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1 — INTRODUCAO

Nos ultimos vinte anos podia-se notar uma mudanc¢a gra-
dual nas discusstes s6bre o mecanismo da evolu¢cdo. A razao
principal consiste numa alteracdo dos métodos, pois as obser-
vagdes descritivas e comparativas, foram substituidas pelos ex-
perimentos exatos. A velha teoria da adaptacdo direta como
resposta as necessidades, isto é, o Lamarckismo, perdeu com
isso continuamente em seu valor, pois nédo foi possivel achar
.qualquer comprovacio experimental. A teoria fundamental de
DARWIN, de outro lado, esta definitivamente ganhando terre-
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no, sofrendo, como ¢ natural, alteracdes e emendas. A hipé-
tese que novos caracteres hereditarios aparecem bruscamente
e depois sao conservados ou eliminados de acérdo com o seu va-
ior na luta pela vida, é ainda hoje a base fundamental das teo-
rias modernas. Nestas ndo se discute mais a teoria da evolucido
em si, mas apenas o mecanismo ou os mecanismos da evolu-
c¢cado e é evidente que a marcha da evolugdo seguiu mais do que
um sé caminho.

Naoc é nossa intencado entrar aqui numa discussdo detalha-
da da vasta literatura que existe sbbre o assunto e que os in-
teressados poderdo encontrar nos livros e compéndios corres-
pondentes, por exemplo, nos trabalhos de DOBZHANSKY,
GOLDSCHMIDT, FISHER, HURST, etc..

.- O .Rresente trabalho serve como uma introducdo para dois
traballes experimentais, um sébre um dos mecanismos da evo-
lugho, a mudanca do conjunto dos gens modificadores (“Mo-
difier shift”), e outro sobre a origem do milho. Nestes dois
trabalhos relatarei os resultados de experimentos em anda-
mento, desde cérca de 15 anos, e que niao puderam ficar con-
cluidos antes, por terem sofrido, por mais de uma vez e contra,
a minha vontade, interrupcdo na sua continuidade. As bases
tedricas destas séries experimentais foram em parte expostas
num trabalho sbre a hereditariedade de cruzamentos inter-
cspecificos (BRIEGER, 1929). Tanto os resultados das minhas
experiéncias como o avanco geral da ciéncia permitem hoje
formular os diversos problemas de uma forma muito melhor e
mais concisa do que antes. Também citarei neste resumo de
preferéncia cxemplos tirados dos meus trabalho, em vez de en-
trar em citagdes completas da literatura.

A teoria moderna sobre os mecanismos da evolucdo dis-
tingue claramente trés pontos fundamentalmente diferentes:
a) como se obtém novos caracteres hereditarios; b} como éles
séo- eliminadeos--ou multiplieados; e - finalmente -8)-.como éles
sio mantidos. Com outras palavras como aparecem novas for-
mas ou espécies, como censeguem elas suprimir os seus ante-
passados e manter-se? .

2—A OBTENCAO DE NOVOS CARACTERES HEREDITARIOS

Com referéncla. a0 . primeiro ‘problema - n&o - devemos con-
fundir a qguestfio. da .obtericido de novos gens, e de nevos carac-
teres fenotipicos e -hereditarios. Conhecemos hoje rio minimo
trés diferentes caminhos para a obtencéo :de novos: caracte-
risticos: mutaqoes, aberragﬁes cxtolégmas e recombmaqoes ge~
nicas. . .
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a) Mutacao

A ocorréncia de mutacdées ou alteragbes bruscas das pro-
priedades dos gens estd amplamente compr.,vada, tanto sem,
como ¢om a aplicacdo de tratamentos especiais. A sua frequén-
cia, natural, apesar de muito pequena, pode ser considerada
como ainda suficiente, pois a evolugdo esta se processando em
tempos geoldégicos. Basta lembrar as profundas alteragdes que
o homem ,num prazo relativamente curto de alguns milhares e
45 vezes centenas de anos, conseguiu acumular em animais e
plantas domesticados. Em consequéncia da inteligente selecéo
humana obtiveram-se tipos bastante diferentes dos ancestrais
selvagens e perfeitamente adaptados a vida nas condi¢des no-
vas da domesticac¢do.

Um argumento & primeira vista mais sério, contra o valor
das mutagdes, € o fato de que a maioria delas causa caracte-
res prejudiciais e até letais. Mas, ndo devemos esquecer dois
pontos: Considerando que o conjuto dos gens produz uma com-
binacdo complicadissima, mas harmoénica de todos os proces-
sos fisiol6gicos, ndo é de se admirar que numerosas alteracdes
génicas bruscas ndo se encaixem imediatamente nesta harmo-
nia, causando disturbios graves no desenvolvimento dos orga-
nismos. Além disso, muitos caracteres néo sdo mais prejuidiciais
quando mudarmos o ambiente ecolégico. A perda da vista, na
nmutacio “eyeless” de Drosophila nfo seria prejudicial para
animais que vivem em cavernas. A muta¢fo “cupid” em La-
thyrus odoratus que resulta num crescimento rasteiro com in-
ternédios curtos, parece uma réplica da forma alpina de mui-
tas plantas. A auséncia de qualquer reacfio geotrépica, como na
mutacao “lazy” em milho, darda uma 6tima adaptaco para
um capim rasteiro, que cresce em terreno muito acidentado e
rochoso.

b) Alteracdes na constituicio cromosémica

Aberracgdes citclégicas ndo séo raras na evolugdo, seja
aberracdes na estrutura dos cromosémios, seja poliploidia, mas
a sua importdncia parece consistir mais no estabelecimento
de um mecanismo de isolamento, necessario para o processo
cde manutencéo do que em provocar novos caracteres heredi-
tarios.

A aloploidia em hibridos interspecificos serve muitas ve-
Zes para restabelecer a fertilidade. S&o bastanie conhecidos
9s casos de Primula kewensis, Nicotiana tabacum e N, rustica,
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Galeopsis tetrahit, etc., onde a poliploidia se dava nos hibridos
mesmo. Talvez de mais importancia para a evolucdo sao os ca-
50s, onde a ‘estabilizacdo do numero de cromosomios aconte-
ceu nas geracOes posteriores, de modo que foram obtidas no-
vas formas com numeros diferentes e até superiores aqueles
dos pais, como nos estudos muito interessantes de WINGE
(1940) em Erophila (Fig. 1).

A autopoliploidia e polisomia causam frequentemente, al-
teragcdes na velocidade de crescimento de diferentes tecidos,
harmonicas nos primeiros (Fig. 2), e néo balan¢adas nos 1ul-
timos (Fig. 3). Os casos de um ‘““position effect”, isto é, do apa-
recimento de certos novos caracteres depois de se mudar a po-
si¢ho de regides dentro dos cromosémios, sdo bastante raros;
cérca de meia duzia de casos apenas sdo conhecidos e todos
éles em Drosophila.

