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RESUMO

PEREZ, Cristhian Mendoza, M.Sc., Universidade Federal de Vigosa. Dezembro
de 2008. Medidas de Diferenciacdo Genética em Popula¢cdes Sim  uladas
sob Endogamia e Selecdo Divergente . Orientador: Cosme Dami&o Cruz. Co-
orientadores: Marcos Ribeiro Furtado e Mara Garcia Tavares.

Diversos métodos para estimar variagado genética e de estrutura populacional ja
foram desenvolvidos, com aplicacbes variadas em niveis individuais,
intrapopulacional e interpopulacional. Nestes estudos devem ser considerados
os fatores responsaveis pela estruturagcdo da variacdo genética ao nivel
populacional, quais sejam a deriva genética, o fluxo génico, a mutacéo e a
selecdo. O objetivo deste trabalho foi, testar a eficiéncia de diferentes
procedimentos biométricos dentre eles as estatisticas Gsr, Fst, € ANOVA de
freqiéncia génica, em detectar diferenciacdo entre populagbes simuladas sob
endogamia e selegcdo divergente. Para isto foram simuladas, no caso da
endogamia, 6 populacdes derivadas de sucessivas autofecundagdes a partir de
3 populacbes base. E, no caso da selecdo divergente, foram geradas 20
populacdes, sendo 10 resultantes da selecdo a favor de um alelo A e 10 da
selecdo contra o alelo especificado, a partir de uma populacdo base. Apés a
obtencdo de todas as estimativas de diferenciacdo entre as populagdes
baseadas nas estatisticas biométricas testadas conclui-se que, para todos 0s
locos, no caso da endogamia, ndo observou-se diferenciacdo significativa entre
as populacfes quanto se utilizou as estatisticas Gsr, Fst, € ANOVA . Para o
caso da selecdo divergente observou-se alta diferenciacdo interpopulacional

para todos os locos, com o uso das estatisticas Gsr, Fst, € ANOVA.



ABSTRACT

PEREZ, Cristhian Mendoza, M.Sc., Universidade Federal de Vicosa.
December, 2008. Measures of Genetic Differentiation in Simulate
Populations under inbreeding and divergent selectio n. Co-Advisers: Cosme
Dami&o Cruz. Committee: Marcos Ribeiro Furtado e Mara Garcia Tavares
Several methods to esteem genetic variation and of population structure they
were already developed, with varied applications to the individual levels,
intrapopulational and interpopulational. In these studies the responsible factors
should be considered by the structuring of the genetic variation at the
population level, which they are the genetic drift, the genic flow , the mutation
and the selection. The objective of this work was, through simulation, to discuss
the effectiveness of the biometrics methodologies GST of NEI (1973), FST of
Wright (1951) and ANOVA of genic frequency , in detecting differentiation
among populations generated under inbreeding and divergent selection. For
this they were simulate, in the case of the inbreeding, 6 derived populations of
autofecundation successive starting from 3 populations base. In the case of the
divergent selection , 20 populations were generated, being 10 resultants of the
selection in favor of an allele A and 10 of the selection in against the specified
allele, starting from a population base. After the obtaining of all the
differentiation estimates among the populations based on the biometrics
statistics tested it is ended that, for all the loci, in the case of the inbreeding,
significant differentiation was not observed among the populations as it was
used statistics GST, FST, and ANOVA. For the case of the divergent selection
high differentiation interpopulational was observed for all the loci, with the use of

statistics GST, FST, and ANOVA.



1. Introducéo

A conservacao de recursos genéticos de espécies vegetais e animais é
um dos tépicos considerado de grande relevancia na atualidade, de forma que
grande numero de estudos tém sido realizados na quantificacdo da diversidade
genética e no entendimento de sua magnitude, natureza e distribuicdo entre e
dentro de populacdes. O sucesso de qualquer programa de conservacao €
dependente do conhecimento da quantidade de variacdo presente na espécie
de interesse.

O fenbmeno da endogamia consiste num sistema de acasalamento
capaz de alterar a constituicdo genética da populagéo. Isto se da por meio do
aumento da homozigose e, conseqiientemente, da diminuicdo da heterozigose,
alterando, assim, a frequéncia genotipica, mas ndo as frequéncias génicas

(Pirchner, 1985).

Um dos fatores capazes de provocar mudanga nas freqiéncias génicas
de uma geracao para outra em uma populagdo biologica, € a selecdo natural.
Este é um processo que promove maior descendéncia para aqueles individuos
gue melhor interagem com 0 meio em que vivem, atuando a imagem de um
gargalo de garrafa que afunila a passagem para o fluxo de liquido. Da mesma
maneira a selecdo seria um processo restritivo de transmissdo a geracao
seguinte de gendtipos que ndo confiram aos individuos boas condi¢cbes de
adaptacdo ao meio em que vivam. Assim esse fator evolutivo tende a diminuir
a variabilidade genética em um dado tempo (Kettlewell, 1973).

O presente trabalho teve como objetivo testar a eficiéncia de diferentes

procedimentos biométricos dentre eles as estatisticas Gsr, Fst, € ANOVA de



frequéncia génica, em detectar diferenciacdo entre populagbes simuladas sob

endogamia e selecao divergente.

2. Revisao de Literatura

2.1. Diversidade genética

A diversidade genética € um componente fundamental da biodiversidade
e estd muito relacionada com a distribuicdo geogréafica dos genoétipos que
constituem subespécies, racas ou ecotipos (Sreekumar & Renuka, 2006). Os
estudos de diversidade genética sdo importantes para o conhecimento da
estrutura populacional das espécies. Para espécies raras e com riscos de
extincdo, este conhecimento é essencial para a formulacdo de estratégias
eficientes de manejo e conservacao de germoplasma in situ e ex situ (Milligan,
1994).

A estrutura genética de uma espécie pode ser definida como a
distribuicdo da variabilidade genética entre e dentro de populacdes. Esta
estrutura resulta da combinacdo entre mutacdo, migracdo, selecdo e deriva
genética, as quais definem a distribuicdo da variabilidade genética nas
populacdes. Em populages naturais, a distribuicdo da variabilidade genética &
influenciada pelo sistema de acasalamento, tamanho da populacao,
distribuicdo geografica e fluxo génico (Hamrick, 1983), além de ser estruturada
no tempo e no espaco.

Os parametros mais utilizados para quantificar a variacdo genética sao

as propor¢cdes de locos polimorficos dentro de espécies (Pe) e dentro de



populacdes (Pp) e a diversidade geral de espécie (He) e de populagdes (Hp)
(Hamrick, 1994). A distribuicdo dessa variagao dentro e entre populacdes pode
ser estimada pelas estatisticas F de Wright ou Gst de Nei. No entanto, a escala
na qual a estrutura genética € considerada torna-se importante, pois diferentes
padrbes podem ser obtidos dependendo da importancia relativa dos fatores
gue afetam a estrutura genética em determinada escala espacial. Modelos de
autocorrelacdo espacial também podem ser usados para avaliar a estrutura
genética de populacdes (Epperson, 1995; Slatkin, 1985).

Espécies arblreas da floresta tropical apresentam alta proporcdo de
locos polimorficos e elevados niveis de diversidade genética dentro de
espécies. De maneira geral, a maior parte da variacdo genética € mantida
dentro de populacdes e ndo entre elas (Hamrick, 1994) avaliando dez espécies
arboreas tropicais, verificou que a variagdo genética entre populacdes foi muito
baixa (Gst = 0,05). Em outro estudo, Cecropia obtusifolia e Acacia mexicanum
também apresentaram baixos niveis de variacdo entre populacbes, com
valores de Fsr iguais a 0,029 e 0,040, respectivamente (Alvarez-Buylla &
Garay, 1994; Eguiarte et al., 1992). Por outro lado, Moraes (1993), estudando a
variabilidade genética de duas populagcdes de aroeira (Myracrodruon
urundeuva), verificou, para as duas populagdes, baixa taxa de fecundacao
cruzada, ocasionando expressiva taxa de endogamia.

A preservacdo da diversidade genética, tanto dentro como entre
popula¢cdes naturais de uma determinada espécie, € o principal objetivo da
biologia da conservacédo (Hamrick et al., 1991). Isto significa que, para que 0s
recursos geneéticos sejam conservados € importante que se entenda como a

variabilidade é distribuida e quais as caracteristicas do ambiente ou da espécie



gue influenciam esta distribuicdo (Hamrick, 1983 citado em Kageyama et al.,
1989). Tais informagcdes podem ser empregadas para o0 estabelecimento de
populacdes representativas dos recursos genéticos de uma dada espécie,
visando sua utilizacdo em programas de conservacdo. Assim, se o tamanho de
uma populacao € substancialmente reduzido, pode-se ter como consequéncias
genéticas, fenbmenos tais como depressdo por endocruzamento e/ou
diminuicdo da variabilidade, o que por sua vez afetard o valor adaptativo geral
da populacdo e o seu potencial adaptativo (Frankham e Ralls, 1998; Saccheri
et al.,1998). Como resultado, o tamanho efetivo da populacédo ird declinar,
podendo ocorrer a extingdo da populacdo. Portanto, a informacdo sobre a
diversidade genética e/ou estrutura sao extremamente importantes antes que
decisdes sobre manejo sejam adotadas (Gaudeul et al., 2000).

Em uma revisdo sobre dados isoenzimaticos em mais de 400 espécies
de plantas, Hamrick et al. (1991) mostraram que espécies de plantas perenes
de fertilizagdo cruzada, polinizadas pelo vento apresentam uma variabilidade
maior do que espécies com outros tipos de fertilizacdo. Todavia, espécies
anuais que se reproduzem por autofecundacdo mantém menor variabilidade
genética dentro populacbes do que entre populagdes, contrastando com as
plantas com fertilizacdo cruzada pelo fato deste comportamento afetar o
potencial evolutivo de uma espécie, a diversidade genética dentro de
populacdes € frequentemente usada como um indicador indireto do risco de
extincdo (Gaudeul et al., 2000).

Outro fator de grande importancia que afeta a variacdo genética e sua
distribuicdo entre e dentro de populacbes, € o sistema de acasalamento da

espécie. O sistema de acasalamento determina o0 modo de transmissdo dos



genes de uma geracdo para outra, 0 que pode ser por autofecundagéo,
fecundacgéo cruzada ou misto. A taxa de cruzamento pode influenciar no grau
de isolamento entre demes de uma populacdo continua devido ao seu efeito
sobre a area de vizinhanga, pois baixas taxas de cruzamento (t) reduzem a
area de vizinhancga, enquanto que para t=1 essa area € maxima (Crawford,
1984).

A relacdo entre o sistema de acasalamento e a deriva genética,
principalmente no que diz respeito a depressdo por endogamia, é uma
importante questdo a ser considerada na conservacdo de recursos genéticos,
pois populacdes pequenas geralmente sofrem endogamia. Endogamia significa
o acasalamento de individuos que sao relacionados por ascendéncia (Falconer,
1987), ou seja, diz respeito a homozigotos que possuem alelos idénticos por
ascendéncia. Altos niveis de endogamia ndo resultam necessariamente em
depressédo, pois a depressdao por endogamia depende principalmente de
mecanismos genéticos e da histéria de vida da espécie (Barret & Kohn, 1991,
Charlesworth & Charlesworth, 1987).

A endogamia leva a homozigosidade, o que geralmente causa perda de
adaptabilidade. Os mecanismos que controlam a relagdo entre
heterozigosidade e adaptabilidade tém sido objeto de intensiva pesquisa e
ainda sdo muito discutidos. Muitas espécies animais e vegetais exibem
heterose, na qual a maioria dos individuos heterozigotos tem melhor
desempenho que os homozigotos. Existem duas hipéteses principais que
explicam a heterose: a sobredominancia, quando o heterozigoto por si s6

explica esse fendbmeno; e a dominancia, que sugere que a maioria dos



homozigotos endogéamicos expressa simplesmente uma alta proporcdo de
alelos recessivos deletérios (Griffin, 1990), sendo por isso eliminados.

Na floresta tropical, a propor¢cdo de espécies arboreas didicas, ou
hermafroditas é bastante elevada, o que da idéia de que arvores tropicais sao
predominantemente de fecundagdo cruzada (Bawa, 1974; Bawa & Hadley,
1990). Para muitas espécies arboreas tropicais, as estimativas da quantidade
de cruzamento tém revelado altas taxas de cruzamento (Boshier et al., 1995;
Eguiarte et al., 1992; O’'Malley & Bawa, 1987; O’'Malley et al., 1988), porém
géneros amplos mostram certa variagdo nas taxas de cruzamento de suas
espécies (Moran et al., 1989). O género Piper é um dos que apresentam
grande numero de espécies (Gentry, 1982), possuindo espécies autégamas
(P. nigrum — Martin & Gregory, 1962), mistas (P. amalago — Heywood e
Fleming, 1986) e albgamas (P. cernnun — Mariot, 2000).

Em algumas espécies pioneiras foram encontrados baixos niveis de
cruzamento, sugerindo que, no inicio da sucessdao, 0s colonizadores
apresentam sistemas de acasalamento altamente plasticos, sustentando a
idéia da producdo de sementes por um unico individuo que coloniza uma
clareira (Hamrick, 1994). Murawski et al. (1994), avaliando os efeitos do corte
seletivo sobre a endogamia em Shorea megistophylla, verificaram que a taxa
de cruzamento pode ser fortemente influenciada por fatores ndo genéticos, pois
a reducdo na densidade populacional devida exploracdo foi associada com
uma proporcdo significativamente maior de sementes produzidas por
autofecundacao (Murawski & Hamrick, 1991).

As consequéncias da endogamia em espécies florestais tropicais néo

sdo bem conhecidas, porém existem alguns dados de perda de vigor,



evidenciado em altura e produgéao de folhas (Moffett & Nixon, 1974). Evidéncias
de depressdo por endogamia foram observadas em Acacia mangium e em
Hevea brasiliensis (Griffin, 1990).

A interacdo de forcas genéticas, principalmente migracdo e selecao,
afeta a distribuicdo da variacdo genética dentro de populagbes (Boyle et al.,
1990). Diferencas significativas entre frequéncias alélicas de subpopulacdes de
Pinus ponderosa, separadas por distancias menores que 100 m, em um
ambiente heterogéneo, foram observadas por Linhart et al. (1981). A
heterogeneidade de ambientes pode afetar a distribuicdo da variabilidade
genética dentro de uma populacdo ou mesmo entre populacdes de uma
mesma espécie. Nestes casos, diz-se que a variabilidade genética €
estruturada no espaco, podendo ocorrer uma diferenciacdo genética a
distancias relativamente pequenas (Linhart et al., 1981; Knowles, 1984).

Entdo a variacdo genética é uma condicdo fundamental para que haja
evolugéo. A selecdo natural atua entre as variantes dentro das populagcées em
relacdo a adaptacdo ao ambiente, proporcionando variacdo entre populacées
e, por fim, variacdo entre espécies (Torggler et al., 1995).

A conservacdo de espécies tem por base a manutencdo dos niveis
naturais de variabilidade genética nas populacdes (Yeeh et al., 1996). Frankel
(1983) afirma que o conhecimento dos niveis e distribuicdo da variacdo
genética dentro e entre populacbes é de fundamental importancia para o
estabelecimento de préaticas conservacionistas efetivas e eficientes.

A genética de populagdes tornou-se uma ferramenta importante devido a
sua finalidade de descrever a variacdo genética em populacdes e estudar os

mecanismos de manutencdo dessa variabilidade (Nei, 1987). Tal variabilidade



€ introduzida continuamente nas popula¢gbes por mutacdo ou migracdo de
individuos de outras populacbes e € perdida por deriva genética, por
endocruzamentos e, no caso de genes neutros, pela maior parte dos tipos de
selecéo natural (Nei, 1987).

