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CONCEITO DE HERITABILIDADE

Chama-se heritabilidade a porciao da variacao observada
numa populacéo, relativa a certo caracteristico, devida as di-
ferencas genotipicas dos individuos componentes dessa popu-
lacfo. Sendo uma porcio ou fracdo de alguma cousa, a eXpres-
sdo grau ou coeficiente de heritabilidade ¢ mais apropriada,
uma vez que da idéia de relagdo quantitativa. Define LUSH (1)
o grau de heritabilidade como a “fracao da variancia observa-
da, devida as diferencas génicas dos individuos™.

O coeficiente de heritabilidade varia, é claro, de zero a um
ou de zero a cem, se em base de porcéntagem,

Quando se afirma que o coeficiente de heritabilidade de
certo caracteristico é zero, quer isso dizer que toda a variacao
observada numa populacdo, em relacdo a €sse caracteristico, ¢
causada pelas forcas ambientes e néo pelas diferencas nos ge-
nétipos dos componentes da populagao estudada. Um caracta-
ristico da heritabilidade igual a 1 (100%) é aduéle cuja varia-
cio na populacdo estudada ¢ causada apenas pelas diferencas
genicas entre os individuos dessa populacdo, ndo havendo in-
sluéncia do meio na manifestacdo daquele’ caracteristico. Do
mesmo modo, um coeficiente de heritabilidade igual a 0,75 in-
dica que setenta e cinco por cento da variacido observada nu-
ma populacdo sido causados pelos diferentes genotipos que comi-
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pdem a populagdo e vinte e cinco por cento dessa mesma va-
riacdo sdo causados pela acdo do meio. Em outras palavras,
podeirnos dizer, de maneira mais precisa, que se trata de um ca-
racteristico para o qual setenta e cinco por cento da respec-
tiva variacdo ainda permaneceriam na populacdo se as forcas
do meio fossem todas controladas ou eliminadas. De outro mo-
do ainda, poderiamos dizer que se trata de um caso em que
vinte e cinco por cento da variacdo observada na populacdo
ainda permaneceriam se todos os genotipos dos componentes
dessa populacio fossem iguais.

O individuo é consequéncia combinada dos seus genes e
do meio, uma vez que a expressio déstes depende do ambien-
te. Entretanto, em relacdo a essas forcas combinadas, os ca-
racteristicos diferem muito. Uns manifestam-se do mesmo mo-
do em grande amplitude de variacio ambiente; outros flutuam
a0 sabor das mudancas do meio. Nesse aspecto, portanto, po-
demos classificar os caracteristicos em altamente hereditarios,
mediana ou fracamente hereditarios. Um .caracteristico alta-
maente hereditario seria aquéle em que ‘“quase toda a varia-
¢80 observada na populacido fosse causada pelas diferencas ge-
notipicas dos seus componentes”. (2) Um caracteristico fraca-
mente hereditario seria aquéle em cuja variacdo influissem so-
beranamente as forcas ambientes.

A heritabilidade, portanto, indica, quanto influi o meio e
guanto influem os genes na expressao do caracteristico. E, pois,
nocao quantitativa, de ordem estatistica, néo se coadunando
com andlises isoladas. A nocido de herltablhdade refere-se g
determinado caracteristico e 2 uma populag¢do particular.

HEREDITARIEDADE E HERITABILIDADE

A heritabilidade ndo deve ser confundida, com heredita-
riedade, embora, sejam nocdes associadas. A hereditariedade é
0 fenébmeno em si, o fato de se transmitirem os fatores heredi-
tarios através das geracdes. A heritabilidade mede as forcas
(ue influem na expressio de um certo caracteristico. Quando
se estuda a hereditariedade de certo caracteristico, analisa-se
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se é éle controlado ou nao por genes e qual é o mecanismo dés-
se contréle. Mas, um caracteristico controlado por genes ou he-
reditario, pode, como vimos, ser altamente hereditario ou nio,
conforme as influéncias génicas em contraste com as do meio,
16 expressdo do carater. O paralelo entre os dois pode ser com-
parado aos vocabulos resisténcia e resistividade, usados em
Eletricidade; o primeiro é o fenémeno da resisténcia oferecida
pelo condutor & passagem da corrente elétrica; o segundo é a
medida dessa resisténcia ou o grau de resisténcia oferecido por
uma certa estrutura, em funcédo das circunstancias que o ca-
racterizam, em relacio a essa corrente.