¢) Recombinacio de gens determinadores

O fator que me parece ser o mais potente na evolucgio é a
recombinacio de gens. A idéia de que cruzamentos tém uma
parte importante na evolucldo é ji4 muito antiga e hoje pode-
mos indicar, no minimo, trés modos de como as recombinag¢des
de fatores mendelianos poderido condicionar novos caracteres.

Em primeiro lugar podemos mencionar casos onde ja a
simples combinacio dos fenotipos paternais resulta numa com-
binacdo nova. Citarei um exemplo das minhas experiéncias,
entre os muitos casos correspondentes, registrados na litera-
tura. Trata-se do cruzamento interespecifico de Nicotiana
Langsdorffii, planta de certo valor ornamental e nativa de S.
Paulo, com N. Sanderae. A primeira espécie tem flores peque-
nas, verdes, com poélen de cor azul forte, abertas durante o dia
e visitada por varias abelhas. A outra espécie € adaptada &
visita de mariposas, tendo flores de tubo longo, cor roxa em
certas variedades, vermelha e branca em outras, abertas es-
pecialmente & noite e muito aromaticas. Entre as diferencas
génicas mencionaremos aqui apenas duas: A presenc¢a de an-
tocianina em Sanderae é devido a um gen dominante I, en-
quanto que a outra espécie é homozigota para o gen recessivo
i que nao permite a formacéo dos pigmentos. A cor verde de
Langsdorffii é causada por um gen dominante G e Sanderae
contém um inibidor recessivo gg. A combinagdo I-G-do hibri-
do contém ambos os pigmentos, roxo e verde, e apresenta uma
celoracao marron, muito comum em flores adaptadas a visita
de moscas. (BRIEGER, 1930a, 1935a),
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As vezes, 0s cruzamentos revelam uma pleiotropia da acéo
cos gens, anteriormente desconhecida. Podemos nos referir de
novo ao caso do cruzamento mencionado no paragrafo ante-
rior. Existem formas de Sanderae que em consequéncia do gen-

¢ tém flores de cor branca e sementes também brancas e en-
rugadas De outro lado a cor azul do pélen de Langsdorffu é
devido a presenca de dois fatores dominantes e complementa-
res Bl e B2. Na gerag¢ido F2 do cruzamento Sanderae (cc blbl
»2b2) x Langsderffii (CC B1 Bl B2 B2) apareceram plantas comi
“lores coloridas e brancas na razao 3:1 e com pélen azul e bran-
o na proporcdo 9:7. Existe uma diferenca entre os individuos
com 1lores de cor branca quando éles tém o pélen azul ou quan-
do branco. S6 no ultimo caso temos as sementes brancas e en-
rugadas. Todos os individuos da constitui¢do nova: cc B1-B2
tém sementes cheias e escuras. Assim, torna-se evidente mais
um efeito dos gens complementares para a coloragdo do pélen.
Bl e B2, um efeito desta vez em relacio & textura das semen-
tes, e o qual ndo podia ser notado em Langsdorffii, pois s6 na
presenca dos gens de uma raga Sanderae temos a possibilida-
de da formacéo de sementes brancas. e enrugadas. (BRIEGER,
1929).

Um outro caso de polimeria encontrei em Aquilegia vulga-
ris (BRIEGER, 1932). Esta espécie da Europa Central é carac-
terizada pela presenca de um esporo em cada uma das cinco
nétalas, ¢ que alias é o principal caracteristico do género (Fig.
4-B). No material inicial, bastante heterogéneo e heterozigoto,
apareceu um tipo sem esporos (Fig. 4-A) que pode ser consi-
deradn como uma reversao para o tipo ancestral do género,
comura em muitos géneros da familila Ranunculaceae. Os cru-
zamentos posteriores demonstraram que se trata da acéo de
dois fatores complementares para a supressao dos esporos Spl
¢ Sp2. Em geral as plantas sio homozigotas em relacdo a um
ou os dois fatores recessivos para a formacio de esporos, e so-
mente quando num cruzamento entre plantas, externamente
idénticas e com esporos, combinamos os dois gens dominantes
complementares, € que aparece a reversjo ativistica que é a
supressao dos esporos.

d) O efeito dos modificadores

Nos trés casos mencionados no capitulo anterior trata-se
da interacdo de poucos gens. Porém, de mais importancia pa-
ra, 0 problema da evolucdo, sdo os casos da interacido de :gens
principais ou determinadores com os .gens modificadores. En-
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tre estas duas categorias de fatores mendelianos existe uma
diferenca. genética e outra fisiolégica. Os gens determinado-
res dao efeitos fenotipicos decisivos, e quando éles segregam
em cruzamentos, resultam razdes mendelianas relativamente
csimples. Os modificadores sempre agem em conjunto de modo
que se fala muitas vezes de complexos de modificadores (‘“mo-
difier complex™), e a sua ¢~gregacio segue as regras da here-
ditariedade de caracteres quantitativos. A sua acédo fenotipi-
ca € apenas indireta, afetando a ag¢édo dos gens principais. Co-
mo na pintura uma cOr tem um efeito diferente de acérdo com
o fundo s6bre o qual ela é exposta, assim a a¢ado do gen deter-
minador varia de acérdo com o ‘‘modifier background”.

O conjunto dos modificadores pode ser alterado por dois mé-
todos. Cruzando formas nédo demais aparentadas ou mesmo es-
pécies diferentes, combinamos imediatamente dois diferentes
conjuntos. Também por selecio em material heterozigoto po-
demos separar e selecionar diferentes conjuntos.

Para o problema da evolucdo € muito importante que os
gens determinadores possam provocar novos caracteristicos
fenotipicos, simplesmente depois de uma mudanca do “modi-
iier background’. Os primeiros casos desta natureza se refe-
rem ao aparecimento de efeitos letais em cruzamentos interes-
pecificos. Em hibridos de N. Longiflora e N. Sanderae se ob-
tem, na regra; plantas fortes e intermediarias. Em experimen-
{os intensivos, BRIEGER (1929) observou uma exce¢ao desta
regra. Sempre quando um certo individuo de longiflora foi
cruzado com individuos da outra espécie, observou-se uma se-
aregacdo monofatorial. Metade dos hibridos eram plantas ti-
vicas e fortes (Fig. 5 ,direita) guando a outra metade era com-
posta de plantas pequenas e raquiticas (Fig. 5, esquerda). O
mesmo individuo de longiflora, quando autofecundado, s6 da-
va plantas normais. A minha interpretacdo foi que o indivi-
duo tinha um gen subletal que s6 podia mostrar esta sua acgéo
fenotipica quando agindo em conjunto com os modificadores
da outra espécie e ndo na espécie pura. Um pouco mais tarde
HOLIINGSHEAD (1930) achou um caso idéntico em cruza-
mentos interespecificos no género Crepis. O terceiro caso foi
descrito recentemente por BRIEGER e FORSTER (1942). Ja
era, conhecido que os hibridos Nicotiana Langsdorffii x N. glau-
ca dao plantas inicialmente normais e fortes e nas quais mais
cedo ou mais tarde aparecem tumores. O mesmo se repetiu em
nossos cruzamentos. Usando porém N. Sanderae em vez de
Langsdorffii, os tumores também apareceram, porém além dis-
&) o crescimento das plantas foi completamente alterado. Em
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vez de um s6 galho axilar por folha, desenvolveram-se muitos
galhos, dando aos individuos um aspecto todo especial. Em-
pregando hibridos da primeira geracio (Sanderae x Langs-
dorffi) para os cruzamentos com glauca, metade das plantas
foi de um e metade do outro tipo. A unica explicacido desta se-
sregacio & que as duas espécies parentes, Sanderae e Langs-
dorffii sio homozigotas para diferentes aleles, sem efeito nes-
1as espécies, mas ativados quando combinados com os modifi-
cadores de glauca, dando entio os seus efeitos fenotipicos di-
ferentes, em segregacido monofatorial.

