
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Utilizando-se a mesma população de milho apresentada anteriormente, em que a
frequência do alelo Br

2
(p

0
) é0,10 e do alelo br

2
(q

0
) é0,90, pergunta-se: a) Quala frequência

do alelo br
2

(q
1
) na população proveniente da eliminação de todas as plantas contendo o

genótipo br
2
br

2
? b) Qualo número de ciclos de seleção que será necessário para obter uma

população com a frequência do alelo br
2

= 0,10? c) Qual a estimativa da alteração na
frequência alélica nos vários ciclos seletivos até atingir a frequência do alelo br

2
= 0,10?

Por meio de expressões já apresentadas, pode-se responder a essas questões do

seguinte modo: frequência do alelo br
2
(q

1
) após a seleção será 4737,0

90,01
90,0

1 0

0 



 q

q
;

ou seja, pela eliminação de todas as plantas como genótipo br2br2 na população, a frequência
do alelo br2 é reduzida de 0,90 para 0,4737.

O número de ciclos de seleção para passar a frequência do alelo br2 de 0,90 para 0,10

pode ser obtido a partir da expressão,
0

t
0

q
q

1 tq


 cujo desenvolvimento resulta em:

No exemplo em pauta, q
t
= 0,10 e q

0
= 0,90. Substituindo esses valores na expressão,

obtém-se t = 8,9 indicando que após aproximadamente 9 ciclos seletivos a frequência do
alelo, br

2
passaria de 0,90 para 0,10.

A mudança na frequência alélica - q - é dada pela diferença entre a nova frequência
e a frequência na geração anterior, ou seja:



q = qt - qt-1

Assim, substituindo q
t
por q

1
e q

t-1
por q

0
, teremos q = q

1
- q

0
. Como 0

1
0

q
q

1 q



,

pode-se obter a expressão:



Veja que o sinal negativo indica que a seleção é contra o alelo recessivo br
2
, que

evidentemente terá sua frequência reduzida a cada ciclo.
No exemplo, a alteração no primeiro ciclo de seleção foi de -0,4263 (0,4737 - 0,90).

Esse valor emtermos percentuais corresponde a uma redução de 47,4% da frequência alélica
original. Dessa forma, pode-se dizer que o ganho no primeiro ciclo seletivo foide 47,4%.

0
t

0

q
q

1 tq


 em que t é o número de gerações de seleção realizadas.

t 0

1 1
t

q q
 

2
0 0

0
0 0

q q
q q

1 q 1 q
    

 
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Na Tabela 13.4, estão apresentados os valores das frequências e ganhos esperados após
nove ciclos seletivos. Observa-se que à medida que a frequência do alelo desfavorável é
reduzida, o ganho com a seleção é também menor.

A seleção reduz a frequência do alelo indesejável e, consequentemente, eleva a
frequência do alelo favorável. Quando a frequência do alelo desfavorável é alta, ocorrem
muitos indivíduos com o genótipo homozigoto recessivo na população. Afrequência desse
genótipo vai sendo reduzida gradativamente, com os ciclos de seleção, porém, é mais rápida
nas gerações iniciais (Figura 13.1).

É necessário salientar que, no exemplo considerado, o caráter é controlado por apenas
um gene, com um efeito marcante no fenótipo. Quando se realiza a seleção emum caráter
quantitativo, controlado por umgrande número de genes, todos eles sofrerão alterações nas
suas frequências alélicas, de modo semelhanteàquela observada para umúnico gene. Contudo,
como os caracteres quantitativos são muito influenciados pelo ambiente, podendo apresentar
baixa herdabilidade, o progresso coma seleção será ainda mais lento, porque muitos indivíduos
comalelos indesejáveis, sendo favorecidos pelas condições ambientais, não serão eliminados
pela seleção. Além disso, não é possível acompanhar as alterações das frequências alélicas,
como as mostradas na Tabela 13.4 e Figura 13.1.

TABELA 13.4. Estimativas das frequências alélicas esperadas com a seleção, considerando uma
população com frequência inicial do alelo recessivo de 0,9 e seleção contra todos os genótipos
homozigóticos recessivos.

Ciclos Frequências Alterações nas frequências alélicas
seletivos alélicas  q  q %

0 q0 = 0,9000 - -
1 q1 = 0,4737 -0,4263 -47,4
2 q2 = 0,3214 -0,1523 -32,1
3 q3 = 0,2432 -0,0782 -24,3
4 q4 = 0,1957 -0,0475 -19,6
5 q5 = 0,1636 -0,0321 -16,4
6 q6 = 0,1406 -0,0230 -14,1
7 q7 = 0,1233 -0,0173 -12,3
8 q8 = 0,1098 -0,0135 -11,0
9 q9 = 0,0989 -0,0109 -9,9

Assimsendo, o melhoramento de plantas eanimais temcomo fundamento a seleção de
genótipos, visando a aumentar as frequências dos alelos favoráveis. Consequentemente,
uma população será superior a outraquando apresentar maior frequênciade alelos favoráveis.
Além disso, pelo que foi exposto, o melhoramento das populações por meio da seleção vai
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se tornando mais difícil, isto é, comganhos menores com o incremento das frequências dos
alelos favoráveis.

FIGURA 13.1. Frequência de indivíduos homozigotos recessivos ao longo de quinze gerações de
seleção contra o alelo recessivo indesejável, cuja frequência inicial era q0 = 0,9.

13.6.2 MIGRAÇÃO

Em plantas, a migração ocorre, por exemplo, quando se misturam sementes de duas
ou mais populações e as plantas oriundas dessas sementes são cruzadas entre si. Outra forma
comum de migração é a entrada de pólen trazido pelo vento ou polinizadores – insetos, aves,
morcegos, etc. Em animais, a migração ocorre quando se introduzem animais de outras
procedências no rebanho,ou mesmo sêmemadquirido de empresas de melhoramento animal.
O efeito da migração nas propriedades genéticas de uma população depende da diferença
nas frequências alélicas da população original e de indivíduos migrantes e da proporção de
indivíduos que migram. A nova frequência alélica (q

1
) da população após a migração é

fornecida por:

q1 = (1 - M) q0 + M.qm
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emque:
q

1
é a frequência de um determinado alelo após a migração;

q
0

é a frequência do alelo considerado antes da migração;
M é a proporção de indivíduos migrantes;
q

m
é a frequência do alelo considerado na população de indivíduos migrantes.

A mudança na frequência alélica da população ( q) decorrente da migração é:

Isto é, o efeito da migração depende, como já foi dito, da proporção de indivíduos
migrantes e da diferença nas frequências alélicas da população receptora e da população
migrante.

Como exemplo, voltemos à população de milho contendo o alelo braquítico. Foi
mostrado que, na população em equilíbrio, as frequências dos alelosBr

2
e br

2
eramde 0,1e

0,9, respectivamente. Considerando que emuma amostra de 4.000 sementes representativas
dessa população fossem misturadas 1.000 sementes de uma população contendo apenas
indivíduos normais homozigotos, qual seria a frequência alélica nesta nova população? Para
responder a essa indagação, basta utilizar a expressão:

Desse modo, obtém-se: q
1

= 0,9(1 - 0,20) + 1 (0,00) = 0,72.
Assim, na nova população, a frequência do alelo br

2
deverá ser de 0,72 e do alelo Br

2

de 0,28.

13.6.3 Mutação

Amutação é o fenômeno genético que origina novos alelos nas populações. Asua
ocorrência é muito rara, da ordemde 10-4 a 10-8 mutantes por geração, isto é, umemdez mil
ou cem milhões de gametas é mutante. Desse modo, a sua importância em termos de
alterações nas propriedades genéticas de uma população só ocorre se ela for recorrente, isto
é, se o evento mutacional se repetir regularmente comuma dada frequência.

q = q1 - q0

q = (1 - M)q0 + Mqm - q0

q = M (qm - q0)

q1 = (1 - M)q0 + Mqm

sendo: 2,0
000.5

000.1
M  e qm = 0,0;
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Convém salientar que o efeito da mutação em uma população só pode ser observado
a longo prazo. Além disso, pode-se demonstrar que existem condições em que, mesmo
ocorrendo mutação, a população permanece em equilíbrio.

13.6.4 Processo Dispersivo

O processo dispersivo está associado a problemas de amostragens em populações
pequenas. Aamostragemocorre quando os indivíduos da população produzemseus gametas
e estes se unem para formar a geração seguinte. Os gametas que dão origem à geração
seguinte são considerados uma amostra de todos os gametas da população. Se, por qualquer
razão, o tamanho da população é muito reduzido, dificilmente todos os alelos estarão
representados coma mesma frequência da geração anterior.

A utilização de populações pequenas pode contribuir para dois fenômenos distintos: a)
Promover a fixação ou eliminação de determinados alelos da população; b) Aumentar a
frequência dos acasalamentos entre indivíduos aparentados (endogamia). No primeiro caso,
o fenômeno se dá inteiramente ao acaso e é um dos maiores problemas da amostragem
deficiente. O efeito dessas amostragens ao longo das gerações é que as frequências alélicas
flutuam irregularmente em torno da frequência alélica inicial, processo esse denominado de
deriva genética. O resultado dessa oscilação das frequências alélicas é que eventualmente
pode ocorrer perda ou fixação de um certo alelo (q = 0 ou q = 1). Nesse ponto, todos os
indivíduos da população seriamgeneticamente idênticos, impedindo progresso genético com
a seleção para o loco em questão. Avariância da frequência alélica é dada por

2
q

pq

2N
  ,

em que N representa o número de indivíduos amostrados.

Endogamia ou consanguinidade
Umadaspressuposiçõesdo equilíbrio deHardy-Weinbergéqueosacasalamentosentreos

membrosdapopulaçãosejamtotalmenteao acaso. Contudo, emmuitasespécies,podehaveruma
tendênciadeosacasalamentosocorrerementreindivíduosaparentados,oquecaracterizaaendogamia
ou consanquinidade. Assim, um indivíduo endogâmico é aquele cujos pais são geneticamente
relacionados,ouseja, sãoaparentados. Doisindivíduossãoconsideradosparentesquando possuem
ancestraiscomunsnasuagenealogia, ouquandoumédescendentedo outro.

Quando ocorre endogamia, há uma maior probabilidade na descendência de que os
indivíduos possuamcópias de ummesmo alelo ancestralo que leva, consequentemente, a um
aumento na proporção de homozigotos (Tabela 13.5). Existem diversas formas de ocorrer a
endogamia como, por exemplo, acasalamentos entre pais e filhos, entre irmãos, entre primos,
etc. Quanto mais forte for o parentesco entre os indivíduos que se acasalam, maior será a
probabilidade de os descendentes possuírem alelos que são cópias de um alelo ancestral
(Figura 13.2 e Box 13.1). Aforma mais drástica de endogamia é a autofecundação, que
ocorre em muitas espécies vegetais e apenas emalgumas espécies animais.
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BOX 13.1. COMO MEDIR A ENDOGAMIA OU CONSANGUINIDADE

A endogamia ou consanguinidade é o acasalamento entre indivíduos aparentados.

Ela é medida pelo coeficiente de endogamia, que varia de 0 a 1. O coeficiente de

endogamia éa probabilidade de doisalelos de umloco tomados, ao acaso, deumindivíduo

serem idênticos por descendência. O coeficiente de endogamia mede o aumento na

probabilidade de umindivíduo possuir alelos idênticos por descendência (homozigose)

em relação a um indivíduo de uma população panmítica, onde os acasalamentos são

completamente ao acaso. Assim, se um indivíduo tem o coeficiente de endogamia de

0,25 ele tem cerca de 25% a mais de ser homozigoto em relação a indivíduos não

consanguíneos. A fórmula geral para se estimar o coeficiente de endogamia (ou de

consanguinidade) é:

 A

n

X FF 





  1

2

1 em que, F
X

é o coeficiente de endogamia do indivíduo X e F
A

é o

coeficiente de endogamia do genitor comum emcada caminho que une os genitores do

indivíduo X. n é o número de indivíduos que fazemparte do caminho entre os genitores do

indivíduo X. Por exemplo, considere o seguinte pedigree:

O coeficiente de endogamia (consanguinidade) do ndivíduo
X seria:
FX = (½)3. (1 + FA) = 1/8. Nesse caso, n é igual a 3, pois
são três os indivíduos que fazem parte do caminho que liga
os genitores de X (D, A, E) e FA (ancestral comum) é zero.

Quando existe maisde umcaminho ocoeficientedeendogamiaédado pelo somatório
dos F’s de cada caminho. Por exemplo, considere o seguinte pedigree:

Nesse caso, ocorrem dois caminhos até X: o primeiro envolve o
genitor comum A, isto é, C, A, D. O segundo envolve o genitor
comum B, isto é, C, B, D. Assim, o coeficiente de endogamia seria:

   
4

1

8

1

8

1
1

2

1
1

2

1
33














 BAX FFF , considerando

que os genitores comuns A e B não sejam endogâmicos.

Empedigreesmaiscomplexos podemocorrer vários caminhos.Cada caminho deverá
ter pelo menosumindivíduo diferente doscaminhosanteriores, alémdisso,emcadacaminho
não se podepassar mais de umavez pelo mesmo indivíduo. Finalmente, deve-se considerar
que emcada caminho há mudança na direção das setas apenas no ancestral comum.
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Como exemplo do efeito da endogamia, vamos considerar novamente a população de
plantas braquíticas de milho, mencionada anteriormente. Qual seria o efeito nesta população,
se todas as plantas forem autofecundadas?

TABELA 13.5. Estimativas das frequências genotípicas, após g gerações de autofecundação em
uma população qualquer.

FIGURA 13.2. Curvas mostrando o aumento na porcentagem de homozigose em gerações
sucessivas sob vários sistemas de acasalamentos.

No exemplo considerado, têm-se plantas homozigóticasBr
2
Br

2
de altura normal (cerca

de 2,5 m) comfrequênciade 0,01; plantas heterozigóticasBr
2
br

2
dealtura normal(2,5m) com

frequência de 0,18 e plantas homozigóticasbr
2
br

2
(braquíticas, cerca de 1,5 mde altura) com

frequência de 0,81. Autofecundando todos os indivíduos teremos os descendentesBr
2
Br

2
,

Br
2
br

2
e br

2
br

2
nas proporções de 0,055; 0,090 e 0,855, respectivamente (Tabela 13.6).

Genótipos
Frequências genotípicas

Antes da Autofecundação Após g Autofecundações

AA D0

g

g 0 0

1 1
D D 1 H

2 2

      
   

Aa H0
g

g 0

1
H H

2
   
 

aa R0
g

g 0 0

1 1
R R 1 H

2 2

      
   
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TABELA13.6. Frequências genotípicas nas populações de milho em equilíbrio e após uma geração
de autofecundação.

PopulaçãoGenótipos Altura
Média Equilíbrio Autofecundação

Br2Br2 2,5 0,01 0,055
Br2br2 2,5 0,18 0,090
br2br2 1,5 0,81 0,855

Altura média na população 1,69 m 1,645 m

É oportuno mostrar que as frequências alélicas não se alteramcom a endogamia:

População emequilíbrio: 10,0
2
18,0

01,0)( 2 Brp

População após a autofecundação: 10,0
2
09,0

055,0)( 2 Brp

Por outro lado, observa-se que houve aumento na frequência de homozigotos em
detrimento da frequência de heterozigotos. Esse aumento na frequência de indivíduos
homozigotos é responsável também pela redução da média populacional (1,69 m vs. 1,64
m), fenômeno este, que é denominado de depressão por endogamia.

A depressão por endogamia é um fenômeno amplamente conhecido em espécies
vegetais e animais e sua ocorrência depende, entre outros fatores, da existência de interação
alélica de dominância. Os resultados da endogamia podemser visualizados pelo aumento da
frequência de fenótipos recessivos e que são, frequentemente deletérios, tais como aumento
da taxa de mortes fetais e de mal- formações, redução do vigor, da fertilidade, do tamanho
do indivíduo e da produção (Box 13.2 e Box 13.3). Emmuitas espécies, como em algumas
culturas eanimais domésticos, emquea endogamia não émuito aparente, a seleção já eliminou
muitos desses alelos deletérios.

BOX 13.2. EFEITOS MALÉFICOS E BENÉFICOS DA ENDOGAMIA (OU

CONSANGUINIDADE)

A consanguinidade normalmente é associada aefeitos maléficos e, por muitos anos,

temsido condenada na espécie humana.Assim, casamentos entre indivíduos aparentados

têmsidoproibidospor diversassociedadese religiões.Asproibiçõescontraaconsanguinidade

são tão profundamente enraizadas na Europa que, há 200 anos, os melhoristas de animais

são aconselhados a não usá-la por seremcontra as “Leisde Deus e da Natureza”. Contudo,

os melhoristas de animais ignoraram essas recomendações quando descobriram que a

consanguinidade era uma técnica que poderia ser usada para desenvolver novas raças de

animais, melhorar os rebanhos e produzir animais comperformance superior.
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A consanguinidade leva à depressão por endogamia que é uma redução no

crescimento eviabilidade, associada a umaumento de anomalias. Emsuínos, por exemplo,

diversos caracteres de importância econômica têmsuas médias reduzidas emfunção do

coeficiente de endogamia (ou consanguinidade). Quanto maior o grau de endogamia,

maior é a redução na média populacional. Trabalho realizado por Beres Kin et al. (1968)

obteve o sequinte resultado para média em função do coeficiente de endogamia (F).

F Número
nascidos

vivos

Peso ao
nascer (g)

Tamanho da
leitegada na
desmama

Peso na
desmama (g)

Pesos aos 154
dias (kg)

0,10 - 0,3 - 31,7 - 0,5 - 439,4 - 1,0
0,20 - 0,6 - 45,3 - 1,1 - 1.263,9 - 4,9
0,30 - 0,9 - 49,0 - 1,8 - 2.310,3 - 10,1
0,40 - 1,2 - 58,8 - 2,5 - 3.438,3 - 14,9
0,50 - 1,5 - 891,5 - 3,1 - 4.489,2 - 17,8

Em cães, a consanguinidade tem sido fortemente combatida, pois muitas raças

“puras” apresentaminúmeros defeitos como displasia dos quadris, mau alinhamento das

mandíbulas, luxação da patela, acalásia, aumento de partos por cesariana, fertilidade

reduzida, alta taxa de mortalidade de filhotes, aumento de infecções, etc.

Por outro lado, a endogamia tambémpode ser benéfica, poisaumenta a prepotência,

que é a habilidade de um animalem transferir os seus fenótipos para os descendentes.

Essa prepotência é resultado do aumento da homozigose. Como um indivíduo

consanguíneo possuimaior número de locos emhomozigose comparado a umindivíduo

não consanguíneo, existe menor número de combinações gênicas para a formação de

seus gametas. Como consequência, a descendência é mais uniforme.

BOX 13.3. ENDOGAMIA (CONSANGUINIDADE) EM PORQUINHOS DA ÍNDIA

Uma das investigações mais extensivas e surpreendentes sobre consanguinidade foi

realizada emporquinhos da Índia (Cavia porcellus) pelo Departamento deAgricultura dos

EstadosUnidos emWashington, a partir de1906. Trinta ecinco fêmeassaudáveise vigorosas
foram selecionadas e cruzadas com um grupo menor de machos também selecionados,
gerando 35 famílias. Os acasalamentos foram numerados e, a partir daí, todos os demais
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cruzamentos foramrealizados entre irmãos e irmãs de uma mesma família. Isso continuou
geração apósgeração, sempre tomando osdois melhores indivíduos. Dozedessas famílias
foramparalisadas, antesdo finaldo experimento, por várias razões. Das23 famílias restantes
uma se extinguiu após 5 anos, uma após 8 anos, três após 9 anos e três após 11 anos. Em

1917, por faltade espaço, apenas cinco famílias foramperpetuadas eas demais descartadas.

Dois resultados surpreendentes foram observados após um grande número de

gerações de acasalamentos consanguíneos: (1º) cada família se tornou gradualmente mais

homogênea, mas com uma notável diferenciação entre as famílias. Algumas famílias se

tornaram extremamente homogêneas para caracteres tais como: cor da pelagem, cor

dos olhos, proeminência dos olhos, conformação do corpo e até mesmo temperamento.

(2º) ocorreu um declínio acentuado em vigor pelos primeiros nove anos (cerca de 12

gerações). Apartir daí, não houve mais redução de vigor, indicando que as famílias se

tornaram puras, isto é, homozigóticas na maioria dos locos. Além dos caracteres

morfológicos já descritos, houve tambémgrande variação entre as famílias comrelação

aos órgãos internos dos animais. O fígado, pulmão e coração foram muito maiores na

família 13 do que na família 2.Atireóide, adenóides e baço diferiram não só no tamanho,

mas tambémno formatado entre as duas famílias.
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Assim, aautofecundação antes daseleçãopropiciouumamelhorianaeficiênciada seleção
pelo aumento da frequência do genótipo homozigótico, br

2
br

2
, de apenas 1,125 vezes em

relação à população em equilíbrio. Suponha, agora, outra população em equilíbrio, cuja
frequência do alelo br

2
é de 0,05. Nesse caso, teremos gra/gre = 10,5, mostrando que a

frequência do genótipo br
2
br

2
ébemmaior na população autofecundada do que na população

emequilíbrio. Fica assimevidenciado quea seleção será muito mais eficiente nessa população
autofecundada, uma vez que se poderáeliminar 10,5 vezes mais indivíduos indesejáveis.

Como aautofecundaçãoantesda seleção exigemaisumageração, oprocesso seletivo fica
mais demorado. Desse modo, quando o melhorista possui uma população que está pouco
melhorada, istoé, onde a frequênciado alelo recessivo éalta, ele realiza osciclosseletivos iniciais
semautofecundá-la. Porém, quando a população jáestácombaixa frequênciado alelo recessivo,
a melhoria daeficiência da seleção apósa autofecundação compensa o tempo adicionalgasto.

gra/gre = 1,125

Essa razão mostra que se o alelo recessivo estiver emalta frequência na população em
equilíbrio (q

0
) não compensa utilizar a autofecundação para a sua eliminação. Porém, quando

q
0
for pequeno, sua eliminação será menos efetiva numa população em equilíbrio do que

numa autofecundada. Para ilustrar esse fato,vamosutilizar novamente o caráter alturadaplanta
do milho, controlada pelos alelos Br

2
e br

2
. Suponha uma população emequilíbrio em que a

frequência do alelo br
2

é de 0,8. Pode-se aquilatar a eficiência da seleção praticada nessa
população antes ou após uma autofecundação (g = 1) através da razão gra/gre, ou seja:

g

0g
0

gra 1 2 - 1
1 + H

gre 2R 2

 
  

 

As famílias diferiram ainda, no peso e número dos descendentes, bem como na

resistência à tuberculose. Infere-se que essas diferenças foramprovenientes da segregação

e recombinação dos vários genes que controlam esses caracteres e o aumento na

homozigose.

13.6.5 Seleção com endogamia

A eficiência da seleção em populações em que a frequência do alelo indesejável é
muito baixa, pode ser incrementada, empregando-se acasalamentos endogâmicos. Considere,
por exemplo, a razão entre a frequência do genótipo recessivo após g gerações de
autofecundação (gra) e a frequência do mesmo genótipo na população emequilíbrio (gre), ou
seja, pela Tabela 13.5, tem-se:

seleção
pelo aumento da frequência do genótipo homozigótico,
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PROBLEMAS PROPOSTOS

1. Em6.000animais da raça shorthornde bovino foramidentificadosos seguintes números,
segundo a cor da pelagem:

Pede-se:
a) Determinar as frequências genotípicas e alélicas nessa população.
b) Verifique se essa população está emequilíbrio de Hardy-Weinberg.

2. Na planta conhecida como Maravilha, a cor da flor pode ser vermelha (V1V1), rosa
(V1V2) ou branca (V2V2). Emuma população panmítica, composta por 2.000 plantas
foram encontradas 125 com flores brancas.

a) Quais as frequências dos alelos V1 e V2 nessa população?

b) Entre os 2.000 indivíduos, quais os números esperados de plantas com flores
vermelhas e rosas?

3. Utilizando os dados do problema 2, se o jardineiro coletar sementes apenas das plantas
de flores rosas para formar um novo jardim, qual deverá ser a proporção fenotípica
esperada?

4. Numplantelemequilíbrio com1.200animais da raça holandesa, 48 apresentampelagem
vermelha-brancas, os demais animais são preto-brancos. Sabendo-se que a pelagem
vermelha-branca é decorrente do alelo recessivo b, pergunta-se:

a) Qual a frequência do alelo B nesse plantel?

b) Se os indivíduos vermelho-brancos foremeliminados, qual será o número de animais
comesse fenótipo, após atingir o equilíbrio e mantendo-se o plantelcom1.200 animais?

5. Tomando-se, ao acaso, dois animais preto-brancos do plantelmencionado no problema
4 antes de sofrer a seleção, quala probabilidade de se obter um descendente vermelho-
branco?

6. Em cebolas, a cor do bulbo pode ser roxa, em decorrência do alelo dominante A e
amarela pelo alelo recessivo a. Numa população com 10.000 plantas, em equilíbrio
de Hardy-Weinberg, ocorrem 1.600 plantas combulbos amarelos.

Fenótipo Genótipos Número de animais
Branco B1B1 516
Vermelho-branco B1B2 2.628
Vermelho B2B2 2.856
Total 6.000
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a) Qual a frequência do alelo a nessa população?

b) Qual o número de plantas com bulbos roxos e genótipo homozigótico que ocorre
entre as 10.000 plantas?

c) Se o agricultor realizar cinco gerações de seleção visando a obtenção de umcultivar
que produza apenas bulbos roxos, qual a proporção esperada de plantas que ainda
apresentarão bulbos amarelos na população descendente, em equilíbrio?

7. Partindo-se da população melhorada do item c, do problema 6, quantos ciclos de
seleção ainda deverão ser realizados para se obter uma nova população em que apenas
0,49% das plantas possuem bulbos amarelos?

8. Considerando todas as populações de cebola citadas nos problemas 6 e 7, em qual
delas a autofecundação contribuirá para a eliminação mais rápida do alelo?

9. No milho, a textura do grão pode ser lisa (Su-) ou enrugada (susu). Acor amarela do
grão é decorrente do alelo Y e abranca ao alelo y. Emuma população emequilíbrio foi
tomada uma amostra de 2.400 grãos, sendo 816 lisos e amarelos, 776 lisos e brancos,
408 enrugados e amarelos e 400 enrugados e brancos.

a) Quais as frequências dos alelos Su e Y, nessa população?

b) Quala frequência esperada de indivíduos homozigóticos lisos e amarelos?

10. Utilizando os dados do problema 9:

a) Quaisserão as novas frequênciasalélicas para os dois caracteres se foremeliminadas
todas as sementes enrugadas ou brancas?

b) Qual será a frequência de sementes lisas e amarelas após a população atingir
novamente o equilíbrio?

11. Acor da raiz da cenoura é controlada por um gene, sendo o alelo Y responsável pela
cor branca e seu recessivo y por cor amarela. Um agricultor colheu 20.000 sementes
de uma população panmítica que apresentava 64% de plantas com raízes brancas.
Como é de seu interesse aumentar a proporção de plantas com raízes amarelas, ele
misturou às suas sementes 5.000 sementes de um cultivar homozigótico para raízes
amarelas. Quala frequência esperada deplantas comraízes amarelas na nova população
após o equilíbrio?

No milho, a textura do grão pode ser lisa
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14 ABERRAÇÕES
CROMOSSÔMICAS

14.1 INTRODUÇÃO

Consideramos noscapítulosanteriores que os cromossomosse comportamnormalmente
durante a mitosee meiose de modo quesua estrutura e número, isto é, ocariótipodas espécies,
permanece inalterado através das gerações. Porém, em algumas situações, podem ocorrer
irregularidades, que são denominadas aberrações cromossômicas. Essas aberrações podem
ocorrer tantono número quanto naestruturadoscromossomosesão chamadas, respectivamente,
de aberrações cromossômicas numéricas e estruturais. Nestecapítulo, objetiva-se apresentar
as causas dessas aberrações e algumas de suas consequências citológicas e genéticas.

14.2 ABERRAÇÕES CROMOSSÔMICAS NUMÉRICAS

Ao se tratar das bases citológicas da herança (Capítulo 4), assumimos que as células
somáticas apresentam um par de cada um dos cromossomos característicos da espécie.
Essas células, bemcomo os organismos que as possuem, recebemo nome de diploides. No
entanto, certos fenômenos anormais podem ocorrer espontaneamente ou serem induzidos
pelo homem, provocando alterações da condição diploide. As mudanças no número de
cromossomos são de dois tipos básicos: mudanças em conjuntos cromossômicos inteiros -
euploidia - e mudanças em partes de conjuntos cromossômicos – aneuploidia.

14.2.1 Euplodia

Euploides são células ou organismos cujo número somático - 2n - de cromossomos é
múltiplo exato do número básico - x - de cromossomos da espécie. Assim, espécies normais
diploides são aquelas que apresentam 2n = 2x cromossomos, isto é, o conjunto básico de
cromossomos ou genoma é repetido duas vezes (2x). Por outro lado, há espécies em que o
genoma é repetido um maior número de vezes, constituindo os chamados poliploides, por
exemplo, 2n= 3x, 4x, 5x, 6x, que correspondem, respectivamente, aos triploides, tetraploides,
pentaploides e hexaploides.

Os poliploides são classificados emautopoliploides, quando umúnico genoma básico
é repetido, e alopoliploides quando ocorremdois ou mais genomas diferentes. Por exemplo,
usando uma letra maiúscula para representar um genoma, teremos para os autopoliploides
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AAAA, enquanto para os alopoliploides seria AABB. Note que os autopoliploides têm
apenas um genoma básico - A-, havendo uma completa homologia entre os cromossomos
de cada grupo e um perfeito pareamento na meiose. Por outro lado, os alopoliploides
apresentam dois ou mais genomas básicos diferentes - A e B -, o que, provavelmente, é
resultado da hibridação de genitores que possuíam diferenças marcantes emseus genomas.
Assim, a homologia e pareamento dos cromossomos se dá normalmente apenas entre os
genomas idênticos.

Cerca de 40% das espécies cultivadas são poliploides (Simmonds, 1980), entre elas o
trigo (Triticum aestivum), alfafa (Medicago sativa), o algodão (Gossypium hirsutum), a
batata (Solanum tuberosum), o morango (Fragraria ananassa), o tabaco (nicotiana
tabacum), a cana de açúcar (Saccharum officinarum), e o café (Coffea arabica). O triticale
é a única planta cultivada poliploide criada pelo homem.

14.2.1.1 Autopoliploides

Em geral, os autopoliploides, por possuírem maior número de cromossomos,
apresentam, consequentemente, maior volume nuclear e celular. Esse aumento, se não
associado a uma redução correspondente ao número de células, pode provocar o crescimento
exagerado de certas partes das plantas, o que pode ser vantajoso em alguns casos. Por
exemplo, maior tamanho de partes florais é uma característica que pode ser vantajosa em
plantas ornamentais. Emforrageiras, folhas maiores pode ser uma vantagem, enquanto em
fruteiras, frutos maiores são mais apreciados. Além disso, a poliploidia também pode estar
associada aoutras características, tais como fertilidade reduzida, maturação tardiae alterações
em constituintes químicos, como, por exemplo, alcaloides usados como drogas, vitaminas,
tipos e proporções de carboidratos e proteínas.

A autopoliploidia pode ocorrer espontaneamente ou ser induzida. Como em alguns
casos a autopoliploidia é vantajosa, diversos métodos têmsido aplicados para a sua obtenção.
Dentre estes, o mais empregado é o tratamento com o alcaloide colchicina. Acolchicina
afeta a divisão celular, inibindo a formação das fibras do fuso, impedindo, dessa forma, a
separação das cromátides irmãs durante a anáfase mitótica. Consequentemente, o núcleo
formadopossuiráodobrodo númerodecromossomosdascélulasdotecidotratado.Por exemplo,
o tratamentodetecidosdiploides(2n= 2x)daráorigemacélulastetraploides(2n= 4x), ou com
maior nível de ploidia dependendo do tempo de exposição ao alcaloide. Durante as mitoses
subsequentes, na ausênciade colchicina, as divisõessão normais e dessa forma são produzidos
tecidos com o nível de ploidia desejado.

Os autotriploides (2n = 3x) podem ocorrer ocasionalmente entre a progênie de
indivíduos diploides como resultado do funcionamento de gametas não reduzidos, isto é,
n = 2x. Outra possibilidade é a fertilização do óvulo por dois núcleos espermáticos de um
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Aseparação cromossômica do trivalente, durante a anáfase I, é irregular. Cada núcleo
filho receberá um ou dois cromossomos de cada trivalente, de modo que os dois núcleos
serão haploides com alguns cromossomos adicionais. Em consequência, a grande maioria
dos gametas resultantes de indivíduos triploides não possui complementos cromossômicos
balanceados o que não é, portanto, viável, causando a esterilidade do indivíduo. A alta
esterilidade do autotriploide tem sido utilizada com vantagemna produção de melancia sem
sementes bem como em algumas plantas ornamentais, que apresentam maior longevidade
das flores pelo fato de que estas não são fecundadas por pólen viável. Como exemplo de
espécies triploides podem-se citar: alguns clones de bananas, maçãs, peras, limão taiti e uva.

grão de pólen. Os triploides podemocorrer ainda na progênie de tetraploides cruzados com
diploides. Os indivíduos triploides apresentam três cópias de cada um dos cromossomos
homólogos, de modo que seu comportamento meiótico apresente algumas particularidades.
Assim, no paquíteno poderá haver a formação de bivalentes maisunivalentes - cromossomo
não pareado com seu homólogo - bem como trivalentes - três homólogos pareados. Em
cada ponto de pareamento, apenas dois cromossomos podem se associar. Isso implica, que
para a formação de trivalentes, há necessidade de pelo menos duas regiões de início do
pareamento (Figura 14.1). Além do mais, a manutenção do trivalente até a metáfase I só é
possível se forem formados quiasmas entre os três homólogos. Caso contrário, os
cromossomos homólogos se separam durante o diplóteno.

FIGURA 14.1. Três diferentes modos de início de pareamento em trissômicos: A) quando
ocorre apenas um ponto de início forma-se um bivalente mais um univalente; B) com dois
pontos de início de pareamento há possibilidade de formação de trivalentes; C) com vários
pontos de início de pareamento há maior probabilidade de formação de trivalentes (Adaptado
de Sybenga, 1972).

A B C
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Nos autotetraploides existem quatro cromossomos homólogos - 2n = 4x -, os
quais podem se parear de diferentes maneiras, dependendo dos pontos de início do
pareamento. Assim, no paquíteno são possíveis a formação de dois bivalentes, ou um
trivalente mais um univalente, ou ainda a formação de um tetravalente. Dependendo do
modo de orientação dos cromossomos pareados na placa equatorial, durante a metáfase
I, haverá ou não distribuição irregular dos cromossomos para os gametas, o que pode
torná-los inviáveis. No entanto, o grau de esterilidade dos tetraploides é sempre menor
do que nos triploides, sendo que os gametas funcionais possuem n = 2x cromossomos.
Entre as plantas cultivadas existem algumas que são autotetraploides, como, por exemplo,
a batata e alfafa.

Em níveis mais elevados de ploidia, pode ocorrer a formação de multivalentes e, em
todos os casos, observam-se anormalidades meióticas, quase sempre acompanhadas de
esterilidade parcialou total. Deve ser salientado, contudo, que durante o processo evolutivo
de algumas espécies poliploides deve ter ocorrido seleção de mecanismos que propiciem a
maior formação de bivalentes ou a segregação regular dos cromossomos resultando baixos
níveis de esterilidade.

Sobo ponto de vista genético, é fácilvisualizar que a segregação é algo diferente da que
ocorre nos diploides. Isso porque cada gene estará representado por tantos alelos quantos
foremo número de cromossomos homólogos. Emrazão da complexidade das segregações,
que são normalmenteobservadas nas progênies poliploides, esse assunto não será tratado aqui.

14.2.1.2 Alopoliplóides

Como já comentado, os alopoliploides ou aloploides são indivíduos cujo complemento
cromossômico consiste em dois ou mais genomas provenientes de espécies diferentes.
Provavelmente, os alopoliploides surgemna natureza pela duplicação dos cromossomos após
um cruzamento interespecífico. Vejamos como isso pode acontecer: quando ocorre um
cruzamento interespecífico, o descendente recebe apenas um genoma de cada genitor e é
denominado anfipoliploide ou anfidiploide, se as duas espécies parentais forem diploides.
Como no anfidiploide existe apenas um genoma de cada espécie, nesses indivíduos não
ocorre pareamento dos cromossomos durante a meiose, a menos queexista alguma homologia
entre os genomas das duas espécies. Assim, a produção de gametas não se dá por um
processo normal resultando na esterilidade do anfidiploide.

Com a duplicação dos cromossomos, cada genoma passa a existir em dose dupla,
permitindo, desse modo, a ocorrência de pareamentos - formação apenas de bivalentes - e
segregações cromossômicas normais. Portanto, o alotetraploide resultante é completamente
fértil e a produção de gametas perfeitamente normal. Na Figura 14.2, ilustram-se os passos
envolvidos para a formação de umalotetraploide hipotético.
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FIGURA 14.2. Esquema de formação de um alotetraploide hipotético. O anfidiploide é estéril
em razão da falta de homologia entre os genomas A e B.

Os alopoliploides ocorremfrequentemente na natureza, sendo que inúmeras espécies
agronomicamente importantes, tais como trigo, aveia, algodão, cana-de-açúcar e banana, se
enquadram nessa classificação. O trigo (Triticum aestivum), por exemplo, possui a
constituição AABBDD, sendo, portanto, um alohexaploide - 2n = 6x = 42 - derivado do
cruzamento das espécies Triticum urartu (genomaA) com Aegilops speltoides (genoma B)
o qualdeu origema espécie Triticum turgidum (genomaAB) que foi cruzada coma espécie
Aegilops tauschii (genoma D) originado a espécie Triticum aestivum (Petersen et al., 2006).

Os alopoliploides podem também ser obtidos artificialmente, sendo que mais de mil
híbridos aloploides já foramproduzidos experimentalmente. Umdos exemplos de aloploides
sintetizado foi realizado por GeorgiKarpechendo, em1928. Ele queria obter umhíbrido fértil
que tivesse as folhas de repolho (Brassica oleracea, 2n = 18) e as raízes de rabanete
(Raphanus sativus, 2n = 18) com o objetivo de obter uma planta que produzisse raiz de
rabanete e parte aérea semelhante ao repolho. Entre essas duas espécies não existe nenhuma
afinidade de seus cromossomos, de modo que uma alta esterilidade ocorre no híbrido F

1
.

Nesse caso a obtenção do alotetraploide só ocorreu em razão da formação e união de
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gametas não reduzidos. Infelizmente, o objetivo do pesquisador não foi atingido, pois, por
ironia, as plantas obtidas possuíam raiz de repolho e folhas de rabanete.

Um outro exemplo de grande interesse na agricultura é o triticale, único anfidiploide
sintético usado comercialmente. Essa espécie artificial foiproduzida visando a incorporar em
um único tipo de planta as qualidades nutricionais e panificadoras do trigo coma resistência
a doenças, adaptação a solos pobres e tolerância à seca do centeio. Os primeiros programas
de melhoramento do triticale (2n = 56) se basearam em alooctaploides, tais como
AABBDDRR, no qual três genomas do trigo (Triticum, 6n= 42) -ABD - foramcombinados
comum genoma do centeio (Secale, 2n = 14) - R. No entanto, descobriu-se posteriormente,
que combinações hexaploides, do tipoAABBRR, erammais promissoras. Tais combinações
foram produzidas pelo cruzamento de Triticum durum -AABB - com centeio - RR.

Ocorrência da poliploidia

Como sepode observar pelos exemplosapresentados, a poliploidia émuito generalizada
entre asplantas, sendo raraasuaocorrêncianosanimais. Nasplantas, apoliploidianormalmente
ocorre no organismo como umtodo, podendo ser constatada tambémapenasemalguns tecidos
ou órgãos. Essa última situação, no entanto, é a mais frequente nos animais.

Espécies poliploides de platelmintos, sanguessugas e camarões de água salgada
reproduzem-se por partenogênese. Drosophila triploides e tetraploides foram sintetizadas
experimentalmente. Entretanto, os exemplos não são limitados a essas chamadas formas
inferiores.Anfíbios e répteis poliploides de ocorrência naturalsão surpreendentemente comuns.
Eles têm vários modos de reprodução: espécies poliploides de sapos e girinos participam de
reprodução sexual, enquanto salamandras e lagartos poliploides são partenogenéticos. Os
Salmonidae (família de peixes que inclui o salmão e a truta) são um exemplo familiar das
numerosas espécies animais que parecem ter se originado de poliploidia ancestral. Ostras
triploides foramdesenvolvidasporque têmumavantagemcomercialemrelaçãoa seus parentes
diploides. Os diploides passam por uma estação reprodutiva, quando não têm bom sabor,
mas os triploides estéreis não desovame têm sabor o ano todo.

As razões para a baixa incidência de poliploidia em animais ainda não estão
completamente elucidadas. Existemtrês hipóteses que têmsido comumente utilizadas para
explicar esse fato; são elas: a) Distúrbios nos mecanismos de determinação do sexo; b)
Barreiras para a fertilização cruzada; c) Barreiras histológicas. Aprimeira é a que tem sido
mais comumente aceita e se baseia no fato de que a determinação do sexo depende de um
perfeito balanceamento dos cromossomos sexuais.

14.2.2 Aneuploides

Organismosaneuploidessão aquelesque se caracterizampor possuírememsuas células
somáticas umou mais cromossomos adicionais ou emfalta, emrelação ao número normalde
cromossomos da espécie.Aaneuploidia pode ser causada por diversos fenômenos,tais como:
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• Movimento retardado dos cromossomos durante a anáfase (Figura 14.3a);
• Não disjunção, isto é, não segregação de cromossomos ou cromátides, durante a

meiose ou mitose (Figura 14.3b);
•Assinapse,ouseja, não pareamentodecromossomoshomólogosnameiose (Figura14.3c);
• Irregularidades na distribuição de cromossomos durante a meiose de organismos

poliploides comnúmero ímpar do genoma básico, tais como triploides, pentaploides, etc.

FIGURA 14.3. Possíveis alterações meióticas que levam à formação de aneuploides: A) nesse
caso o movimento retardado de cromossomo durante a anáfase I provoca a sua perda dando
origem a um gameta com n-1 cromossomos; B) não disjunção dos cromossomos. Os
cromossomos homólogos passam juntos para o mesmo polo, resultando gametas n+1 e n-1
cromossomos. Na mitose as cromátides irmãs vão para o mesmo polo; C) assinapse ou não
pareamento dos cromossomos homólogos pode também formar gametas com excesso ou falta
de cromossomos, quando os homólogos assinápticos vão para o mesmo polo.
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Existem diversos tipos de aneuploides, sendo os mais comuns os monossômicos e
trissômicos. Monossômicos são organismos deficientes em umcromossomo, isto é, 2n= 2x
- 1, ou 3x - 1, ou 4x - 1 etc. Esse tipo de aberração, apesar de rara, temsido encontrada na
espécie humana, em animais, bem como em diversas espécies vegetais. Arazão de ser um
fenômeno raro reside no fato de que a falta de um cromossomo parece ser letal, ocorrendo
eliminação dos gametas deficientes, ou até mesmo o aborto do descendente. Esse tipo de
aneuploidia é detectado commaior frequência emorganismospoliploides. Nesses organismos,
a deficiênciade umcromossomo não chega a ser letalpelo fato de queos demais cromossomos
que apresentam homologia completa ou parcial - cromossomos homeólogos - suprem a
deficiência. Isso ocorre, por exemplo, no trigo, onde o número básico de cada um dos três
genomas é de 7 cromossomos. Assim, temos cromossomos numerados de 1 a 7 para o
genomaA- 1A... 7A-, o mesmo ocorrendo para os demais genomas - 1B ... 7B e 1D ... 7D.
Se faltar, por exemplo, umcromossomo 2A, os homeólogos 2B e 2D podemsuprir sua falta.

Os monossômicos têmsido extensivamente utilizados no melhoramento dessa espécie
com a finalidade de se realizarem substituições cromossômicas. Essa técnica consiste em
substituir um simples cromossomo ou um par de cromossomos por outros de variedades
diferentes ou mesmo espécies ou gêneros, por meio de retrocruzamentos sucessivos. Um
dos objetivos da substituição cromossômica é assegurar que os vários alelos favoráveis, que
se localizamem um mesmo cromossomo, sejamintegralmente transferidos para a cultivar a
ser melhorada. Mediante essa técnica foi possível, por exemplo, transferir alelos para
resistênciaà ferrugem estriadado trigo (Puccina striiformis) da cultivar Bersee para outros
genótipos promissores.

Para fornecer informações a respeito da localização de genes em cromossomos
específicos, têm se utilizado também monossômicos. Para se determinar em qual dos
cromossomos se encontra o gene de interesse, um indivíduo monossômico é cruzado com
outro normal. Por exemplo, suponhamos que dispomos de uma série monossômica emtrigo
da seguinte forma: 20" + 1A; 20" + 1B; 20" + 1D;...; 20" + 7A; 20" + 7B; 20" + 7D, onde
20" + 1A é um indivíduo com 20 bivalentes (20") mais uma cópia do cromossomo 1A, ou
seja, ele possui 41 cromossomos, em vez dos 42 normalmente encontrados nessa espécie.
Ao se cruzar o primeiro monossômico da série acima comumindivíduo normal, poderemos
obter umdos resultados apresentados na Figura 14.4.

Uma desvantagemdesse método para localizar genes emcromossomos específicos é a
necessidade de se ter à disposição asérie monossômica para todos oscromossomos da espécie
emestudo. Essas séries monossômicascompletas jáestão disponíveisparao trigo, aveiae fumo.

Trissômicos são organismos que apresentam um dos cromossomos em triplicata, em
vez de tê-lo emdose dupla, como nos organismos normais, ou seja, 2n = 2x+ 1. Geralmente,
os trissômicosde umaespécie diferemfenotipicamente dos indivíduosnormaispor apresentarem

trissômicos.
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uma mudança no balanço gênico decorrente da adição de umcromossomo. Evidentemente, o
tipo de mudança fenotípica depende dos genes presentes no cromossomo, o que significa que
o número de trissômicos é igualao número básico de cromossomos da espécie. Por exemplo,
em Datura stramonium o número somático de cromossomos é2n=2x= 24, existindo,
portanto, 12 trissômicos fenotipicamente diferentes (Figura 14.5). Em certas espécies, tais
como trigo, fumoeoutras, asdiferençasfenotípicasentreos trissômicosnãosão muito marcantes,
devendo a identificação dos mesmos ser feita pela análise dos cromossomos.

FIGURA 14.4. Localização de genes pelo emprego de linhas monossômicas: A) se o gene não
se localiza no cromossomo em falta, o resultado da F2 proveniente de todas as plantas F1 serão
idênticos; B) se o gene em apreço estiver no cromossomo em falta, a F2 proveniente de plantas
F1 monossômicas dará apenas um fenótipo. É fácil deduzir que se o alelo dominante estiver na
linha monossômica a localização do gene poderá ser feita na geração F1 a qual apresentará
algumas plantas com fenótipo recessivo.

Nos trissômicos, há três homólogos de um cromossomo potencialmente capazes de se
parearem. Entretanto, o pareamento ocorre apenas entre dois dos homólogos emqualquer
ponto ao longo dos cromossomos, como já foi visto no início desse capítulo. Aprincipal
fonte de origemde trissômicos são os cruzamentos de triploides comdiploides. No entanto,
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FIGURA 14.5. Trissômicos em Datura stramonium. Observe os diferentes fenótipos dos frutos que
correspondem a cada um dos cromossomos adicionais, identificados pelos números. (Adaptado de
Schulz-Schaeffer, 1980).

o fenômeno da não disjunção é também responsável por boa parte dos trissômicos que
surgemnaturalmente (Figura 14.3b). Os trissômicos têm sido utilizados com sucesso para
a localização de genes em cromossomos específicos, da mesma forma como foi descrito
para os monossômicos. De fato, esse parece ser o principal tipo de aneuploide usado com
essa finalidade e tendo sido empregado emDatura, milho, espinafre, cevada, tomateePetunia.
A metodologia é semelhante à dos monossômicos, sendo que uma segregação atípica em F

2

demonstra o grupo de ligação emque o gene emestudo se localiza.
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TABELA 14.1. Denominações de alguns aneuploides e suas constituições cromossômicas, de
um diploide 2n =2x= 8.

14.3 ABERRAÇÕESCROMOSSÔMICAS ESTRUTURAIS

A comparação de cariótipos de indivíduos pertencentes a espécies relacionadas ou a
populações isoladas dentro de uma espécie, temmostrado que eles podemdiferir na estrutura
dos cromossomos. Esta variação pode ocorrer espontaneamente, em decorrência de
radiações naturais, mas o fato é que, na maioria das vezes, a sua causa é obscura. São vários
os tipos de alterações que podem ocorrer, no entanto a maioria delas é deletéria e, desse
modo, é eliminada pela seleção natural. Serão tratados aqui aqueles tipos de aberrações
estruturais mais comumenteencontrados, os quais são classificadosem: Deficiência (Deleção);
Duplicação; Inversão e Translocação.

14.3.1 Deficiência - Deleção

Deficiências são alterações que correspondemà quebra de fragmentos cromossômicos
e sua consequente perda. Essas perdas ocorrem pelo fato de que o fragmento quebrado é
desprovido de centrômero, não podendo, portanto, segregar normalmente para umdos polos
durante a anáfase. As deficiências podemser terminal, havendo apenas uma quebra e perda
da extremidade normal do cromossomo – telômero - bem como intersticial, sendo, nesse
caso, necessária a ocorrência de duas quebras e perda do segmento intercalar (Figura 14.6).

Além dos aneuploides discutidos aqui, existem outros que recebem denominações
específicas, de acordo com os cromossomos em falta ou excesso. Na Tabela 14.1, são
apresentados alguns exemplos.

Aneuploides
Constituição

cromossômica

Esquema dos cromossomos

Nulissômico 2n = 8 - 2

Monossômico 2n = 8 - 1

Monossômico duplo 2n = 8 - 1 - 1

Trissômico 2n = 8 +1

Trissômico duplo 2n = 8 + 1 +1

Tetrassômico 2n = 8 + 2

Monossômico-trissômico 2n = 8 - 1 + 1
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Como pode ser observado na Figura 14.6, as informações genéticas contidas no
fragmento acêntrico são perdidas. Por essa razão é que apenas os indivíduos portadores de
deficiências pequenas, isto é, aquelas que envolvemapenas poucos genes, é que conseguem
sobreviver. As deficiências maiores geralmente causama morte da célula, ou então impedem
a reprodução sexuada do indivíduo afetado. Quando a perda do fragmento cromossômico
resulta na perda do alelo dominante emumindivíduo heterozigoto para aquele gene, o alelo
recessivo remanescente pode se expressar fenotipicamente, dando a ideia de ter um efeito
dominante. Esse fenômeno é denominado pseudodominância e pode ser empregado em
certas situações para se localizar o grupo de ligação a que pertence o referido gene. Em
milho, por exemplo, o gene Pl que controla a cor da planta, foi localizado no cromossomo
número 6, usando-se o fenômeno da pseudodominância. Para isso, grãos de pólen,
provenientes de uma planta de constituição yyPlPl, foram irradiados com raios X e usados
para polinizar plantasYYplpl (Figura 14.7).

As duas plantas de sementes amarelas e de cor verde foramanalisadas citologicamente,
sendo constatado que possuíamuma deficiência no braço longo de umdos cromossomos 6.

Portanto, essa deficiência deve envolver o alelo Pl, permitindo assim a expressão do
alelo recessivo pl. Verificou-se, também, nesse estudo que cerca de 54% dos grãos de pólen
foram abortados e que, portanto, deveriamconter deficiências de segmentos maiores.

FIGURA 14.6. Esquema das deficiências: A) terminal; B) intersticial.
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14.3.2 Duplicações

Duplicações são mudanças estruturais que se referem a ganhos extras de segmentos
cromossômicos. Elas podemocorrer devárias maneiras e recebemdenominações específicas
(Figura 14.8).

As duplicações cromossômicas podem ocorrer de diferentes modos. O primeiro deles
épor meiodeduasquebrasemumcromossomo normal, resultando emumfragmento acêntrico.
Em seguida, pode ocorrer uma terceira quebra, no cromossomo homólogo ou em outro
qualquer, acompanhada da inserção do fragmento acêntrico (Figura 14.9). Um segundo
modo de surgir duplicações é por meio de permuta genética desigual. Nesse caso, o
pareamento dos cromossomos homólogos é menos específico, principalmente onde ocorre
DNA altamente repetitivo, permitindo a troca de segmentos não completamente
correspondentes (Figura 14.10). Finalmente, as duplicações podem surgir em decorrência
da permuta genética em indivíduos heterozigóticos para uma inversão ou translocação.

Em geral, as duplicações são menos deletérias que as deficiências, pelo fato de aqui
não haver perdade informações genéticas. No entanto, temsido verificado que as duplicações,
apesar demais toleradas pelos organismos, podemprovocar alterações marcantesno fenótipo.
Em algumas espécies de plantas, existem evidências genéticas que sugerem a presença de
duplicação. Tais duplicações dão origem aos chamados genes poliméricos, que possuem
efeitos iguais e cumulativos e que segregamna geração F

2
na razão de 15:1 (Capítulo 6). Um

outro efeito fenotípico que geralmente está relacionado com as duplicações é o chamado
efeito de posição, que resulta emum fenótipo alterado, em razão da nova posição que o(s)
gene(s) ocupa(m) no cromossomo. Umexemplo interessante é o que ocorre no milho e que
foi descoberto por Barbara McClintock, em 1953. Seu trabalho envolveu basicamente a
modificação fenotípica de alelos para a cor dos grãos de milho emfunção da sua desativação,
decorrente da inserção, próximo a eles, de segmentos duplicados. Essas modificações
fenotípicas ocorriamde tal modo que os grãos apresentavam-se manchados.

FIGURA 14.7. Manifestação da pseudodominância na geração F1 proveniente do cruzamento
de plantas homozigóticas de milho, decorrente da deficiência cromossômica causada pelo
tratamento do pólen com raios X.
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FIGURA 14.8. Esquema de quatro diferentes tipos de duplicações. Note que em todos os
casos o segmento duplicado é o “cde”.

FIGURA 14.9. Esquema da ocorrência de duplicação por meio da quebra cromossômica e
reunião do fragmento acêntrico.
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14.3.3 Inversões

As inversões são, provavelmente, o tipo mais comum de aberração cromossômica
encontrada empopulações naturais. Umcromossomo invertido é aquele cuja sequência de
genes se encontraemordeminvertida, emrelação ao cromossomo normal. Isso pode ocorrer,
por exemplo, quando ummesmo cromossomo sofre duas quebras e o fragmento quebrado é
reinserido na posição original, porém em ordem inversa. Como ilustrado na Figura 14.11,
existem dois tipos principais de inversões que consideram a posição das quebras em relação
ao centrômero. Inversão paracêntrica as duas quebras se dão no mesmo braço do

FIGURA 14.10. Duplicação cromossômica proveniente de permuta desigual: A) observe que
o pareamento dos cromossomos homólogos não é perfeito; B) a permuta entre estes
cromossomos homólogos resulta na troca de segmentos não completamente correspondentes;
C) em consequência são produzidos cromossomos com regiões deficientes e duplicadas.
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Uma característica que geralmente está associada à inversão é a esterilidade parcial. A
razão disso é explicada pelo comportamento cromossômico durante a meiose. Por exemplo,
se um indivíduo é heterozigótico para uma inversão, durante o paquíteno pode haver o
pareamento entre os cromossomos homólogos, sendo necessária para isso a formação de
uma alça no cromossomo invertido (Figura 14.12). Admitindo a ocorrência de apenas uma
permuta, como mostrado na Figura 14.12, na anáfase I, com a separação dos homólogos

cromossomo, ou seja, o centrômero fica fora da inversão, e pericêntrica cada quebra se dá
em umbraço diferente, neste caso, envolve o centrômero.