Dois exemplos ilustrardo as nog¢des acima esbocadas. LUSH
E STRAUS (3), estudando a heritabilidade da porcentagem de
gordura no leite, encontraram um coeficiente igual a 0,174, o
gque mostra serem as variagbes nos records das vacas depen-
dentes mais das variacdes do meio do que das diferencas gé-
nicas dessas vacas. BRIQUET (4), estudando a heritabilidade
da -pelagem malhada do gado holandés, encontrou um coefi-
ciente de heritabilidade igual a 0,92, 0o que coloca ésse carac-
weristico entre os mais altamente hereditarios. Em ambos os
casas, como € sabido, trata-se de caracteristicos hereditarios.

E necessario, porém, compreender bem o significado, o
conteudo dessa por¢do hereditaria que é medida pela herita-
bilidade em contraste com o meio. Para tanto, algumas nocodes
fundamentais tornam-se indispensaveis.

Os genes, como se sabe, agem de varias maneiras. Em pri-
meiro lugar, podem éles agir por si mesmos, independentes dos
outros genes presentes no genotipo. Tal modo de expressio gé-
nica ¢ chamado aditive e o classico da pilha de tijolos da bem
uma ideia deéle. Numa pilha de tijolos, a colocacdo ou subtra-
cao de um tijolo produz sempre a mesma variacido no péso da
pilha, independentemente dos outros tijolos existentes na pi-
!na. Em outras palavras, o efeito dos genes €& aditivo quando
“a substituicdo de um gene por seu alelo produz sempre um
certo desvio positivo ou negativo na medida, do caracterlstl\,o
afetado e em tal substituicdo o efeito do gene € o0 mesmo, in-
dependente dos outros genes presentes”. (2)
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A Genética registra varios casos de acao aditiva dos genes.
Os conhecidos casos de fatores multiplos, em que ODbSErvamos
a variacdo continua dos fenotipos, sio dessa categoria, como d
cor da pele humana, O comprimento de orelhas em coelhos, v
comprimento da espiga no milho, ete., ete..

Admitindo-se, por exemplo, que a cOr da pele humana se-
ja devida a dois pares de genes, A-a e B-b, sem dominéncia
~entre éles, 0 efeito da substituicdo do gene A pelo alelo a pro'-
duzira o mesmo efeito quer o genotipo em que se deu t‘al subs-

AB A b
tituicio seja —— ou — —

ab A b
Outro modo de expressio génica € aquéle em que a ac¢ao

de um gene depende dos outros companheiros de genotipo. Tal
modo de expressdo € interativo ou ndo adicional, em contraste
com o térmo aditivo. Os casos de dominancia, conhecidos de '
todos, sao exemplos désse tipo de acdo, em que a expressao ce
um gene depende da presenca ou auséncia do seu alelo domi-
nante. O processo de expressdo € nao adicional, porque a subs-
{ituicdo de um gene por outro depende do genoétipo em que se€
vprocessa tal substituicio. Em carneiros, por exemplo, a pela-
gem branca (B) é dominante sobre a pelagem preta (b). A
substituicdo do gene B pelo seu alelo b nao produzird nenhum
cfeito fenotipico se feita em genotipo BB mas passara o animal
de branco para preto se feita em gendtipos Bb.

Convém nio esquecer que nos referimos a escala de valo-
res fenotipicos. Qualquer que seja a substituicdo em qualquer
genétipo, o valor genotipico muda automaticamente.

Também sdo interativos e, portanto, ndo adicionais, os ca-
sos de fatores complementares, inibidores, etc.. Modernamente,
perderam éles & antiga nomenclatura e passaram a chamar-
ce apenas casos de epistasia (epistasia dominante, recessiva,
duplicada, etc.). Um exemplo de epistasia dominante em caes
vai nos servir de exemplo.

Nesses animais, a pelagem preta deve-se a um gene B e a
marron ao seu alelo b; por outro lado, um par de genes inibi-
dores interferem, de modo que I inibe a producdo de qualquer
pigmento e i 0 permite. Nessas circunstancias, os genotipos




Grau de heritabilidade: conceito, medida e importdncia 75

BI b I
—  — e ——, por exemplo, serdo ambos brancos. A substituicéo
BI B i
de I por i, entretanto, terda efeitos muito diversos conforme o
genotipo em que se processe; se no primeiro, o fenotipo sera o
mesmoe; se no segundo, o animal passa de branco a preto.
Embora sejani a dominancia e a epistasia casos nio adicio-
nais de acdo dos genes, sdo €les separadosina classificacao ge-
ral, devido as suas diferentes bases genéticas. A dominéancia
refere-se a genes alélicos, enquanto a epistasia se relaciona
com genes ndo alélicos. Portanto, fica reservado o térmo domi-
nancia para as relacdes nio aditivas de genes alélicos e o tér-
mo epistasia para o0s casos nio adicionais de genes de pares
alelomorfos diferentes. '

