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RESUMO - Em vista de os resultados experimentais sobre a alteração na heterose via seleção intra e 
interpopulacional não serem consistentes, o objetivo do presente trabalho foi o de estudar, teoricamen-
te, a alteração esperada na heterose pelos dois tipos de seleção. Para isto, foram obtidas as expressões 
de alteração de freqüências gênicas via seleção interpopulacional e de alteração na heterose via seleção 
(Ah), em função de freqüências gênicas e efeitos genotípicos, segundo o modelo de Falconer. Demons-
trou-se que: Ah a 2(p - r) d(Ap - Ar)- Também para diversas combinações de freqüências gênicas de 
duas populações (p e r) verificou-se que Ah tende a ser negativo para a seleção intrapopulacional e po-
sitivo para a seleção interpopulacional, para modelos com dominincia completa e sobredominância. 

Termos para indexação: freqüências génicas, efeitos genoti'picos, populações, domináncia, sobredomi-
nância. 	 - 

CHANGES IN HETEROSIS VIA INTRA AND INTERPOPULATION SELECTION 

ABSTAACT - In view of the lack of consistency of ernpirical results on changes in heterosis through 
intra and interpopulation selection, the objective of the present work was to study, theoretically, the 
expected changes in heterosis as a result of those two selection schemes. For that purpose, expressions 
were obtained in order to explain the changes in gene frequencies through interpopulation selection 
and changes in heterosis (Ah), as a function of gene frequencies and genotypic e effect, according to 
Falconer's model. It was demonstrated that Ah a 2(p - rI d(Ap - Ar); also for several combinations of 
gene frequencies (p and r) of both populations it was showed that Ah has a negative trend for intrapo-
pulation selection and a positive trend for interpopulation selection, foi modelswith either complete 
dominance or overdorninance. 
Index terms: gene frequencies, genotypic effects, populations, dominance, overdomínance. 

INTRODUÇÃO 

O relato de Beal (1880) sobre a produtividade 
de híbridos intervarietais em milho despertou o in-
teresse dos melhoristas para a heterose, pois os li!-
bridos intervarietais foram de 10% a 50% mais pro-
dutivos do que as variedades parentais, indicando 
que o cultivo de híbridos intervarietais era um 
meio de aumentar a produtividade do milho. Uma 
série de trabalhos vieram, a seguir, relatando resul-
tados de heterose. Hallauer & Miranda Filho (1981) 
efetuaram um amplo levantamento abrangendo o 
período de 1893 a 1978, envolvendo 611 varieda-
des e 1.394 cruzamentos para a produção de gros. 
A heterose média, em relação média dos pais, foi 

de 19,5%, com amplitude de -3,6% a 72%. 
Moll et ai. (1962, 1965) verificaram que existe 

uma estreita relação entre a heterose e a divergén-
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cia genética das variedades parentais, mas existe 
um nível ótimo de diversidade genética para a m-
uma expressão da heterose, pois esta diminui em 
cruzamentos muito divergentes. Apesar disso, 
Cress (1966) concluiu que, embora a heterose sêja 
indicativa de divergência genética entre os proge-
nitores, a inexistência de heterose não implica ne-
cessariamente ausência de divergência. 

Os resultados experimentais dos efeitos da sele-
ção na heterose não são consistentes. Assim, em 
trabalhos de seleção recorrente recíproca como os 
de Gevers (1974) e Hallauer (1977) verificou-se 
que a heterose diminuiu com a seleção, enquanto 
que, nos de Eberhart et aI. (1973) e Paterniani & 
Vencovsky (1977), verificou-se aumento da hete-
rose com a seleção. Com  a seleção intrapopulacio-

nal, verificou-se aumento da heterose em alguns 
casos (Penny et ai. 1962, Walejko & Russell 1977, 
Russell et ai. 1973) e diminuição em outros casos 
(Penny 1959, Darrah etal. 1978, Genter 1973). 

Em vista dos resultados experimentais contradi-
tórios, o presente trabalho tem como objetivo veri-
ficar, teoricamente, a alteração esperada na hetero-
se via seleção intra e interpopulacional. 

Pesq. agropec. bras., Brasília, 20(10):1 197-1201, out. 1985. 



1198 	 C.L. DE SOUZA JÚNIOR e J.B. DE MIRANDA FILHO 

METODOLOGIA 

Utilizou-se um modelo genético simples como o de 
Falconer (1960), no qual as médias, a heterose e suas 
alterações por seleção são definidas em termos de freqüên-
cias gênicas e efeitos genotípicos. Considerou-se um mo-
delo somente com efeito aditivo e dominante, pois tem-se 
constatado que os efeitos epistáticos são negligenciáveis 
para a produção de grãos de milho (Silva & Hallauer 1975, 
Stuber et aI. 1966). 