A caracterizacdo da variabilidade genética dentro de populacbes €
efetuada a partir de medidas de diversidade intrapopulacional, como a
porcentagem de locos polimorficos (P); o nimero médio de alelos por loco
polimorfico (AP); o numero médio de alelos observados (A); a heterozigose
média esperada (He) por loco e o numero efetivo de alelos (Ae), e a
heterozigose média observada (Ho) por loco (Solé-Cava, 2001; Oliveira, 2002).

Dentre as caracteristicas que podem influenciar na constituicdo genética
ressaltam-se: o tamanho efetivo da populacdo, a distribuicdo geografica das
populagdes, o modo de reprodugéo, o sistema de cruzamento, 0 mecanismo de
dispersdo de sementes e o tipo de comunidade em que a espécie
habitualmente ocorre (Hamrick, 1983).

Em populagdes naturais, os estudos de variacdo genética envolvem duas
guestbes basicas (Hamrick, 1983; Loveless & Hamrick, 1984; Kageyama,
1987): i) descrever os niveis de variacdo genética mantidos dentro das
populacdes ou espécies e ii) descrever 0 modo como a variagdo genética €
partilhada dentro e entre as populacgdes.

Essa ultima é de particular interesse para a conservacdo dos recursos
genéticos e fundamental para o manejo racional dos recursos de populacdes
naturais, pois fornece matéria-prima para mudancas evolutivas futuras e niveis
diferentes de variacdo em diferentes populacdes podem fornecer evidéncia de

eventos evolucionarios no passado (Weir, 1990).



2.2. Endogamia

A probabilidade que dois individuos possuam num determinado loco
alelos que sdo cépia de um gene presente num ancestral (alelos idénticos) &
denominado de coeficiente de endogamia (F) e, numa geracgdao, € igual a 1/2N,
sendo N o numero de individuos da populacdo. Na prética, o coeficiente de
endogamia mede a percentagem de locos em homozigose num determinado
individuo, ou a percentagem de individuos numa populacdo que sao
homozigotos para um determinado loco. Observa-se que se trata de uma
homozigose a mais, pelo fato do individuo ser endogamico, isto é filho de
progenitores geneticamente aparentados. Evidentemente outros individuos da
populacdo poderdo apresentar locos em homozigose, mas somente 0s
individuos geneticamente aparentados possuirdo alelos idénticos por
descendéncia e, portanto, terdo uma maior probabilidade de serem
homozigotos num determinado loco. O valor do coeficiente de endogamia
numa populacéo constituida por N individuos, numa determinada geracéo, é
calculado pela féormula: F, = 1 - (1 - AF), onde t é nimero de geracdes
consideradas, e AF é a taxa de endogamia, ou incremento constante da
endogamia a cada geracédo, calculada pela formula AF = 1/2N. Assim como a
deriva genética, a endogamia leva a um aumento da frequéncia dos
homozigotos, as custas da frequéncia dos heterozigotos. As frequéncias dos
genotipos em populacdes endogamicas sdo dadas pelas expressoes:

A1A1: p2o+ pogoF
A1A2: 2poQo - 2Po0oF

AoAy: g% + PodoF



A férmula apresentada para o célculo de Ft permite calcular o coeficiente
de endogamia médio de uma populacdo. Entretanto, em certos casos €
interessante calcular o coeficiente de endogamia de um determinado individuo.
Nesse caso € necessario conhecer a genealogia do individuo, para verificar se
na sua ascendéncia ha individuos endogamicos. A formula empregada é Fx =
2(1/2)",""," onde n; representa o nimero de geracdes que ocorrem entre um
dos progenitores do individuo considerado (x) e o ancestral, e n, 0 nUmero de
geracbes entre o outro progenitor e o ancestral. Quando h& mais de um
ancestral comum, os valores de F encontrados em relagdo a cada um devem
ser somados e, quando o ancestral comum € por sua vez endogamico, o valor
final de F deve ser multiplicado pelo coeficiente de endogamia do ancestral
(Falconer, 1987)

A endogamia com a sele¢cdo causa uma diminuicdo da adaptacgao,
denominada de depressdo endogamica. Ha um declinio da viabilidade e da
fecundidade, consequiéncia do fato de que muitos genes recessivos prejudiciais
se tornam homozigotos e, portanto, passam a atuar no organismo. A
depressdo endogamica esta associada com a presenca de alelos deletérios e
letais em gendtipos homozigéticos. Muitos alelos recessivos permanecem
ocultos em condi¢des heterozigotas nas populacdes naturais (Allard, 1971).

Além dos acasalamentos entre parentes, podem ocorrer outros tipos de
acasalamentos ndo ao acaso (endogamia no sentido amplo). Eles ndo afetam o
genoma inteiro, e sdo chamados de acasalamentos associativos. Quando um
individuo escolhe um parceiro fenotipicamente semelhante, o acasalamento &
positivo, e quando escolhe um parceiro fenotipicamente diferente o

acasalamento é negativo. O acasalamento positivo aumenta a homozigosidade
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do alelo envolvido, enquanto o negativo aumenta a heterozigosidade. Os locos
nao envolvidos permanecem em equilibrio de Hardy-Weinberg (Miranda, 2001).
Qualquer que seja a forma de endogamia, apenas as freqiéncias genotipicas
sao afetadas, enquanto as frequiéncias génicas permanecem constantes. Como
ja foi dito, normalmente uma populacdo natural ndo é continua, mas se
apresenta subdividida em unidades menores, onde ocorre deriva genética,
causando uma diminui¢cdo na frequiéncia de heterozigotos. Neste caso a média
das frequéncias dos heterozigotos em todas as subpopula¢cées sera menor do
gue houvesse uma unica populacdo panmitica (de acasalamentos ao acaso).
Esta reducdo na frequéncia de heterozigotos mede o grau de subdivisdo de

uma populacdo, e € denominado de efeito Wahlund. Um valor aproximado

2
desse grau de subdivisédo € obtido pela formula: Fst = 29 onde p e g sdo as
Pq

médias das freqiiéncias alélicas nas varias subpopulacdes, e s°q é a variancia

das frequéncias alélicas nessas subpopulagdes (Falconer, 1987).
2.3. Selecao divergente

O teorema da evolugdo através da selecdo natural é baseado nas
seguintes premissas: as espécies tém mais descendentes do que aqueles que
podem sobreviver e reproduzir-se; diferentes organismos tém diferentes
capacidades de sobreviver e reproduzir-se (reproducéo diferencial); e parte da
variacdo na capacidade de sobrevivéncia e reproducéo é hereditéria.

Estas premissas traduzem-se, na pratica, no fato de certos genétipos
estarem mais adaptados a um dado ambiente que outros (maior “fitness”- maior
capacidade de sobrevivéncia e reproducdo num dado ambiente) deixando,
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assim, mais descendéncia apta a sobreviver e ao longo do tempo, as
frequiéncias alélicas modificam-se de modo que a populacdo esta cada vez
mais adaptada. A selecdo natural é fruto da eficacia reprodutiva diferencial dos
distintos gendtipos como consequéncia do seu grau de adaptagdo ao ambiente.
O numero provavel de descendentes de cada gendtipo na geracao seguinte é a
expressao do seu valor adaptativo. A selecdo € a medida da diferenca entre a
freqUuéncia relativa dos descendentes prevista pela lei de Hardy-Weinberg e a
frequéncia observada (Tave,1993).

A selegdo pode, pois ocorrer de varios modos afetando, como se referiu a
fertilidade ou o sucesso reprodutivo. A selecdo tem dois efeitos basicos na
variacdo genética. O primeiro ocorre quando favorece um alelo em particular
podendo conduzir & reducdo da variacdo genética e, consequentemente, a
homozigose do alelo favorecido. O segundo ocorre quando ndo favorece um
alelo em particular, podendo manter a presenca de dois ou mais alelos na
populagao.

Para se compreender os efeitos da selecdo na variagdo genética,
devemos considerar o ‘fitness' dos diferentes gendétipos. O ‘fitness' pode ser
definido como a capacidade de os diferentes genoétipos passarem alelos as
geragOes futuras. Geralmente o valor mais alto do ‘fitness' € igual a 1,0, sendo
todos os outros valores tomados em referéncia a este, embora, na realidade
Tem-se um ‘fitness' relativo, que €, geralmente, designado somente como

‘fitness'.
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Geracdo Estadio no Frequéncias

ciclo de vida
t Gametas A a
t+1 Genotipos AA Aa aa
Freg. gendtipos (zig.) p? 2pq o
Fitness Wana Waa Waa
Genétipos adultos P>Wan  2pqWaa  0° Waa
t+1 Gametas A a
Freq. gaméticas P* Waa +(1/2)(2pg Waa) = p(p Wan+d Waa)
0° Waa +(1/2)(200 Waa) = A(p Waa+q Waa)
Fitness médio W = p(p Waa +0 Waa) + q(p Waa+d Waa)=
= p* Waa+2pq Waa*tq® Waa
Freq. gaméticas A a
P'= p(P Waatq Waa)W 0" = q(p Waatq Waa)/W
Freq. alélicas Dp =p-p = pq[p(Waa - Waa)+q( Waa - Waa) /W

A Selecédo natural atua sobre individuos e, portanto, seu efeito pode ser
modelado considerando os diferentes estagios do ciclo de vida de um
organismo. A viabilidade diferencial dos genétipos poderd ser devida a
sobrevivéncia do individuo ou dos gametas por ele produzidos. Assim,

podemos distinguir dois niveis de selecdo: a selecdo gamética e a selecao

zigética (Welmore, 1986).

2.3.1. Selecao Gamética

Este modelo pode corresponder também ao modelo que estima os
efeitos da selecdo natural em populag¢des haploides.
Modelo:
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Genotipos Total

A a

Freq. gen. antes da selegéo q 1

p
Valor adaptativo 1 1-s
Freq. gen. apos selecéo p q(1-s) W= p+g-sq = 1-sq

Freq. gen. relativa p/W q(1-s)/W

s = valor adaptativo
W = valor adaptativo médio da populagéo

O valor adaptativo médio (average fitness) da populacéo corresponde a
fracdo sobrevivente de gametas da populacdo apos a selecdo. Se o valor
adaptativo médio (W) varia de O<w<1, entdo as frequéncias génicas dos alelos

A e a serdo, respectivamente:

p'=p/l-sq
g =q(1-s) 1-sq
Se a for letal entdo g=0 e na proxima geracdo a frequéncia do alelo A

sera p=1, ou seja, estara fixado.

A mudanca nas frequéncias génicas pode ser expressa por:

Ag = g-9g=9(-s)/1sq - q

= -sq (1-g)/ 1-sq
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Os possiveis pontos de equilibrio serdo valores de q para Ag=0. Pela
férmula de Aqg, podemos verificar que esses valores serdo: Quando g=1 Aq =
0 e quando g =0 também Ag = 0, ou seja, quando sé existe "a", havera
sempre um decréscimo de gametas ocasionado pela selecdo natural mas sua
frequéncia sempre serd 1. Quando nédo existe a também ndo havera mudanca
de frequéncias génicas. Sao esses 0s Unicos pontos de equilibrio para selecao
gamética contra um gene deletério.

Utilizando o modelo de selecdo gamética, podemos ainda estimar o
namero de geracdes necessarias para a frequéncia de um gene deletério se
reduzir de um valor inicial a um valor qualquer. Pressupondo s pequeno
podemos ignorar o denominador para Aq e assim se considera-se (o a

frequéncia inicial e g, a frequéncia final (na geragao n) , pode-se escrever:

Ag =0n-go=50o (1-qo)

2.3.2. Selecao Zigotica

2.3.2.1. Selegédo parcial contra um gene recessivo deletério,

(0<waa<1).

Em organismos diploides, considerando um loco com dois alelos (A e a)
devemos considerar a acao da selecao natural sobre trés genoétipos (AA, Aa e

aa). Nesse caso o efeito da selecédo dependera do grau de dominancia.
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Gendtipos Total

AA Aa aa

Freq. genot.

antes da selegéo p? 2pq q? 1

valor adaptstivo 1 1 1-s

Freq. genot.apos Selegio p 2pq  q*(1-s) W= p2+2pq-2+q2(1-s)

=1-sq
Frequéncia Genatipica

Relativa pYW  2pg/W  g?(1-s)/W

g’ = freq. de homozigotos apos selecao
q = [g°(-s)+1/2 2pq]/ 1-sq?
= [q°- sq® +pq]/1-sq’

lembrar que p+qg=1 logo substituindo p por (1-q)
= q(1-sq)/1-sq?

Ag=0q -q

= -sq° (1-9)/ 1-sq°

A mudanca nas frequéncias génicas para uma selecao parcial contra um
gene recessivo deletério pela formula de Aq indica que gn+1 Sempre sera
menor que gy

Z ~ _ 2 .

Quando g é raro na populagdo Aq = -sq° e assim a mudanca nas
frequéncias génicas por geracdo é muito baixa. Para valores maioresde g e s
baixo as mudancas em g sdo maiores por geracdo e alcangcam o maximo

guando g=2/3.

Para valores de s baixo temos: Ag= - sq° ( 1-q).
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2.3.2.2. Selecéo total contra um gene recessivo del  etério (gene letal

em homozigose)

Para um gene recessivo letal em homozigose tem-se que: s=1ew =0.

Assim, o0 modelo se ajusta conforme a seguir.

Genotipos Total

AA Aa aa
Frequéncia genotipica
Antes da Selecéo p? 2pq q° 1
w 1 1 0
Ap6s Selecado p 2pq 0 W= p%+2pq = 1-¢°
Frequéncia Genotipica
Relativa p%/W 2pq /W 0

qg= 0 +1/2(2pq)/1-¢°

= q/ 1+q

Aq=[q/1+q]-q

=- 0" /1+g
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3. Material e Métodos

3.1. Populagoes

O procedimento de simulagdo teve por finalidade gerar dados de
populagdes, sob diversos sistemas de acasalamentos, com informacdes de
varios locos que foram submetidos a analises, que facilitaram a interpretacéo

dos dados a partir de certas condi¢des previamente estabelecidas.

Foi utilizado o programa GENES (Cruz, 2001, 2006a, 2006b)

(www.ufv.br/dbg/genes/genes.htm) para a simulagdo dos dados nas seguintes

situacoes:

Foram simuladas quatro popula¢cbes base, com 200 individuos por
populacdo, e considerados 20 locos com até seis alelos por loco. Dessas
quatro populagbes base, simularam-se geragdes produzidas por
autofecundacdo e por selecdo divergente mantendo-se 200 individuos, 20
locos e até seis alelos por loco, em cada geracao.

No caso de endogamia, simularam-se dados populacionais produzidos

por seis geraces produzidas por autofecundacfes sucessivas de cada uma

das trés populacdes base simuladas, conforme mostrado na Figura 1.

& ® ® ® J% ®

Pop.Base 1 Y= Geragéo::> Geragéo'|:> Geragécl':> Geracé Gera(;étl—"
1 2 3 4

Geragao 6

[ > [

Geragéo'|:> Geragéo%> Geragécl':> GeragéJJl::> Gera(;écl—'" Geragao 6
Pop.Bas¢ 2 1 2 3 4 S_I_V

Pop.Bas¢3 —N\ Gerago Geragéo Geraga Geraga Geragél—' Geragdo 6
1 2 3 4 > ™

FIGURA 1. Esquema da simulagcdo das populagcdes submetidas a
autofecundacdes sucessivas.
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No caso de selecao divergente, simularam-se 20 geragOes derivadas de
selecéo divergente, a partir da quarta populagdo base, sendo dez geracoes
geradas com selecdo a favor de um determinado alelo e dez geracdes de

selecéo contra o mesmo alelo, utilizando-se um coeficiente de sele¢éo de 0,2.