Numa populacio, ha genes agindo de todos os modos ans-
lisados. Como, porém, determinar qual a porgdo de efeitos de
um tipo e qual a fracio de outro tipo? O lnico processo sim-
ples de decompor o problema ¢ trabalhar com um efeito médio
dos genes. Tal efeito médio passa a ser o efeito da substituicao
de um gene por outro na populacdo, em qualguer genotipo. Dz
fine FISHER (5) efeito médio como ‘“‘acréscimo produzido no
total das medidas de uma populacio, quando se faz a substi-
tuicdo de um gene, sem mudancas das condicdes ambientes”.
G calculo do efeito médio, portanto, é baseado na frequéncia
dos genotipos que compdem a populacdo, na escala de valores
fenotipicos, de modo que se possa raciocinar e determinar qual
o efeito produzido pela substituicdo de um gene nessa popula-
¢ao. ,

D= posse désse efeito médio, se adicionarmos os efeitos me-
dios de cada gene presente em cada genoétipo, obtemos um va-
ior “csperado”, para cada individuo da populag¢do. Mas ésse
valor “esperado”, baseado no efeito médio dos genes, difere
do valor “real” ou atual, uma vez que na populacio nio ha
apenas efeitos aditivos dos genes. Os desvios entre os valores
esperados e os atuais, sdo desvios devidos aos efeitos da domi-
nancia e da epistasia. A média da soma dos quadrados désses

desvios, a variancia, é, por conseguinte, a variancia devida
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aos efeitos ndo adicionais dos genes, ou seja, a por¢ido nao
aditiva. A média da soma dos quadrados dos desvios dos va-
lores “esperados” entre si, da a variancia correspondente aos
efeitos aditivos dos genes.

Nao interessa analisar agqui os varios raciocinios que con-
duzem a essa determinacdo e a completa decomposicdo da va-
riancia total em porcdes aditiva, devida & dominancia e devida
4 epistasia. Basta,, no momento, saber da existéncia dessas
trés componentes, pois elas virdo & baila novamente.

Quando se determina o grau de heritabilidade, incluindo
apenas a porcdo aditiva, dizemos tratar-se de heritabilidade
no sentido restrito. A heritabilidade em sentido amplo, poréra,
inclui ndo s6 a porcdo aditiva da variancia, mas as devidas 2
dominancia e & epistasia. A soma destas trés dara a varian-
cia observada, se a influéncia do meio for nula. Dard um va-
jor X, que subtraido da variancia total, dara o valor da varian-
cia devida ao meio, no caso déste influir.

O3 térmos a que se referem as nog¢des acima variam com os
Giversos autores. Assim, LUSH (1) chama aditiva, como acima
foi visto, o que WRIGHT denomina génica (4) e FISHER (4)
considera genética; o que chamamos heritabilidade, em senti-
do amplo, segundo LUSH (1) é chamado genética por WRIGHT
(4) e genotipica por FISHER (4).

MEIOS DE DETERMINACAO DA HERITABILIDADE

H4 diversos métodos que permitem uma estimativa do co-
eficiente de heritabilidade. Podemos citar:

1) Método das linhagens isogénicas — Chamam-se linha-
zens isogénicas ou iségenas, aos grupos de individuos de idén-
tico genodtipo, como, por exemplo, os gémeos monozigoticos, as
iinhagens de organismos de reproducie assexuada, etc.. Sen-
¢o assim, a variacido nesses individuos é apenas devida as for-
cas ambientes. Determinando-se as variacdes nessas linhagens
e calculando-se a respectiva varidncia (média da soma dos
Jquadrados dos desvios), podemos, subtraindo essa variancia
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observada na populacdo t6da de organismos semelhantes aos
dessa linhagem, determinar o coeficiente de heritabilidade. A
heritabilidade determinada por ésse meétodo inclui a porcéo
aditiva, devida & dominancia e a epistasia.

Tal método ndo € muito usado, porque a ocorréncia de li-
nhagens isogénicas nos animais domésticos é muito fraca. So-
mente os gémeos monozigoticos sdo dessa categoria ou os gru-
bos altamente consanguineos.