No modelo utilizado, tem-se que (Falconer 1960): 
p ei: são as freqüências dos alelos favoráveis nas popula-

ções 1 e 2, respectivamente; 
q e s: são as freqüências dos alelos desfavoráveis nas po-

lações 1 e 2, respectivamente; 
a e d: metade da diferença entre os dois homozigotos e 

efeito de dominância, respectivamente; 
a1 a. (q - p) d, a2  -a + (5 - r) d: são os efeitos médios 

de uma substituição génica nas populações 1 e 2, 
respectivamente; 

ap e ar: são as alterações em p e r respectivamente, via 
seleão; 

h (p -r) d: heterose em relação à média dos pais; 
z 1 ,z 2 : são os coeficientes de seleção associados aos homo-

zigotos dominantes e recessivos respectivamente; 
ap- z 2 1i(1 - p) 2 /1 -z2(1 - p) 2 ; ar z 2 r(1-0 2/1-z 2 0-r) 2 : 

são as alterações em p ei, respectivamente, via sele-
ção intrapopulacional, com tiominância completa; 

ap- pq(z 2 q -z 1 p)f1 -z 1 p 2  -z 2q2 ; ar=rs(z 2 s - z 1 r)/1-ztr 2 -
z 2 5 2 : são as alterações em p e r, respectivamentè, via 
seleção intrapopulacional, com sobredominância. 

RESULTADOS E DISCUSSÃO 

Alteração na média e no cruzamento de populações 
via seleção 

Utilizando-se do modelo genético, conforme de-
finido anteriormente, obtém-se: 

u + (p - q)a + 2pqd: média da população 1 
original; 

- u + (r - s)a + 2rsd: média da população 2 ori-
ginal; 

P 11 	+ 26pa 1 : média da população 1 após 
um ciclo de seleção; 

+ 26ra 2 : média da população 2 após 
um ciclo de seleção; 

F IO  - 112 (P 10  + P20 ) + h 0 : média do cruzamento 
entre as populações 1 e 2 originais; 
F 10  + apa 2  + Ara 1 : média do cruzamento 

entre as populações 1 e 2 após um ciclo de 
seleção- 

Sendo: 
a 5  a2  + 2(r - p)d e a 2  = a1 + 2(p - r)d, e fazendo-

-se as substituições, obtém-se: 

1/2 (P 10  + P 20 ) + apa 1  + Ara 2  + 110 + ah, 
onde: 
ah 	2(p-r)d(ap-ar). 

Assim, verifica-se que o progresso (Gs) no híbri-
do será: 

Gsh= F 11  - F 10  - apa 1  + ara2  + ah, ou seja: 
Gsh - 112 (Gs 1  + Gs 2 ) + ah, onde Gs 1  e Gs 2  refe-
rem-se aos progressos nas populações 1 e 2, respec-
tivamente, e ah refere-se à alteração na heterose. 

Alteração em p e r via seleção interpopulacional 

Considerando-se as populações 1 e 2 em equilí-
brio de Hardy-Weimberg, no cruzamento entre elas 
tem-se: 

Genó- Freqüén- Valor seletivo Contribuição gamética ____________  das geno- tipos' típicas 	(a) 	(b) 	(a) 	(b) 

A 1 A 2 	pr 	1 	1-z 1 	pr 	pr(1-z 1 ) 
A 1 a 2 	ps 	1 	1 	PS 	ps 
A 2 a 1 	qr 	1 	1 	qr 	qr 
a 1 a 2  qs 1-z2  1-z 2  qs(1-z 2 ) q5(1-z 2 ) 

* Os subíndices 1 e 2 representam as populações parentais; 
(a) e (b): referem-se aos modelos com domináncia com-
pleta e sobredominância, respectivamente. 

Assim, obtém-se, no modelo com dominância 
completa: 

q'= [qs(l-z 2 ) + qr 1/1-z 2 qs e s'- (qs(1-z 2 ) + p5 
1 -z 2  qs 
como: 
p'- 1 - q' e r'- 1 - s', obtém-se: 

a p' - p 	z 2 p(1-p)(1-r)/1-z 2  (l-p)(l-r) e 
Ar- r' - r- z 2 r(1-r)(1-p)/1-z 2 (1-p)(1-r) 
No modelo com sobredominância e, fazendo-se 

as mesmas considerações anteriores, obtém-se: 
q'- [qs(1-z 2 ) + qrj/]. -prz 1  -qsz 2  e s'=[qs(1-z 2 ) + 

+ psj/1-prz 1 -qsz 2  
Conseqüentemente: 

ap-p'-p-pq(z 2 s-z 1 r)/1-prz 1  -qsz 2 e 
Ar-r'_r=rs(z 2q-z 1 p)/1_prz 1 qsz 2 . 