Ao contrário das deficiências e duplicações, as inversões não causamnenhuma mudança
na quantidade de material genético e, dessa forma, geralmente não estão associadas com
alterações fenotípicas. Consequentemente, indivíduos com cromossomos invertidos não
podem, via de regra, ser distinguidos de indivíduos normais. Contudo, emrazão da mudança
de posição de alguns genes, a ocorrência de alterações fenotípicas não deve ser descartada.

FIGURA 14.11. Esquema de formação de uma inversão paracêntrica (A) e uma inversão
paricentrica (B). Note que em (A) o centrômero se encontra fora da região invertida, enquanto
que em (B) o centrômero foi envolvido na inversão.
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para os pólos opostos, o cromossomo dicêntrico resultante formará uma ponte. Alémdisso,
haverá tambéma formação de umfragmento acêntrico (Figura 14.13). Ao finalda anáfase I
teremos o rompimento da ponte emumponto qualquer. Após a anáfase II, coma segregação
das cromátides, teremos a formação de quatro células (Figura 14.13).

FIGURA 14.12. Pareamento cromossômico envolvendo uma inversão paracêntrica. Observe
que o cromossomo invertido forma uma alça, possibilitando completa homologia com o
cromossomo normal. O X mostra a ocorrência de uma permuta entre F e G.

Como se observa, das quatro cromátides resultantes uma é perfeitamente normal,
outra apresenta uma região invertida e as demais são deficientes para determinados
segmentos e duplicadas para outros. Em função disso, os gametas que receberem essas
cromátides anormais serão abortados, resultando em esterilidade. É importante salientar
que a não ocorrência de permuta genética resulta apenas em cromátides normais ou
invertidas, sendo todos os gametas viáveis. No caso das inversões pericêntricas, não há a
formação de pontes ou fragmentos acêntricos em qualquer uma das divisões meióticas.
Entretanto, haverá a formação de cromátides deficientes e duplicadas e, consequentemente,
de gametas inviáveis.

Um outro efeito de inversões heterozigóticas é a alteração nas frequências de
recombinação entre os genes envolvidos no segmento invertido ou próximo dele. Isso ocorre
porque, ao se formar a alça de inversão (Figura 14.12), as permutas genéticas são
drasticamente reduzidas. Além disso, como pode ser observado na Figura 14.13, as
cromátides permutadas são aquelas que formamo fragmento acêntrico ou apresentam dois
centrômeros. Como já foi comentado, essas cromátides apresentam regiões deficientes ou
duplicadas, gerando assim gametas inviáveis. Como resultado desses acontecimentos, os
gametas viáveis são aqueles que não sofreram permuta e possuem, portanto, a mesma
constituição genética original. Assim, as combinações gênicas são mantidas como umúnico
bloco e não tendem a se separar.
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Finalmente, deve-se salientar que os efeitos das inversões aqui descritos se referem
apenas àqueles indivíduos heterozigóticos para essa aberração cromossômica. Quando o
indivíduo éhomozigótico, isto é, ambososhomólogosapresentamomesmo segmento invertido,
o pareamento cromossômico é perfeito, não havendo assim nenhuma anormalidade. Deve
ser enfatizado também que a mitose em indivíduos heterozigóticos para uma inversão é
completamente normal pelo fato de que cada cromossomo passa pelo processo sem ter de
se associar comseu homólogo. Emoutras palavras, cada cromossomo é independente dos
demais, até mesmo de seu homólogo.

14.3.4 Translocações

As translocaçõessão mudançasestruturais queenvolvema transferência deumsegmento
cromossômico para outro cromossomo não homólogo. O tipo mais comumé a translocação

FIGURA 14.13. Consequências meióticas em um indivíduo heterozigótico para uma inversão
paracêntrica e apresentando uma permuta no segmento invertido: A) anáfase I - observe a
ponte formada pelo cromossomo dicêntrico e também o fragmento sem o centrômero (acêntrico);
B) anáfase II - note que duas cromátides possuem todas as informações genéticas enquanto as
outras duas são deficientes e/ou duplicadas. O fragmento acêntrico geralmente é perdido.

A)Anáfase I

B)Anáfase II
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recíproca, que corresponde a uma troca mútua de fragmentos entre dois cromossomos não
homólogos (Figura 14.14).

De modo análogo às inversões, as translocações tambémnão provocamalterações no
conteúdo gênico dos indivíduos portadores. Dessa forma, torna-se difícila distinção fenotípica
entre esses indivíduos e os normais, a não ser pelo fato de que indivíduos heterozigóticos
para uma translocação recíproca são parcialmente estéreis. Diz-se que um indivíduo é
heterozigótico para uma translocação recíproca quando este possui dois cromossomos
translocados, sendo seus homólogos perfeitamente normais. Como veremos aseguir, a causa
da esterilidadeparcialdeve-se tambémao comportamento dos cromossomos durantea meiose.

FIGURA 14.14. Esquema de uma translocação recíproca. Observe que ocorrem duas quebras
e os fragmentos acêntricos se ligam aos cromossomos não homólogos.

Em um indivíduo heterozigótico, para uma translocação recíproca há quatro
cromossomos potencialmente capazes de se parear. Esses cromossomos apresentam uma
configuração em cruz durante o paquíteno e que pode permanecer até o diplóteno (Figura
14.15). Na diacinese, após a terminalização dos quiasmas, isto é, após os quiasmas serem
detectados nas extremidades dos cromossomos, podem-se formar diferentes figuras, como,
por exemplo, umanel ou uma cadeia de quatro cromossomos (Figura 14.15).

Durante a metáfase, os cromossomos podem se orientar para os polos de diversas
maneiras, de acordo com a posição ocupada pelos quatro centrômeros. Essas orientações
são: a) Alternada - 1; b) Alternada - 2; c) Adjacente - 1; d) Adjacente - 2; e) Não
coorientação, e são representadas na Figura 14.16. Nas orientações alternadas, os
centrômeros dos cromossomos normais - 1 e 2 - estão voltados para um mesmo pólo,
enquanto os centrômeros dos cromossomos translocados - 1' e 2' - se voltam para o polo
oposto. Já, nas orientações adjacentes, os centrômeros de um cromossomo normal e um
translocado se dirigem para um mesmo polo – 1’ e 2 vs 1e 2' ou ainda 1 e 1' vs 2 e 2'. No
caso das orientações alternadas - 1 e 2 e adjacente - 1, os centrômeros homólogos dirigem-
se para polos opostos, enquanto na orientação adjacente - 2 os centrômeros homólogos
dirigem-se para o mesmo polo. A não coorientação se refere à situação em que dois
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Observa-se, na Figura 14.16, que somente as orientações alternadas possibilitam a
formação de gametas viáveis, uma vez que, nesses casos, todas as informações genéticas
estarão contidasnos mesmos. Por outro lado, as orientaçõesadjacentes conterão informações
deficientes e duplicadas, dando origem a gametas inviáveis e que serão abortados. Assim
sendo, o grau de esterilidade de umindivíduo qualquer irá depender da relação entre células
que apresentamcromossomos em orientação alternada e adjacente. Emmuitas espécies, a
proporção de gametas férteis e abortados épróxima de 1:1, indicando que aquelas orientações
ocorrem em igual número. Em outras espécies, como por exemplo cevada, o grau de

centrômeros se dirigem para polos opostos, enquanto os outros dois não se orientam e,
aparentemente, não são ligados às fibras do fuso.

FIGURA 14.15. A) Indivíduo heterozigótico para uma translocação recíproca. Os números 1
e 2 marcam os centrômeros dos cromossomos não homólogos normais e 1’ e 2’ os centrômeros
de seus homólogos translocados; B) no paquíteno o pareamento desses quatro cromossomos
assume uma forma de cruz; C) dependendo do número e posição dos quiasmas, na diacinese
são formadas figuras em forma de anel ou cadeia de quatro cromossomos.
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esterilidade é bem menor em decorrência de um tipo preferencialde orientação, ocorrendo
cerca de 70% a 95% do tipo alternada. Tem sido verificado que fatores tais como,
comprimento dos cromossomos, posição dos pontos de quebra, número e posição dos
quiasmas e posição do centrômero, influenciamo tipo de orientação e, consequentemente, o
grau de esterilidade.

FIGURA 14.16. Tipos de orientação cromossômica de indivíduos heterozigóticos para uma
translocação recíproca. Os números 1 e 2 marcam os centrômeros dos cromossomos não
homólogos normais e 1’ e 2’ os centrômeros de seus homólogos translocados.
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BOX 14.1. ABERRAÇÕES CROMOSSÔMICAS EM ANIMAIS

Alguns exemplos de aneuploides dos cromossomos sexuais e autossomos e suas
consequências fenotípicas em animais domésticos (Adaptado de NICHOLAS, 1999).

Cariótipo Espécie Consequências fenotípicas

37,X Suínos Intersexualidade; hipoplasia ovarina

63,X Equinos Hipoplasia ovarina

37,X Gatos Morte antes da puberdade

63,X/64,XX Equinos Hipoplasia ovarina

37,X/38,XX,38XY Suínos Intersexualidade

61,XXX Bovinos Nenhuma, ou hipoplasia ovarina

63,XXX Equinos Infertilidade

61,XXY Bovinos Hipoplasia testicular

55,XXY Ovinos Hipoplasia testicular

39,XXY Suínos Hipoplasia testicular

79,XXY Cães Hipoplasia testicular

39,XXY Gatos Hipoplasia testicular

61,XXY/60,XY Bovinos Hipoplasia testicular

61,XXY/60,XX Bovinos Intersexualidade

39,XXY/38,XX Suínos Intersexualidade

65,XXY/64,XX Equinos Intersexualidade

39,XXY/38,XX Gatos Hipoplasia testicular

61,XXY/60,XX/60,XY Bovinos Hipoplasia testicular

61,XXY/60,XY/59,X Bovinos Hipoplasia testicular

65,XXY/64,XY/64,XX/63,X Equinos Criptorquidismo

66,XXXY Equinos Intersexualidade

61,XYY/60,XY Bovinos Nenhuma
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BOX 14.2. ABERRAÇÕES CROMOSSÔMICAS EM BOVINOS

Os bovinos (Bos taurus) possuem60 cromossomos, sendo 29 pares de autossomos

e um par de cromossomos sexuais: XX nas fêmeas e XY nos machos. Apresenta-se o

cariótipo dosbovinos como 60+XXou60+XY, caso seja fêmeaoumacho, respectivamente.

Todos os cromossomos autossômicos são acrocêntricos. O cromossomo X é

submetacêntrico e o cromossomo Yé acrocêntrico na raça Nelore e submetacêntrico

nas outras raças. O X é bem maior que o Y.

Aberrações Cromossômicas Numéricas

Se, em uma das células que sofrer o processo de meiose, ocorrer não disjunção

cromossômica, isto é: (1) umpar de cromossomos homólogos não se separar na anáfase

I ou (2) as cromátides irmãs de um cromossomo não se separarem na anáfase II, poderá

resultar na formação de dois gametas com 31 cromossomos e dois gametas com 29

cromossomos. Ambos numericamente incorretos e com centenas de genes a mais ou a

menos, respectivamente.

O bezerro que se desenvolver de um espermatozoide ou de um óvulo com 29
cromossomos terá uma monossomia, isto é uma única cópia de um determinado

cromossomo, ao invés dos dois homólogos normais, e morre muito precocemente durante

a gestação. O bezerro que se desenvolver de umespermatozoide ou de um óvulo com31

cromossomos terá uma trissomia, isto é, três cópias de umdeterminado cromossomo,

ao invés dos dois homólogos normais, e morrerá um pouco mais adiante, ainda durante o

período gestacional.

O processo de espermatogênese no touro, duracerca de 60 dias, inicia na puberdade

e continua atéuma idade relativamente avançada.Aovogênese nas vacas inicia no período

fetal e interrompe um pouco antes do nascimento. Fica suspenso até a puberdade e não

se completa até que haja a fertilização, quando o terceiro corpúsculo polar é formado e

expulso. Esse longo processo de meiosesuspensa, provavelmente faz comque as ovogônias

sejam mais suscetíveis a apresentar alterações cromossômicas numéricas do que os

espermatozoides. Ataxa de anomalia parece começar a ser exponencial a partir da idade

de 9 anos da vaca, no entanto, o risco não é maior que 1% (SCHMUTZ, 2003).
A maioriadas anomalias numéricas dos cromossomos sexuais não é letal, mas afeta

a fertilidade. Umdos poucos casos de letais é o da monossomia do cromossomo sexual,
em que o cromossomo sexual recebido é o Y (cariótipo 59,Y). Nesse caso, o feto é
abortado, porque a falta dos genes do cromossomo X é essencial à vida.
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Uma novilha com cariótipo 59+X sobrevive, mas é estéril, pois terá somente
gônadas em fita, tipo embrionárias e não ovários, portanto não ovulará. Essa é uma

condição semelhante à Síndrome de Turner na espécie humana. O bezerro com cariótipo

61+XXY tem hipoplasia testicular, isto é, testículos pequenos e usualmente é estéril,

mas eventualmente pode ser normal. Essa anomalia é semelhante à Síndrome de

Klinefelter da espécie humana.

Vacas comcariótipo 61+XXX são férteis e podemoriginar bezerros comcariótipos

normais ou com 61+XXY.

Aberrações Cromossômicas Estruturais

Translocações: em decorrência de serem os cromossomos autossômicos todos

acrocêntricos, é muito comum a ocorrência de translocações do tipo Robertsoniana ou

fusão cêntrica, ou seja, dois cromossomos acrocêntricos perdem seus braços curtos e se

unem próximo à região centromérica, formando um único cromossomo derivado. Por

exemplo, o mais comum no gado bovino é a fusão entre os cromossomos 1 (o maior do

cariótipo) e 29 (o menor do cariótipo), essa translocação é indicada como t(1;29). Como

essa translocação não altera a constituição genética, apenas o rearranja, diz-se que é uma

translocação equilibrada.

Como o cromossomo 1 e o cromossomo 29 fusionaram-se, a contagem

cromossômica passa a ser de 59 e não mais de 60 cromossomos, mas o animal portador

dessa translocação equilibrada tem as mesmas características dos animais normais, no

entanto, sua fertilidade fica bastante diminuída.

Essa translocação parece ocorrer na maioria do gado de corte que veio da Europa

para cruzamento. Tudo indicada que é uma alteração cromossômica bastante antiga ou

que surgiu ao longo da evolução, ou ambas (SCHMUTZ, 2003).

Os resultados obtidos do cruzamento entre um animal normal com outro com

translocação normaldo tipo Robertsoniana 1/29 é o seguinte:
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Além da translocação Robertsoniana t(1,29) existem outras que ocorrem em

bovinos.Asegunda mais comum é a t(14;20), que é observada quase que unicamente na

raça Simmental, mesmo assim, em apenas 1% dessa raça.
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PROBLEMAS PROPOSTOS

1. Em espécies do gênero Fragaria - morango - o número básico de cromossomos é x
= 7. Existem morangos diploides, tetraploides, hexaploides e octaploides.

a) Qualo número somático de cromossomos dessas espécies?

b) Como proceder para determinar se essas espécies são auto ou alopoliploides?

2. Uma espécie diploide 2n = 2x = 18 foi tratada com colchicina para obtenção de
autopoliploides.

a) Quantos cromossomos são esperados nas células somáticas dos poliploides
resultantes de uma, duas e três mitoses sucessivas, na presença desse alcaloide?

b) Como atua a colchicina?

3. O trigo comum (Triticum aestivum) é uma espécie alohexaploide, 2n = 6x = 42. Ela
foiobtidanaturalmente a partir do cruzamento de três espécies de gramíneas diploides.

a) Qualo número de cromossomos nas células somáticas de cada uma dessas espécies
diploides?

b) Sugira os prováveis cruzamentos que ocorrerampara se obter o trigo cultivado.

4. Os melhoristas japoneses conseguiram obter melancias triploides, que apresentam a
vantagemde não possuírem sementes.

a) Sugira a metodologia que deve ter sido utilizada para a obtenção desse triploide.

b) Qual a razão de essa melancia não produzir sementes?

5. Existem várias espécies diploides do gênero Brassica que diferemno número básico
de cromossomos, como, por exemplo, B. nigra (mostarda preta) x = 8, B. oleracea
(repolho) x = 9 e B. campestris (nabo) x= 10. Vários anfidiploides podemser obtidos
a partir dessas espécies diploides.

a) Qual o número somático de cromossomos das espécies diploides mencionadas?

b) Qualo número somático de cromossomos do híbrido F
1
proveniente do cruzamento

B. oleracea x B. campestris?

c) Ao se proceder a uma análise citológica das anteras desse híbrido, o que será
observado: univalentes, bivalentes, trivalentes ou tetravalentes? Por quê?

d) Essas plantas F
1

serão férteis ou estéreis? Se as plantas F
1

forem tratadas com
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colchicina durante umciclo celular, quantos cromossomos são esperados nas células
somáticas?

e) O alopoliploide obtido será fértil ou estéril? Por quê?

6. Quando se cruza o alopoliploide referido no item (e) do problema 5 com a espécie
diplóide B. nigra:

a) Qualo número de cromossomos nas células somáticas do anfidiploide obtido?

b) O que se espera na meiose deste anfidiploide?

c) Que tipo de alopoliploide será obtido tratando-se o anfidiploide com colchicina?

7. O endosperma da semente de milho é umtecido triploide formado pela fusão dos dois
núcleos polares do saco embrionário com um núcleo generativo do grão de pólen.
Quais as constituições genéticas dos endospermas das sementes descendentes a partir
dos cruzamentos seguintes?

a) ( ) YY x ( ) yy

b) ( ) yy x ( ) YY

c) ( ) Yy x ( ) yy

d) ( ) Yy x ( ) Yy

8. No milho, o alelo dominanteYcondiciona endosperma amarelo e yé responsávelpelo
endosperma branco. No entanto, em razão de as células do endosperma serem
triploides, ocorremosfenótipos alaranjado, amarelo, amarelo-claro ebranco, emfunção
do número de alelos Y. Utilizando os cruzamentos indicados no problema 7 quais as
proporções fenotípicas das sementes descendentes de cada um?

9. Suponha queuma espécie diploide apresente emsuas células somáticas 8 cromossomos.
Alguns indivíduos foramtratados comumasubstânciaquímica produzindo descendentes
com ampla variação no número de cromossomos. Forneça os nomes corretos dos
descendentes representados a seguir: Qual o nome do f?
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a. f.

b.
g.

c.
h.

d.
i.

e.

j.

10. A descendência dos cruzamentos testes de duas plantas heterozigóticas de milho
apresentou diferentes frequências de recombinação entre os genes ts e su. Na planta
A (normal) a frequência de recombinação foi de 15% e na planta B (anormal) a
frequência de recombinação foide 2%. Essa diferença nasfrequências de recombinação
ocorreu emrazão da inversão ou à deficiência? Justifique sua resposta.

11. O cromossomo 10 do milho de uma planta normal possui, entre outros, os seguintes
genes:

r n w o s i k

R N W O S I K

Suponha que ocorreu uma quebra entre o centrômero e w e outra entre i e k, dando
origem a uma inversão.

a) Ilustre o pareamento dos cromossomos na meiose representando as quatro
cromátides.

b) Considerando a ocorrência de uma permuta entre os genes O e S, esquematize a
anáfase I e a anáfase II.

c) Qualporcentagemdos gametas seria funcional?

12. Considere o cromossomo 10 do milho apresentado no problema 11. Se ocorrer uma
quebra entre r e n e entre o e s, terá origemuma inversão pericêntrica?
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a) Ilustre o pareamento dos cromossomos na meiose, representando as quatro
cromátides.

b) Considerando a ocorrência de uma permuta entre os genes W e O, esquematize a
anáfase I e a anáfase II.

c) Qualporcentagemdos gametas seria funcional?

13. No cultivar Santa Cruz de tomate, os genes A e C afetam a cor do hipocótilo e o
formato da folha, respectivamente, e apresentamdistribuição independente. No entanto,
algumas plantas dessacultivar apresentaramfrequência de recombinação de 12% entre
os genesmencionados. Que tipo de aberração cromossômica estruturalpoderia explicar
esse resultado? Justifique.

14. Suponha que o melhorista de tomate tenha decidido cruzar os dois tipos de plantas do
problema 13 coma finalidade de comprovar o tipo de aberração ocorrida. Esquematize
o tipo de pareamento que deverá ser observado no paquíteno do descendente desse
cruzamento.

15. A partir do cruzamento de uma linhagemde cenoura de raiz amarela (yy) comoutra de
raiz branca (YY), que foi submetida a radiações ionizantes, foram observadas na F

1

algumasplantasde raiz amarela. Que tipo de aberração cromossômica estruturalpoderia
explicar esse resultado? Justifique.
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15 TEORIA SINTÉTICA
DA EVOLUÇÃO

15.1 INTRODUÇÃO

A grande diversidade entre os organismos é facilmente observada, bastando comparar
as espécies que conhecemos, pois já foram descritas cerca de 8,7 milhão de espécies, mas
há estimativas de que esse número seja bem superior.

Uma questão que poderia ser formulada é se essa diversidade sempre existiu. Para
responder a essa indagação deve-se recorrer às informações disponíveis relativas aos mais
antigos fósseis. Essas informações registramque a diversidade existente na natureza era muito
menor, ocorrendo apenas alguns tipos de bactérias e algas mais simples. Esses dados ilustram
que houve umaumento acentuado da diversidade, o que comprova a ocorrência da evolução.

A definição de evolução pode ser fornecida por vários ângulos. Sob o ponto de vista
genético, elacorresponde “a qualquer alteração das frequências alélicas dapopulação, visando
a torná-la mais adaptada”. Dessa forma, os enfoques da evolução, que serão discutidos
aqui, estarão relacionados aos fatores que alteram as frequências alélicas das populações.
Esses fatores são agrupados no que se denomina teoria sintética da evolução e se fundamenta
nos seguintes processos: a) Processo que cria variabilidade - mutação; b) Processos que
ampliam a variabilidade - recombinação genética, hibridação, alterações na estrutura e no
número de cromossomos e migração; c) Processos que orientam as populações para maior
adaptação - seleção natural, oscilação genética e isolamento reprodutivo. Aseguir serão
discutidos sucintamente cada umdesses processos, além disso, maiores detalhes podemser
obtidos, entre outros, nas publicações de Stebbins (1970); Dobzansky(1973);Mayr (1977);
Strickberger (2000); Ridley (2006).

15.2 PROCESSO QUE CRIAVARIABILIDADE – MUTAÇÃO

Como já foivisto (Capítulo 3), a mutação gênica é a fonte originalde variação genética
e temcomo resultado a formação de novos alelos na população. Além de ser um fenômeno
raro, é também casual, e, por esta razão, ela não ocorre no sentido de fornecer ao organismo
uma maior adaptação. Estima-se que em cada 1.000 mutações uma é provavelmente útil
para a evolução e, levando-se em conta o número de mutações que ocorre na vida de um
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organismo, apenas uma em um milhão de mutações úteis necessita fixar-se para explicar a
intensidade de evolução que vem ocorrendo na população. Apesar dessas estimativas, os
evolucionistas estão conscientes de que a mutação sozinha não determina a evolução. Isso
se deve ao fato de que as mutações favoráveis geralmente ocorremem indivíduos diferentes,
e é necessário um mecanismo para reuni-las numúnico indivíduo, para que a adaptação seja
realmente incrementada.

O conceito de mutação útil depende de cada população. Emgeral, emespécies novas
em expansão existe um maior número de mutações úteis, enquanto naquelas mais velhas e
melhor adaptadas, um número considerável de mutações já ocorreu e muitas foram
aproveitadas, de sorte que inovações promovidas por mutação têmgrande chance de serem
prejudiciais. As mutações úteis em geral são aquelas que promovem alterações pequenas
nas características do organismo. Isso ocorre, porque as espécies já possuemcerta adaptação
ao seu ambiente e as trocas mais pronunciadas nas características promovem alterações
bruscas na adaptação, sendo, normalmente, prejudiciais. Assim, a maioria das mutações
úteis é aquela de pequeno efeito e que se acumula gradualmente no organismo, acompanhada
de uma vagarosa transição nas características.

15.3 PROCESSOS QUEAMPLIAMAVARIABILIDADE

15.3.1 Recombinação Genética

Esse processo age no sentido de ampliar a variabilidade genética criada pela mutação
gênica e se constituino mecanismo que permite suprir a população de indivíduos comnovas
combinações genéticas. Estas são capazes de promover rápida adaptação às mudanças
bruscas que venhama ocorrer no ambiente.

Como já foi comentado, a recombinação consiste na formação decombinações novas de
alelos, tanto por meio dadistribuição independentedoscromossomosnão homólogosnameiose,
como tambémpormeio dapermutagenética. Emconsequência, a recombinaçãopermitequeum
número enormedegenótipos seja formado, mesmocomumpequeno número degenes epoucos
alelosemcada.Relembrando oquefoivistoemalelismomúltiplo, seo númerodegenessegregantes
é n e cada um representado por m alelos, o número de genótipos que pode ser produzido por
recombinação é[m(m+1)/2]n. Tomandocomo exemplo omilho quepossuin=10cromossomos
diferenteseconsiderandoapenasumgeneporcromossomo comquatro alelosemcada, o número
de genótiposdiplóides possívelé de10 bilhões.

15.3.2 Hibridação

A hibridação é o processo que permite a união de espécies relacionadas o que leva à
formação de híbridos interespecíficos. O híbrido oriundo do cruzamento de duas espécies é
geralmente estéril e sua fertilidade normalmente só é restabelecida após a duplicação de seus
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cromossomos. Alémdisso, sua adaptação nas condições ambientais existentes nemsempre
é imediata. Nessa situação, a melhoria na adaptação é geralmente obtida por meio de
retrocruzamentos desses híbridos com os genitores. À medida que os retrocruzamentos
ocorrem, os genótipos recombinantes tornam-se mais semelhantes às populações paternais
e, assim, ficam mais adaptados. Por esse processo, novos genes e novas combinações de
genes são transferidos de uma espécie para outra, aumentando as possibilidades de formar
combinações novas de genes e incrementar a variabilidade e adaptação. Esse processo
caracteriza o fenômeno da introgressão em plantas. Por exemplo, o milho é uma espécie que
possuiváriascaracterísticas oriundas por introgressão, de umagramínea relacionada, o teosinto.

15.3.3 Alterações na Estrutura e no Número de Cromossomos

Como os aspectos citológicos sobre esse assunto são apresentados no Capítulo 14,
serão feitosaqui apenas alguns comentários relacionando as alterações estruturais e numéricas
dos cromossomos com a evolução.

As alterações estruturais dos cromossomos explicam grande parte da variabilidade
potencial das populações, que está encoberta na forma de heterozigotos. A inversão e a
translocação são as alterações mais importantes para a evolução. O efeito principal da
inversão é quando ela ocorre emheterozigoseno indivíduo, pois dentro do segmento invertido,
a permuta genética não produz recombinantes emrazão de os gametas que os recebe serem
inviáveis. Assim, todos os genes que ocorrem numa inversão são mantidos sempre juntos,
formando umsupergene. Atranslocação altera a relação de ligação entre genes e modifica a
frequência de recombinação, pois os genes que eram ligados após a translocação passam a
ter distribuição independente e vice-versa. Aduplicação, embora menos importante para a
evolução do que a inversão e a translocação, contribui para aumentar a variabilidade. Já, a
deficiência é de importância relativamente menor, emrazão das perdas de material genético
que são geralmente letais.

Entre as alterações numéricas, a que apresenta maior contribuição para a evolução é a
euploidia. Isso porque ela contribuipara o incremento no reservatório gênico. Especialmente
no caso dasplantas, a euploidia teveumpapelpreponderante no surgimento de várias espécies,
entre elas o trigo, cana-de-açúcar, fumo, batata, café, etc. Essas espécies normalmente têm
na sua constituição, cromossomos pertencentes a duas ou mais espécies diferentes, ou então
apresentam várias cópias do conjunto cromossômico básico característico da espécie. A
espécie nova oriunda desse incremento no reservatório gênico pode possuir características
que permitama sua adaptação emcondições ambientais antes não exploradas pelas espécies
genitoras. Além disso, em razão da existência de vários complementos cromossômicos, um
indivíduo qualquer, dessasespécies, pode possuir váriosalelos para cada geneo que possibilita
ampliar a variabilidade genética por meio da recombinação.
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15.3.4 Migração

Como visto em genética de populações (Capítulo 13), a migração corresponde à
incorporação de indivíduos - alelos - numa certa população. Consequentemente, a nova
população terá frequências alélicas diferentes daquelas da população original.

A efetividade da migração depende de sua quantidade e da divergência genética das
populações participantes. Aquantidade de migração é muito maior empopulações próximas
do que naquelas distantes geograficamente. Por outro lado, as populações mais próximas
são tambémmais semelhantes geneticamente e a migração não se constitui numinstrumento
importante de alteração das frequências alélicas. Assim, a migração é muito mais efetiva em
populações isoladas, pois as frequências alélicas, via de regra, são mais contrastantes.

15.4 PROCESSOSQUE ORIENTAMAS POPULAÇÕESPARAMAIOR
ADAPTAÇÃO

15.4.1 Seleção natural

A seleção natural é definida como umsucesso reprodutivo diferencial. O número de
indivíduos em qualquer população natural tende a aumentar geometricamente, quando as
condições ambientais permitema sobrevivência de toda a progênie. Porém, o potencial para
esse aumento raramente se cumpre, porque ocorre uma competição pela sobrevivência, onde
muitos indivíduos não deixamdescendentes ou deixamuma quantidade proporcionalmente
menor. Essa seleção ocorre porque existe variação entre os indivíduos em cada população,
gerada pelos processos que criame ampliama variabilidade. Assim, aqueles indivíduos que
têm características favoráveis para sua sobrevivência e que têm capacidade de deixar mais
descendentes são os mais adaptados. Emconsequência, na progênie ocorre umaumento da
frequência dos alelos dos indivíduos mais adaptados e uma redução das frequências dos
alelos daqueles menos adaptados.

BOX 15.1. DIFERENTES TIPOS DE SELEÇÃO NATURAL

SELEÇÃO ESTABILIZADORA

Uma população de indivíduos que permanece por um longo período de tempo em

uma determinada condição ambiental desenvolve fenótipos que são adaptados a essa

condição, isto é, muitos dos fenótipos tendema aglutinar-se ao redor de umvalor emque

a adaptação é maior. Os indivíduos extremos que desviam desse ótimo são menos

adaptados e, provavelmente serão eliminados, portanto são selecionados os indivíduos

que apresentam desempenho em torno da média.
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SELEÇÃO DIRECIONAL
É o tipo de seleção que favorece os fenótipos localizados em umdos extremos da

curva . Como consequência deve ocorrer mudança na média da população no sentido da
média do grupo selecionado.Aseleção praticada pelos melhoristas de plantas e animais é
desse tipo. Emtermos de evolução, a seleção direcional é importante quando o ambiente
é alterado em apenas uma direção. Assim, os fenótipos extremos devem ser os mais
adaptados para as novas condições.

SELEÇÃO CÍCLICA
Quando o ambiente varia muito em diferentes direções entre gerações ou entre

estações, o fenótipo e, consequentemente, o genótipo podem ser alterados de acordo
com o ambiente. Esse tipo de seleção contribui para manter as diferenças genéticas na
população, desde que diferentes fenótipos possamser vantajososemdiferentes condições.

SELEÇÃO DISRUPTIVA
Quando a população é submetida a diferentes ambientes dentro de uma mesma

geração ou estação, de modo que os genótipos mais divergentes são os mais adaptados,
ocorre a seleção disruptiva, ou seja, são selecionados os indivíduos situados nos dois
extremos. É o contrário da seleção estabilizadora. Avariação fenotípica na população é
descontínua e favorece umintenso polimorfismo e, consequentemente, a divergência.
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Nas últimas décadas, surgiram vários exemplos que comprovam a teoria da seleção
naturalproposta por Darwin, no finaldo século XIX. Umdos exemplos mais marcantes é o
da resistência da mosca doméstica e de outros insetos ao DDT. Quando surgiuesse inseticida,
na década de 1940, sua eficiência no controle desses insetos era muito alta. Porém, poucos
anos após o início do seu uso, a sua eficácia no controle dos mesmos insetos foi sensivelmente
reduzida. Aprincípio poder-se-ia pensar que os atuais insetos resistentes apareceram por
ação do DDT, isto é, esse inseticida teria um efeito mutagênico. No entanto, o que ocorreu
não foibem isso, o DDT funcionou como um agente de seleção, permitindo que apenas os
indivíduos portadoresde alelos de resistência sobrevivesseme deixassemdescendentes. Dessa
forma, após várias gerações, a frequência dos alelos de resistência atingiu umcerto nível que
o inseticida perdeu sua eficiência.

Na agropecuária existemvários exemplos de seleção naturalnas populações de pragas
e patógenos quando controlados por defensivos químicos, de modo idêntico ao relatado
anteriormente. Como exemplo, pode-se citar o caso que ocorreu com duas pragas do
algodoeiro, a lagarta da maçã resistente aos inseticidas à base de DDT e da broca da raiz
resistente ao Aldrin. Para evitar esse efeito da seleção natural, é recomendável sempre a
alternância de métodos de controle eevidentemente a utilização dedefensivos comprincípios
ativos diferentes. Essas práticas evitam a seleção dos genótipos resistentes ao produto e,
principalmente, expor a cultura ao risco de ser destruída por uma grande incidência da praga
ou patógeno.

A seleção natural ocorre também em populações de pragas e patógenos quando se
utilizam cultivares geneticamente resistentes aos mesmos. Como exemplo, pode-se citar o
caso da antracnose do feijoeiro. As cultivares de feijão resistentes, como a Carioca 80,
possuem o alelo dominante Co-2. Cerca de quatro anos após a utilização dessa cultivar
pelos agricultores, ela se mostrou suscetível. Isso aconteceu porque surgiu uma nova raça do
fungo que venceu a resistência conferida por aquele alelo. É provávelque o uso continuado
dessa fonte de resistência tenha funcionado como agente seletivo e induzido a seleção direcional
na população do patógeno, isto é, o aumento de frequênciasdas raças que vencema resistência
conferida pelo alelo Co-2.

Diante do exposto, nota-se que a seleção natural atua nas populações para aumentar o
nívelde adaptação das mesmas, ajustando às modificações ambientais. Emgeral, a alteração
da constituição genética da população pela seleção natural é mais rápida quando o ambiente
é alterado bruscamente pelo homem, como no caso dos exemplos comentados relativos ao
uso incorreto de defensivos ou o emprego de monocultura geneticamente uniforme contra
pragas e patógenos.

A seleção naturalé considerada o processo que dirige a evolução, porque, ao contrário
dos outros processos, sua atuação não é ao acaso, mas orientada no sentido de tornar as
populações mais adaptadas.
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Outro tipo de seleção muito utilizado na agropecuária é a artificial. Esta se assemelha
à seleção natural no sentido de que ambas alteram as frequências alélicas da população,
mantendo alguns genótipos e eliminando outros. Esses dois tipos de seleção, no entanto,
podem ser completamente opostos quanto aos seus objetivos, pois, como já foi comentado,
a seleção natural visa a maximizar a adaptação da população, enquanto a seleção artificial
procura manter, principalmente, aqueles fenótipos agronômicamente desejáveis.

O milho moderno é um exemplo de uma espécie que é o produto da seleção artificial,
pois suas espigas grandes com numerosas sementes bem aderidas ao sabugo e protegidas
pela palha são fenótipos agronômicos desejáveis. Essa espécie moderna provavelmente se
extinguiria, caso ela deixasse de ser cultivada, pois as sementes não se dispersariam e a
consequência seria a germinação de todas elas aderidas à espiga, produzindo um elevado
número de plantas em grande competição entre si e, possivelmente, não gerando nenhum
descendente. Já, o milho primitivo, de acordo com evidências fósseis, apresentava espigas
pequenas, com cerca de 12 mm de comprimento. O número de sementes nessas espigas era
reduzido e se soltava facilmente, facilitando assimsua disseminação e o desenvolvimento das
plantas em locais espaçados, evitando, desse modo, a competição entre elas. Essas
características no milho primitivo foram reunidas pela seleção natural com a finalidade de
conferir àquelas plantas capacidade adaptativa para sobreviver naturalmente. Portanto, no
milho, a direção de atuação da seleção natural foi completamente o inverso da artificial,
especialmente nos caracteres da espiga.

15.4.2 Oscilação Genética

Foi visto (Capítulo 13) que a oscilação genética ocorre emdecorrência de problemas
de amostragemquesurgemquando apopulaçãoé de tamanho limitado. Elaprovocaalterações
aleatórias nas frequências alélicas, chegando mesmo a fixar determinados alelos. O efeito da
oscilação é tanto maior quanto menor for o tamanho das populações e maior o número de
gerações transcorridas.

A importância da oscilação genética para a evolução não é muito clara. Ela tem sido
considerada apenas como ummecanismo auxiliar da seleção natural. Outros efeitos atribuídos
à oscilação genética são as alterações nas frequências alélicas de uma população que
temporariamente se reduziu de tamanho - efeito de afunilamento - e tambémnaquelas que
se desenvolveramemcertos locais, a partir de poucos indivíduos migrantesde uma população
maior - princípio do fundador. Nesses dois casos, ocorre uma redução no tamanho da
população e a amostra de gametas da população maior, para formar aquela de tamanho
reduzido, contém desvios, não mantendo as mesmas frequências alélicas da original.

Na preservação de espécies nativas ou mesmo de plantas cultivadas, um dos aspectos
de maior importância é o número de indivíduos necessários para representar a variabilidade
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existente na população. Isso, porque se o número de indivíduos for muito pequeno, o efeito
da oscilação genética será muito pronunciado, o que pode levar à alteração drástica nas
características da população que se deseja manter, ou até mesmo contribuir para que ocorra
a extinção daquela população.

15.4.3 Isolamento Reprodutivo

O isolamento reprodutivo é definido como sendo o processo que dificulta ou impede a
troca de alelos entre duas populações e é essencial para a formação de espécies novas, bem
como a manutenção da identidade de cadauma. Tomando como basea classificação proposta
por Stebbins (1970), esses mecanismos são:

a- Mecanismospré-zigóticos - Impedemafertilização e a formação do zigoto. Existem
vários mecanismos que podem ser incluídos nessa categoria, entre eles:

a
1
- Habitat -As populações vivemna mesma região, mas ocupamdiferentes condições

de ambientes.

Como exemplo, desse mecanismo, são citadas duas espécies de carvalho dos Estados
Unidos. Uma, o carvalho escarlate (Quercus coccinea), se desenvolve em brejos mal
drenados, comsolos ácidos e a outra, o carvalho negro (Quercus velutina), que é encontrado
em solos secos, nos locais mais altos. Nas regiões onde existem habitats intermediários,
encontram-se comfrequência híbridos entre as duas espécies, no entanto, onde esses habitats
não existem, também não se observam os híbridos e as duas espécies permanecem
completamente isoladas.

a
2
- Sazonalou temporal - As populações ocorrem na mesma região mas apresentam

maturidade sexualem épocas diferentes.

Um estudo da distribuição de espécies de orquídeas, na região Sudeste do Brasil,
evidenciou um isolamento do tipo sazonal. Foiverificado que a espécieMiltonea moreliana
se distribui nos estados de São Paulo, Rio de Janeiro e sul do Espírito Santo e somente no
norte desse último ocorre uma população de orquídea da mesma espécie, só que diferente
em alguns caracteres. Entre eles, o período de florescimento das duas populações difere
cerca de dois meses, o que impede o cruzamento entreelas. Duas outrasespécies de orquídeas
permanecemisoladas reprodutivamente, mesmo quando se encontramna copa de uma mesma
árvore. Nesse caso, a Cattleya labiata floresce nos meses de janeiro e fevereiro, enquanto
a C. chocoensis de maio a junho.

a
3
- Etológico (somente emanimais) -As populações são isoladas por comportamentos

diferentes e incompatíveis antes do acasalamento.
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Um exemplo interessante é observado entre várias espécies de rãs. Nestas, o
acasalamento só ocorre entre os indivíduos machos e fêmeas de uma dada espécie, emrazão
de estímulos auditivos específicos. Um dos critérios mais utilizados na identificação das
diferentes espécies é o do som que cada uma emite.

a
4

- Mecânico - A fecundação cruzada é impedida ou restringida por diferenças
estruturais dos órgãos reprodutivos.

Entre espécies da falsa erva-de-rato (Asclepias spp), plantas tóxicas que ocorrem em
pastagens, existe um isolamento reprodutivo do tipo mecânico. Isso acontece, porque as
flores de espécies distintas são estruturalmente diferentes, a tal ponto que mesmo comvisitas
sucessivas de uminseto em flores de duas espécies diferentes não se realiza o cruzamento.

a
5

- Incompatibilidade gamética - Os gametas não sobrevivem em órgãos
reprodutivos estranhos.

Existemmuitasevidências de isolamento gamético eminsetos e outrosanimais e também
emplantas. Dosexemplos emplantas, o cruzamento entre certas espécies de gêneroNicotiana
é incompatível porque o pólen de uma espécie é abortado no estigma da outra, sendo que
essa reação apresenta um controle genético monogênico.

b- Mecanismos pós-zigóticos - A fecundação ocorre e os zigotos híbridos são
formados, mas estes são inviáveis ou dão origema híbridos fracos ou estéreis.

b
1
- Inviabilidade ou debilidade do híbrido.

O estudo mais detalhado sobre esse mecanismo de isolamento foi feito a partir da
inseminação artificialde rãs de uma espécie comesperma de outra, na tentativa de se obterem
híbridos interespecíficos. Ahibridação deRana pipiens x Rana sylvatica produziu embriões
que se desenvolveram apenas até o estágio de gástrula, mostrando portanto, ser inviável a
formação dohíbrido. Umexemploemplanta foiobservadoemlinho, ondeassementes híbridas,
provavelmente do cruzamento de Linum perene ( ) x L. austriacum ( ), não germinaram
porque o embrião não conseguiu romper o invólucro da semente nas condições naturais.

Esse tipo de incompatibilidade ocorre também em muitas outras espécies vegetais.
Contudo, a incompatibilidade pode em alguns casos ser superada por meio de processo
artificial via cultura de embrião (Capítulo 17). Esse processo tem sido utilizado em muitos
casos, especialmente nas cucurbitáceas.

b
2
- Esterilidade do híbrido - Os híbridos são estéreis porque os órgãos reprodutivos

não se desenvolvemcompletamente ou o processo meiótico é anormal.

Na pecuária, em várias ocasiões já foi experimentada a obtenção de certos híbridos
interespecíficos visando a associar emummesmo animal características desejáveis que estão

♀ ♂
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separadas emindivíduos de espécies diferentes. Umdos exemplos é o cruzamento de bovinos
com búfalos, visando a incorporar nos bovinos maior rusticidade. Nos casos em que os
descendentes foramobtidos, esses eramestéreis, principalmente emrazão do desenvolvimento
incompleto dos testículos dos machos.

A esterilidade pode ocorrer também pela falta de homologia entre os genomas das
espécies. O exemplo mais marcante que se tem é o cruzamento de jumento (Equus asinus)
coma égua (Equus caballus). Nesse caso, o híbrido obtido, burro ou mula, é muito vigoroso,
apesar de estéril. Há, contudo, relatos especialmente no caso de mulas, emque estas foram
férteis.

Nas plantas, as segregações cromossômicas anormais são tambémcausas frequentes
da esterilidade dos híbridos interespecíficos. No entanto, as plantas suportam a poliploidia
porque a esterilidade pode quase sempre ser suplantada por meio da duplicação do número
de cromossomos. Vários exemplos obtidos desse modo, de alopoliplóides férteis, são
apresentados no Capítulo 14. Algumas espécies alopoliplóides, e que hoje assumem grande
importância econômicaapós teremduplicado seuscromossomos, são o trigo comum(Triticum
turgidum x Aegilops tauschii), triticale (Triticum durum x Secale cereale) e nabo (Brassica
oleracea x Brassica campestris), entre outras.

15.5 ESPECIAÇÃO

A especiação é a formação de novasespécies e engloba todos osprocessos de evolução
já comentados, geralmente associados a umisolamento geográfico e, nessecaso, é denominada
de especiação alopátrica. No entanto, quando a especiação ocorre dentro de uma mesma
região geográfica é denominada simpátrica.

De maneira geral, a especiação se processa do seguinte modo (Figura 15.1): os
mecanismos geradores de variabilidade genética ocorrempara fornecer os recursos destinados
a tornar essa população mais adaptada e sobreviver às alterações ambientais. Acontece que
nemtoda a variabilidade é útil para a população, nas suas condições ambientais, mas apenas
determinados genes ou conjuntos de genes é que permitem a sua adaptação. A parcela
restante da variabilidade pode permitir que alguns indivíduos ocupem novas condições
ambientais, formando assimsubpopulações. Estas, para adaptarem-se aos seus ambientes,
vão acumulando novos complexos gênicos adaptativos e, em consequência, ocorre uma
divergência genética entre as subpopulações. Emvirtude de cada subpopulação ocupar um
habitat particular, os acasalamentos entre elas não ocorremtão livremente quanto dentro de
cada uma, o que contribuipara aumentar a divergência genética, e mesmo iniciar o surgimento
de mecanismo de isolamento reprodutivo. Porém, se por um motivo qualquer, as
subpopulações ficaremisoladas geograficamente, o fluxo gênico entre elas fica mais restrito e
desenvolvem-se os mecanismos de isolamento reprodutivo, a tal ponto que, quando elas
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forem reunidas novamente, permaneçam isoladas, caracterizando o estádio de espécies
biológicas diferentes.

FIGURA 15.1. Evolução de uma população resultando na formação de novas espécies: A)
população geneticamente heterogênea onde estão atuando os mecanismos que criam e ampliam
a variabilidade genética e permite aos indivíduos explorarem novos ambientes; B) subpopulações
oriundas da migração da população original para novos ambientes em decorrência da atuação
dos mecanismos que as conduzem para canais adaptativos; C) espécies biológicas distintas
convivendo no mesmo habitat, porém isoladas reprodutivamente.

Uma comparação interessante entre os processos de evolução que atuamnuma linha
evolutiva de organismos que está variando através dos tempos, e umautomóvelpercorrendo
uma estrada foi feita por Stebbins (1970). Segundo o autor, “a mutação corresponde ao
combustívelno tanque, pois é a única fonte de nova variação genética, que é essencialpara a
progressão contínua, mas não é a fonte imediatade forçamotriz. Esta, por suavez, corresponde
à recombinação genética, atuando pela mistura de genes e de cromossomos, que ocorre
durante o ciclo sexual. Uma vez que a recombinação fornece a fonte imediata de variabilidade
sobre a qual a seleção exerce sua ação primária, ela pode ser comparada ao motor do
automóvel.Aseleção natural, que dirige a variabilidade genética para aadaptação ao ambiente,
podesercomparadaao motoristado veículo. Existemváriasevidênciasindicando quemudanças
estruturais nos cromossomos, que alteram a sequência dos genes ao longo deles, podemter
profundos efeitos sobre a inter-relação entre recombinação genética e seleção natural, e
assimpodemcomparar-se ao câmbio eao acelerador do automóvel. Finalmente, o isolamento
reprodutivo, que inclui todas as barreiras à troca de alelos entre populações, tem um efeito
canalizador semelhante àestrada que, comseus limites e sinalizações, exercesobre o condutor
do automóvel, permitindo assim a movimentação de vários veículos na mesma direção e ao
mesmo tempo”.
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15.6 CONCEITO DEALGUNS TERMOS

Existe uma série de termos que é normalmente utilizada pelos evolucionistas e também
na agropecuária que muitas vezes gera confusão. O primeiro deles é o próprio conceito de
espécie, que pode ser definido de várias maneiras. Para o evolucionista e o geneticista,
espécie é um grupo de indivíduos que possui a capacidade de trocar alelos naturalmente
entre si, porém não com indivíduos de outra espécie. Esse conceito considera o
desenvolvimento de mecanismos de isolamento reprodutivo, que impede o fluxo gênico.

Há tambémo que se denomina conceito tipológico de espécie, que é muito usado pelo
taxonomista. Este considera na definição de espécie principalmente caracteres morfológicos.
Esses dois conceitos nem sempre são coincidentes porque as diferenças morfológicas não
são completamente associadas com os mecanismos de isolamento reprodutivo. Em
decorrência disso, muitas espécies consideradas diferentes pelos taxonomistas se cruzam e
produzem descendentes férteis e, portanto, devem ser enquadradas numa única espécie
biológica. Os especialistas em essências florestais, por exemplo, classificamcomo espécies
diferentes vários tipos de eucaliptos (E. saligna, E. citriodora, E. grandis) que se cruzam
normalmente, não devendo assimseremconsideradas espécies biológicas distintas.

O processo de especiação normalmente não envolve mudanças bruscas entre as
subpopulações, ao contrário, pequenas diferenças vão se acumulando gradualmente. Durante
o decorrer do processo, quando as subpopulações atingem certo grau de diferenciação, sem
contudo, terem sido desenvolvidos mecanismos de isolamento reprodutivo, elas são
denominadas de raças. Está implícito nesse conceito que na diferenciação de raças estão
envolvidos normalmente um grande número de diferenças genéticas. As raças de bovinos
utilizadas pelos zootecnistas se enquadram dentro desse conceito. Já, o conceito de raça
fisiológica adotado pelos fitopatologistas para fungos difere completamente do apresentado
aqui. Nesse caso, as diferenças entre as raças são decorrentes, unicamente, da capacidade
de ser fitopatogênico, ou não, em um dado hospedeiro, geralmente essa diferença na
capacidade é controlada por um, ou poucos genes.

O conceito de variedade é também muito polêmico. Os botânicos, por exemplo,
utilizam-no de modo semelhante ao comentado anteriormente para raça. Já, na agricultura,
esse termo temuma utilização muito diversificada. Assim, por exemplo, quem trabalha com
a cultura do milho denomina de variedade uma população melhorada em equilíbrio. Já, o
termo híbrido é empregado para o material proveniente do cruzamento de duas ou mais
linhagens e como cultivar os dois grupos - híbridos e variedades. Para outras culturas, os
termos variedade e cultivar são na maioriados casos usados como sinônimos. Na fruticultura,
o termo variedade se confunde com clone - descendentes de um único indivíduo por
propagação vegetativa. Emplantas autógamas, por sua vez, como é o caso do feijão, arroz
e trigo, o termo cultivar é usado considerando a existência de uma única linhagem- genótipo
homozigótico - ou uma mistura de linhagens.
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16 EFEITO MATERNO E
HERANÇA

EXTRACROMOSSÔMICA

16.1 INTRODUÇÃO

Como já foi amplamente discutido nos capítulos anteriores, os gametas masculinos e
femininos são equivalentes em relação à constituição de genes. Isso pode ser constatado,
por exemplo, quando umdescendente bovino Shorthornruão - compelosvermelhos e brancos
- é produzido a partir do cruzamento de um touro vermelho comuma vaca branca ou de um
touro branco comuma vaca vermelha. Nesse caso, o alelo responsávelpela cor vermelha do
pelo do animalé passado parao filho pelo gameta masculino ou feminino eo mesmo acontece
em relação ao alelo responsável por pelo branco. Isso acontece porque a maioria dos
caracteres dos organismos superiores é controlado por genes nucleares que segregam de
acordo como comportamento dos cromossomos na meiose.

Entretanto, umpequeno grupo de caracteres é herdado graças aos genes ou produtos
gênicos presentes no citoplasma do gameta. Como o gameta feminino contribuicomquase a
totalidade do citoplasma para o descendente, o modo de herança dessescaracteres, à primeira
vista, processa-se de modo diferente daqueles controlados por genes nucleares. Assim, para
se constatar esse tipo de herança, deve-se verificar se existe diferença entre os resultados de
um cruzamento e de seu recíproco. Entende-se por cruzamento recíproco aquele em que
o genitor é usado ora como fêmea, ora como macho. Desse modo, se a herança de umdado
caráter é controlada por genes nucleares, os resultados de umcruzamento e de seu recíproco
serão idênticos. Porém, se for um caso em que o caráter é decorrente de efeitos
citoplasmáticos, os resultados dos cruzamentos recíprocos serão diferentes, isto é, os
descendentes de cada cruzamento terão sempre o mesmo fenótipo do genitor feminino, que
contribui com o citoplasma. Esse tipo de herança pode ser explicado por dois mecanismos:
o efeito materno e a herança extracromossômica.

16.2 EFEITO MATERNO

O efeito materno é um caso especial de herança controlado por genes nucleares da
mãe, porém que são responsáveis por certas condições do citoplasma do óvulo -
provavelmente, produtos gênicos. Essas condições é que determinama expressão fenotípica
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de alguns caracteres do filho, independente dos genes doados pelo pai. Contudo, é importante
salientar que o efeito materno na expressão desses caracteres nos descendentes se dá apenas
por uma ou, no máximo, duas gerações.

Umdosexemplos mais comentados na literatura sobre efeito materno refere-se à direção
de enrolamento da concha do caramujo Limnaea peregra. O enrolamento da concha é um
caráter monogênico, sendo que o alelo dominante,R, condiciona o enrolamento para a direita,
e o recessivo, r, para a esquerda. No entanto, quando se cruzam indivíduos puros com as
duas direções de enrolamento, e se obtêmtambém os recíprocos, são obtidos os resultados
apresentados na Figura 16.1.

FIGURA 16.1. Efeito materno. Cruzamentos recíprocos ilustrando a herança da direção de
enrolamento da concha do caramujo Limnaea peregra para a direita (D) ou esquerda (E).
Observe que o fenótipo do filho é sempre a expressão do genótipo da mãe. (Modificado de
Sinnot et al., 1975).
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Nota-se (Figura 16.1) que o fenótipo dos filhos depende do genótipo da mãe, o que é
constatado, principalmente, pelas diferentes direções de enrolamento da concha da geração
F

1
e do cruzamento recíproco. Observa-se ainda que o fenótipo da F

2
, nos dois cruzamentos,

expressa apenas o genótipo F
1
, que condiciona enrolamento para a direita e cuja segregação

monogênica típica 3D: 1E da geração F
2

é observada na geração F
3
. A explicação para

esses resultados é que o citoplasma do óvulo deve ser afetado por um produto do gene
nuclear materno que, durante a primeira clivagemdo zigoto, determina o sentido das fibras
do fuso para a direita ou para a esquerda em relação ao eixo da célula e ocasiona,
respectivamente, o enrolamento da concha para a direita ou esquerda. Evidentemente, nesse
caráter, o efeito do gene materno se expressa apenas na primeira geração descendente.

A herança de caracteres de grande importância agronômica, como o teor de proteína
do grão de soja e feijão, o teor de óleo do grão de soja e o tamanho da semente da ervilha,
é um dos exemplos conhecidos onde o efeito materno é considerado a principal explicação
de resultados de cruzamentos recíprocos. Como exemplo são apresentados na Figura 16.2
os valores obtidos para o teor de proteína do grão de feijão.