2) Método das linhagens selecionadas — Neste método, se-
Jeciona-se um grupo de reprodutores de uma populacio. A mé-
dia désse grupo selecionado em relacao a certo caracteristico,
subtraida da média da populacido total em rela¢cdo ao mesmo
caracteristico, chama-se diferencial de selecao (2). Comparan-
do-se ésse diferencial de selecdo com a diferencga entre a meé-
aia dos filhos dos pais selecionados e a média da populacio d=
cnde provierhm tais pais, obtém-se uma estimativa da herita-
hilidade. Seja X a média dos pais selecionados; ¥ a média da
populacdo de onde tais pais foram retirados; Z a meédia dos
iilhos do grupo selecionado. Nessas circunstincias, heritabili-

Z-Y

dade — ——
X-Y

O coeficiente assim determinado inclui as porcdes aditiva
e epistatica, sendo esta, como de regra, de valor relativo mui-
16 pequeno. Como, porém, X e Z nao sdo contemporaneos, o
meio poderd influir de modo decisivo. Para controlar isso, ado-
ta-se o critério de selecionar também um grupo, em sentido
oposto ao dos pais privilegiados, em relacdo a0 mesmo carac-
feristico. Uma vez que se tenha a progénie désse segundo gru-
po selecionado nao é mais necessario o uso de Y nas férmu-
ias. Podemos obter a heritabilidade pela relacdo heritabilida-

Z-7’

7 . . . q
de — ,,onde Z’ e X’ se referem aos animais (pais e filhos)

selecicnados em sentido oposto e X e Z sdo os mesmos da for-
mula precedente.

3) Método das correlacoes entre parentes — A correlacio
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como se sabe, € 0 Processo estatistico que mede o grau de va-
riachdo associada entre duas ou mais variaveis. Geralmente,
usa-se estabelecer a correlacio existente entre pais e filhos
(méies e filhas ou filhos) em vez de existente entre irméos,
ete.. A razdo dessa preferéncia pode ser resumida da seguinte
maneira: a) em se tratando de caracteristicos altamente he-
reditarios, a heritabilidade é esperada muito alta nessa com-
paracéo; b) o uso de tais parentes nido inclui os desvios devi-
dos 3 dominancia. Isso porque, numa populacdo que se acasa-
1a a0 acaso, todos os tipos de acasalamento ocorrem (AA X Aa,
Aa x Aa, etc.), de modo que as respectivas progénies apresen-
tario ora valores acima dos “esperados” devido a dominancia,
ora abaixo déles, de modo que éles tendem a se cancelar entre
si. Em outras palavras, nao ha correlagdo entre a dominancia
dos pais e a variacdo devida 34 dominéncia nos filhos; ¢) o usd
de tais parentes é menos sujeito a influéncias do meio do que
0s outros O uso de irmaos maternos, por exemplo € menos efi-
ciente, porque, tendo tais irmaos se desenvolvido no mesmo
utero, ete., podem éles ser afetados no mesmo sentido peilo
meio, o que elevara a correlacdo entre éles e a mae.

A determinacédo da correlagdo de modo preciso, inclui mui-
tos raciocinios estatisticos. Em primeiro lugar, € preciso con-
siderar a correlacio genética entre os pais, a qual vai influir
ns formula que determina a correlacio entre pais e filhas cu
maes e filhos, ete.. Ora, essa correlacéo genética € dificil de ser
medida, a nio ser quando os pais sejam consanguineos. Por ou-
tro lado, influem ainda as foércas do meio que podem agir no
mesmo sentido em pais e filhos, de modo que a correlacio en-
ire os meios dos pais e filhos deve ser calculada. Isso também

1140 se pode medir e o que o observador faz & controlar essas
forcas experimentalmente, o que também ndo é muito facil.
Para evitar complicacdes e simplificar as analises, usa-se um
processo, o qual, porém, n#&o ¢é estatisticamente tdo preciso
quanto o quarto método, que analisaremos depois. Consiste em
se dividir as fémeas servidas por um mesmo macho em dois
grupos; um com os mais altos valores, em relacdo ao caracte-

ristico que nos interessa e outro com os mais baixos. Tomam-




Crau de heritabilidade: conceito, medida e importancia w9

se as médias, correspondentes a ésses dois grupos, para todos
us machos. Sejam éles A e B. Em seguida, tomam-se as médias
dos filhos correspondentes as maes classificadas como acimu;
sejam elas a e b. Nessas circunstancias

a-b
A_

|

heritabilidade — D2

=

A razdo da multiplicagio por 2 sera explicada no método
que Se segue.

