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Supondo a seguinte populaSupondo a seguinte populaçção de 8 indivão de 8 indivííduosduos

AaAa AAAA aaaa aaaa AAAA AaAa AAAA AaAa

FreqFreqüüência de AA = 3/8 = 0,375ência de AA = 3/8 = 0,375
FreqFreqüüência de Aa = 3/8 = 0,375ência de Aa = 3/8 = 0,375
FreqFreqüüência de aa = 2/8 = 0,25ência de aa = 2/8 = 0,25

GenGenóótipotipo AAAA AaAa aaaa
FreqFreqüüênciaência PP QQ RR

FreqFreqüüência de A = 9/16 = 0,5625ência de A = 9/16 = 0,5625
FreqFreqüüência de a = 7/16 = 0,4374ência de a = 7/16 = 0,4374



Se p p é definida como a freqüência de AA
E q q é definida como a freqüência de aa

As freqüências gênicas podem ser calculadas a partir 
das freqüências genotípicas

pp = P + = P + ½½ QQ
qq = R + = R + ½½ QQ

Sendo que:Sendo que:

p + q = 1p + q = 1



FreqFreqüüências genotências genotíípicas de selepicas de seleçção ão 
seguem o equilibro de Hardyseguem o equilibro de Hardy--WeinbergWeinberg

Em uma Em uma grande populagrande populaçção, de cruzamentos aleatão, de cruzamentos aleatóóriosrios
tanto as freqtanto as freqüüências dos ências dos genesgenes como as dos como as dos 

gengenóótipostipos permanecerão permanecerão constantesconstantes de gerade geraçção a ão a 
gerageraçção, na ausência de ão, na ausência de migramigraçção, mutaão, mutaçção e seleão e seleççãoão



Exemplos:Exemplos:

Na populaNa populaçção anteriormente citada:ão anteriormente citada:

AaAa AAAA aaaa aaaa AAAA AaAa AAAA AaAa

Qual seria a probabilidade de ter o genQual seria a probabilidade de ter o genóótipo tipo AAAA na na 
segunda gerasegunda geraçção, nas condião, nas condiçções ideais de equilibrio ões ideais de equilibrio 
de Hardy de Hardy -- Weinberg?Weinberg?

Para isso devemos primeiro deduzir as chances de Para isso devemos primeiro deduzir as chances de 
acasalamentos do tipo (acasalamentos do tipo (AAAA x x AAAA) e () e (AAAA x x AaAa), puderem ), puderem 
aconteceracontecer

Lembrando...Lembrando...

GenGenóótipotipo AAAA AaAa aaaa
FreqFreqüüênciaência PP QQ RR



FreqFreqüüências genotências genotíípicas de selepicas de seleçção seguem o ão seguem o 
equilibro de Hardyequilibro de Hardy--WeinbergWeinberg

GenGenóótipotipo AAAA AaAa aaaa
FreqFreqüüênciaência PP QQ RR



PP’’ = probabilidade de = probabilidade de 
encontrarmos o genencontrarmos o genóótipo AA na tipo AA na 
segunda gerasegunda geraçção

PP’’ = P= P22 + + ½½ PQ + PQ + ½½ PQ + PQ + ¼¼ QQ22

ão

PP’’ = P= P22 + 2( + 2( ½½ PQ) + ( PQ) + ( ½½ Q)Q)22
Algebricamente:Algebricamente:

P = a; eP = a; e
½½ Q = b

Assim:Assim:

PP’’ = a= a22 + 2(ab) + b+ 2(ab) + b2
Q = b

2
Algebricamente:Algebricamente:

(a + b) = a(a + b) = a22 + 2ab + b+ 2ab + b22Então:Então:

PP’’ = (P + = (P + ½½ Q)Q)2 Lembrando...Lembrando...2

pp = P + = P + ½½ QQ
qq = R + = R + ½½ QQPP’’ = = pp22



A freqA freqüüência de ência de AAAA apapóós uma geras uma geraçção de cruzamentos ão de cruzamentos 
ao acaso ao acaso éé igual ao quadrado do gene igual ao quadrado do gene AA. Racioc. Raciocíínios nios 
semelhantes mostram que as freqsemelhantes mostram que as freqüüências de ências de AaAa e e aaaa são são 
22pqpq e e qq22