FIGURA 16.2. Resultado de cruzamentos recíprocos considerando o caráter teor de proteína
do grão de feijão, ilustrando também um caso de efeito materno (Leleji et al., 1972).
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Como sabemos, o teor de proteína do grão de feijão é umcaráter quantitativo, onde
estão envolvidos, provavelmente, vários genes sendo afetados consideravelmente pelo
ambiente, o que difere do exemplo comentado sobre o enrolamento da concha deL. peregra,
que é controlado por um único gene com dois alelos. No entanto, nota-se que a herança do
teor de proteína do feijão é, principalmente, materna, em primeiro lugar pelos diferentes
fenótipos apresentadospelas duas F

1
, provenientes dos cruzamentos recíprocos. Os fenótipos

destas F
1
são, praticamente, iguais ao fenótipo da mãe, o que equivale a dizer que o genótipo

materno se expressa no filho. Seguindo esse raciocínio, observa-se que os fenótipos das
duas populações F

2
são semelhantes. Como essas duas populações são provenientes de

cruzamentos em que a F
1
participou como mãe, então a semelhança de tais fenótipos refere-

se à expressão do genótipo F
1
. Essa conclusão é confirmada quando se verifica que as

variâncias dos pais, F
1
e F

2
, são semelhantes e referem-se, portanto, à variânica ambiental,

isto é, os dados apresentados correspondemàs expressões dos genótipos dos genitores e
das F

1
.
O conhecimento desse tipo de herança é imprescindível para a eficiência de certos

programas de seleção. Por exemplo, é possível analisar o teor de proteína ou óleo de uma
única semente de soja por meio de técnicas não destrutivas e, posteriormente, efetuar o
plantio dessa semente para a obtenção dos descendentes. Como a herança dessas duas
características é, principalmente, materna, a seleção de sementes F

2
, colhidas de uma única

planta, é inteiramente ineficaz, pelo fato de os fenótipos dessas sementes seremsemelhantes
e representarem a expressão do genótipo da planta F

1
. O genótipo de cada semente F

2
irá se

expressar, portanto, apenas nas sementes produzidas por sua progênie. Assim, o êxito da
seleção só ocorrerá quando se proceder à seleção entre as progênies de cada semente F

2
,

que corresponde à geração F
3
.

Como se pode constatar a partir dos exemplos apresentados, os caracteres, cuja
herança édenominada de efeito materno, são praticamente iguais aos caracteres mendelianos.
Aqui tambémestãoenvolvidos genes situados noscromossomos. Adiferençaéque aexpressão
do genótipo de qualquer indivíduo se manifesta nos seus descendentes quando o referido
indivíduo for usado como genitor feminino. Ou seja, o genótipo da F

1
se expressa em F

2
, o

genótipo da F
2
na geração F

3
e, assim, sucessivamente. Na realidade, existem, então, duas

diferenças em relação à herança mendeliana: a primeira é que só o genótipo materno se
expressa na primeira geração descendente, e isso é a causa da segunda diferença que resulta
na expressão fenotípica sempre uma geração atrasada.

16.3 HERANÇA EXTRACROMOSSÔMICA

Os caracteres comesse tipo de herança são decorrentes de genes situados emorganelas
do citoplasma, sendo que as principais portadoras desses genes são as mitocôndrias que
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ocorrem nos eucariontes em geral e os plastos, encontrados nas plantas. Como se sabe,
essas organelas possuem DNA com funções de replicação e transcrição independentes do
DNAnuclear. Em relação aos procariontes, as características com herança citoplasmática
são aquelas determinadas por genes localizados nos plasmídeos (Capítulo 17, 16.1).

Como já foi comentado, o descendente de um cruzamento recebe essencialmente o
citoplasma do óvulo; assim, os caracteresdecorrentes dos genes citoplasmáticosse expressam
no filho, apresentando sempre o mesmo fenótipo da mãe.

BOX 16.1 ORIGEM DAS MITOCÔNDRIAS E CLOROPLASTOS

Existem algumas evidências de que as mitocôndrias e cloroplastos têm origem

endossimbionte, ou seja, emumpassado distante alguma bactéria se associou as células

primitivas e ocorreu umbenefício mútuo – endossimbiose.Apartir de então, o organismo

endossimbionte passou a ser constituinte das células. No caso das células animais, as

mitocôndrias eas células dos organismos que realizamfotossíntese, alémda mitocôndrias,

os cloroplastos são organelas celulares.As principais evidências são:

a) o DNAdas mitocôndrias e dos cloroplastos diferememquantidade do existente

no núcleo celular e são mais semelhantes ao de bactérias;

b) o código genético utilizado pelas mitocôndrias temalgumas especificidades que

diferem da célula hospederia;

c) a membrana das mitocôndrias têmmaior semelhança coma dos procariotos do

que com a da célula hospedeira;

d) o sistema de multiplicação, fissão binária, dos cloroplastos e mitocôndrias é

semelhante ao das bactérias

e) a estrutura dos, cloroplastos como, por exemplo, a presença de tilacóides e

tipos particularesdepigmentos, é muito semelhante ao dascianobactérias.Análises

filogenéticas debactérias, cloroplastos e genomaseucarióticos tambémsugerem

que os cloroplastos estão relacionados comas cianobactérias;

f) tanto as mitocôndrias como os cloroplastos possuemgenomas muito pequenos,

em comparação com outros organismos, o que pode significar umaumento da

dependência dessas organelasdepois da simbiose se tornar obrigatória, ou melhor,

passar a ser um organismo novo.
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16.3.1 Genes do Plasto

Alguns genes localizados no plasto, comfunções já conhecidas, são os responsáveis
por RNA ribossômico, que constitui os ribossomos do próprio plasto, e também os
determinantes de algumas enzimas que participamda fotossíntese. Outro caráter que poderá
vir a ser amplamente utilizado no melhoramento de plantas é à resistência a herbicidas.
Muitos herbicidas importantes atuam inibindo a fotossíntese. Uma dessas classes de
herbicidas é a das triazinas, que têmafinidade pelas membranas do tilacoide, onde bloqueia
o transporte de elétrons, desprovendo o cloroplasto da energia necessária para a
fotossíntese.

Em áreas agrícolas, onde herbicidas desse grupo vêmsendo intensamente utilizados,
têm surgido algumas ervas daninhas resistentes. Os estudos bioquímicos demonstraram
que tal resistência se deve a uma única proteína constituinte do tilacóide do cloroplasto.
Mediante o sequenciamento das proteínas de uma planta suscetível e de uma resistente,
ambas da espécie Amaranthus hybridus, pode ser constatado que a resistência é devida
à presença do aminoácido glicina, que substituiu a serina em um único local da molécula.
Cerca de 30 espécies de ervas daninhas já mostraramresistência às triazinas e foi constatado
que essa resistência se deve a uma proteína semelhante emtodas elas. Como esse herbicida
vemsendo aplicado continuamente, ele contribuiu, como agente de seleção, para o surgimento
de plantas daninhas resistentes à sua ação. O interessante, no entanto, é obter plantas
cultivadas que sejam resistentes ao herbicida, para que ele possa ser mais amplamente
usado. A indagação que surge é: como pode ser realizada a transferência do gene de
resistência da erva daninha para a espécie cultivada? Se fosse um gene situado nos
cromossomos, a transferênciapoderia ser realizada utilizando osprocedimentos já discutidos
(Capítulo 5) e seria feita com relativa facilidade, desde que as duas espécies apresentassem
cruzamentos compatíveis. Entretanto, o gene de resistência está situado nos plastos o que
torna a situação um pouco diferente daquela discutida anteriormente, porque aqui há
necessidade de se transferir o citoplasma. Vejamos como isto pode ser feito utilizando o
exemplo de transferência, já realizado, envolvendo duas espécies de Brassicas. A erva
daninha resistente é da espécie B. campestris e a planta cultivada a B. napus, conhecida
vulgarmente como colza, utilizada como forrageira e de cujas sementes se extrai o óleo. O
processo envolveu vários retrocruzamentos em que se empregou a B. campestris como
genitor feminino, no primeiro deles, para fornecer o citoplasma à geração F

1
. Posteriormente,

foram realizados vários retrocruzamentos, sempre utilizando os descendentes de cada
retrocruzamento como genitor feminino, para manter o citoplasma com os cloroplastos
portadores da resistência ao herbicida. Como genitor masculino, usou-se a B. napus que
cedeu os cromossomos. Após vários retrocruzamentos, obteve-se uma planta com o
citoplasma de B. campestris, portanto resistente ao herbicida e com o núcleo de B. napus
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FIGURA 16.3. Esquema de cruzamento das espécies B. campestris e B. napus, mostrando a
transferência do alelo de resistência às triazinas, presentes no cloroplasto da erva daninha. Observe
que a B. campestris, a geração F1 e os descendentes de cada retrocruzamento foram empregados
como fêmea, porque são eles que possuem o alelo de resistência localizado no citoplasma.

(Figura 16.3). Observa-se, na Figura 16.3 que, após cinco retrocruzamentos, os
descendentes possuem 98,4% dos alelos da espécie cultivada, porém mantendo-se
integralmente o citoplasma de B. campestris, portadora da resistência ao herbicida. Obtém-
se, assim, uma planta semelhante a B. napus e resistente ao herbicida.
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BOX 16.2. DIFERENÇAS ENTRE O DNA NUCLEAR E O MITOCONDRIAL

16.3.2 Genes da Mitocondria

Existem algumas diferenças entre o genoma – DNA das mitocôndrias (mtDNA) e o
existente no núcleo das células (BOX16.2). O DNA mitocondrial é responsável,
principalmente, pelaprodução de enzimas queparticipamda respiração celular e pela produção
de RNA que constitui seus ribossomos.

Exemplos de caracteres cuja expressão fenotípica depende do DNA mitocondrial são
conhecidos. Umdos exemplos mais marcantes é a esterilidade masculina citoplasmática, em
plantas. Esseéo fenômeno pelo qualplantashermafroditas ou monóicas, apresentamo aparelho
reprodutivo feminino normal, mas não produzem pólen viável. Não podem assim serem
autofecundadas e só irão produzir sementes por pólen proveniente de outra planta não
relacionada comela. Esse caráter, denominado macho esterilidade, é de grande importância,
pois possibilita a produção de sementes híbridas F

1
, sema necessidade de emasculação, que

encarece o custo de produção.

DNA

Nuclear Mitocondrial

Localização
No núcleo da célula,
protegido pela membrana
nuclear

Nas mitocôndrias, protegidas
pela membrana mitocondrial –
influência de radicais livres(??)

Conformação Dupla hélice linear Dupla hélice circular

Estrutua Protegido por histonas Desprovido de histonas

Número de genes Aproximadamente 30.000 37

Funcionamento Autônomo
Necessita de cooperação do DNA
nuclear

Regiões codificantes
(éxons) e não codificantes
(íntrons)

90% DNA codificante

Característica do genoma
Diplóide (materno/paterno)
sofre recombinação

Genoma haplóide (herança
materna) – não sofre
recombinação

Número de pares de bases
Bilhões de pares de
nucleotídeos

16.569 pares de nucleotídeos

Atividade de polimerase Grande Fraca

Sistema de reparo Presente Ausente

Número de DNA por
célula

1.000 a 10.000
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A macho esterilidade pode ser de origemde genes nucleares ou citoplasmáticos. Ela já
foi registrada emmais de 80 espécies, envolvendo 25 gêneros pertencentes a seis famílias
diferentes. Como já mencionado, o conhecimento desse fenômeno possibilitou o emprego
comercialna produção de híbridos de algumas espéciesagronomicamente importantes, como
o milho e a cebola.

A macho esterilidade no milho foi descrita pela primeira vez em1931, por Rhoades,
a partir do cruzamento de uma planta macho estéril originada do Peru, com outra do
Chile, cuja descendência foi toda estéril. A sua importância, na produção de sementes
híbridas só ocorreu após a década de sessenta. Atualmente, sabe-se que há vários tipos
de citoplasmas envolvidos com a macho esterilidade, sendo os mais importantes os tipos
T, S e C. O tipo T foi descoberto no Texas, em 1944. Daí a denominação de citoplasma
T. Foi demonstrado que no caso do T, a mitocôndria é deficiente em um segmento de
DNA de aproximadamente 2350 pares de nucleotídeos. O tipo S, foi o primeiro
citoplasma a ser identificado nos Estados Unidos e o citoplasma do tipo C, foi descoberto
no Brasil numa variedade denominada Charrua. Nesses dois casos a esterilidade está
associada à presença de DNA nuclear junto ao DNA mitocondrial. Esse DNA adicional
é de origem plasmidial. Como esse DNA extra afeta a macho esterilidade, ainda não foi
esclarecido.

Diante da importância da esterilidade masculina citoplasmática para a produção de
híbridos, é imprescindível conhecer o procedimento de sua transferência de uma linhagem
para outra ou de um genitor para outro, a fimde concretizar seu emprego no melhoramento
de plantas. Como a mitocôndria de plantas macho estéreis é a organela responsável pela
esterilidade, basta transferir para o citoplasma macho estéril os cromossomos de uma
linhagem ou genitor macho fértil, por meio de retrocruzamentos sucessivos, de modo
semelhante à transferência de plasto, já apresentada. Na Figura 16.4, é mostrada a
transferência da macho esterilidade citoplasmática - citoplasma T - da linhagemAde milho
para a linhagem B com citoplasma N. Como se observa, após cinco retrocruzamentos a
planta resultante terá na sua constituição 100% do citoplasma da linhagemAe o núcleo
possui 98,4% dos alelos da linhagemB, ou seja, quase 100% do DNAnuclear, da linhagem
B. Portanto, é obtida uma linhagemmacho estérilB, praticamente idêntica a linhagemmacho
fértil B.
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FIGURA 16.4. Esquema de cruzamento de duas linhagens de milho mostrando a transferência do
citoplasma T causador de macho esterilidade, presente na linhagem A, para a linhagem B. Observe que,
após cinco retrocruzamentos, obtém-se uma linhagem macho-estéril com o citoplasma T da linhagem Ae
os cromossomos da linhagem B.

Na produção de híbrido simples de milho, deve-se utilizar uma das linhagens macho
estéril e a outra macho fértil, porémcom os alelos dominantes restauradores da fertilidade.
Desse modo, a linhagem macho estéril será o genitor feminino, sem a necessidade de ser
realizada a operação de despendoamento, que é muito trabalhosa e onerosa. Como já
mencionado, a semente híbrida colhida nesse genitor terá o citoplasma macho estéril e, no
núcleo, o genótipo Rfrf, que permite a produção de pólen. Para a produção de um híbrido
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FIGURA 16.5. Esquema da obtenção de milho híbrido duplo, utilizando a macho esterilidade
citoplasmática e o alelo nuclear restaurador de fertilidade (Rf). O citoplasma para macho
esterilidade é representado por E para macho fertilidade por N.

duplo, como já foicomentado no Capítulo 12, empregam-se quatro linhagens. Nesse processo
de produção do híbrido, são necessárias linhagens comcitoplasma estéril e normale também
o alelo nuclear restaurador de fertilidade - Rf.

Observa-se que o híbrido duplo (Figura 16.5) é produzido sem a necessidade de
despendoamento em todas as etapas. Nota-se também que apesar de 50% das sementes
híbridas obtidas serem macho estéreis não há problema com a cultura, uma vez que a
quantidade de pólen produzida pelas plantas macho férteis é suficiente para assegurar a
polinização de todas as plantas.
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16.4 DIFERENÇA ENTRE EFEITO MATERNO E HERANÇA
EXTRACROMOSSÔMICA

Foi visto nos tópicos anteriores que, no caso do efeito materno, estão envolvidos
genes nucleares; porém, o fenótipo do descendente é dependente do genótipo materno. Na
herança extracromossômica não estão envolvidos genes nucleares e sim citoplasmáticos, e
aqui também o fenótipo do descendente é idêntico ao da mãe. Considerando apenas os
fenótipos dos descendentes dos cruzamentos recíprocos, os dois fenômenos se confundem.
Como proceder então para diferenciá-los?

O emprego de vários cruzamentos sucessivos e a manutenção da mesma diferença
observada entre a F

1
de um cruzamento e a F

1
do recíproco é indicação de que o caráter

é controlado por genes citoplasmáticos. Por outro lado, tratando-se de um caráter com
efeito materno, ele irá expressar numa geração qualquer, o fenótipo determinado pelo
genótipo nuclear materno da geração anterior. Desse modo, não persiste a diferença entre
a F

1
de um cruzamento e a F

1
de seu recíproco. Isso fica evidenciado, comparando-se as

Figuras 16.3 e 16.1.
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PROBLEMAS PROPOSTOS

1. Em caramujo da espécie Limnaea peregra, o enrolamento da concha pode ser para a
direita, emdecorrência do alelo dominante R, ou para a esquerda, condicionado pelo
recessivo r. Dois caramujos foram cruzados e produziram um descendente com a
concha enrolada para a esquerda. Este descendente foi autofecundado e produziu
uma progênie com todos os indivíduos apresentando a concha enrolada para a direita.

a) Quais os genótipos do pai, da mãe e de todos osdescendentes obtidos?

b) Se a progênie com a concha enrolada para a direita for autofecundada, quais as
proporções genotípicas e fenotípicas esperadas?

2. Suponha que emarroz ocorra uma determinada anormalidade, qualprocedimento deve
ser adotado para verificar se a anormalidade é decorrente de genes nucleares,
citoplasmáticos, efeito materno ou simplesmente algumefeito ambiental?

3. Emsoja, foi realizado o cruzamento entre duas linhagens visando ao estudo da herança
do teor de óleo, sendo obtido o seguinte resultado:

Populações Teor de óleo (%)

Linhagem A 15

Linhagem B 25

F1 – A x B 15

F1 – B x A 25

F2 – A x B 20

F2 – B x A 20

Qual a conclusão sobre a herança do caráter?

4. Como pode ser diferenciado o caso de herança ligada ao sexo e herança
extracromossômica?

5. No tremoço, uma leguminosa forrageira, o cruzamento de uma linhagemamarga com
outra doce produziu todos os descendentes F

1
doce; o seu recíproco apresentou todos

os descendentes amargos. Esse resultado só foi observado nas plantas jovens da F
1
,

quando atingiramo estágio adulto todas apresentaramfolhas amargas.

a) Sugira uma provável explicação para esses resultados.

b) Quaissão as constituições genéticasdos genitores masculinos e femininos envolvidos
nos cruzamentos, admitindo que o caráter é monogênico?
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c) Quais os resultadosesperados na geração F
2
para ambos os cruzamentos, no estágio

de plantas jovens e também adultas?

6. No cruzamento de duas cultivares de feijão, contrastantes com relação ao peso das
sementes, foramobtidos os seguintes resultados:

a) A herança extracromossômica é uma hipótese plausível para explicar esses
resultados?
b) Sugira os cruzamentos necessários para comprovar sua hipótese.

7. A cor amarela numa planta pode ser causada por umalelo recessivo cromossômico e/
ou por um fator citoplasmático. Quais os resultados seriamesperados nos seguintes
casos?
a) Cruzamentos recíprocos de uma linhagem verde com outra amarela.

b) Retrocruzamentos entre o produto de cada umdesses cruzamentospara as linhagens
paternais.

c) Autofecundação dos F
1
s dos cruzamentos recíprocos.

d) Cruzamentos dos dois F
1
s.

8. Uma linhagem de cevada com folhas amareladas e aristas longas recebeu pólen de
outra linhagem que possuía folhas normais e aristas curtas. As plantas F

1
foram de

folhas amareladas e aristas longas, na F
2

foram obtidas 309 plantas com folhas
amareladas e aristas longas e 98 plantas de folhas amareladas e aristas curtas. O
cruzamento recíproco entre essas duas linhagens produziu, na F

1
, plantas com folhas

verdes e aristas longas e, na F
2
, 328 plantas com folhas verdes e aristas longas e 107

plantas com folhas verdes e aristas curtas. Qual a explicação do controle genético
desses dois caracteres?

9. Na cevada, a cor das folhas pode ser decorrente de um gene citoplasmático (L1 =
folhas normais, e L2 =folhas amarelas), ou a umgene nuclear (v), sendo o alelo recessivo
o responsável por folhas amareladas. Possuindo o citoplasma L2 a cor será amarela,

Populações Peso de 100 sementes (g)

P1 - Small White (S) 18

P2 – Diacol Calima (D) 50

F1 - S ( ) x D ( ) 18

F1 - D ( ) x S ( ) 50
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independente do genótipo do núcleo. Quais as proporções fenotípicas esperadas a
partir dos seguintes cruzamentos?

10. Na planta ornamental conhecida por maravilha, as ramificações podem ser verdes,
variegadas e brancas. Ageração F

1
, proveniente do cruzamento de flores femininas

presentes em ramos verdes ou brancos, possui os mesmos fenótipos maternos,
independente do genitor masculino. Isso se verifica também para a geração F

1
de

qualquer retrocruzamento. Emqualquer cruzamento emque a flor feminina se encontra
num galho variegado, a progênie apresenta plantas verdes, variegadas e brancas,
independente do fenótipo do genitor masculino.

a) Qual a explicação para a herança da cor da folha?
b) Qualo resultado esperado dos seguintes cruzamentos?

a) ( ) Linhagem normal x ( ) L1vv (amarelado)

b) ( ) L1vv (amarelado) x ( ) Linhagem normal

c) ( ) Linhagem normal x ( ) L2vv (amarelado)

d) ( ) L2vv (amarelado) x ( ) Linhagem normal

e) ( ) F1 do cruzamento a x ( ) F1 do cruzamento d

f) ( ) F1 do cruzamento d x ( ) F1 do cruzamento a

Genitor feminino Genitor masculino

1. Galho branco Galho verde

2. Galho verde Galho branco

3. Galho variegado Galho branco

4. Galho branco Galho variegado

11. Um pesquisador descobriu uma planta de cebola macho-estéril em sua plantação.
Como proceder para verificar se aesterilidade masculina é decorrentede genes nucleares
ou citoplasmáticos?

12. Supondo que a macho esterilidade referida no problema 11 seja decorrente de um
gene mitocondrial, como proceder para introduzir esse gene emumalinhagemque será
usada na produção de híbridos, de modo que ela mantenha as mesmas características
da linhagemoriginal?
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Nesse heredograma os animais identificados coma cor escura possuemuma anomalia
respiratória. Qual seria sua hipótese para o controle genético dessa anomalia?

13. Uma das causas de macho-esterilidade no milho é decorrente deumgene mitocondrial.
Existe tambémumalelo dominante (Rf) nuclear, que restaura a fertilidade, isto é, plantas
Rf são férteis independentes do citoplasma.

a) Qual a constituição genética de uma planta que ao ser autofecundada produz 75%
de descendentes férteis e 25% de descendentes macho-estéreis?

b) Quala constituição genética de uma planta que usada como genitor masculino e que
cruzada com uma fêmea macho-estéril, os descendentes são sempre macho-férteis?

c) Estabeleça um esquema de cruzamentos para a produção de milho híbrido
duplo, utilizando a macho-esterilidade.

d) Se for obtida uma linhagempromissora, como proceder para torná-la macho-estéril?
Uma vez obtida essa linhagem,como mantê-la?

14. Quais seriamos seus argumentos, para justificar que uma determinada anomalia em
suínos, seja controlada por genes citoplasmáticos, a partir da análise de uma árvore
genealógica?

15. Considere o seguinte heredograma para uma família de bovinos:
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17.1 INTRODUÇÃO

Biotecnologia é definida como qualquer técnica que utilize organismos vivos ou
suas partes, para fazer ou modificar produtos, melhorar plantas ou animais, ou desenvolver
microrganismos para usos específicos. De certo modo, o homem tem usado técnicas
biotecnológicas desde o início da agricultura, há cerca 12.000 anos. Os primeiros
agricultores, por exemplo, no processo de domesticação das plantas, foram capazes de
desenvolver estratégias para manipular as plantas e seu ambiente, visando a maximizar a
utilização da energia solar e transformá-la em grãos, forragens e fibras. Do mesmo
modo, quando os nossos antepassados iniciaram a produção de bebidas via
microorganismos que promoviam a fermentação, estavam evidentemente empregando
uma técnica biotecnológica.

Entretanto, com os conhecimentos obtidos nas últimas décadas, especialmente em
biologia molecular, vislumbrou-se a aplicação de novas técnicas biotecnológicas na obtenção
de novos produtos que o homemantes não imaginava. Por exemplo, muitos “cruzamentos”
que anteseramconsiderados pura ficção científica hoje já semostramperfeitamente exequíveis.

Neste tópico, pretendemos fazer um relato sucinto sobre algumas técnicas
biotecnológicas. Aquelesque desejareminformações adicionais podemrecorrer, entre outras,
às seguintes literaturas: Phillips e Vasil (1994); Lewin (2008). O direcionamento adotado
será o de mostrar a importânica e, principalmente, algumas aplicações das técnicas da
biotecnologia para a agropecuária.

17.2 TÉCNICASBIOTECNOLÓGICASAPLICADASAOSVEGETAIS

17.2.1 Cultura de tecidos

Vimos, no Capítulo 4, que uma célula após a mitose origina duas células filhas com a
mesma constituição genética. Foi tambémcomentado que todas as célulasdo tecido somático
de uma planta ou animal são oriundas da mitose. Assim sendo, toda célula do organismo é
totipotente, ou seja, é potencialmente capaz de originar um indivíduo idêntico àquele de
onde foi retirada. O princípio básico da cultura de tecidos é a aplicação da totipotência

17 BIOTECNOLOGIA
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celular, isto é, regenerar plantas a partir de células isoladas não diferenciadas, ou a partir de
órgãos e tecidos vegetais. Tais células, colocadas emummeio apropriado, podem dividir-se
indefinidamente e até diferenciar-se, o que irá propiciar a regeneração de parte da planta ou
então da planta inteira e, dessa forma, milhares de indivíduos podem ser produzidos a partir
de uma ou algumas células de um mesmo clone.

Como pode ser facilmente imaginado, a culturade tecidos é umaforma de multiplicação
assexuada, semelhante à adotada pelos agricultores há muitos anos, visando à propagação
de determinadas plantas, tais como cana-de-açúcar, mandioca ou batata. A diferença
fundamental é que a cultura de tecidos, como já mencionado, possibilita a multiplicação do
indivíduo a partir de uma única célulaou de umpequeno número de células. Dessa forma, ela
é uma importante ferramenta, não só na genética e no melhoramento deplantas como também
pode auxiliar eminúmeras outras áreas da agricultura.

Aprincipal dificuldade da cultura de tecidos é identificar, para cada espécie, qual o
meio de cultura mais apropriado para que ocorra a divisão celular e, sobretudo, para “ligar”
e “desligar” os genes, no momento e no local apropriado, visando à diferenciação celular e,
consequentemente, a obtenção de uma planta idêntica àquela de onde a célula ou o conjunto
de células foi retirado. Para algumas espécies como fumo, batata, banana, morango e outras,
esses meios de cultura já são bem conhecidos. Algumas aplicações serão apresentadas a
seguir:

17.2.1.1 Limpeza Viral - Cultura de Meristema

Um dos aspectos da cultura de tecidos que tem fornecido as maiores contribuições é a
“limpeza” de cultivares infectadas comvírus. Plantas de propagação vegetativa como batata,
morango, abacaxi entre outras, após alguns cultivos simultâneos, começam a apresentar
redução de produtividade. A principal razão é a ocorrência de algumas viroses que são
transmitidas por meio dos tubérculos oumudas.Aincidência dessasviroses cresce rapidamente
e a cultura torna-se inviável se continuar sendo utilizado aquele propágulo anterior. Aopção
é promover uma limpeza de vírus para reiniciar o processo. Acultura de tecidos contribui
enormemente para essa limpeza. Para isso, é preciso utilizar de uma minúscula parte do
meristema daplanta, tecido responsávelpelo crescimento do vegetal, masainda não totalmente
diferenciado.As razões pelo qual a cultura de meristemas permite a obtenção de plantas livre
de vírus, não está completamente elucidada. Acredita-se que, em razão da rapidez da
multiplicação dascélulas meristemáticas, aspartículasvirais não consegueminfectar tais tecidos.
Alémdo mais, o sistema vascular dessas regiões não seencontra completamente desenvolvido,
o que dificulta o transporte do vírus para essas partes. É necessário salientar que, no Brasil,
algumas empresas já estão utilizando eficientemente essa técnica emalgumas culturas, como
batata, morango, abacaxi e banana.
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17.2.1.2 Multiplicação Clonal - Cultura de Gemas ou Segmentos
Nodais

Uma outra aplicação da cultura de tecidos que tem sido intensamente pesquisada no
Brasiléa multiplicação de plantasemgrande escala. Umdossetoresque estámais desenvolvido
é o da cultura do eucalipto. Nesse vegetal, a multiplicação via semente, que é o processo ainda
empregado, temcomo desvantagema grande desuniformidade nos povoamentos florestais. O
eucalipto é de polinização cruzada e, provavelmente, deve possuir grande parte dos locos em
heterozigose.Assim, a reprodução sexuada contribuipara uma enorme variabilidade genética.
As empresas que produzem celulose, carvão ou até mesmo maderia serrada, desejam que as
árvoressejamasmaisuniformespossíveis.Asrazõesparasedesejar auniformidadesão inúmeras,
uma delas é a maior produtividade e a facilidade de transporte.

Para reduzir a variabilidade nos povoamentos florestais são selecionadas árvores
matrizes, que são multiplicadas por macroestaquia, isto é, brotações que surgemna base das
árvores matrizes cortadas. Uma das desvantagens da macroestaquia é a baixa taxa de
multiplicação, isto é, conseguem-se apenas 200 a 400 mudas a partir de uma planta. Assim,
foinecessário desenvolver tecnologias para tornar o processo mais eficiente. Esses processos
foramdesenvolvidospor pesquisadores brasileiros, apartir dos anos oitentado século passado
(Assis e Mafia, 2007). Inicialmente, tentaram a micropropagação “in vitro”. O processo
mostrou-se tecnicamente viável, mas economicamente inviável. Apartir desse conhecimento
desenvolveram duas novas estrátegias, a microestaquia e a miniestaquia. Adiferença básica
da miniestaquia em relação ao sistema tradicional (macroestaquia), diz respeito à produção
de brotos emplantas de menor porte, obtidas em minijardins clonais.

A diferença entre microestaquia e miniestaquia é que na primeira as microestacas são
obtidas a partir da micropropagação “invitro”, enquanto na miniestaquia, ocorrememplantas
dos minijardins clonais.As miniestacas, são coletadas dos ápices caulinares da própria estaca
enraizada pelo método convencional de macroestaquia (Assis e Mafia, 2007).

17.2.1.3 Manutenção de Germoplasma - Cultivo em Meio Mínimo

Também tem sido utilizada a cultura de tecidos para a manutenção de bancos de
germoplasma. Essa técnica é especialmentepromissora para aquelas espéciescuja reprodução
é predominantemente assexuada. Nesse caso, as plantas são perpetuadas em tubos de
ensaio ocupando um espaço muito pequeno. Além disso, a movimentação de germoplasma
é mais fácile com menor risco de introdução de patógenos, uma vez que, no sistema in vitro,
a ocorrência dedoenças é praticamente nula. No Centro InternacionaldeAgriculturaTropical
(CIAT), situado na Colômbia, o germoplasma de mandioca temsido mantido dessa forma, o
mesmo acontecendo no caso da batata no Centro Internacional de La Papa (CIP), situado
no Peru. Também, no Brasil, na Embrapa Recursos Genéticos e Biotecnologia ou Centro
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Nacional de Recursos Genéticos (CENARGEN), da EMBRAPA, essa técnica está sendo
implantada coma mesma finalidade.

17.2.1.4 Obtenção de Haplóides – Cultura de Anteras e Óvulos

Muitas vezes emprogramas de melhoramento há necessidade de se obteremlinhagens,
ou seja, indivíduos com a maioria dos locos em homozigose. Como já foi comentado, para
se ter um genótipo com a maioria dos locos em homozigose, é necessário que as plantas
sejam submetidas a sucessivas autofecundações, normalmente por seis a oito gerações.
Portanto, esse é umprocesso demorado. Para reduzir esse tempo, pode-se utilizar da cultura
de anteras ou dos óvulos. Nas espécies diplóides os grãos de pólen e a oosfera são células
haplóides, emrazão da ocorrência da meiose. Sendo assim, por intermédio da cultura desses
órgãos, são obtidas plantas haplóides, que, após serem submetidas a um tratamento com
colchicina, terão o número de cromossomos duplicado, restabelecendo a condição diplóide.
Essas plantas assim obtidas serão homozigóticas para todos os locos. Especialmente para
aquelas espécies, cujo ciclo reprodutivo é longo, essa técnica é muito promissora.

Na literatura, são encontradas referências sobre o emprego da cultura de anteras com
relativo sucesso emalgumas culturas, especialmente arroz, trigo e fumo. No melhoramento
do trigo, vemsendo utilizada a cultura de oosfera – núcleo reprodutivo do saco embrionário
– visando à obtenção de plantas haplóides. O procedimento utilizado nesse caso consiste em
polinizar plantas de trigo com pólen de milho que, evidentemente, não fertiliza a oosfera,
entretanto, estimula o desenvolvimento do embrião a partir da oosfera, permitindo a obtenção
de planta haplóide.

O emprego de duplo haplóides (DH) tem despertado grande atenção na cultura do
milho. Como foi visto, no capítulo 12, na obtenção do milho híbrido, é necessário de sete a
oito gerações de autofecundação para a obtenção de linhagens. Essas são cruzadas
posteriormente visando à obtenção dos híbridos comerciais. Especialmente as grandes
empresas multinacionais realizammilhões deautofecundaçõespor ano. Para aceleraro processo
e reduzir ocusto, estão desenvolvendo DH. Oprocesso foifacilitadoporque foramidentificados
genes que induzema ocorrência de plantas haplóides. Essa indução, pode ser tanto do lado
feminino como masculino. Umdesses genes indutor foi encontrado na linhagemStock 6, que
é indutor do lado materno (Zhang et al., 2008). Quando a planta que se deseja obter o
haplóide é polinizada com polén da Stock 6, de 1 a 2% dos descendentes são haplóides.
Para identificar as plantas haplóides das normais é utilizado umalelo marcador. Por exemplo,
o genitor feminino possuio genótipo aleurona incolor, emdecorrência de umalelo recessivo
do gene R-navajo. Já, o genitor masculino, a Stock 6, possui o alelo dominante, Rnj que
confere a cor roxa na semente. Após a fertilização, toda a semente, que for incolor, rnj é
porque ela foiproduzida sema interferência do gameta Rnjdo indutor. Portanto, é haplóide.
Todas que forem roxas (Rnj rnj), são diplóides.
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As plantas haplóides posteriormente terão seus cromossomos duplicados, ainda bem
jovens, utilizando, por exemplo, colchicina. Obtendo-se assim, indivídiuos completamente
homozigóticos (DH). As empresas estão investindo muito nessa tecnologia, obtendo alguns
milhares de plantas DH para acelerar o programa de obtenção de híbridos.

17.2.1.5 Obtenção de Híbridos Interespecíficos - Cultura de Embriões

Para solucionar alguns problemas, tais como:tolerância a patógenos ou insetos e estresse
ambiental, o melhorista, não encontrando variabilidadedentro da espécie, éobrigado a recorrer
aos cruzamentos interespecíficos. Como já foi mencionado (Capítulo 15) existem barreiras
que podem dificultar o sucesso desses cruzamentos. Essas barreiras são emgrande número
do tipo pós-zigóticas, e costumam ser superadas por meio da técnica de cultura de embriões
in vitro. A cultura de embriões vem sendo usada há longo tempo, envolvendo espécies
relacionadas. Existem relatos de mais de 80 híbridos interespecíficos ou até mesmo
intergenéricos obtidos por esta técnica.

17.2.1.6 Seleção in vitro – Variação Somaclonal

Como já foi mencionado, o uso da cultura de tecidos para a propagação clonal é
baseado na pressuposição de que os tecidos permanecem geneticamente estáveis quando
retirados da planta matriz e colocados em meio de cultura. Essa suposição é válida quando
a multiplicação ocorre por meio do desenvolvimento de gemas axilares ou brotos adventícios,
retirados diretamente da planta matriz. Entretanto, em casos emque a formação de brotos é
induzida a partir de calos, plantas“aberrantes” são frequentemente produzidas.Avariabilidade
fenotípica observada entre células e plantas regeneradas - variação somaclonal - não pode
ser assumidacomo resultante apenas de causas genéticas. Respostas fisiológicas às anomalias
ambientais bemcomo alterações epigenéticas podemtambémcontribuir para talvariabilidade.
Eventos epigenéticos refletemalterações na expressão gênica, que são relativamente estáveis,
podendo persistir por meio da mitosee se expressar nascélulas filhas. Entretanto, emcontraste
com alterações fenotípicas, decorrentes de causas genéticas, aquelas resultantes de fatores
epigenéticos tendema não se expressar em plantas regeneradas ou sua progênie.

A variabilidade entre plantas regeneradas de cultura de calos é aproximadamente dez
vezes maior que entre plantas desenvolvidas de gemas cotiledonares. Aimportância desse
fato é que a abundância de variabilidade decorrente da cultura de tecidos fornece perspectivas
de seleção para fenótipos novos. Alémdo mais, o tratamento commutagênicos químicos ou
físicos pode aumentar ainda mais a variabilidade existente, permitindo o aparecimento de
mutantes compotencialidades agronômicas.

Para isolar esses mutantes, técnicas aplicáveis aos microrganismos devemser utilizadas.
Por exemplo, seleção para resistência a Helminthosporium sacchari foi realizada emplantas
de cana-de-açúcar regeneradas a partir de calos provenientes de suspensão de células
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cultivadas emmeio de cultura contendo a toxina do fungo. Generalizando esse procedimento,
pode-se dizer então que a incorporação no meio de cultura de substâncias tóxicas ou inibidoras
do crescimento, permite o desenvolvimento apenasde poucas células resistentesda população,
as quais podem ser regeneradas, dando origem a uma planta mutante (Figura 17.1).

FIGURA 17.1. Representação esquemática de um procedimento geral para seleção de
mutantes em cultura de tecidos vegetais. (Adaptado de Chaleff, 1983).

17.2.2 Obtenção de híbridos somáticos - fusão de protoplastos

Dá-se o nome de protoplasto à parte viva da célula. Emoutras palavras, protoplasto
é uma célula que tem sua parede removida. Já em 1910, foi constatado que protoplastos
mantidos em soluções comsais de cálcio podiamentrar emcontato e, eventualmente, fundir
seus conteúdos. Esse processo é denominado fusão de protoplastos.
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Com o desenvolvimento de métodos enzimáticos eficientes para o isolamento de
protoplastos, na década de 70 do século passado, grandes quantidades tornaram-se disponíveis
para estudosde fusão. Essa fusão se inicia por meio da adesão de membranas de protoplastos
adjacentes. Nos pontos de contato entre as membranas ocorre dissolução das mesmas, o
que permite a mistura dos dois citoplasmas com os dois núcleos - dicárion.

Um dicárion é chamado homocariócito se os dois núcleos são idênticos e
heterocariócito se os dois núcleos são geneticamente diferentes. Numerosos compostos
químicos ou condições físicas têm sido testados para induzir a fusão de protoplastos, mas o
maior avanço ocorreu com a descoberta do composto polietileno glicol - PEG -, que tem-se
mostrado eficiente para todas as espécies vegetais. Uma outra técnica eficienteé a eletrofusão,
pela qual a fusão de protoplastos se dá num campo elétrico desuniforme por meio de um
pequeno pulso de corrente elétrica.

A descoberta de que protoplastos podemse fundir comrelativa facilidade propiciou o
desenvolvimento de uma metodologia genética que recebeu o nome dehibridação somática.
A importância da hibridação somática é que espécies sexualmente incompatíveis podem se
recombinar por meio da fusão de protoplastos, possibilitando assim, o surgimento de novas
combinações genéticas. Deve ser salientado que combinações entre genomasnão aparentados
são regularmente seguidas de eliminação de cromossomos dos genitores, o que impede muitas
vezes a formação de híbridos. Para espécies relacionadas, geralmente a eliminação de
cromossomos é parcial, de modo que a introdução de certas características genéticas se
torna possível. É necessário enfatizar que a eliminação dos cromossomos é aleatória, o que
torna muito difícil o direcionamento do processo visando a incorporar somente aqueles
cromossomos de maior interesse.

Existem muitos exemplos citados na literatura de híbridos somáticos. Um caso
interessante é o híbrido entre a batata - Solanum tuberosum ssp tuberosum, 2n = 48 - e
tomate – Solanum lycopersicum, 2n = 24. Essas duas espécies pertencem à família
Solanaceae, mas não são sexualmente compatíveis. Em 1978, híbridos somáticos foram
obtidos mediante a fusão de protoplastos de células di-haplóides de batatacomcélulas foliares
de tomate. Algumas plantas formaram estolões parecidos com tubérculos, mas nenhuma
produziu frutos.

Híbridos somáticos tais como esses produzidos entre batata e tomate não possuem
valor imediato. No entanto, elessão o ponto departida para umfuturo esquema de introdução
de genes e formação de novas combinações genéticas. Evidências têm-se acumulado,
principalmente embatatas, indicando que translocações cromossômicas são frequentes em
plantas regeneradas deprotoplastos, permitindo, desse modo, que segmentos cromossômicos
de uma espécie sejamintroduzidos em outra espécie diferente. Acredita-se que, num futuro
próximo, a fusão de protoplastos ofereça oportunidade para a criação de híbridos somáticos
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entre espécies afins. Desse modo, cultivares comerciais de batata, as quais não se cruzam
com muitas espécies do gênero Solanum, poderiam receber, por exemplo, genes de S.
etuberosa, que conferemresistência ao vírus do enrolamento das folhas.

No Brasil, a técnica de fusão de protoplastos tem sido empregada com sucesso em
alguns microorganismos, como foio caso do melhoramento genético do fungo Metarhizium
anisopliae, utilizado no controle biológico de insetos. Tambémno melhoramento de fruteiras,
especialmente citrus ela tem sido avaliada. Carvalho et al. (2007) procurou obter híbridos
interspecíficos entre tangerina (Citrus reticulata) e toranja (Citrus grandis), visando à
obtenção de novos porta-enxertos. Como fonte de protoplastos foram utilizadas suspensões
celulares embriogênicas e folhas jovens de “seedlings”. Foram regeneradas 17 plantas com
fenótipo bemdistinto de ambos os genitores. Essa é uma estratégia que se espera os melhores
resultados, pois é realizada a fusão de protoplastos de espécies bem semelhantes. Nessa
condição, a rejeição deve ser menor, e haverá chance de recombinação entre os cromossomos
das duas espécies. Contudo, o processo não deixa de ser aleatório, mistura-se os cromossomos
na esperança de que apareçam boas combinações.

Outro exemplo de sucesso dos geneticistas brasileiros foiobtido como fumo. O fumo
cultivado pertence a espécie Nicotiana tabacum é suscetível ao nematoide Meloidogyne
javanica e não se conhece fonte de resistência dentro da espécie. Já plantas da espécie
Nicotiana repanda apresentam resistência a esse nematoide. Contudo, as duas espécies
não se crusampelo método tradicional. Por meio da fusão de protoplastos foipossívelobter
plantas bem semelhantes a tabacum e resistentes ao nematoide M. javanica.

17.2.3 Tecnologia do DNA recombinante - transgênicos

Como sabemos, na natureza, os seres vivos são organizados em grupos distintos e o
menor nível de organização é a espécie. Vimos no capítulo sobre Evolução que as espécies
se mantêm individualizadas, pois os indivíduos de uma mesma espécie só se cruzamentre si
deixando descendentes férteis e viáveis, não havendo, portanto, troca dealelos entre indivíduos
de espécies diferentes.

Utilizando técnicasespeciais, especialmente culturadeembrião,alguns cruzamentosentre
indivíduos deespécies diferentes foramrealizadospelo homem. Contudo, a introdução de genes
entreespéciesnão relacionadas, pertencentesagênerosdiferenteseàsvezesaté reinosdiferentes,
só se tornou possível a partir da década de setenta, por meio da manipulação da molécula de
DNA, constituindo uma nova área da genética que é denominada de tecnologia do DNA
recombinanteou engenharia genética. Comoresultado dessanovaáreadeatividades, tornou-
se possível a criação de combinações gênicas inexistentes na natureza e, principalmente, a
transferência de genes entre espécies isoladas reprodutivamente, sendo produzidos os
transgênicos, tambémchamados de organismos geneticamente modificados(OGM).
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A tecnologia dos transgênicos é umbomexemplo, que uma nova técnica surge a partir
de inúmeros conhecimentos básicos. Nesse caso particular, alguns deles comentados
anteriormente, tais como o trabalho de F. Griffth, em 1928 eAvery, MacLeod e McCarty em
1944, mostrando que o DNAera o responsávelpela transmissão da informação biológica.A
estrutura da molécula elucidada por Watson e Crick, em 1953, que foi a base de todo o
desenvolvimento da biologia molecular.Adescoberta das enzimas de restrição, porArber em
1968, como será comentado a seguir, corta o DNAem pontos específicos. Pouco tempo
depois, em 1973, Stanley, Chen e Brownmostraram que era possível, utilizando as enzimas
de restrição, isolar umgene e introduzi-lo emoutro organismo.Anteriormente, em1972, nos
EUA, Paul Berg conseguiu unir a sequência do DNA de Escherichia coli à do vírus Semius
pampiloma. Esse pode ser considerado o marco zero da era da tecnologia do DNA
recombinante. O primeiro exemplo, bemsucedido de um produto comercialproduzido foi a
insulina humana (BOX 17.1).

As técnicas utilizadas na produção de um transgênico tem-se alterado ao longo do
tempo. Contudo, todas elas têmcomo princípio identificar e isolar o gene da espécie doadora,
preparar esse gene e proceder sua transferência para espécie receptora. Deve-se certificar
que ele seja transmitido para os descendentes de modo análago aos demais genes e que a sua
introdução proporcionea vantagemesperada.Adicionalmente, temquepassar porumprocesso
regulatório, antes de ser recomendado comercialmente.

BOX 17.1 PRIMEIRO CASO DE SUCESSO NA OBTENÇÃO DE UM PRODUTO

COMERCIAL VIA TECNOLOGIA DO DNA RECOMBINANTE: Insulina Humana

Até as duas primeiras décadas do século XX, a ocorrênia de diabetes era

normalmente letal. O pâncreas interrompe aprodução de insulina. Nessacondição, mesmo

comjejume outras alternativas, ocorria aumento da glicose no sangue. Emconsequência

havia diurese maciça, desidratação, fraqueza profunda do organismo e fome. Isso ocorre

porque é a insulina que transporta a glicose para dentro das células (armazena nutrientes).

A insulina foi descoberta em 1921. As primeiras insulinas produzidas em escala

comercial eram retiradas de pâncreas de bovino e suíno. Embora ela solucionasse o

problemana maioriados indivíduos, algunsapresentaramalergia, sobretudo emdecorrência

das impurezas. Na década dos anos sessenta, do século passado, as insulinas produzidas

eram mais puras. Contudo, com o crescimento da população e o aumento dos casos de

diabetes, a demanda total por insulina dificilmente poderia ser conseguida por meio do

pâncreas de animais mortos de suínos e bovinos.
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17.2.3.1 Obtenção de plantas transgênicas

Será utilizado como referência o processo que originou o primeiro transgênico com
enorme repercussão na agricultura, isto é, a planta de soja tolerante ao herbicida glifosato,
também conhecido como roundup. O modo de ação do glifosato é apresentado no BOX
17.2. O processo foi apresentado comdetalhe por Padgette et al. (1995) e será suscintamente
descrito a seguir.Aação do herbicida ocorre em uma enzima, a 5-enolpiruvil chiquimato-
3fosfato sintase (EPSPS). É uma enzimaenvolvida na biossintese dosaminoácidos aromáticos
(tirosina, fenilalanina e triptofano). O glifosato inibe a ação da EPSPS, impedindo a produção
dos aminoácidos mencionados. Sem eles, o indivíduo morre. Assim, a ação desse herbicida
só ocorre nos vegetais; bactérias e fungos. Nos animais que não sintetizamesses animoácidos
não há ação do herbicida. Nas plantas, a enzima EPSPS está localizada nos cloroplastos ou
plastídeos.

Foi constatado na natureza, que algumas bactériase até mesmo plantas como a petúnia
possuíambomnívelde tolerância ao herbicida. Verificaram, por exemplo, que aAgrobacterium
sp. CepaCP4 tinha alta tolerânciaao glifosato. Identificaramo gene que foi isolado e clonado,
utilizando as enzimas de restrição (BOX 17.3).

Uma vez identificado e clonado, o gene foi preparado, “engenheirado”, utilizando a
expressão de Padgette et al., (1995). Para isso, o gene foi colocado emplasmídeo junto com
vários outros genes ou regiões do DNAde outros organismos que são indispensáveis para a
transcrição e atuação do transgênico. Um desses genes é o CTP, derivado da petúnia e
produz umpeptídeo indispensávelao trânsito da enzima produzida. Isso foinecessário porque

Uma das empresas farmacêuticas envolvida na produção de insulina é a Eli Lilly

and Company, emconjunto coma empresa de biotecnologia Genentech Inc. que isolaram

os genes da insulina humana, e tiveram sucesso na obtenção da insulina por meio da

tecnologia do DNA recombinante. Johnson (1982) então vice-presidente da empresa

farmaceutica relatou o que foi realizado para a produção comercial. Os genes das duas

cadeias polipeptídicasque constituema insulina foramintroduzidas emumcepa da bactéria

Escherichia coli, denominada K-12. Essa bacteria passou a produzir as duas cadeiasA

e B e secretá-las. Após o isolamento e purificação as cadeias protéicas A e B foram

aglutinadas por meio de pontes de dissulfeto, “in vitro”, originando a insulina humana

transgênica. O sucesso do processo foianunciado em6/09/1978. Demorou algumtempo,

emdecorrência de, sobretudo, alguns processos regulatórios para que ela fosse produzida

em escala comercial.
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a síntese da enzima EPSPS ocorre no citoplasma e ela atua no cloroplasto e, portanto, deve
migrar para esse local. Semesse peptídeo de trânsito, ela não temcomo atuar.Alémdo mais,
a construção gênica, tambémdenominada cassete de transferência, continha ainda uma região
promotora derivada do vírus do mosaico da couve-flor (CAMV). Sem essa região, não há
como a RNA polimerase transcrever o gene no hospedeiro. Outro segmento de DNA foi o
NOS 3’, a região não traduzida do gene da nopalina sintetase, que é uma marca de seleção
(BOX 17.4), gene npt 11, que confere resistência ao antibiótico canamicina. Foi adicionado
também a origemde replicação para se ter maior número de cópias do gene e o gene GUS,
gene repórter (BOX 17.5). Esse último gene codifica para -glucuronidase, conferindo a
cor azul nos tecidos que possuem o gene. Na Figura 17.2, apresenta-se o esquema do
cassete do gene que foi introduzido naplanta de soja transformada. Essecassete foiconstruído
em um plasmídeo (PV-GMG T04) que foimantido em bactéria.

FIGURA 17.2. Parte de como foi construído o gene.

Uma vez obtida a construção gênica é necessário introduzi-lá no hospedeiro. No
caso, a planta de soja. Isso pode ser realizado por meio de um vetor ou veículo do gene.
Existem vários vetores (BOX 17.6). No caso, foi empregado o processo de microprojétil,
ou acelerador de partículas ou biobalística. Acultivar A5403 de soja foi empregada como
hospedeira. Não foi relatado o número de projéteis utilizados para inserir o gene no
cromossomo de células de tecidos embrionários de soja. Provavelmente, foi um número
expressivo.Apresença do gene nos tecidos do hospedeiro pode ser constata pela ocorrência
da cor azul no tecido, decorrente do gene GUS, mencionado como repórter, pois fornece
a notícia que o gene foi inserido.

Um total de 316 plantas de soja foram transformadas no período de junho de 1990
a agosto 1991. Dessas, 14 plantas R

0
– primeira geração após a transformação, foram

avaliadas em casa de vegetação com relação à tolerância. Uma dessas plantas originou a
progênie 40.3 - geração R

1
- que apresentou o mais expressivo nível de tolerância. Essa

progênie foi selecionada e avaliada novamente, junto com outras progênies. Aprogênie
40.3 só produziu quatro sementes, que originaram as progênies na geração R

2
, 40.3.1,

40.3.2, 40.3.3 e 40.3.4. A progênie 40.3.2 se destacou e foi então novamente avaliada e
cruzada, pelo método convencional, com outras linhagens comerciais visando à introdução
do gene para outras linhagens (Figura 17.3). Essa planta 40.3.2 foi a genitora de todas as
plantas de soja, denominadas RR, resistentes ao Roundup cultivadas no planeta.

β
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FIGURA 17.3. Como foi realizada a introdução do gene da resistencia ao roundup em soja.
Fonte: Padgette et al. (1995).

Eles fizeramposteriormente várias análises moleculares e verificaramque apenas parte
do cassete do gene permaneceu na planta 40.3.2. Aparte final do gene que continha o gene
de resistência ao antibiótico, por exemplo, foi perdida. Uma enorme sorte, pois facilitou o
processo de liberação comercialdo transgênico obtido.

As vantagens que esse transgênico proporcionou no manejo da cultura da soja foram
enormes.As questões regulatórias atrasaram em muito a liberação comercialda soja RR no
mundo. No Brasil, por exemplo, a liberação comercialocorreu efetivamente apartir de 1998.
Contudo, o cultivo não foipossível, emrazão de inúmeras liminares judiciais que impediram
a liberação por vários anos. Apartir do momento em que ocorreu a liberação comercial a
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adoção foimuito rápida. Já, em2009, mais de 16 milhões de hectares foramutilizados com
cultivares de soja resistentes ao glifosato.

Outras alternativas de obtenção de plantas transgênicas estão sendo criadas. O avanço
no sequenciamento do DNA e estudo do genoma, tem permitido que inúmeros genes sejam
identificados. Desse modo, o potencial de se utilizar transgênicos no futuro é enorme. Uma
tendência que tem ocorrido é fazer construção gênica a partir do gene da própria espécie. A
resistência ao glifosato em milho, por exemplo, mais recentemente tem sido obtida desse
modo. Os geneticistas sequenciaramo gene da enzima EPSPS do milho e compararamcom
o mutante, toleranteao herbicida.Amudança normalmente ocorre emumou dois aminoácido.
Desse modo, induzema mutação do gene isolado e o reintroduz na planta hospedeira.

BOX 17.2. O HERBICIDA GLIFOSATO

As plantas invasoras, ou seja, todasas aquelas plantas diferentesda espécie cultivada,

estão entre os maiores problemas da agricultura em todo mundo. Elas competem, com a

planta cultivada, em nutriente, luz e água reduzindo a produtividade. Adicionalmente,

dificultammanejo, especialmente a colheita, de grande parte das plantas cultivadas. Entre

as alternativas decontrole, a mais utilizadapor inúmeras razões são os herbicidas. Produtos

químicos, normalmenteseletivos para planta cultivada. Umdos herbicidas demaior impacto

na agricultura em todo planeta é o glifosato. Antes mesmo de se obterem plantas

transgênicas resistentes ao glifosato, ele já representavamais de 60% detodos os herbicidas

comercializados no mundo.

O glifosato foi criado pela multinacionalMonsanto, em1970 e obteve registro nos

Estados Unidos, em1974.Apatente já espirou em1991 e atualmente inúmeras empresas

produzem e comercializamo glifosato. É umherbicida que é aplicado após a emergência

da planta invasora, é sistêmico e não seletivo, ou seja, mata todas as plantas. Por isso, o

seu uso antes do advento das plantas trangênicas, especialmente no Brasil, era nas áreas

de plantio direto como dessecante, em plantios comerciais, especialmente de plantas

perenes em aplicações direcionadas às plantas invasoras.