Nestes trés casos trata-se do aparecimento de acdes mo-
nofatoriais e subletais depois da alteracdo do conjunto dos mo-
dificadores.

Numa outra série de experimentos, o efeito da mudanca
dos modificadores fol diferente. Ndo apareceram fenotipos es-
sencialmente novos, mas a mudanca dos modificadores tornou
0s gens, inicialmente ativos como determinadores, sem acéo
visivel, quando outros gens tornaram-se determinadores sain-
do assim da sua inatividade.

O primeiro caso desta natureza foi descrito por WINGE
(1934) em seus estudos sébre a determina¢o dqg sexo no peixe
Lebistes reticulatus. Aqui, geralmente, a determina¢do depen-
de de um par de gens que € ligado a um numero de fatores
mendelianos e que controlam a colora¢iao dos peixes machos.
Fazendo uma sele¢cdo, WINGE verificou que os caracteres que
anteriormente eram ligados ao sexo segregavam independen-
temente do sexo, apesar de que a determinag¢do do sexo con-
tinuou a ser controlada por um simples par de gens. Uma vez
que é pouco provavel que uma translocagdo fésse responsavel
para esta alteracio de ligacdo de sexo, WINGE supoz que de-
pois da sele¢do, um novo par de gens tornou-se o determinador
para o sexo. , '

Dos meus experimentos planejados para demonstrar o
efeito da mudanc¢a dos modificadores citarei aqui apenas trés
exemplos:

Em Antirrihinum existem varias espécies com flores de cor
branca ou muito palida. Esta coloracdo é devida a presenca
de um par de fatores recessivos e epistaticos. O mesmo gen ¢é
conhecido também na espécie cultivada A. majus e foi descri-
{0 por BAUR pelo nome “rosarucken”. Rle permite, em geral,
uma coloragdo muito leve no lado dorsal da flor. Quando in-
dividuos desta raca de A. majus séo cruzados com individuos
da espécie A. Hispanicum Segévia com flor de cor branca, en-
contrei em F1, apenas individuos com flores incolores, Autofe-
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cundando e selecionando em favor de plantas com flores le-
vemente coloridas cheguei, em 4 a 5 gera¢des & linhagens com
flores de uma cor roéxo claro, isto é, com a coloragdo de certas
outras espécies selvagens, e isso apezar da presenc¢a do diluidor
“rosarucken” em forma homozigota.

Recebi em 1937, por intermédio do colega Dr. Felipe W.
Cabral de Vasconcelos, algumas espigas de um milho cultivado
pelos indios Chavantes de Goiaz. Os graos eram em geral
brancos e esta cOr é devida essencialmente a um inibidor do-
minante Ci no cromosémio 9, alele do conhecido gen C, que
provoca a formag¢do da antocianina no aleuroma. SOmente al-
guns graos, de poucas espigas, eram levemente coloridos no mi-
Iho Chavantes. Selecionando para intensificar a c¢ér cheguei a
obter finalmente espigas com graos intensamente coloridos,
que as vezes deram uma segregacao nitida entre colorido e in-
color. '

Numa outra linhagem de milho, usado em testes para a
andlise de ligacdo dos gens pr e bi no cromosémio 5 (BRIE-
GER, 1937a, 1937b) apareceram as vezes graos levemente colori-
dos ou até brancos, apezar da presenca de todos os gens bhasi-
cos AlA2CR na forma homozigota. Selecionando, obtive, em
vouca.; geracoes, espigas completamente brancas. Na linhagem
inicial podia-se observar as vezes uma coloracdo mais inten-
sa, quasi preta dos graos, enrugados em consequéncia do efei-
10 do gen bt bt (“brittle”’). Nos estratos com graos incolores,
Zste gen ‘intensificador” tornou-se um determinador, dando
uma segregac¢ao muito nitida entre incolor e preto. Nao apare-
ceu nenhum crossover entre ‘“brittle” e o intensificador, de
_.10do que nido podemos dizer se se trata de um efeito pleiotro-
pico do gen bt ou de um gen separado e localizado muito perto
de bt.

No primeiro grupo de experimentos sobre a mudanca do
conjunto dos modificadores aparecem fenotipos subletais; em
segundo lugar relatamos casos de alteracdes de dominéncia da

- hase genética de certos caracteres, sem o aparecimento de no-
vos caracteres. Assim, parece necessario demonstrar que uma
mudanca dos conjuntos de modificadores pode ter como resul-
tado realmente o aparecimento de novos efeitos fenotipicos.

Em experimentos com o milho Tunicata Paulista consegui
alterar independentemente varios efeitos pleiotrépicos déste gen,
além de descobrir novos efeitos fenotipicos, ainda desconheci-
dos.

Recebi parte de uma espiga em 1937 e as primeiras plan-
1as tinham as vezes as glumas nas riechas maiores do que é
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comum encontrar-se. J& na segunda geracio aparecem plan-
.8 com algumas barbas nas flechas, em consequéncia da trans
iormac3o de flores machos em flores fémeas ou hermafroditas.
Selecionando, consegui aumentar a frequéncia de plantas com
harba e também o numero de barbas por flecha, obtendo fi-
nalmente plantas com algumas centenas de graos maduros.
{ilustracdes em BRIEGER 1945. Fig. 3).

Cruzando estas formas com Euchlaena mexicana, o efeito
dc gen Tu sobre a flexa desaparece quasi que completamente.
Nos hibridos com teosinte da Guatemala, as flechas tinham,
em geral, glumas do tamanho normal, mas glumas grandes
e barbas na flecha reapareceram em alguns individuos de ge-
racio F2. (BRIEGER 1943, 1945),

Em cruzamento com linhas de milho doce, nio relaciona-
das com as linhagens tunicata, encontrei com certa frequén-
cia espigas com glumas bem menores do que em tunicata tipi-
co e que nao eram suficientemente grandes para cobrir os graos
madurcs, (Fig. 6). Uma nova série de sele¢do foi iniciada, pa-
ra ver se seria possivel fazer desaparecer por completo o efei-
1o principal do gen Tu, o desenvolvimento forte das glumas.

Talvez o ponto mais importante é que nos hibridos tunica-
ta x Euchlaena, novos efeitos do gen Tu foram constatados :
uma tendéncia para aumentar o numero de fileiras na espiga
¢ para tornar a rachis quebradica (BRIEGER, 1943, 1945).