4) Regressio da progénie em relacio as maes em base in-
{ra-paterna.

fiste processo é feito em base intra-paterna, isto é, com-
nutado entre grupos de fémeas servidas por um mesmo ma-
cho. Pertanto, as variacdes sfo apenas as que se verificam em
torno da meédia do grupo pertencente a um mesmo macho.
Sendo o meio 0 mesmo, via de regra, para méies e filhos, as va-
riaces consideradas nesse método sio as variacoes das maes
apenas.

Usa-se de preferéncia o coeficiente de regressio, nesse
método, em vez do coeficiente de correlagdo. A razdo disso €
que, quando se faz a selecio da varidvel independente (nes-
te caso as maes), o coeficiente de regressdo nao é afetado, mas
n é o de correlacdo. Sendo o coeficiente de regressao a medida
da inclinacdo de uma curva, éle ndo é afetado se for determi-
nado por um numero menor de dados. Serd apenas menos sig-
nificativo, porque é baseado em amostra menor. Ora, como
punca se sabe se houve ou néo selecdo, mesmo inconciente, o
uso da regressido é preferivel ao da correlacio.

Do mesmo modo que o processo anterior, éste nfo inclui
as variactes devidas a4 dominancia e apenas pouco das devidas
a epistasia. A influéncia destas é pequena e menor do que a
causada pela acdo dos genes. Um efeito epistatico requer pelo
menos dois genes em combinag¢des. Ora, uma tal combinacédo é
transmitida em 0,5 menos gametas do que um gene isolado.
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Uma combinacédo de trés genes sera transmitida 0,25 vezes me-
nos frequentemente do que um gene s0, e assim por diante. Por-
tanto, os efeitos epistaticos contribuem muito pouco para a
correlacdo entre pais e filhos. ‘

Neste processo, grupam-se as fémeas servidas por um mes-
mo macho. Em cada grupo, determinam-se os valores das maées,
(variavel independente X) e os valores dos filhos correspon-
dentes (variavel dependente-Y). Procede-se a andélise de va-
vianecia do quadro désses valores,,de modo a serem isoladas as
variancia total: inter-machos e intra-machos. Uma coluna
ospecial devera conter os valores dos predutos XY, correspon-
dentes a cada individuo. O coeficiente de regressao, (baseado

SxY
Sx2
intra-machos é a heritabilidade.

Este valor deve ainda ser multiplicado por 2. A razdao disso
¢ que a progénie, como se sabe, recebe a metade de seus game-
tas do pai e metade da mée. Ora, quando efetuamos a classifi-
cacdo em base intra-paterna, os efeitos dos pais saiu de cogita-
¢ao, ficando-se apenas com as variacdes das mées. E os efeitos
da segregacdo mendeliana dos pais tende a se igualar pelos
filhos, tanto mais quanto maior f6r o numero déstes. Entretan-
0, de qualquer modo, hé o efeito diluidor dos genes dos ma-
chos s6bre a correlacdo das variacdes das fémeas com os filhos,
de modo que, para corrigir tal efeito diluidor, multiplica-se o
coeficiente obtido por dois. Portanto

nos quadros minimos) ou , correspondente & subdivisio

Heritabilidade — coeficiente de regressao
" intra-machos x2

IMPORTANCIA DA HERITABILIDADE

O conhecimento do grau de heritabilidade é o passo inicial
antes de qualquer melhoramento animal, porque, todos os
processos aplicados vdo depender do conhecimento desse coe-
ficiente. Se a heritabilidade for alta, quer isso dizer que as in-
fluéncias do meio sédo muito fracas, e, por conseguinte, a sele-
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cao individual para o caracteristico estudado € eficiente. Se a
heritabilidade for baixa, a selecdo individual ndo é mais efi-
ciente.

Os filhos dos individuos rejeitados néo tendem a ser melho-
res do que os filhos dos individuos escolhidos. Consequente-
mente, a selecdo que deve ser aplicada sera outra, como a sele-
¢80 por familia, pedfgree, ete.

O grau de heritabilidade da ainda uma idéia das relacoes
de dominancia entre os genes causadores do caracteristico es-
tudado. Quando o macho contribui com genes dominantes, a
correlacdo entre mées e filhos serd diminuida, em virtude da
acdo désses genes. Uma alta heritabilidade, portanto, ndo se
roaduna com o fendmeno da dominancia entre os genes contro-
iadores do caracteristico cuja heritabilidade se mediu.
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