Ele atua no metabolismo de aminoácidos aromáticos em uma rota conhecida como

Chiquimato. Dessa forma, temação emtodas as plantas e microrganismos. Nos animais,

que não possuem essa rota de metabolismo de aminoácidos, ele não atua. É um ácido

orgânico cujo nome é N-fosfonometil glicina.
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BOX 17.3. O QUE SÃO ENZIMAS DE RESTRIÇÃO?

São enzimas capazes de cortar o DNAempontos específicos.Assim, elas funcionam
como tesouras biológicas. Cada uma é capaz de reconhecer uma sequência especifica do
DNA. As enzimas de restrição são denominadas em função do nome da bactéria que a
possuicomo pode ser visto a seguir.

Cada enzima, ao reconhecer uma sequência específica de DNA, realiza o corte da
sequência na posição indicada pelas setas. Quando as duas cadeias do DNA são cortadas

Bactéria Nome da Enzima Sequência alvo no DNA1

Arthrobacter luteus Alu I 5’ A G C T 3’

3’ T C G A 5’

Bacillus amyloliquefaciens Bam HI 5’ GGATCC 3’

3’ CCTAGG 5’

Escherichia coli Eco RI 5’ GAATTC 3’

3’ CTTAAG 5’

Haemophilus aegyptius Hae II 5’ PuGCGCPi 3’

3’ PiCGCG Pu 5’

Haemophilus aegyptius Hae III 5’ GGCC 3’

3’ CCGG 5’

Haemophilus haemolyticus Hha I 5’ GCGC 3’

3’ CGCG 5’

Haemophilus influenzae Hind II 5’ GTPiPuAC 3’
3’ CAPuPiTG 5’

Haemophilus influenzae Hind III 5’ AAGCTT 3’

3’ TTCGAA 5’

Haemophilus
parainfluenzae

Hpa I 5’ GTTAAC 3’

3’ CAATTG 5’

Haemophilus
parainfluenzae

Hpa II 5’ CCGG 3’

3’ GGCC 5’

Serratia marcencens Sma I 5’ GGGCCC 3’

3’ CCCGGG 5’

Streptomyces albus Sal I 5’ GTCGAC 3’

3’ C AGCTG 5’

Xanthomonas oryzae Xor II 5’ C GATCG 3’

3’ GCTAGC 5’
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na mesma posição, são produzidas extremidades rombudas e quando são cortadas em
posições diferentes, as extremidades geradas são chamadas de coesivas. As enzimas de
restrição reconhecem sequências com diferentes números de pares de base, geralmente
de quatro a seis. Assim, as enzimas que reconhecem sequências com quatro pares de
base cortam o DNA genômico em um maior número de fragmentos menores e aquelas
que reconhecemsequências de seis pares de base, cortam o DNA genômico em um
menor número de fragmentos maiores. Isso acontece porque se essas sequências se
distribuissem ao acaso no genoma, uma sequência específica com quatro pares de base
ocorreria a cada 256 pares de base, e uma sequência específica com seis pares de base
seria esperada no genoma a cada 4096 pares de base.

BOX 17.4. O QUE SÃO MARCAS DE SELEÇÃO?

Após a obtenção do cassete de transformação ele precisa ser clonado. Para isso,

ele é inserido em um plasmídeo que se multiplica geralmente emE. coli. Nessa etapa, a

marca de seleção permitirá a clonagem somente das E. coli transformadas.

Quando se realiza a transferência de umgene para uma população de células ou

de protoplastos de uma espécie receptora, é necessário selecionar somente as células

que foram transformadas. Tais células são, então, cultivadas em meios de culturas

apropriadas para regeneraremapenas as plantas transformadas.Aidentificação das células

transformadas é feita por meio da marca de seleção. As mais comumente usadas são

genes para resistência aos antibióticos, como a canamicina e, mais recentemente,

principalmente herbicidas. Quando se adiciona o DNArecombinante para a transformação

das células receptoras, aquelas efetivamente transformadas irão expressar resistência à

canamicina ou herbicida, a qual causará a morte das outras células não transformadas.
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BOX 17.5 - O QUE É GENE REPÓRTER?

Quando se realiza a transferência de genes entre espécies, um teste essencial é

verificar se a espécie receptora transformada está expressando o gene de interesse, No

entanto, a transformação é feita em células isoladas ou emtecidos embrionários, os quais

devem regenerar plantas. Assim, é imprescindível checar se eles estão realmente

transformados, para, em seguida, proceder à regeneração de plantas.

Para contornar essa dificuldade vemsendo utilizado umgene repórter, que codifica

para uma enzima, facilmente detectada e que não é um produto natural da planta

transformada. Portanto, o gene repórter é ligado junto com o gene de interesse, e ambos

são regulados pelo mesmo promotor constitutivo. Um dos genes repórteres é o gene

GUS quecodifica a enzima glucuronidase, cuja expressão pode ser facilmente detectada

mesmo emuma única célula, bastando, para isso, a adição na célula ou tecido do substrato

da enzima que, após metabolizado, produz uma substância que se cora de azul. Portanto,

constatando-se a expressão do gene repórter, deduz-se que o gene de interesse também

deve estar se expressando e pode-se então promover a regeneração da planta que deverá

expressar o gene de interesse.

BOX 17.6 - VETORES E SUA APLICAÇÃO NA TECNOLOGIA DO DNA
RECOMBINANTE.

A transferência dos genes para o interior do hospedeiro é realizada por meio de

vetores. Esses vetores podemrealizar a transferência indireta ou direta.

Transferência indireta

Umdosprocedimentos de transferência degenes para plantaséa partir do uso deuma

bactéria, a Agrobacterium tumefaciens, por meio de seu plasmídeo chamado de Ti. O

plasmídeo é semelhante a um pequeno cromossomo, e ocorre na bactéria além do seu

cromossomo normal. É geralmente circular, autônomo para se replicar eportador de alguns

genes.Arazão para o uso do plasmídeo Ticomo vetorde genes emengenharia genética, é

porque já se sabia da capacidade da Agrobacterium causar galhas nas dicotiledôneas em

geral.Alémdisso, a formação de galha ocorre mesmo após a bactéria já estar ausente do

tecido comsupercrescimento. Isso ocorre porque o plasmídeo possui umfragmento de

DNA (DNA T) com cerca de 23kb, que possuinas suas extremidades uma sequência de

bases que são reconhecidas por enzimas que realizama sua incorporação no cromossomo

β
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da planta. Como o DNAT possuigenes para fitohormônios, eles continuamestimulando o

supercrescimento do tecido, mesmo na ausência da bactéria. No entanto, os genes para

fitohormôniospodemserretiradosdoDNAT,eoplasmídeo resultantecontinuacomhabilidade

paraintegrar-seaocromossomodaplanta,porémseminduziraformaçãodegalha.Esseplasmídeo

artificial, dito desarmado,évendidono comércioepodeser utilizado comovetor degenes.

Para se fazer transferência de genes utilizando o plasmídeo Ti desarmado, em

primeiro lugar realiza-se a construção do gene de interesse, incluíndo sítiospromotor e de

termíno de transcrição e os genes para marca de seleção e repórter. Além disso, nas

extremidades desse gene de interesse, adiciona-se umligador sintético, queé reconhecido

por uma enzima de restrição, por exemplo a Eco RI. Emseguida, o plasmídeo Ticircular

é linearizado, utilizando-se a mesma enzima de restrição. Quando se misturar ao gene

construído com o plasmídeo linearizado, eles se ligarão por meio das extremidades

coesivas, formando, agora, um plasmídeo Ti com o gene integrado. Se esse plasmídeo

for colocado na A. tumefaciens e, em seguida, a bactéria for usada para infectar a planta

que queremos transformar, o plasmídeo recombinante irá integrar-se no cromossomo

vegetalde algumas células juntamente como gene de interesse, produzindo assimalgumas

células transformadas. Quando essas células foremmultiplicadas em ummeio de cultura,

serão produzidos calos, dos quais serão regeneradas plantas transformadas.

Um dos problemas da A. tumefaciens é a sua incapacidade de infectar algumas

dicotiledôneas e quase todas as monocotiledôneas, tornando-se assimum vetor limitado

para uso em apenas algumas espécies de dicotiledôneas.

Transferência direta

Nesse caso, a construção gênica é colocada no DNA dentro de células intactas,
com parede celular. Entre os procedimentos, um dos que vêm sendo mais usado é a
biobalística, também denominado canhão de genes.

A biobalística é realizada por meio de um equipamento que realiza um tiro com
esferas de ouro ou de tungstênio, com um diâmetro de cerca de 2mm. Para isso, o
aparelho usa ar comprimido, o que imprime uma alta velocidade nas esferas que atingem
o tecido vegetal a ser transformado - normalmente embriões imaturos - atravessando-os,
e são coletadas emumanteparo. Para isso, prepara-se umasolução contendo espermidina
e cloreto de cálcio, que auxilia na adesão do DNA em torno das partículas. Em seguida,
elas são atiradas, atravessando embriões imaturos ou outro tipo de tecido, no trajeto,
deixam o DNA no interior de algumas células. Uma pequena porcentagem das células
atingidas pelos microprojéteis integram o gene nos cromossomos.
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17.3 TÉCNICAS BIOTECNOLÓGICAS APLICADAS AOS ANIMAIS
DOMÉSTICOS

17.3.1 Cultura de Tecidos Animais. Emprego de Células Tronco

As células tronco (CT) a semelhança das células meristemáticas dos vegetais, são
células somáticas indiferenciadas e totipotentes. Aatenção nesse tipo de células, nos últimos
anos tem sido enorme pelas possibilidades terapêuticas, tanto no homemcomo em outros
animais (Okamoto e Moreira Filho, 2004; Del Carlo et al., 2009). As CT podem ser de
vários tipos. Contudo, elas podem ser agrupadas em células tronco embrionárias e células
tronco somáticas. O emprego de células tronco embrionárias em humanos tem gerado
muita controvérsia, sobretudo, no que se refere aos aspectos éticos (Del Carlo et al.,
2009).

As perspectivas do emprego dessas células, tanto na solução de problemas de saúde
humana, como de outros animais domésticos é enorme. Contudo, conforme destacado por
Del Carlo et al. (2009), ainda não há resultados conclusivos a respeito do seu emprego
especialmente emhumanos.As pesquisas básicas têmsido realizadas comanimais modelos.
Essas pesquisas têmpossibilitado testes de drogas “in vitro”em alguns animais.

17.3.2 Clonagem de Animais

A palavra clone deriva do grego klon e foi criada para denominar indivíduos que se
originam de outros por reprodução assexuada (Azevedo et al., 2009). Esse processo até
recentemente era restrito aos vegetais. Emmamíferos, ocorre naturalmente, umtipo de clone,
que são denominados de gêmeos idênticos ou univitelinos. Ocorre, quando o embrião no
início do desenvolvimento sofre umadivisão, originando dois ou mais indivíduos geneticamente
iguais.

A perspectiva de obter várias cópias de um animal surgiu a partir da obtenção da
ovelha Dolly, por meio da clonagemde uma célula somática de um animaladulto (Wilmut et
al., 1997).Atécnica consiste emtransferir o núcleo de células do tecido mamário de uma
ovelha adulta, para o óvulo sem núcleo da mãe de aluguel (receptora). O material resultante
foi implantado emoutra fêmea.Ataxa de sucesso foipequena, obtiveramumúnico animal em
277 tentativas. Esse trabalho, gerou enorme discussão, com a participação intensa da mídia
sobre os aspectos éticos, sobretudo, a respeito da possibilidade de se ter clones humanos.
Utilizando procedimento semelhante foramobtidos clones de vários outros animais. Inclusive
no Brasil, a Embrapa, produziu o primeiro clone de bovino, a bezerra Vitória. O processo foi
semelhante ao de Dolly, exceto que ao invés de utilizar o núcleo de uma célula adulta, retiram
o núcleo de células embrionárias de cinco dias (Figura 17.4).

O emprego da clonagemanimal temalgumas perspectivas beminteressantes (Martinez
et al., 2000 eAzevedo et al., 2009). Uma delas, a mais propalada seria a multiplicação em
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grande escala de animais, por exemplo, uma vaca comprovadamente de grande produção
leiteira. Desse modo, aumenta a taxa de ganho genético. Teepker e Smiter (1989) mostraram
teoricamente que a seleção de clones, pode propiciar ganhos que necessitariam de 15 a 17
anos se fossem utilizados os testes de progênies tradicionalmente utilizados. Entretanto, a
escolha do animal para ser multiplicado não pode ter erro. Se o caráter for de baixa
herdabilidade o erro ocorre e pode ser grande. Por isso, o emprego de clone para acelerar o
melhoramento genético não é aconselhável (Martinez et al., 2000).

Existem outras perspectivas dos clones. Uma delas é a multiplicação de animais
transgênicos. Em razão do ao alto custo de obtenção de umanimal transgênico, obter várias
cópias por meio de clones é mais vantajoso economicamente. Esse interesse, ao que parece,
irá seconcentrar na obtenção deanimais transgênicos cominteresses farmacêuticos (Azevedo
et al., 2009).

FIGURA 17.4. Esquema do processo de obtenção da ovelha Dolly. A- Ovelha com o fenótipo
desejável. B – São isoladas as células do úbere. C – Ovelha com o fenótipo não necessariamente
desejável – mãe substituta. D – Da célula ovo é retirado o núcleo. E – Fusão das células, apenas
o núcleo, do úbere mais célula embrionária sem o núcleo. F – Embrião em desenvolvimento com
o núcleo da ovelha desejável que irá crescer e se desenvolver na mãe substituta.
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17.3.3 InseminaçãoArtificial

Ao que tudo indica quem aplicou a técnica pela primeira vez foi um monge italiano,
Lazáro Spallanzani, em1779, que aplicou a técnica em um cachorro. Durante o século XX,
especialmente em bovinos, ela avançou substancialmente. A aplicação generalizada da
inseminação artificial (IA) tornou-se possível graças ao desenvolvimento de métodos para a
armazenagem de sêmen por períodos prolongados. Esses métodos envolvem basicamente
sua armazenagemsob temperatura muito baixa (-196°C), utilizando para isso o nitrogênio
líquido. Nessa condição, o sêmen pode ser conservado por umperíodo quase que indefinido
sem perder a viabilidade. O uso da inseminação artificial tem sido considerado uma das
principais causas do aumento na produção de leite em muitos países. Nos Estados Unidos,
por exemplo, o rebanho leiteiro diminuiu, poréma produtividade passou de 2.500 kg de leite
por lactação para 6.500 kg nos últimos quarenta anos. No Brasil, o uso da inseminação
artificial é crescente. Porém, dado o tamanho do nosso rebanho, há um enorme potencial
para a sua utilização. É preciso salientar, contudo, que para a adoção da IAhá necessidade
de melhoria das condições de manejo e da existência de mão-de-obra qualificada para essa
operação.

Dentre as suas vantagens está a contribuição para acelerar o melhoramento genético.
No caso da bovinocultura de leite a utilização emgrande escala de touros comprovadamente
superiores, maior aproveitamento de reprodutores dealta qualidade. Umtouro, por exemplo,
pode produzir sêmen para cobrir até 20.000 vacas por ano, enquanto, no sistema de monta
natural é de, no máximo, 50. Ainseminação melhora o controle de doenças transmissíveis
pela monta natural, entre essas doenças estão: Trichomonose e Vibroses; possibilita também
o controle reprodutivo dos animais muito mais eficiente; promove a redução dos problemas
de partos dos novilhos por meio de touros com maior facilidade de parto; permite o emprego
de touros testadosa baixo custo, e possibilita a obtenção de descendentesde umdeterminado
pai, mesmo após sua morte.

Com relação a limitações da inseminação artificial estão a falta de mão-de-obra
especializada, que não possibilita o emprego correto da IA. Nos bovinos, a maior limitação
na aplicação da IA é a baixa eficiência na identificação dos cios das vacas (Martinez et al.,
2000). como já mencionado, no Brasil, o emprego da inseminação artificial é crescente,
porém a sua taxa de adoção ainda é muito inferior ao de outros países. A necessidade de
assistência técnica especializada, onerando o custo de produção, inviabiliza sua adoção por
grande parte dos pecuaristas de menor poder aquisitivo.

17.3.4 Transferência de Embriões

A transferência de embriões (TE) é o processo que envolve remoção do embrião do
trato reprodutivo de uma fêmea doadora e é transferido para uma oumais fêmeas receptoras.
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Essa tecnologia foiempregada pela primeira vez, no finaldo século XIX, emcoelhos. Contudo,
foi apenas em 1949 que a transferência foi avaliada no contexto dos programas de seleção
de animais (Rodrigues;Rodrigues, 2009). Oprimeiro bezerro obtido por meio da transferência
de embriões ocorreu nos Estados Unidos em 1951. Embora tivesse algum sucesso a TE
ainda tinha sérias restrições. Foi só por volta de 1970 que a TE tornou-se comercial nos
EUA e Canadá. No Brasil, foi utilizada com sucesso pela primeira vez em 1979.

Em princípio, essa técnica tem o mesmo objetivo da inseminação artificial, isto é,
aumentar o número de descendentes de um animal com fenótipos desejáveis para vários
caracteres. Apesar de se denominar transferência de embrião, o que realmente se transfere
é uma massa de células não diferenciadas resultantes das primeiras divisões ocorridas logo
após a formação do zigoto. Emsíntese, a técnica consisteemretirar o “embrião”no início do
desenvolvimento de uma vaca comexcelentes qualidades e introduzi-lo emoutra fêmea, que
irá funcionar apenas como receptora para complementar o desenvolvimento do zigoto.

A associação entre a TE e a superovulação, isto é, o tratamento da fêmea com
hormônios visando à produção de um maior número de óvulos - 8 a 10 por ovulação - irá
propiciar queumanimalgeneticamente superior produza umenorme número de descendentes,
o que não é normalmente possível (Figura 17.5). Comentando a respeito da tecnologia
disponível de transferência de embriões, Rodrigues; Rodrigues (2009) salientam que os
tratamentos supervulatórios apresentamresultados extremamentevariáveis, independentemente
do preparado hormonal utilizado. Em média, são obtidas 12 estruturas por superovulação,
das quais são embriões viáveis, que após a transferência para as fêmeas receptoras resultam
em cinco prenheses. Levando-se em consideração que as fêmeas podemse superovular em
intervalos de dois meses, podem ser obtidas em um ano, 30 descendentes de uma doadora.

A transferência de embrião, por si só, não é um método de melhoramento genético.
Ela não cria combinações novas, mas simplesmente possibilita que fêmeas consideradas
geneticamente superiores possam produzir um maior número de descendentes, o que,
evidentemente, pode contribuir para acelerar o processo de seleção no rebanho.

Além da possibilidade de uma fêmea de bovino, por exemplo, produzir vários
descendentes por ano, a tecnologia temoutrasvantagens. O criadorpode adquirir descendentes
de genitores superiores ainda no início do desenvolvimento, eliminando o problema do
transporte de animais adultos a longa distância. Uma vantagem adicional é a redução do
risco da introdução de algumpatógeno.

Transferência de embriões teve maior avanço a partir da produção de embriões “in
vitro”. Uma fêmea de bovino dificilmente produz mais de oito bezerros durante sua vida.
Entretanto, é estimado que cada ovário, ao nascimento, possua 150 mil folículos que serão
utilizados na reprodução. Portanto, o potencialde descendentes é muitas vez superiores ao
efetivamente realizado. Imaginaramentão a possibilidade de aproveitamento de folículos de
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fêmeas comdesempenho superior emmaior intensidade. Para isso, inicialmenteeramcoletados
os ovários nos matadouros, para coleta dos ovócitos. Em 1980, no Canadá, iniciaram a
coleta dos ovocitos in vivo.Apartir desses ovocitos é realizada a fertilização “invitro” (FIV).
Os embriões produzidos passam por uma etapa de maturação para posterior implante nas
vacas receptoras. Essa tecnologia desenvolveu muito no Brasil, que é atualmente a maior
usuário mundial da técnica de produção de embriões “in vitro”.

FIGURA 17.5. Transferência de embrião e superovulação em bovinos: A) vaca doadora de
alto valor genético encontra-se no cio, dia 0; B) dez dias após, é estimulada a superovulação da
vaca doadora pela aplicação do hormônio estimulador folicular (FSH); C) de 2 a 4 dias após a
aplicação do FSH é sincronizado o ciclo estral da doadora e receptora pela aplicação em
ambos os grupos da droga prostaglandina; D) dez horas após a manifestação do cio na doadora
é feita a inseminação artificial, sendo normalmente realizadas duas com intervalos de 12 horas.
Sete dias após, são coletados os embriões, que serão transplantados para as vacas receptoras.
Essas irão completar o período de gestação.
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17.3.5 Sexagem de Espermatozóides e Embriões

Um outro anseio dos criadores, que temdespertado o interesse da pesquisa há longo
tempo, é o desenvolvimento de uma técnica que permita o controle do sexo do descendente
no momento da fertilização. É altamente desejável ter no mercado sêmencontendo apenas o
cromossomo X ou Y, isto é, para a produção só de fêmea ou de macho, de acordo com a
necessidade dos criadores. Uma das técnicas utilizada é a identificação dos cromossomos
nos embriões, via exame citológico. Como essa operação só pode ser realizada após 14 a
15 dias da fertilização, isso reduz a probabilidade de sucesso na implantação desse embrião
na fêmea receptora.

Uma das técnicas mais promissoras é a citometria de fluxo que permite a separação,
por meio da composiçao do DNA, do gameta contendo o cromossomo X ou Y (Chastant-
Maillard e Druat, 2005). Segundo os autores, essa metodologia permite 90% de acerto. Ela
tem sido utilizada predominantemente em bovinos, mas o maior problema é a fertilidade do
gameta pós-sexagem. Ela é altamente dependente do processamento do sêmen. Pode-se
realizar também a sexagem de embriões nos programas de transferência de embriões
(Deschamps et al., 2000), utilizado técnica de PCR. Segundo os autores mencionados
anteriormente, a sexagem de embriões é simples e rápida. Amplifica-se regiões específicas
do cromossomo Y. Os embriões são biopsiados para retirar algumas células para a sexagem
e, enquanto a reação de PCR é realizada, eles podemser mantidos emcultivo ou congelados,
para, posteriormente, serem implantados nas fêmeas receptoras. A biopsia dos embriões
ainda é a etapa que merece maior atenção, e exige muita habilidade na operação.
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PROBLEMAS PROPOSTOS

1. Qual o significado de biotecnologia para os dias atuais?

2. Qual o princípio envolvido na cultura de tecidos? Qual a principaldificuldade para se
obter sucesso coma cultura de tecidos? Quando a cultura de tecidos funciona como
um processo de clonageme quando ela funciona como ummecanismo de geração de
variabilidade que pode ser utilizada no melhoramento?

3. Qual a base genética da variação somaclonal?

4. Quais as alternativas de recombinar genes de espécies sexualmente incompatíveis?

5. Uma molécula de DNA foi digerida parcialmente com duas enzimas de restrição, a
Eco RI e a Hae III, sendo produzidos os seguintes fragmentos, após determinada a
sequência de cada um:

5’AGTATG
3’TCATACTTAA

5’AGTATGAATTCCGATGCTGGCCCTGACACACAG
3’TCATACTTAAGGCTACGACCGGGACTGTGTGTCTTAA

5’AGTATGAATTCCGATGCTGG
3’TCATACTTAAGGCTACGACC

5’AATTCCGATGCTGGCCCTGACACACAGAATTCATAGAC3’
GGCTACGACCGGGACTGTGTGTCTTAAGTATCTG5’

AATTCATAGAC3’
GTATCTG5’

CCCTGACACACAGAATTCATAGAC3’
GGGACTGTGTGTCTTAAGTATCTG5’

AATTCCGATGCTGGCCCTGACACACA
GGCTACGACCGGGACTGTGTGTTTAA

a.Quala sequência da molécula original?

b.Suponha queo objetivo seja realizar aclonagemdeumfragmentode DNAproveniente
do corte de uma das enzimas de restrição, em um plasmídeo cortado com a mesma
enzima. Qualdas enzimas permite mais facilmente atingir o objetivo? Por quê?
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c.Suponhaque umgenoma possua 108 paresde nucleotídeos. Utilizando asduas enzimas
de restrição mencionadas, qual o número de fragmentos de DNA é esperado com a
digestão completa do DNA genômico emcada uma das enzimas, admitindo que as
sequências por elas reconhecidas ocorram ao acaso?

6. Na sua opinião, qual tecnologia é mais específica para se utilizar no melhoramento, a
variação somaclonal; a fusão de protoplastos, ou a engenharia genética? Justifique
cada uma.

7. O que você acha da clonagem de animais?
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18.1 INTRODUÇÃO

O termo marcador indica que sua função é, entre outras, identificar ou “etiquetar”
alguma coisa. No presente contexto, os marcadores genéticos são utilizados para marcar
alelos cuja expressão seja de difícil identificação. Nesse caso, pode-se selecionar o alelo de
interesse de forma indireta, por meio do marcador.Adicionalmente, ele pode ser utilizado em
estudo de divergência genética, com o intuito, por exemplo, de estudos evolutivos, teste de
paternidade e identificação de genótipos.

A primeira idéia de se utilizar ummarcador genético, visando a auxiliar na seleção de
um caráter quantitativo, ocorreu em 1923 no feijão. Naquela época, foi constatado que o
alelo responsávelpela ausência de pigmentação escura no tegumento da semente, está ligado
a alelos de alguns genes responsáveis pelo maior tamanho da semente. Consequentemente,
pensou-se na possibilidade de selecionar linhagens de feijão com grãos grandes de forma
indireta, isto é, selecionando-se aquelas de coloração clara, uma vez que a expressão da cor
é mais facilmente avaliada do queo tamanho do grão. Portanto, o tegumento claro foiutilizado
como marcador dos alelos responsáveis pelos grãos grandes.

Um ponto essencial é que o marcador seja herdável e de fácil avaliação, isto é, que o
seu genótipo seja fácil e eficientemente identificado por meio do seu fenótipo, o que equivale
possuir umvalor de herdabilidade próximo de1,0. Outro ponto fundamentalpara ummarcador
ser eficiente na seleção é estar intimamente ligado ao alelo que desejamos selecionar, pois
assim, eles tendema ficar juntose sempre que umindivíduo expressar o fenótipo do marcador
ele deverá também ser portador do alelo de interesse. Essas propriedades tornam os
marcadores mais eficientes para a seleção indireta de alelos, cujos fenótipos são avaliados
com menor precisão, do que a seleção direta, isto é, a seleção dos próprios fenótipos de
interesse.

18.2 MARCADORES MORFOLÓGICOS

Os marcadores genéticos podem ser morfológicos e moleculares. Um marcador
morfológico é um fenótipo de fácil identificação, normalmente determinado por um único

18 MARCADORES
MOLECULARES
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alelo e herdabilidade próxima de 1,0. Porém, como já mencionado, para ser um marcador é
necessário que ele esteja intimamente ligado ao alelo de interesse. Por exemplo, no milho
temos o alelo v

1
, responsável por planta jovem verde-clara, que pode ser usada como

marcadora do alelo ms
2
, responsávelpela esterilidade masculina, que é umfenótipo importante

para auxiliar na produção de híbridos, mas de difícil identificação. Os alelosv
1
ems

2
ocorrem

no cromossomo 9, respectivamente, nos locos 63 e 64, estando, portanto, distantes em
apenas 1 cM. Por essa razão, eles têmgrandes chances de ficaremjuntos e pode-se selecionar
o alelo de interesse, que confere a esterilidade masculina, por meio da cor das plantas jovens.

A eficiência máxima do marcador ocorre quando ele se constitui no próprio alelo de
interesse. Como vimos no capítulo 9, isso acontece quando um alelo afeta a expressão de
mais de umcaráter - pleiotropia. Um exemplo que ilustra esse fato é o alelo Y, responsável
pela cor amarela da semente do milho e que tambémcondiciona maiores teores de vitamina
A. Se o melhorista está interessado emselecionar milho com alto teor dessa vitamina, sem
dúvida, a melhor estratégia é selecionar, indiretamente, as sementes mais amarelas.Aseleção
direta, por meio da avaliação dos teores da vitamina na semente, além de exigir a análise de
laboratório, tornando-a mais trabalhosa e cara, comcerteza sofre mais erros de quantificação
e, por isso, é menos eficiente.

Agrande limitação do marcador morfológico é a sua ocorrência emnúmero reduzido e,
consequentemente, não ser suficiente para marcar alelosde interesse de váriosgenes da espécie.
Isso acontece porque existem centenas a milhares de genes, para os quais existem alelos de
interesse que necessitam ser marcados e, obviamente, seria necessário o mesmo número de
marcadores intimamente ligados a esses alelos. Ocorre que os genes responsáveis pelos
caracteres dealta herdabilidade nemsempreestão ligados àqueles quenecessitamser marcados
e, portanto, não se consitituememmarcadores.Assim, seriamnecessários vários milhares de
caracteres de altaherdabilidade para se ter a chance de uma parcela funcionar como marcador.
Como sabemos, o número de caracteres de alta herdabilidade não é tão grande assim.

18.3 MARCADORES MOLECULARES

Os marcadores moleculares mais utilizados são aqueles à base de proteínas e os que
usam o próprio DNA. Como já enfatizado, a necessidade de ser herdável continua valendo
para essas novas classes de marcadores, pois os de proteínas são os produtos diretos dos
alelos e osmarcadores de DNAsão os próprios alelos ou os seus vizinhos, isto é, as sequências
de DNAsituadas próximas aos alelos que queremos marcar.

18.3.1 Marcadores de Proteínas - Bioquímicos

Os marcadores de proteínas são também denominados marcadores bioquímicos, e os
mais usados são representados pelas isoenzimas - esterase, fosfatase, peroxidase, etc. - e
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pelas proteínas de reserva de sementes. Como eles são os produtos diretos dos alelos, basta
identificá-los para selecionarmos o indivíduo como fenótipo desejado, que é produzido pelo
alelo de interesse.

Oprocedimentoparauso dessesmarcadoresconsistebasicamentenaextração daproteína
e no uso de reações apropriadas que a identifique. No caso de o marcador ser uma isoenzima,
por exemplo, primeiramente ela deve ser isolada do indivíduo que queremos avaliar e, em
seguida, colocada emcontato como seusubstrato específico para ser transformado. O produto
é normalmente identificado por coloração.Emdiversas espécies, tantovegetaisquanto animais,
esses marcadores vêm sendo empregados, especialmente por serem de menor custo. Em
cevada por exemplo, temsido utilizada a isoenzima esterase para selecionar, de forma indireta,
plantas resistentes ao vírus do mosaico amarelo, decorrente do alelo dominanteYm.

Entretanto, à semelhança dos marcadores morfológicos, os bioquímicos possuem
reduzidavariabilidade, isto é, o número demarcadoresemumaespécieé relativamentepequeno.
Portanto, os alelos responsáveis pelas proteínas facilmente identificáveis, não ocorrem em
número suficiente para marcar um grande número de alelos de interesse de vários genes. Em
consequência, a utilidade dos mesmos torna-se reduzida.

18.3.2 Marcadores que utilizam o Próprio DNA

Os marcadores de DNA começaram a ser utilizados na década de 1980 e já foram
desenvolvidos mais de uma dezena de procedimentos.Amaior vantagemdo DNAé a grande
variabilidade que se observa entre os indivíduos de uma espécie, o que equivale dizer que
utilizando o DNA consegue-se um número de marcadores ou “etiquetas” suficientes para
marcar todos os alelos de todos os genes da espécie. A desvantagem dos marcadores de
DNA é o fato de que as técnicas laboratoriais são mais caras quando comparadas com os
marcadores bioquímicos. Evidentemente, os marcadores morfológicos são os ideais emrelação
a esse aspecto, pois sendo um fenótipo da planta, não têm nenhum custo a não ser o de
obtenção da planta.

Existem algumas estimativas em humanos mostrando, a partir de duas moléculas
homólogas de DNA, que um em cada 100 nucleotídeos deve ser diferente - polimórfico.
Infere-se facilmente então, a magnitude do polimorfismo na espécie humana. Isso porque,
como já mencionado no capítulo 4, nessa espécie há cerca de 2,9 x 109 pares de
nucleotídeos em seu genoma. Como entre cada 100 um deve ser polimórfico, espera-se
então, cerca de 2,9 x 107 pares de nucleotídeos diferentes, quando se comparam dois
indivíduos tomados ao acaso na população. As plantas são mais tolerantes à variação
ambiental do que os animais, pois têm de se adaptarem às maiores amplitudes de variação
do ambiente, sem se movimentarem, o que indica que elas devem possuir mais variação
em nível de DNA do que os animais. Os marcadores de DNA têm-se mostrado altamente
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eficientes para identificar variabilidade em plantas e, em milho, tem sido constatado
polimorfismo de nucleotídeos à cada 70 pares de bases do genoma, quando se comparam
genótipos não aparentados.

Emrazão damaior variabilidade dos marcadoresde DNAe, portanto, da maior utilidade
deles como marcadores de alelos de interesse, será dada maior ênfase aos mesmos. No
entanto, em razão da existência de mais de uma dezena de procedimentos alternativos, serão
descritos com mais detalhes apenas os mais comuns. O primeiro deles é o RFLP, que
corresponde à expressão em inglês Restriction Fragment Length Polymorphisme significa
polimorfismo de comprimentos de fragmentos de restrição. O outro é a PCR, também
proveniente de expressão em inglês: Polymerase Chain Reaction, que significa reação de
polimerização emcadeia. Também será comentado sobre o AFLP, da expressão Amplified
Fragment Length Polymorphism, que significa polimorfismo de comprimento de fragmentos
amplificados e é, simplificadamente, o resultado da associação do RFLP e PCR comalgumas
modificações. Outro marcador muito popular é o microssatélite, tambémreferido comoSSR,
da expressão Simple Sequence Repeat e que se baseia no DNA altamente repetitivo. Um
breve comentário também será realizado sobre o SNP, da expressão Single Nucleotide
Polymorphism. A pronúncia do nome desse marcador é snip e ele corresponde ao
polimorfismo mononucleotídeo.

18.3.2.1 RFLP

A técnica RFLP foi uma das mais usadas, em razão da sua grande eficiência e também
porque já é conhecida há mais tempo. Entretanto, dada a sua complexidade e impossibilidade
de automação ela vem sendo deixada de lado, embora seja importante conhecê-la, porque
há muita informação na literatura com esse tipo de marcador, além de parte de seu
procedimento ainda ser largamente utilizado emoutros marcadores como o AFLPe o SNP.

O RFLP sebaseia essencialmente no cortedo DNAgenômico por umaou mais enzimas
de restrição, gerando milhares de fragmentos. Em seguida, os fragmentos são separados por
meio da eletroforese, combase no tamanho dos mesmos. Alguns desses fragmentos são, em
seguida, identificados por meio de uma sonda que possui uma sequência de bases
complementares ao fragmento, como visto no capítulo 3.

Para entendermosa aplicação da técnicaRFLP, vamos considerar quese deseja verificar
o polimorfismo de dois indivíduosA e B, dequalquer espécie, tomados ao acaso na população.
Para isso, inicialmente, deve-se extrair o DNA dos dois indivíduos - DNA genômico. Essa é
uma operação relativamente simples e na literatura existem protocolos de extração de DNA
para todas as partes dos organismos de um grande número de espécies.

Emseguida,osDNAdosdoisorganismossão tratadoscomumamesmaenzimaderestrição,
por exemplo, a Eco RI, que corta o DNAna seguinte sequência: 5’GAATTC3’(Tabela 17.1).
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Como em qualquer espécie há bilhões de nucleotídeos, é esperado que a sequência
mencionada ocorra inúmeras vezes, ou seja, os DNA dos indivíduosA e B, serão cortados
em alguns milhares de fragmentos. Ocorre que alguns fragmentos de DNA dos organismos
podem diferir em tamanho, pelas das seguintes razões: a) Mutação no sítio de restrição em
um dos indivíduos, impedindo o corte do DNA nesse ponto; b) Ocorrência de aberrações
como deleção ou duplicação na região entre dois sítios sucessivos de corte da enzima,
alterando o seu tamanho. Por exemplo, imagine dois fragmentos homólogos de DNA dos
dois organismos com 3000 pares de base (pb). Imaginemos ainda que esse fragmento seja
cortado em suas extremidades pela enzima Eco RI, nos dois organismos e que, em um
deles exista adicionalmente mais um sítio de corte, dividindo o fragmento em dois, sendo
um com500 pb - fragmento 2 - e o outro com 2500 pb - fragmento 3 (Figura 18.1A). Em
consequência, será observado um polimorfismo de fragmentos nos dois indivíduos, isto é,
a presença de fragmentos de tamanhos diferentes. Esse polimorfismo ocorreu porque em
um dos indivíduos, provavelmente ocorreu uma mutação no sítio que seria reconhecido
pela enzima Eco RI, na posição intermediária do fragmento considerado, impedindo sua
clivagem.

Para se observar o polimorfismo de fragmentos resultantes dos cortes nos pontos ,
eles são separados em eletroforese (Figura 18.1.B). O indivíduo A terá três fragmentos e o
indivíduo B, quatro fragmentos. Se os DNAdosindivíduosforemhibridizados comoutro DNA
complementar (sonda), marcado radioativamente, no local( ), aautorradiografia (“fotografia”)
dos produtos da eletroforese mostrará somente os fragmentos marcados coma sonda, isto é, o
fragmento 2+3 do indivíduo A, com3000 pb e apenas o fragmento 2 do indivíduo B, com500
pb. Observe que somente esse último fragmento é o complementar à sonda.

Para realizar a hibridização da sonda, é necessário transferir os fragmentos de DNA
genômico, separados pela eletroforese e que estão no gel, para uma membrana de nylon ou
de nitrocelulose. Fragmentospreviamente desnaturados comumasolução alcalinade hidróxido
de sódio são transferidos para uma membrana de nylon. Para se realizar essa transferência,
coloca-se o gelsobre duas folhas de papel de filtro e, posteriormente, coloca-se a membrana
de nylon e sobre ela uma pilha de papel toalha de cerca de 40cm, pressionados por um peso
de aproximadamente 1kg, durante uma noite (Figura 18.2). Essa técnica é chamada de
Southern blotting e o que ocorre é a absorção, por capilaridade, da solução onde se encontra
o gel, pelo papel toalha. Juntamente com a solução, os fragmentos de DNA também são
arrastados e se fixamna membrana de nylon. Amembrana então imobiliza os fragmentos de
cadeia simples nas posições em que eles foramseparados pela eletroforese.

A membrana de nylon, agora comos fragmentos de DNA, é colocada emcontato com
a sonda radioativa de DNAque irá se parear apenascomo fragmento que lhe é complementar;
no caso, o fragmento 2, da Figura 18.1.A, presente nos dois indivíduos e que corresponde


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ao fragmento de 500 pb.Amembrana de nyloné, emseguida, coberta comumfilmefotográfico
próprio - filme de raio X -, ocorrendo a autorradiografia. Isso significa que a sonda, por
ser radioativa, emite radiações que sensibilizam o filme, que ao ser revelado, mostra o local
onde ela ocorria e tambémo fragmento de DNAque lhe é complementar.Asonda radioativa
mais amplamente usada é um fragmento de DNA sintetizado, utilizando-se uma das quatro
bases nitrogenadas como fósforo radioativo - 32P. O uso desse elemento radioativo constitui-
se em uma dificuldade nos países onde ele necessita ser importado, como é o caso do
Brasil. Isso acontece porque a meia vida do referido elemento corresponde a cerca de 15
dias e o tempo gasto com as complicações de importação ocasionam, geralmente, a
inviabilidade do mesmo.

Para evitar a dificuldade de se trabalhar com o 32P, outra opção é realizar a marcação
da sonda a frio. Uma opção é a síntese da sonda de DNA com o trifosfato de
desoxiuridina(dUTP), juntamente comdTTP, dATP, dCTP e dGTP. O uso de dUTP na sonda
é porque ele se une como esteróide digoxigenina. Esse esteróide, por sua vez, é reconhecido
por umanticorpo a anti-digoxigenina, queé, posteriormente, unido àenzima fosfatase alcalina.
Essa enzima, estando presa à sonda, quando em contato com uma substância chamada de
AMPPD, há emissão de luz captada pelo filme de raio X, identificando a sua posição e
também do fragmento complementar de DNA genômico, na membrana de nitrocelulose ou
nylon.

Asonda, tambémchamada de DNAprova, é, emgeral, umfragmento genômico clonado
- biblioteca genômica - ou umcDNA- biblioteca de cDNA-.Abiblioteca genômica consiste
em milhares de fragmentos de DNA genômico de uma espécie, cada um clonado em um
plasmídeo por meio de uma bactéria, geralmente a Escherichia coli. Já, a biblioteca de
cDNA é semelhante à genômica, só que os fragmentos de DNA não são de origem aleatória
do genoma, mas derivados de mRNAs de diferentes genes. Daí, o termo cDNA que
corresponde ao DNA complementar ao mRNA. O DNA prova pode ser da espécie a ser
analisada - homóloga - ou de outra espécie relacionada - heteróloga. Este último, no entanto,
é mais difícil de ser usado, em razão da complementariedade menos perfeita, ocasionando
menor estabilidade do DNA híbrido. O ideal, é a sonda que identifica fragmentos de cópias
simples, pois apresenta herança monogênica.

Como visto, a técnica RFLP pode ser resumida basicamente nos seguintes passos: 1)
Isolamento do DNA de cada indivíduo; 2) Corte do DNA de cada indivíduo com uma ou
mais enzimas de restrição (Tabela 17.1); 3) Separação dos fragmentos de DNApor meio de
eletroforese; 4) Transferência dos fragmentos de DNApara uma membrana de nylon ou de
nitrocelulose; 5) Hibridização de um ou mais fragmentos desnaturados de DNA com uma
sonda, que corresponde a um fragmento de DNA de cadeia simples complementar; 6)
Fotografia do fragmento identificado pela sonda.
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FIGURA 18.1. Na letra A estão representados os DNA de dois indivíduos homozigóticos e os
locais da molécula que são cortados pela enzima de restrição (), resultando na produção de
três fragmentos a partir do DNA do indivíduo A e quatro a partir do indivíduo B. Observe que
apenas o fragmento de 3000 pb do indivíduo A (fragmento 2 + 3) é reconhecido pela sonda ( ),
enquanto somente o de 500 pb (fragmento 2) é o reconhecido no indivíduo B. Na letra B,
observa-se a separação dos fragmentos de DNA por meio da eletroforese, com base no tamanho
do fragmento, onde aqueles de menor tamanho migram mais rápido. No entanto, apenas um
fragmento reconhecido pela sonda marcada pode ser visualizado em cada indivíduo, sendo o
fragmento maior do indivíduo A e o menor do B.

Como já foi comentado, o marcador necessita ser herdável. No caso do RFLP, se os
dois indivíduos considerados na Figura 18.1.A forem cruzados, será obtida a geração F

1
.

Quando se analisam os genitores e a geração F
1
por meio de RFLP, observa-se no indivíduo

F
1
a herança dos dois tipos de bandas, para as quais os genitores diferem, caracterizando

codominância (Figura 18.3).
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FIGURA 18.2. Técnica Southern blotting, que consiste da transferência por capilaridade dos
fragmentos de DNA que se encontram no gel, para a membrana de nylon. A força capilar é
produzida pela pilha de papel toalha que absorve a solução embebida pelo papel de filtro.

Admitindo-se que o fragmento de DNA identificado pela sonda esteja intimamente
ligado a umalelo de interesse, pode-se selecionar esse alelo por meio desse fragmento. Isso
equivale dizer que em uma população segregante, toda planta que possuir o fragmento de
DNA identificado pela sonda deverá ter também o alelo de interesse, porque ambos estão
intimamente ligados e tendema ficar juntos. É, portanto, nessa condição, que o RFLP funciona
como um marcador ou uma “etiqueta” de umalelo de interesse.

FIGURA 18.3. Herança de um caráter de RFLP, representado por um loco identificado pela
sonda complementar ao fragmento 2 da Figura 18.1 e que se expressa como dois fenótipos
alternativos, isto é, um fragmento grande de DNA (fragmento 2+3) presente no genitor A e um
fragmento pequeno, representado apenas pelo fragmento 2, presente no genitor B. Note a
ocorrência dos dois fenótipos no indivíduo F1, caracterizando a codominância.

Outra propriedade importantedos marcadores é apresentar amplo polimorfismo. Como
visto, o RFLP consiste basicamente no uso de uma enzima de restrição que corta o DNA em
sítios específicos, produzindo milhares de fragmentos. Entre esses, algumas dezenasou mesmo

Papel absorvente
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centenas podem ser identificados, pois existem centenas a milhares de sondas disponíveis
para diversas espécies. Adicionalmente, são conhecidas mais de 500 tipos de enzimas de
restrição. Assim, existe a possibilidade de identificar um número praticamente infinito de
fragmentos de DNA, havendo, portanto, a chance de ocorrer pelo menos um fragmento
próximo de todos os alelos de qualquer espécie. Daí o grande potencial do RFLP como um
marcador.

18.3.2.2 PCR

No finalda década de 80surgiu a técnica PCR, que tambémusa o DNAcomo marcador.
No entanto, difere do RFLP, porque ao invés de marcar um segmento de DNAgenômico
com uma sonda, o que ocorre é a replicação de certos segmentos específicos do DNA
genômico, invitro. Isso foipossível, porque como foivisto no capítulo 3, a DNA polimerase,
a enzima que sintetiza o DNA, só funciona quando umpequeno segmento da molécula a ser
sintetizada já existe. Esse segmento é chamado de primer. Assim, quando se conhece a
sequência de bases de um alelo de interesse, pode-se usar as sequências complementares
das extremidades 3' de um segmento desse alelo, geralmente com 20 a 25 nucleotídeos,
como primers epromover a síntese do mesmo, artificialmente, por vários ciclos (n) sucessivos,
gerando um grande número (2n) de moléculas idênticas (Figura 18.4)

Porém, no caso da PCR temos de considerar, como já mencionado, que nem todo o
DNA de umorganismo é replicado, e sim, apenas as sequências cujas extremidades foram
identificadas pelo par de primers. Portanto, nas moléculas de DNA de umindivíduo, as quais
são geralmente muito longas, apenas um ou poucos segmentos serão replicados. Para se
conseguir esse resultado é necessário preparar uma reação que consiste basicamente em
misturar os seguintes componentes: 1) DNA do indivíduo de onde queremos amplificar um
fragmento;2) umpar de primers;3) os quatro desoxirribonucleotídeos 5’ trifosfatos (dNTPs);
4) umtampão de reação no qualdeve conter cloreto de magnésio.Areplicação do fragmento
de DNAocorrerá emumequipamento chamado de termociclador, que fornece as temperaturas
de desnaturação do DNA molde (91 a 940C), de anelamento do primer (50 a 620C) e de
extensão, de 720C, cada qual durante um certo tempo. Esse conjunto de temperaturas e
respectivos tempos constituem umciclo.

No caso de utilizarmos o par de primers que reconhecem um alelo de interesse e
procedermos a sua replicação por meio da PCR, usando 40 ciclos, o número de moléculas
do referido alelo será cerca de 240, que equivalema 1,099512 x 1012 cópias e correspondem
ao número de vezes que ele estará mais concentrado do que o restante do DNA genômico,
que não foi replicado. Usando a eletroforese, todos os fragmentos de DNA de diferentes
tamanhos serão separados, tanto aquele que foiamplificado quanto os que não foram. Como
a concentração de DNA utilizada em cada reação de PCR é muito baixa, cerca de 2 x10-8g,
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FIGURA 18.4. Na replicação do DNA in vitro cada molécula produz duas moléculas filhas
idênticas após cada ciclo. Observe que após três ciclos sucessivos, uma única molécula resultou
na síntese de oito moléculas idênticas (23 = 8).

somente o alelo que foi amplificado na reação, é que pode ser visualizado como uma banda
no gel, após tratado combrometo de etídeo e iluminado por luz ultravioleta. Como ele tema
propriedade de apresentar uma coloração alaranjada ao ser iluminado por luz ultravioleta, ele
funciona então como um “corante” de DNA.Vale mencionar que o brometo de etídio é um
agente mutagênico capaz de causar adição ou deleção de nucleotídeos – capítulo 3 -, porque
a sua molécula insere-se dentro da molécula de DNA. Assim, ele deve ser manuseado com
cuidado, evitando-se que entre em contato como corpo, pois é umagente cancerígeno. Há
outras substâncias que tambémpodemser usadas como corante de DNA emgelde agarose.
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A síntese de DNA in vitro emalta velocidade - 40 ciclos durante 1,0 a 4,0 horas -, só
foi possível graças à descoberta de uma DNA polimerase especial, que resiste à temperatura
de 95oC, necessária para a desnaturação do DNA durante o processo de replicação. A
enzima mais usada é a Taq DNApolimerase, extraída da arquibactéria Thermus aquaticus,
que vive emáguas naturais quentes.

A principal desvantagem da técnica PCR é o fato de ela requerer o isolamento e o
sequenciamento de umdado alelo, para se obter o par de primers, tornando a técnica onerosa.
Entretanto, com a disponibilidade de grande número de sequências de alelos em bancos
públicos de DNA, essa dificuldade vemsendo eliminada.

Uma das primeiras modificações da PCR surgiu em 1990, pela utilização de primers
de sequência aleatória, dispensando-se assim a necessidade de informação de sequência
para a síntese do primer. Oprocedimento passou a ser chamado deRAPD, do inglês Random
Amplified Polymorphic DNA, que significa DNA polimórfico amplificado e aleatório.

Milhares de primers aleatórios já são comercializados. Os primers usados em RAPD
são na grande maioria de 10 nucleotídeos e os que têm produzido polimorfismo em plantas
possuem de 50% a 80% de guanina mais citosina. Essa amplitude de composição de bases
implica na possibilidade de se obteremmais de 600.000 tipos de primers. Daí surge o grande
potencial do RAPD em identificar variabilidade genética, pois os resultados experimentais
têm demonstrado que no mínimo 10% dos primers aleatórios identificampolimorfismo nas
espécies cultivadas, dependendo, evidentemente, do nível de variabilidade genética de cada
espécie. Além disso, tem sido constatado que o número médio de bandas ou marcadores
polimórficos por primer é três. Portanto, esses resultados experimentais evidenciamque há a
possibilidade de se obterem no mínimo 180.000 marcadores polimórficos, nas espécies
cultivadascommenor variabilidade genética, utilizando-seapenasumprimer por reação RAPD.
Adicionalmente, podem-se também utilizar pares de primers emcada reação RAPD. Assim,
os 600.000 primers possíveis podem ser combinados dois a dois, em cada reação e tem-se
a partir daíuma quantidade enorme de combinações de primers capazes de identificar novos
polimorfismosnaespécie. Constata-seassim, queo potencialdo RAPDé praticamente ilimitado
para identificar polimorfismo genético.

Tanto a PCR quanto o RAPD são marcadores cujas bandas apresentam herança
dominante. Esse tipo de “interação alélica” pode ser compreendida considerando-se a herança
de umfragmento de DNA a partir do cruzamento de dois genitores diplóides e contrastantes
(Figura 18.5).

Em relação ao RAPD, é necessário mencionar que, em razão de se usar primers de
apenas 10 bases, os produtos do RAPD nem sempre são tão confiáveis quanto os da PCR.
Isso significa que algumas bandas de RAPD, especialmente aquelas mais fracas, podemnão
se repetir quando se repete uma reação. Isso ocorre principalmente quando se mudam os
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reagentes e o termociclador. Outra razão pela menor estabilidade das bandas de RAPD é
porque as condições de reação são menos drásticas em relação à PCR, isto é, necessita-se
utilizar uma menor temperatura de anelamento do primer e maior concentração de cloreto de
magnésio. Entretanto, é também necessário frisar que as bandas fortes são mais estáveis,
especialmente repetindo-se as mesmas condições de reação.

FIGURA 18.5. Cada retângulo representa uma molécula de DNA. O sinal corresponde
ao sítio reconhecido pelo primer nas posições 3’ das duas cadeias complementares de DNA,
que servirão de moldes para sua replicação durante as reações de PCR ou RAPD. O sinal 
indica um sítio não reconhecido pelo primer em razão da mutação por exemplo. Em consequência,
quando uma molécula de DNA possui o sítio reconhecido pelo primer em apenas uma das
extremidades 3’, é fácil perceber que somente essa cadeia de DNA poderia ser replicada.
Entretanto, a cadeia complementar, portadora do sítio mutante, não consegue ser replicada e
impede que a molécula de DNA completa também seja replicada. Assim, as duas moléculas de
DNA do genitor A e do indivíduo F2 da primeira combinação serão amplificadas. A replicação
também ocorre a partir de apenas uma molécula de DNA dos indivíduos F1 e dos indivíduos F2

das combinações dois e três. Já os DNA do genitor B e dos indivíduos F2 da quarta combinação
não serão amplificados. Será então observada banda no gel, relativa ao genitor A, à geração F1

e em três das quatro combinações F2, caracterizando a dominância completa.
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Quando uma banda RAPD é identificada próxima, ou mesmo dentro de um alelo de
interesse, isto é, um marcador do alelo, há possibilidade de transformar essa banda em uma
PCR, tornando-a mais estável. Nesse caso, o procedimento consiste em isolar do gelo DNA
da banda RAPD de interesse, sequenciá-lo e, a partir da sequência, desenhar um par de
primers com cerca de 20 bases. Esse novo marcador é denominado de SCAR da expressão
Sequence Characterized Amplified Region, que significa região amplificada de sequência
caracterizada. Um exemplo de SCAR é o que amplifica um segmento do alelo Co-42 que
confere resistência do feijão a várias raças do fungo que causa a antracnose. Abanda desse
SCAR possui 950 pares de bases e é amplificada pelo par de primers 5’CAC GGA CCG
AAT AAG CCACCAACA3’e 5’CAC GGACCGAGG ATACAG TGAAAG 3’. Note
que a sequência emnegrito comumno par de primers corresponde ao primer RAPD utilizado
na identificação original da banda. As sequências adicionais foram obtidas após o
sequenciamento da banda.

Outra variação da PCR é o marcador CAPS, da expressão Cleaved Amplified
Polymorphic Sequence ou sequência amplificada e polimórfica após a clivagem. Esse
procedimento é empregado quando um par de primer amplifica um fragmento de DNA em
todos os indivíduos, portanto, não gerando polimorfismo. Porém, quando se trata o produto
da reação comuma enzima de restrição, emalguns indivíduos nota-se a sua divisão emumou
mais locais, decorrente da presença de umou mais sítios de restrição. Em consequência, é
possível detectar polimorfismo, isto é, diferenciar os indivíduos que têmdiferentes números
de sítios de restrição dentro do fragmento de DNA (Figura 18.6), ou ainda, ocorrer sítio de
restrição em um indivíduo e não ocorrer em outro. A ocorrência do sítio de restrição é
decorrente da mutação por substituição de nucleotídeo, ou mesmo adição ou deleção. O
CAPS é tambémdenominado de PCR/RFLP.
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FIGURA 18.6. Resultados idênticos da PCR em três genótipos são identificados pelo fragmento
gerado pelo par de primers (). Uma enzima de restrição corta o fragmento de DNA em dois
locais no genótipo A1A1, gerando três novos fragmentos e em dois locais diferentes no genótipo
A2A2, gerando mais três novos fragmentos. Os seis fragmentos observados no heterozigoto
caracteriza a codominância do CAPS.