Pop. Base 4

+

Geragao Geragao
2 2
Geragac Geragac
3 3
Geragao Geragao
4 4'
Geragao Geragao
5 5'
Geragao Geragao
6 6'
Geragao Geragao
7 7
Geragao Geragao
8 8'
~ L ~ L
Geragao Geragao
9 9'
Geragao Geragao
10 10'
Geragao Geragao
11 11

FIGURA 2. Esquema da simulacdo das populacdes submetidas a selecao
divergente.
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3.2. Metodologias

Foi utilizado o programa Genes (Cruz, 2001, 2006a, 2006b), disponivel

no endereco eletronico (www.ufv.br/dbg/genes/genes.htm), para fazer a

avaliagdo da diversidade entre e dentro de populagcbes e caracterizacdo da
variabilidade por meio do grau de heterozigose, Conteudo de Informacao
Polimoérfica (PIC), frequiéncia alélica e genotipica.

Assim, foi utilizada a andlise biométrica de Diversidade Entre e Dentro
de Populacdes; dentro do aplicativo Genes, adotando-se varios procedimentos
para estimar variacao genética das populacées.

As populacdes base foram designadas por Pi, P2, P3, P4, as geracdes de

autofecundacgéo denotadas por Pj, sendoi=1,2,3ej=1,2,3,4,56. No caso da

selegédo divergente as geracdes foram denotadas por Pj sendo i = 4 e | =
2,3,4,5,6,7,8,9,10,11(sele¢édo a favor); | = 2',3,4'.5',6',7',8,9,10',11'(selecédo
contra).

Neste estudo foi testada a eficiencia de diferentes procedimentos
biométricos dentre eles as estatisticas Gsr, Fst, € ANOVA de frequéncia
génica, em detectar diferenciacdo entre populagdes simuladas sob endogamia
e selecéo divergente.. Sabe-se que esta diferenciagdo no caso da endogamia
ocorre apenas em nivel genotipico, de forma que as gera¢des avangcadas por
autofecundacdo apresentam aumento de frequéncia de homozigotos em
relacdo a de heterozigotos, e ndo apresentam diferenca de sua frequéncia

génica em relacéo as populacdes iniciais.
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No caso da sele¢éo divergente, ocorre diferenciacdo em nivel alélico, de
forma que as populacdes submetidas a este processo apresentam diferenca na

sua frequiéncia génica com o avancgo das geragoes.

Foram adotadas as seguintes metodologias para descrever o nivel de

diferenciacéo entre populacdes:

3.2.1. Diversidade de Nei (1973):

A medida da diversidade genética elaborada por Nei (1973, 1975 e
1978) é baseada na heterozigosidade (H) génica ou alélica. Sua particdo
hierarquica permite estimar um componente de diversidade entre e outro
componente de diversidade dentro das unidades experimentais (populacdes,

sub-populacdes, demes, etc).

Segundo Nei (1973, 1975), considerando uma populagéao subdividida em
g subpopulagdes, com pjx sendo a freqiiéncia do k-ésimo alelo, do j-ésimo loco,
na i-ésima populacdo pode-se obter, para estas subpopulacbes medidas de
identidade génica (igual ao complemento aritmético da diversidade génica), da
heterozigosidade e da diversidade genética. Segundo Robinson (1998), as
expressdes para calculo da diversidade apresentadas por Nei podem ser
aplicadas a diferentes niveis da classificacdo hierarquica, como populacées
dentro de uma regido geografica, subpopulacbes dentro de populacdes,
individuos dentro de subpopulagdes, etc, utilizando-se, em cada caso, as

frequéncias alélicas correspondentes da categoria em questao.
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a) Medidas de identidade genética

A identidade genética na i-ésima subpopulacgéo, para um particular loco,
€ dada por:

Ji = Zpi]?k
k=1

A identidade genética entre a i-ésima e a i’-ésima subpopulacdes € dada por:

g

Ji = D PuPii

1

=
I

A partir destes valores podem ser estabelecidas as seguintes

estatisticas:

Identidade dentro de subpopulagdes
A identidade genética total dentro das subpopula¢des, para um loco, é

dada por:

e o valor médio é denotado por:
- _J
Js =
g
Identidade entre subpopulaces
A identidade genética total entre todos os pares de subpopulac¢des, para

um loco, é dada por:

g 9 1 g 9
‘]ST :ZZ‘]H' :EZZJII
i=1 i'<i i=1 i'=i
e o valor médio é denotado por:
- 2J
JST = S
9(9-J

Identidade total das subpopulacdes

g g
I = Z‘]i + ZZ‘JH' =Js +2)gr

izl 0

e o valor médio é dado por:
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J
JIT:%z

g

Q|

— -1—
JIS + gT ‘JST

b) Medida de Heterozigosidade

Nei (1978) apresenta as expressbes para o célculo da diversidade
(comumente denominada de heterozigosidade esperada) de uma populacao.
Para um dnico loco, de uma populacdo de acasalamento ao acaso, a

heterozigosidade é definida como:
h; = 1_[Zpi]?k}
k=1

em que pjk € frequiéncia do k-ésimo alelo, para o j-ésimo loco que apresenta g
alelos.

Para multiplos locos, calcula-se a heterozigosidade média de uma
populacéo i (H) que é a média aritmética dos valores de h sobre todos os locos,

ou seja:

em que h; é estimativa de heterozigosidade no j-ésimo loco e L é o numero de
locos amostrados.

Em uma populacdo em equilibrio de Hardy-Weinberg, h € igual a
proporcdo esperada de heterozigotos. Porém nos organismos e,ou, nas
situacbes em que a proporcdo de heterozigotos ndo possa ser definida
conforme as suposi¢des de equilibrio, a medida ndo deve ser chamada de
heterozigosidade, devendo ser compreendida apenas como uma medida de
variabilidade genética e chamada de indice de heterogeneidade ou indice de

diversidade genética (Torggler et al. 1995).
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Para uma subpopulacéo, tem-se:
Hi =1- Ji

Hip = 1-=Jy

A partir destes valores podem ser estabelecidas as seguintes

estatisticas:

Heterozigose dentro de subpopulacdes
A heterozigose genética total dentro das subpopulacdes, para um loco,

é dada por:

Heterozigose entre subpopulagdes
A heterozigose genética total entre todos os pares de subpopulacoes,

para um loco, é dada por:

i=1 i'<i
e o0 valor médio é denotado por:

u 2HST

Her = =1-1J
ST g(g_l) ST

Heterozigose total das subpopulagdes

A heterozigose genética total é dada por:

9 9 9
IT ZH| +ZZHII = HIS + 2HST

i=: i=1 i'#
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Define-se a heterozigose média das subpopulagfes pela expressao:

— H — g—l_
a =g_|2T =—Hg +THST

1
g
ou
_ 1 — -1 = -
Hyr = 5(1_ Js) + gT(l_ Jsr) =1-J;
¢) Medida de diversidade

A diversidade genética (Dj;) entre a i-ésima e a i-ésima subpopulacdes é

estimada por:

C+H,
D; =H; - AL
2
ou
C+ .
Dii' = JI JI _Ju
2

Como trata-se de diversidade, tem-se:

Di=0 e Dii = Dy
Diversidade dentro de subpopulactes

Como D;=0, tem-se

DIS = ZDii =0

Diversidade entre subpopulactes

DST ZZDII ZZ[JI -|2_JI _JIIJ = g_z_li‘]l _ii‘]n
> > i i=1 i=1 i>i
-1
DST = gTJls ‘]ST
e
— 2 — —
sT = 9g-1) Der = Jds = Jsr
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Diversidade total das subpopulacgdes

A diversidade total, computada todas as populagfes, € denotada por Dyt

e calculada por meio de:

Dy = ZDii + ZZDH‘ =Dy +2Dg; = 2Dg;

iz 0

A diversidade média, envolvendo todas as subpopula¢des, é dada por:

D =D _9°1y ——g_lj =] _(lj —g_ljsT)

«Q
(Q ‘

Lembrando que J € identidade genética média dentro de
subpopulagbes, J, é a identidade média geral e D, é diversidade genética

total das subpopulagdes, incluindo comparacdes de subpopulagbes com elas

proprias (apesar de Dy ser nulo).

Decomposigio das heterozigosidade total H, e média entre populagdes ﬁST

A heterozigosidade média da populacdo H, pode ser decomposta

considerando que:

I :jIS _le :(l_ﬁls)_(l_ﬁw)

@)

logo,

DIT = ﬁ|T - HIS

De forma que
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HIT = 5IT +ﬁ|$
Assim a heterozigosidade da populagcdo total (conjunto das
subpopula¢cbes analisadas) pode ser decomposta em diversidade genética

(D, ) e heterozigosidade genética média dentro de subpopulagdes (H, ).

Sabe-se que:

= 1= g-1- = _g-1=

HIT - aHIS +THST € DIT - TDST
Logo,

= 1- g-1- _g-1= =

HIT aHls + g S g ST +H|s
Entéo,

F'ST = ISST +F||s

Diferenciacao entre subpopulactes
A magnitude relativa da diferenciacdo entre subpopulacdes pode ser

medida por:

o - 100D _100D

ST IT
A medida Gst € denominada de coeficiente de diversidade relativa entre
grupos. Ela varia entre 0 e 1 e expressa a proporcdo da diversidade total
explicada por diferengcas entre 0os grupos. Matematicamente, esta medida

equivale a estatistica Fst de Wright.

Nei (1978) propde que estimativas ndo viesadas de H; e H, quando o
namero (n) de individuos amostrados for pequeno. Nesta situacdo deve ser

utilizado:
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Sendo n € o numero de individuos amostrados por loco, podendo ser variavel

de loco para loco e de populacdo para populagdo. Entretanto se ocorrer

desvios significativos das proporcdes esperadas para o equilibrio de Hardy-

Weinberg, como em populacdes de autofecundacéo, as estimativas de h

devem ser obtidas pela expresséao:

As expressdes para o calculo da heterozigosidade total (Hy) e do

coeficiente de diversidade relativa entre grupos (Gsr), corrigidas para o numero

de grupos avaliados, sao:

sendo

HIT = HIS + DIT
. 100D,

G._ = — IT ,
ST H

Hs = ﬁ{l— Zﬁf -H, /ZH}/(H -1)

Dy =[0/(hp-1)p,; (Nei, 1987)
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3.2.2. indice de Fixac&o — Wright (1951, 1978):

Em estudo de diferenciagcdo genética de populacdes Sewall Wright
(1951, 1978) introduziu um método para a particdo do indice de fixagdo de uma
populacdo subdividida (Fir) em componentes devido ao acasalamento nao
casual dentro de populacdes locais (Fis) e a subdivisdo da populacéo (Fst).
Relacéo entre indices de fixacado
A partir destes indices, Wright também estabeleceu a seguinte
relacéo:
(1-Fr1) = (1 - Fis)(1- Fst).
Os indices de fixagdo s&o uteis para se entender a estrutura genética e
de melhoramento das subpopulagdes e o padréo de sele¢céo associado com o
polimorfismo alélico.
Estas estatisticas F, que expressam indices de fixacdo, foram
redefinidas por Cockerham (1973) e relacionadas com o coeficiente de
endogamia e de co-ancestralidade, como descrito a seguir:

_FIT_FST _F-

0
®  1-F, 1-0

F =FST_FIS=e_f

ST 1-Fg  1-f
Fr —F -

=1 5 o sendo
1-F,  1-f

FzFIT’

f=Fg

e
e:FST
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Estimacédo dos indices de fixacédo

Por meio dos coeficientes de heterozigosidade

Nei (1977) mostra que as estatisticas F de Wright podem ser definidas
como razdes entre estatisticas H (definidas por Nei, 1973, 1975), ao invés de
correlacdes entre unidades gaméticas. Estas definicées, segundo Nei (1977),
sdo independentes do numero de alelos envolvidos e da atuacao da selecéo
natural. Os valores da heterozigosidade observada, esperada e total sdo

obtidos a partir das informag¢des mostradas na Tabela 1.

TABELA 1. Formulas para a estimacao dos valores de heterozigose observada

e heterozigose esperada, segundo Nei (1997)

Populagao A; Az e Ag Observado Esperado

1 P1j1 P1j2 o Pija Ho1 a
He1=1- prik
k=1

2 P2j1 P2j2 o P2a Ho2 a
He2= 1- Zpgik
k=1
G Pgi1 Pgi2 Pgia Hog 2
Heg= 1- > pg
k=1
Média ﬁ-il ﬁ.jz ﬁ_jg

Hr=1- Zﬁ?k

k=1

Neste caso tem-se:
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F.. =
ST HT
Hy —H
Fr = TH °
-
em que

Ht: correspondem a diversidade genética (ou heterozigosidade) na populagéo

total, dada por:

;=1->p% (paraoloco))
k=1

H

g
€ ﬁ.jk = Zwipijk
i=1

sendo

pik a freqiiéncia do alelo k, do loco j, na subpopulagéo i

w; o tamanho relativo da i-ésima populacdo. Quando se compara
populacbes com o mesmo numero de individuos, ou se desconhece a
proporcionalidade de individuos entre as populacdes, considera-se w; = 1/g

para todo i.

Hs: correspondem a diversidade genética (ou heterozigosidade) esperada

entre subpopulacdes, dada por:

Ho: correspondem a diversidade genética (ou heterozigosidade) observada

dentro de subpopulagdes.
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em que
Piw € a frequéncia de heterozigoto AlA« em relagcdo ao loco j na

populagao i.

Com dois alelos possiveis por loco e um numero infinito de

subpopulacées, Wright mostrou que:

em que

f: é afreqiiéncia média de um dos alelos na populacdo, dada por:

f= Zwipijk , para um dado loco j.
k=1

S?: é a variancia na frequiéncia de um dos alelos entre as demes.

Para se obter estimadores ndo viesados das heterozigosidades Hs e Hr,
devem ser corrigidos para erros de amostragem. Assumindo que:

- Nj € o numero de individuos dipléides amostrados ao acaso, na i-ésima
subpopulacgéo;

-Pi€Py» as freqliéncias do alelo A¢ e genotipo AcA, respectivamente,
na amostra e

- w, =1/g
tem-se

. Pijkk'
HO = H0 =]1-=

9
=1
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em que

2P

g

3 _
Pi =

N = média harmonica de N;

Se N>30, seu efeito nas estimativas de I:ISe ﬁTseré negligenciavel, logo a

correcdo para tamanho da amostra é necessaria apenas quando N for

pequeno.

No modelo de estrutura populacional de infinitas ilhas, Wright mostrou

também que:
1
Fo. =—
°T 1+ 4Nm
em que

N: € tamanho da populacédo e
m: a taxa de migracao.
Se Fsr for obtido de outra maneira esta relagéo permite estimar o fluxo

génico entre subpopulagdes por meio da expressao:
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Nm=l i—1.
4 &T

Para um numero arbitrario de alelos por loco, Slatkin e Barton (1989)
mostrou que Fst pode ser definido em termos de probabilidades de identidade

por descendéncia:

onde
fo : € a probabilidade de identidade por descendéncia de dois alelos escolhidos

ao acaso de uma Unica deme

f: é a probabilidade de identidade de dois alelos escolhidos ao acaso da
populacao inteira. Este definicdo esta implicita na definicdo de Gsr de Nei

(1973).