PFinalmente mencionaremos uma segregacio e recombina-
cio interessante dos modificadores, observada em alguns cru-
zamentos especificos, por exemplo de Nicotiana rustica X pani-
culata (East 1921) e N. Tabacum X tomentosiformis (— Rusbyi)
{BRIEGER, 1929, 1935b, 1938). Nestes dois cruzamentos um dos
pais era N. tabacum ou N. rustica, espécies bastante polimor-
ias, com um nuamero grande de variedades e formas. Usando
num hibrido uma destas formas ou variedades; apareceu na se-
gregacio em F2 ndo s tipos que correspondem a ela, mas g
muitas outras variedades da mesma espécie.

As observacgdes relatadas provam claramente a existéncia
dos conjuntos de modificadores, isto é, de gens que isoladamen-
te nao tém func¢ado ou apenas uma func¢éo limitada e insignifi-
cante, mas quando combinados podem alterar profundamente
a acio de outros gens determinadores. Alteracdes na composi-
cao génica do conjunto poderio provocar alteracdes profundas
na sua acéo sbbre os gens determinadores. O ntimero de modi-
ficadores que compdem o conjunto é naturalmente desconheci-
do e nem pode ser determinado diretamente. Mas é evidente
cue éle ndo serd muito grande, e nédo ultrapassaria provavel-
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‘nente de algumas dezenas, pois no caso contrario nio se expli-
caria o efeito rapido dos experimentos de selecdo nos quais um
“modifier shift” foi estabelecido em 3 a 4 geracdes apenas.

HARLAND estudou numa série de trabalhos experimentais
as diferencas genéticas entre espécies de Gossypium (algodao), e
as suas conclusdes coincidem em parte com as nossas (compa-
re o resumo dos trabalhos de HARLAND 1942, sendo os traba-
lhos mais importantes publicados em 1936 e 1939). O autor for-
mulou a hipotese que “it is a huge interlocking series of modi-
fier complexes that characteristically marks off one species
from another in a given genus” (1942 pg. 30, 1939) e que a
diferenca entre as espécies pode ser “a matter of hundreds or
possibly thousands of minute physiological genes’ (1939 pg. 26,
1936). Porém ao meu ver é o essericial que um numero relativa-
mente pequeno de modificadores forma um conjunto fisiolo-
gico, variando a acdo déstes gens, individualmente, de acordo
com a composicdo do conjunto na qual estd incorporado.

Os resultados dos experimentos nos ultimos capitulos (lc
e 1d) relatados, me parecem bastante conclusivos para demons-
yrar a importancia do efeito da recombinacido génica para o
primeiro problema da evolugdo : a obtencdo de novos caracte-
risticos hereditdarios. A combinacdo de gens determinadores
parece ser mais rara e menos eficiente, (capitulo 1 ¢) enquan-
to qu2 a mudanca do conjunto de modificadores ou ‘“‘modifier
shift” (capitulo 1 d)- é um fator de a¢do muito enérgica e ra-
pida.

e) Evolucao progressiva e regressiva

O principio do “modifier shift” pudemos também usar pa-
ra explicar a evolucdo em série tanto progressiva como regres-
siva.

Entre as melhores provas da ocorréncia da evolucido cita-
se em geral um certo numero de casos nos quais podemos se-
guir passo a passo o processo da evolugdo, seja quando se tra-
ta de séries de formas que ainda hoje existem, seja de achados
paleontolégicos que podem ser seriados. Mencionaremos trés
de tais séries.

Citaremos como exemplo de uma evolucdo progressiva o
desenvolvimento filogenético do cavalo e do elefante. Na figu-
1a T reproduzimos um diagrama da evolucdo paleontologica
do cavalo desde o pequeno Echippus do eocenio até o género
moderno Equus. As mudanc¢as no esqueleto dos pés e da cabeca
s80 explicadas pelos desenhos. A figura 5 d4 uma impresséo cla-
ra da evolucio da cabeca e dos dentes desde o Moeritherum,
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tambhém do eocenio, até o elefante contemporaneo. Em ambos
Gs casos a evolucdo em linha reta durante épocas geoldgicas €
muito evidente.

Como exemplo de uma série regressiva mencionaremos a
reducdo dos gametofitos na evolucdo das plantas superiores.
Nas samambaias, que eram predominantes na época do car-
bono, temos ainda hoje esta fase bem desenvolvida na forma de
protalo, plantinhas verdes com formas de crescimento caracte-
ristico. J& nos Hydropteridae nota-se uma reducdo, pois o0s
protalos, incluidos nas membranas dos esporos, nido sio mais
indepzndentes na sua alimentag¢éo, dependendo ao contrario,
como um parasita, das substancias nutritivas fornecidas pelos
esporofitos. A reducdo continua nas Pteridospermas e Gymnos-
permas, para chegar ao seu maximo nos Angiospermas nos
tuais o gametofito fémea é reduzido ao saco embrionario e o
endosperma, e o gametéfito macho ao tubo polinico.

Paralelamente com estas reducfes temos um desenvolvi-
mento progressivo dos esporofilos das samambaaias até os oOr-
gaos florais dos Angiospermas, isto é, de folhas tipicas verdes
que carreguem os esporangios na sua face inferior, até os
carpelos e estames das plantas superiores.

Estas séries progressivas e regressivas apresentam dois
problemas diferentes.

Parece-me bastante dificil, imaginar que séries de uma
evolucdo progressiva possam ser explicadas por uma sequén-
cia de mutacdes, exceto se pudermos admitir que as mutacdes
1:40 acontecem ao acaso, mas fossem dirigidas. Mas esta ulti-
ma, alternativa implica um principio diretivo desconhecido, a
existéncia da qual é no minimo bastante problematica.

De outro lado, os experimentos da sele¢cdo dos modifica-
dores demonstraram claramente como uma evolucio progressi-
va pode ser efetuada. A transformacdo da flecha nas plantas
Tunicata apresenta, em escala bem menor, uma série progres-
siva. Estes nossos conceitos contém o principio basico que a
acdo fenotipica de um gen néo € em absoluto uma coisa fixa
e que, depois do aparecimento de um novo carater de valor pa-
ra a selecdo natural, a selecdo dos modificadores nio somente
‘pode alterar a acdo inicial do gen mutado, mas de muitos ou-
tros zens. Assim, em vez de recorrer 3 existéncia de uma for-
¢a que seria capaz de provocar mutacdes, dirigidas e em série
na direcdo desejada, basta supor que aconteceu uma mutacéo
inicial que provocou o aparecimento de um novo caracteris-
tico de valor na luta pela vida. Depois a selecdo natural co-
megou a agir em favor déste caracteristico e provocou lenta-
mente um “modifier shift”, isto é, uma mudanca do conjun-
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{o dos modificadores no sentido de acentuar ainda cada vez
mais o novo caracteristico.