Se o marcador for importante para identificar um alelo de interesse, o fragmento de
DNA originalpode ser sequenciado e identificado o sítio de restrição, para o qualpoderá ser
confeccionado novo par de primersque identificará o polimorfismo de interesse, transformando
o CAPS em uma PCR e dispensando o uso da enzima de restrição. As vantagens do CAPS
são: a. Codominante;b. confiável; c. identifica polimorfismo em PCR monomórficos.

18.3.2.3 AFLP
Amplified Fragment Length Polymorphism(AFLP) corresponde ao polimorfismo de

comprimento de fragmentos amplificados e é uma técnica que utiliza as enzimas de restrição
citadas na Tabela 17.1, para clivar o DNAde um indivíduo. Como a maioria das enzimas de
restrição produz extremidades coesivas, o passo seguinte consiste emligar umfragmento de
DNAcom cerca de 25 pares de bases, chamado de adaptador, comsequência conhecida
emcada extremidade coesiva. Emuma terceira etapa são utilizados primers complementares
aos adaptadores e procede-se a uma reação de PCR.

Surge a questão de como selecionar entre os milhares de fragmentos produzidos pela
clivagem do DNA por meio da enzima de restrição, para se conseguir um número de


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bandas viável de ser identificado no gel de eletroforese, que é em torno de 50. Para isso
normalmente cliva-se o DNA, em primeiro lugar, com uma enzima que reconhece sítios de
seis bases como a Eco RI 5’ G  AATTC 3’, onde a seta indica o local de clivagem. Essa
enzima corta o DNA em fragmentos grandes, os quais não são facilmente separáveis na
eletroforese, porque são, em geral, muito longos. Emseguida, esses fragmentos são clivados
comuma segunda enzima que reconhece sítios de quatro bases, como Hpa II - 5’ C CGG3’.
Conclui-se, assim, que serão produzidas três classes de fragmentos: 1) Os grandes são
produzidos pela clivagemsomente coma enzima Eco RI; 2) os médios são produzidos pela
clivagem de um lado com a enzima Eco RI e do outro lado coma enzima Hpa II; 3) e os
pequenos são provenientes do corte somente coma enzima Hpa II. Somente os fragmentos
de tamanho médio são compatíveis paraseremseparados por meio da eletroforese. Entretanto,
o número desses fragmentos é ainda muito grande para seremdiscriminados emumúnico gel.
Assim, procede-se à seleção de uma pequena parcela dos mesmos emduas reações sucessivas
de PCR.

A seleção é realizada por meio do emprego de primers degenerados, isto é, um
primer complementar às extremidades do fragmento de tamanho intermediário, porém, que
possui uma base da extremidade 3’aleatória. Aprimeira PCR é chamada de pré-seletiva.
Assim, ao invés do primer possuir em 3’ exatamente a base complementar ao fragmento
intermediário, ele possui, ao acaso, uma das quatro bases que participam do DNA.
Consequentemente, esse primer degenerado em uma base irá se parear apenas com um dos
quatro fragmentos de tamanho intermediário que possuir a base complementar. Por exemplo,
suponha que o primer tenha na extremidade 3’a baseA. Ele irá se parear somente com os
fragmentos intermediários que tiverem a base correspondenteT. Os demais fragmentos de
tamanhos intermediários, que tiveremna posição correspondente à base 3’do primer a A,
ou C, ou G, não serão reconhecidos e, consequentemente, não serão replicados. Portanto,
são selecionados apenas ¼ dos fragmentos por um dos membros do par de primer e ¼ pelo
outro membro, totalizando uma seleção de 1/16, isto é, apenas 1 em 16 fragmentos será
amplificado (Figura 18.7).

Os produtos dessa primeira PCR são utilizados numa segunda PCR, aseletiva, onde
são utilizados primers degenerados emtrês bases na extremidade 3’, essas três bases aleatórias
vão reconhecer somente (1/64)2, ou seja, 1/4096 fragmentos de comprimentos médios que
serão amplificados. O valor 1/64 corresponde a (1/4)3, que é a probabilidade de três bases
aleatórias da extremidade 3’ do primer reconhecer uma das cadeias do DNA exatamente
complementar. Como o DNAtem duas cadeias que servemde molde para seremreplicadas
por meio das duas PCRs, temos o produto (1/64) x (1/64) ou (1/64)2 que equivalem1/4096
(Figura 18.7). Os produtos da PCR seletiva são então separados em gelde poliacrilamida e
os melhores resultados são produzidos em gelde poliacrilamida desnaturante.
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Para visualizar as bandas no gel, marca-se a extremidade 5’do primer, que reconhece
a extremidadedofragmento cortado comaenzima deseis basescomumnucleotídeo radioativo
como o 32P seguido daautorradiografia do gelcomumfilme de raio X. Ummétodo alternativo
é a marcação a frio e umdos procedimentos mais usados é a coloração comnitrato de prata.
Há tambéma possibilidade de seutilizar nucleotídeos marcados comfluorocromos e identificar
os fragmentos de DNA commaior poder de resolução. Nesse caso, normalmente utilizam-se
os sequenciadores de DNA que já possuemo dispositivo para a leitura dos comprimentos de
ondas emitidos pelos fluorocromos.

FIGURA 18.7. Ilustração da digestão do DNA por meio de duas enzimas de restrição, uma de
corte raro e outra de corte frequente, gerando um fragmento de tamanho intermediário com as
extremidades coesivas de cada enzima. Nota-se em seguida a ligação dos dois adaptadores com
nucleotídeos representados em minúscula, que são os sítios do par de primers. Faz-se em seguida a
PCR pré-seletiva com os primers degenerados em uma base em 3’ e, o produto é utilizado na PCR
seletiva, com os primers degenerados em três bases em 3’. O produto dessa segunda PCR é o que
será observado após a eletroforese.



437

Marcadores Moleculares

Como a operação final consiste na PCR, o AFLP é um marcador dominante. É
importante enfatizar que a grande vantagemdesse marcador é a confiabilidade dos resultados
produzidos pela PCR e pelas enzimas de restrição, e o enorme potencial de identificar
variabilidade genética. Esse potencial advém das várias combinações possíveis de pares de
enzimas de restrição, cada uma comuma enzima de corte raro e outra de corte frequente e
para cada par de enzimas pode-se usar 64 pares de primers degenerados emtrês nucleotídeos
em 3’.

18.3.2.4 MICROSSATÉLITE OU SSR (Simple Sequence Repeat)

O microssatélite é uma classe de sequências de DNA repetitivo que ocorre em todos
os organismos, incluindo os eucariontes e procariontes. Eles consistem em repetições de
sequências geralmente de dois a seis nucleotídeos, ocupando uma extensão de até 100 pares
de bases. As sequências mais comumente repetidas em plantas são (AT)

n
, (GT)

n
e (AG)

n
e,

em animais é mais comum a (AC)
n
. Essas sequências são distribuídas em todo o genoma e

são flanqueadas por sequências altamente conservadas. As sequências de microssatélites
ocorrem tanto nas regiões que codificamquanto naquelas que não codificam, porém, suas
frequências são maiores nas sequências transcritas.

Os microssatélites são originados durante a replicação do DNA, em razão do
pareamento desalinhado de sequências repetidas, tambémdenominado de escorregamento
(Figura 18.8). Emconsequência desse pareamento desalinhado, ocorre umreparo decorrente
do pareamento errado, o qual está associado a uma taxa de mutação muito elevada, cerca
de 10-6 a 10-2 por geração (Trojanowska e Bolibok, 2004). Esse pareamento desalinhado
emeucariontes é tambémresponsávelpela permuta desigualque está esquematizada na Figura
18.9. Emconsequência da permuta desigualháa produção de números variados das unidades
repetidas, de forma que cada fragmento de microssatélite assume comprimentos diferentes
que podem ser identificados em eletroforese. Cada um desses fragmentos de um dado loco
é equivalente a um alelo de um gene, tornando assim um dos marcadores com maior
variabilidade alélica.

Os microssatélites podemser perfeitos, isto é, seremarranjados de modo simples com
várias repetições, geralmente de dois até seis nucleotídeos como (N

1
... N

6
)

n
. Eles podem

também ser imperfeitos com unidades diferentes ocorrendo juntas e repetidas como
(CA)

n
(GT)

n
e pode ainda ocorrer regiões espaçadoras entre as unidades repetidas como

(CA)
n
(N)

n
(GT)

n
. Os fragmentos utilizados como marcadores devemser aqueles flanqueados

por sequências conservadas.Assim, são sequenciados esses flancos e construídos primers
complementares a eles e que amplificam os microssatélites por meio de uma reação de PCR.

Em decorrência do processo laborioso de obtenção dos primers, os microssatélites
ainda possuem uso restrito às espécies mais importantes, embora sejam considerados um
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dos marcadores mais eficientes. Basicamente existemduas estratégias para se identificar os
microssatélites de uma dada espécie: a. Detecção de sequências que possuemmicrossatélites
nas bases de dados disponíveis na internet; b. Construção e seleção de livraria genômica ou
outra como de ESTs (Expressed Sequence Tag), que correspondem a sequências de cDNA
provenientes de RNAs que se expressam (mRNAs).

FIGURA 18.8. Pareamento desalinhado durante a replicação (escorregamento = slippage) de
sequências repetidas, resultado em moléculas com duplicação (acima) e deficiência (abaixo).
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FIGURA 18.9. Permuta desigual entre cromossomos homólogos, cada um representado por uma
cadeia de DNA, resultando na produção de cromátides duplicadas em itálico e deficientes.

A primeira estratégia é menos onerosa e é rápida, uma vez que as sequências já estão
disponíveis nosbancos de dados, embora tais sequências sejammais abundantes para aquelas
espécies de maior importância econômica ou científica.Alémdisso, quando essas sequências
são derivadas de genes expressos, considerávelnúmero de microssatélites deixarão de ser
identificados, porque grande parte dos microssatélites ocorre emregiões que não codificam
e que representam de 95% a 99% do genoma.

A construção de livraria pode ser enriquecida ou não enriquecida. O procedimento de
livraria enriquecida tem sido preferido atualmente e um dos métodos mais usados é a sua
construção por meio de hibridização seletiva com fragmentos de DNA, usando esferas
magnéticas cobertas com estreptoavidina ou membranas de nylon. O procedimento
compreende os seguintespassos: a. digestão do DNAe ligação dos fragmentos a adaptadores;
b. hibridização com sondas de microssatélites com biotina, seguida pela ligação às esferas
comestreptoavidina; c.eluição dos fragmentos de DNA ligados às esferas e amplificação por
meio de PCR, utilizando-se primers complementares aos adaptadores; d. clonagem dos
produtos amplificados em vetores; e. transformação deE.coli; f. sequenciamento dos clones
positivos. Embora esse método tenha apresentado eficiência de mais de 50%, uma deficiência
é o uso de apenas uma ou poucas sondas de microssatélites presas às esferas. Uma alternativa
é o uso de membranas de nylon commuitas sondas de oligonucleotídeos de microssatélites,
resultando emuma eficiência de 50% - 70%.

Muitos microssatélites vêmsendo identificados a partir de ESTs. Para se ter idéia do
trabalho envolvido nessa fase inicialde obtenção dos primers, uma livraria deESTs de centeio,
contendo mais de 8000 cDNAs teve cada fragmento sequenciado. Entre esses fragmentos,
528 possuiammicrossatélites com unidades di, tri e tetranucleotídeos. Como o fragmento
adequado para constituir ummarcador necessita estar flanqueado por sequências conservadas
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e ter um tamanho viável de ser identificado em eletroforese, apenas 157 sequências foram
úteis para o desenho de primers.

Espécies que tiveram seus genomas sequenciados permitiram que aumentasse
significativamente o número de primers SSR. Esse é o caso do arroz que teveo sequenciamento
do genoma concluído em 2002 e, em 2004, o número de primers SSR passou de cerca de
1000 para 25.000 (Edwards e McCouch, 2007).

Os microssatélites possuem herança codominante como ilustrado na Figura 18.10.
Observa-se que o indivíduo P

1
é homozigoto, pois possuiduas sequências com10 repetições

do dinucleotídeo CA, ou seja, representando apenas uma cadeia de cada molécula do DNA
tem-se (CA)

10
/(CA)

10
. Já o P

2
, também homozigoto, possui duas sequências com 13

repetições do dinucleotídeo, isto é, (CA)
13

/(CA)
13

. Nota-se que cada fragmento de DNA a
ser amplificado é constituído por duassequências situadasnas extremidades,que correspondem
aos segmentos conservados e é onde estão situados os sítios do par de primers. Essas
sequências estão flanqueando a sequência de DNA altamente repetitivo. Emcada homozigoto
existe apenas um tamanho de fragmento a ser amplificado e corresponde a um alelo. Nos
dois indivíduos P

1
e P

2
esses fragmentosdiferememtamanho, emrazão dos diferentes números

de repetições das unidades repetidas, ocorrendo assim, dois alelos diferentes. Portanto, o
número de alelos diferentes que pode ser identificado em uma população de indivíduos varia
em função da alteração do número de unidades do DNA repetitivo e que podem ser
distinguidas emeletroforese.

Quando os dois genitores P
1
e P

2
são cruzados é produzido o descendente F

1
que é

heterozigoto e pode ser representado por (CA)
10

/(CA)
13

. Na geração F
2
espera-se ¼ de

descendentes (CA)
13

/(CA)
13

, ½ (CA)
10

/(CA)
13

e ¼ (CA)
10

/(CA)
10

. Observa-se na Figura
18.10 que os genótipos dos genitores, da F

1
e as três classes genotípicas da F

2
podem ser

diferenciadas na eletroforese dos produtos das reações de microssatélites, caracterizando
uma interação alélica do tipo codominante. Dada essa possibilidade de se poder identificar
todos os genótipos pelo fenótipo (padrõesde bandas), o microssatélite torna-se ummarcador
molecular mais informativo do que os marcadores dominantes, especialmente quando se
analisa vários genótipos diferentes e pode-se identificar vários alelos.

Os microssatélites apresentam distribuição aproximadamente aleatória no genoma,
embora existam regiões com maiores abundâncias dessas sequências, como as regiões
próximas do centrômero e dos telômeros. Entretanto, como já citado, atualmente vários
microssatélites vêmsendo identificados dentro degenes. Há uma tendênciados microssatélites
genômicos serem ligeiramente mais polimórficosdo que os derivadosde ESTs, provavelmente
porque as regiões genômicas que não codificam são menos afetadas pela seleção natural.

Outra classe de marcadores que se baseia no DNA altamente repetitivo é o ISSR
(Inter-simple sequence repeat). Nesse caso usa-se um único prímer com cerca de 16b –
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18b de DNA com sequência repetida, que é complementar aos sítios invertidos de
microssatélites e que amplificamfragmentos de 100-3000pb. Os resultados de uma reação
de PCR constamgeralmente de 25 a 50 fragmentos amplificados, de diferentes locos. Esse
número de bandas é detectado em gel com 4% a 6% de poliacrilamida. Avantagem desse
procedimento é dispensar o laborioso trabalho de obtenção dos primers de microssatélites e
o grande número de bandas que pode ser obtido. Entretanto, como desvantagem, os ISSR
apresentam herança principalmente dominante e, as várias bandas derivadas de um primer
podemser oriundas de diferentes locos, isto é, os produtosde umprimer podemser mapeados
emdiferentes locais no mapa molecular, dificultando o seu uso nos trabalhos de mapeamento.

FIGURA 18.10. Cruzamento de dois genitores puros e contrastantes em um loco microssatélite,
com os respectivos padrões de banda em um gel, juntamente com os descendentes F1 e F2,
caracterizando a interação alélica codominante.
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Entre todos os marcadores os SNPssão os que permitemidentificar mais polimorfismos
entre indivíduos e, por isso, eles já vêm sendo amplamente utilizados emhumanos. Cerca de
3,1 milhões de SNPs já foram identificados em uma população de 270 humanos amostrada
em quatro regiões do mundo (Frazer et al., 2007).

18.3.2.5 SNP – Polimorfismo Mononucleotídeo

O polimorfismo mononucleotídeo ou SNP da expressão Single Nucleotide
Polymorphism, é uma pequena variação genética em um único nucleotídeo, por exemplo,
quando a A é substituída por uma das três outras bases nitrogenadas (G, C ou T). Um
exemplo de umSNP é a alteração do segmento de DNAAAGGTTAparaATGGTTA, onde
o segundoAda primeira sequência foisubstituído por T.Alémda substituição, também pode
ocorrer adição ou deleção de uma única base (indels). Tanto a substituição quanto a adição
ou deleção ocorremraramente, cerca de 10-7 alterações por local e por geração. Adiferença
desse marcador emrelação aos demais é a sua maior abundância. Emhumanos estima-se a
ocorrência deuma alteração entre cada1000 bases. Emmilho, constatou-se umpolimorfismo
a cada 70 bases. Evidentemente, a maioria desse polimorfismo ocorre emregiões que não
codificam, uma vez que a parcela do genoma que codifica corresponde de 1% a 5%.

Ao se sequenciar várias sequências homólogas, podemser identificados polimorfismos
entre elas, decorrentes dos nucleotídeos únicos ou SNPs, e, a partir daí, ter-se idéia das
mutações de ponto que ocorreram (Figura 18.11). Caso essas sequências homólogas sejam
alelos de um gene, pode-se ter idéia das mutações que os geraram. Por isso, os SNPs vêm
sendo muito empregados na análise de ESTs, isto é, das sequências expressas identificadas,
que são provenientes de mRNAs.

FIGURA 18.11. Esquema do resultado de sequenciamento de dois segmentos homólogos de DNA
com um SNP, a substituição da quinta base T a partir da esquerda por G.
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Emhumanos os SNPs vêmsendo muito usados na identificação de alelos relacionados
à várias doenças. Uma delas é o mal deAlzheimer e foi identificado por meio de dois SNPs,
três alelos, E2, E3 e E4, que codificam, cada um para uma proteína (cadeia polipeptídica
ApoE) que difere em apenas umaminoácido. Constatou-se que a proteína derivada do alelo
E4 aumenta a probabilidade do indivíduo desenvolver o mal de Alzheimer, mesmo que ele
receba apenas um alelo E4 de seus genitores. Já, os indivíduos que recebem o alelo E2 têm
menos chance de desenvolver a doença.Assim, a verificação do SNP que identifica o E4 em
um indivíduo indica que ele temmaior pré-disposição de desenvolver a doença. Entretanto,
apenas esse resultado não implica queele terá a doença, a qualpor ser umcaráter quantitativo,
também depende de outros genes.

Atualmente, os SNPs vêm também sendo usados em plantas dado ao seu enorme
potencial de identificar polimorfismo. Um exemplo do emprego dos SNPs é o trabalho
realizado por Quirino (2003) em cana-de-açúcar visando a identificar alelos de resistência
de duas doenças, causadas pela Xanthomonas albilineans e pela Puccinia
melanocephala. Para isso, foram inicialmente identificados dois ESTs da cana-de-açúcar
com sequências semelhantes à de genes de resistência à patógenos. Os genes de patógenos
utilizados como referência foi o alelo Xa1 de arroz, que confere resistência àXanthomonas,
e o alelo Rp1-D de milho, que confere resistência ao agente da ferrugem. Apartir deles
foram construídos primers que amplificaramsequências homólogas emvárias cultivares de
cana-de-açúcar, resistentes e suscetíveis aos patógenos. As bandas geradas foram clonadas
emplasmídeos de bactérias e, posteriormente, foramsequenciadas. Apartir da comparação
das sequências, quatro a seis diferentes nucleotídeos foram encontradas entre as cultivares
para cada uma das doenças. Essas diferenças podem explicar os alelos para resistência e
suscetibilidade.

Entretanto, em razão do custo do sequenciamento, técnicas alternativas vêm sendo
propostas para reduzir o custo de identificar os SNPs (Soleimani et al., 2003). Uma dessas
técnicas é a AS-PCR ou PCR alelo específico (Figuras 18.12 e 18.13).

Essa técnica tem a vantagem da simplicidade e confiabilidade da PCR. Além
disso, com a disponibilidade nos bancos públicos de sequências, inúmeros ESTs estão
disponíveis para várias espécies importantes. Podem ser obtidas sequências homólogas
de ESTs, portanto, derivadas de alelos diferentes de um dado gene, as quais, quando
alinhadas, podem ser desenhados os primers que permitem a identificação de SNPs
em alelos específicos, bem como a identificação desses alelos em genótipos específicos
da espécie.
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Como citado na figura 18.12, não é possível identificar os outros alelos SNPs na
mesma reação PCR. Uma alternativa seria construir outros primers que identificariam os
outros alelos do SNP.

Coma identificação de um conjunto de alelos importantes de diferentes genes de uma
espécie, algumas empresas de melhoramento têmutilizado os SNPs para realizar a seleção

FIGURA 18.12. Diagrama mostrando a PCR alelo específico, AS-PCR (Allele-Specific PCR)
para identificar SNPs. a. Alinhamento das sequências dos ESTs de duas cultivares (CL1 e
CL2) com a transição G/A (SNP). Os primers PE1 e PE2 foram desenhados a partir da
sequência de consenso dos ESTs. O primer PS1 foi desenhado para detectar o polimorfismo no
SNP, porque ele tem C na sua posição 3’ e amplifica o alelo com G mas não o com A pela não
complementaridade. O alelo de CL2 poderia ser detectado com um primer que difere do PS1
apenas em 3’ com T em vez de C. b. Perfil de bandas resultante da amplificação da AS-PCR.
Note que CL1 tem duas bandas indicando a presença de G no loco do SNP, enquanto a CL2
tem apenas uma mostrando a falta do G naquele loco (Soleimani et al., 2003).

FIGURA 18.13. Perfil de bandas geradas para identificar o SNP066, em 8 cultivares de
cevada, usando os primers EST21L 5’-ATCAATGGAGATTTGCTTAC-3’ e EST21R 5’-
GTGTTTACATGCTTGTCATA-3’. Além desses, foi usado também na reação o primer 5’-
TGAAGCTGTTCAAACTAGAGCA-3’ que amplifica o SNP que tem T na posição
correspondente 3’ do primer. As colunas 1 e 10 têm os DNAs marcadores de tamanho de
bandas (DNA ladders). As colunas 2-9 são as 8 cultivares de cevada e o S indica a presença do
SNP com T em 3’ nas cultivares, enquanto a ausência indica outros alelos que podem ter no
lugar do T, o A ou G ou C. A banda E corresponde a amplificação do loco do EST e serve como
controle positivo.
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assistida nos programas de melhoramento. Isto é, as plantas de uma população segregante
que reunirem o maior número de marcadores estariam mais próximas do ideal e seriam
selecionadas.

18.4 EMPREGO DOS MARCADORES MOLECULARES

18.4.1 Estudo de parentesco

A obtenção de marcadores distribuidos aleatoriamente no genoma, permite que eles sejam
utilizados para identificar o parentesco entre dois ou mais individuos.

18.4.1.1 Teste de paternidade

Atualmente, o testede paternidade vemsendo rotineiramenteempregado emhumanos
para fins judiciais. Uma aplicação semelhante também vem sendo feita na identificação de
cultivares em disputa judicial e mesmo no melhoramento de plantas e animais, para eliminar
dúvidas sobre paternidade.

O marcador maisutilizado para esse fimé o microssatélite pois, bastaobter uma pequena
quantidade deDNA dos indivíduos, cujo parentesco precisa ser determinado e realizar reações
de PCR com alguns pares de primers específicos da espécie sob júdice. Portanto, é
simplesmente uma aplicação de conhecimentos de genética mendeliana para se interpretar os
resultados. Por exemplo, suponhamos que umhomemquestione se umfilho de uma mulher é
também seu filho. Para isso, toma-se uma amostra de DNAdos três indivíduos e realiza-se a
PCR com 10 pares de primers SSR. Suponhamos que dois pares de primers identifiquem
quatro alelos nos dois prováveis genitores, por exemplo, P

1
(A1 A2) e P

2
(A3 A4). Cinco

pares identifiquem três alelos, por exemplo, P
1

(A1 A2) e P
2

(A1 A3). Para os três pares
restantes de primers identifiquem dois alelos, por exemplo, P

1
(A1 A2) e P

2
(A1 A2).Apartir

daí, pode-se prever os genótipos (fenótipos ou padrões de bandas) esperados nos filhos
comas respectivas frequências. Se o padrão de bandas do filho sob dúvida for iguala umdos
padrões esperados, o homem é o pai. Como podem ocorrer várias combinações de alelos
nos genitores nos 10 locos, pode-se afirmar que o homem é o pai com 99,80469% a
99,9999046% de certeza. Portanto, o marcador é uma ferramenta de grande utilidade para
esse fim, pois, no caso de humanos, antes do surgimento dos marcadores, utilizava-se o teste
dos tipos sanguíneos dos indivíduos envolvidos e somente em alguns casos conseguia-se
provar a paternidade.

Uma aplicação semelhante vem sendo adotada pela Universidade Federal de Minas
Gerais (UFMG) para identificar o tráfico de papagaios. No caso, o procedimento consiste
em cadastrar todas as matrizes dos criadouros autorizados com microssatélites.Apartir do
perfil de bandas dessas matrizes é possívelprever os filhos. Se os animais apreendidos forem
diferentes desses previstos significa que são oriundos de tráfico (Kalapothakis, 2007).
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Em plantas, o teste de paternidade é realizado de forma semelhante. Porém, outra
aplicação é verificar o fluxo gênico, no caso de transgênico, ou verificar misturas de sementes
transgênicas e não transgênicas, ou mesmo, verificar traços de transgênicos misturados em
qualquer alimento. Nesse caso de mistura de transgênicos, basta tomar amostras de DNA do
material sob dúvida e utilizar apenas um par de primer de PCR que amplifica todo ou
normalmente parte do gene do transgênico. Atécnica denominada de PCR em tempo real
permite que esses testes sejamfeitos rapidamente para se determinar a contaminação. Essas
ténicas são utilizadas em algumas alfândegas ou barreiras de fiscalização.

Uma aplicação importante no melhoramento é a identificação de descendentes zigóticos
emespécies que possuempoliembrionia como emCitrus. Emtais espécies, alguns descentes
são derivados do cruzamento e, portanto, herdam alelos de ambos os genitores, enquanto
que outros descendentes são derivados exclusivamente da mãe, geralmente de um embrião
diferenciado deuma célula da nucela, umtecido do ovário. Umexemplo éumestudo realizado
na UFLAvisando à identificação de descendenteszigóticos a partir do cruzamento de Ponkan
comuma cultivar de citrus denominada Folha Murcha (Figura 18.14).

FIGURA 18.14. Identificação de progênies zigóticas descendentes do cruzamento de Ponkan
x Folha Murcha por meio de marcadores microssatélites. Os descendentes zigóticos são os
portadores da banda polimórfica nos genitores e derivada do genitor masculino (seta).

Um procedimento denominado impressão digital (fingerprinting) consiste emutilizar
vários marcadores que identificam um genótipo particular. Ele vem sendo empregado
atualmente para auxiliar na identificação de cultivares e linhagens melhoradas de plantas.
Para isso, utilizam-se vários marcadores como o AFLP e os microssatélites, que estão
entre os mais confiáveis. A impressão digital pode ser um dos meios de auxiliar na
identificação da cultivar ou linhagem durante o seu registro no Ministério daAgricultura e
também serve para o proprietário questionar o uso indevido das mesmas, como roubo,
por exemplo.

No exemplo mencionado sobre a pirataria de papagaios no Brasil, o cadastramento
das matrizes commicrossatélites é o fingerprinting dessas aves, permitindo a genotipagemde
cada uma, a distinção entre elas e a identificação de seus filhos.

M ? ? 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22
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18.4.1.2 Determinação da pureza varietal e do fluxo gênico

Na certificação decada cultivar, são utilizados os caracteres descritores, especialmente
os que se expressam na semente. Ocorre que esses caracteres, como cor de tegumento ou
listra na semente, podemmudar de tonalidade, por influência ambientalecondicionar a rejeição
do lote de sementes, sob a alegação que ele não é puro e sim uma mistura de diferentes
genótipos. O uso de marcadores, especialmente os codominantes como os microssatélites,
que não são afetados pelo ambiente, pode auxiliar na verificação da ocorrência ou não de
misturas.

Para a reprovação de um lote de sementes de soja, por exemplo, é necessário ocorrer
mais de cinco sementes fora do padrão em0,5 Kg (4000 a 5000 sementes). Umprocedimento
usado por Schuster et al. (2004), consistiu em avaliar entre 5 e 25 sementes atípicas de 21
lotes de sementes de oito cultivares, por meio de marcadores microssatélites.

Para reduzir o número de reações SSR e custo de cada lote, as sementes atípicas
tiveramo DNAextraído de cada umae, posteriormente, foirealizadaamistura (bulk) equitativa
de DNAs de 5 a 8 sementes. Os autores mostraramque se dois DNAs diferentes (Ae B) são
misturados nas proporções de 1A:1B até 1A:15B, detecta-se o alelo mais raro de SSR até
na mistura de 1A:7B (Figura 18.15).

Para se detectar quais sementes atípicassão decorrentes da misturagenética, verificam-
se duas ou mais bandas (alelos) a partir do uso de umpar de primer. Se as sementes atípicas
não são decorrentes da mistura genética observa-se apenas uma banda, aquela correspondente
a da semente padrão da cultivar (Figura 18.16). Quando se observa a mistura emumbulk, os
DNAs das sementes são analisados separadamente para se comprovar a mistura.

FIGURA 18.15. Amostras de DNAde soja contendo dois alelos (A1=banda superior eA2=banda
inferior) para o loco Satt181. As canaletas 1 a 15 apresentam o resultado da amplificação das
misturas na proporção 1A1:1A2 (canaleta 1) até 1A1:15A2 (canaleta 15). Gel de agarose 3%
corado com brometo de etídeo (Schuster et al., 2004).

Uma questão é qualo número de sementes que deveser analisado por lote?Isso depende
do grau de precisão que se pretende na análise, porque a probabilidade de não se observar um
alelo derivado de mistura, que está presente na população (probabilidade de falso negativo) é
dada pela expressão P = (1-f)n emque:P é a probabilidade de falso negativo; fé a frequência do
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FIGURA 18.16. Análise de pureza varietal em sementes de soja, variedade CD 209, utilizando
amplificação de DNA de sementes: a. Bulks de sementes (canaletas de 1 a 14, 23 e 24) e sementes
individuais (canaletas 15 a 22). Canaletas 1 a 3: amostra padrão; 4 a 9: lote no 1; 10 a 12: lote no 2;
13 e 14: lote no 3; 23: mistura das amostras 15 a 18; 24: mistura das amostras 19 a 22. As canaletas
15 a 22 contêm DNAde 8 cultivares utilizadas como controle de polimorfismo; b) Amplificação do
DNA de cada uma das sementes constituintes dos bulks que apresentaram variação. A canaleta 1
contém DNA de 5 sementes da amostra padrão. As canaletas seguintes contêm DNA de sementes
individuais utilizadas na construção dos bulks analisados (Schuster et al., 2004).

alelo misturado no lote de semente;n é o número de indivíduos da amostra.Ainda segundo os
autores, comumaamostra de 15 sementesdetecta-se umalelo comfrequência igualou maior
de 26% com 99% de probabilidade. Se for adotada a probabilidade de 95%, nas mesmas 15
sementes, pode-se detectar umalelo comfrequência igualou maior de 18%.

Um procedimento semelhante pode ser usado para a detecção de fluxo gênico de um
transgênico (T) em uma cultivar não transgênica (NT). Para isso, pode-se usar o esquema
experimental ilustrado naFigura 18.17. Nessa áreacoloca-se a cultivar transgênicano centro e
nos círculos concêntricos são os locais aonde irão se tomar amostras de sementes da cultivar
não transgênica.As distâncias entre os círculos dependem, evidentemente, da capacidade de
dispersão de pólenda espécie. Emcada círculo concêntrico deve-se tomar uma amostra de,
por exemplo, 20 sementes, extrair o DNA de cada e realizar uma PCR para o primer do
transgênico. Para reduzir o custo, pode-se realizar a reação embulks de DNA de 8 sementes.
Um procedimento alternativo e até mais simples, no caso de transgênico para resistência à
herbicida, consiste em germinar as sementes coletadas naqueles círculos e tratá-las com o
herbicida, identificando, assim, a frequência de plantas que receberamo pólen do transgênico.
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FIGURA 18.17. Esquema experimental que pode ser utilizado para se avaliar a extensão
de fluxo gênico. No centro da área, semeia-se a cultivar transgênica e nos círculos
concêntricos toma-se amostra de uma cultivar não transgênica para se avaliar a ocorrência
de fluxo gênico.

18.4.1.3 Estimativa da taxa de cruzamento

Determinar a taxa de cruzamento de uma espécie é de grande importância tanto para
fins de conservação da variabilidade e, principalmente, para orientar os trabalhos de
melhoramento. Emespécies cultivadas umprocedimento consiste emtomar duas linhagens e
semeá-las emlinhas alternadas. Pode-se determinar a taxa de cruzamento analisando-se um
caráter qualitativo qualquer contrastante nas duas linhagens ou utilizando-se um marcador
dominante ou codominante.

Com um marcador dominante, identifica-se uma banda polimórfica nas duas
linhagens. Colhe-se uma amostra de 100 sementes na linhagem que não possui a banda,
extrai-se o DNA delas, ou germine-as e extraia o DNA de folhas jovens de cada planta
(seedling). A taxa de cruzamento é o dobro da porcentagem de plantas F

1
com banda

(Figura 18.18). Por exemplo, se entre as 100 plantas 3 possuem a banda, a taxa de
cruzamento é de 6%. A razão de se multiplicar por dois é porque entre as plantas da

Quando não for possívelusar o transgênico, podem-se utilizar duascultivares diferentes
em umcaráter monogênico de fácil identificação, como cor de hipocótilo ou cor de flor. No
centro do esquema experimental ilustrado a seguir, deve-se semear a cultivar portadora do
fenótipo dominante.



450

Genética na Agropecuária

FIGURA 18.18. Resultado esperado na F1 derivada do cruzamento de duas linhagens puras e
contrastantes para um marcador dominante ou codominante.

Há também a possibilidade de se estimar a taxa de cruzamento de uma espécie até
mesmo selvagem, a partir de uma amostra de plantas e a utilização de um conjunto de
marcadores polimórficos nessas plantas. Os marcadores podem ser dominantes ou
codominantes. Se a amostra for de progênies com parentesco conhecido, como por
exemplo, um conjunto de progênies de meio-irmãos, juntamente com as mães dessas
progênies, consegue-se estimar a taxa de cruzamento de forma mais precisa. Em todos
esses casos utiliza-se um software apropriado, como o MLDT (Ritland, 2011), para se
obter a estimativa.

Outra aplicação dos marcadores muito útil no melhoramento é a confirmação da
obtenção de umhíbrido a partir de um cruzamento. No melhoramento sempre é necessário
cruzar dois ou mais genitores para se obter o híbrido. Especialmente no caso de espécies
autógamas é necessário realizar cruzamento artificial, o qual leva à falha, isto é, certa
porcentagemdos supostos híbridos são, na verdade, produto de autofecundação do genitor
feminino. Parase distinguir essas plantasautofecundadas das F

1
, pode-seutilizar ummarcador

dominante ou codominate e comparar o padrão de bandas das plantas F
1
com os padrões

dos genitores (Figura 18.18).

18.4.1.4 Diversidade Genética – Estimativa da Similaridade ou
Dissimilaridade Genética

A diversidade genética é o polimorfismo entre indivíduos de uma população, emumou
mais fragmentos deDNA, identificados na formade presença de bandasde tamanhos diferentes
(alelos), derivadas de ummesmo loco, no caso de ummarcador codominante, ou na presença
e ausência de bandas, no caso de marcadores dominantes. Um procedimento amplamente

linhagem sem banda, também se espera ter havido a mesma taxa de cruzamento que não
foi detectada pelo marcador.

No caso de se utilizar ummarcador codominante polimórfico, a amostrade 100 plantas
pode ser colhida em qualquer das linhagens e a planta F

1
terá as duas bandas das linhagens

genitoras. Também, aqui, a taxa de cruzamento é o dobro da porcentagem de plantas F
1

(Figura 18.18).
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utilizado no estudo de diversidade consiste emobter umgrande número de bandas polimórficas
entre os indivíduos de uma população, sem se preocupar se a variabilidade é alélica ou
gênica. Isto é, ao se analisar uma população de genótipos, com um marcador molecular
qualquer, cada banda polimórfica estará presente em alguns genótipos e ausente em outros.
Esse resultado é registrado por meio de uma matriz de dados de 0 e 1, correspondentes aos
vários genótipose as várias bandas, onde a presença da banda emumindivíduo é representada
por 1 e a ausência por 0. Como a análise dessa matriz fica difícil para se tirar qualquer
conclusão sobreo parentesco dos indivíduos, então estima-se, comesses dados, a similaridade
genética entreos indivíduos. Existemvárias fórmulas alternativas para se estimar a similaridade
genética (sg

ij
) entre os indivíduos i e j. Uma expressão geralmente utilizada é a proposta por

Jaccard, a partir da comparação de todas as bandas dos genótipos, dois a dois, por meio da
expressão sg

ij
= a/(a+b+c). Nessa expressão, a significa o número de combinações com a

presença de uma determinada banda nos indivíduos i e j;b as combinações com a presença
da banda no indivíduo i e ausência no j; e c, as combinações com a ausência da banda no
indivíduo i e presença no j.

A partir da estimativa de sg
ij
pode-se obter a dissimilaridade genética (dg

ij
) = 1 -

sg
ij
. Como as estimativas de sg

ij
variam de 0 até 1, estimativas próximas de 0 indicam que

dois indivíduos são geneticamente muito diferentes e próximas de 1, são muito similares.
No caso de se usar a dg

ij
interpreta-se de forma inversa, ou seja, estimativas próximas de

1 indicam que dois indivíduos são geneticamente muito diferentes e próximas de 0, são
muitos similares.

Por exemplo, analisando-se g genótipos obtém-se g(g-1)/2 estimativas de similaridade
genética. Portanto, se fossem analisados 100 genótipos, seriamobtidas 4950 estimativas.
Fica novamente claro que é impossível tirar qualquer conclusão sobre os parentescos dos
indivíduos, analisando-se umgrande número de estimativas. Para contornar esse problema,
utilizam-se os procedimentos estatísticos de agrupamento de dados como, por exemplo, a
análise dosvizinhos, ou estimativa dos componentes principais, ou das coordenadas principais,
ou o uso da escala multidimensional. Os resultados dessas análises normalmente são
representados em gráficos ou em dendrogramas.

Nas estimativas das similaridades feitas emuma amostra de genótipos considera-se o
parentesco decorrentes dos locos amostrados, as quaisdevemvariar se for repetida a amostra
da variabilidade genética, ou seja, em cada amostra há umerro amostral.Assim, se comparo
duas estimativas de valores diferentes, são elas realmente diferentes ou podemser iguais, em
razão do erro de amostragem dos locos?Assim, pode-se usar o teste t para verificar se duas
estimativas de similaridade genética são estatisticamente iguais ou diferentes, por meio da
expressão: t = (sg

1
- sg

2
)/s

sg
. Nessa expressão sg

1
e sg

2
correspondem às duas estimativas

quaisquerdesimilaridadegenética,es
sg

aoerro médiodasimilaridadegenética.Paracadaestimativa
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TABELA 18.1. Similaridades genéticas observadas e estimadas entre os genitores e as
populações descendentes por retrocruzamento.

Genitores
RC1 RC2

Observada Esperada Observada Esperada

ESAL 696 0,72 0,80 0,68 0,62

G2333 0,41 0,40 0,36 0,33

CI140 - - 0,63 0,70

Quando se usam marcadores codominantes, pode-se estimar a similaridade ou
dissimilaridade genética considerando a variabilidade alélica e gênica. Nesse caso, além das
estimativas de similaridade cujo significado é o mesmo já visto anteriormente, pode-se estimar
também as frequências alélicas e inclusive o valor de cada loco marcador para se estimar a
diversidade genética. O valor de um marcador ou loco será tão maior quanto maior for o
número de alelos e suas frequências.

de similaridade genética sg
ij
estima-se o seu erro pela expressão: s

sg
= [sg

ij
(1 - sg

ij
)/n – 1]1/2em

que n é o número de dados utilizados na estimativa de sg
ij

isto é, a+b+c na expressão de
Jaccard proposta anteriormente.

A similaridade ou dissimilaridade genética corresponde ao parentesco entre dois
indivíduos, denominados por alguns autores de parentesco por estado, isto é, considera
o parentesco com base na amostra de locos entre os indivíduos e não na origem dos
alelos desses locos. Os marcadores moleculares têm sido considerados mais úteis para
esse fim, pois fornecem o relacionamento com maior precisão em razão do maior
polimorfismo e número de locos que podem ser amostrados, estabilidade ambiental,
natureza genotípica e simplicidade prática. Estimativas de parentesco com base nos
marcadores mostram estarem próximas da realidade quando comparadas com dados de
genealogia, como ilustram os resultados obtidos por Hagiwara et al. (2001), utilizando
duas populações de feijão obtidas por um e dois retrocruzamentos (RC), como indicado
na Tabela 18.1.

Estudos de diversidade genética entre cultivares de feijão de diferentes origens foram
realizados no Departamento de Biologia da UFLA(Duarte et al., 1999). As estimativas de
dissimilaridade genética entre as cultivares permitemconfirmar a origemde todas e inclusive,
predizer o nível de parentesco entre elas, como ilustra-se na Figura 18.19. Nota-se, nessa
figura, que os dois grupos de cultivares mais discrepantes pertencem a dois subcentros de
origemdo feijão, umAndino e outro Mesoamericano, que incluio maior número de cultivares
estudadas.
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FIGURA 18.19. Dissimilaridade genética entre cultivares de feijão de origem andina e
mesoamericana. Observe o dendrograma na parte superior da figura, onde se utilizou o método
de agrupamento UPGMA (ou método com base na média dos vizinhos) e, na parte de baixo da
figura o uso da escala multidimensional.

Escolha de genitoras

Em geral, nos programas de melhoramento já emandamento, os melhoristas utilizam
as linhagensselecionadas como parentais paradar continuidade ao programa. Uma dificuldade
que ocorre é o fato das linhagens serem normalmente muito aparentadas, o que implica em
reduzida variabilidadegenética nas populações segregantese pequeno sucesso coma seleção.
O ideal seria utilizar as linhagens melhoradas como parentais, porém, cruzando-se aquelas
geneticamente mais contrastantes. Há sugestões do uso de marcadores moleculares que
possuemalta variabilidade para auxiliar na escolha daquelas linhagens de interesse. Entretanto,
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alguns resultados são desencorajadores como os encontrados por Machado et al. (2000),
que verificaramque a diversidade genética combase nos marcadores não mostrou associação
comprodutividade degrãos de feijão. Outraaplicação da diversidade genéticaé para selecionar
entre um conjunto de linhagens aquelas que melhor se combinampara formar umhíbrido de
alta produtividade. Vários trabalhos já foramfeitos, principalmente commilho. Os resultados
dos vários estudos não são concordantes, isto é, emalguns casos os marcadores conseguem
identificar as linhagens ideais, porém, emoutros não conseguem, como observouAmorim
(2005). Assim, com os resultados disponíveis infere-se que a diversidade genética estimada
pelos marcadores moleculares não prevê, confiavelmente, os genitores ideais.

Organização de germoplasma

A diversidade genética é também utilizada para auxiliar no manuseio dos bancos de
germoplasma. Germoplasmaéuma amostra davariabilidade genética oualélicade uma espécie,
como visto no capítulo 2. Essa variabilidade é preservada nos bancos para a maioria das
espécies cultivadas e, com o passar do tempo, a tendência é o número dos representantes
(acessos) da amostra ficar muito elevado e de manuseio impraticável. Esse grande aumento,
em parte se deve a acessos duplicados ou muito similares.

Como o interesse é amostrar a variabilidade da espécie, o conhecimento do parentesco
dos acessos de umbanco é de grande utilidade, pois, permite eliminar acessos duplicados ou
orientar na obtenção de outros não representados no banco. Para esse fim, os marcadores são
muito eficientes, pois, a similaridade oudissimilaridadegenética corresponde àvariação genética
total entre os acessos e é, normalmente, correlacionada coma variação dos vários caracteres.

Outra aplicação da diversidade genética estimada por meio dos marcadores é na
amostragemdos acessosdo próprio banco parase obter uma coleção nuclear de germoplasma.
Esta corresponde a 5% a 20% dos acessos de umbanco e que deve representar cerca 80%
da diversidade genética.Autilidade emobter uma coleção nuclear é para facilitar o manuseio
de um menor número de acessos, que podem ser melhores caracterizados e torná-los mais
disponíveis para uso no melhoramento.

Seleção assistida em retrocruzamento

No melhoramento de plantas, esporadicamente é necessário utilizar genitores não
adaptados, portadores de alelos favoráveis como os de resistência à patógenos. Nesse caso, as
gerações descendentes terão 50% dos alelos decada genitor e, portanto, daquele não adaptado
são namaioria, alelos indesejáveis, excetoo favorável.Assim, ummétodo geralmenteempregado
éo retrocruzamento, queconsisteemcruzar aF

1
novamentecomo genitoradaptado (recorrente),

assimcomo as várias gerações descendentes, para aumentar em cada uma a porcentagem de
alelos do recorrente. O esquema seguinte representa a transferência do alelo de resistência à
antracnose Co-4 do genitor doador To emfeijão, para o recorrente Carioca, que é suscetível.



455

Marcadores Moleculares

Nesse esquema, observam-se as porcentagens de alelos dos genitores doador e
recorrente em cada geração de retrocruzamento (RC). O número de gerações RC é tanto
maior quanto menos adaptado for o genitor doador, podendo-se chegar até a seis ou mesmo
mais se o doador for selvagem. Nota-se que uma desvantagem desse método é o tempo e
trabalho gasto em todas essas gerações de RC.

Entretanto, é importante frisar que as porcentagens de alelos do recorrente em cada
geração de retrocruzamento é uma média. Mesmo no primeiro retrocruzamento (RC

1
), onde

em média espera-se 75% de alelos do recorrente, teoricamente, dependendo do tamanho
dessa população, há a possibilidade de ocorrer planta com até próximo de 100%. É aqui que
a similaridade genética pode auxiliar na seleção dessas plantas. Basta estimá-la entre cada
planta de RC

1
e o genitor recorrente. As maiores estimativas de similaridade indicam as

plantas com maiores porcentagens de alelos do recorrente e que devem ser usadas num
próximo retrocruzamento ou selecionadas.

A precisão dessa previsão aumenta com o uso de maior número de marcadores
distribuídos o mais homogêneo possível emtodos os cromossomos. Emmilho, foiverificado
que três marcadores em cada braço cromossômico, portanto, 60 marcadores, é o número
ideal. Alémda similaridade, uma alternativa é estimar a porcentagem de alelos marcadores
do recorrente que ocorre em cada planta de retrocruzamento.

Proporção de alelos Semeaduras Geração Cruzamento
--- 1a Genitores e Sem. F1 To (Co.4Co.4) x Carioca(co.4co.4)

50% To e 50% Carioca 2a Planta F1 Co.4co.4 x Carioca(co.4co.4)

25% To e 75% Carioca 3a Planta RC11

(Inoculação)
50% co.4co.4 (eliminadas)

50% Co.4co.4 x Carioca(co.4co.4)
12,5% To e 87,5%

Carioca
4a RC21

(Inoculação)
50% co.4co.4 (eliminadas)

50% Co.4co.4 x Carioca(co.4co.4)

   
   
   

(1/2)m+1To e
1-(1/2)m+1 Carioca

m + 2
RCm1

(Inoculação)
50% co.4co.4 (eliminadas)

50% Co.4co.4 (autofecundada)

idem m + 3
RCm2

(Inoculação)
25% co.4co.4 (eliminadas)

75%Co.4___ (autofecundadas)

idem m + 4
Progênies 100%

resistentes
selecionadas
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18.4.2 Uso de marcadores na identificação de genes

18.4.2.1 Construção de mapa molecular e identificação de QTL

Àsemelhançados mapas genéticos, pode-se tambémconstruir ummapade marcadores
moleculares ou de “etiquetas”. Aprincipaldiferença em relação ao mapa genético, onde se
usamapenas caracteres qualitativos, é o fato da quantidade de marcadores ser muito elevada,
especialmente os de DNA, e pode-se em um curto espaço de tempo, conseguir um mapa
genético molecular saturado. Isso quer dizer que se pode conseguir colocar marcadores
próximos, por exemplo, distanciados de 10 cM em média, ou idealmente menos, em todos
os cromossomos da espécie. Essa possibilidade cria uma grande expectativa, que é poder
utilizar esse mapa para etiquetar todos os alelos dos genes de interesse, mesmo os responsáveis
pelos caracteres quantitativos.

O procedimento para se construir um mapa molecular consta em primeiro lugar em
cruzar genitores, fenotipicamente contrastantes ao máximo.Aanálise para a obtenção dos
marcadores pode ser realizada na F

2
, retrocruzamentos, em linhagens descendentes de

cruzamentos biparentais e mesmo nos dihaploides (Figura 18.20). Podem-se utilizar tanto os
marcadores dominantes quanto os codominantes, devendo-se preferir aqueles mais confiáveis
ou reproduzíveis e tambémos de menor custo e que produzemresultadosmais rápidos.Além
disso, os codominantes são mais informativos especialmente quando se utiliza população
segregante onde ocorremheterozigotos (Figura 18.20).

Analisando-se uma população segregante e obtendo-se o conjunto de marcadores,
é necessário construir o mapa molecular com o auxílio de um software adequado, e um
dos mais usados é o Mapmaker. Basicamente o que o programa faz é calcular as distâncias
- frequências de recombinação - entre as centenas de marcadores que se obtêm. Com
esses dados, os marcadores são colocados nos cromossomos da espécie, isto é, são
mapeados.

Os mapas moleculares mais completos já existentes são para o milho, tomate e
Arabidopsis. Esta última é uma das espécies vegetais mais usadas emgenética molecular em
razão do seu ciclo de vida ser extremamente curto, de 20 a 30 dias, agilizando a obtenção
dos dados. Apartir de 2500 primers foram colocados, por meio do RAPD, 100 marcadores
somente no cromossomo 1 dessa espécie. Um exemplo de um mapa molecular está
representado na Figura 18.21.

De posse do mapa, é necessário proceder a avaliação fenotípica da população
segregante, com base nos caracteres de interesse, isto é, os caracteres cujos genes se deseja
marcar. No caso de caracteres quantitativos, geralmente controlados por vários genes, cada
unidade do genoma marcada é denominada de QTL (Quantitative Trait Loci). Cada QTL
não significa necessariamente um poligene, pois, ele pode estar representado por mais de um
intimamente ligado, ou umbloco gênico.
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A avaliação fenotípica, especialmente dos caracteres quantitativos, deve ser feita da
forma mais precisa possível, pois ela irá determinar a precisão de identificação dos QTLs
pelos marcadores. Por isso, a população segregante deve ser avaliada emexperimentos com
repetição e, se possível em vários ambientes.

FIGURA 18.20. Eficiência dos marcadores em diferentes populações segregantes. Note que
apenas o marcador dominante não é informativo em F2 quando o marcador está em repulsão em
relação a outro marcador ou o alelo de interesse (Reiter et al., 1992).
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FIGURA 18.21. Mapa molecular de uma espécie hipotética com n=x=5 cromossomos.

Além desses pacotes específicos, a identificação de QTLs também pode ser feita por
meio da regressão linear múltipla, que utiliza vários procedimentos de seleção dos QTLs
ligados aos marcadores e, um dos mais usados é o Stepwise. Vários pacotes estatísticos
podemser usados para esse fimcomo o SAS. Umexemplo da identificação de um QTL está
representado na Figura 18.22, derivada da Figura 18.21 e um mapa molecular parcial de
feijão está representado na Figura 18.23.

Com o mapa molecular e a avaliação fenotípica da população segregante procede-se
a identificação dos QTLs. Atualmente, existem vários pacotes estatísticos (softwares) que
realizam essa identificação. O próprio Mapmaker já foi e continua sendo muito usado,
entretanto, existem outros mais eficientes como o QTL Cartographer. Adiferença básica
desses dois pacotes éo método que eles utilizam. OMapmaker utiliza ométodopor intervalo,
que significa que o programa analisa para cada dois marcadores vizinhos ligados a existência
de umQTL entre eles. Entretanto, pode haver QTLs próximos e fora desse intervalo, cujos
efeitos afetamo valor do QTL identificado no intervalo. Já o Cartographer usa ométodo do
intervalo composto eliminando essa deficiência.Alémdesses pacotes existemvários outros,
entre eles o GQMOL, de autoria do Prof. Cosme Damião Cruz da Universidade Federal de
Viçosa e que está disponível no site da universidade.
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FIGURA 18.22. QTL fortemente ligado ao marcador E e fracamente ligado ao marcador H.

FIGURA 18.23. Identificação de quatro QTLs de feijão de resistência ao oídio, sendo dois
para resistência e dois para suscetibilidade. Veja a linha de corte indicando a significância de
seus efeitos e a direção dos mesmos na legenda abaixo do gráfico.
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Fontes de variação Graus de liberdade Quadrado médio (variância)

Genótipos 2

Aditivo 1 (MM - mm)2/2

Dominante 1 [Mm - (MM + mm)]2/2

Erro N0 plantas F2 – 3

Total N0 plantas F2 – 1

TABELA 18.2. Esquema geral da análise de variância entre genótipos de um marcador
codominante(M), com a respectiva decomposição dos efeitos aditivo e dominante, baseada na
avaliação de um caráter qualquer na F2.

Se o efeito de genótipos for significativo indica que há diferenças genéticas do caráter
quantitativo explicada pelo marcador molecular. Tais diferenças podemser decorrentes dos
efeitos genéticos aditivos ou dominantes. Veja que o efeito aditivo corresponde a diferença
entre a média de todas as plantas MM e a média de todas as plantas mm. Já o efeito de
dominância é a diferença entre a média de todas as plantas Mm e a média dos homozigotos.
É evidente que as médias dos genótipos dos marcadores referem-se ao caráter avaliado na

Atualmente, nova abordagem vem sendo feita para a construção de mapa molecular,
denominada demapeamento por associação. Esseprocedimento dispensa o uso de populações
derivadas de cruzamento como as mencionadas na Figura 18.20. Em vez disso, procura-se
utilizar umgrande número de marcadores polimórficos emuma população de indivíduos que
podemser linhagens ou cultivares. O uso de procedimentos estatísticos apropriados permite
identificar umdesequilíbrio de ligação nessa população e a realização do mapeamento.

18.4.2.2 Identificação de QTL por meio da análise por ponto

Embora os procedimentos mencionados sejam os mais eficientes na identificação de
QTLs, a análise por ponto foi a primeira utilizada e com ela fica mais fácil compreender o
processo de identificação de um QTL. Como os caracteres quantitativos são medidos pela
média e variância, pode-se ter idéia da participação do marcador para explicar o efeito do
QTL medindo-se a variância genética do caráter explicada pelo marcador. Além disso, a
variância genética pode ser aditiva e/ou dominante.Assim, o marcador pode tambémexplicar
essas duas variâncias.