3.2.3 Anova (F, 9, ) :

A ANOVA de frequéncia génica é Outro método de obter Fst, apresentado por
Slatkin e Barton (1989), é o estimador 6 (&) de Weir e Cockerham (1984). O
valor de 6 pode ser estimado por meio da andlise de varidncia realizada a
partir do seguinte modelo:

XW:U+R+”a+Gw

em que:

Xij: variavel que identifica a presenca de determinado alelo Ay no genotipo do
j-ésimo individuo da i-ésima populacao;

u: frequéncia média do alelo A¢ nas popula¢ées estudadas;

P;: efeito da i-ésima populagéo (i=1,2,...g) com P, ~ (0,03)
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I/Pij: efeito do j-ésimo individuo dentro da i-ésima populacéo (j = 1,2,...N;) com

/P, ~ (0,02)
G

Gy ~ (0, 0;)

TABELA 2. Esquema de analise de variancia génica

x- €feito da presenca ou auséncia do k-ésimo alelo (k

1,2) com

FV GL SQ QM E(QM)
Entre populactes g-1 SQP QMP o; +207 + 2k0§
Individuos/Populagées iN SQI - QM g2 +207
i~ 9 I
i=1
Alelos/Individuos g SQG QMG g

2N

i=1

Total 2N-1

[¢]
1 9 ZlN'z 9
= LN -E ] =S

i=1 N i=1

X2
SQP = Zm -C

2

_l SRS 2 _N K
SQl = ZZZXU_ N

i=1 j=1

N, 5 1 g N 5
szijk _Ezzxu.

2
=1 k=1 i=1 j=1

SQG=Z

9
i=1
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Os estimadores dos componentes de variancia sao dados por:

62 =QMG

52 = QMI-QMG
i 2

52 = QWP —QMI
P 2k

Para entendimento do significado dos componentes de variancia
algumas propriedades interessantes sobre a variavel xj devem ser
apresentadas, ou seja:

a) E(Xix)
E dada por:
E(xip) = LP(x; = 1) + OP(x; = 1) = 1p + O(1-p) = p

b) E(Xi,?k) =p,, pois Xi]? =X

c) E(xi, xi)
E dada por:
N. (1x1) + N.(1x0) + N..(Ox0 )
E(Xijlxij'): ”( ) “(N ) ”( X ):%: ii
d) E(xj, Xiy)

Numa populacdo em que os individuos ndo sdo aparentados, é dado
por:

E(x;,x;;) = B(x;)E(x;;) = p;

Em algumas situacdes deve-se imaginar que diferentes individuos
podem ndo ser independentemente distribuidos. Nesta situacdo seria

conveniente admitir que:
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E(x;. %) =Py;

ij?

sendo:

Pii € a probabilidade de encontrar mesmo alelo i em dois individuos tomados

ao acaso da populacéo.
e) V(x)
E dada por:
V(x;) =E(X7) ~[E(Xx)I =p, —pf =p,(1-p)
f) Cov(xi, Xi)
E dada por:
2

Cov(x;,x;.) =P, —p;

ijr N ii

g) COV(Xij, Xi,j,)

E dada por:
Cov(x;,
independentes.
ou,
Cov(x;,X;;) = E(x;x,;) —E(X)E(X;;) =B, —pp, =P, = pf

Xip) = E(xX;;) —E(X)E(x,;) =p —pp, =0, admitindo x; e X

Se P, =p’entdo a covariancia é nula. Entretanto, é possivel admitir que:

Pii = pi2 + pi(l_ pi)F

P, =p +p(1-p)08
de forma que se tenha:
Cov(x;,X;;) =pi(1-p,)0

sendo 0o coeficiente de coancestralidade.
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Assim, tem-se:

E(QMP) = p(1-p)[(1-F)+2(F-0)+ 2k0]
E(QMI) = p(1-p)[(1-F)+2(F-8)]
E(QMG) = p(1-p)(1-F)

Logo, podem ser obtidos:
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4. RESULTADOS E DISCUSSAO

4.1. Populacdes diferenciadas por autofecundagoes

4.1.1. Heterozigose, endogamia e Conteudo

polimoérfica (PIC).

sucessivas

de

informacéo

As estimativas de heterozigose esperada, heterozigose observada,

endogamia e conteudo de informacado polimérfica das 6 geragfes resultantes

estdo apresentadas na Tabela 3.

TABELA 3. Estimativas de Heterozigose esperada (He),

Heterozigose

observada (Ho), Coeficiente de Endogamia (F) e conteudo de informacédo

polimorfica (PIC) em 6 geracdes derivadas de autofecundacdes sucessivas em

trés populacdes base

Pop/Geragéo He Ho F PIC
P11 0,423 0,208 0,508 0,374
P, 0,422 0,094 0,776 0,373
Pis 0,420 0,046 0,890 0,371
P14 0,420 0,021 0,949 0,371
Pis 0,420 0,010 0,975 0,371
Pis 0,419 0,005 0,988 0,371
P2y 0,464 0,236 0,490 0,408
P2, 0,458 0,116 0,676 0,403
Pas 0,458 0,058 0,819 0,403
P24 0,460 0,029 0,919 0,404
Pos 0,459 0,014 0,953 0,404
Pas 0,458 0,007 0,975 0,403
P2 0,489 0,207 0,575 0,429
P32 0,492 0,097 0,803 0,432
P33 0,494 0,050 0,898 0,435
Pz, 0,494 0,023 0,953 0,435
Pas 0,495 0,011 0,977 0,436
Pzs 0,495 0,006 0,987 0,435
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O efeito das autofecundagOes sucessivas sob as 6 geracdes pode ser

visualizado nas Figuras 3, 4 e 5, respectivamente para as populacdes 1,2 e 3.
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FIGURA 3 — llustracdo da diminuicdo dos valores da heterozigose observada
(Ho) em relagdo a heterozigose esperada (He) € aumento do coeficiente de
endogamia (F) de geracdo em geracédo na populacéo 1.
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FIGURA 4 — llustracdo da diminuicdo dos valores da heterozigose observada
(Ho) em relacdo a heterozigose esperada (He) e aumento do coeficiente de
endogamia (F) de geracdo em geracao na populacéo 2.
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FIGURA 5 — llustracdo da diminuicdo dos valores da heterozigose observada
(Ho) em relacdo a heterozigose esperada (He) e aumento do coeficiente de
endogamia (F) de geracdo em geracao na populacéo 3.

De modo geral, na Tabela 3, verifica-se que, com os avangos das geracdes
de autofecundacao, houve tendéncia do indice de fixacdo (coeficiente de endogamia)
aumentar e a rigueza genotipica destas populagdes decrescerem assim como sua
heterozigosidade observada. Este fato foi observado nas 3 populagbes. Tais
valores podem ser explicados pelo efeito da endogamia que atua provocando
reducdo da quantidade de heterozigose e aumento da homozigose, como o
passar das geracbes. Assim, tem-se uma mudanca nas frequéncias
genotipicas, ou seja, observa-se uma diferenciacdo ao nivel dos genétipos nas
populagdes, mas ndo das frequéncias alélicas. Segundo Wright (1951), a
endogamia ocorre em consequéncia da identidade dos gametas masculinos e
femininos que se unem e € expressa pela correlagcdo entre os valores
gaméticos que formam a progénie derivada de uma populagdo. Em uma

populacdo panmitica, onde ocorre 0 acasalamento ao acaso, esta correlagéo é
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nula, porém em uma populacdo endogamica a correlacdo ndo é nula e é

proporcional ao coeficiente de endogamia.

Falconer (1964) e Hartl & Clark (1989) definem endogamia como o
acasalamento entre individuos que séo relacionados por descendéncia, tendo
como primeiro efeito uma mudanca nas freqUéncias genotipicas de Hardy-
Weinberg devido a um aumento na frequéncia de gendtipos homozigéticos.
Espera-se que os valores de F na n - ésima geracdo produzida por
autofecundacao seja dado por:

Fn=1-(1/2)"

Na Tabela 4 sdo apresentados os valores esperados para F

TABELA 4. Valores esperados para o coeficiente de endogamia F, em
populagdes endogamicas segundo Falconer (1964)

Geragao (n) 0 1 2 3 4 5 6

F 0 0,5 0,75 0,875 0,9375 0,9687 0,9844

Com o avanco das geragOes o valor de F aumenta gradualmente ate
alcancar a valores muito proximos de 1. Para o caso das 3 populacdes
analisadas, obtiveram se valores de F muito similares a estes. Entdo, com o
avanco das geracfes foi observado um aumento notavel da quantidade
endogamia nas 3 populagdes em estudo, evidenciado pelo aumento do
coeficiente F, que permitiu, em termos de probabilidade, quantificar a
endogamia de geracdo em geracdo, em cada uma das populagdes analisadas.

Este aumento era esperado, devido ao fato de que as populagbes foram
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submetidas a autofecundac¢fes continuas que € um sistema regular geralmente
usado para produzir rapida endogamia.

Borges e Yoshio (2001) fizeram estudos de uma populagdo de
Calophyllum brasiliense, estabelecida por 30 individuos adultos, 30 individuos
jovens e 100 plantulas. Por meio de eletroforese de isoenzimas, foram obtidos
22 alelos distribuidos em 14 locos isoenzimaticos, sendo que 8 eram
monomorficos e seis polimorficos. Foi encontrada uma heterozigosidade média
observada para plantulas de 0,191, para jovens de 0,138 e para adultos de
0,141. A diversidade genética ou heterozigosidade média esperada foi maior
gue a heterozigosidade observada, mostrando também excesso de
homozigotos. Também foi calculado o coeficiente de endogamia, com relacao a
todos os locos, o qual apresentou valor para plantulas de 0,084, para jovens de
0,264, e para adultos de 0,372, mostrando ser mais pronunciado nos adultos,
sugerindo o efeito da endogamia na amostra destes individuos. Os valores aqui
obtidos para endogamia, em populagdes obtidas por simulacdo, foram mais
altos mostrando assim endogamia em altos niveis. Para o0 caso da
heterozigose esperada os valores obtidos neste trabalho também foram
maiores que a heterozigose observada para todas as populagoes.

O efeito da endogamia continuada também tem sido discutido na
literatura, considerando apenas um gene, como pode ser visto analisando-se
as probabilidades dos diferentes gendétipos com autofecundacdo continua

(Tabelab).
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TABELA 5. Probabilidades dos diferentes gendtipos numa populacdo com

autofecundacao continua, segundo Falconer (1964)

Freq. genotipicas

Geracdo AA Aa aa
0 D H R
1 D+H/A4 H/2 R + H/4
2 D+3H/8 H/4 R + 3H/8
Limite D + H/2 0 R+ H/2

Segundo Falconer (1960), a frequéncia de heterozigotos observada

deve ser reduzida, a metade, a cada geracdo de autofecundacéo, e pode ser

estimada por meio da seguinte expressao:

1 t
fH,) = (EJ f(H,)
em que:
f(H,) : frequiéncia de heterozigotos apos t geracdes de autofecundagoes;

f(H,): frequéncia inicial de heterozigotos.

Entdo, para as trés populacdes em estudo seriam esperados os valores

de heterozigose apresentadas na Tabela 6.
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TABELA 6. Valores esperados de heterozigose (H), em populagbes sob

autofecundacdes sucessivas segundo Falconer, (1960).

Geragobes
1 2 3 4 5 6
0,208 0,104 0,052 0,026 0,013 0,006

0,236 0,118 0,059 0,029 0,014 0,007
0,207 0,103 0,051 0,025 0,012 0,006

Populagtes

Observa-se, pelos valores obtidos da Tabela 3, que os resultados sao
coerentes com o0s valores esperados para a frequéncia de heterozigotos
apresentados, uma vez que ha diminuicdo da freqiéncia de heterozigotos,
aproximadamente pela metade a cada geracao nas trés populacdes em estudo.
Com o avanco das geracdes, a reducdo na frequéncia de heterozigotos foi
continua (sempre se reduzindo a metade) até chegar a valores muito proOXimos
de zero, na sexta geracdo em que o valor foi de aproximadamente 0,005.
Reducado similar foi apresentada pelas outras duas populagbes em estudo.
Caso similar apresentou-se nas populagdes 2 e 3.

Segundo Souza Jr. (1987), a pratica da autofecundagdo é largamente
utilizada, por exemplo, em processos de melhoramento do milho, tanto na
obtencdo de linhagens para producdo de hibridos como na avaliacdo de
progénies S1 ou S2, no melhoramento de populagdes. No processo de
autofecundacdes sucessivas, o0 nivel de heterozigose € reduzido a metade a
cada geracao de autofecundacao, a partir de um hibrido simples, de forma que
na primeira geracdo de autofecundacéo, tem se 50% de locos em homozigose;
na segunda geragdo 75%; na terceira 87,5%; na quarta 93,75%; na quinta
cerca de 96,88%; na sexta cerca de 98,44% e na sétima cerca de 99,22%. Na
sétima geracao de autofecundacéo, portanto quase 100% dos locos estdo em
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homozigose e, para fins de melhoramento, considera se que as plantas ja
atingiram a homozigose.

Outra informacdo de importancia para caracterizar a diversidade da
populacdo € o conteido médio de informacdo polimérfica (PIC) (Botstein et
al.,1980) expresso por:

PIC = 1—261‘,|0i2 —iipfpf

i=1 i,ji=1 (i%])
em que p; é a freqiéncia do i-ésimo alelo do loco estudado.

O valor de PIC fornece uma estimativa do poder discriminatério do
marcador por considerar ndo somente o numero de alelos por loco, mas
também a freqiiéncia relativa desses alelos. De maneira geral os valores de
PIC sé&o inferiores aos obtidos para a heterozigosidade. No presente trabalho
foram obtidos valores de PIC que ndo variaram com 0 avango das geracoes,
evidenciando uma frequéncia relativa dos alelos iguais para todas as
populacdes, ratificando uma similaridade genética muito grande entre as
mesmas. Nestas populacdes seriam esperados valores de heterozigose e PIC,
em funcdo da quantidade de alelos que o loco apresenta. Considerando se

situacbes em que havia 2 a 6 alelos por loco (Tabela 7).

TABELA 7. Valores esperados maximos de heterozigose e conteldo de

informagé&o polimorfica (PIC).

Numero de 2 3 4 5 6
Alelos
Heterozigoto 0,5000 0,6666 0,7500 0,8000 0,8333
PIC 0,3750 0,5925 0,7031 0,7680 0,8101
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No presente estudo, apresenta-se um valor baixo de He quando
comparado com os valores esperados para He na tabela 7, devido a que as
sucessivas autofecundacdes fazem com que ocorra a eliminacdo de gendtipos
em heterozigose, ou seja, com o avanco das geracbes vao aumentando a
frequéncia de locos em homozigose até alcancar a propor¢des muito altas,
diminuindo assim a freqiiéncia de heterozigotos com o avanco das geragoes. E
importante destacar que, para este estudo, as estatisticas de He e PIC nao
foram eficientes em detectar a diferenciacéo entre duas populagdes originadas
por autofecundacgéo, devido a que estes valores sao praticamente iguais entre
a primeira e a sexta geracdo das populacdes analisadas, como esperado uma
vez que estas estatisticas dependem unicamente da frequéncia alélica, que

permanece inalterada neste sistema de acasalamento.