Nas séries de evolucdo regressiva surge um outro proble-
ma: 0 que acontece com 0S NUMeErosos gens que exerceram uma
acido sobre o fendotipo do orgio ou dos 6rgaos perdidos? Néo
podemos supor que éstes gens também sejam perdidos, do
mesmo modo como ndo acreditamos que serdo criados novos
gens. Assim, restam apenas duas alternativas: ou os gens fi-
cam inativos até que aconteca uma mutacido deles que reinte-
gra a sua funcio de novo na acéo geral fenotipica, ou entéo
éles mudam de funcio de acordo com as mudancas no balan-
cc dos modificadores.

Com referéncia & série de reducado mencionada acima, po-
demos dizer que existem ainda gens que controlam caracte-
res do gametofito reduzido nas plantas superiores. Poucos de-
les controlam caracteristicos morfolégicos como o gen “wa-
Xy, o gen ‘“‘sugary” e o gen para ‘“small pollen” no milho. A
grande maioria tem apenas um efeito sObre a velocidade .do
crescimento do tubo polinico. Podemos citar os fatores que
causam a autoesterilidade ou uma competicdo entre os dife-
rentes genotipos. (Veja literatura em BRIEGER, 1930c). Tais
fatores gametofiticos em nimero de quatro ja foram localizados
em milho; os gens Gal (MANGELSDORF and JONES 1926,
BRIEGER, 1930c), Ga 3 (BRIEGER ainda nao publicado) e Sp
{SINGLETON ‘and MANGELSDORF, 1940) no cromosémio IV
e 0 gen Ga 2 no cromosémio V (BRIEGER, 1937b). Um deles
Sp também causa uma competicio entre megasporos (BRIE-
GER, ainda nao publicado). O numero de gens de competicédo
¢ bem maior (BRIEGER, TIDBURY and TSENG 1938), mas
e¢m todo caso éles representam apenas uma fracdo dos gens
que deviam ter tido um efeito sébre o fenotipo dos protalos e
que perderam o seu campo de acdo com reducdo déstes.

Séries de reducédo sdo muito comuns na evolugio, e nao po-
demos supor que em sua consequéncia se acumularam um nu-
rero crescente de gens inativos esperando o acontecimento da
mnutacao. A outra alternativa parece mais acertada que a se-
lecdo provoca uma mudang¢a dos conjuntos de modificadores
que por sua vez alteram a acio fenotipica dos demais gens em
questao.

e) Os ecotipos

Finalmente devemos mencionar os estudos sObre ecotipos
e eco-especies de TURESSON (1926, 1930 e 1932), na Suécia e
J. CLAUSEN, KECK, HIRSEY (1932, 1942) na Califérnia. Sem
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entrar numa discussio detalhada dos numerosos trabalhos dés-
tes autores, tentarei apenas explicar os pontos principais. Des-
de ha muito tempo é conhecido o fato que muitas espécies de
plantas tém formas com adatacdes bem diversas em lugares
com exigéncias ecolégicas diferentes. Os tratados citam em
geral as observacdes de BONNIER que pareciam provar que
as formas alpinas e de lugares de altitude baixa s&o apenas
modificacdes fenotipicas dos mesmos gendtipos. Mas TURES-
SON (1931) demonstrou experimentalmente que eXistem for-
mas ou ‘“ecotipos” alpinas, adatados as condig¢des ecologicas
dos lugares de altitude consideravel, e que sdao genotipicamen-
te diferentes dos ecotipos de lugares baixos.

A natureza genética déstes ecotipos e eco-espécies foram
especialmente analisados por J. CLAUSEN e seus colaborado-
res, e as suas conclusdes serdo melhor resumidas com as pala-
vras proprias dos autores, dadas em traducao: “Depois de es-
tudos extensivos da citogenética de populacdes selvagens, pa-
rece claro que as teorias da evolucdo por mutacio e recombi-
nacido foram simplificadas demasiadamente. Bste torna-se evi-
dente contrastando racgas climaticas quando cruzadas, e estu-
dando os segregados da segunda e terceira geracdo. Racas cli-
maticas diferem em muitos caracteristicos, e a segregacéo in-
dica que até pequenas diferen¢as morfolégicas sdo determina-
tas ndo por um, mas por varios pares de gens, cada um dos
quais alteraram o individuo apenas um pouco. O efeito do gen
individual em racas selvagens altera consequentemente menos
¢ balanco existente do conjunto, mas também é menos pro-
nunciado em sua expressdo em contraste com o efeito dos gens
usados na genética experimental ortodoxa”. (J. CLAUSEN,
ete. 1942, pg. 127).

A origem déstes ecotipos evidentemente nio pode ser um
acumulo de mutacdes néo - dirigidas, mas a nossa teoria do
“modifier shift” explica a situacdo facilmente.

3 — A SELECAO

Uma vez obtido um novo caracteristico, pelo aconteci-
mento raro ¢de uma mutac¢édo ou por meio de um cruzamento,
¢le deve ser conservado e sua frequéncia aumentada. O prin-
cipio geralmente admitido é a selecao natural para as espé-
cies selvagens ou a selecao artificial no caso de formas domes-
ticadas, e sobre a sua eficiéncia nao precisamos hoje dar maio-
res esclarecimentos.

A selecdo natural pode explicar perfeitamente a escolha,
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preservacio e o aumento de caracteres de valor adatativo. Mas
¢ um fato, que ndo podemos desprezar, que muitos caracteres
acumulados na evolugdo nio oferecem vantagem na luta pela
vida. Para a descricio e distingdo sistematica das espécies e
géneros, os especialistas preferem geralmente os caracteres
sem valor na luta pela vida e ndo adatativos.

O mecanismo que podia efetuar a acumula¢do déstes ca-
racteres é o chamado ‘“genetic drift” (1), sObre o qual existe
uma literatura extensa de muitos autores, especialmente S.
WRIGHT. Tentaremos explicar éste principio:

Suponhamos que ndo ha nenhuma eliminacdo nem sele-
cdo dirigida e que na populacao dois aleles A e a tinham uma
frequéncia inicial de r e s respectivamente. Nestas condigdes,
estas frequéncias deveriam manter-se constantes, em conse-
quéncia da defini¢cdo dada no inicio déste paragrafo. O equili-
brio genotipico que se estabelecera depende do modo de repro-
ducdo sexual. E facil de se demonstrar que o equilibrio sera:

com cruzamento livre: r2 (AA) 4 2rs (Aa) 4 52 (aa)
com autofecundacgédo: r (AA) 4+ s (aa)..

Ambos os equilibrios ndo tém muita probabilidade de se
instalarem na natureza, pois falta em geral uma das condi-
cdes mencionadas: populagdes suficientemente grandes para
Gue possamos considera-las como infinitas. Somente nestas
nao havera uma eliminacdo de gens ao acaso.