GenGenóótipotipo AAAA AaAa aaaa
FreqFreqüüênciaência pp22 22pqpq qq22





APLICAÇÕES DO TEOREMA DE HARDY-WEINBERG

1.Estimativas de freqüências alélicas: genes co-
dominantes

Exemplo

Com o emprego dos soros anti-M e anti-N foram 
determinados os grupos sangüíneos M, MN e N de 
uma amostra aleatória de 100 indivíduos de uma 
população, encontrando-se os seguintes valores:

M=30%, MN=50% e N=20%



a) Quais as freqa) Quais as freqüüências dos alelos ências dos alelos MM e e NN
dessa amostra?dessa amostra?

b) Podeb) Pode--se considerar que essa amostra estse considerar que essa amostra estáá
em equilem equilííbrio de Hardybrio de Hardy--Weinberg com relaWeinberg com relaçção ão 
aos grupos sangaos grupos sangüíüíneos neos MM, , MNMN e e NN??

c) Qual o percentual de casais heterozigotos  c) Qual o percentual de casais heterozigotos  
MNMN x x MNMN que devemos esperar na populaque devemos esperar na populaçção ão 
representada pela amostra?representada pela amostra?



SOLUSOLUÇÇÃOÃO

a) Quais as freqüências dos alelos M e N dessa 
amostra?

MM       MN           NN TOTAL
30 50           20 100  
60 100 40 200

0,55
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b) Pode-se considerar que essa amostra está em 
equilíbrio de Hardy-Weinberg com relação aos grupos 
sangüíneos M, MN e N?

Grupo Observ. Freq. Genotípica 
Esperada 

Esperado 

M 30 P2=(0,552)=0,3025 Np2=100(0,552)=30,25

MN 50 2pq=2(0,55)(0,45)=0,49
50 N2pq=49,50 

N 20 q2=(0,45) 2=0,2025 Nq2=20,25 

Total 100 1 100,00 

 
 



c) Qual o percentual de casais heterozigotos    MN x 
MN que devemos esperar na população 
representada pela amostra?

MN = 2pq = 2(0,55)(0,45) = 0,4950

MN x MN = 0,495 x 0,495 = 0,2450

Resposta: 24,50%



2. Estimativas de freqüência alélicas com dominância

ExemploExemplo

Calcular a porcentagem de indivíduos heterozigotos (2pq), em uma 
população humana de casamentos ao acaso, onde a freqüência do 
fenótipo recessivo é de 0,09.

A_ aa Total
p2+2pq q2 1,00
0,91 0,09 1,00

f(a)=q, f(A)=p;  q2=0,09; q=0,3    e    p=0,7
H=2pq=2(0,7)(0,3)=0,42
Resposta: 42%





Quando ocorre seleQuando ocorre seleçção em um genão em um genóótipo especifico tipo especifico 
ocorrem mudanocorrem mudançças na equaas na equaçção de Hardy ão de Hardy -- WeinbergWeinberg

Exemplo uma chance de sobrevivência menor do Exemplo uma chance de sobrevivência menor do 
homozigoto recessivohomozigoto recessivo

GenGenóótipotipo Chance de sobrevivênciaChance de sobrevivência
AA, AaAA, Aa 11
aa aa 1 1 -- ss

ss éé chamado de coeficiente de selechamado de coeficiente de seleçção e ão e éé um valor entre um valor entre 
0 e 10 e 1



Coeficientes de seleCoeficientes de seleçção são expressos como uma reduão são expressos como uma reduçção ão 
no valor adaptativono valor adaptativo

A chance de sobrevivência A chance de sobrevivência éé o valor adaptativo de um o valor adaptativo de um 
gengenóótipo, assumindo que todos os indivtipo, assumindo que todos os indivííduos deixam duos deixam 
o mesmo no mesmo núúmero de descendentesmero de descendentes



No exemplo dado:No exemplo dado:

GenGenóótipotipo Chance de sobrevivênciaChance de sobrevivência
AA, AaAA, Aa 11
aaaa 1 1 -- ss

A seleção irá atuar no sentido de eliminar o alelo aa e “fixar” o 
alelo AA..