4.1.2. Estatistica de Nei (1973)

A medida da diversidade genética elaborada por Nei (1973, 1975 e
1978) é baseada na heterozigosidade (H) génica ou alélica. Sua particdo
hierarquica permite estimar um componente de diversidade entre e outro
componente de diversidade dentro das unidades experimentais (populacdes,
sub-populacdes, demes, etc). Nei (1978) cita que a medida Gst € denominada
de coeficiente de diversidade relativa entre grupos. Ela varia entre 0 e 1 e
expressa a propor¢cao da diversidade total explicada por diferengcas entre os
grupos. Neste trabalho, a diferenciacdo genética, média, ao longo de 6
geracOes de autofecundacao, entre e dentro populagdes (Gsr), foi estimada e

os resultados estdo descritos na Tabela 8.
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TABELA 8. Estimativas do grau de diferenciacdo entre e dentro populacdes

derivadas de sucessivas autofecundacgfes, baseadas na estatistica de Nei

(1973).
populagdo Geragdo Total Dentro Entre Entre/total(GST)%
le?2 0,4231 0,4231 0,0001 0,0206
le3 0,4223 0.4222 0,0001 0,0274
le4d 0,4221 0,4221 0.0002 0,0372
leb 0,4222 0,4222 0.0002 0.0412
leb6 0,4219 0,4217 0,0002 0,0412
2e3 0,4213 0,4213 0,0000 0.0046
2e4 0,4211 0.4211 0,0000 0,0102
1 2eb5 0,4212 0,4211 0,0001 0,0148
2eb6 0,4209 0,4208 0,0001 0,0155
3e4 0,4203 0,4203 0,0000 0.0037
3e5 0,4203 0,4203 0,0000 0,0072
3eb 0,4201 0,4203 0,0000 0,0075
4e5 0,4201 0,4201 0,0000 0,0019
4e6 0,4198 0,4198 0,0000 0,0022
5e6 0,4198 0,4198 0,0000 0,0006
le2 0,4615 0,4614 0,0001 0,0162
le3 0,4615 0,4614 0,0001 0,0254
le4d 0,4622 0,4621 0,0001 0,0271
leb5 0,4619 0,4618 0,0001 0,0291
leb 0,4614 0,4613 0,0001 0,0278
2e3 0,4588 0,4588 0,0000 0,0101
2e4 0,4595 0,4595 0,0001 0,0118
2 2eb5 0,4593 0,4592 0,0001 0,0134
2eb6 0,4588 0,4587 0,0001 0,0119
3e4d 0,4595 0,4594 0,0000 0,0042
3e5 0,4592 0,4592 0,0000 0,0051
3eb6 0,4587 0,4587 0,0000 0,0051
4eb5 0,4599 0,4599 0,0000 0,0023
4eb6 0,4594 0,4594 0,0000 0,0031
5e6 0,4591 0,4591 0,0000 0,0015
le?2 0,4909 0,4908 0,0001 0,0195
le3 0,4923 0,4921 0,0002 0,0381
le4d 0,4922 0,4919 0,0002 0,0453
leb 0,4927 0,4924 0,0002 0,0489
leb6 0,4926 0,4923 0,0002 0,0494
2e3 0,4937 0,4936 0,0000 0,0077
2e4 0,4935 0,4935 0,0001 0,0141
3 2eb5 0,4940 0,4939 0,0001 0,0165
2eb6 0,4939 0,4939 0,0001 0,0167
3e4 0,4947 0,4947 0,0000 0,0033
3eb5 0,4952 0,4952 0,0000 0,0049
3eb 0,4951 0,4951 0,0000 0,0059
4e5 0,4950 0,4950 0,0000 0,0013
4eb6 0,4950 0,4949 0,0000 0,0027
5e6 0,4954 0,4954 0,0000 0,0009
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Pela Tabela 8, com base na estatistica de Nei (1973), observou-se que,
em média, a diferenciagdo genética em cada geracdo foi baixa para todas as
populacdes, apresentando um valor maximo de Gst de 0,0412 na populagéo 1
entre as geracdes 1 e 5, e entre 1 e 6. Resultados similares foram obtidos para
as populagdes 2 e 3. Na populacao 2 o valor maximo Ggst foi de 0,0291 entre as
geracdes 1 e 5, e, finalmente, na populagcédo 3, obteve se um Gst maximo de
0,0494 entre as geracdes 1 e 6.

Caso contrario acontece na diferenciagcdo dentro das populacdes, pois
apresentam valores mais altos, 0 maximo encontrado na populacdo 1 foi de
0,4231 entre as geracbes 1 e 2, na populacdo 2 foi encontrado um valor
méaximo de 0,4621 entre as geracgdes 1 e 4, na populagdo 3 o maximo valor foi
de 0,4954 entre as geracdes 5 e 6. Estes valores permitem determinar que a
maior parte da diversidade genética encontrou-se dentro das populacdes.
Também observou-se que estes valores de diversidade dentro das populacdes
nao variaram significativamente com o avanco das geragdes, indicando uma
similaridade genética entre as populacbes em estudo. Baseado nestes
resultados € possivel perceber que a estatistica Gsr de Nei (1973) nao foi
eficiente em quantificar a intensidade, da diferenciacdo causada pelo efeito da
endogamia. Resultado também esperado uma vez que a metodologia se
baseia na heterozigosidade génica da populagéo, ou seja, da diferenciacdo a
partir das freqtiéncias alélicas, as quais ndo sdo modificadas pela endogamia,
por isso pode-se observar neste estudo que as populacdes sdo muito similares
entre si, ndo havendo diferenciacdo entre elas, mas ao mesmo tempo, permite

observar a diferenciacdo genotipica apresentada dentro das populacdes,
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devido a que a endogamia ocasiona uma mudanca na distribuicdo dos alelos
nos distintos genétipos presentes na populagéo.

Entéo, neste trabalho foi possivel avaliar o grau de diferenciacao dentro
populacdes por meio da comparacéo da diferenca da quantidade de individuos
com diferentes gendtipos que cada populacdo possui, e ndo pela quantidade
de diferentes alelos presentes nas mesmas, devido a que a endogamia nao
muda as frequéncias dos alelos. Neste caso poderiam ser utlizadas
estatisticas baseadas nas proprias frequéncias genotipicas, para observar
melhor a diferenciacdo entre as populacdes. Tendo em conta o anterior &
possivel dizer que, depois de testar a estatistica Gsr nas populacbes em
estudo, ndo se detectou diferenca entre as mesmas, quanto as suas
quantidades alélicas, havendo, portanto, indicativo de que as populacdes
conservam estrutura genética similar.

Galdino et al. (2006), em estudo de diferenciacdo genética entre
populagbes nativas de peixes Pseudoplatystoma corruscas, encontraram
valores de Ggr variando de 0,030 a 0,112, Leporinus elongatus (0,1492) e
Hemisorubim platyrhynchos (0,08), situadas no alto rio Parana e reservatorio
de Itaipu. Segundo Wright (1978), valores de 8, correspondente ao Gsr, de 0,00
a 0,05 indicam baixa diferenciacdo genética, valores de 0,05 a 0,15 indicam
média diferenciacdo genética, e valores de 0,15 a 0,25 indicam alta
diferenciacdo genética, portanto, os valores obtidos indicam que houve uma
baixa diferenciacdo genética em Pseudoplatystoma corruscas, e uma
diferenciacdo moderada em Leporinus elongatus e Hemisorubim platyrhynchos.
Valores de baixa diferenciacdo genética foram encontrados neste trabalho

entre as populacdes analisadas.
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Magno et al. (2000), em estudos realizados sob o efeito do manejo na
estrutura genética de populacdes de caixeta (Tabebuia cassinoides), em 17
locos polimérficos, encontraram, em estudos relativos a distribuicdo da
variabilidade genética entre e dentro de populacbes, que aproximadamente
97% da variabilidade encontrou-se distribuida dentro das populagbes e 3%
entre populacbes. Foi detectada a tendéncia de aumento na taxa de
autofecundacado na populacdo manejada, com base no aumento do coeficiente
de endogamia. Resultados similares aos encontrados neste trabalho, onde
maioria da diversidade encontrou-se dentro das geracfes, devido a
autofecundacdes sucessivas.

A diversidade genética (Gst) média entre populagdes foi minima ou seja
muito préxima de zero, e sempre manteve-se estavel com o avanco das
geracgOes. O contrario foi observado para a diversidade genética média dentro
das populagbes, que sempre foi elevada em todas as geracdes. Isto também
confirma o fato de que, com o passar do tempo, a endogamia ocorre de forma
gue a divergéncia genotipica € aumentada dentro das populacbes e a
divergéncia génica nao é significante entre as mesmas. Dentro de populacdes
a heterozigose esperada é aumentada e manteve se estavel apls varias
geracgOes de autofecundacgdo, uma vez que a frequéncia alélica ndo se altera.

Mengistu et al. (2000) avaliaram a diversidade da graminea invasora
Poa annua L. no oeste do estado do Oregon, Utilizando 18 marcadores RAPD
e quantificando 1357 individuos de 47 populacdes coletadas em 16 sitios
diferentes e em 3 estacfes do ano (outono, inverno e primavera). Os autores
relataram que grande proporcdo da diversidade total foi mais devida a

diversidade dentro das populacbes (0,209) do que a diversidade entre
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populagdes (Gst = 0,146). Neste trabalho, estimativas significativas como
essas, de Gst, ndo foram encontradas em nenhuma das populacbes em

estudo.

4.1.3. Estatistica F de Wright (1951)

Em relacdo as estimativas de diferenciacdo baseadas em F (indice de

fixacdo), observam-se na Tabela 9 as estimativas dos valores médios dos

indices de fixacao (Fis), (Fst) e (Fit), conforme Wright, (1951).
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TABELA 9. Estimativas de diferenciacdo entre populacbes derivadas de

sucessivas autofecundacées, baseadas na estatistica do indice de Fixag&o de

Wright, (1951).

Populagdo Geracdo ho Hs Ht Fis Fst Fit
le2 0,1788 0,3679 0,3680 0,5141 0,0004 0,5143
le3 0,1555 0,3675 0.3677 0,5768 0,0007 0,5771
le4 0,1405 0,3681 0,3683 0,6183 0,0006 0,6185
leb 0,1328 0,3678 0,3680 0,6391 0,0006 0,6393
leb 0,1283 0,3676 0,3679 0,6512 0,0007 0,6514
2e3 0,0848 0,3651 0,3652 0,7679 0,0001 0,7679
2e4 0,0698 0,3657 0,3658 0,8093 0,0002 0,8093

1 2eb5 0,0620 0,3655 0,3655 0,8303 0,0002 0,8304
2e6 0,0575 0,3653 0,3654 0,8426 0,0002 0,8426
3e4d 0,0465 0,3653 0,3653 0,8727 0 0,8727
3e5 0,0387 0,3650 0,3651 0,8938 0,0001 0,8939
3eb 0,0343 0,3649 0,3649 0,9061 0,0001 0,9061
4eb5 0,0237 0,3656 0,3657 0,9350 0 0,9350
4e6 0,0193 0,3655 0,3655 0,9473 0,0001 0,9473
5e6 0,0115 0,3652 0,3652 0,9685 0 0,9685
le?2 0,1934 0,4053 0,4054 0,5229 0,0003 0,523
le3 0,1594 0,4062 0,4064 0,6077 0,0003 0,6078
le4d 0,1452 0,4072 0,4073 0,6433 0,0003 0,6434
leb5 0,1385 0,4070 0,4071 0,6597 0,0002 0,6598
leb 0,1345 0,4068 0,4069 0,6694 0,0003 0,6695
2e3 0,0885 0,4047 0,4047 0,7813 0,0001 0,7813
2e4 0,0744 0,4056 0,4056 0,8166 0,0001 0,8166

2 2eb5 0,0676 0,4054 0,4055 0,8332 0,0001 0,8332
2eb6 0,0636 0,4052 0,4053 0,843 0,0001 0,843
3e4d 0,0404 0,4065 0,4065 0,9007 0 0,9007
3e5 0,0336 0,4064 0,4064 0,9173 0 0,9173
3eb6 0,0296 0,4062 0,4062 0,9271 0 0,9271
4e5 0,0195 0,4073 0,4073 0,9521 0 0,9521
4eb6 0,0155 0,4071 0,4071 0,9619 0 0,9619
5e6 0,0087 0,4070 0,4070 0,9785 0 0,9785
le?2 0,1676 0,4208 0,4209 0,6016 0,0002 0,6017
le3 0,1341 0,4213 0,4214 0,6817 0,0002 0,6817
le4d 0,1212 0,4217 0,4218 0,7125 0,0002 0,7125
le5 0,1161 0,4210 0,4211 0,7242 0,0002 0,7242
leb6 0,1131 0,4208 0,4209 0,7311 0,0003 0,7312
2e3 0,0805 0,4198 0,4199 0,8083 0,0001 0,8083
2e4 0,0676 0,4202 0,4203 0,8391 0,0001 0,8391

3 2eb5 0,0625 0,4195 0,4195 0,8510 0,0001 0,8510
2e6 0,0595 0,4193 0,4193 0,8581 0,0001 0,8581
3e4 0,0341 0,4208 0,4208 0,9189 0 0,9189
3e5 0,0290 0,4202 0,4203 0,9310 0 0,9310
3eb 0,0260 0,4198 0,4198 0,9381 0,0001 0,9381
4eb5 0,0161 0,4204 0,4205 0,9616 0 0,9616
4e6 0,0131 0,4202 0,4202 0,9688 0 0,9688
5e6 0,0081 0,4195 0,4195 0,9809 0 0,9809
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Observa-se na Tabela 9, com os avancos das geracdes de autofecundacéo
houve tendéncia de diminuicdo da heterozigose observada, enquanto a
heterozigose esperada manteve se estavel. Também observou-se, que, com 0
passar das geragbes, ndo houve uma diferenciacdo significativa entre as
populacdes, cujo valor maximo de Fst foi de 0,0007 na populacdo 1 entre as
geracdes 1 e 3 e entre 1 e 6. Na populacéo 2 o valor maximo de Fst de 0,0003
para as geracdes 1 e 2,1 e 3,1 e 4, 1 e 6. Ja na populacdo 3 observou-se um
valor maximo de Fst de 0,0003 entre as geracdes 1 e 6, devido ao efeito da
endogamia que neste caso vai a promover o aumento da heterozigose ao
interior das populacdes.

Esta situacdo de baixa diferenciacdo entre as populacdes é similar a
apresentada nos resultados obtidos com a estatistica Gst de Nei (1973), uma
vez que a estatistica Fst também é baseada nas frequéncias génicas da
populacdo, ou seja, o valor de Fst aumenta a medida que a diversidade,
medida pela diferenca da freqiéncia alélica, também aumenta. Neste caso,
devido a que observou-se baixa diferenciacdo entre as populacdes, em razao
da maior parte da diversidade encontra-se dentro das populacées e ndo entre
elas.

Depois de serem testadas ambas estatisticas nas populacbes em
estudo, evidenciou-se que em nenhum dos dois casos apresentou-se uma
diferenciacédo significativa entre as populacfes. Entdo € possivel dizer que
nenhuma das duas estatisticas mencionadas anteriormente sdo eficientes em
detectar a diferenciagcdo entre as populacbes que foram submetidas a

autofecundacdes sucessivas.
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Sebbann et al. (2000) analisaram os efeitos do manejo na variabilidade
genética intrapopulacional de Tabebuia cassinoides (Bignoniaceae), através do
estudo de treze locos enziméticos, em uma populacdo manipulada e uma
populacdo natural. Os autores observaram que o indice médio de fixacao de
alelos dentro das populagbes (Fis) e para o conjunto de populagbes (Fir)
apresentaram valores positivos, altos e significativos (0,259 e 0,282), sugerindo
alta endogamia. A divergéncia entre populacdes (Fst) foi baixa para a média
dos locos (0,031), revelando que a maior parte da variabilidade genética (97%)
€ de natureza intrapopulacional. Os indices Fst obtidos, neste trabalho para a
meédia dos locos foram muito baixos ainda, ou seja, com valores préoximos de
zero, confirmando que a variabilidade genética quase em sua totalidade
encontra-se dentro das populagdes. Entretanto, os valores de Fi aqui
observados foram aumentando com o passar das geracdes, e foram muito
altos, percebendo-se uma alta quantidade de homozigotos. Oliveira et al.
(2006) citam que os valores F;r negativos indicam excesso de heterozigotos.
Valores altos e positivos indicam excesso de homozigotos, que podem ser
decorrente de endogamia advinda de autofecundacdo e cruzamento entre
aparentados.