Explicaremos de um modo geral com um exemplo o que
acontecera em populacdes limitadas: Suponhamos de novo que
inicialmente havia 509, de gens A, e 509, de gens a na popula-
¢io e que na formacgédo das células sexuais e no seu funciona-
mento havia incidentalmente uma selecdo de 59, dos gens a.
Com = reproducido cruzada teremos assim na primeira e se-
gunda geracdo o seguinte:

i geragdo: 2507, AA + 509, Aa | 250, aa | 0,50 A 050 a
2.2 geragdo: 30250, AA - 495007 Aat | 2025% aa | 055 | 045 a

(1) — Nota: Uso o termo inglés pois ainda n&do existe uma traducdo
epropriada na lingua portuguésa da palavra “driit”. O termo “oscilagdo”
proposto por Dr. A. Dreyfus, nio me parece satisfatério. O verbo “to
drift” podia ser traduzido por: boiar, mas néo existe um substantivo cor-
respondente. O substantivo “flutuag@o” ja estd sendo usado- na literatu-
ra com uma definicdo especial. Usarei a tradugdo “selegdo flutuante”,
proposta por Dr. Graner, que parece melhor do que o termo inverso, “flu-
tuagao seletiva”, proposto por Dr. Belami,
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Agora, por razdes estatisticas, ndo ¢ muito provavel que a
perda de frequéncia dos gens a e dos gendtipos aa seja sempre
compensada na gerac¢do imediata, pois a variacdo comeg¢a a
cer menor e assim diminue a probabilidade de se obter uma va-
riacdo de acaso, igual ao desvio na geracdo anterior, porém
com sinal oposto.

A reducéo lenta do érro ‘“standard” ou, como R. A. FISHER
(1930) diz a sua decadéncia gradual (“the natural decay of the
variance’) e as suas varias causas forarn estudadas em deta-
lhe e matematicamente por SEWELL WRIGHT e R. A. FIS-
CHER. '

Poderemos explicar um ponto se nos lembrarmos que a
varia¢do é medida pelo érro standard, que se determina pela
férmula:

0 - ' r. & h

O valor do érro tem o seu maximo para r — s — 0,5 e¢ é
menor quanto maior a desigualdade de r e s. Teremos, por
exemplo:

r == 0.5 s == 0,3 0= + l/ 0250 - 0,50, l/ n
r == 0,6 s = 0,4 0= - l/0,24.n == 049. ' n
— s = 03 a = & l/o,zl.n — 046 } n
rEe= 8 s == 0,2 o= +}o016n =040 } n
r=209  s=01. 0= Vooen =030 V

Assim; se- numa variacdo .de acaso aumenta .a diferenga
entre a fregquéncia  dos- dois gens, sera necessario  na préxima
geragao um desvio relativamente maior e na direcdo oposta,
para. dar; uma compensacioe completa. Se a frequéncia por
exemplo .caiu.de 0,4 para.0,2 o desvio compensador, medido pe-
io seu érro standard, deveria ser 0,49 : 0,40 — 1,225 vezes maior
do que o deswvio inicial -que causou a reducéo da frequéncia.

E preciso acentuar bem um outro. ponto muito importan-
te: nas consideragdes gerais sObre -variabilidade binominal,
nos jogos reais ou imaginarios com dados, com baralhos, na
roleta ou tirando bolas brancas ou pretas de urnas, estabelece-
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mos como condicdo basica, a constancia das frequéncias. Mas
nos casos em discussdo, qualquer alteragdo anterior altera as
nrobabilidades para as frequéncias futuras.

A consequéncia inevitavel é que finalmente os desvios se
devem acumular de tal modo que um dos dois gens, A ou a, fi-
ca completamente eliminado. Qual sera eliminado depende em
parte das variacbes iniciais, e também é dificil de calcular
quanto tempo o processo durara. Tudo dependerid da sequén-
cia em tamanho e direcdo dos desvios seguidos.

Um outro ponto é também igualmente importante. Ini-
cialmente talvez sSeja impossivel de se obter uma variagdo téo
grande das frequéncias r ou s para que um deles fique igual
o zero. Mas pelo que foi exposto acima, éste ponto sera final-
mente atingido. Antes, todas as flutuacdes dos valores r ou s
poderiam, no minimo em parte, ser compensados: por desvios
na direcdo oposta. Porém a variacido de r ou s para zero nun-
ca mais pode ser compensada : o respectivo gen desapareceria
da populacio.

O grafico (Fig. 8) corresponde a uma série artificial de
“genetic drift”. Para obter éstes resultados misturei 25 cartas
de co6r vermelha e 25 de cor azul de dois baralhos e tirei 10 de-
las a0 acaso. As 50 cartas iniciais correspondem aos individuos
de uma populacado limitada da qual apenas 10, representadas
pelas cartas tiradas, chegaram a reproduzir-se por autofecun-
dacédo. Suponhamos que dentro destas 10 cartas havia 4 ou
409, vermelhas e 6 ou 609, azuis; néste caso foram agora mis-
turadas de novo 50 cartas compostas de 20 ou 409, vermelhas e
30 ou 609% azuis. Com outras palavras, da populag¢éo inicial de
50 individuos, apenas 10 deram prole por autofecundacéo, e to-
dos éles contribuiram igualmente para a obtencfo dos 50 indi-
viduos da geracao seguinte.

Os graficos ilustram melhor do que palavras como aqui se
seguiram as flutuac¢des da porcentagem na populacdo. De uma
porcentagem inicial de 509 chegamos em um experimento (Fig.
§, parte inferior) com 23 tiragens ou geracdes a eliminar o “gen
a” (as cartas vermelhas), no outro experimento (Fig. 8, parte
superior) o outro “gen A” (cartas azuis) foi eliminado em 27
geracbes. Nesta segunda série é interessante notar que na 15.a
“geracdo” a porcentagem do ‘“‘gen a” tinha caido até apenas
109, para depois subir quasi em linha reta para alcancar
100% nas 27 geragdes. Na 19.a geracfo a porcentagem passou a
linha 50%, quer dizer toda a flutuagido anterior era compen-
sada.

O caso discutido corresponde & uma populacho limitada de
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50 individuos iniciais, reduzido a apenas 10 reprodutores e com
nm par de gens com frequéncia igual a 0,5 na populac¢ao inicial.
DUBININ e ROMASHOFF (1931) realizaram um outro experi-
mento esquematico, também em populacdes limitadas nas quais
"porém inicialmente cada individuo tinha uma outra constitui-
¢ao.

Eles usaram um determinado numero de bolinhas, cada
uma marcada por um numero qualquer, que foram postas nu-
ma urna e bem misturadas. Desta éles tiraram um certo niume-
ro de bolinhas e as eliminaram. Depois, tiraram pela segunda
vez um numero igual de bolinhas, mas estas, em vez de serem
eliminadas, foram repostas na urna em dobro, isto €, se a bo-
iinha tiver o numero 10, duas bolinhas com éste numero foram
postas na urna, etc. Assim a frequéncia déstes “gens” mudou
de 1:n para 2:n. Assim a eliminacdo de alguns ‘“gens” foi a-
companhada pelo aumento de frequéncia de outros. Conti-
nuvando éste processo, os dois autores verificaram que a eli-
minagdo € progressiva e que finalmente chegou-se a um equi-
librio * restavam na urna apenas bolinhas, tédas com o mesmo
numero. As flutuag¢des do acaso combinadas com a eliminagao
de acaso resultaram no estabelecimento de um sé tipo, a custa
de todos os demais.