Para se realizar a análise por ponto, após a genotipagemda população segregante com
os marcardores, realiza-se uma análise de variância para cada marcador como indicado na
Tabela 18.2. Nessa tabela, MM é o homozigoto para um dos alelos do marcador, mm é o
homozigoto para o segundo alelo do marcador e Mmé o heterozigoto.
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MM = 1,98; MM/10 = 1,98/10 = 0,198; Mm = 5,66; Mm/20 = 5,66/20 = 0,283;

mm = 3,64; mm/10 = 3,64/10 = 0,364;

MM + Mm + mm = 11,28; (MM + mm) = 5,62;

população segregante. Se para umloco marcador o efeito de genótipos for não significativo na
análise de variância, implica que as médiasde todos os genótipos do marcador são semelhantes,
isto é: MM=Mm=mm. Isso acontece quando o marcador não está ligado aosQTLs do caráter
avaliado. Veja o exemplo da análise por ponto, utilizando os dados hipotéticos da Tabela 18.3.



TABELA 18.3. Peso médio da semente de feijão de 40 plantas F2-.

PLANTA GENÓTIPO PESO (g) PLANTA GENÓTIPO PESO (g)

1 MM 0.18 21 Mm 0.28

2 MM 0.20 22 Mm 0.26

3 MM 0.20 23 Mm 0.27

4 MM 0.21 24 Mm 0.26

5 MM 0.21 25 Mm 0.26

6 MM 0.18 26 Mm 0.27

7 MM 0.19 27 Mm 0.28

8 MM 0.21 28 Mm 0.30

9 MM 0.21 29 Mm 0.30

10 MM 0.19 30 Mm 0.28

11 Mm 0.28 31 Mm 0.35

12 Mm 0.30 32 Mm 0.38

13 Mm 0.29 33 Mm 0.36

14 Mm 0.29 34 Mm 0.35

15 Mm 0.30 35 Mm 0.38

16 Mm 0.28 36 Mm 0.36

17 Mm 0.31 37 Mm 0.36

18 Mm 0.28 38 Mm 0.37

19 Mm 0.26 39 Mm 0.37

20 Mm 0.31 40 Mm 0.36

Para se realizar a análise de variância fazem-se os seguintes cálculos em que .
corresponde à soma:
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TABELA 18.4. Resumo da análise de variância por ponto (marcador M) considerando o
peso da semente do feijão.

FV GL SQ QM F

Genótipos (2) 0,13782 0,0689 336,3**

Aditivo 1 0,13778 0,1378 672,6**

Dominante 1 0,00004 0,0000

Resíduo 37 0,00758 0,0002

Total 39 0,1454

Com esses cálculos representam-se os resultados da análise de variância e realizam-se
os testes F dos quadrados médios (QM) como indicados na Tabela 18.4, dividindo-se cada
quadrado médio pelo resíduo. Nota-se que todavariação genética entre ospesos das sementes,
explicada pelos diferentes genótipos dos marcadores, é decorrente do efeito genético aditivo.
Portanto, o marcador eme está ligado ao caráter peso da semente, sendo que o alelo M do
marcador identifica o alelo do QTL, responsávelpelo menor peso da semente e o alelom do
marcador identifica o alelo do QTL responsávelpelo maior peso.

Como a variação do caráter quantitativo é explicada pelo marcador emfunção de sua
ligação como QTL, quanto maior for a intensidade de ligação, maior será a variância entre os
genótipos dos marcadores. Inversamente, quanto menor for a intensidade de ligação, menor
será a variação entre os genótipos dos marcadores e maior será a variação entre indivíduos
como mesmo genótipo do marcador, considerando o caráter quantitativo.

Como mencionado, a análise por ponto facilita o entendimento da identificação de
marcadores ligados a QTLs, porém, é considerado um dos métodos mais falhos, pois, além
do QTL que está sendo marcado, outros podem ocorrer próximos e afetar as médias dos
genótipos marcadores, superestimando o efeito do QTL.

Assim, a soma de quadrados (SQ) para total =(0,18)2+...+(0,36)2 – (11,28)2/40 = 0,1454;

SQgenótipos = (1,98)2/10 + (5,66)2/20 + (3,64)2/10 - (11,28)2/40 = 0,13782;

SQAditivo = (1,98)2/10 + (3,64)2/10 – (5,62)2/20 = 0,13778;

SQDominante = (5,66)2/20 + (5,62)2/20 - (11,28)2/40 = 0,00004.

SQresíduo = SQtotal – SQgenótipos = 0,1454 – 0,13782 = 0,00758
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18.4.2.3 Eficiência da seleção assistida por marcador

Embora um enorme número de QTLs de vários caracteres e de várias espécies já
tenha sido identificado por vários tipos de marcadores, são poucos os exemplos de uso
desses marcadores para auxiliarem na seleção, isto é, a seleção assistida por marcadores
(SAM). Isso tem acontecido porque a contribuição dos marcadores, na maioria dos casos,
não temsido aquela esperada para aumentar os ganhos coma seleção fenotípica.

Há alguns poucos exemplos onde se obteve ganho elevado como uso de marcadores,
como no estudo realizado por Stuber (1994) em milho. No trabalho, objetivou-se transferir
QTLs para maior produtividade de híbridos de milho existentes em duas linhagens elites, a
Oh43 e a Tx303 (Figura 18.24). Esses QTLs foramtransferidos para melhoraremos híbridos
derivados das linhagens B73 e Mo17, de duas populações muito utilizadas nos Estados
Unidos, pertencentes a grupos heteróticos diferentes. Para isso, as linhagens Oh43 e Tx303
foram cruzadas e, da F

2
foram obtidas 216 progênies F

2:3
. Essas foram genotipadas com

RFLP e, simultaneamente, foram avaliadas por meio da produtividade de grãos, sendo
identificados 6 QTLs de cada linhagem.

Para transferir esses QTLs para as linhagens B73 e Mo17, elas foram cruzadas com
cada uma das 216 progênies F

2:3
e foramrealizados retrocruzamentos comesses dois genitores

recorrentes até RC
3
. Em RC

2
foram identificadas as plantas que eram portadoras dos

marcadores de QTLs desejados para serem cruzadas com os recorrentes e obter o RC
3
.

Cada planta RC
3
foi autofecundada por duas gerações e obtiveram-se 141 RC

3
S

2
com B73

e 116 RC
3
S

2
com Mo17. Essas progênies foram denominadas de melhoradas. Em seguida,

foramrealizados os seguintes top crosses:
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FIGURA 18.24. QTLs (retângulos nos cromossomos) para maior produtividade de grãos,
identificados por marcadores RFLP, da linhagem Tx303 para transferir para a linhagem B73 ema e
da linhagem Oh43 para a linhagem Mo17 em b (Stuber 1994).

141 RC3S2 x Mo 17 (testador) 116 RC3S2 x B73 (testador)

 

141 híbridos 116 híbridos
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A produtividade média de grãos dos 141 híbridos derivados do B73 melhorado foi
32% superior à produtividade do híbrido testemunha Mo17 xB73não melhorado. Igualmente,
a produtividade média dos 116 híbridos derivados do Mo17 melhorado foi44% superior à
produtividade do híbrido testemunha Mo17 x B73 não melhorado. Nota-se, nesse exemplo
com milho, grande contribuição da seleção assistida por meio de marcadores de QTLs da
produtividade de grãos. Entretanto, na maioria dos estudos os resultados não são favoráveis
como nesse exemplo.

As principais razões para o insucesso do uso de seleção assistida por meio de
marcadores de QTLssão, segundo Bernardo (2002):a. forte interação deQTLs por ambientes,
isto é, ummarcador identifica umQTL emumambiente e não o identifica emoutro;b. uso de
populações pequenas que geram problemas na estimativa do número de QTLs e de seus
efeitos; c. emgeral os QTLs explicam uma porcentagem da variação fenotípica menor do
que a variação genética do caráter. Esses problemas são ilustrados na Tabela 18.5 e nas
Figuras 18.25 e 18.26.

TABELA 18.5. A maior porcentagem dos QTLs se expressa em apenas um ambiente.

Interação QTLs por ambientes

1. Milho: 476 topcrosses S2; 11 locais - EUA (Rumin 2005)

N0 marcas T1 T2 T3 T4 Total

Únicas 27 19 33 53 95

Amplas 8 8 9 5 34

Total 35 27 42 58 129

% únicas 77,1 70,4 78,6 91,4 73,6

% amplas 22,9 29,6 8,6 8,6 26,4

2. Feijão: 336 linhagens; 15 ambientes – MG (Melo 2000 e Teixeira 2004)

N0 marcas
Produção de grãos Peso 100 sementes

SSR RAPD SSR RAPD

Únicas 9 15 6 12

Amplas 5 13 8 6

Total 14 28 14 18

% únicas 64,3 53,6 42,9 66,7

% amplas 35,7 46,4 57,1 33,3
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FIGURA 18.26. A maioria dos QTLs identificados em vários caracteres tem pequeno efeito
(Bernardo 2002).

Em razão desses problemas, uma estratégia geralmente adotada na maioria dos
programas de melhoramento é praticar a seleção assistida apenas para os QTLs de grande

FIGURA 18.25. Simulação da superestimativa do efeito do QTL na ordenada em função da
complexidade do caráter (maior ou menor número de QTLs) e do tamanho da população na
abcissa.

0
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efeito. Por exemplo, foi identificado um QTL por um marcador microssatélite que explica
70% da variação da resistência do feijão ao crestamento bacteriano.

18.4.2.4 Ligação de marcadores a alelos específicos

A construção de ummapa molecular saturado e, principalmente, a sua associação com
os fenótipos é uma atividade cara, trabalhosa e que demanda muito tempo. Uma alternativa
para os geneticistas e melhoristas, consiste emfocalizar somente algumas regiões do genoma,
identificando marcadores ligados apenas aos alelos de interesse. Isso acontece principalmente
para caracteres monogênicos ou qualitativos e também os quantitativos que possuem um
gene de grande efeito.

Com esse objetivo, o procedimento considerado mais eficiente é a análise de bulks
segregantes, também denominado de BSAda expressão Bulked Segregant Analysis. Ele
consiste em cruzar dois genitores contrastantes para o caráter de interesse. Por exemplo, na
Universidade Federal de Lavras, foi utilizado o RAPD no feijão visando a identificar
marcadores ligados a um alelo de resistência à Colletotrichum lindemuthianum, que é o
agente causal da antracnose, uma das doenças mais importantes da cultura. Para isso, foi
cruzada a cultivar Ouro, portadora do alelo dominante Co.9 de resistência, com o genitor
Carioca, que é suscetível. Foram obtidas as gerações F

1
e F

2
e as progênies F

2:3
de plantas

F
2
.As progênies F

2:3
têma finalidade de identificar as plantas F

2
homozigóticase contrastantes

para o caráter de interesse. Isto é, cada progênie F
2:3

foisemeada emuma linha e foi inoculada
com o patógeno. Foram encontrados três tipos de progênies: aquela com100% das plantas
resistentes, que indica que a progênie foi proveniente de uma planta F

2
homozigótica para o

alelo de resistência, queé dominante; aquelaque segregou naproporção de3 plantas resistentes
e uma suscetível, que indica que a progênie foi proveniente de uma planta F

2
heterozigótica;

e aquela progênie 100% suscetível, porque foi descendente de uma planta F
2
homozigótica

para o alelo de suscetibilidade, que é recessivo (Figura 18.27).
Previamente, foi extraído o DNA dos genitores, da F

1
e de cada planta F

2
. Com o

resultado de inoculação das progênies F
2:3

foram identificados os DNAs das plantas F
2

homozigóticas, tanto aquelas com o alelo dominante como aquelas com o recessivo. Os
DNAs das plantas homozigóticas de cada alelo foram equitativamente misturados e foram
então obtidos dois bulks de DNA, umproveniente das plantas homozigóticas como alelo de
resistência e outro proveniente das plantas homozigóticas com o alelo de suscetibilidade.

Teoricamente, espera-se que em cada bulk, homozigótico para o alelo de interesse,
ocorra também homozigose para os segmentos de DNA que flanqueiam tal alelo.
Evidentemente, nas demais regiões do DNA não ligadas ao gene de interesse, ocorre
recombinação dos segmentos de DNA dos parentais, durante a formação da geração F

2
,

resultando na ocorrência dos mesmos nos dois bulks. Consequentemente, os bulks
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FIGURA 18.27. Esquema do cruzamento visando a identificar as plantas F2 homozigóticas a partir
da inoculação das progênies F2:3 provenientes de plantas F2.

diferem - são polimórficos - apenas para os marcadores ligados ao alelo de resistência ou de
suscetibilidade eserão monomórficos para todasas outras regiões do genoma. O polimorfismo
ocorre quando o marcador apresenta ligação completacomumdos alelos. Por exemplo, quando
se utilizamos DNAsdos genitores, da F

1
e dos bulks, eos analisampor meio de ummarcador,

como o RAPD, por exemplo, pode-se obter um resultado como o que ocorre naTabela 18.6.

Observa-se queo primer utilizado naanálise deRAPD produziu três bandas polimórficas
entre os genitores. Entre elas, a banda B foi também polimórfica nos dois bulks, indicando
que ela corresponde a um fragmento de DNA que deve estar ligado ao alelo de resistência.
As bandasAe C correspondemaos fragmentos situados distantes do alelo de resistência, ou

F2:3
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TABELA 18.6. Resultado hipotético dos genitores, F1 e dos dois bulks, analisados com RAPD, por
meio do qual um primer produziu três marcadores (bandas) polimórficos nos genitores. O marcador
B está ligado ao alelo de resistência presente no genitor 1, pois ele ocorreu apenas no bulk resistente.
Já as bandas A e C são independentes do alelo de resistência, porque ocorreram nos dois bulks, em
consequência das recombinações durante a produção da geração F2.

Marcador
Genitor 1

(Ouro)
Genitor 2
(Carioca)

F1
Bulk

(Resistente)
Bulk

(Suscetível)

A

B

C

O marcador foi identificado por meio do primer OPF10 e a frequência de recombinação
entre ele e o alelo Co.9 de resistência foi de 11,10%, com erro padrão de 3,7%. Assim,
pode-se fazer seleção de plantas resistentes, na geração F

2
, por exemplo, por meio do

marcador, sema necessidade de inoculação. Como o marcador se encontra a 11,10 unidades
de distância do alelo Co.9, cerca de 4,8% das plantas selecionadas como marcador serão
suscetíveis. Observa-se, na Figura 18.28, a presença do marcador nas plantas 22, 25 e 26,
onde ele não era esperado, porque são plantas suscetíveis. Esses resultados inesperados
acontecem porque o marcador está ligado ao alelo de resistência de forma incompleta, isto é,
ocorreu permuta genética entre o marcador e o alelo de resistência, durante a produção dos
gametas das plantas F

1
que geraram as plantas F

2
. A consequência dessa permuta foi a

separação do marcador em relação ao alelo Co.9 e a observação do mesmo em plantas
suscetíveis ou a ausência nas resistentes.

A identificação de marcadores ligados a um dado alelo pode também ser realizada a
partir do uso de retrocruzamento. Nesse caso as plantas da população segregante, como a

mesmo emcromossomos diferentes, pois recombinaramcomos alelos de reação ao fungo e
por isso ocorreramnas plantas homozigóticas resistentes e suscetíveis, isto é, nos dois bulks.
Portanto, essas bandas não têm valor como marcador para o alelo de resistência.

Lembre-se que foramextraídos os DNA de todas as plantas F
2
. Portanto, utilizando o

primer que produziu o resultado apresentado na Tabela 18.6 e considerando apenas a
banda B, pode-se estimar a frequência de recombinação entre o alelo responsável pela
resistência e o marcador B. Para o cruzamento Ouro x Carioca, foiencontrado ummarcador
ligado ao alelo de resistência à C. lindemuthianum, como ilustra a Figura 18.28.
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FIGURA 18.28. Análise RAPD dos componentes dos bulks resistente e suscetível, dos genitores e
dos próprios bulks com o primer OPF10 - 5’GGAAGCTTGG 3’; a banda indicada pela seta está
ligada ao alelo de resistência; genitor Carioca (Col. 1), Ouro (Col. 2), bulk resistente (Col. 3 e 15),
bulk suscetível (Col. 4 e 16), plantas homozigóticas componentes do bulk resistente (col. 5 a 14) e
plantas homozigóticas componentes do bulk suscetível (col. 17 a 28).

Utilizando esse procedimento, foi identificado um marcador RAPD amplificado pelo
primer OPL04, com cerca de 1000 pares de bases (pb) ligado ao alelo de resistênciaCo-42

do feijão, contra o mesmo fungo C. lindemuthianum. Para isso, foi cruzado o genitor
resistente G2333 como suscetível ESAL 696 e a geração F

1
foi novamente cruzada com o

genitor suscetível (recorrente). Foiutilizado esse retrocruzamento porqueo genitor resistente
é uma linhagem não adaptada, isto é, possui muitos alelos desfavoráveis às condições de
cultivo em Minas Gerais. Já, a linhagem ESAL 696 é muito mais favorável para o cultivo.
Assim, na população de retrocruzamento obtida existemem média 75% de alelos da ESAL
696 e 25% de G2333 (Figura 18.29). Observa-se nessa figura o polimorfismo da banda
indicada comuma seta nos dois genitores e tambémnos bulks.Alémdisso, observa-se que a
banda ocorreu emtodos os componentes do bulk resistente (figura do meio) e não ocorreu
emnenhumcomponente do bulk suscetível(figura inferior). Portanto, não foramidentificadas
plantas recombinantes nos dois locos, o do gene de reação ao patógeno e do loco marcador.
Essa é a situação ideal, pois, o marcador está muito próximo do alelo de resistência e implica
em 100% de eficiência na seleção de plantas resistentes, em uma população segregante, por
meio do marcador.

Entretanto, quando o marcador idealencontrado é do tipo RAPD, como já mencionado,
ele temo problema de baixa repetibilidade. Para eliminar esse problema, realiza-se o isolamento
do DNA apenas da banda ideal, a qual é clonada em um plasmídeo e, posteriormente, é
sequenciada. A partir da sequência desenha-se um par de primers com cerca de 20 bases

geração F
1

de um retrocruzamento um (RC
1
), por exemplo, devem ser avaliadas para o

caráter de interesse, com o fim de se construir os bulks segregantes de DNA. No caso de
não se conseguir realizar uma avaliação eficiente em plantas individuais pode-se obter uma
progênie F

2
de cada planta F

1
, isto é, realizar a avaliação na população de progênies F

1:2
do

RC
1
.
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para se amplificar essa banda commaior fidelidade. Isto é, transforma-se o RAPD em PCR.
Esse procedimento é chamado de SCAR, que significa região amplificada de sequência
caracterizada, como comentado no início desse capítulo.

Se houver permuta entre o marcador e o gene de interesse a banda aparecerá nos dois
bulks, porémcomdiferentes intensidades. Quanto mais distantes foremo marcador e o gene,
menos distintos serão os dois bulks até no ponto emque eles são independentes e a banda
aparecerá comigual intensidade nos doisbulks. Entretanto, é importanteutilizar-se umnúmero
adequado de indivíduos emcada bulk, pois, se o número for muito pequeno, há a possibilidade
de se identificar polimorfismo nos bulks, mesmo se o marcador e o gene foremindependentes.
Nesse caso, Mackaye Caligari (2000) fornecemas expressões estimadoras das probabilidades
de ocorrerem polimorfismo por acaso, em função do número de indivíduos do bulk de
populações segregantes F

2
ou do primeiro retrocruzamento (RC

1
) (Tabela 18.7). Observa-

se queo polimorfismo por acaso pode ser evitado utilizando-se relativamentepoucos indivíduos
F

2
como a partir de quatro. Porém, no caso de retrocruzamento é necessário utilizar pelo

menos 10. Isso acontece porque uma F
2

é uma população segregante proveniente de
recombinações dos locos nos dois genitores, enquanto que no retrocruzamento, a
recombinação que se expressa fenotipicamente ocorre somente no genitor F

1
.

FIGURA 18.29. Padrão de bandas dos produtos de amplificação com o primer OPL041000 dos bulks
resistente e suscetível (B1 e B2, respectivamente) e dos genitores G2333 e ESAL 696 (P1 e P2,
respectivamente) (figura superior), dos componentes do bulk resistente (figura do meio) e do bulk
suscetível (figura de baixo).A seta indica a banda de 1000 pb, ligada ao alelo Co-42, presente em B1 e
P1 e nos componentes do bulk resistente. M é o marcador de tamanho de fragmentos de DNA.
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TABELA 18.7. Probabilidade (%) de identificar polimorfismo por acaso em função do número de
genótipos (n) do bulk (Mackay e Caligari , 2000).

n 4 5 6 10 Estimadores

F2 0,80 0,20 0,05 0,0002 2[1-(1/4)n](1/4)n

RC1 11,72 6,05 3,08 0,20 2[1-(1/2)n](1/2)n



473

Marcadores Moleculares

PROBLEMAS PROPOSTOS

1. Considere os fragmentos de DNA resultantes da digestão parcial de uma molécula
com duas enzimas de restrição, a Eco RI e a Hae III, conforme representados no
problema 5 do Capítulo 17.

a) Se as sequências reconhecidas pelas duas enzimas de restrição foremutilizadas como
sonda para marcar os fragmentos, quais serão identificados por meio da técnica RFLP?

2. Emumprograma de melhoramento de bovinos uma vaca(V) de alta qualidade deveria
ser inseminada comsêmende umtouro (P

1
) paraa produção de umhíbrido. Entretanto,

houve dúvida sobre uma possívelmistura entre vários frascos de sêmen, no caso com
os dos touros P

2
, P

3
e P

4
. Após obtido o descendente da vaca inseminada procurou-

se identificar o verdadeiro paipor meio do RFLP. Os resultados de padrões de bandas
de cada indivíduo estão representados a seguir:

Qual o provávelpai do descendente? Justifique.

3. Emumprograma de melhoramento de equinos, uma égua deveria ser cruzada comum
garanhão A. Entretanto, dois outros garanhões (B e C) escaparam de suas baias e
estiveram em contato com a égua, na época em que ela estava no cio. De posse do
sêmen coletado da égua, visando a descobrir quem será o pai do descendente, foi
realizada a análise de RFLP a partir do DNA de todos os animais envolvidos. Os
resultados estão apresentados a seguir:

O descendente a ser obtido será o esperado no programa de melhoramento? Justifique.
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a) Qual o controle genético da reação ao fungo e da presença/ausência do marcador?

b) Será que o marcador está ligado ao alelo de resistência? Justifique.

c) Qual a distância entre o marcador e alelo de resistência?

4. Foirealizado umestudo semelhante ao do exercício 4. Só que foiutilizado o cruzamento
da cultivar Ouro (resistente) coma linhagemP24 (resistente).Asegregação em F

2
foi

de 127 plantas resistentes e 9 suscetíveis. Qualo controle genético da reação do feijão
ao patógeno?

Foramidentificados dois marcadores RAPD, possivelmente ligados a umdos alelos
de resistência. Ummarcador é o amplificado pelo primer F e outro foi amplificado pelo
primer R. As segregrações observadas em F

2
considerando: a. Reação e o fragmento

de DNA amplificado pelo primer F; b. Reação e o fragmento de DNA amplificado
pelo primer R, foram as seguintes:

a. REAÇÃO E PRIMER F b. REAÇÃO E PRIMER R

Fenótipos Freq. observadas Fenótipos Freq. observadas

Resistente, com marca 111 Resistente, com marca 100

Resistente, sem marca 15 Resistente, sem marca 24

Suscetível, com marca 2 Suscetível, com marca 2

Suscetível, sem marca 9 Suscetível, sem marca 6

Fenótipo Número de plantas F2

Resistente e com marcador 63

Resistente e sem marcador 4

Suscetível e com marcador 7

Suscetível e sem marcador 16

4. Foi realizado o cruzamento entre a cultivar de feijão Carioca(suscetível ao agente da
antracnose) e a linhagemP45(resistente). As plantas F

2
foraminoculadas coma raça

89 do fungo patogênico e, simultaneamente, foram analisadas por meio do RAPD
utilizando-se a técnica do bulk segregante. Foi identificado um marcador que
possívelmente esteja ligado ao alelo de resistência. Os resultados obtidos estão na
tabela seguinte:
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As frequências observadas em F
2
considerando somente os dois marcadores foram as

seguintes: 86 plantas com F+R+, 17 plantas com F+R-, 19 plantas com F-R+ e 11 plantas
comF-R-, onde o + significa a presença do marcador na planta e o – significa a ausência.

a) Será que os marcadores F e R estão ligados, cada um a um alelo de resistência, ou
os dois marcadores a um dos alelos de resistência? Justifique.

b) Comente sobre a utilidade desses doismarcadores para auxiliar naseleção de plantas
resistentes empopulações segregantes.

c) Em umestudo prévio foi constatado que o marcador amplificado pelo primer F está
ligado ao alelo de resistência da cultivar Ouro. Assim, quais as conclusões sobre os
resultados apresentados?

5. Como se sabe a quantidade de DNA nos genomas das plantas superiores varia de 108

a 1011, na maioria das espécies cultivadas. Foi realizado um estudo com AFLP,
empregando-se umpar de enzimas de restrição, uma que reconhece sequência de seis
pares de base e a outra que reconhece sequência de quatro pares de base, para digerir
o DNA de uma espécie com 108 pares de base no genoma e de outra espécie com
1011 pares de base no genoma. O par de primers deve ser degenerado em quantas
bases para amplificar cerca de 50 fragmentos de DNA emcada espécie?
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19 REGULAÇÃO DA
EXPRESSÃO GÊNICA

19.1 INTRODUÇÃO

Quando estudamos as bases citológicas da herança, no Capítulo 4, vimos que, por
meio da reprodução sexuada qualquer organismo eucarioto se origina a partir do zigoto, que
possui todos os genes necessários para a expressão de todos os caracteres durante a sua
vida. Vimos também que as células de todos os tecidos e órgãos são provenientes do zigoto
por mitose, sendo, portanto, geneticamente idênticas. No entanto, cada tecido possui células
comforma e funções particulares.Aparentemente, essa diversidade morfológica e fisiológica
das células geneticamente idênticas é uma incoerência biológica. Tomando uma planta de
milho como exemplo, qual é a explicação para que células geneticamente iguais produzamas
células da raiz com funções de absorção de nutrientes, as células do caule com funções de
sustentação e transporte de nutrientes, as células das folhas que fazem a fotossíntese e as
células das flores com função reprodutiva? Perguntado de outra forma, qual é a causa para
que células geneticamente iguais adquiram formas e funções diferentes? O que ocorre é que
entre as células do corpo de um indivíduo, cada uma utiliza apenas algumas de suas
informações, pois se utilizassemtodas, elas seriammorfológicae funcionalmente semelhantes.
Este fato é conhecido por diferenciação celular.

Podemos perguntar emseguida, como a diferenciação celular acontece?Aresposta é
que nem todos os genes se expressam em todas as células. Esses genes pertencem a dois
grupos principais. O primeiro grupo corresponde aos genes que se expressamem todas as
células e que são responsáveis por funções comuns, como os genes de rRNA, tRNA, das
proteínas ribossômicas e de um grande número de enzimas, sendo, por isso, chamados de
genes constitutivos ou “domésticos”. O segundo grupo corresponde aosgenes responsáveis
por funções específicas, que só se expressamemalgumas células e apenasemcertos momentos
da vida do indivíduo, e são chamados de induzidos ou específicos. Por exemplo, nas folhas
do milho, além dos genes constitutivos, estão funcionando também os genes responsáveis
pela fotossíntese, que são específicos para os órgãos verdes e não se expressam em outros
tecidos, como os da raiz. Demodo análogo, os genesresponsáveis pela meiose só se expressam
no pendão e na boneca, durante umcurtíssimo período da vida da planta e, portanto, também
se enquadram na categoria de genes induzidos.Assim, nota-se que alguns genes não estão
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funcionando em todas as célula, isto é, esses genes estão desativados. Podemos então
compreender adiferenciaçãocelular, de uma formamuito simplificada, como ofato dediferentes
genes expressarem-se emdiferentes tecidos e emdiferentes estádios de desenvolvimento do
indivíduo, ou seja, é como se existisse ummecanismo semelhante a um interruptor e os genes
em questão correspondessem às lâmpadas, ora ligados ora desligados.

Para entendermos diferenciação celular é necessário conhecermos quais são os fatores
responsáveis pela ativação de alguns genes específicos e desativação de outros, nos vários
tecidos e órgãos de umindivíduo. Tais fatores incluemdesde os externos ao indivíduo, como
luz, temperatura, até as várias proteínas que se associam ao DNA e induzema transcrição de
um dado alelo ou a sua desativação. Como a regulação da expressão gênica é muito mais
complexa nos eucariotos, mais uma vez vamos comentar commais detalhes como ela ocorre
nos procariotos, nos quais ela é mais simples e melhor compreendida, para, em seguida,
fazermos alguns comentários sobre a regulação naqueles organismos mais complexos.

19.2 PROCARIOTOS

Como já é conhecido, os procariotos são organismos unicelulares sem núcleo
diferenciado.Apesar de seremmuito mais simples do que os eucariotos, eles são semelhantes
em relação aos dois grupos principais de genes, isto é, os “domésticos” e os específicos.
Nos procariotos, os genes “domésticos” são os que se expressamemuma taxa relativamente
constante, e são também chamados de constitutivos. Já os específicos, correspondem
àqueles que só se expressam sob certas condições, visando a adaptar o organismo ao
meio onde ele se encontra, e são chamados de induzidos. Esses últimos codificam proteínas
e enzimas que variam acentuadamente em concentração e suas expressões são, portanto,
reguladas.

Os genes mais conhecidos com expressões reguladas são de dois grupos. O primeiro
corresponde aos responsáveis pela produção de enzimas, as quais permitem às bactérias
obterem nutrientes e energia, como a utilização de lactose pela E. coli, e é referido como
sistema indutivo ou repressão catabólica. O segundo grupo de genes produz as enzimas
envolvidas na biossíntese de substâncias essenciais, como os aminoácidos, e é denominado
de via biossintética ou anabólica.

19.2.1 Sistema Indutivo - O Uso da Lactose pela Escherichia coli

As primeiras evidências experimentais que elucidarama regulação da expressão gênica
foramobtidas por dois pesquisadores franceses, François Jacob e Jacques Monod, utilizando
a bactéria E. coli e explicando a base bioquímica da utilização da lactose. Eles receberam o
prêmio Nobelde Fisiologia e Medicina, em1965, como reconhecimento de suas descobertas.
O grande mérito dessa descoberta deveu-se não somente ao entendimento do uso da lactose
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pela E. coli; mas, principalmente por ter despertado o interesse dos pesquisadores emexplicar
os processos gerais de regulação da expressão gênica em diversos sistemas biológicos.

Em seus trabalhos foi utilizada a bactéria E. coli, que, evidentemente, necessita de
energia do meio de cultura para se desenvolver. Como qualquer organela biológica, ela é
econômica, isto é, a bactéria utiliza a fonte energeticamente menos dispendiosa, no caso, a
glicose. Se no meio de cultura existe a glicose e tambémoutros carboidratos, ela será utilizada
emprimeiro lugar.

O trabalho desses autores consistiu em esclarecer como a E. coli utiliza o dissacarídeo
lactose como fontede energia. Para abactéria usar esse carboidrato elanecessita produzir três
enzimas, a β -galactosidase, a permeaseea transacetilase.AA β -galactosidase hidrolisaa lactose
emdois monossacarídeos, a galactose e a glicose.Apermease auxilia no transporte da lactose
através damembranadabactéria,noprocesso deabsorçãoparao interior dacélula.Atransacetilase

tema função de transferir o grupo acetilda acetilco-enzimaApara os β -galactosídeos.

Se houver disponibilidade de glicose no meio de cultura, como já comentado, aE. coli
não precisa sintetizar as enzimas. É por essa razão que em um meio só com glicose, cada
bactéria possui apenas cerca de dez moléculas de β -galactosidase. No entanto, se a bactéria
é colocada emoutro meio emque a lactose é a única fonte de carbono, o número de moléculas
de β -galactosidase aumenta aceleradamentee chega a representar 10% das proteínas solúveis
da bactéria. Juntamente com essa enzima, a permease e a transacetilase são também
sintetizadas. Foi a observação desse comportamento da bactéria que levou os pesquisadores
franceses a perguntaremcomo a E. coli é capaz de alterar bruscamente a concentração das
três enzimas para permitir o uso da lactose?

Aresposta foiobtidaapartir de engenhososexperimentos realizadosno finaldadécadade

1950 e início da década de 1960, que mostraramque a β -galactosidaseé codificadapelo alelo

z+, a permease pelo alelo y+ e a transacetilase pelo alelo a+. O expoente + indica que o alelo é
funcional, isto é, codifica umacadeiapolipeptídica. Já, o expoente- indica umalelomutantee, em
váriasocasiões, elenão éfuncional, portanto,não produzumacadeiapolipeptídica. Foiconstatado
tambémque os três genes são mapeados juntos na ordemz, y, a e são denominados de genes
estruturais (Figura 19.1). Adescoberta dos três genes e a disposição deles no cromossomo
bacteriano foifeitautilizando-semutantesdeficientesparaumadas trêsenzimas, porexemplo, oz-

y+a+, que não utilizava a lactose, porque não produzia a β -galactosidase.

FIGURA 19.1. Segmento do cromossomo (DNA) da E. coli com a disposição dos genes
estruturais z, y e a, responsáveis pelo metabolismo da lactose.
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Entretanto, a questão ainda não esclarecida era como os três alelos z+, y+ e a+ são
induzidos a seremtranscritos para formação das enzimas? O fato de as enzimas não serem
sintetizadas na ausência da lactose levouos pesquisadores a imaginaremque alguma substância
impedia a transcrição dos genes que as codificam. Tal suspeita foi esclarecida a partir da
descoberta de ummutante que produzia as três enzimas necessárias para o uso da lactose,
mesmo na ausência desse carboidrato, isto é, um mutante onde os genes responsáveis pelas
três enzimas não estavam impedidos de seremtranscritos. Apartir do momento em que foi
adicionado nesse mutante um plasmídeo com uma cópia não mutante dos genes da lactose,
foi restabelecido o controle da produção das três enzimas, isto é, elas somente passaram a
ser sintetizadas na presença da lactose. Portanto, o mutante realmente não produzia alguma
substância cuja função era impedir a transcrição dos genes que codificam as três enzimas. É
necessário esclarecer que a palavra plasmídeo, utilizada neste parágrafo, refere-se a um
pequeno cromossomo bacteriano que, normalmente, contémumreduzido número de genes,
nessecaso, osgenes responsáveis pela utilização da lactose. Observe queo mutante, juntamente
com o plasmídeo, transformou-se em uma bactéria semidiploide, pelo menos para os genes
da lactose e, por isso, ela é chamada de merozigoto. No caso de um merozigoto ser
heterozigótico, ele recebe o nome de heterogenoto.

Utilizando a bactéria mutante e tambémportadora do plasmídeo comos genes normais
da lactose, portanto com duas cópias - alelos - desses genes, foi descoberto um gene
regulador denominado i, que está situado antes do ponto de início da transcrição dos genes
responsáveis pelas trêsenzimas, portanto, à montante ou àesquerda do genez. Posteriormente,
foidescoberto queo alelo i+ codifica a proteína repressora, cuja função é impedir a transcrição
dos alelos z+, y+ e a+.

Somente podemos entender a regulação da expressão dos genes estruturais se
conhecermos como atua a proteína repressora. Para isso, descobriu-se também que entre
os genes estruturais e o regulador existem dois sítios contíguos, o sítio promotor - p - e o
sítio operador - o -(Figura 19.2a). O sítio promotor é o localonde se liga a RNA polimerase
e o sítio operador é onde se liga a proteína repressora, na ausência de lactose no meio de
cultura.

Aproteína repressora possui alta afinidade pelo sítio operador, ocupando cerca de 24
pares de nucleotídeos do DNA, dos quais 8 são comuns ao sítio promotor. Portanto, se a
bactéria está crescendo em um meio de cultura sem lactose, ela não transcreve os genes
estruturais, simplesmente porque a proteína repressora bloqueia a passagem da RNA
polimerase para transcrever os genes estruturais (Figura 19. 2b).

Quando a bactéria cresce em um meio só com lactose, esse carboidrato se combina
com a proteína repressora inativando-a e, por essa razão, tal proteína perde afinidade pelo
sítio operador. Simultaneamente, a RNApolimerase ligada no sítio promotor é liberada para
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realizar a transcrição dos genes estruturais. Esses genes são transcritos emumúnicomRNA
policistrônico - mRNA que possui sequências de alelos de vários genes intimamente ligados
ou contíguos - que, após traduzido, resulta na produção das três enzimas que permitemaE.
coli utilizar a lactose (Figura 19.2c). A lactose é, portanto, a indutora da expressão dos
genes estruturais e, por essa razão, esse mecanismo de regulação é chamado de sistema
indutivo.

Como já salientamos, a E. coli tem preferência pela glicose, por ser uma fonte de
carbono que requer menos energia para sua utilização como, por exemplo, deixar de
sintetizar as três enzimas do operon da lactose. Assim, emummeio de cultura onde ocorrem
glicose e lactose, primeiro a bactéria utiliza a glicose, ao mesmo tempo em que reprime o
operon da lactose. Vimos que a repressão do operon da lactose pode ocorrer quando
esse carboidrato está ausente. No entanto, na presença de glicose e lactose, qualmecanismo
de repressão estaria atuando, para permitir que a bactéria seja mais eficiente e utilize primeiro
a glicose?

É necessário lembrar que a lactose presente no meio de cultura, inativa a proteína
repressora proveniente do alelo i+, não sendo, portanto, a causa de repressão do operon.
Dessa forma, como se processa então essa nova regulação?

Constatou-se que a glicose participa do mecanismo de repressão, reduzindo a
afinidade da RNA polimerase pelo sítio promotor do operon da lactose. Consequentemente,
o operon não é transcrito. A atuação da glicose nesse mecanismo de regulação ficou
conhecida após ter sido descoberto que o sítio p possuiduas regiões. Aprimeira é o local
onde se ligam dois cofatores de transcrição e a segunda, é o local onde se liga a RNA
polimerase propriamente dita. Os dois cofatores são a proteína ativadora do catabolismo
- CAP - e o monofosfato de adenosina cíclico - AMPc. Aproteína CAP é o produto de
outro gene regulador, o crp, que se situa distante do operon da lactose. O AMPc é
proveniente doATP. Esses dois cofatores se combinam e formamo composto CAP-AMPc
que se liga ao sítio p, criando assim um ambiente químico com afinidade para a RNA
polimerase se ligar (Figura 19.3). O papelda glicose, quando presente no meio de cultura,
é reduzir a quantidade de AMPc e, consequentemente, o composto CAP-AMPc não se
forma e a RNA polimerase não se liga no sítio p, reprimindo assim a síntese das enzimas
que permitemo uso da lactose. Tal repressão permanece até que toda a glicose do meio de
cultura seja utilizada pela bactéria.
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Considerando o que foi exposto, observa-se que a expressão dos genes do operon da
lactose está sob dois mecanismos regulatórios. Um é aquele que inibe a transcrição dos
genes estruturais por meio da proteína repressora codificada pelo alelo i+. Emrazão de esse

FIGURA 19.2. A. Operon da lactose que compreende os sítios p e o e os genes estruturais z,
y e a. São indicados os pares de base que limitam os sítios p e o. O par de base +1 é o primeiro
transcrito. O gene regulador i não é considerado parte do operon. B. Nas bactérias crescendo
em meio de cultura sem lactose o operon está reprimido pela proteína repressora que se ligou
ao DNA entre as posições -5 até +21, portanto, sobrepondo o sítio p e impedindo a passagem
da RNA polimerase. Se as bactérias estão crescendo em um meio com lactose, o complexo
repressor-lactose perde afinidade pelo sítio o e a RNA polimerase então é liberada para
transcrever os genes estruturais, resultando na produção das três enzimas. mRNA policistrônico
corresponde ao mRNA que possui uma cópia de alelos de dois ou mais genes diferentes, sendo
de três genes no presente exemplo.
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FIGURA 19.3. Operon da lactose com destaque do sítio p subdividido no sítio do CAP-AMPc
e no sítio da RNA polimerase propriamente dita. O composto CAP-AMPc forma-se na ausência
de glicose no meio e liga-se no sítio p, aumentando a sua afinidade para ligar-se com a RNA
polimerase, promovendo a transcrição dos genes que permitem a utilização da lactose.

19.2.2 A Síntese de Triptofano em Escherichia coli

O triptofano é um aminoácido importante para a bactéria crescer no meio de cultura.
Quando ele estápresente no meio, abactéria, evidentemente, utiliza aqueleque está disponível.
Entretanto, em meio de cultura semtriptofano, ele necessita ser sintetizado pela bactéria.
Nesse caso ele é o produto final de uma via metabólica onde participam cinco enzimas. Tais
enzimas são sintetizadas a partir dos cinco genes estruturais do operondo triptofano (Figura
19.4). Podemos constatar que o operon do triptofano é semelhante ao da lactose, isto é, ele
possuios sítios promotor e operador seguido de cinco genes estruturais.

alelo ser responsável pela repressão do sistema ele é chamado de regulador negativo. O
segundo mecanismo é responsável pela indução da transcrição dos genes estruturais, sendo,
por isso, chamado de regulador positivo.

FIGURA 19. 4. Operon do triptofano em E. coli. O sítio promotor é representado por p e o
operador por o. Os cinco genes estruturais são representados por E, D, C, B e A e são
transcritos em um mRNA policistrônico.
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A concentração das enzimas da via metabólica do triptofano varia em uma amplitude
de 700 vezes, quando a bactéria cresce em meio com ou sem triptofano. Tal variação é
conseguida pela bactéria, para adaptar-se rapidamente em diferentes meios de cultura, por
meio da regulação da expressão dos genes estruturais do operon.

Um dos processos de regulação consiste na atuação de uma proteína repressora, que
é codificada pelo alelo regulador trpR e que está situado distante do operon do triptofano.
No entanto, ao contrário do que ocorre com o operon da lactose, tal proteína somente
funciona como repressora quando complexada como triptofano, adquirindo assimafinidade
pelo sítio operador. Por isso, esse processo é chamado de regulação pelo produto final e
o triptofano é umco-repressor. Como o sítio operador sobrepõe o sítio promotor, o repressor
- triptofano + proteína repressora - impede a ligação da RNA polimerase no sítio p e,
consequentemente, não ocorre a transcrição dos genes estruturais.

De acordo com esse mecanismo de regulação, se a E. coli encontra-se em um meio
sem triptofano, não ocorre a formação do repressor - triptofano + proteína repressora - e a
RNA polimerase liga-se ao sítio p, promovendo a transcrição do operon que resulta na
síntese de triptofano. Com o aumento do nível desse aminoácido no meio de cultura, ele se
complexa com a proteína repressora e forma o repressor ativo, que reprime a transcrição e
impede a síntese de triptofano.

Ocorre que apenas a regulação pelo produto final não proporciona o nível adequado
de triptofano na célula, isto é, a E. coli sintetiza umexcesso do aminoácido, quando em um
meio de cultura semtriptofano, o que não é coerentecoma economia dossistemas biológicos.
Para atender a esse requisito a evolução selecionou umsegundo processo de regulação, que
é executado pelo sítio atenuador. Talsítio situa-se no operon, à jusante ou logo após o sítio
o e dentro do segmento transcrito, que corresponde à sequência líder do mRNA
policistrônico. Como foi comentado no capítulo 3, o mRNA é constituído de três partes
transcritas, em sequência, que são as seguintes: a. a parte não traduzida, denominada de
sequência líder e que se situa na extremidade 5' do mRNA; b. a parte traduzida em posição
intermediária; c. e a terceira parte, também não traduzida, que se situa na extremidade 3'.
Portanto, o sítio atenuador é parte do mRNA situado antes do ponto inicial - 5’AUG 3'- e
próximo da extremidade 5' (Figura 19.5).

A sequência líder possui162 nucleotídeos, dentro da qualocorremduas sequências de
bases, uma rica em GC e outra rica emAU, que são muito semelhantes às sequências que
determinamo finalde transcrição do mRNA. Podemos então perguntar: Qualseria a função
de umsítio de final de transcrição logo no início do mRNA transcrito?
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FIGURA 19.5. Operon do triptofano em E. coli salientando a sequência líder, L, que é
transcrita e faz parte da extremidade 5' do mRNA, antes do ponto inicial de tradução, o códon
5’AUG 3’. Dentro da sequência líder ocorre o sítio atenuador, a e que também participa da
regulação da expressão dos genes estruturais E, D, C, B e A.

Como vimos, quando a quantidade de triptofano no meio é alta, o próprio triptofano
combinado coma proteína repressora, impede a transcrição dos genes estruturais. Quando o
nível de triptofano se reduz, esse mecanismo repressivo deixa de atuar. Porém, ocorre a
transcrição do mRNApolicistrônico completo, com7.000 nucleotídeos, emapenas algumas
bactérias e deuma pequena sequência do mRNA, com130 nucleotídeos, emoutras. Portanto,
nessas bactérias está atuando o finalde transcrição logo após seu início. Consequentemente,
as bactérias que transcrevem somente esse pequeno mRNA, não sintetizam o triptofano.
Assim, por que esse sítio de finalde transcrição funciona emalgumas bactérias e não funciona
naquelas que produzemo mRNA policistrônico completo?

Foi constatado que em meios de cultura com níveis maiores de triptofano, a maioria
das bactérias produz apenas o início do mRNA, com 130 nucleotídeos, portanto, não
transcrevendo os genes estruturais e, consequentemente, não sintetizando mais moléculas de
triptofano. Com a redução da quantidade de triptofano no meio, aumenta a proporção de
bactérias que transcrevem o mRNA completo, aumentando, assim, a síntese de triptofano.
Portanto, a concentração de triptofano no meio de cultura determina a proporção de bactérias
que deve produzir o mRNA policistrônico e a proporção que deve transcrever apenas o
início do mRNA. Essa conclusão nos levaa outra pergunta: Como aconcentração de triptofano
no meio de cultura realiza esse controle?

Para responder aessapergunta, temos de relembrar que emprocariotos jáé conhecido há
longo tempo que a transcrição e a tradução ocorremsimultaneamente, isto é, enquanto a RNA
polimeraseestá transcrevendoumalelo,apartedo mRNAformado vemsendotraduzida. Nocaso
dooperondotriptofano, foiconstatado queessefatoocorre, sóqueatraduçãoseinicianasequência
líder. Como resultadoda tradução dessasequênciaéproduzido umpeptídeode 14aminoácidos.

Então, para elucidar esse segundo mecanismo de regulação, que é capaz de “medir”
com maior precisão quando a bactéria deve iniciar ou parar a síntese de triptofano, foram
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FIGURA 19.6. Parte da sequência líder do mRNA policistrônico que é traduzida para regular
a expressão dos genes estruturais.

Vê-se assim, que a regulação da produção de triptofano emE. coli pelo atenuador é
um processo engenhoso e capaz de “medir” a concentração do aminoácido no meio. Essa
percepção é rigorosa e habilita a bactéria dosar a concentração ideal do triptofano. Tal
mecanismo exemplifica o papelda regulação da expressão gênica para aumentar a eficiência
e economia biológicas na exploração dos recursos do meio.

sequenciadas a parte da sequência líder que é traduzida, bem como o peptídeo de 14
aminoácidos (Figura 19.6). Observe que os aminoácidos de número 10 e 11 do peptídeo são
dois triptofanos, exatamente o produto finalda via metabólica emque participamas enzimas
desse operon. Assim, a quantidade disponível de triptofano no meio de cultura, determina a
tradução completa ou parcial da sequência líder. Essa tradução, por sua vez, irá determinar
se o restante do operon será ou não transcrito, da seguinte forma: Se o triptofano estiver
escasso no meio, no momento em que o ribossomo, traduzindo a sequência líder, atingir o
códon 5' UGG 3', que codifica o triptofano, ele ficará emperrado, em razão da falta do
aminoácido. Esse fato ocasiona a formação de uma estrutura secundária na sequência do
mRNA já transcrito, e permite que a RNA polimerase continue a transcrição de todos os
genes estruturais. Emconsequência, será produzido triptofano pela via metabólica e aumentará
sua concentração no meio. O aumento da quantidade de triptofano no meio, por outro lado,
impedirá queo ribossomo fique emperrado, e a sequência líder será traduzida completamente.
A tradução completa dessa sequência ocasiona uma mudança na estrutura secundária do
segmento do mRNA já transcrito - sítio de término de transcrição - e talestrutura impede que
a RNA polimerase continue a transcrição, parando, assim, a produção de triptofano em
excesso para a bactéria (Figura 19.7). Por isso, a parte da seqüência líder envolvida na
regulação é chamada de atenuador.



487

Regulação da Expreção Genetica

FIGURA 19.7. Regulação da síntese de triptofano em E. coli pelo sítio atenuador. A. A
sequência líder, incluindo o sítio atenuador (retângulos), é subdividida em quatro segmentos. B.
No meio de cultura com baixa concentração de triptofano, o ribossomo fica emperrado no
segmento 1, pela falta deTrp, impedindo a tradução dos dois códons 5’UGG 3’. Em consequência
ocorre o pareamento dos segmentos 2 e 3, e a RNA polimerase, que se encontra no segmento
4, continua transcrevendo o operon. O resultado é a formação do mRNA policistrônico completo,
que leva à síntese de triptofano. Tal síntese ocorre, provavelmente, por meio de outro ribossomo,
uma vez que o primeiro está emperrado no segmento 1. C. No meio de cultura com alta
concentração de triptofano, o ribossomo traduz o peptídeo líder completo, com 14 aminoácidos,
até parte do segmento 2. Por isso, ocorre a pareamento dos segmentos 3 e 4, e desloca a RNA
polimerase que encontrava-se no segmento 4, resultando no fim da transcrição do operon.

A regulação pelo atenuador é umfenômeno comum na síntese de alguns aminoácidos
em procariotos.Asequência líder do mRNApolicistrônico da histidina possui sete códons
em fila do aminoácido, e a do mRNA policistrônico da fenilalanina possuiuma sequência de
códons que é traduzida em Phe-Phe-Phe-Ala-Phe-Phe-Phe-Tyr-Phe. Portanto, também na
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síntese desses aminoácidos a percepção de suas concentrações no meio, determina a
transcrição ou não de seus operons.

19.3 EUCARIOTOS

Como já salientamos, a completa regulação da expressão gênica em eucariotos só
será conhecida quando todos os passos que resultam na diferenciação celular tambémforem
compreendidos. Talregulação é muito mais complexa do que emprocariotos. Entretanto, a
regulação emprocariotos é plenamente conhecida em diversas vias metabólicas, como os
mencionados operons da lactose e do triptofano e, por essa razão, elas servem como ponto
de referência para facilitar o entendimento da regulação nos eucariotos.

Para se ter idéia da maior complexidade dos eucariotos, basta comparar os dois
organismos. Por exemplo, os eucariotos possuemuma quantidade acentuadamente maior de
DNA, cerca de 500 a 1000 vezes mais do que a E. coli. Isso significa, por exemplo, que
eles possuemmais sequências de DNA que funcionam como sítios regulatórios, uma vez
que o aumento do número de genes nos eucariotos em comparação comos procariotos é,
proporcionalmente, muito menor do que o aumento da quantidade de DNA (Capitulo 3).
Além disso, o DNA eucarioto encontra-se complexado com proteínas, formando os
cromossomos que ocorrem no núcleo. Portanto, além de as informações genéticas estarem
complexadas comas proteínas da cromatina, elas são transcritas no núcleo, ficando então
separadas do local onde ocorre a síntese protéica, que é o citoplasma.

Adicionalmente, sabemosque maioria do RNAtranscrito possuisequências que não são
traduzidas, os íntrons, que necessitam ser retirados para produzir o RNA funcional como o
mRNA. Finalmente, emrazão da maioria dos eucariotos seremmulticelulares, os genes com
expressões específicas, portanto, os regulados, somente se expressamnos tecidos específicos
de cada órgão, onde são induzidos por fatores ambientais externos e internos ao indivíduo. Já,
os genes constitutivos, que se expressão em todas as células, também são regulados para
expressarememtaxas ideais, como é o caso de genes para as proteínas ribossômicas.

Apesar da maior complexidade dos eucariotos, muitos trabalhos vêm sendo
desenvolvidos sobre o assunto, e vários pontos já estão sendo elucidados. Esses pontos são
identificados por meio de pesquisas que estudamdesde as condições emque a informação
hereditária contida no DNA é liberada ou reprimida, até nas alterações das proteínas ou
enzimas formadas após a tradução. Esses vários pontos constituemos vários locais na célula
e etapas onde pode haver um controle da expressão gênica, e são conhecidos como níveis
de regulação.

19.3.1 Níveis de Regulação

Retornando ao exemplo do milho, sabemos que no zigoto, os genes responsáveis pela
fotossíntese estão reprimidos. Quando uma sementede milho germina, o embrião proveniente
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do zigoto, por mitose, irá produzir a parte aérea da planta onde os genes da fotossíntese
irão se expressar nas partes verdes. Podemos então perguntar: O que é necessário para
esses genes se expressarem? De uma forma geral podemos afirmar que, inicialmente, eles
devem ser expostos, porque estavam complexados com as histonas nos cromossomos.
Para isso, ocorre a influência de fatores externos e, entre eles, sabemos que a luz é essencial.
Após a transcrição dos genes empré-mRNAs, eles são processados formando os mRNAs
e são transportados para o citoplasma, onde são traduzidos. Os polipeptídeos formados
são também processados até chegarem aos cloroplastos, onde vão realizar a fotossíntese.
Esse exemplo ilustra de uma forma muito simples as várias etapas que ocorrem para a
expressão dos genes da fotossíntese. Portanto, uma forma de facilitar o entendimento da
regulação consiste em compreender os mecanismos que atuam nos diferentes estágios que
afetam a expressão gênica. Assim, para os genes regulados em eucariotos, as várias etapas
que levam à expressão, são em geral classificadas pelos seguintes níveis de regulação: a)
Estrutura da cromatina e rearranjamento do DNA; b) Controle da transcrição; c)
Processamento de transcritos primários para formar o RNA funcional; d) Controle da
tradução; e) Controle após a tradução.

19.3.1.1 Estrutura da cromatina e rearranjamento do DNA

Emrazão do DNA estar complexado comhistonas para formar a cromatina, como nos
nucleossomos, como visto no capítulo 2, e tambéma outras proteínas, emgeral elas dificultam
ou impedem a ligação de fatores de transcrição, que também são proteínas, no DNA e
diminuem ou reprimem a expressão gênica. Essa repressão ocorre principalmente nos sítios
promotores, embora a associação de grande quantidade de proteínas na cromatina leve à
formação de cromatina mais condensada, a heterocromatina, em grandes extensões ou em
todo o cromossomo e causa a repressão de vários genes.

A expressão gênica, em geral, ocorre na eucromatina, que está parcialmente
condensada. Mesmo assim, é necessário que ela altere sua estrutura para que os fatores de
transcrição tenham acesso aos sítios do DNA. Essa alteração é realizada por meio de um
processo ativo de remodelamento da cromatina, especialmente no sítio promotor, que consta
da retirada de alguns nucleossomos ou o reposicionamento dos mesmos, liberando os sítios
do DNA para ligação dos fatores de transcrição. Esse remodelamento é realizado por um
complexo enzimático de remodelamento da cromatina.

A atuação do complexo de remodelamento emgeralpromove a acetilação das histonas
para tornar a cromatina ativa ou ametilação para torná-la inativa. Portanto, a acetilação torna
a cromatina menos condensada, especialmente no sítio promotor. Quem realiza a acetilação
é a acetilase e que pode ter a sua ação induzida por alguns ativadores de transcrição. Nesse
caso, a acetilase é considerada umcoativador. Por outro lado, a retirada do grupo acetil de
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histonas, adesacetilação, é realizada por desacetilase que induz a formação de heterocromatina
e reprime a expressão gênica. Aliada a desacetilação, também ocorre a metilação ou adição
do radicalmetil, por meio das metilases, tanto nas histonas quanto no próprio DNAe causam
também a repressão gênica. Quando a metilação ocorre no DNA, ela se dá principalmente
nas bases G e C do sítio promotor, tornando a cromatina mais condensada.