Dessa maneira, verifica-se que a alteração, via 
seleção interpopulacional, em p depende da altera-
ção em r e vice-versa. Considerando-se o modelo 
com dominância completa, verifica-se que, para 
o < p c 1, tèm-se ap- Oparar= 1; epara 0< r < 1, 
tem-se ar - O para p 1. No modelo com sobre-
dominância, para O < p c 1, tem-se ap - O para 
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z25 - Z 1 r e para O < r 'C 1, tem-se ar - O para 

z 2 q- Z1p. 

Nas Tabelas 1, 2,3 e 4, encontram-se os valores 

esperados de alteração na heterose (ah) para diver-

sas freqüências gênicas nas populações 1 e 2. 

Considerando-se a seleção intrapopulacional e 

um modelo com dominância completa (Tabela 1), 

TABELA 1. Alteração na heterose via seleção intrapopu-
lacional. Modelo com domináncia completa. 

ah 

p" 0,2 0,4 0,6 0,8 1,0 

0,1 2,01 7,02 0,50 -18,03 -34,79 
0,2 0,00 0,67 -7,62 -27,49 -46,98 

0,3 0.65 -0,31 -7,66 -26,14 -45,63 
0,4 0,67 0,00 -4,48 -19,66 -37,24 

0,5 -1.82 -0,94 -1,30 -11,92 -26,32 
0.6 -7,62 -4,48 0.00 -5,35 -15.86 
0,7 -16.53 -10,92 -1,40 -1,28 -7,70 
0,8 -27,49 -19.66 -5,35 0.00 -2.58 
0,9 -38,58 -29,23 -10,82 -0,93 -0,36 
1,0 -46,98 -37,24 -15,87 -2.58 0,00 

* Valores devem ser multiplicados por 1 0 3 d. z2 0,20. 

** p e r- freqüências gênicas dos alelos favoráveis nas po-
pulacões 1 e 2, respectivamente. 

TABELA 2. Alteração na heterose via seleção intrapopu-
lacional. Modelo com sobredominância, 

ah* 

r 	p" 0,2 0,4 0,5 0,6 1.0 

0,1 1,00 -3,91 -13,78 -27,93 -30,99 
0,2 0,00 -4,60 -13,33 -26,34 -35,52 
0,3 -0,64 -1,66 -7,60 -17,83 -26,60 
0,4 -4,60 0,00 -2,14 -8,57 -12.85 
0,5 -13,32 -2,14 0,00 -2,14 0,00 
0,6 -26,34 -8,57 -2,14 0.00 8,57 
0,7 41,22 -17,83 -7,60 -1,66 14,40 
0,8 -53,33 -26,34 -13,30 4.60 8,89 
0.9 -55,22 -27,93 -13,78 -3,91 3,44 
1,0 -35,55 -12,85 0,00 8,57 0,00 

* Valores devem ser multiplicados por 10 3 d- z 1  • Z2- 

-0,20. 

p e r - freqüências génicas dos alelos favoráveis nas po-
pulacôes 1 e 2, respectivamente. 

TABELA 3. Alteração na heterose via seleção interpopu-
lacional. Modelo com domináncia completa. 

ah * 

r 	p" 0,2 	0,4 	0,6 	0,8 	1,0 

0,1 3,37 21,79 38,79 36,61 0,00 
0,2 0.00 8,50 21,88 24,22 0.00 
0,3 2,52 1,83 10,67 14,41 0,00 
0,4 8,50 0,00 4,03 7,87 0,00 
0,5 15,65 1,28 0,83 3,68 0,00 
0,6 21,88 4,03 0,00 1,30 0.00 
0.7 25,21 6,72 0,49 0,24 0,00 
0,8 23,81 7,86 1,30 0,00 0,00 
0.9 15,93 6,07 1,45 0,08 0,00 
1,0 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 

• valores devem ser multiplicados por 10 3d. z 2  - 0.20. 

** p e r- freqüências gênicas dos alelos favoráveis nas po-
pulacões 1 e 2, respectivamente. 

TABELA 4. Alteração na heterose via seleção interpopu-
lacional. Modelo com sobredominância. 

ah* 

r 	p" 0,2 0,4 0,5 0,8 1,0 

0,1 3,47 23,62 35,55 53,7 33,07 
0,2 0,00 10,09 19,99 49,22 53,33 
0.3 2,83 2,52 8.89 42,04 62,55 
0,4 10,08 0,00 2,22 30,88 62.60 
0,5 19,98 2,22 0,00 19,99 55,56 
0,6 30,88 8,49 2,22 15.85 43,64 
0,7 4122 19,77 8,87 6,08 29,30 
0$ 49,22 30,88 19,99 0,00 1524 
0,9 53,75 45,85 35,55 8,56 4,39 
1,0 53,28 58,54 55,56 15,24 0,00 

* Valores devem ser multiplicados por 10 3 d. z1 = Z2= 
0,20. 

p e r - freqüências génicas dos alelos favoráveis nas po-
pulacões 1 e 2, respectivamente. 

verifica-se que há tendência de diminuição da hete-

rose. Os valores negativos de ah ocorrem para os 

casos onde p> r e tem-se ap < ar e vice-versa, 

pois acréscimos mais rápidos nas feqüências gêni-

cas ocorrem quando estas são relativamente baixas. 