O tempo necessario para chegar ao fim déste ex-
perimento depende naturalmente de varios fatores, espe-
cialmente do nuimero n de bolinhas na urna. Nos seus experi-
mentos, DUBININ e ROMASHOFF obtiveram o seguinte resul-
tado : com 100 bolinhas na “populacio” foram necessarias 108
2 465 tiragens ou ‘“geracdes” sucessivas para eliminar todas,
menos um tipo de bolinha ou “gen”. Com 10 bolinhas precisa-
va-se apenas de 14 a 51 tiragens ou ‘“geracdes”.

Os experimentos esquematicos de DUBININ e ROMA-
SHOFF e o outro nosso, relatado acima, prova que a variacio
de acaso, combinada com uma elimina¢do também de acaso,
resulta mais cedo ou mais tarde, na eliminag¢édo ou preservacio
de certos tipos e isso na auséncia de qualquer sele¢do dirigida.

Observacdes diretas em plantas ou animais sébbre a ocor-
téncia do “genetic drift” e da flutuacio das frequéncias nio
existem por enquanto. E muito dificil de achar material satis-
fatério para tais experimentos, pois quasi todos os gens estio
sujeitos a uma certa selecio ou por sua prépria ac¢io ou em
consequéncia dos efeitos de outros gens a éles ligados, (“lin-
ked”).

4 — MECANISMO DE ISOLAMENTO

O ultimo passo na evolucdo deve consistir num mecanismo
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de isolamento que evite que as formas novas voltem a mistu-
rar-se com as velhas e assim evitar que o efeito da sele¢cdo ou
do “genetic drift” seja anulado.

A primeira vista parece uma contradicdo: de um lado
consideramos a hibridacio natural como um dos métodos mais
eficientes da evolucio para aumentar a variagcdo e produzir
novas formas, quando de outro lado, postulamos que devem
existir métodos eficientes para justamente evitar tais cruza-
mentos. A explicagdo €& que barreiras geograficas, fisiolégicas,
etc., contra o cruzamento existem, mas que elas nunca séo cem
por cento eficientes. O cruzamento natural se d4, mas raramen-
te e como excec¢éio, pois estdo descritos bastante hibridos natu-
rals, porém com frequéncia pequena.

Encontramos na literatura também uma outra contradigdo.
Desde o tempo de DARWIN foi considerado como regra que a
“natureza’ desenvolveu métodos para evitar a autofecundacio
em espécies hermafroditas, ajudando em geral o cruzamento
livre entre individuos da mesma espécie. Como demonstrel
(BRIEGER, 1930c) ndo se pode falar aqui de uma regra. Co-
nhecemos tantos casos onde existem mecanismos que ajudam
ou impedem seja o cruzamento, seja a autofecundacgido. Igual-
mente ndo podemos dizer que a esterilidade natural seja uma
distincdo que podia ser usada como indice decisivo para dis-
tinguir as espécies naturais. Existe por exemplo também a au-
to esterilidade.

Os processos que podem impedir um cruzamento ou os
“mecanismos de isolamento”, para usar o termo de DOB-
ZHANSKY (1937), sdo muito variados. Daremos abaixo um
resumo, seguindo uma classificacdo dada por DOBZHANSKY
(1941 — pg. 256-257) com algumas alteracdes :

I — Impedimento na fase vegetativa dos organismos :

A — Separacéo geografica.
B — Separacdo ecologica.
C — Separacio temporal ou em tempo.

IT — Impedimentos na fase reprodutiva.

A — Impedimento da Copula ou da polinizacéo.

B — Impedimento do movimento dos esparmoto-
zoides e do crescimento dos tubos polinicos
ou falta de atracdo pelo oosfera.

C — Auséncia da fertilizacao.
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III — Falta de reproducéo em hibridos.
A — Desenvolvimento vegetativo anormal.

B — Esterilidade genética dos hibridos.

£ evidente que um cruzamento é impossivel entre formas
que ocupam regides distantes (tipo I A), ou quando dentro do
mesmo territério éles ocupam lugares diferentes de acdrdo
com os seus requisitos escologicos (tipo I B) ou finalmente
quando elas chegam & fase reprodutiva em épocas diferentes
(tipo I C).

Os mecanismos de isolamento que oferecem mais interésse
do ponto de vista da genética sio os impedimentos na fase re-
produtiva (tipo II). Varios exemplos sdo discutidos nos tratados
de DOBZHANSKY (1941) e de BRIEGER (1930c¢). Como expli-
quei, ¢ muito interessante que o mesmo mecanismo fisiolégico
tanto impede em alguns casos o cruzamento e em outros a au-
tofecundacdo. Em experiéncias especialmente organizadas
(BRIEGER, 1935b) demonstrei que para algumas linhagens do
milho existe uma certa preferéncia a autofecundac¢idao, ou no
minimo & fecundac¢do dentre individuos da mesma linhagem,
quando em Nicotiana tabacum, em polinisacdes mistas, o polen
de outras variedades cresce mais depressa que o polen de plan-
tas da mesma variedade.

Nas discussdes sobre os mecanismos de isolamento deve-
mos tomar em considera¢ho que éstes mecanismos por sua vez
téem também que ser acumulados durante a sua evolucio. Es-
pecialmente com referéncia aos mecanismos do grupo II, os
impedimentos na fase reprodutiva, encontramos uma situacéo
bastante complicada, pois os caracteristicos que contribuem
para a esterilidade de cruzamentos sdOmente tem.um valor se-
letivo quando completos. Assim teremos o seguinte: para a
evolucho de qualquer carater na evolugdo é necessario, mais
cedo ou mais tarde, um mecanismo de isolamento. Mas qual o
mecanismo que entra na evolugéio dos processos que impedem
0 cruzamento ?

A base genética dos mecanismos do isolamento é eviden-
temente complicada. Isto foi, por ecxemplo, demonstrado para
a esterilidade interespecifica em RAPHANO-BRASSICA (Kar-
peshenko, 1928, Karpeshenko and Shchavinuskaia 1929) e em
Nicotiana (BRIEGER, 1930a, 1930b).

Concordamos com DOBZHANSKY (1941 pgs. 280) que “pa
rece prematuro discutir a origem dos mecanismos de isola-
mentos”, antes de se descobrirem novos fatos.
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5 — RESUMO

O presente trabalho nio tem por fim discutir exaustiva-
mente os fatos conhecidos e as hipéteses até hoje formuladas
sobre o mecanismo da evolucgio. Ele apresernia apenas um resu-
mo de alguns pontos, sem entrar numa discussdo detalhada da
iiteratura, com o fim de por em relévo principalniente os mé-
todos como podem aparecer expontaneamente novos caracte-
res. As nossas consideracdes servem como uma introducao para
alguns trabalhos experimentais, que serfo publicados a seguir.

A) — Conhecemos até agora os seguintes inodos para a ob-
tencéo de novos caracteres fenotipos :

1) — Mutag¢ao génica.