Emgeral, uma sequência de eventos que ocorrempara a ativação gênica são: a. fatores
de transcrição ligam-se em sequências específicas no DNA e recruta o complexo de
remodelamento da cromatina; b. esse complexo altera a estrutura da cromatina, retirando ou
reposicionando alguns nucleossomos; c. emseguida ocorre a acetilação de histonas ficando
a cromatina ativa para que a expressão gênica ocorra.

Alémda participação da estrutura da cromatina na regulação da expressão gênica, em
eucariotos, como os animais de sangue quente, há um processo de criação de novos alelos e
até mesmo genes. Um exemplo bem ilustrativo é a capacidade de produzir anticorpos, as
imunoglobulinas, para reagirem contra uma infinidade de antígenos que os atinge, como
estudado no Capítulo 8. Como o número de anticorpos diferentes, necessários durante a
vida de um organismo é extremamente grande, um mecanismo que eles usam é a criação de
novos alelos para anticorpos. O anticorpo é constituído, em geral, por quatro cadeias
polipeptídicas, duas pequenas e duas grandes (capitulo 8). Cada uma das quatro cadeias
possuiduas partes, uma variável e outra invariável.Avariável corresponde ao segmento que
varia por recombinação de várias sequências de DNA, cada qualcorrespondendo, em geral,
a um éxondiferente. Alémda recombinação, nessa porção do DNAemgeralocorre também
alta taxa de mutação. Em consequência dessa recombinação e mutação, os animais são
capazes de produzir anticorpos para praticamente todos os tipos de antígenos.

19.3.1.2. Controle da transcrição

Háumconsensodequeoprocessoprincipalde regulaçãodaexpressãogênicaemeucariotos
atua durante a transcrição, que inclui todaa síntese de RNAa partir do DNA. Emeucariotos, o
DNAnuclear é transcrito por três tipos de RNApolimerase; a I, a II e a III.ARNApolimerase I
transcreve genes para rRNAe atua junto ao nucléolo. ARNApolimerase III sintetiza RNAs
pequenos incluindo os tRNAs.ARNApolimerase II transcreve os genes quecodificampara a
síntesedascadeiaspolipeptídicas. Oproduto desua transcrição éo pré-mRNA,queéprocessado
para formar o mRNA, cada um, em geral monocistrônico, é responsável por uma cadeia
polipeptídica. Neste tópico, será tratadaapenasaregulação daexpressão dosgenesquecodificam
para cadeiaspolipeptídicas. Porém, antes, énecessário entender commaisdetalhe o mecanismo
envolvido comatranscrição e, principalmente, o seu início.

Para ocorrer a transcrição de um alelo são necessárias duas classes de fatores, osCIS
e os TRANS. Os fatores CIS são segmentos de DNA e incluem o sítio promotor e as



491

Regulação da Expreção Genetica

sequênciasestimuladoras, tambémconhecidas como ‘enhancers’. Osítiopromotor é constituído
por várias sequências conservadas que ocorrem à montante (antes) do alelo a ser transcrito
e engloba uma região com mais de 200 pares de nucleotídeos, que são fundamentais para
que ocorra a transcrição. Os ‘enhancers’são similares ao sítio promotor, porém, localizam-
se à grande distância, até 10.000 pares de nucleotídeos, à montante ou à jusante (após) do
alelo a ser transcrito, e estão envolvidos na regulação da expressão no tempo e no espaço,
isto é, emtecidos ou épocas específicas da vida do indivíduo.

Fator TRANS ou fator de transcrição é qualquer proteína necessária para que ocorra
o início da transcrição.Alémdesses fatores, a RNApolimerase II é quemrealiza a transcrição.
A principaldiferença entre a transcrição de procarioto e eucarioto é que no primeiro a RNA
polimerase, alémde ser única, liga-se diretamente no sítio promotor para realizar a transcrição.
Nos eucariotos, os fatores de transcrição são os primeiros a reconheceremas várias sequências
conservadas do sítio promotor, criando umambiente com afinidade para a RNApolimerase
II se ligar. Essa RNApolimerase sozinha não consegue se ligar no sítio promotor para realizar
a transcrição.Após o início da transcrição, a maioria dos seus fatores é liberada. O conjunto
de fatores TRANS é chamado de complexo basalque inclui, na maioria das vezes, os fatores
de transcrição II D (TF

II
D), TF

II
A, TF

II
B, TF

II
E, TF

II
F, TF

II
H e TF

II
J. Só para se ter uma

idéia desse complexo, o TF
II
D é constituído de uma proteína (TBP) que liga-se no sítio TATA

presente no promotor e mais 11 cadeias polipeptídicas auxiliares. Os demais TF
II

são também
constituídos de várias cadeias polipeptídicas e que se ligam próximas e, principalmente, à
jusante do TF

II
D. O TF

II
D éo responsáveldireto para reconhecer o sítio promotor e posicionar

nele a RNA polimerase II.
Dá para notar que o TF

II
D éumdos que sedestaca para viabilizar o início da transcrição.

Para entendermos a sua participação é fundamental conhecermos o fator CIS TATA. TATA
é uma simplificação da sequência TATAAATATAT, na cadeia senso do DNA, situada na
posição -25, isto é, sua posição mediana corresponde ao 250 nucleotídeo à montante do
primeiro transcrito. O sítio TATAé ladeado por sequências ricas em GC, onde, em muitos
genes, ocorremmetilaçõesque inibemoureprimemaexpressão gênica. É importantemencionar
que emvários genes não ocorre o sítio TATA, que é substituído por outro sítio mais à jusante
em torno de +30.

O TF
II
D além de reconhecer o sítio TATA, também reconhece o sítio Inr (Iniciador) e

sua sequência na maioria dos promotores é Py
2
CAPy

5
, que se estende a partir de -3. Por

isso que a grande maioria dos pré-mRNAs inicia-se comA. Nessa sequência, Py é uma
pirimidina, T ou C, e o índice 2 corresponde a dois desses nucleotídeos. Portanto, essas duas
sequências são as necessárias para que a transcrição de um alelo possa se iniciar em nível
baixo. Várias outras sequências CIS fazem parte do promotor e posicionam-se mais à
montante, em torno de -100, onde se ligam os fatores de transcrição denominados de
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ativadores, queaumentama eficiência de transcrição. Exemplos de algumasdessas sequências
CIS são a 5' CCAAT 3' situada a cerca de -80 e a 5' GGCGGG 3', comumente chamada
de sítio GC, e que ocorre em torno de -90.

Nas sequências estimuladoras também ligam-se fatores de transcrição. Como essas
sequências estão situadas mais distantes do promotor, nelas ligam-se ativadores que interferem
na transcrição por meio da participação de outras proteínas, chamadas de coativadores,
que fazem contato com os ativadores ou mesmo com o complexo basal do sítio promotor.
Esses coativadores não se ligam no DNA.

A regulação da expressão gênica se dá por meio da ligação de várias moléculas nos
ativadores, denominadas de ligantes e que ativam ou reprimem a expressão gênica. Isso
ocorre porque nem sempre os ativadores são funcionais. Eles somente se tornam ativados
após a ligação dos ligantes. Uma classe de ligante muito conhecida são os hormônios. Por
exemplo, em animais, os hormônios esteróides estão envolvidos com a regulação do
desenvolvimento de tecidos e crescimento do corpo. Eles são os ligantes dos ativadores que
são receptores de esteróides. Em plantas, vários hormônios realizam atividades similares.
Esses hormônios, emgeral, são moléculas pequenas que ligam-se nos ativadores, isto é, nos
receptores de hormônios, e ativam a transcrição. Na ausência do hormônio o ativador fica
ligado geralmente a uma molécula repressora da expressão gênica. Diz-se, então, que o
ativador está inativo. Já, a presença do hormônio retira o repressor e o substituino ativador,
ativando-o.

Uma classe de proteínas envolvida com a regulação do desenvolvimento da maioria
dos eucariotos são as proteínas comhomeodomíneo. Esse homeodomíneo é uma sequência
com60aminoácidos, conservada emváriasproteínas regulatórias, e éa sequência responsável
para reconhecer o sítio do DNA aonde a proteína ativadora ou repressora irá se ligar. As
proteínascomhomeodomíneossão codificadaspor genes homeóticos, osquais, evidentemente,
têm a sequência que codifica para o domíneo conservado de 60 aminoácidos e que é
denominada de homeobox. Após a proteína ativadora ou repressora ligar-se no sítio
correspondente no promotor ou nas sequênciasestimuladoras, ela irá interagir como complexo
basal, diretamente ou com a participação de coativadores.

Outros ativadores têm sítios conservados de reconhecimento do DNA. Entre eles
estão as proteínas HLH (de Helix-Loop-Helix), que são sequências de 40-50 aminoácidos
que criamuma estrutura comafinidade para o ativador ligar-se no sítio do DNA.As proteínas
HLH variam suas sequências e regulam a expressão tanto de genes constitutivos, quanto
daqueles com expressão em tecidos específicos. Outra classe de ativadores possui o
domíneo chamado de zíper de leucina, que é um segmento de aminoácido rico em leucina.
Esse zíper tem a função de formar um dímero da proteína ativadora para que ela possa se
ligar no sítio do DNA.
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Retornando ao exemplo da fotossíntese emplantas, existemgenes que são induzidos a
se expressarem pela luz, como os responsáveis pela formação da clorofila. Nesse caso, o
efeito da luz é para ativar uma proteína sensível, o fitocromo, que desencadeia o processo de
reconhecimento dos fatores CIS específicos desses genes e promove o início da transcrição
dos mesmos.

19.3.1.3 Processamento do pré-mRNA para formar o mRNA

Como sabemos, o produto da transcrição de um alelo eucarioto qualquer é uma
molécula de pré-mRNA , em geral 5 a 10 vezes mais longa do que o mRNA. Isso acontece
porque o pré-mRNA possui íntrons que precisam ser retirados, para restabelecer a
mensagem codificada na sequência de bases, por meio da união dos éxons. Ocorre que a
retirada de íntrons de um mesmo pré-mRNA nem sempre é igual nos diferentes órgãos ou
indivíduos. Em consequência, um mesmo pré-mRNA irá originar cadeias polipeptídicas
diferentes (Figura 19.8).

A expressão de caracteres sexuais masculinos ou femininos em Drosophila, é um
exemplo interessante de processamento alternativo, durante a retirada de íntrons do pré-
mRNA, para formar diferentes mRNAs.

Nesse exemplo, o alelo dsx da Drosophila possui seis éxons e cinco íntrons, e é
responsável pela expressão de caracteres sexuais secundários masculinos ou femininos.
Quando o pré-mRNA desse alelo é processado no macho, são retirados os cinco íntrons
e também o quarto éxon. O mRNA formado codifica uma proteína, que é responsável
pela expressão de caracteres sexuais secundários masculinos. Na fêmea, o processamento
do pré-mRNA resulta na produção de um mRNA que possui só os quatro primeiros
éxons e é traduzido em outra proteína, que é responsável pela expressão de caracteres
sexuais secundários femininos. O processamento do pré-mRNA no macho é feito pelo
sistema normal de processamento de outros genes, enquanto na fêmea, além do sistema
normal também participa a proteína Tra. Essa proteína é codificada pelo alelo tra, que
só se expressa na fêmea e é responsável pelo processamento alternativo do pré-mRNA
do alelo dsx.
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Um fato interessante é a ocorrência do alelo tra nos dois sexos. No entanto, ele só se
expressa na fêmea, emrazão de umprocessamento alternativo de seu pré-mRNA. No macho,
o pré-mRNAé processado e éproduzido ummRNAcomquatro éxons, sendo que o segundo
possui um ponto final de tradução. Em consequência, quando o mRNA é traduzido, não
produz nenhumaproteína. Já, na fêmea, durante o processamento do pré-mRNAsão retirados
os íntrons e também o éxon 2, exatamente aquele que possui um ponto final de tradução.
Portanto, o mRNA formado possui os éxons 1, 3 e 4, que é traduzido na proteína funcional
Tra. Possivelmente, processamentos alternativos como esse em Drosophila, também
expliquema expressão limitada ao sexo de vários caracteres emdiversas espécies, por meio
da retirada do éxon portador de ponto final no sexo onde o alelo deve se expressar.

A retirada dos íntrons do pré-mRNA é feita coma participação de RNA nucleares
pequenos, chamados de snRNA. Sabe-se que vários snRNA possuematividade enzimática,
e são, por isso, chamados de ribozimas. Elas são comuns na natureza, pois têm sido
encontradas emplantas, animais, fungos e procariotos. No sistema geralde processamento
do pré-mRNA participam 5 snRNAs que ligam-se no íntron. Uma das razões porque os
snRNAs reconhecemexatamente a sequência do íntron, é porque todos têmna extremidade
5’a sequência GU e na extremidade 3’, a sequência AG. Aunião dos 5 snRNAs no íntron
resulta na sua retirada em uma estrutura semelhante a um laço, seguida, simultaneamente, da
união dos éxons vizinhos (Figura 19.9).

As ribozimas mais recentes foramdescobertas a partir de análises de plantas infectadas
por viróides - RNAde umacadeia. Esses RNAs se autoclivam, isto é, utilizamas suas próprias

FIGURA 19.8. A. Representação de processamento do pré-mRNA com a retirada de todos
os íntrons e união dos éxons; B. Representação de dois processamentos alternativos do mesmo
pré-mRNA.
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sequências de bases para realizar o corte e produzir as várias cópias, o que é importante para
suas replicações nos eucariotos.

Uma ribozima tanto pode ser parte de umíntron, como pode ocorrer isolada, na forma
de umsnRNA, que reconhece os íntrons a seremretirados. Para isso, ela possuiuma sequência
chamada de guia com 6 bases - 5' GGAGGG 3' -, que é comum nas ribozimas conhecidas.
A sua sequência guia reconhece o íntron, pareando-se com umsítio complementar para, em
seguida, promover as reações que resultamna sua retirada.

FIGURA 19.9. A. Ilustração das extremidades 5’ e 3’ 100% conservadas de um íntron, na cadeis
senso do DNA e no pré-mRNA. No DNA, Py pode ser T ou C e N pode ser A ou G ou C ou T. B.
Retirada de um íntron na forma de um laço, seguida da união dos éxons vizinhos. A sequência
UACUAAC no terço final do íntron é mais conservada para garantir o processo de sua retirada.
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FIGURA19.10. Esquema de uma ribozima cabeça de martelo. Asequência situada no quadrante
superior direito representa o sítio do íntron reconhecido pela ribozima. As 13 bases representadas
por A, G, C e U, conectando o centro dos eixos, são comuns à todas as ribozimas e representam
o seu sítio catalítico juntamente com os três eixos.

19.3.1.4 Controle da tradução

A quantidade produzida de um polipeptídeo qualquer pode ser controlada durante a
tradução e depende de vários fatores, sendo umdos mais importantes o controle do período
de vida do mRNA.

Um dos mecanismos que controla o período de vida do mRNA é a regulação de sua
própria degradação.Adegradação do mRNAvaria de minutos a meses, e ela pode afetar de
modo significativo a taxa de síntese protéica. É vantajoso para a célula regular a degradação
do mRNA, pois, quando ela necessitar de uma proteína específica, é preciso parar a síntese

As sequências de várias ribozimas são altamente conservadas e formamuma estrutura
secundária com o sítio catalítico próximo ao local de clivagem. Esse grupo de ribozimas
recebe o nome de cabeça de martelo. Esse nome é devido ao fato de o RNA possuir três
sequências emhélice dupla e onze bases emfita simples altamente conservadas, gerando uma
estrutura secundária semelhante a ummartelo (Figura 19.10). Essa ribozima pareia-se com
uma segunda molécula de RNA e gera uma estrutura semelhante à cabeça de martelo,
promovendo o corte do RNA. Um ponto comum de todas as ribozimas é que elas não
gastam energia proveniente de trifosfatos de nucleotídeos, porém gastam magnésio. Uma
versão artificial da ribozima cabeça de martelo é comercializada e tem sido utilizada na
produção de transgênicos, quando o interesse é promover a degradação do mRNA, isto é,
reprimir a expressão do gene que o codifica.
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daquelas desnecessárias.Acélula faz isso de duas maneiras: a. para a síntese de mRNA; b.
reduz a estabilidade dos mRNAs de vida longa já existentes, sendo então eliminados
rapidamente.

Sabe-se que a degradação do mRNA é controlada em parte pela sua própria estrutura
e também por meio de diversas outras substâncias, como proteínas e ribonucleases que se
associama ele. Emrelação à estrutura do mRNA, são importantes os quatro segmentos que
o constituem, isto é, a extremidade 5' não traduzida, a seqüência traduzida representada
pelos éxons, a extremidade 3' e a cauda de poli A. O envolvimento dessas estruturas na
degradação do mRNA consiste na maior ou menor afinidade de cada uma às proteínas e
ribonucleases.

Há evidências de que os vírus desestabilizam os mRNAs das células infectadas,
reduzindo a vida dos mesmos para liberar a maquinaria da célula para seu uso. No caso das
histonas, elas próprias aumentam a degradação de seus mRNAs, nas células onde elas não
são mais necessárias.Asua quantidade é 50 vezes maior na fase S do que na G1. Quando a
replicação termina, tambémtermina a trancrição de mRNA para histonas e a degradação se
acelera. Sabe-se que a histona livre no meio celular está relacionada coma degradação do
mRNA para histona. Foi constatado que a adição de histona emum meio livre de células que
contém polirribossomos de mRNA para histonas, quadruplica a sua degradação. Sabe-se
também, que a histona sozinha não degrada o mRNA. Assim, supõe-se que ela se liga ao
mRNA na extremidade 3', a parte que degrada primeiro, e torna a região mais acessível às
ribonucleases.

Em relação à regulação da tradução propriamente dita, em condições naturais, várias
evidências têm indicado que ela ocorre com a participação do RNA antissenso. Como
visto no Capítulo 3, o mRNA é o RNA senso, que é cópia e, portanto, complementar à
cadeia antissenso do alelo. Já o RNA antissenso é cópia e complementar à cadeia senso do
alelo. O RNA antissenso é um RNA complementar do pré-mRNA senso. Não existem
evidências da ocorrência de RNA antissenso para todos os genes, mas já é conhecido um
grande número de RNA antissenso naturais, tanto emplantas como em animais.

O principalefeito do RNAantissenso para impedir a tradução, é por meio do pareamento
de 15 a 20 bases em cada lado do ponto inicial, 5' AUG 3'. Portanto, o seu efeito é no
impedimento da união da subunidade menor do ribossomo coma maior, que ocorre no ponto
inicial. Tal união não ocorre, principalmente porque a subunidade menor não consegue
deslocar-se sobre mRNA quando em hélice dupla, para atingir o ponto inicial e ocorrer a
formação do ribossomo funcional. Foi constatado que, a partir do momento em que o
ribossomo funcional se forma, ele é capaz de separar as cadeias pareadas. Portanto, o
pareamento do RNA antissenso como mRNA, após o ponto inicial no sentido 3', não causa
sua degradação.
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O conhecimento do RNA antissenso temlevado alguns pesquisadores a utilizaremsua
propriedade para inativar alguns genes cuja expressão é indesejada. Por exemplo, umtrabalho
realizado em uma empresa de biotecnologia nos Estados Unidos, resultou na produção de
um tomate que é capaz de permanecer um tempo mais longo após colhido semse amolecer.
Como se sabe o amolecimento do fruto do tomate após colhido, tem como uma das causas
a síntese daenzima poligalacturonase que degradaa parede celular.Assima estratégia utilizada
pelos pesquisadores foi, por meio de engenharia genética (Capítulo 17), introduzir um sítio
promotor na extremidade 3’ da cadeia senso do gene da poligalacturonase do tomate. Em
consequência, foi transcrito umpré-mRNA complementar e idêntico à cadeia antissenso, isto
é, a cadeia molde que é normalmente transcrita para formar a enzima poligalacturonase.
Como resultado desse trabalho de engenharia genética, foi produzida uma planta onde o
alelo responsável pela enzima foi transcrito nas duas cadeias de DNA e foram produzidas
duas moléculas de pré-mRNAcomplementares. Tais moléculas pareiam-se, formando um
RNA de hélice dupla, o que não é normal nas células do tomate e são, em consequência,
degradadas. Portanto, aenzima poligalacturonase temsua produção acentuadamente reduzida
e o fruto permanece firme por um tempo mais longo após a colheita.

Outra classe desnRNAs tambémencontrada emvárias células e que regula a expressão
gênica, é a de RNAinterferente, tambémdenominado de RNA

i
. Este consta de uma pequena

sequência de RNA, originalmente de hélice dupla que, posteriormente, transforma-se em
cadeia única com a associação de uma enzima. Essa sequência de cadeia única viabiliza a sua
união commRNAe a enzima associada promove o corte do mRNA, reprimindo a expressão
gênica. Essa estratégia também tem sido utilizada na obtenção de transgênicos, quando o
objetivo é eliminar a expressão gênica.

19.3.1.5 Controle após a tradução

Nesta etapa podemocorrer várias alterações dos polipeptídeos formados coma adição
de alguns radicais em alguns aminoácidos e a retirada em outros. Alémdisso, pode ocorrer
também a degradação de proteínas, ora quando elas estão em excesso, ora para participar
de outros processos metabólicos do organismo.

A degradação de proteínas que se encontramem excesso é necessária, porque elas se
tornam prejudiciais à célula. Por exemplo, no caso de algumas das proteínas que constituem
os ribossomos, quando elas ocorrem em quantidades maiores do que os rRNAs aos quais
elas vão se unir, elas podemtambémse associar ao mRNAinterferindo assimna sua tradução.
Por isso, elas são degradadas pela célula. De modo semelhante, a subunidade menor da
RuBisCO - da expressão Ribulose Bifosfato Carboxilase Oxigenase -, que é uma enzima
importante durante a fotossíntese, quando ocorre em excesso dentro do cloroplasto, e não
existe quantidade suficiente da subunidade maior para ela se unir, ela é então degradada.
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A degradação de uma proteína pela célula também pode ser necessária para participar
do metabolismo do indivíduo. Um exemplo interessante ocorre em nódulos radiculares de
soja comRhizobium. Durante o desenvolvimento do nódulo, observa-seumacúmulo máximo
de ferro. O acúmulo na verdade, é de uma proteína que contém ferro, a ferritina, que é
sintetizada no citoplasmae, posteriormente, absorvida pelo plasto. Durante o amadurecimento
do nódulo, são acumuladas grandes quantidades de nitrogenase e leghemoglobina que
consomemferro. Afonte de ferro para essa fase de desenvolvimento do nódulo é exatamente
a ferritina que necessita ser degradada para liberar o átomo de ferro.
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RESPOSTAS DOS
PROBLEMAS PROPOSTOS

Capítulo 3

1. Espécie 1. DNA de hélice dupla
Espécie 2. DNA de hélice dupla
Espécie 3. RNA
Espécie 4. RNA
Espécie 5. DNA de fita simples

2. a) 22% de citosina
b) 4,72 bilhões de nucleotídeos
c) 0,40 m
3. 41,18 bilhão Tipos de DNA

4. a) E1 I1 E2 I2 E3 I3 E4 I4 E5 I5 E6 I6 E7 I7 E8 3’
b) 402

5. 15% de A; 15% de T; 35% de G e 35% de C

6. 105 vezes em média

7. 21960 pares de nucleotídeos

9. a) 201 aminoácidos
b) 606 bases
c) 201 tRNAs
d) 1 ribossomo

10. a) A 5’AUGCACCGAAGAAUUCCACCACCACCACAAUAGA3’
b) 10 animoácidos
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c) 100 tRNAs e 10 ribossomos
d) Met – His – Arg – Arg – Ile – Pro – Pro – Pro – Pro –Gln
e) Met – His – Arg – Arg – Ile – Arg – Tre – Tre – Tre – Tre

Capítulo 4

3. a) 4 orientações
b) 15 células
c) 30 grãos de pólen
d) 8 tipos

5. a) 12 cromossomos
b) 4096 gametas diferentes

7. a) 1/219

b) 17,62%

Capítulo 5

1. a) Herança monogênica, havendo dominância do alelo que controla sementes lisas em
. relação ao alelo que condiciona sementes enrugadas.

c) 900 sementes
d) Por meio do cruzamento teste
e) 1/2 SuSu: 1/3 Susu : 1/6 susu
5/6 lisas : 1/6 enrugada

2. 82,5% lisas: 17,5% enrugadas

3. Cruzar machos e fêmeas de pescoço pelado da geração F
2
com fêmeas e machos de

pescoço normal. Observar a descendência de cada cruzamento; aquelas que não
segregam são provenientes de indivíduos da F

2
de genótipo NN, que é o desejado.

4. a) Touro: Mm; vacaA: mm; vaca B: mm; vaca C: Mm
b) Cruzar os descendentes machos e fêmeas mochos com animais chifrudos. As
descendências desses cruzamentos que não segregamidentificamos machos e fêmeas
homozigóticos mochos. Estes deverão ser intercruzados até se obter os 20 animais
desejados.
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5. 15/32 CC; 1/16 Cc; 15/32 cc
17/32 crespa: 15/32 lisa

6. 1/4 CC; 1/2 Cc; 1/4 cc
3/4 crespa: 1/4 lisa

7. a) Herança monogênica, havendo dominância do alelo que controla folha normal em
relação ao alelo que condiciona folha batata.
b) 1. BB x bb 2. Bb x Bb 3. bb x bb 4. Bb x bb 5. BB x B_

8. a)
2

2
F = 1,55 n.s. Herança monogênica, havendo dominância do alelo que controla

florescimento precoce em relação ao alelo que controla florescimento tardio. Utilize
esse resultado e explique os dados das demais populações.
b) 600 sementes

9. a) Cada caráter apresenta herança monogênica com dominância completa dos alelos
que condicionamhipocótilo roxo (A) e folha normal (C).Adistribuição destes genes é
independente.
b) F

1
: AACC x aacc

F
2
: AaCc x AaCc

RC
1
: AaCc x AACC

RC
2
: AaCc x aacc

10. a) F
2

e RC
2

b) Metáfase I e Anáfase I dos meiócitos da geração F
1

11. a) (1/4)12

b) (1/2)12

c) (3/4)12

d) (3/8)12; (1/4)12; (5/8)12

12. Genitores: BbLL e bbll
Descendentes: 1/2 BbLl: 1/2 bbLl

13. Cruzar o cavalo com todas as éguas. Cruzar os descendentes F
1
machos e fêmeas e

obter na geração F
2
animais marchadores e baios (ttA_). Esses animais deverão ser

cruzados com testadores de fenótipos marchador e preto, para identificar os
marchadores e baios homozigóticos.
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14. a) 1/256
b) 81/256
c) 1/16
d) as mesmas

15. a) (7/16)4

b) (9/16)4

c) 1/4096

16. 5 autofecundações

17. Considerando queos pais não manifestarama anomalia, a suaocorrência na descendência
só pode ser explicada considerando que o alelo é recessivo.

18. a) A anomalia 1 é condicionada por 1 gene, sendo a resistência devido ao alelo
dominante. Amesma constatação é válida para a anomalia 2.

c) 3/8 resistente às duas doenças
1/8 resistente à 1 e suscetível à 2
1/8 resistente à 2 e suscetível à 1
1/8 suscetível às 2 doenças

AaB_ AaB_
AaBb ? aaBb aabb A_B_ A_B_ A_bb A_bb A_B_

aabb A_Bb A_bb A_B A_bb A_B A_bb A_B_

A_ B_ A_B_ A_Bb Aabb A_bb A_bb A_Bb

aaBb AAbb
I

II

III

b)
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Capítulo 6

1. FF, FF Ff

2. a) 3/16 mochos vermelhos: 6/16 mochos ruões : 3/16 mochos brancos: 1/16 chifrudos
vermelhos: 2/16 chifrudos ruões : 1/16 chifrudos brancos.
b) 320

c) 4/18 mochos vermelhos: 8/18 mochos ruões : 1/18 chifrudos ruões : 4/18 mochos
brancos : 1/36 chifrudos brancos : 1/36 chifrudos vermelhos

3. a) dominância incompleta
b) facilita porque pode-se identificar qualquer genótipo através de seu fenótipo.
c) r1r1 v1v1 X r2r2 v2v2 ou r1r1 v2v2 x r2r2 v1v1

d) 800 plantas

4. a) segregação fenotípica da F
2
é de 12:3:1, indicando que o caráter é controlado por

dois genes com distribuição independente, os quais apresentam a interação do tipo
epistasia dominante.Admitindo, por exemplo, os locosAe B e o alelo B o epistático
aos alelos Ae a.
b) Genótipo da planta de frutos amarelos:Aabb

Genótipo da planta de frutos brancos : aaBb

5. Asegregação fenotípica da F
2

é de 9:7, indicando que o caráter é controlado por dois
genes com distribuição independente, os quais apresentama interação do tipo epistasia
recessiva dupla. No caso, podemos adotar com exemplo os locos L e H, sendo os
epistáticos os alelos recessivos l e h.

Genótipos dos genitores: LLhh x llHH

6. a)Aexplicação da herança do caráter considerado é semelhante às dos exercícios 5.4
e 5.5, só que no presente caso trata-se da epistasia recessiva, isto é, apenas o alelo
recessivo de umdos locos é epistático.
b) Considerando os locos C e B e como epistático recessivo o alelo c, a via metabólica
será:
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7. a) Branco; branco; branco; púrpura; vermelho
b) 52/64 branco : 9/64 púrpuro : 3/64 vermelho

8. a) Planta A: AaBb
Planta B: aabb
b) 100% aabb brancas

9. a) Planta alta e resistente às duas raças: AaBbC1C2

Planta baixa e resistente às duas raças: aabbC1C2

b) Reação ao patógeno: herança monogênica com interação alélica do tipo
codominância. Porte da planta: herança digênica com distribuição independente e
interação gênica do tipo epistasia dominante, sendo o alelo epstático oA, por exemplo.

10. a)Acor da plumagemé controlada por três genes, sendo os seguintes os genótipos das
três raças:

Wyandotte Branca: iiccRR
Leghorn Branca: IICCRR
Silkie Branca: iiCCrr
Para ocorrer a cor da plumagem, podem ocorrer três epistáticos, sendo umdominante
I e dois recessivos c e r, os quais condicionam plumagem branca. Em qualquer outra
combinação genotípica, a ave será colorida.
b) F

1
: 100% brancas

F
2
: 13/16 brancas: 3/16 coloridas.

Capítulo 7

1. a) 1/2
b) 1/4
c) 1/2
d) 1/2

Alelo C Alelo B

Substrato Branco
Enzima C

Pigmento
Amarelo

Enzima B
Produto Final

Roxo
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2. a) 1/4096
b) 1/2048
c) 924/4096
d) 2510/4096

3. a) 1/128
b) 7/128
c) 99/128

4. 94,37%

5. 31,15%

6. a) 1/4096
b) 1/16777216
c) 7,05%

7. a) 557 e 856
b) 269 e 414
c) 124 e 192

8.
a) 2 = 3,60 n.s. d) 2 = 0,29 n.s.

b) 2 = 0,38 n.s. e) 2 = 0,36 n.s.

c) 2 = 0,95 n.s. f) 2 = 3,23 n.s.

Capítulo 8

1. a) 3
b) 2
c) 3
d) 55; 10; 55
e) 10

2. Porque sendo um indivíduo diploide ele só pode possuir no máximo dois alelos.

3. a) 6
b) 78
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4. a) 5 genótipos homozigotos e 10 genótipos heterozigotos.
b) 5 fenótipos

pgpg, pgps, pgpo, pgpt, pgp – vagem púrpura com suturas verdes
psps, pspo, pspt, psp – vagem verde com suturas púrpuras
popo, popt, pop – vagem verde com sutura ventral púrpura
ptpt, ptp – vagem com extremidade púrpura
pp – vagem verde.

5. a) 3 genótipos heterozigotos e 3 homozigotos.
b) 4 fenótipos
c) 15 genótipos heterozigotos, 6 homozigotos e 8 fenótipos.

6. RR – 12,25% - vermelha
Rr’ – 14,00% - vermelha
Rr – 31,50% - vermelha
r’r’ – 4,00% - manchas avermelhadas
r’r – 18,00% - manchas avermelhadas
rr – 20,25% - vermelho claro

7. O agricultor que plantou as cinco cultivares terá mais sucesso porque haverá no pomar,
por ocasião da polinização, pólens comdiferentes alelos, o que irá permitir a produção
de frutos.Aquele que plantou apenas uma cultivar não terá frutos no seu pomar, porque
terá apenas dois alelos diferentes da série S.

8. a) 15 genótipos
b) 33,33%

10. a) 3/9
b) Obter linhagens que sejam S1S1, S2S2, S3S3 ou S4S4. Semear no campo
alternadamente duas dessas linhagens que tenham boa capacidade combinatória. Toda
semente produzida será híbrida, pois dentro da mesma linhagem não há possibilidade
de ocorrer cruzamentos. O mais difícil é manter as linhagens. Existem, para isto, duas
alternativas, fazer a autofecundação no estádio de botão, quando provavelmente ainda
não se formoua substância de incompatibilidade no pistilo ou então utilizar a cultura de
tecidos para propagar as plantas vegetativamente.
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Capítulo 9

1. a) 72,25 de cada fenótipo
b) Os genes não apresentam distribuição independente, portanto eles estão situados
no mesmo cromossomo.

2. b)Aproximadamente7 meiócitosapresentaramquiasma entre osdoisgenesconsiderados
e 93 não apresentaram.

3. a) 24,96 cM

b) Genitores:
ic

ic
e

ic

IC

Descendentes:
ic

iC
e

ic

Ic
,

ic

ic
,

ic

IC

c) Atração

4. a) A partir do resultado do RC2, identifica-se mais facilmente que os genes estão ligados.
b) Atração
c) 40 cM

5. a) 52,89% aquênios pretos e folhas lisas
22,11% aquênios pretos e folhas onduladas
22,11% aquênios brancos e folhas lisas
2,89% aquênios brancos e folhas onduladas
b) 17% aquênios pretos e folhas lisas
33% aquênios pretos e folhas onduladas
33% aquênios brancos e folhas lisas
17% aquênios brancos e folhas onduladas

6. a) Planta 1:
2

2

PTs

pts ; Planta 2:
2

2

Pts

pTs

b) 1,3% em média
c) 0,32%

7. a) Os genes q e f estão situados no mesmo cromossomo e são independentes de c
b) A frequência de recombinação entre os genes g e f é nula porque não ocorreram

descendentes recombinantes para eles.
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8. a) 4% folhas estreitas, normais e resistentes ao Fusarium
4% folhas estreitas, normais e suscetíveis ao Fusarium
21% folhas estreitas, onduladas e resistentes ao Fusarium
21% folhas estreitas, onduladas e suscetíveis ao Fusarium
21% folhas largas, normais e resistentes ao Fusarium
21% folhas largas, normais e suscetíveis ao Fusarium
4% folhas largas, onduladas e resistentes ao Fusarium
4% folhas largas, onduladas e suscetíveis ao Fusarium

b) 0,16%

9. a)

b) 35,01% das permutas duplas esperadas não ocorreram

c)
v Gl lg

V gl Lg

10. a)

b) 12 cM, 18 cM, 4 cM, 7 cM, 1 cM, 3 cM

11. a) 1 – 20,79%
2 – 1,26 x 10-4 %
b) 1 – 0,046%
2 – 0,046%

12. a)
H A Id h a id

X
h a id h a id

V 41,3 cM gl 19,0 cM

lu 5 cM gl 4 cM vp2 1 cM ps 2 cM bm 6

b) 327 pilosa, com antocianina e flores deiscentes,
73 pilosa, com antocianina e flores indeiscentes,
14 pilosa, sem antocianina e flores deiscentes,
86 pilosa, sem antocianina e flores indeiscentes,
86 sem pêlos, com antocianina e flores deiscentes,
14 sem pêlos, com antocianina e flores indeiscentes,
73 sem pêlos, sem antocianina e flores deiscentes,
327 sem pêlos, sem antocianina e flores indeiscentes,

V 41,3 cM gl 19,0 cM lg

lu 5 cM gl 4 cM vp2 1cM ps 2cM bm 6cM bv
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13. a) 20,5% Cr1 d1 a
20,5% cr1 D1 A
4,5% Cr1 D1 A
4,5% Cr1 D1 a
4,5% cr1 d1 A
4,5% cr1 d1 a

20,5% Cr1 d1 A
20,5% cr1 D1 a

b) 3253 plantas

14. a) Existem duas hipótese para explicar o resultado: a primeira é a existência de dois
genes muito próximos numcromossomo e, como consequência, não foramproduzidos
descendentes recombinantes.Asegunda é a reação de caupi aos dois organismos ser
controlada por apenas um gene e nesse caso ele é pleiotrópico.

b) Para discriminar as hipóteses deve-se realizar um cruzamento teste ou obter uma
geração F

2
. Emambos os casos, é necessário utilizar uma população de maior tamanho

possível, a fimde se incrementar a chance de ocorrerem recombinantes , caso estejam
envolvidos dois genes ligados.

Capítulo 10

1. O gene é influenciado pelo ambiente. No caso, o alelo responsável pela produção da
enzima tirosinase só se manifesta emtemperaturas baixas.

2. a) Os genes responsáveis pela produção de clorofila são influenciados pelo ambiente
e só se manifestam em presença da luz
b) Deve ser algum mutante do alelo que condiciona a produção de clorofila.
c) Fenocópia de alelo mutante.

3. a) As médias dos locais
b) As médias das cultivares

c) O comportamento das cultivares nos vários locais não foramconsistentes. Observe,
por exemplo, que a cultivar commaior média em Ponte Nova – “ESAL 502” -, foi a
que apresentou o pior rendimento em Machado;

d) Devido à ocorrência de interação, para cada localdeve-se identificar a cultivarmais
apropriada.
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4. Cultivar Machado Caldas
ESAL 502 91 1825
ESAL 505 595 2329
ESAL 506 482 2216
ESAL 508 465 2199
Carioca 40 1774
Média 335 2069

5. a) Não ocorreu interação
b) Houve interação
c) Houve interação entre os locais 1 e 2 e não houve interação dos locais 2 e 3.

6. a) Sim
b) Que a recomendação das cultivares de feijão deva considerar o sistema de plantio

7. a) Sim. Observe que a melhor progênie em 1954 – C 376 –1 – foi a pior no ano de
1959
b)Arecomendação de cultivares decafé não deve ser baseadano desempenho deum ou
poucos anos. Na realidade, a média de vários anos é fundamental para uma espécie,
perene, como é o caso do cafeeiro.

8. a) O alelo que controla suscetibilidade deve apresentar penetrância incompleta.
b) O alelo em questão apresenta expressividade variável. Nesse caso o alelo deve
apresentar penetrância incompleta e expressividade variável.

9. Tomar um certo número de sementes, de cada tipo, e plantá-las em uma mesma
condição ambiental, porémisoladas e de preferência em um local que não havia sido
cultivado com feijão anteriormente. Se dentro de cada lote ocorrerem os mesmos
padrões de variação das manchas, é umcaso de expressividade variável. Se por outro
lado as manchas forem distintas para cada lote, deve ser um caso de alelos diferentes
– variação genética, provavelmente devido à mistura varietal.

Capítulo 11

1. a) 18 autossomos
b) Macho 36A + XY; Fêmea 36A +XX
c) 1/4096

2. O zangão das abelhas. Por quê?
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3. a) Macho 76A + ZZ; Fêmea 76A +ZW
b) 60,47%

4. a) 1/32
b) 1/2

5. A probabilidade de que esse fato ocorra é de 1,6%. Essa probabilidade, apesar de
baixa, é perfeitamente viável. Sendo assim, é aconselhável obter mais alguns
descendentes antes de tomar a decisão de sacrificar o touro.

6. Acondição é que o macho seja Z
D
Z

d
, ou seja, heterozigótico. Tendo ele esse genótipo,

a probabilidade de se obter o fenótipo desejado em todos os 10 descendentes será: 1/
1048576.

7. Esse é um caráter cuja herança é influenciada pelo sexo. Observe que o alelo para
ausência de chifres funciona como dominante nas fêmeas e recessivo nos machos, e o
alelo para a presença de chifres atua como recessivo nas fêmeas e dominante nos
machos.

8. O caráter tema expressão fenotípicacondicionada por umgene ligado aos cromossomos
sexuais. Ainteração alélica nesse caso é de dominância incompleta; assim, o macho,
por ser o sexo homogamético, pode conter os dois alelos nos cromossomos Z e,
portanto, pode ter uma das três cores da pele. Afêmea só possuium cromossomo Z
e, portanto, não apresentar a cor preta, que depende do genótipo homozigótico para o
alelo que condiciona pele preta.

9. As fêmeas nos gatos, por seremXX, podemcarregar os alelos B1 B2, que conferemas
cores amarela e preta ao mesmo tempo. O macho, por ser XY, só pode ser preto ou
amarelo.

10. O touro não produz leite, mas transmite os alelos para essa característica aos seus
descendentes do sexo feminino.

Capítulo 12

1. a) 4 genes;
b) Contribuição de cada alelo efetivo 1m;
Genótipos do genitores: P

1
– 12mA1A1B1B1C1C1D1D1;
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P
2

– 20m A2A2B2B2C2C2D2D2

F
1

– A1A2B1B2C1C2D1D2

Heteose é nula
c) 5468,75 árvores
d) 2187,50 árvores
e) A1A1B1B1C2C2D2D2 X A2A2B2B2C1C1D1D1

f) 6 genes – contribuição de cada alelo efetivo é de 0,6667
g) Àmedidaqueseaumentaonúmerodegenes, háumadiminuiçãonacontribuiçãode

cadaalelo efetivo.
2. a) Contribuição de cada loco recessivo aa = bb = cc = dd = 3m

Contribuição de cada loco dominante A_ = B_ = C_ = D_ = 5m
b) Altura 1 2 1P P 16m; F 20m  

O número de fenótipos esperado em F
2
será de 5 com uma amplitude de variação de

12 a 20m.
c) F

1
= 4m e F

2
= 2m

3. a) Interação aditiva
b) 5 genes
c) 2,8 carrapatos/animal
Genótipos dos genitores: Nelore A1A1B1B1C1C1D1D1E1E1; Holandês
A2A2B2B2C2C2D2D2E2E2

Mestiços: A1A2B1B2C1C2D1D2E1E2

d) Fenótipos (no de carrapatos/animal) Proporção fenotípica
30,0 1/1024
27,2 10/1024
24,4 45/1024
21,6 120/1024
18,8 210/1024
16,0 252/1024
13,2 210/1024
10,4 120/1024
7,6 45/1024
4,8 10/1024
2,0 1/1024

e) 492 indivíduos

4. 41.943.040 animais
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5. a) 0,0015% - 50g : 0,02% - 48,75g : 0,18% - 47,50g : 0,85% - 46,25g :

2,78% - 45g : 6,67% - 43,75g : 12,22% - 42,5g : 17,46% - 41,25g :

19,64% - 40g : 17,46% - 38,75g : 12,22% - 37,5g : 6,67% - 36,25g :

2,78% - 35g : 0,85% - 33,75g : 0,18% - 32,5g : 0,02% - 31,25g :

0,0015% - 30g .

b) 10,01% - 50g : 26,67% - 47,5g : 31,15% - 45g : 20,76% - 42,5g :

8,65% - 40g : 2,31% - 37,5g : 0,38% - 35g : 0,04% - 32,5g :

0,001% - 30g .

6. a) 1 planta em 1.048.576 plantas da geração F
2

b) 1 planta em 1,606938 x 1060

c) Quanto maior o número de genes controlando o caráter, maior deve ser a população
para se selecionar o fenótipo desejado. Observe que com o aumento do número de
genes, alémda necessidade de uma população enorme, há uma grande dificuldade em
identificar o fenótipo desejado na população de plantas obtidas.
d) 1024 linhagens.

7. a) Porque nessa geração, alémda variação ambiental, ocorre a maior variação genética,
devido à segregação e recombinação dos genes.

b) Nos dois retrocruzamentos ocorre também variação ambiental e genética, porém a
variação genética é menor que a da geração F

2
.

c) Como 1 2P +P

2
~ 1F ~ 2F , a ação gênica deve ser aditiva.

d) 1 gene.

8. a) 74,69%
b) 60,57%
c) 2,79%
d) Porque a herdabilidade no sentido restrito no caráter não é de 100%.

9. a) 196,6425 kg
b) Partir do plantel bimestiço no qual ocorre maior variação genética.
c) Cruzando-se (1/2H ; 1/2SG) x (H) obtém-se o plantel (3/4H ; 1/4SG).
Cruzando-se (1/2H ; 1/2SG) x (3/4H ; 1/4SG) ou (3/4SG ; 1/4H) x (H), obtém-se o
plantel.
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(5/8H ; 3/8SG).
Cruzando-se (3/4H ; 1/4SG) x (H), obtém-se (7/8H ; 1/8SG).
d) Plantel (3/4H ; 1/4SG) média esperada = 197,28 kg
Plantel (5/8H;3/8SG) média esperada no cruzamento (1/2H;1/2SG) x (3/4H;1/4SG)
=196,96kg e no cruzamento (3/4SG ; 1/4H) x (H) a média será = 206,975 kg.
Plantel (7/8H ; 1/8SG) média esperada = 187,585 kg.

10. a) Heterose V
4

x V
5

= 3,35
Heterose V

5
x V

6
= 5,70

b) 2F híbrido V
4
x V

5
= 28,025

2F híbrido V
5
x V

6
= 25,05

c) O caráter deve ser controlado por genes cuja interação alélica predominante é de
dominância e/ou sobredominância.
d) Média do híbrido (V

1
x V

2
) x V

3
= 1F = 27,7 ; 2F = 27,525

Média do híbrido (V
4

x V
5
) x V

3
= 1F = 27,95 ; 2F = 28,206

e) Média do híbrido duplo 1F = 25,5 ; 2F = 25,4625

11. a) 45 híbridos duplos
b) (B x C) x (A x E)
c)Aredução será de 20,8%. Essa redução ocorre porque na geração F

2
há segregação

e recombinação dos genes, e a frequência de locos em heterozigose é reduzida à
metade. Em consequência a heterose manifestada na geração F

1
é reduzida também

em 50%.
d) 69,5 vezes.

12. a) 15 híbridos duplos
b) (AD) x (BC)

Capítulo 13

1. a) Frequências genotípicas: B1B1 = 0,086; B1B2 = 0,438; B2B2 = 0,476
Frequências alélicas: B1 = 0,305; B2 = 0,695
b) O 2 foi significativo, portanto a população não está em equilíbrio

2. a) V1 = 0,75; V2 = 0,25
b) Vermelhas = 1125 e Rosas = 750

3. Este problema pode ter duas respostas
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a) Eliminando as plantas de flores vermelhas e brancas antes da polinização: Vermelhas
= 1/4; Rosas = 1/2 e Brancas = 1/4
b) Coletando as sementes sem haver eliminação das plantas de flores vermelhas e
brancas: Vermelhas = 3/8; Rosas = 1/2 e Brancas = 1/8

4. a) B = 0,80
b) 33 animais

5. 2,78%

6. a) 0,4
b) 3600 plantas
c) 1,78%

7. 7 ciclos de seleção

8. Na população em que apenas 0,49% das plantas ainda apresentam bulbos amarelos

9. a) Su = 0,4198 e Y = 0,30
b) 1,59%

10. a) Su = 0,6328; su = 0,3672; Y = 0,5882; y = 0,4118
b) 71,84%

11. 46,24%

Capítulo 14

1. a) 2n = 14; 2n = 28; 2n = 42; 2n = 56
b) Uma das maneiras é por meio da análise meiótica das espécies, procurando identificar
a ocorrência de multivalentes. Em caso positivo, teríamos umautopoliploide; em caso
negativo, teríamos umalopoliploide.

2. a) 2n = 36; 2n = 72; 2n = 144
b) Impedindo a formação das fibras do fuso

3. a) 14
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b) Triticum monococcum – genomaA– x Aegilops speltoides – genoma B – produziu
o anfidiploideAB. Após a duplicação dos cromossomos, é obtido o indivíduo AABB.
Do seu cruzamento com Aegilops squarrosa – genoma D – e após a duplicação dos
cromossomos, foi obtido o Triticum aestivum coma constituição AABBCC.

b) Devido ao alto grau de esterilidade dos triploides e à formação de gametas
não balanceados quanto ao número de cromossomos

5. a) B. nigra 2n = 2x
1

= 16; B. oleracea 2n = 2x
2

= 18;
B. campestris 2n = 2x

3
= 20

b) 2n = x
2

+ x
3

= 19
c) Principalmente univalentes, devido à falta de homologia entre os cromossomos às
duas espécies.
d) Estéreis; 2n = 2x

2
+ 2x

3
= 38

e) Fértil , porque cada genoma será constituído por duas cópias de cada cromossomo,
o que permitirá uma meiose normal

6. a) 2n = x
1

+ x
2

+ x
3

= 27
b) Deverá ser anormal devido à falta de homologia entre os cromossomos das três
espécies
c) Alohexaploide, sendo 2n = 2x

1
+ 2x

2
+ 2x

3
= 54

7. a) YYy
b) Yyy
c) 50% YYy e 50% yyy
d) 25% YYY; 25% YYy; 25% Yyy; 25% yyy

8. a) Amarelo
b) Amarelo-claro
c) 50% Amarelo e 50% Branco
d) 25% Alaranjado; 25% Amarelo; 25%Amarelo-claro; 25% Branco

4. a) Espécie diploide Colchicina Tetraploide

Triploide
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10. Inversão. Este tipo de aberração reduz sensivelmente a frequência de permutaçãoentre
os genes situados na região invertida ou próxima a ela, devido à formação de uma alça
durante o paquíteno.

11. a)

b)
Anáfase I

Anáfase II

c) 50%

12. a)

9. a) Haploide f) Monossômico

b) Triploide g) Trissômico

c) Tetraploide h) Tetrassômico

d) Nulissômico i) Trissômico duplo

e) Monossômico- trissômico j) Monossômico duplo
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b)
Anáfase I

Anáfase II

c) 50%

13. Translocação. Este tipo de aberração cromossômica envolve a quebra de dois
cromossomos não homólogos e a subsequente união dos segmentos aos cromossomos
não correspondentes.

14. Pareamento em forma de cruz

15. Deficiência.As radiações ionizantes podem provocar quebras cromossômicas e perda
do segmento se este não possuir centrômero. No caso de ter ocorrido quebra no
segmento onde se encontrava o alelo Y, o fenótipo da F

1
poderá ser correspondente

ao alelo y

Capítulo 16

1. a) Pai: RR; Mãe: rr; F
1
: Rr; F

2
: 1/4 RR : 1/2 Rr : 1/4 rr

b) 3/8 RR : 1/4 Rr : 3/8 rr
3/4 enrolada para a direita : 1/4 enrolada para a esquerda

2. O procedimento consiste em cruzar plantas normais com anormais e analisar os
descendentes. Se os genes foremnucleares, temos duas situações e necessitamos obter
pelo menos as gerações F

1
e F

2
: a primeira situação é a mais comum e neste caso os
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genes se expressam apenas nos indivíduos que os possuem; na Segunda, temos o
fenômeno denominado efeito materno, na qualo fenótipo do filho será sempre idêntico
ao da mãe, independente do seu genótipo. Se a anormalidade foi devida a genes
citoplamáticos, temos de obter pelo menos até a geração F

3
e o fenótipo de todas as

gerações descendentes será idêntico ao do genitor feminino. Porém, se tratar de efeito
ambiental, o procedimento dispensa o cruzamento. Basta avaliar a planta anormal ou
seus descendentes em outro ambiente e a anormalidade desaparecerá.

3. A herança de teor de óleo é explicada pelo efeito materno, porque o fenótipo de
qualquer descendente é a expressão do genótipo da mãe.

4. A partir de um cruzamento de genitores puros contrastantes para um determinado
caráter, se o fenótipo do pai não ocorrer em nenhuma geração descendente, trata-se
de herança extracromossômica. Porém, se o fenótipo do genitor masculino ocorrer
pelo menos até a segunda geração, é porque se trata de genes ligados aos cromossomos
sexuais.

5. a) É um caso de efeito materno em que o genótipo da mãe expressa apenas na fase
juvenildos filhos
b) 1 – ( ) dd x DD ( ) e ( ) DD x dd ( )
c) 1. Jovens: 100% amargos

Adultos: 3/4 amargos : 1/4 doces
2. Jovens : 100% amargos

Adultos: 3/4 amargos : 1/4 doces

6. a) Sim
b) Obtém-se a geração F

3
. Se ocorrer apenas o fenótipo do genitor feminino, a

hipótese sugerida fica comprovada

7. a) Uma das possibilidade é: 1. – V V(N) x v v (A) –

2. – v v (A) x V V(N) –

Nestes casos, os resultados seriam 100% verdes e 100% amarelas, respectivamente
b) Utilizando as F

1
como fêmeas nos retrocruzamentos, são esperados:

1) RC
1

e RC
2

– 100% verdes
2) RC

1
e RC

2
– 100% amarelas
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c) 1) 3/4 verdes : 1/4 amarelas;
2) 100% amarelas

d) 3/4 verdes : 1/4 amarelas ou 100% amarelas, dependendo de qual F
1
foi a mãe

8. Acor da folha é controlada por gene citoplasmático. O comprimento da arista é um
caráter monogênico, sendo dominante o alelo para arista longa e recessivo o alelo par
arista curta.

9. a) 100 % normais
b) 100 % normais
c) 100 % normais
d) 100 % amarelados
e) 3/4 normais : 1/4 amarelados
f) 100% amarelados

10. a) É devida a gene citoplasmático
b) 1) 100% brancos;
2) 100% verdes;
3) verdes, variegados e brancos;
4) 100% brancos

11. Cruza-se a planta macho-estéril. Se todas as gerações descendentes desta planta
apresentarem somente indivíduos macho-estéreis, é porque o caráter se deve a gene
citoplasmático. Por outro lado, se ocorreremsegregações de indivíduos macho-férteis
e macho-estéreis, é porque se trata de gene nuclear

12. Por meio de retrocruzamentos sucessivos, utilizando-se sempre a linhagem desejada
como genitor recorrente. Maiores informações são fornecidas no texto

13. a) Rfrf(E)
b) RfRf independente do citoplasma
c) Obtenção dos híbridos simples (HS):

1) rfrf(E) x Rfrf(E) = Rfrf(E) – HS macho-fértil
2) rfrf(E) x rfrf(N) = rfrf(E) – HS macho-estéril

Obtenção do híbrido duplo:
rfrf(E) x Rfrf(E) = 1/2 Rfrf(E) = macho-fértil

1/2 rfrf(E) = macho-estéril
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d)Alinhagempromissora macho-fértil, se obtida de população semo alelo restaurador,
a sua constituição deve ser rfrf(N).Através de retrocruzamentos sucessivos comuma
planta macho-estéril, transfere-se o genótipo da linhagem desejada para o citoplasma
macho-estéril. Desse modo, consegue-se a linhagem desejada com a constituição
macho-estéril. O cruzamento delas irá produzir sempre a linhagem macho-estéril.

15. A anomalia é causada provavelmente por genes citoplasmáticos. Isso porque a
descendência sempre apresentou o fenótipo da mãe que contribui como citoplasma
no cruzamento.