Se Se ss for igual a for igual a zerozero então não haveria diminuientão não haveria diminuiçção no ão no 
valor adaptativo tevalor adaptativo teóórico, retornando portanto, para o rico, retornando portanto, para o 
equilequilííbrio de Hardy brio de Hardy -- WeinbergWeinberg



ÉÉ muito importante salientar o seguinte:muito importante salientar o seguinte:

Os alelos não aumenta ou diminuem suas freqOs alelos não aumenta ou diminuem suas freqüüências ências 
pelo fato de serem dominantes ou recessivos, isso spelo fato de serem dominantes ou recessivos, isso sóó diz diz 
respeito a como os alelos irão interagir para produzir um respeito a como os alelos irão interagir para produzir um 
fenfenóótipo determinadotipo determinado



Valor adaptativo mValor adaptativo méédio (Vam), ou a somatdio (Vam), ou a somatóória do novo total ria do novo total 
de indivde indivííduos apduos apóós sofrerem seles sofrerem seleççãoão

Lembrando que...Lembrando que...

GenGenóótipotipo AAAA AaAa aaaa
FreqFreqüüência ência pp22 22pqpq qq22

Vam = pVam = p22 + 2pq + q+ 2pq + q22(1 (1 –– s)s)



Em funEm funçção de qão de qVam = pVam = p22 + 2pq + q+ 2pq + q22(1 (1 –– s)s)

p + q = 1p + q = 1

p = 1 p = 1 -- q

Substituindo os valores de p Substituindo os valores de p 
pela expressão:  = 1 pela expressão:  = 1 -- qq

q

Vam = (1Vam = (1--q)q)2 2 + 2(1+ 2(1--q)q + qq)q + q22(1 (1 –– s)s)

Vam = 1 Vam = 1 –– 2q + q2q + q22 + 2q + 2q –– 2q2q22 + q+ q22 –– sqsq22

Vam = 1 Vam = 1 –– sqsq22

Ou seja o novo total de indivOu seja o novo total de indivííduos serduos seráá 11--sqsq22, portanto , portanto 
as freqas freqüüências na geraências na geraçção seguinte deverão ser ão seguinte deverão ser 

divididas por este valordivididas por este valor



Lembrando que em Lembrando que em 
qualquer tempo

Qual a relaQual a relaçção entre pão entre p’’ e p?e p?
qualquer tempo

pp = P + = P + ½½ QQ
qq = R + = R + ½½ QQ

PP’’ ==
pp22 + pq+ pq

11-- sqsq

Como:Como:

p + q = 1

p(p + p)
p + q = 1

PP’’ ==
p(p + p)

11-- sqsq

PP’’ ==
pp

11-- sqsq





pp
∆∆p = pp = p’’ –– p = p = -- pp

1 1 –– sqsq22

∆∆p = p = p p –– p + sqp + sq22

1 1 –– sqsq22
= = 

spqspq22

1 1 –– sqsq22



ExemploExemplo

Se p = q = 0,5Se p = q = 0,5

E indivE indivííduos duos aaaa possuem valor adaptativo de 0,9 possuem valor adaptativo de 0,9 
comparados com indivcomparados com indivííduos duos AAAA e e AaAa (s = 0,1)(s = 0,1)
Então a mudanEntão a mudançça na freqa na freqüüência gênica para a prência gênica para a próóxima xima 
gerageraçção serão seráá::

spqspq22
(0,1 x 0,5 x (0,5)(0,1 x 0,5 x (0,5)22/(1 /(1 –– 0,1 x (0,5)0,1 x (0,5)22))

1 1 –– sqsq22

= 0,0128= 0,0128

AA freqfreqüüência de ência de AA iriráá aumentar, portanto de 0,5 para aumentar, portanto de 0,5 para 
0,5 + 0,0128, ou seja ser0,5 + 0,0128, ou seja seráá 0,51280,5128



Trabalhando para obter uma expressão que possa Trabalhando para obter uma expressão que possa 
calcular s em funcalcular s em funçção das freqão das freqüüências das freqências das freqüüências ências 

gênicas de duas geragênicas de duas geraçções diferentesões diferentes

Partindo da equaPartindo da equaçção:ão:

∆∆p = p = 
spqspq22

1 1 –– sqsq22

S =  S =  ∆∆pp
pp’’qq22





O modelo de O modelo de 
seleseleçção pode ser ão pode ser 
aplicado para a aplicado para a 

mariposa mariposa 
sarapintada

Biston betularia Biston betularia forma melânicaforma melânica

Biston betularia Biston betularia forma sarapintadaforma sarapintada

sarapintada



--A variedade sarapintada parece ter sido a forma originalmente enA variedade sarapintada parece ter sido a forma originalmente encontrada contrada 
nas regiões da nas regiões da GrâGrâ -- Bretanha antes da revoluBretanha antes da revoluçção industrial, o primeiro ão industrial, o primeiro 
registro da forma melânica foi datada de 1848 prregistro da forma melânica foi datada de 1848 próóxima a Manchesterxima a Manchester