2) — Alteracdo citolégica como poliploidia, polisomia e
aberra¢des na estrutura cromossémica.

3) — Recombinacio génica, ou pela combinacéo de efei-
tos especificos de gens determinadores, ou pela combinac¢ido de
fatores complementares ou principalmente pela mudanca no
conjunto dos modificadores (‘“Moditier chift’).

A existéncia déste ultimo modo, comprovado numa série de
experiéncias, pode ter dois efeitos : alterar a base genética de
certos caracteres, sem provocar novos efeitos fenotipicos, ou
entdo provocar novas acles fenotipicas de determinados gens.

Com respeito & fisiologia do gen, ndo pode haver duvida
que 0 conjunto dos modificadores é capaz de alterar a sua acéo,
provocando novos efeitos e cancelando outros.

B) — As duas principais modalidades de aumentar a fre-
quéncia dos novos caracteres sio :

1) — Sele¢do natural.

2) — A flutuacdo das frequéncias ou selecio flutuante
(“genetic drift”).

C) — Finalmente, discutimos ripidamente os processos
indispensdveis para completar o processo de evolugfo : os mé-
todos de isolamento que garantem a manutenc¢do dos novos fe-
notinos.

ABSTRACT

The present publication is not intended: to be a complete
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veview of the very extensive literature on the modern aspect
of the theory of evolution, but represents mainly an introduc-
tion to several papers which will be published simultanecusly
or shortly afterwards on experimental studies about the evo-
lutionary mechanism. The latter are the results of studies
which have been underway for about 15 years, howewer
with several and unforeseen interruptions. Owing to special
circustances, the work was carried out in three different coun-
tries, and the results so far otained have beem published in
three languages. Thus their natural sequence may have be-
come obscured, and since a more general paper was published
as far back as 1929, I thought it necessary to bring my publi-
cations again more or less into line. This explains why I have
always made references to my own papers, even where I might
have cited other authors.

Another reason for the present publication is the scarcity
of Brazilian publications of a more general nature which may
keep the student informed about progress of scientific know-
ledge.

A complete review of the literature on evolution may be
found in the books by DOBZHANSKY GOLDSCHMIDT, FI-
SHER, HURST, etc.

The three main aspects of the mechanisme of evolution
are discussed : a) The apearance of new heritable characters,
b) their selection, and c¢) their preservation.

a) Three processes are generally mentioned as possible
sources for obtaining new characters. Mutations play no doubt
a very important role in evolution, inspite of their low fre-
quency and their lack of direction. Cytological aberrations
seem to be of much less importance. Autosomy and autopoly-
ploidy do not produce, as a rule, new characters, causing gene-
rally only an alteration of proportions (Fig. 2 and 3). Polyploi-
dy is of special importance as a mechanism for restoring ferti-
lity in species hybrids and to reestablish the conditions for
normal and complete chromosome pairing. Thus euploid and
aneuploid segregates may become established, as in the case
of Erophila (Fig. 1)studied by WINGE (1940).

The result of genetical recombination is discussed with
more detail, since I believe this method to be of most impor-
tance in the evolutionary process. Several cases of the inte-
raction of special genes from diferent species or forms are ci-
ted. But the effect caused by changes in the modifier back-
ground seem to me of still more importance. The first clear
case of the effect caused by a “modifier shift” upon single
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gen action seems to have beem discovered by BRIEGER (1929)
{Fig. 5) in species crosses of Nicotiana and an identical case
was reported later by HOLLINGSHEAD (1930) in Crepis. Va-
rious cases of selection for modifiers, showing the effect of
the modifier shift, in Lebistes (WINGE), Antirrhinum (BRIE-
GER) and Zea (BRIEGER) are discussed. Both progressive and
regressive evolutionary series and also the origin of ecoty-
pes may best be explained by means of a ‘“modifier shift”,
instead of returning to the hypothesis of the acumulation of
rare chance mutations.

b) One may distinguished two processes of selection: di-
rected seletion, which may be either natural or artificial, and
iluctuating seletion or ‘“genetic drift”. The existence of the
Tormer in nature and experiments is well established and thus
nreed not be discussed anymore. The existence of fluctuating se-
lection is difficult to prove experimentally, though there exists
a large amount of indirect evidence. An artificial experiment
with cards is used to show the nature and speed of fluctuating
selection (Fig. 9).

¢) The mechanisms of isolation are discussed rapidly, and
a. classification given, which combines several poinst of DOB-
ZHANSKY'’S classification (1941 pg. 256-7) with poitns discus-
ted by BRIEGER (1930c):

I — Prohibition of crossing during the vegetative phase:

A — Geographical separation.
B — Ecological separation.
C — Separation in time.

II — Prohibition of crossing during the reprodutive phase:

A — Impossibiliy of copula or pollinisation.

B — Impediments in the movements of spermatozoids
or the growth of pollen tubes.

C — Absence of fertilization.

IITI — Hybrid sterility:
A — Imperfect vegetative development of the hybrids.
B — Gametic sterility of hybrids.

Finally the main dificulty is mentioned of explaining the
cvolution of these isolating mechanism which so far remains
an unsolved problem.
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EXPLICAGCAO DAS FIGURAS

FIG. 1 — O pedigree de formas aneupl6ides balangadas do

FIG.

FIG.

FIG.

FIG.

FIG.

FIG.

FIG.

| FlG.

cruzamento entre duas espécies de Erophila, (segundo

Winge).

2 — Autopoliploidia da forma européia de Salanum ni-
grum com o numero basico n — 36: a) hapléide n —
36; b) diploide n — 72; c) tripléide n = 108; d) tetra-
pléide n — 144 (segundo Jorgensen}.

3 — Fo6lhas de seis formas trisdmicas de tomato “Dwarf
Aristocrat”. Primeira linha: trosémio F, trisémio D,
trisbnio A e trisbnio B. Segunda linha : trisénio C.
planta dipléide normal, trisomio E. (Segundo Lesley).

4 — Aquilegia vulgaris. A) Flores da forma atavistica
duplamente dominante. B) Flores da forma normftl
recessiva. (Segundo Brieger).

5 — O aparecimento de efeito subletal monofatorial no
hibrido Nicotiana longiflora x N. Sanderae. A) Plan-
tas raquiticas e subletais. B) Plantas vigorosas. (Se-
gundo BRIEGER).

6 — Varias espigas de Tunicata Paulista Doce, em uma
reducao do tamanho das glumas. (A até C) compara-
das com uma espiga tipica do Tunicata Paulista (D)
(Original).

7 — A evolugdo do cavzalo. (Segundo Mattheus do livro
de Hurst).

8 — A evoluc¢do do elefante. A-B) Elephas; C) Masto-
don; D) Trilophodon; E) Palaeomastodon; F) Moeri-
therium. A evolu¢cido coincide com aquela do cavalo re-
presentada na Fig. 7. (Segundo Lull do livro de Hurst).

9 — Efeito da Selecdo flutuante ou “Genetic drift”. (Ori-
ginal).
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Fig. 4
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Fig. 6
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Fig. 8
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