O indice de fixacdo dentro de populagbes (Fis) obtido neste estudo, foi
aumentando gradualmente com o0 avango das geracdes até atingir valores
muito proximos de 1 nas trés populacbes em estudo, 0 que permite perceber
um alto grau de endogamia, devido a autofencundacao. Oliveira et al. (2006)
obtiveram valores médios para o coeficiente de endogamia de (Fs=0,305)
sendo o mais elevado de (Fs=0,788) revelando, portanto, que maior parte da

diversidade genética encontra-se dentro das populacdes. Considerando estes
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altos indices encontrados em tais literaturas, os indices aqui obtidos,
evidenciam uma condi¢c&o de desvio de panmixia das popula¢des em geral, ou

seja, 0s cruzamentos ndo sao realmente aleatorios.

4.1.4. ANOVA da frequéncia génica

Os componentes de variancia podem ser usados para calcular uma série
de estatisticas chamadas estatisticas phi (d), que resumem o grau de
diferenciacdo entre divisbes de populacdo e sdo analogas as estatisticas F
(Excoffier et al., 1992; Excoffier, 2001).

As Tabelas 10, 11 e 12 mostram o resultado da analise de variancia,
com as estimativas do coeficiente F equivalente a estatistica Fr, coeficiente f
equivalente & estatistica Fis e coeficiente de diferenciacdo @ equivalente a
estatistica Fst, em 20 locos entre as geracdes 1 e 2, 5e 6 e 1 e 6 obtidas por
sucessivas autofecundacdes, a partir de 3 populagdes base. E importante
mencionar que foram elegidas esses pares de geracdes, para poder observar o

efeito da endogamia e a diferenciacdo entre as popula¢des, ao inicio do

processo, num ponto médio e ao final do mesmo.

56



TABELA 10.

Resultado da analise de variancia, estimando coeficiente de

fixacdo dentro das populagdes (f), coeficiente de fixagdo para conjunto de

populacdes (F) e coeficiente de diversidade genética entre populacdes (4), em

20 locos, entre geragdes de autofecundacdes sucessivas, para a populagéo 1

(%) s
Geracédo | loco Pop Ind/pop Alelo/Ind f %) F
1 0,04046 57,10638 33,29825 0,56701 0,00040 0,56835
2 0,03640 52,38524 37,97878 0,52021 0,00036 0,52158
3 0,03976 54,14617 36,25145 0,53748 0,00039 0,53892
4 0,03970 58,29231 32,10477 0,57895 0,00039 0,57022
5 0,03940 56,60736 33,70664 0,56293 0,00039 0,56398
6 0,03775 52,90921 47,46835 0,52531 0,00037 0,52710
7 0,03773 57,52084 32,85645 0,57143 0,00037 0,57267
8 0,04277 51,84698 28,58080 0,51141 0,00042 0,51540
9 0,03912 57,20042 25,19083 0,57480 0,00039 0,54907
le2 10 0,04298 51,13685 28,29298 0,51170 0,00042 0,51828
11 0,03863 58,94368 41,44264 0,58557 0,00038 0,58716
12 0,03938 57,96112 32,33269 0,57667 0,00039 0,57762
13 0,03941 52,65830 37,73584 0,52264 0,00039 0,52412
14 0,04029 55,85668 34,54626 0,55453 0,00040 0,55592
15 0,04205 59,64427 30,77629 0,59223 0,00042 0,59352
16 0,03955 52,15410 37,24147 0,52758 0,00039 0,52905
17 0,04088 50,27807 29,13078 0,50869 0,00040 0,50987
18 0,03736 52,36027 37,87340 0,52126 0,00037 0,52214
19 0,03941 55,14431 34,24983 0,55750 0,00039 0,55884
20 0,03974 59,26127 31,09613 0,58903 0,00039 0,59014
1 0,01578 94,97430 15,48351 0,94516 0,00014 0,94587
2 0,01447 92,45234 17,99481 0,92005 0,00014 0,92085
3 0,01409 91,37345 19,03646 0,90963 0,00014 0,91041
4 0,01418 93,55465 16,86432 0,93135 0,00014 0,93206
5 0,01434 94,78853 15,64632 0,94353 0,00014 0,84421
6 0,01450 99,76495 20,68557 0,99314 0,00014 0,99407
7 0,01421 93,67311 16,74797 0,93252 0,00014 0,93322
8 0,01437 95,49145 14,94566 0,95054 0,00014 0,95119
9 0,01462 96,74895 13,71380 0,96286 0,00014 0,96349
5e6 10 0,01459 97,27613 13,18363 0,96816 0,00014 0,96876
11 0,01450 91,04191 19,40819 0,90591 0,00014 0,90678
12 0,01384 94,16427 16,22060 0,93779 0,00018 0,93841
13 0,01269 91,76002 18,50994 0,91490 0,00012 0,91539
14 0,01449 91,40842 19,04154 0,90958 0,00014 0,91043
15 0,01488 96,11521 14,34359 0,95656 0,00014 0,95721
16 0,01446 94,25787 16,18814 0,93811 0,00014 0,93883
17 0,01456 95,10446 15,35219 0,94647 0,00014 0,94717
18 0,01893 93,19739 17,09193 0,92908 0,00018 0,92957
19 0,01446 93,83071 16,61543 0,93384 0,00014 0,93458
20 0,01342 94,53653 15,80592 0,94194 0,00013 0,94248
1 0,06361 68,43709 21,99908 0,68000 0,00063 0,68096
2 0,06193 64,31578 26,10357 0,63896 0,00061 0,64005
3 0,06635 64,36243 26,00113 0,63998 0,00066 0,64093
4 0,06794 66,06618 24,31324 0,65686 0,00067 0,65778
5 0,06031 67,88247 22,52066 0,67479 0,00060 0,67569
6 0,06245 69,39618 31,02836 0,68971 0,00062 0,69102
7 0,06812 65,69493 24,68627 0,65313 0,00068 0,65407
8 0,06132 69,16703 21,24618 0,68753 0,00061 0,68841
9 0,06470 61,51958 18,92744 0,61072 0,00064 0,61156
leb6 10 0,06385 60,72225 19,71633 0,60283 0,00063 0,60369
11 0,06250 61,77457 28,65049 0,61349 0,00062 0,61470
12 0,06266 66,80644 23,52018 0,66479 0,00062 0,66556
13 0,06824 64,70473 25,47770 0,64522 0,00068 0,64568
14 0,06295 63,92053 26,50897 0,63491 0,00062 0,63604
15 0,06482 60,69631 19,75195 0,60248 0,00064 0,60336
16 0,06147 67,56524 22,84946 0,67150 0,00061 0,67244
17 0,06381 60,45244 19,98566 0,60014 0,00063 0,60101
18 0,06762 64,02026 26,15600 0,63843 0,00067 0,63890
19 0,06173 65,32329 25,09410 0,64905 0,00061 0,65010
20 0,06611 66,97232 23,28881 0,66711 0,00066 0,66771
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TABELA 11. Resultado da analise de variancia, estimando coeficiente de

fixacdo dentro das populagdes (f), coeficiente de fixagdo para conjunto de

populacdes (F) e coeficiente de diversidade genética entre populacdes (3), em

20 locos, entre geragdes de autofecundacdes sucessivas, para a populagéo 2

(%) s
Geracéo | loco Pop Ind/pop Alelo/Ind f 4] F

1 0,03045 56,27852 34,12599 0,55874 0,00030 0,56011
2 0,03903 53,86808 36,52226 0,53477 0,00039 0,53619
3 0,03073 55,85729 34,55007 0,55449 0,00030 0,55590
4 0,03147 56,43969 33,97508 0,56024 0,00031 0,56165
5 0,03760 58,53710 31,83895 0,58161 0,00037 0,58280
6 0,03032 58,43028 41,87295 0,58127 0,00030 0,58253
7 0,03141 59,07519 31,33900 0,58660 0,00031 0,58790
8 0,03542 52,09121 28,26305 0,51736 0,00035 0,51836
9 0,03430 53,44263 36,90036 0,53099 0,00034 0,53225
le2 10 0,03503 59,25817 41,09218 0,58907 0,00035 0,59051
11 0,03211 59,59578 30,82535 0,59174 0,00031 0,59303
12 0,03177 60,18258 30,23519 0,59764 0,00031 0,59890
13 0,03442 53,32548 37,01878 0,52981 0,00034 0,53108
14 0,03840 51,51139 38,87269 0,51127 0,00038 0,51276
15 0,03733 55,39534 34,97800 0,55021 0,00037 0,55152
16 0,03167 51,90180 28,51495 0,51485 0,00031 0,51603
17 0,03896 52,95749 37,43215 0,52567 0,00038 0,52713
18 0,03922 56,50509 43,88714 0,56112 0,00039 0,56284
19 0,03250 52,08826 28,33674 0,51663 0,00031 0,51783
20 0,03148 51,89647 28,51835 0,51481 0,00031 0,51599
1 0,01988 91,15444 19,24436 0,90755 0,00019 0,90832
0,01056 99,87997 20,52570 0,99474 0,00010 0,99557

3 0,01377 92,98729 17,45044 0,92549 0,00013 0,92625
4 0,01463 90,43586 20,01050 0,99979 0,00014 0,99988
5 0,01383 90,29676 20,14153 0,99858 0,00013 0,99946
6 0,01017 98,89190 21,50983 0,98490 0,00010 0,98576
7 0,01502 93,41548 17,03479 0,92965 0,00015 0,93041
8 0,01542 91,99370 18,46057 0,91539 0,00015 0,91622
9 0,01381 90,22982 20,10830 0,99891 0,00013 0,99959
5e6 10 0,01274 99,84136 20,58600 0,99413 0,00012 0,99501
11 0,01031 93,69255 16,71061 0,93289 0,00010 0,93356
12 0,01976 90,45649 19,94111 0,90058 0,00019 0,90137
13 0,01503 90,82304 19,62732 0,90372 0,00015 0,90460
14 0,01387 97,26860 23,17011 0,96829 0,00013 0,96931
15 0,01318 91,83918 18,49267 0,91507 0,00013 0,91568
16 0,01211 91,13438 19,28675 0,90713 0,00012 0,90794
17 0,01292 99,34072 21,08854 0,98911 0,00012 0,99001
18 0,01134 93,97518 26,43828 0,93561 0,00011 0,93670
19 0,01454 90,07716 20,36829 0,99631 0,00014 0,99722
20 0,01497 93,64737 16,80236 0,93197 0,00014 0,93272
1 0,03424 67,07795 23,36448 0,66635 0,00034 0,66738
0,02824 64,31105 25,97138 0,64028 0,00028 0,64101

3 0,03610 68,59075 21,77025 0,68229 0,00036 0,68308
4 0,03331 67,60105 22,83213 0,67167 0,00033 0,67266
5 0,03318 61,03697 19,39487 0,60605 0,00033 0,60688
6 0,03352 67,81620 32,31901 0,67680 0,00033 0,67724
7 0,03288 60,88974 19,53913 0,60460 0,00032 0,60544
8 0,03399 69,12181 21,21809 0,68781 0,00033 0,68853
9 0,03446 65,85183 24,49285 0,65507 0,00034 0,65591
le6 10 0,03213 64,57961 25,84174 0,64158 0,00032 0,64266
11 0,03489 70,30232 20,14664 0,69853 0,00034 0,69943
12 0,03353 67,17746 23,25784 0,66742 0,00033 0,66842
13 0,03523 65,28513 25,06718 0,64932 0,00035 0,65020
14 0,03180 66,04946 24,36854 0,65631 0,00031 0,65732
15 0,03198 67,61093 22,80894 0,67191 0,00031 0,67286
16 0,03126 69,73885 20,67383 0,69326 0,00031 0,69411
17 0,03734 69,44898 20,92448 0,69075 0,00037 0,69153
18 0,03241 61,74588 28,67830 0,61321 0,00032 0,61442
19 0,03194 60,65553 19,76391 0,60236 0,00031 0,60318
20 0,03422 61,34259 19,09969 0,60900 0,00034 0,60984
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TABELA 12.

Resultado da analise de variancia, estimando coeficiente de

fixacdo dentro das populagdes (f), coeficiente de fixagdo para conjunto de

populacdes (F) e coeficiente de diversidade genética entre populacdes (3), em

20 locos, entre geragdes de autofecundacdes sucessivas, para a populagéo 3

(%) s?
Geragdo | loco Pop Ind/pop Alelo/Ind f 7] F

1 0,02316 58,35129 41,98036 0,58019 0,00023 0,58158
2 0,02589 57,98060 42,37832 0,57621 0,00025 0,57773
3 0,02118 67,94336 32,46850 0,67531 0,00021 0,67664
4 0,02994 59,88731 40,51215 0,59487 0,00029 0,59649
5 0,02875 58,19240 42,19511 0,57804 0,00028 0,57967
6 0,02132 55,39643 44,81676 0,55183 0,00021 0,55278
7 0,02260 64,99493 35,33112 0,64668 0,00022 0,64783
8 0,02054 64,52305 35,88236 0,64117 0,00020 0,64262
9 0,02723 60,95452 39,31781 0,60682 0,00027 0,60788
le?2 10 0,02390 51,05768 49,28131 0,50718 0,00023 0,50885
11 0,02073 63,90851 36,49884 0,63501 0,00020 0,63649
12 0,02224 58,05272 42,26969 0,57730 0,00022 0,57866
13 0,02956 62,69124 37,70438 0,62295 0,00029 0,62444
14 0,02543 50,66262 49,69174 0,50308 0,00025 0,50483
15 0,02628 63,84415 36,31869 0,63681 0,00026 0,63740
16 0,02489 60,20613 40,04278 0,59957 0,00024 0,60056
17 0,02257 58,66097 41,66473 0,58335 0,00022 0,58470
18 0,02544 43,23318 57,02127 0,42978 0,00025 0,43123
19 0,02536 59,18901 41,16465 0,58835 0,00025 0,58980
20 0,02096 66,38209 34,02753 0,65972 0,00020 0,66111
1 0,01624 94,89405 15,56842 0,94431 0,00016 0,94503
2 0,01622 92,32184 18,04040 0,91959 0,00016 0,92024
3 0,01126 94,90596 15,50669 0,94493 0,00011 0,94557
4 0,01544 94,51387 15,94057 0,94059 0,00015 0,94131
5 0,01556 97,59557 12,86008 0,97139 0,00015 0,97198
6 0,01695 96,17035 24,09920 0,95900 0,00016 0,95965
7 0,01541 96,86979 13,58436 0,96415 0,00015 0,96477
8 0,01970 95,03215 15,36493 0,94635 0,00019 0,94695
9 0,01941 93,78030 16,61386 0,92916 0,00018 0,92333
5e6 10 0,01449 92,57021 17,87471 0,92125 0,00014 0,92204
11 0,01626 95,48195 14,98064 0,95019 0,00016 0,95088
12 0,01529 93,44667 17,00630 0,92993 0,00015 0,93070
13 0,01006 93,21463 17,18603 0,92813 0,00010 0,92882
14 0,01464 93,50148 16,94494 0,93055 0,00014 0,93130
15 0,01476 94,48039 15,96728 0,94032 0,00014 0,94103
16 0,01419 96,37743 14,06449 0,95935 0,00014 0,95997
17 0,01084 93,62776 16,78068 0,93219 0,00010 0,93287
18 0,01503 91,36642 19,08396 0,90916 0,00015 0,91001
19 0,01467 96,53308 13,91366 0,96086 0,00014 0,96148
20 0,01595 97,23365 13,22590 0,96774 0,00015 0,96834
1 0,03367 72,55509 27,78163 0,72218 0,00033 0,72311
2 0,03799 71,86461 28,51530 0,71484 0,00037 0,71592
3 0,03065 77,73896 22,66762 0,77332 0,00030 0,77424
4 0,03245 71,41371 29,01087 0,70989 0,00032 0,71111
5 0,03078 70,84895 29,55889 0,70441 0,00030 0,70561
6 0,03476 70,20702 30,14065 0,69859 0,00034 0,69963
7 0,03219 75,28541 25,13651 0,74863 0,00032 0,74969
8 0,03342 74,38032 26,05393 0,73946 0,00033 0,74058
9 0,02717 71,54776 28,72400 0,71275 0,00027 0,71353
1e6 10 0,03075 71,77001 28,63758 0,71362 0,00030 0,71478
11 0,03410 76,08179 24,25930 0,75740 0,00034 0,75823
12 0,03409 72,78006 27,56086 0,72439 0,00034 0,72532
13 0,03296 72,39610 28,03354 0,71966 0,00032 0,72086
14 0,03122 67,83326 32,57901 0,67420 0,00031 0,67554
15 0,03209 73,46814 26,75281 0,73247 0,00032 0,73306
16 0,03811 71,62058 28,76058 0,71239 0,00038 0,71348
17 0,03986 70,34326 30,05541 0,69944 0,00039 0,70063
18 0,03762 63,51758 36,85863 0,63141 0,00037 0,63279
19 0,03169 70,86522 29,55171 0,70448 0,00031 0,70570
20 0,03265 75,65433 24,77222 0,75227 0,00032 0,75332
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Como pode-se observar na Tabela 10, depois de realizada a andlise de
variancia para a populacao 1, obtiveram-se valores altos e significativos para o
coeficiente de fixagcdo dentro das populacdes (f) e coeficiente de fixagdo para o
conjunto de populagdes F, sugerindo alta endogamia entre as geragdes em
estudo (1 e 2, 5 e 6, 1 e 6) para todos os locos analisados. No caso das
geracbes 1 e 2, o valor maximo encontrado para estes coeficientes foi de
0,59223 e 0,59352, respectivamente, no loco 15. Estes valores foram ainda
maiores entre as geracdes 1 e 6, que apresentaram f de 0,68971, e F de
0,69102 no loco 6, e entre as geracdes 5 e 6, em que os valores de f e F foram
0,99314 e 0,99407 respectivamente no loco 6, percebendo-se que, com o
avanco das geracdes de autofecundagdes sucessivas, foi mais forte o efeito da
endogamia. De acordo com estes resultados, a maior parte da diversidade
genética encontra-se dentro das populacdes e ndo entre elas, apresentando-se
uma similaridade genética entre elas, com base nos alelos.