--A freqA freqüüência deste variedade aumentou em regiões poluência deste variedade aumentou em regiões poluíídas perfazendo atdas perfazendo atéé
90% de freq90% de freqüüência nas localidades atingidas pela contaminaência nas localidades atingidas pela contaminaçção ambientalão ambiental

--Existem diferenExistem diferençças nos valores adaptativos entre as duas variedades de as nos valores adaptativos entre as duas variedades de 
mariposas.mariposas.

--A causa para estas diferenA causa para estas diferençças foi atribuas foi atribuíída da àà predapredaçção por pão por páássaros, embora ssaros, embora 
isso possa ser discutido e questionado, parece ser consenso.isso possa ser discutido e questionado, parece ser consenso.

--A genA genéética que controla o fentica que controla o fenóótipo sarapintadotipo sarapintado--melânico parece que melânico parece que 
inicialmente era controlado por um alelo dominante inicialmente era controlado por um alelo dominante CC, por isso formas , por isso formas 
sarapintadas seriam homozigotos sarapintadas seriam homozigotos cccc e os dominantes melânicos e os dominantes melânicos CcCc e e CCCC

--Evolutivamente parece que os alelos envolvidos neste fenEvolutivamente parece que os alelos envolvidos neste fenóótipo foram tipo foram 
diferentes, com graus diferentes de dominância. Isto sdiferentes, com graus diferentes de dominância. Isto sóó quer dizer que as quer dizer que as 
mudanmudançças nestes traas nestes traçços podem ter sido originadas pela mudanos podem ter sido originadas pela mudançças em as em 
diversos alelos, por esta razão são encontrando dominâncias difediversos alelos, por esta razão são encontrando dominâncias diferentes em rentes em 
estudos diferente.estudos diferente.

--A analise A analise teteóóricarica a ser feita sera ser feita seráá somente considerando somente considerando CC dominantedominante





Uma primeira explicaUma primeira explicaçção poderia ser feita a partir de estimativas de valor ão poderia ser feita a partir de estimativas de valor 
adaptativo utilizando a velocidade de mudanadaptativo utilizando a velocidade de mudançças nas freqas nas freqüüências gênicasências gênicas

Quais era, os valores adaptativos relativos dos genes que controQuais era, os valores adaptativos relativos dos genes que controlavam a lavam a 
coloracoloraçção melânica e clara durante o perão melânica e clara durante o perííodo do inodo do iníício do scio do sééculo XIX atculo XIX atéé metade metade 
do sdo sééculo XX, quando a forma melânica aumentou em freqculo XX, quando a forma melânica aumentou em freqüüência nas ência nas ááreas reas 
polupoluíídas?das?

Para isto seria necessPara isto seria necessáário então conhecer as freqrio então conhecer as freqüüências das formas com ências das formas com 
diferentes cores para pelo menos dois perdiferentes cores para pelo menos dois perííodos diferentes. Assim poderodos diferentes. Assim poderííamos amos 
usar a formula de cusar a formula de cáálculo de coeficiente de selelculo de coeficiente de seleçção.ão.

S =  S =  ∆∆pp
pp’’qq22

Assumindo que as formas melânicas estavam presente porAssumindo que as formas melânicas estavam presente poréém em baixas m em baixas 
freqfreqüüências, poderia ser estimado a freqências, poderia ser estimado a freqüüência dos genes pela relaência dos genes pela relaçção entre as ão entre as 
taxas de mutataxas de mutaçção ão mm e pela sua desvantagem evolutiva ou coeficiente de e pela sua desvantagem evolutiva ou coeficiente de 
seleseleçção ão ss



A expressão que relaciona estas três variA expressão que relaciona estas três variááveis veis éé::

p = m/sp = m/s Onde Onde pp éé a freqa freqüüência gênica do alelo estudado, ência gênica do alelo estudado, mm éé a taxa de a taxa de 
mutamutaçção e ão e ss o coeficiente de seleo coeficiente de seleççãoão

Embora os valores de Embora os valores de mm e e ss não fosse conhecidos naquela não fosse conhecidos naquela éépoca podepoca pode--se se 
supor valores msupor valores méédios para estas duas varidios para estas duas variááveis. Assim uma taxa de mutaveis. Assim uma taxa de mutaçção ão 
ttíípica para um gene, poderia ser estabelecida como 10pica para um gene, poderia ser estabelecida como 10--66 e um coeficiente de e um coeficiente de 
seleseleçção de 10% pode ser assumido inicialmente.ão de 10% pode ser assumido inicialmente.