Os valores positivos ocorrem em uma faixa estrei-

ta, e se dá quando p > r e ap > ar; isto ocorre 
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quando r é muito baixo implicando alteração bai-
xa, da mesma maneira que ocorre quando a fre-
qüência do gene é muito alta. Tem-se, também, 
que para Ap- Ar, Ah-O. 

Para os locos sobredominantes, a seleção intra-
populacional irá favorecer os heterozigotos e a 
freqüência gênica tende para um equilíbrio com 
valor intermediário, permanecendo os dois alelos 
na população, com freqüência ao redor de 0,5 
quando z 5  - a 2 . Se isto ocorrer para as duas popu-
lações, tem-se p = r e ap - Ar e, conseqüentemente, 
Ah - 0. Para p - 1 ou r - 1, ocorrem alguns valores 
positivos de Ah, porque se o alelo está fixado em 
uma das populações e está com freqüência acima 
de 0,5 na outra, a sua freqüência tenderá a dimi-
nuir com a seleção. De qualquer maneira, verifi-
ca-se que ah é negativo para a maioria dos casos 
supostos. 

Nas Tabelas 3 e 4, estão as alterações esperadas 
na heterose, via seleção interpopulacional. Verifi-
ca-se que para os dois modelos Ah é positivo para 
todas as situações consideradas, exceto para igual-
dade das freqüências gênicas nas duas populações. 

Mool et al. (1978), utilizando um modelo mais 
complexo e considerando apenas dominância com-
pleta, apresentam resultados semelhantes. 

Conforme salientado por Vencovsky (1978), 
a seleção recorrente recíproca explora a capacida-
de geral de combinação nos locos sem dominân-
cia e nos locos em que as freqüências gênicas 
são iguais nas duas populações. Nos locos com al-
gum grau de domináncia e com freqüências alélicas 
contrastantes, a seleção recíproca também explora 
a capacidade específica de combinaçãp, através 
dos efeitos gênicos não-aditivos. As relações da se-
leção recíproca com a varincia aditiva e dominan-
te podem ser demonstradas segundo o modelo uti-
lizado no presente trabalho. Assim, o progresso es-
perado por seleção recorrbnte recíproca é função 

2 
linear das varlâncias mterpopulacionais 0A l2  e 

que são hom6logas da variância aditiva in-
trapopulacional. Ao nível de um loco, demonstra-
-se que: 

- 	+ 4 'D [h + (p -r)a i l; e 

- 	+ 4 0D 22  [h + (r - p)a 2 1  

onde: 

2 	2 
AI i  e  OIÃ22  são as variâncias genéticas aditivas; 

2 	2 
e °D 22  são as variancias genéticas domi-

nantes, nas populações 1 e 2, res-
pectivamente; 

h é a heterose em relação à média dos pais. 
Miranda Filho (1982) demonstrou, de maneira 

análoga, que, ao nível de um loco, as diferenças en-
tre as varincias genéticas aditivas interpopulacio-
nais e as covariáncias genéticas aditivas entre as po-
pulações e seus respectivos híbridos são funções 
das variâncias dominantes intrapopulacionais e da 
heterose do cruzamento. 

Dessa maneira, verifica-se que, realmente, a 
seleção recorrente recíproca explora a capacidade 
geral de combinação, através das varikcias genéti- 

• 	
i 	

2 	2 
cas aditivas ntrapopulacionais (°A5 i  e 0A22 ), e 
a capacidade específica de combinação, através dos 
desvios associados a dominância (JDi  e °D) 
e capitaliza a heterose (h). 

Os resultados experimentais não consistentes 
com o esperado teoricamente, como os de Gevers 
(1974) e Hallauer (1977), por seleção recorrente 
recíproca, e os de Russell et aI. (1973) e Penny et 
al. (1962) com seleção intrapopulacional, podem 
ser devidos a interações de genótipos por arnbien-
tes ou a probelmas experimentais na avaliação dos 
ciclos da seleção. 

CONCLUSÕES 

i. A expressão da alteração na heterose via se-
leção recorrente em termos de freqüências gênicas 
e efeitos genotípicos é: ah a 2(p - r)d(Ap - Ar). 

2. Verificou-se que ah tende a ser negativo para 
a seleção intrapopulacional e positivo para a sele-
ção interpopulacional para modelos com dominmn-
cia completa e sobredomin3ncia, com exceção das 
situações em que p-  r ou Ap- A.r implicando Ah-O. 
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