No caso das populagbes 2 (Tabela 11) e 3 (Tabela 12), foram obtidos
resultados similares aos encontrados na populacdo 1, apresentando-se na
populacdo 2 valores maximos de f de 0,59764 e F 0,59890 para o loco 12,
entre as geracles 1 e 2. Entre as geracfes 1 e 6 esses valores aumentaram
encontrando-se valores maximos de f de 0,69853 e F de 0,69943 para o loco
11. J& entre as geracdes 5 e 6, obtiveram-se os valores mais altos com f de
0,99979 e F de 0,99988. Na populacéo 3 obtiveram-se valores maximos de f de
0,65972 e F de 0,66111 entre a geracdo 1 e 2 no loco 20. Entre a geragéo 1 e
6 observou-se valor méximo de f de 0,77332 e F de 0,77424 no loco 3.
Finalmente, entre as geracdes 5 e 6 apresentaram-se valores de 0,97139 para

f e 0,97198 para F no loco 5. Estes resultados permitem verificar que, com o
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avanco das geragOes, a taxa de endogamia vai aumentando nas populagdes
em estudo, devido as autofencundagbBes sucessivas, que vao gerar um
aumento na quantidade de homozigotos, que € percebido pelos coeficientes de
fixagdo usados neste estudo.

Os resultados obtidos anteriormente para todas as populacbes sao
semelhantes aos resultados obtidos com a estadistica Fst de Wright, uma vez
gue a ANOVA tem uma analogia com as estatistica Fst, dado que, as duas
estatisticas sdo baseadas nas frequéncias génicas da popula¢des. Assim, 0s
resultados sédo muito parecidos com a alta intensidade do efeito da endogamia
de geracdo em geracao, alta diversidade genotipica no interior das populagdes,
e baixa variabilidade alélica entre elas.

Também foi estimado o valor do coeficiente de diferenciacdo entre as
populacdes () para todos os locos, encontrando-se valores muito baixos e
nao significativos de variabilidade entre as popula¢gdes analisadas. No caso da
populacao 1, foi obtido valor maximo de 0,00042 entre as geracfes 1 e 2, nos
locos 8,10 e 15. Entre as geracdes 5 e 6, um valor maximo de 0,00018 nos
locos 12 e 18. E, entre as geracfes 1 e 6, observou-se um valor de 0,00068
nos locos 7 e 13. Na segunda populacdo foi encontrado valor maximo de @
entre as geracdes 1 e 2 de 0,00039 nos locos 2 e 18. Entre as geragdes 5 e 6,
foi observado valor maximo de 0,00019 nos locos 1 e 12, e entre as geracoes 1
e 6 obteve-se um valor de 0,00037 no loco 17. Finalmente, na populacédo 3,
obtiveram-se valores de 0,00029 entre as geracdes 1 e 2 para o loco 4 e 13,
0,00019 entre as geracdes 5 e 6 no loco 8, e 0,00039 entre as geracdesl e 6

no loco 17.
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Esses valores de baixa diferenciagcdo apresentados em todos os locos e
entre todas as geracbes em estudo, permite evidenciar que ndo ha
variabilidade entre as geracdes analisadas, ou seja, que estas conservam uma
estrutura genética similar entre elas, devido ao efeito extremo da endogamia,
causado pelo sistema de acasalamento a que foram submetidas, que neste
caso foram autofecundacdes sucessivas. Tendo em conta 0s resultados
anteriores, percebe-se que, as estatisticas geradas pela ANOVA (F, @, f), ndo
foram eficientes em detectar a diferenciacéo interpopulacional em nenhum dos
locos entre as populacdes endogémicas, uma vez que, € baseada nas
mudancas nas frequéncias génicas, as quais nado foram alteradas com o passar
das geracdes de autofecundacdes sucessivas. Por outro lado, permitiu
observar uma clara diferenciagdo intrapopulacional nos locos em estudo,
devido ao fato de que a endogamia mudou a organizacdo dos alelos nos
distintos gendtipos existentes nas populagées.

De modo geral é possivel dizer que este tipo de estatistica, atua de
forma similar a estatistica de Wright (1951) e de Nei (1973). Depois de serem
testadas em populacbes geradas por simulacdo, ndo foram eficientes em
detectar diferenciacdo entre populacbes que sdo submetidas a processos que
ndo alteram as freqiéncias génicas das mesmas, como é 0 caso da
endogamia. Devido a isso, é recomendavel, nestes casos, usar metodologias
baseadas nas mudancas nas frequéncias genotipicas, para que possa-se
detectar claramente uma diferenciacdo interpopulacional. Baseado nos
resultados obtidos, é relevante conhecer a estatistica a utilizar e seus
principios, assim como o tipo de populacdo gerada para obter os melhores

resultados, dependendo dos interesses de pesquisa.
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4.2. Populacdes diferenciadas por Selecao divergent

4.2.1. Heterozigose, Endogamia e Conteddo de

Polimérfica (PIC).

e.

Informa  ¢ao

As estimativas de heterozigose esperada, heterozigose observada,

endogamia e contetdo de informacédo polimérfica das geracdes resultantes de

selecéo divergente estdo apresentadas na Tabela 13.

TABELA 13. Estimativas de Heterozigose esperada (He),

Heterozigose

observada (Ho), Endogamia (F) e contetudo de informacéo polimorfica (PIC) em

20 geracgoes de selecéo divergente

Selecdo Geracdo He Ho F PIC

2 0,4436 0,4450 -0,0032 0,3426

3 0,4445 0,4425 0,0044 0,3436

4 0,4542 0,4570 -0,0061 0,3500

A favor 5 0,4362 0,4250 0,0257 0,3395
6 0,3975 0,3920 0,0139 0,3147

7 0,3686 0,3615 0,0193 0,2965

8 0,3249 0,3085 0,0506 0,2679

9 0,2719 0,2785 -0,0242 0,2283

10 0,2511 0,2530 -0,0076 0,2141

11 0,2049 0,2040 0,0042 0,1798

0,3411 0,3455 -0,0128 0,2778

0,2375 0,2330 0,0189 0,2060

4 0,1590 0,1570 0,0126 0,1444

Contra 5' 0,1014 0,1050 -0,0351 0,0951
6' 0,0654 0,0665 -0,0164 0,0627

7 0,0390 0,0390 -0,0012 0,0380

8' 0,0236 0,0240 -0,0173 0,0232

9' 0,0139 0,0140 -0,0101 0,0137

10 0,0085 0,0085 -0,0052 0,0084

11 0,0025 0,0025 -0,0035 0,0025
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O efeito da selecdo divergente com o0 avango das geracOes pode ser

visualizado na Figura 9.
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FIGURA 6 — llustracdo da diminuicdo dos valores da heterozigose observada
(Ho), heterozigose esperada (He), conteudo de informacédo polimdrfica (PIC) e
baixos valores do coeficiente de endogamia (F) com o avanco das geracdes de
selecéo divergente.

Na Tabela 13, foi possivel observar que o coeficiente de endogamia (F)
ndo apresentou valores significativos. Na maioria das geracgfes, este indice
atingiu valores negativos, como foi o caso das geragdes 7'2,11' que
apresentaram valores de F de -0,0012,-0,0032,-0,0035, respectivamente. No
caso dos valores positivos, 0 maximo encontrado foi na geragdo 8 com F de
0,0506. Estes valores permitem perceber a auséncia de processos
endogamicos atuando sob as populagcbes. Estes resultados sdo esperados
devido ao fato de que as populacdes em estudo foram submetidas a selecdo

divergente como fator promotor de diferenciacao.
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Bergmann et al. (1997), em estudos sob estrutura populacional e
coeficiente de endogamia do pbnei da raga piquira, encontraram coeficiente
médio de endogamia (F) da populagdo de 0,028, valor considerado baixo
segundo os autores. Neste trabalho somente foi encontrado um valor maior que
esse para o coeficiente F, apresentado na geragdo 8 com um valor de 0,0506.
Nos demais valores encontrados para F, as estimativas foram menores as
descritas pelos autores, indicando auséncia de processos endogamicos sob as
populacdes em andlise.

Neste estudo também foi possivel observar que os valores de He € Hg
variaram entre as geracfes em estudo, apresentando-se uma diminuicdo da
heterozigose com o passar das mesmas. Esta reducéo foi mais drastica nas
geracbes com selecédo contra o alelo A, uma vez que nestas ocorre uma
eliminacdo do alelo em aproximadamente 80%, chegando até valores muito
baixos de heterozigose, como os observados na geracdo 11, que apresentou
valores de H, e He de 0,0025.

Entdo a selecdo divergente, com o avango das geracoes, vai promover
uma reducdo diversidade genética com o passar das geracdes e,
consequentemente, uma diferenciacdo entre as mesmas. Elas irdo apresentar
estrutura genética diferente, permitindo dizer que a maioria da diversidade
genética encontra-se entre as populacdes e nao dentro delas.

Tendo em conta o resultado anterior é possivel dizer que as estatisticas
He e H, foram eficientes em detectar a diferenciacdo génica entre as
populacdes geradas sob selecdo divergente, uma vez que os valores obtidos
nas duas estatisticas variaram com o avanco das geracfes de selecao

divergente. A sele¢do vai promover mudangas nas freqiéncias alélicas da
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populacdo e, consequentemente, mudancas na estrutura genética das
mesmas. Resultados diferentes aos encontrados nas populacdes originadas
por autofecundacfes sucessivas, onde a estatistica He ndo foi eficiente em
detectar diferenciacdo entre as populagcbes em estudo. Neste estudo
encontrou-se valores muito similares de He entre a primeira e a Ultima geracdo
de autofecundacéo nas populacdes em estudo, uma vez que a endogamia nao
mudou as frequéncias génicas das mesmas, mas sim as frequéncias
genotipicas, permitindo uma diferenciacéo ao nivel genotipico.

Oliveira et al. (2006), em um estudo da diversidade genética de duas
popula¢cdes naturais de Caesalpinia echinata (Lam.), Pau-brasil, na Estacao
Ecoldgica do Tapacura, PE, encontraram que os valores de heterozigosidade
observada (H,) e esperada (He) para as populacdes variaram de 0,073 a 0,475
e de 0,286 a 0,468, respectivamente. Valores variados também foram
encontrados em algumas das populagdes analisadas neste estudo ratificando-
se uma clara diferenciagao entre as mesmas.

Outra informacao importante, que permitiu observar a diferenciacéo entre
as populacbes em estudo, foi o PIC, que foi diminuindo com o avanco das
geracdes de selecéo divergente, evidenciando que as frequéncias relativas dos
alelos variaram entre as populacdes, ratificando-se a divergéncia apresentada
entre elas. O contrario aconteceu nas populacbes submetidas a endogamia
onde os valores do PIC ndo variaram entre as distintas geracdes analisadas,
mostrando uma similaridade genética entre as populacdes. Por isso é possivel
dizer que, através da estatistica PIC, foi possivel observar diferenciacao

interpopulacional, uma vez que estes valores foram diferentes entre a primeira
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e a Ultima geracao de selecdo divergente. Esta variacao pode ser visualizada

na Figura 10.
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FIGURA 7 — Diferenciacao entre as populacdes sob selecéo divergente,
baseada no PIC.

4.2.2. Estatistica de Nei (1973)

Nei (1973) afirma que as estimativas Ggsr parece ser um método
necessario para uma analise rapida de uma grande quantidade de informacdes
da freqUéncia génica. A utilizacdo deste método permitiu observar, na Tabela
14, os valores médios de diferenciacdo total, dentro e entre populacdes,

submetidas a selecao divergente.

67



TABELA 14. Estimativas de diferenciacdo entre populacdes derivadas de

selecao divergente, baseadas na estatistica de Nei (1973).

Geragéo Total Dentro Entre Entre/total(GST)%
2e2 0,4130 0,3923 0,0206 4,9926
3ed 0,4083 0,3410 0,0673 16,4802
4ed 0,4202 0,3066 0,1135 27,0243
5e5 0,4316 0,2688 0,1628 37,7149
6eb 0,4470 0,2315 0,2155 48,2101
7eT 0,4585 0,2038 0,2547 55,5518
8e8 0,4720 0,1743 0,2977 63,0771
9e9 0,4803 0,1429 0,3374 70,2485
10 e 10' 0,4846 0,1298 0,3548 73,2198
11e 11 0,4903 0,1037 0,3866 78,8552

Depois de obtidas as estimativas do grau de diferenciacdo genética
dentro e entre as populacfes em estudo baseado na estatistica de Nei (1973),
encontrou-se que, em média, a diferenciacdo genética em cada geracao foi
alta, e foi aumentando com o avango das geragdes, evidenciando-se alta
diferenciacéo gerada pelo efeito da sele¢ao divergente.

Observou-se também, que a diferenciacdo entre as populacdes foi
aumentando com o avanco das geracdes. Por exemplo entre as geracdes 2 e
2' foi obtido um valor de diferenciacdo de 0,0206, ja entre as geracfes 11 e 11’
obteve-se um valor maximo de diferenciacdo de 0,3866. Caso contrario
aconteceu com a diferenciagcdo dentro das populacbes, onde o valor de
diferenciacdo foi diminuindo com o avanco das geracdes (Tabela 14). Este
dado permite evidenciar que ao final do processo de selecdo divergente a
maior parte da diversidade genética vai se encontrar entre as populacdes e nao

dentro delas.
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A diversidade genética (Gst) média entre populagbes foi maxima na
Ultima geracao e minima na primeira geracdo. O contrério foi observado para a
diversidade genética (Gst) média dentro de populagdes. Isto também confirma
o fato de que, com o passar do tempo, a sele¢cao divergente ocorre de forma
gue autofecundacdo aumenta entre populagdes e diminui dentro das mesmas.