Com esses valores e substituindo eles na equaCom esses valores e substituindo eles na equaçção supracitada podemos ão supracitada podemos 
chegar a conclusão que a freqchegar a conclusão que a freqüüência do gene melânico ência do gene melânico CC poderia ter sido de poderia ter sido de 
1010--55 lláá pelos anos 1848.pelos anos 1848.

A mudanA mudançças de freqas de freqüüência ocorreu entre 1848 e 1898, podemos assumir que ência ocorreu entre 1848 e 1898, podemos assumir que 
foram necessforam necessáárias 50 gerarias 50 geraçções para gerar a mudanões para gerar a mudançça de freqa de freqüüências ências 
genotgenotíípicas.picas.

ApApóós esse pers esse perííodo houve a mudanodo houve a mudançça fenota fenotíípica  sendo que em 1898 a pica  sendo que em 1898 a 
freqfreqüüência da coloraência da coloraçção clara era de  aproximadamente 0,2. As ão clara era de  aproximadamente 0,2. As freqfreqüüênciasências da da 
variante escura seriam portanto de 0,8.variante escura seriam portanto de 0,8.



Sabendo desses dados, ou seja uma freqSabendo desses dados, ou seja uma freqüüência gênica de 10ência gênica de 10--55 foi transformada foi transformada 
numa freqnuma freqüüência de 0,8 em 50 geraência de 0,8 em 50 geraçções. Qual seria o coeficiente de seleões. Qual seria o coeficiente de seleçção ão 
que governou este processo?que governou este processo?

Aplicando 50 vezes a equaAplicando 50 vezes a equaçção podeão pode--se chegar a um valor de aproximadamente se chegar a um valor de aproximadamente 
0,33. Ou seja, as variedades sarapintadas possu0,33. Ou seja, as variedades sarapintadas possuííam uma chance de am uma chance de 
sobrevivência de 66%, ou de dois tersobrevivência de 66%, ou de dois terçços a taxa de sobrevivência das os a taxa de sobrevivência das 
variedades variedades melânicas,melânicas, isto ao longo de 50 geraisto ao longo de 50 geraçções mudou as freqões mudou as freqüüências ências 
entre as duas variedades, pois a chance de sobrevivência ou valoentre as duas variedades, pois a chance de sobrevivência ou valor adaptativo r adaptativo 
da forma sarapintada era maior antes do inicio desta analise.da forma sarapintada era maior antes do inicio desta analise.





Uma segunda estimativa de valor adaptativo Uma segunda estimativa de valor adaptativo éé feita a partir da sobrevivência feita a partir da sobrevivência 
de diferentes gende diferentes genóótipos em experimentos de marcatipos em experimentos de marcaççãoão--capturacaptura





FreqFreqüüências as formas melânicas e de ências as formas melânicas e de 
coloracoloraçção clara da mariposa sarapintada ão clara da mariposa sarapintada 
em diferentes locais da Inglaterra, quando em diferentes locais da Inglaterra, quando 
a freqa freqüüência da forma melânica estava ência da forma melânica estava 
prpróóxima do seu mxima do seu mááximo. ximo. 
Mariposas melânicas estão geralmente Mariposas melânicas estão geralmente 
em excesso nas em excesso nas ááreas industriais, tal reas industriais, tal 
como o centro da Inglaterra; note porcomo o centro da Inglaterra; note poréém a m a 
elevada proporelevada proporçção no leste inglêsão no leste inglês



DecrDecrééscimo na freqscimo na freqüüência da forma melânica ência da forma melânica 
na região ao redor de Manchester. O na região ao redor de Manchester. O 
decrdecrééscimo não se tornou realmente notscimo não se tornou realmente notáável vel 
atatéé meados de 1990meados de 1990



A resistência  pesticidas em insetos A resistência  pesticidas em insetos éé mais um mais um 
exemplo de seleexemplo de seleçção naturalão natural
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