524

Genética na Agropecuária



525

Glossário

GLOSSÁRIO

A

Aberrações cromossômicas – Qualquer tipo de alteração na estrutura ou no número de
cromossomos.

Aborto – Interrupção da vida de um indivíduo na fase embrionária ou de um gameta.

Acasalamento ao acaso – Acasalamento entre indivíduos de uma população em que os
parceiros unem-se aleatoriamente. O resultado na descendência equivale à união aleatória
de gametas da população.

Ácido desoxirribonucléico (DNA) – Materialgenético primário, da maioria dos organismos,
constituído de duas fitas complementares constituídas pelos desoxirribonucleotídeos deA, T,
G e C. de polinucleotídeos.

Ácido ribonucléico (RNA) – Ácido nucléico envolvido na transferência da informação
genética e sua decodificação em uma cadeia polipeptídica. Emalguns vírus, ele é o material
genético primário.

Acrocêntrico – Cromossomo cujo centrômero se localiza próximo a uma das extremidades,
dividindo-o emdois braços de tamanhos bem distintos.

ADP – Difosfato de adenosina.

Adaptação –Ajustamento de um organismo ou população ao meio ambiente. O organismo
será tanto mais adaptado quanto maior for a sua descendência.

Adenina – Base nitrogenada purínica, que ocorre nos ácidos nucléicos e que se pareia com
a timina no DNA e com uracila nos segmentos de fita dupla do RNA.

Agente alquilante – São agentes químicos que podem adicionar, por exemplo, um grupo
etílico ou metílico a outras moléculas. Muitos mutagênicos são agentes alquilantes.

Agente intercalante – São substâncias que se inserem na molécula de DNA causando
mutação por adição ou deleção de bases.

Ala –Aminoácido alanina.
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Albino – Indivíduo - plantas ou animais - caracterizado pela ausência de pigmentos.

Alelos – Formas alternativas de um gene, situadas em um mesmo loco em cromossomos
homólogos e responsáveis pelas diferentes manifestações fenotípicas do caráter.

Alelo fixado – É a denominação dada quando todos os indivíduos da população são
homozigóticos para um dado alelo.

Alelo letal –Aquele que provoca a morte do indivíduo que o possuiquando emhomozigose.

Alelo recessivo – Veja Recessivo.

Alelos múltiplos – Quando um gene representado por mais de dois alelos.

Alógama – Veja espécie alógama.

Alopoliploide ou aloploide – Organismo que possui dois ou mais genomas provenientes
de espécies distintas, repetidas duas ou mais vezes.

Alotetraploide – Organismo que possui dois genomas diferentes, cada um representado
duas vezes.

Ambiente – Conjunto das condições externas ao organismo e que afetamo seu crescimento
e desenvolvimento.

Ambíguo – Códon compropriedade de codificar mais de um aminoácido.

Aminoácido – Substância orgânica que contém grupamentos carboxila (COOH) e amina
(NH

2
) e que são os constituintes das proteínas. Existem vinte aminoácidos diferentes que

participam da síntese de proteínas.

Aminoacil – tRNA sintetase - Enzima específica para cada aminoácido e que participa da
sua ativação e do carregamento dos tRNAs, durante a biossíntese protéica.

Amostra – Subconjunto de uma população por meio do qual se estimamas propriedades e
características dessa população.

Amplificação – Aprodução de muitas cópias de fragmentos de DNA.

Amplificação gênica – Processo de regulação da expressão gênica pelo qualo número de
cópias de certos genes é aumentado nas células somáticas.

Anáfase – Uma das fases da divisão celular em que ocorre a segregação cromossômica ou
cromatídica para os pólos opostos da célula.

Análogo de base – Bases nitrogenadas com propriedades semelhantes àquelas que ocorrem
normalmente nos ácidos nucléicos e que geralmente são causas de mutação.

Andromonoico – Expressão sexual observada em algumas espécies em que as plantas
produzem no mesmo indivíduo flores masculinas e hermafroditas.
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Anelamento – Pareamento espontâneo de duas fitas do DNA para formar a hélice dupla.

Aneuploide – Organismo cujo conjunto somático tem excesso ou falta de determinados
cromossomos.

Anfidiploide – Indivíduo proveniente da hibridação de duas ou mais espécies diplóides.
Eles são normalmente estéreis pela falta de homologia dos cromossomos.

Ângstron – Unidade de medida de comprimento, equivalente a 10-10m. É muito utilizada no
dimensionamento de estruturas celulares. É simbolizado por Å.

Anticódon – Sequênciade três nucleotídeos no tRNA, complementares ao códonno mRNA,
sendo responsável pelo correto posicionamento dos aminoácidos na cadeia polipeptídica.

Anticorpo – Também chamado de imunoglobulina. É uma proteína produzida pelo sistema
imunológico de animaise que possui a capacidade de reconhecer, ligar e inibir uma substância
específica, denominada antígeno.

Antígeno – Substância, normalmenteproteína, que estimula a produção de anticorpos quando
introduzida emumanimal.

Antiparalelas – São as fitas complementares da molécula do DNA que apresentamdireções
opostas.

Arg –Aminoácido arginina.

Asn –Aminoácido asparagina

Asp –Aminoácido ácido aspártico

Assexuada – Forma de multiplicação ou reprodução que não envolve a fusão de gametas.
Caracteriza-se por produzir descendentes geneticamente idênticos ao genitor.

Assinápse – Fenômeno genético responsável pelo não pareamento dos cromossomos
homólogos durante a prófase I da meiose.

Atenuador – Região adjacente aos genes estruturais de alguns operons. Essa região atua
para determinar a taxa mais adequada de transcrição do operon.

ATP – Trifosfato de adenosina - molécula energética da célula sintetizada principalmente nas
mitocôndrias e cloroplastos.

Atração – Quando emum cromossomo estão presentes os alelos dominantes ou recessivos
de dois genes diferentes.

Autofecundação – Modo de reprodução sexuada emque os gametas masculinos e femininos
são oriundos do mesmo indivíduo. Ocorre predominantemente nos vegetais.
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Autofertilidade – Capacidade para produzir sementes por autofecundação.

Autógama – Veja espécie autógama.

Auto-incompatibilidade – Mecanismos genético-fisiológicos que impedema autofecundação
das plantas que produzem gametas de ambos os sexos.

Autopoliploide – Organismo que possui um único genoma repetido mais de duas vezes.

Autossomo – São todos os cromossomos de um organismo não diretamente relacionados
com a determinação do sexo.

B

Bacteriófago – Partícula viral que infecta as bactérias para sua multiplicação, ocasionando a
destruição do seu hospedeiro.

Banco de germoplasma – Local onde são mantidas coleções de indivíduos visando a
preservar a variabilidade genética existente em uma ou mais espécies. No banco de
germoplasma, a manutenção da variabilidade pode ser feita utilizando sementes, propágulos
ou o próprio indivíduo.

Biblioteca de DNA – Coleção de fragmentos de DNA clonados, provenientes de uma
espécie qualquer, a partir da fragmentação do DNAgenômico por enzimas de restrição.

Biblioteca de cDNA – Uma coleção de cDNAs de uma espécie não necessariamente
representando todos os m RNAs.

Biometria – É a aplicação da estatística aos dados biológicos para que os mesmos possam
ser interpretados.

Bivalente – Par de cromossomos homólogos pareados durante a meiose por meio do
complexo sinaptonêmico.

Braço cromossômico – Corresponde a cada uma das partes dos cromossomos separados
pelo centrômero.

C

CAP – Proteína ativadora do catabolismo, cuja presença é necessária para a ativação do
operon da lactose.

Calo– Conjuntodecélulasnão diferenciadasdeumaplantaobtidapor meio deculturade tecidos.

Capacete – Estrutura situada na extremidade 5’ do mRNA, sendo o primeiro nucleotídeo
uma metil guanosina, unindo-se às demais por uma ligação 5’  5’ fosfato só encontrado
nos eucariontes.
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Caráter – Conjunto de informações biológicas que identificam os indivíduos.

Caráter qualitativo –Aqueles que apresentam distribuição descontínua.

Caráter quantitativo –Aqueles que apresentam distribuição contínua.

Cariótipo – Representação de todos os cromossomos constituintes de um genoma
considerando a sua morfologia, principalmente tamanho e posição do centrômero.

Cauda de poli A – Segmento de RNA formado somente com nucleotídeo que contém
adenina e que é adicionado na extremidade 3’do mRNA após a transcrição.

cDNA – É o DNA transcrito a partir de um RNA usando a enzima transcritase reserva.

Centimorgan – (cM) Unidade de distância entre genes localizados em um mesmo
cromossomo e que representa a frequência de recombinação entre os mesmos.

Célula somática – Todas as células de um organismo, exceto os gametas.

Centrômero – Constrição primária dos cromossomos. Região onde ocorre o cinetócoro no
qual se prendemas fibras do fuso durante as divisões celulares.

Ciclo celular – Conjunto de eventos que incluem a intérfase e a divisão celular.

Cis –Aminoácido cisteína.

Cistron – Sequência de DNA que codifica uma cadeia polipeptídica - unidade de função
genética.

Citocinese – Denominação dada ao processo de divisão do citoplasma no final da divisão
celular.

Citogenética – Ramo da biologia que estuda as estruturas e mecanismos celulares associados
à genética.

Citologia – Ramo da biologia que estuda a estrutura e funções celulares.

Citoplasma – Material entre as membranas nuclear e plasmática. Inclui a parte fluída, as
organelas e as estruturas macromoleculares.

Citosina – Base nitrogenada pirimídica que ocorre nos ácidos nucléicos e pareia-se com a
guanina quando a molécula temduas fitas complementares.

Clone–Umgrupo de células ouindivíduos geneticamente idênticosderivadospor multiplicação
assexuada de um ancestral comum.

Clone de DNA – Fragmento de DNAque foi inserido em um vetor, tal como um plasmídeo
ou cromossomo de um fago, passando a se replicar para produzir várias cópias.
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Cloroplasto – Organelacelular, encontrada nos vegetais, que está envolvida coma fotossíntese.

Código degenerado – Propriedade do código genético em que um mesmo aminoácido
pode ser codificado por mais de um códon.

Código genético – É o processo pelo qual a informação presente no DNA é utilizada para
ordenar os diferentes aminoácidos na síntese de uma cadeia polipeptídica, por meio das 64
trincas possíveis arranjadas a partir dos quatro diferentes nucleotídeos do mRNA.

Codominância – É um tipo de interação emque ambos os alelos expressam separadamente
seus produtos – enzimas – na produção do fenótipo do heterozigoto.

Códon – Sequência de três nucleotídeos no mRNA que codifica umdeterminado aminoácido.

Códon sem sentido –As trincas UAA, UAG e UGAque não codificamnenhumaminoácido.
Sua ocorrência no mRNA determina o final da tradução.

Coeficiente de correlação – Simbolizado pela letra r, é uma medida estatística do grau de
associação entre duas variáveis.

Coeficiente de sedimentação – Unidade da velocidade de sedimentação de partículas que
considera o seu formato e sua massa. Aunidade é simbolizada por S de Svedberg.

Coeficiente de seleção (s) – Excesso ou deficiência proporcional de adaptabilidade de um
genótipo emrelação a outro.

Coincidência – Aproporção de duplas permutas esperadas que são observadas.

Colchicina –Alcaloide que interfere no processo de divisão celular impedindo a formação
das fibras do fuso. É usada principalmente para induzir a poliploidia.

Colinearidade – Diz-se da correspondência entre a sequência linear de nucleotídeos do
DNA e da sequência linear de aminoácidos em um polipeptídeo.

Complexo sinaptonêmico – Estrutura que é formada entre os cromossomos homólogos,
permitindo o pareamento de regiões exatamente correspondentes.

Configuração cis – Veja atração.

Configuração trans – Veja repulsão.

Conjugação bacteriana – Forma de recombinação entre bactérias, em que há troca de
material genético por meio de contato físico entre as bactérias receptoras e doadoras do
DNA.

Conjunto gênico – O totalde informação genética dos indivíduos de uma população.

Consanguinidade – Fenômeno que caracteriza indivíduos que possuem pelo menos um
ancestral comum.
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Covariância – Parâmetro estatístico utilizado para a estimativa da variação simultânea de
duas variáveis.

Crescimento – Aumento de tamanho dos organismos. Nos eucariontes é devido
principalmente ao incremento no número de células via processo mitótico.

Cromátide – Cada umdos dois filamentos de umcromossomo duplicado que são observados
durante as divisões celulares e que estão unidos por umcentrômero comum.

Cromatina – Material nuclear que constitui os cromossomos descondensados, isto é, na
interfáse. É uma nucleoproteína que se cora comfacilidade empresença de corantes ácidos.

Cromômero – Pequenas regiões mais condensadas distribuídas ao longo dos cromossomos
e observadas no início do processo meiótico.

Cromossomo – Estrutura nucleoprotéica situada no núcleo e observada durante as divisões
celulares, e onde se situam os genes nucleares, numa disposição linear. Cada espécie possui
um número que lhe é peculiar.

Cromossomo acrocêntrico – Veja acrocêntrico.

Cromossomo dicêntrico – São cromossomos com dois centrômeros. Eles ocorrem
temporariamente e normalmente são produtos da permuta na região invertida de indivíduos
heterozigóticos para a inversão.

Cromossomos homeólogos – Cromossomos que são parcialmente homólogos.

Cromossomos homólogos – São cromossomos que apresentama mesma morfologia e são
portadores dos mesmos genes. Pareiam-se durante o processo meiótico e entre os quais
ocorre a permuta.

Cromossomos sexuais – Cromossomos envolvidos na determinação do sexo.

Cromossomo telocêntrico – Veja telocêntrico.

Cromossomo X – Umdos cromossomos sexuais encontrado principalmente nos mamíferos.

Cromossomo Y – Um dos cromossomos sexuais responsável pela determinação do sexo
masculino principalmentenos mamíferos.

Cromossomo Z – Umdos cromossomos sexuais encontrado principalmente emaves, alguns
peixes e insetos.

Cromossomo W – Um dos cromossomos sexuais responsável pela determinação do sexo
feminino principalmente emaves, alguns peixes e insetos.

Crossing over – Veja permuta genética.

Cruzamento – É o ato de se acasalar indivíduos previamente escolhidos.
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Cruzamento recíproco – É aquele em que o genitor é usado ora como macho ora como
fêmea. O cruzamento AAX aa é recíproco do cruzamento aa X AA.

Cruzamento teste – É um tipo de cruzamento cuja finalidade é identificar se um indíviduo
desconhecido é homozigótico e comprovar a segregação ou a distribuição de dois ou mais
genes. Para isso, cruza-se este indivíduo com um testador homozigótico para os alelos
recessivos envolvidos no estudo.

Cultivar – Forma cultivada de alguma espécie. Em agricultura, é normalmente utilizada
como sinônimo de variedade.

Cultura de tecidos – É o ato de promover o crescimento e desenvolvimento de tecidos ou
órgão in vitro utilizando ummeio de cultura apropriado.

D

Deficiência – Perda de um segmento cromossômico que altera a sua estrutura.

Deleção – Perda de uma ou mais bases do DNA e que pode causar mutação.

Deriva genética –Alterações nas frequências alélicas decorrentes de amostragemdeficiente
em número de genótipos ou do modo em que eles são escolhidos na geração ancestral.

Desnaturação – Fenômeno de separação das fitas de um DNA de hélice dupla quando
submetida a altas temperaturas ou tratamento químico.

Desoxirribose – Açúcar de cinco carbonos que participa da constituição do DNA.

Desvio padrão – Parâmetro estatístico que expressa o desvio médio de um conjunto de
dados em torno da média. Corresponde à raiz quadrada da variância.

Diacinese – Conjunto de acontecimentos que caracterizam o final da prófase I da meiose,
em que os cromossomos se encontram completamente condensados e os quiasmas
terminalizados.

Diferenciação – É o ato de ativar ou desativar os genes no local certo e momento correto.
A ativação significa que o gene foi transcrito e será traduzido emuma cadeia polipeptídica.

Diferencial de seleção – Diferença entre a média da população e a média dos indivíduos
selecionados para serem os genitores da próxima geração.

Dimorfismo – Quando uma população apresenta indivíduos com duas formas ou dois
fenótipos distintos, como o dimorfismo sexual: macho ou fêmea.

Dimorfismo sexual – Quando os indivíduos de uma espécie são unissexuais e distintos.

DNA estranho – DNA oriundo de um outro organismo de espécie diferente.
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Dioico – Espécie emque cada indivíduo possuium único sexo.

Diploide – Indíviduo ou célula que possuiumgenoma emduplicata, ouseja, os cromossomos
homologos ocorremaos pares.

Diplóteno – Uma das subdivisões da prófase I da meiose. É a fase em que aparecem os
quiasmas.

Disjunção – Separação de cromátides ou cromossomos homólogos durante a anáfase.

Distribuição contínua – Ocorre quando um conjunto de fenótipos de um determinado
caráter não forma classes distintas.

Distribuição descontínua – Ocorre quando um conjunto de fenótipos de um determinado
caráter pode ser agrupado em classes distintas.

Distribuição independente – Ocorre quando dois ou mais genes estão situados em
cromossomos diferentes, ou no mesmo cromossomo a uma distância de 50 cM ou mais, o
que possibilita o comportamento aleatório dos mesmos durante a meiose.

Distribuição normal – É a propriedade de um conjunto de dados de se distribuírem
simetricamente em torno da média. Isto é, o dado mais frequente tem o valor da média,
enquanto os demais, com valores menores e maiores, decrescem em frequência à medida
que se afastam da média.

Divisão celular – Ver meiose e mitose.

DNA polimerase – Enzimas envolvidas no processo de replicação do DNA.

DNA prova – Segmento de DNA de fita simples utilizado para identificar a sequência
complementar, geralmente por autorradiografia, como empregado na técnica RFLP.

DNA recombinante – Molécula de DNA nova construída a partir de segmentos de DNA
derivados de duas ou mais origens.

DNA repetitivo – Sequência de nucleotídeos que se repetem até um milhão de vezes por
célula.

DNAsatélite – Tipo de DNAaltamente repetitivo e que se caracteriza por possuir densidade
diferente do restante do DNA genômico.

DNase ou Desoxirribonuclease – Qualquer enzima que hidrolisa o DNA.

Dominância completa – Interação alélica emque o fenótipo do heterozigoto é o mesmo do
homozigoto para o alelo dominante.

Dominância incompleta – Interação alélica em que o fenótipo do heterozigoto situa-se no
intervalo estabelecido pelos fenótipos dos homozigotos.
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Duplicação –Aberração cromossômica em que uma parte do cromossomo está repetida.

Duplicação semiconservativa do DNA – Processo de replicação do DNA em que cada
uma das fitas de uma molécula funciona como molde para produzir a fita complementar. No
finaldo processo, são geradas duas moléculas filhas idênticas.

E

Efeito materno – Denominação dada ao fenômeno pelo qual o fenótipo dos filhos é
determinado por elemento citoplasmático materno devido a seus genes nucleares.

Eletroforese – Técnica para a separação de moléculas, principalmente proteínas ou DNA,
por meio de um campo elétrico emum gel.

Emasculação –Ato de eliminar os gametas masculinos antes da fecundação.

Embrião – Conjunto de células diferenciadas nos estádios iniciais do desenvolvimento
derivadas do zigoto. Nos vegetais, constituemos primórdios da planta, possuindo esboçadas
suas partes fundamentais: raiz, caule e folhas.

Endogamia – Fenômeno que corresponde à perda de vigor quando se acasalamindivíduos
relacionados por ascendência. O máximo de endogamia ocorre coma autofecundação.

Endomitose – Duplicação dos cromossomos sem a consequente divisão celular.

Endonuclease – Enzima que corta o DNA no interior da cadeia.

Endopoliploidia – Aumento no número de genomas provocado pela replicação dos
cromossomos sema divisão celular.

Endosperma –Tecido triplóide encontrado nas sementes de muitas angiospermas. É formado
pela união dos dois núcleos polares do óvulo comum dos núcleos do gameta masculino.

Enzimas de restrição – Nucleases que reconhecem uma sequência específica no DNA
promovendo o seu corte. São produzidas por bactérias como um mecanismo de defesa
contra DNA estranho.

Epigenético – Processo pelo qualocorre modificações no funcionamento do gene, mas que
não são devidas a trocas na sequência de bases do DNA do organismo.

Epistasia – Interação não alélica em que a expressão de um gene é inibida por outro.

Epistático – Alelo de um gene que inibe a expressão de outro gene.

Equilíbrio de Hardy-Weinberg – Uma população está em equilíbrio quando as suas
frequências alélicas e genotípicas, de um dado gene, não se alteramnas sucessivas gerações.

Espécie – Grupo de indivíduos que possui a capacidade de trocar alelos livremente entre si,
porémnão comindivíduos de outro grupo.
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Espécie autógamas – Aquela em que as plantas se reproduzem predominantemente por
autofecundação.

Espécie alógamas – Aquelas em que as plantas se reproduzem predominantemente por
intercruzamento.

Espermatozoide – Denominação dada ao gameta masculino animal.

Esterilidade – Incapacidade de o indivíduo produzir descendentes.

Esterilidade masculina – Veja macho esterilidade.

Esterilidade parcial – Fenótipo de indivíduos heterozigóticos para certos tipos de aberrações
cromossômicas, expresso como um número reduzido de gametas viáveis, apresentando
fertilidade reduzida.

Estrutura primária do DNA – É a sequência linear de nucleotídeos na molécula de DNA.

Estrutura secundária da proteína – Dobramento da cadeia polipeptídica por meio de
pontes de hidrogênio entre aminoácidos próximos.

Estrutura secundária do DNA – É a associação das duas fitas em forma helicoidal
estabilizadas por pontes de hidrogênio.

Estrutura terciária da proteína – Dobramento da estrutura secundária da proteína para
formar umamolécula funcional.

Eucarionte – Células queapresentamnúcleo e organelasdiferenciadas. Organismo constituído
por essas células.

Eucromatina – Regiões da cromatina que se encontram menos condensadas e, por isso,
coram-se mais levemente. Acredita-se seremas regiões onde estão situados os genes ativos.

Euploide – Célula que apresenta um genoma ou várias cópias deste. Organismo constituído
por essas células.

Éxon –Aporção dos genes dos eucariontes que é traduzida emuma cadeia polipeptídica.

Exonuclease – Enzima que degrada o DNA a partir das extremidades da molécula.

Expressividade – Modo de expressão do gene. Pode ser uniforme ou variável.

F

F
1
– Primeira geração filial proveniente do acasalamento de genitores homozigóticos.

F
2
– Segunda geração filial proveniente do intercruzamento ou autofecundação de indivíduos

da geração F
1
.
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F
n
– Enésima geração proveniente da autofecundação de indivíduos da geração F

n– 1.

Fago – Veja bacteriófago.

Família – Grupo de indivíduos diretamente relacionados por descender de um ou mais
ancestrais comuns.

Fase S – Parte da intérfase do ciclo celular quando ocorre a síntese de DNA.

Fenocópia – Fenótipo induzido por fatores ambientais e semelhante a outro determinado
geneticamente.

Fenótipo – Formas alternativas de expressão de uma característica. Essa expressão depende
do genótipo e do ambiente.

Fenótipo recessivo – Fenótipo de um indivíduo homozigótico para o alelo recessivo.

Fertilidade – Capacidade de um indivíduo produzir descendentes viáveis.

Fertilização – União dos núcleos dos gametas masculino e feminino.

Fixação alélica – Numa população ocorre fixação quando a frequência do alelo é igual a
um. Nesse caso, todos os indivíduos são homozigóticos para aquele alelo.

f.Met – Metionina formilada no radical amina. É o primeiro aminoácido adicionado durante
a síntese protéica emprocariontes.

Fragmento acêntrico – Segmento de um cromossomo desprovido de centrômero.

Fragmentos ou peças de Okazaki – Pequenos fragmentos de DNA formados durante a
replicação descontínua de uma das fitas da molécula.

Frequência alélica – Proporção de um determinado alelo emuma certa população.

Fusão de protoplastos – Fusão de células, de organismos distintos, após retiradas suas
paredes.

Fuso – Conjunto de fibras microtubulares que são formadas a partir do centrômero para
mover os cromossomos durante a divisão.

G

Gameta – Célula reprodutiva que normalmente contém metade dos cromossomos
característicos da espécie.

Gametogênese – Mecanismos que promovem a produção dos gametas.

Garfo de replicação – Local onde as duas fitas de DNA são separadas para permitir a
replicação de cada uma delas.
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Gêmeos – Denominação dos descendentes oriundos de um mesmo parto, emindivíduos de
espécies que normalmente produzem um único descendente por gestação.

Gene – Segmento de DNA, situado numaposição específica de umdeterminado cromossomo,
que participa da manifestação fenotípica de um certo caráter.

Gene estrutural – Geneque codifica a sequênciade aminoácidos de umacadeia polipeptídica.

Gene ligado ao sexo – Gene localizado no cromossomo sexual.

Gene modificador – Gene que afeta a expressão de outro gene.

Gene repórter – Gene cuja expressão fenotípica é fácil de ser monitorada e que é usado
para identificar a presença de transgenes.

Genes reguladores – Genes que estão envolvidos com o processo de ligar ou desligar a
transcrição de genes estruturais.

Genes ligados – São aqueles situados no mesmo cromossomo e que apresentamsegregação
dependente por se situar a menos de 50 cM.

Genética – Ciência que estuda a hereditariedade e a variação.

Genética qualitativa – Ramo da genética que estuda os caracteres que apresentam
distribuição descontínua.

Genética molecular – Parte da genética que estuda a base molecular da estrutura e
funcionamento do materialgenético.

Genética quantitativa – Ramo da genética que estuda caracteres que apresentamdistribuição
contínua.

Genitor – Indivíduo envolvido na produção de uma descendência.

Genoma – Conjunto haploide de cromossomos portando todos os genes de uma espécie.

Genótipo – Constituição genética de um indivíduo.

Germoplasma – Emumsentido mais restrito germoplasma é o conjunto de linhagens, híbridos
ou populações melhoradas que são preservadas para utilização em programas de
melhoramento.

Ginandromorfos – Indivíduos compartes masculinas e femininas.

Ginoico – Expressão sexual observada em algumas espécies emque as plantas só produzem
flores femininas.

Gln –Aminoácido glutamina.

Glu –Aminoácido ácido glutâmico.



538

Genética na Agropecuária

Gly –Aminoácido glicina.

Grupo de ligação – Conjunto de genes existentes emum determinado cromossomo.

Guanina – Base nitrogenada purínica que ocorre nos ácidos nucléicos e que se pareia com
a citosina quando a molécula temduas fitas complementares.

H
Haploide – Células quepossuemo número básico de cromossomos. Organismos portadores
dessas células.

Hardy-Weinberg – Veja equilíbrio de Hardy-Weinberg.

Hemizigoto – Condição na qual o indivíduo diploide é portador de apenas umdos alelos de
um gene. Pode ocorrer no caso de herança ligada ao sexo ou emconsequência de deleção.

Hemoglobina – Proteína sanguínea responsávelpelo transporte de oxigênio na maioria dos
animais.

Herança citoplasmática – Veja herança extracromossômica.

Herança cruzada – É um caso especial de transmissão de genes ligados ao cromossomo X
ou Z em que o fenótipo do pai se manifesta nas filhas e o da mãe se manifesta nos filhos.

Herança extracromossômica – Herança determinada por genes de DNA situados em
organelas citoplasmáticas como os cloroplastos e mitocôndrias.

Herdabilidade no sentido amplo – Proporção da variação fenotípica que é devida a causas
genéticas.

Herdabilidade no sentido restrito – Proporção da variância fenotípica que é devida à
variância genética aditiva.

Hereditariedade – Fenômeno pelo qual os descendentes se assemelham aos seus
ascendentes.

Heredograma – Veja pedigree.

Hermafrodita – Espécievegetal emque osórgãos masculinos e femininosocorremna mesma
flor. É usado tambémno caso de animais emque umindivíduo é portador dos órgãos sexuais
masculino e feminino.

Heterocário – São células constituídas de núcleos diferentes emumúnico citoplasma.

Heterocromatina – Regiões da cromatina mais densamente condensadas e que se coram
commaior intensidade.Acredita-se que sejamgeneticamente inertes.
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Heterocromatina constitutiva – Regiões específicas de heterocromatina que sempre se
mantêm condensadas nos cromossomos homólogos.

Heterocromatina facultativa – Heterocromatina localizada em posições que são
eucromáticas emoutros indivíduos damesmaespécie, ou mesmo emcromossomoshomólogos.

Heterogamético – Indivíduo que produz gametas diferentes comrelação aos cromossomos
sexuais.

Heterose – Desempenho superior do híbrido em relação à média dos genitores.

Heterozigoto – Indivíduo que apresenta alelos diferentes de um mesmo gene.

Hexaploide – Célula ou indivíduo cujo núcleo contém seis cópias do genoma.

Hibridação – Processo de obtenção de híbridos.

Hibridação somática – Processo de hibridação mediante a fusão de protoplastos.

Híbrido – Indivíduo resultante do acasalamento de dois genitores comgenótipos diferentes.

Hipostático – Gene que é inibido por um alelo de outro gene.

His –Aminoácido histidina.

Histona – Proteína básica que se associa à molécula de DNA nos eucariontes para formar a
cromatina.

hnRNA – Veja RNAheterogêneo nuclear.

Homogamético – Indivíduo que produz gametas iguais com relação aos cromossomos
sexuais.

Homólogo – Veja cromossomos homólogos.

Homozigoto – Indivíduo que apresenta alelos iguais.

Hospedeiros – Em engenharia genética, consideram-se como hospedeiras as células
receptoras do DNA a ser clonado.

I

Idiograma – Representação diagramática do cariótipo de um organismo.

Ile –Aminoácido isoleucina.

Incompatibilidade – Mecanismos genético-fisiológicos que tornam impossível ou
extremamente difícila fertilização.

Indutor – Substância responsávelpara ativar a transcrição de outros genes.
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Inibidor – Veja epistático.

Interação alélica – Ação combinada dos alelos de um mesmo gene em um heterozigoto
que resulta na expressão de seu fenótipo.

Interação gênica – Veja interação não alélica.

Interação não alélica – Ação combinada de alelos de genes diferentes que participam da
expressão fenotípica de um caráter.

Intercinese – Período entre as duas divisões da meiose observada emalguns organismos.
Nessa fase não ocorre síntese de DNA, apenas de RNA.

Intérfase – Sequência de eventos que ocorre entre o final de uma divisão celular e o início da
outra.

Interferência – Influência de permuta genética em umlocal sobre a ocorrência de outra nas
proximidades e corresponde à proporção de permutas duplas esperadas que não são
observadas.

Interferon – Grupo de proteínas que aumenta a resistência de células animais a muitos vírus.
São sintetizadas e secretadas pelas células após a infecção virótica.

Intersexo – Indivíduos pertencentes a espécies bissexuais que apresentam características
sexuais intermediárias entre o macho e a fêmea.

Introgressão – Genes introduzidos em uma espécie, provenientes de outra espécie
relacionada, geralmente por meio de retrocruzamentos.

Íntron – Segmento do gene dos eucariontes que é transcrito e que é parte do hnRNA,
porém é eliminado durante o processamento para formar o mRNA, não sendo, portanto,
traduzido.

Inversão cromossômica – Cromossomo com inversão é aquele com certa sequência de
genes emordeminvertida em relação ao cromossomo normal.

In vitro –Ambiente fora do corpo do organismo utilizado para se realizar funções biológicas.

Isoenzima – Proteína formada por duas ou mais cadeias polipeptídicas diferentes, as quais
ocorrememproporções variadas, gerando moléculasalternativas estruturalmente equivalentes,
porém, funcionalmente diferentes.

Isolamento reprodutivo – Barreiras que impedem ou restringem o fluxo gênico entre
populações.
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L

Leptóteno –Aprimeira subdivisão da prófase I da meiose, quando os cromossomos estão
em início de condensação.

Leu –Aminoácido leucina.

Ligação – Veja genes ligados.

Ligação peptídica – Ligação química que se forma entre o radical amino de um aminoácido
e o radical carboxila do seguinte, durante a síntese de uma cadeia polipeptídica.

Ligase – Enzima que catalisa a união de dois segmentos de DNA.

Linhagem – Indivíduo ou grupo de indivíduos com um único genótipo homozigótico em
todos os locos.

Linha pura – Ver linhagem.

Lise – Destruição de uma célula bacteriana apósa infecção e multiplicação de umbacteriófago
para a liberação de sua progênie.

Lys –Aminoácido lisina.

Loco – Local no cromossomo onde se localiza um determinado gene.

M

Macho esterilidade –Ausência ou não funcionamento do pólen em plantas.

Mapa genético – Idiograma representando a posição relativa dos genes ao longo dos
cromossomos. Nestes mapas, as distâncias entre dois genes correspondem à frequência de
recombinação entre eles.

Mapa molecular – Disposição de fragmentos de DNA ao longo dos cromossomos de uma
espécie, de acordo com as frequências de recombinação estimadas entre eles.

Marca genética – Gene marcador. Alelo usado para identificar a presença de alelos
de outros genes ou fenótipo de interesse. É usado como uma prova experimental para
verificar a ocorrência de cruzamento ou a inserção de um transgene nas células ou
tecidos.

Meiócito – Célula que se diferenciou para sofrer meiose. Recebe denominações específicas
emanimais e vegetais e de acordo como sexo - espermatócito emanimais do sexo masculino,
ovócito emanimais do sexo feminino; microsporócito na flor masculina; e magasporócito na
flor feminina.
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Meiose – Processo de divisão celular responsável pela formação dos gametas. Caracteriza-
se por promover a redução do número de cromossomos da espécie à metade.

Melhoramento genético –Arte e ciência para alterar geneticamente as plantas e animais de
modo a atender às necessidades do homem.

Mendelismo – Denominação dada aos procedimentos que explicama herança de caracteres
como segregação e distribuição independente.

Meristema – Tecido vegetalonde ocorre uma ativa taxa de divisão mitótica.

Mestiço –Animal ou população de animais descendentes do cruzamento de indivíduos de
raças diferentes.

Met –Aminoácido metionina.

Metacêntrico – Cromossomo que possui o centrômero na posição mediana dividindo-o em
dois braços de tamanhos aproximadamente iguais.

Metáfase – Uma das fases da divisão celular quando os cromossomos ficam alinhados na
posição equatorial da célula e presos às fibras do fuso.

Metilação – Alteração de uma molécula de ácido nucléico ou proteína pela adição de um
grupo metil.

Micrômetro (mm) – Unidade de medida comumente usada emmicroscopia; é iguala 1 x 10-6

metro, ou 1 x 10-3milímetro. Sinônimo antigo: mícron.

Migração – Movimento de indivíduos de uma população para outra, podendo alterar as
frequências alélicas da nova população.

Mitose – Processo de divisão celular responsávelpelo aumento do número de células nos
tecidos somáticos. Caracteriza-se pela produção de células filhas idênticas à célula mãe.

Molde – Fita de DNA que serve para determinar a sequência de nucleotídeos de outra fita
que está sendo sintetizada ou que será transcrita.

Monoicas – Espéciesde plantas que possuemflores masculinas e femininasseparadas, porém
no mesmo indivíduo.

Monoplóide – Veja haplóide.

Monossômico –Tipo de aneuplóide em que falta umdos seus cromossomos. É representado
por 2x - 1.

Mosaico – Indivíduo que apresenta diferentes fenótipos em função de possuir dois ou mais
tipos de células geneticamente diferentes.
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Mosaico sexual – Veja ginandromorfos.

mRNA – Sigla do RNA mensageiro que é traduzido para originar uma cadeia polipeptídica.
Nos eucariontes é proveniente do processamento do hnRNA.

mRNA monocistrônico – Molécula de mRNAque codifica apenasuma cadeia polipeptídica.

mRNA policistrônico – Molécula de mRNA que codifica mais de um tipo de cadeia
polipeptídica.

mtDNA – DNA mitocondrial.

Mutação – Processo responsável pela produção de novos alelos por meio da alteração na
sequência de bases do DNA.

Mutação de sentido errado – Processo que produz um alelo mutante que codifica uma
cadeia polipeptídica com propriedades diferentes da original, ocasionando uma alteração
fenotípica.

Mutação espontânea – Alteração da seqüência de nucleotídeos da molécula de DNApor
causas desconhecidas.

Mutação neutra – Processo que produz um alelo mutante que codifica uma cadeia
polipeptídica compropriedades semelhantes às do alelo original, não ocasionando alteração
fenotípica e na adaptação do indivíduo.

Mutação reversa – Mutação no alelo mutante reconstituindo o alelo original

Mutação sem sentido – Mudança na sequência de nucleotídeos do DNA, resultando na
formação de um códon que não codifica nenhum aminoácido. Provoca assim a terminação
prematura da cadeia polipeptídica.

Mutação silenciosa – Mudança na sequência de nucleotídeos do DNA, resultando na
formação de umcódon que codifica o mesmo aminoácido do códon anterior, em razão da
degenerescência do código genético.

Mutação somática – Mutação que ocorre nos alelos presentes nas células somáticas.

Mutagênico – Qualquer agente, químico ou físico, capaz de promover mutações.

Mutante – Uma célula ou organismo portador de alelos provenientes de mutação.

N

Nanômetro (nm) – Unidade de medida de comprimento igual a 1 x 10-9metro. Sinônimo:
milimícron.

Não disjunção cromossômica – Quando os cromossomos homólogos não se separam
durante a anáfase I da meiose.
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Nucela – Tecido somático formado na parede interna do ovário.

Núcleo – Organela celular onde está situada a maioria das informações hereditárias.

Nucléolo – Estrutura formada no núcleo e que contém rRNA.

Nucleoproteína – Estrutura formada de ácido nucléico e proteína e que constitui os
cromossomos.

Nucleossomo – Primeira unidade de condensação da cromatina. Contémaproximadamente
200 pares de nucleotídeos associados a oito moléculas de histonas.

Nucleosídeo – Moléculaorgânica constituída de umabase nitrogenada, ligada a uma pentose.

Nucleotídeo – Monômero dos ácidos nucléicos constituído de uma base nitrogenada, uma
pentose e umgrupo fosfato.

Nulissômico –Aneuploide em que há perda de todos os cromossomos de um determinado
tipo. Nos diploides tem a forma 2x - 2.

Número básico de cromossomos (x) – Número gamético de cromossomos nas espécies
diplóides ancestrais dos poliploides.

O

Oligonucleotídeo – Pequeno segmento de ácido nucléico sintético.

Ontogenia – Histórico do desenvolvimento completo de um organismo a partir do zigoto.

Operador – Segmento de DNA em uma extremidade do operon que corresponde ao local
de união da proteína repressora.

Operon – Conjunto de sítios regulatórios da transcrição e de cístrons que são transcritos em
uma única molécula de mRNA.

Organela – Estrutura celular possuindo membrana e que apresenta funções específicas.

Organismo transgênico – Indivíduo que recebe um ou mais genes de outro organismo
sexualmente incompatível.

Organizador nucleolar – Constrição secundária de alguns cromossomos dos eucariontes,
onde estão localizados os genes que codificam para os rRNAs. Também denominada de
região organizadora do nucléolo.

Origem de replicação – Sequência específica onde inicia a replicação do DNA.

Oscilação genética – Mudanças aleatórias nas frequências alélicas que ocorrem
predominantemente empopulações pequenas em consequência de erro amostral.
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Óvulo – Nos animais, é a célula sexual feminina formada no ovário. Nos vegetais, é um
corpúsculo encontrado no interior do ovário, dentro do qual ocorre a célula sexual feminina,
oosfera, que ao ser fertilizada, desenvolve-se na semente.

P

P –Ageração parental emumdeterminado cruzamento.

Panmítica – População grande que se reproduz por acasalamento ao acaso.

Paquíteno – Uma das subdivisões da prófase I, quando os cromossomos homólogos
encontram-se completamente pareados formando os bivalentes. Acredita-se que nessa fase
ocorra a permuta genética.

Partenogênese – Desenvolvimento de um indivíduo a partir de umóvulo não fertilizado.

Paterno – Concernente ao pai.

Patógeno – Organismo que causa doença.

PCR – Sigla de Polymerase Chain Reaction, corresponde à reação de polimerização em
cadeia, e é ummétodo utilizado para amplificar, in vitro, uma sequência específica de DNA.

Pedigree – Diagrama que mostra a história ancestralde um indivíduo.

Penetrância – Frequência com que um alelo se expressa fenotipicamente nos indivíduos
que o possuem.

Peptídeo – Molécula constituída de aminoácidos.

Permuta desigual – Permuta genética entre cromossomos homólogos que não estão
perfeitamente pareados.

Permuta genética – Mecanismo que possibilita a recombinação de genes ligados por meio
da troca de partes entre cromátides não irmãs de cromossomos homólogos.

Phe – Aminoácido fenilalamina.

Pirimidina – Base nitrogenada, sendo as mais comuns nos ácidos nucléicos a timina, citosina
e uracila.

Plamídeo Ti – Segmento circular de DNAencontrado emAgrobacterium tumefasciens, o
qual possuipropriedades de se inserir no cromossomo da planta hospedeira, possibilitando,
assim, o seu uso como vetor na engenharia genética.

Plasmídios – Pequenos segmentos de DNA que se replicam autonomamente emcélulas de
procariontes e eucariontes. É usado como vetor na engenharia genética.



546

Genética na Agropecuária

Pleiotropia – Fenômeno pelo qual um gene afeta várias características.

Pleiotropia sidrômica – Fenômeno pelo qual um gene afeta um caráter e este interfere na
expressão de vários outros, dando origema uma síndrome.

Pólen – Estrutura que contém o gameta masculino das plantas que florescem.

Poligenes – São genes com pequeno efeito emumcaráter particular, podendo suplementar
uns aos outros provocando alterações quantitativas mensuráveis.

Polimorfismo – Ocorrência na população de vários fenótipos de um caráter associados
comdiferentes alelos de um gene, ou polimorfismo de fragmentos de DNA.

Polinucleotídeo – Ácido nucléico constituído de vários nucleotídeos.

Polipeptídeo – Cadeia de aminoácidos ligados.

Poliploide – Célula que possui umou mais genomas repetidos várias vezes. Organismo que
possui essas células.

Polirribossomo – Veja polissomo.

Polissomo – Conjunto de vários ribossomos associados a um mRNA.

População – Conjunto de indivíduos da mesma espécie que apresentam continuidade no
tempo e possuem a capacidade de se interacasalarem ao acaso e, portanto, de trocarem
alelos entre si.

Primeira lei de Mendel – Veja segregação.

Pro –Aminoácido prolina.

Probabilidade –Aprobabilidade de ocorrência de umevento é dada pelo número esperado
de vezes que esse evento ocorre em relação ao número total de eventos.

Procarionte – Célula semnúcleo e organelas diferenciadas.

Prófase – Primeiro estágio da divisão celular, quando se nota no núcleo uma condensação
progressiva da cromatina, que se transforma emcromossomos visíveis e individualizados.

Progênie – O mesmo que descendência.

Progresso com a seleção – É obtido pelo produto do diferencial de seleção (ds) e a
herdabilidade (h2).

Prole – Veja progênie.

Promotor – Veja sítio promotor

Proteína – Molécula formada por uma ou mais cadeias polipeptídicas.
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Proteína repressora – Molécula protéica que se liga ao sítio operador e impede a transcrição
de umoperon.

Protoplasto – Parte viva da célula, isto é, célula cuja parede foi removida.

Pseudodominância – Dominância aparente de um alelo recessivo, quando este se encontra
sozinho no indivíduo, emconsequência de deficiência cromossômica.

Purina – Base nitrogenada, sendo a guanina e adenina as mais comuns nos ácidos nucléicos.

Puro – Veja homozigoto.

Q

QTL – Locos de um caráter quantitativo identificado por marcadores moleculares.

Quadro de Punnett – Método tabular utiizado para determinar os genótipos descendentes
a partir da fusão dos gametas de seus genitores.

Quiasma – Pontos de contato entre cromátides não irmãs e que representamos locais onde
ocorreu a permuta genética.

Qui-quadrado – Simbolizado por
2 . Ver teste de

2

Quilobase (kb) – Unidade de comprimento dos ácidos nucléicos que equivale a mil
nucleotídeos emmoléculas de fita simples ou a milpares de nucleotídeos emmoléculasde fita
dupla.

Quimera – Veja mosaico.

R

Raça – Subpopulação com características distintas e que mantém a capacidade de trocar
alelos com indivíduos de outras raças.

Raça fisiológica – Termo empregado para fungos patogênicos e indica diferentes grupos
de virulência.

Raça pura – Termo utilizado pelos criadores de animais para caracterizar as populações
comexpressões fenotípicas dentro dos padrões raciais exigidos pelas normas de registro da
raça. Não corresponde ao termo genético homozigose.

RAPD – (Randon Amplified Polymorphic DNA) Polimorfismo de fragmentos de DNA
aleatoriamente amplificados.

Reanelamento – Ligação espontânea de duas fitas de DNA para formar um DNA de fita
dupla que havia sido desnaturado.
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Recessivo –Alelo que não se expressa no heterozigoto.

Recombinação – Processo meiótico que resulta na formação denovas combinações genéticas.

Recombinante – Um indivíduo ou célula cujo genótipo é produzido por recombinação.

Renaturação – Reassociação de fitas simples complementares de DNArestaurando a hélice
dupla.

Replicação semi-conservativa – Processo de síntese de DNA em que cada uma das fitas
de uma molécula funciona como molde para produzir a fita complementar. No final do
processo, são geradas duas moléculas filhas idênticas. Ver duplicação semiconservativa.

Replicon – Segmento de DNA que se replica a partir de uma origem de replicação.

Repressão catabólica – Ainativação do operoncausada pela presença de grande quantidade
do produto metabólico produzido pelo operon.

Reprodução assexual – Veja assexuada.

Repulsão – Quando emum cromossomo estão presentes o alelo dominante de umgene e o
recessivo de um segundo gene.

Retrocruzamento – Cruzamento de um indivíduo com umdos seus genitores.

RFLP – (Restriction Fragment Length Polymorphism) Polimorfismo de comprimento de
fragmentos de DNA, resultante da fragmentação de DNA genômico por meio de enzimas de
restrição.

Ribose –Açúcar de cinco carbonos encontrado em cada nucleotídeo que participa do RNA.

Ribossomo – Estrutura comduas subunidades macromoleculares constituídas de RNA e
proteína. Localonde se realiza a biossíntese protéica.

RNA – Veja ácido ribonucléico.

RNA heterogêneo nuclear – É uma molécula de RNA transcrita da fita anti-senso do alelo
nos eucariontes.

RNA polimerase – Enzima que catalisa a síntese de uma molécula de RNA utilizando uma
das fitas do DNA como molde.

rRNA – RNA que participa da constituição dos ribossomos.

S

S(Svedberg) – Veja coeficiente de sedimentação.

Saco embrionário – Célula proveniente de meiose localizada no óvulo vegetal, que possui
oito núcleos oriundos de endomitose, sendo duas sinérgidas, três antípodas, dois núcleos
polares e a oosfera que é o gameta feminino.
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Satélite – Parte terminal de um cromossomo, separado da sua parte principal por uma
estreita constrição.

Segregação – Separação dos cromossomos homólogos na anáfase I da meiose ou das
cromátides irmãs na anáfase II. Nos indivíduos diploides, resulta na formação de gametas
contendo apenas um dos alelos de cada gene.

Segregação Adjacente – Na meiose de indivíduos com translocações cromossômicas
recíprocas, há passagem para cada pólo de um cromossomo normale outro translocado.

Segregação alélica – Separação dos alelos durante a formação de gametas na anáfase II
da meiose. Corresponde à separação das cromátides irmãs para os pólos opostos da célula.
É o fundamento da primeira leide Mendel.

Segregação alternada – Na meiose de indivíduos com translocações cromossômicas
recíprocas, há passagempara umdos pólos da célula de ambos os cromossomos normais, e
para o outro os cromossomos translocados.

Segregação fenotípica – Ocorrência de fenótipos diferentes na descendênciade umindivíduo
ou grupo de indivíduos.

Segregação genotípica – Ocorrência de genótipos diferentes na descendência de um
indivíduo ou grupo de indivíduos.

Segregação transgressiva –Aparecimento em gerações segregantes de alguns indivíduos
com fenótipos mais extremos do que os dos genitores.

Segunda lei de Mendel – Veja distribuição independente.

Seleção artificial – Seleção realizada pelo homem, permitindo a reprodução apenas dos
indivíduos de seu interesse.

Seleção natural – Sucesso reprodutivo diferencial, isto é, nas populações, indivíduos com
maior sucesso reprodutivo deixam maior número de descendentes.

Sequência palindrômica– Sequência de nucleotídeos do DNAqueapresenta ordemidêntica
das bases quando lida na mesma direção nas fitas complementares.

Sequência sinal – A sequência N-terminal de uma proteína secretada e que é necessária
para o seu transporte através da membrana do retículo endoplasmático.

Ser –Aminoácido serina.

Sexo homogamético – Veja homogamético.

Sinapse – Pareamento dos cromossomos homólogos durante o zigóteno e paquíteno da
meiose através do complexo sinaptonêmico.
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Sistema imune – Células e tecidos animais responsáveis pelo reconhecimento e inibição de
antígenos que penetramno seu corpo.

Sítio ativo – Aparte da proteína que deve ser mantida em uma forma específica para ser
funcional – Por exemplo, em uma enzima, é a parte onde o substrato se liga.

Sítio A – Local no ribossomo ocupado por tRNA carregando um aminoácido que será
adicionado à cadeia polipeptídica em crescimento.

Sítio P – Localno ribossomo ocupado por umtRNA no qual está presa a cadeia polipeptídica
emcrescimento.

Sítio promotor – Sítio regulatório de tamanho pequeno, situado antes do início de transcrição
e é o local onde liga-se a RNA polimerase.

Solenoide –Arranjamento espiralizado do DNAemcromossomos eucarióticos produzidos
pela espiralização de um conjunto de nucleossomos.

Somático – Veja tecido somático.

Sonda – Veja DNA prova.

“Southern blot” – Transferência de fragmentos de DNA, separados por eletroforese em
um gel, para uma membrana especial.

Substituição cromossômica – É uma técnica que utiliza aneuploides e que consiste em
substituir umsimples cromossomo ou um par por outros, de indivíduos diferentes, por meio
de retrocruzamentos sucessivos.

T

Tautômero – Isômero espontâneo de uma base nitrogenada que altera as condições de
formação depontes de hidrogênio mudando as propriedades normais depareamento, podendo
levar à mutação.

Tecido somático – Formado por células provenientes da mitose.

Telocêntrico – Cromossomo cujo centrômero está situado em uma de suas extremidades.
Nesse caso, o cromossomo apresenta apenas um braço.

Telófase – Última fase da divisão celular caracterizada, entre outras coisas, pela
descondensação dos cromossomos e reaparecimento da membrana nuclear.

Telômero –As extremidades de um cromossomo.

Terapia gênica –Acorreção de uma deficiência genética na célula pela adição ou inserção
de umnovo segmento de DNA no genoma.
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Terminalização do quiasma – Mudança do quiasma da sua posição original para a
extremidade do cromossomo.

Testador – Indivíduo homozigótico para umou mais alelos recessivos, usado emcruzamentos
testes.

Teste de qui-quadrado (
2 ) – Teste estatístico não paramétrico utilizado para verificar se

as frequências observadas ajustam-se às esperadas com base em uma hipótese.

Teste dos três pontos – Cruzamento teste envolvendo um genitor heterozigótico para três
genes ligados.

Tétrade – Quatro células filhas haploides resultantes da meiose.

Tetraploide – Célula que contém quatro genomas. Organismo formado por essas células.

Tetrassômico – Tipo de aneuploide que possui quatro representantes de um mesmo
cromossomo, sendo o restante do complemento diploide. É representado por 2x + 2.

Thr –Aminoácido treonina.

Timina – Base nitrogenada pirimídica que ocorre no DNAe que se pareia com a adenina.

Tipo selvagem – Genótipo ou fenótipo que é mais encontrado na natureza para um dado
organismo.

Totipotência – Fenômeno pelo qual uma célula é potencialmente capaz de originar um
indivíduo semelhante àquele de onde ela foi retirada.

Tradução – Decodificação da informação existente na sequência de nucleotídeos do mRNA
em uma sequência de aminoácidos da cadeia polipeptídica.

Transcrição – Processo de síntese de uma molécula de RNAutilizando uma das fitas de
DNA como molde.

Transcrição reversa – Processo de síntese de DNAa partir de uma molécula de RNA.

Transcritase reversa – Enzima que catalisa a síntese de uma cadeia de DNAutilizando uma
molécula de RNA como molde. Ocorre em alguns vírus.

Transdução – Recombinação genética em bactérias mediada por um bacteriófago.

Transformação bacteriana – Recombinação genética embactérias onde um DNAexógeno
é absorvido e incorporado ao genoma da célula.

Transgene – Gene preparado pela técnica do DNArecombinante para ser introduzido em
outro organismo não relacionado.

Transição – Mutação no material genético causada pela substituição de uma purina por
outra ou de uma pirimidina por outra.
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Translocação – Movimento do ribossomo em relação ao mRNA durante a biossíntese
protéica, resultando na transferência do polipeptídio-tRNAdo sítio Apara o P.

Translocação cromossômica – Aberração estrutural em que um segmento de um
cromossomo é transferido para outro localno mesmo cromossomo ou emoutro não homólogo.

Translocação recíproca – Translocação de dois segmentos cromossômicos, em que cada
cromossomo troca partes com outro cromossomo não-homólogo.

Transversão – Mutação no material genético causada pela substituição de uma purina por
pirimidina, ou vice-versa.

Trinca – Veja códon.

Triploide – Célula que contém três genomas. Organismo que contém essas células.

Trissômico – Tipo de aneuploide que possui três representantes de ummesmo cromossomo,
sendo o restante do complemento diploide. É representado por 2x + 1.

Tritium – Isótopo radioativo do hidrogênio.

tRNA – RNA que transporta os aminoácidos durante a biossíntese de proteínas.

Trp –Aminoácido triptofano.

Tyr –Aminoácido tirosina.

U

Univalente – Cromossomo não pareado durante o paquíteno.

Uracila – Base nitrogenada pirimídica que ocorre no RNA e pareia-se com a adenina nos
segmentos de fita dupla.

V

Vaca maninha – Fêmea de bovino, sexualmente não desenvolvida e gêmea de um macho.

Val –Aminoácido valina.

Variabilidade – Capacidade de uma espécie, de uma população ou de uma progênie para
expressar diferentes fenótipos.

Variação – Diferenças fenotípicas ou genotípicas entre indivíduos de uma população.

Variação ambiental – Variação fenotípica que ocorre devido a diferenças nas condições
ambientais a que os indivíduos são submetidos.

Variância – Veja desvio padrão.
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Variável – Em genética, corresponde aos diferentes fenótipos de um mesmo caráter.

Variedade – Taxonomicamente é uma subdivisão de espécie. Nas alógamas, é utilizada para
identificar uma população cultivada emequilíbrio de ligação. Ver cultivares.

Variegação – Veja mosaico.

Vetor – Termo empregado na engenharia genética para designar os veículos utilizados para a
introdução de umDNA exógeno emum hospedeiro.

Viabilidade – Probabilidade de o zigoto se desenvolver e atingir o estádio adulto.

X

Xênia – Efeito do pólen nas expressões fenotípicas do embrião e do endosperma.

 2 – Veja teste de qui-quadrado.

Z

Zigóteno – Uma das subdivisões da prófase I da meiose, caracterizada pelo início do
pareamento dos cromossomos homólogos.

Zigoto – Célula proveniente da fertilização.
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