Wallace (2002), em estudo com o objetivo de examinar os efeitos da
fragmentacdo com influéncias na variacdo genética em dez populacdes de
Platanthera leucophaea (Orchidaceae), para 14 locos polimorficos, encontrou
estimativas Gsr de 26,00 %. Shah et al. (2008) encontraram estimativas Gsr de
58,42%, e, consideraram estas como altas o suficiente para inferir a ocorréncia
de diferenciacdo entre populactes. Neste trabalho, estimativas mais altas do
que estas foram encontradas entre varias popula¢cdes em estudo, como é o
caso do valor maximo encontrado entre as geracoes 11 e 11' (Gst 78,85%). As
estatisticas de diversidade genética de Nei também foram utilizadas por
Mengistu et al. (2000) na avaliagdo da diversidade da graminea invasora Poa
annua L. Os autores utilizaram 18 marcadores de RAPD e avaliaram 1357
individuos de 47 popula¢gdes. Acharam valores de Gst de 0,125, valor este
menor que os encontrados neste trabalho.

De acordo com os resultados apresentados anteriormente, é possivel
evidenciar que, com o avanco das geracbes de selecdo divergente, a
diferenciacdo entre as populacbes vai aumentando. Este fendmeno atua
diretamente nas frequéncias génicas da populacdo, permitindo, assim, que
através da estatistica de Nei (1973), possa-se perceber a diferenciacéo a nivel
interpopulacional. Estes resultados de alta diferenciacdo entre populacdes

permitem dizer que a estatistica de Nei (1973), neste caso, foi eficiente em
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perceber a diferenciacdo entre as populacdes analisadas. Este método é
baseado nas mudancas das frequiéncias génicas da populacdo, as quais sao
alteradas pelo efeito da selecdo divergente, permitindo assim uma clara

diferenciacéo e divergéncia entre as populac¢des (Figura 11).
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FIGURA 8 - llustracdo da diferenciacdo entre 20 populagcbes derivadas de
selecéo divergente.

4.2.3. Estatistica F de Wright (1951)

Em relacdo as estimativas de diferenciacdo baseadas em F (indice de
fixacdo), observam-se na Tabela 15 as estimativas dos valores médios dos

indices de fixacdo dentro das populacbes (Fis), diversidade genética entre
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populacdes (Fst) e indice de fixacdo para o conjunto das populagdes (Fir),
conforme Wright (1951).

TABELA 15. Estimativas de diferenciacdo entre populacdes derivadas de

selecdo divergente, baseadas na estatistica do indice de fixacdo de Wright

(1951)

Geragéo Ho Hs Ht Fis Fst Fit
2e2 0,3953 0,3923 0,4130 -0,0074 0,0499 0,0429
3e3d 0,3378 0,3410 0,4083 0,0095 0,1648 0,1727
4ed 0,3070 0,3066 0,4202 -0,0013 0,2702 0,2693
5e5 0,2650 0,2688 0,4316 0,0142 0,3771 0,386
6e6 0,2293 0,2315 0,4470 0,0097 0,4821 0,4871
TeT 0,2003 0,2038 0,4585 0,0174 0,5555 0,5632
8e8 0,1663 0,1743 0,4720 0,0460 0,6308 0,6478
9e9 0,1463 0,1429 0,4803 -0,0235 0,7025 0,6955
10 e 10' 0,1308 0,1298 0,4846 -0,0075 0,7322 0,7302
1ll1e 11 0,1033 0,1037 0,4903 0,0041 0,7886 0,7894

Como pode-se observar na Tabela 15, percebe-se que, com 0 avanco
das geracdes de selecdo divergente, houve tendéncia de diminuicdo da
heterozigose observada, e da heterozigose esperada, evidenciando-se
divergéncia entre as popula¢cdes causada pela selecdo divergente. Também
observou-se que, com o passar das geragbes, ha uma diferenciacao
significativa entre as populagdes, apresentando-se um valor maximo de Fsr de
0,7886 entre as geracdes 11 e 11'. O aumento da diferenciagdo com o0 avanco
das geracdes pode ser explicado pelo efeito da selecdo divergente que muda
as frequéncias génicas da populacdo, promovendo assim essa diferenciacao.

A estrutura genética e fluxo génico em dez populacbes de cagaita
(Eugenia dysenterica DC) foram avaliados por Zucchi et al. (2005), através do
uso de 10 pares de primers de marcadores microssatélites e uma amostra total

de 116 individuos. Os autores acharam que a divergéncia genética entre
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populagdes (Fst) foi igual a 0,250, considerado um alto grau de diferenciacao
interpopulacional segundo os autores. Neste estudo foram obtidos valores de
diferenciacéo ainda maiores que estes, evidenciando um forte efeito da selecéo
divergente sob as populacgdes.

De acordo com os resultados anteriores, é possivel dizer que a
estatistica Fst foi (til para detectar a diferenciagcdo entre populacdes
submetidas a selecéo divergente, devido a que esta estatistica é baseada nas
mudancas das frequéncias génicas nas mesmas, as quais séo alteradas pela
selecdo divergente, permitindo observar claramente diferencas entre as
popula¢gdes em estudo. Caso similar ocorre com os valores obtidos pelo Gsrt, 0S
quais permitiram observar também uma diferenciagdo muito alta entre as
populacdes, uma vez que este método também é baseado nas frequéncias
génicas, por isso o0s dois métodos sdo semelhantes assim como seus
resultados.

Neste estudo foi possivel detectar alta diferenciacdo entre as populagdes
analisadas, pela quantidade de diferentes alelos presentes nas mesmas, ou
seja, as frequéncias alélicas mudam de uma populacdo para outra,
percebendo-se que as mesmas apresentam estruturas genéticas diferentes,
uma vez que os valores de Fg sdo diferentes entre a primeira e a ultima
geracdo de selecao divergente, permitindo assim uma diferenciacdo genotipica
proporcionada pela variagdo nas frequéncias génicas.

Estes resultados de alta diferenciacdo percebidos através da estatistica
Fst em populacdes submetidas a selecao divergente, foram muito diferentes
aos obtidos por esta, quando foi testada em populagdes resultantes de

autofecundacdes sucessivas. Entdo dependendo do fator promotor de
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diferenciagcdo obtém-se distintos resultados de diferenciagdo entre as
populagdes usando esta classe de metodologia, uma vez que esses fatores
atuam de diferente maneira sobre as freqiéncias génicas da populacgéao.

Em relacdo ao indice médio de fixacdo dentro das populagbes Fis, neste
trabalho foram obtidos valores muito baixos, revelando que a maior parte da
diversidade genética encontra-se entre as populacbes e ndo dentro delas,
sugerindo também auséncia de fatores de fixacdo dentro das popula¢cdes como
a endogamia, e percebendo-se um excesso de heterozigose entre as mesmas.
Wallace (2002) encontrou coeficientes Fis variando de -0,033 a 1,00. Oliveira et
al. (2006) obtiveram valores médios para o coeficiente de endogamia de
Fs=0,305 sendo o mais elevado de Fs=0,788 revelando portanto que maior
parte da diversidade genética encontra-se dentro das populacoes.
Considerando os altos indices encontrados em tais literaturas, os indices aqui
obtidos, evidenciam uma alta divergéncia entre as populagdes, ou seja, a maior
parte da diversidade genetica € de tipo interpopulacional. Os valores
encontrados aqui sdo mais similares aos estimados por Wadt & Kageyama
(2004) (Fis=0.05) que consideraram ser uma condicdo de panmixia de suas
populagdes. Entretanto, para o indice de fixagdo para o0 conjunto das
populacdes (Fim, foram obtidos valores positivos e que foram aumentando com
0 avanco das geracdes, evidenciando uma perda de heterozigotos com o

passar das geracdes.

4.2.4. ANOVA de frequéncia génica
A Tabela 16 mostra a analise de variancia estimando o coeficiente F

equivalente a estatistica F;r, coeficiente f equivalente a estatistica Fis e
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coeficiente de diferenciagdo @ equivalente & estatistica Fst , em 10 locos entre
as geracOes 2 e 2' e 11 e 11' obtidas por selecdo divergente, a partir de 1
populagdes base.

TABELA 16. Analise de variancia, estimando coeficiente de fixacdo dentro das
populacdes (f), coeficiente de fixagcdo para conjunto de populacbes (F) e
coeficiente de diversidade genética entre populacées (&), em 10 locos, entre

geracdes de selecao divergente.

(%) S
Geragdo | loco Pop Ind/pop Alelo/Ind f %) F

1 5,11274 4,02225 90,86500 -0,00713 0,05112 0,04238

2 4,94267 4,02430 89,35302 -0,00764 0,04942 0,04009

3 4,62853 4,02345 93,34800 -0,06651 0,04628 0,04132

4 4,13845 4,46141 100,02295 -0,00722 0,04138 0,04440

2e 2 5 4,22952 4,37715 94,49332 -0,00750 0,04229 0,04333
6 4,83764 4,75878 104,86823 -0,00786 0,04837 0,04754

7 4,19977 4,20781 95,59241 -0,00740 0,04199 0,04169

8 4,30617 4,82292 95,61675 -0,00738 0,04306 0,04805

9 3,62822 4,51221 91,46955 -0,00753 0,03628 0,04508

10 3,97308 4,38536 103,21228 -0,00722 0,03973 0,04374

1 75,98995 0,13065 33,87938 0,00384 0,75989 0,76120

2 73,35032 0,04496 36,60470 0,00422 0,73350 0,73395

3 77,64585 0,14309 42,21105 0,00437 0,77640 0,77788

4 78,09462 0,33904 33,24442 0,00419 0,78094 0,76755

5 75,27244 0,13340 34,86095 0,00384 0,75272 0,75139

1le1l 6 73,45650 0,01654 36,52694 0,00045 0,73456 0,73473
7 76,73564 0,58333 32,68102 0,00475 0,76735 0,77318

8 79,87272 0,59567 30,72294 0,00397 0,79872 0,79277

9 74,63514 0,60147 33,76338 0,00452 0,74635 0,76236

10 78,11484 0,03598 32,92114 0,00424 0,78114 0,77078

Como pode-se observar na Tabela 16, percebe-se que para todos os
locos analisados, obtiveram-se valores negativos entre as geracdes 2 e 2,
para o coeficiente de fixacdo dentro de populacgées (f), sugerindo uma taxa nao
significante de endogamia. No caso das geracdes 11 e 11' estes valores de f
aumentaram, mas ainda foram baixos, relevando que a maior parte da
variabilidade genética encontrou-se entre as populagdes. O maximo valor
obtido foi de 0,00475 no loco 7, resultado esperado para este coeficiente, uma
vez que as popula¢des ndo foram submetidas a processos endogamicos.
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No caso do coeficiente F, obtiveram-se valores baixos entre as geracoes
2 e 2. O maximo valor observado foi de 0,04805 no loco 8, j4 entre as
geracbes 11 e 11' os valores de F aumentaram para todos os locos
apresentando-se um valor maximo de 0,79277 no loco 8, resultados obtidos
devido a que as geracdes 11 e 11' sdo as Ultimas gera¢gBes do processo de
selecdo e vao a apresentar menor quantidade de heterozigotos, do que nas
geracbes 2 e 2, que sdo as geracdes iniciais do processo. A selecdo
divergente produz uma reducdo gradual da diversidade genética com o avanco
das geracfes, dado a fixacdo de alelos gerada pela mesma para 0s conjuntos
de populacdes, até chegar em valores altos de fixacdo nas geracdes 11 e 11'.

O coeficiente de diferenciacdo entre populagdes (), apresentou valores
baixos no inicio do processo de sele¢do divergente para todos os locos. Estes
valores aumentaram entre as geracfes 11 e 11' apresentando-se valor maximo
de 0,79872 no loco 8, o que permite evidenciar uma maior taxa de
diferenciacdo entre as populacbes com o avango das geragcbes de selecdo
divergente. Entdo, a maior parte da variabilidade genética, neste caso,
encontra-se entre as populacfes e ndo dentro delas.

Tendo em conta os resultados apresentados anteriormente, foi possivel
perceber que as estatisticas geradas pela ANOVA (F, &, f), foram eficientes em
detectar a diferenciagdo entre as populacdes, para todos os locos.

Em estudos de diversidade genética em popula¢des naturais de algumas

espécies vegetais, alguns autores como Wallace (2002), Wadt & Kageyama
(2004), Zucchi et al. (2005) e Shah et al. (2008) encontraram estimativas Qsr de

21,00, 28,10, 27.03 e 56,85%, respectivamente, e consideraram estas como

altas o suficiente para inferir a ocorréncia de diferenciacdo entre populacdes.
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Neste trabalho foram obtidas estimativas ainda maiores que as descritas pelos
autores, como o caso da diferenciagcéo entre as geragdes 11 e 11' para os 10
locos analisados.

Os resultados obtidos para a ANOVA (F, @, f) sédo similares aos obtidos
na estadistica Fst, onde também conseguiu-se observar com clareza a
diferenciacdo a nivel interpopulacional. No caso da estadistica Gst 0S
resultados obtidos também permitiram perceber diferenciacdo génica entre as
populacdes geradas por selecdo divergente, uma vez que esta estatistica
baseia-se no mesmo principio que a ANOVA (F, &, f). De maneira geral, pode-
se evidenciar que as 3 estatisticas testadas sdo eficientes em detectar a
diferenciacdo entre populacdes submetidas a processos que alteram as
frequiéncias génicas, neste caso foi a selecdo divergente.

E relevante mencionar que as estatisticas anteriormente mencionadas
foram testadas em populagcdes geradas por simulagdo, as quais estiveram
submetidas a dois processos de diferenciagdo endogamia e selecéo
divergente, para observar sua eficacia ante essas condi¢cfes predeterminadas.
Em populagdes naturais a distribuicdo da variabilidade é influenciada pelo
modo de reproducdo, sistema de acasalamento, tamanho da populacao,
distribuicdo geogréfica e forcas evolutivas (Hamrick, 1983). A mutacdo, a
selecao natural, a migracdo e a deriva genética sao as forcas evolutivas que
alteram o conjunto génico da populacdo. Elas, em geral, isoladamente, nao
alteram a estrutura genética, mas em conjunto atuam compensando ou

complementando um ao outro (Finkeldey, 2001b).
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Conclusoes

Para as populacdes geradas por autofecundacdes sucessivas nao
se encontrou diferenciacédo significativa entre as populacdes para todos
os locos em estudo por meio das estatisticas Gst, Fst € @st. Para
obtencéo de valores significativos de diferenciacdo, devem ser utilizadas
metodologias baseadas nas mudancas nas frequéncias genotipicas da
populacdo, como por exemplo tabela de contingéncia ou ANOVA de
frequiéncia genotipica.

As metodologias testadas neste estudo foram eficientes em
detectar diferenciacdo entre as populagbes quando estas foram
simuladas sob processos que alteram as frequéncia génicas da

populacéo como foi o caso da selecdo divergente.
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Baixar livros de Literatura

Baixar livros de Literatura de Cordel
Baixar livros de Literatura Infantil
Baixar livros de Matematica

Baixar livros de Medicina

Baixar livros de Medicina Veterinaria
Baixar livros de Meio Ambiente
Baixar livros de Meteorologia
Baixar Monografias e TCC

Baixar livros Multidisciplinar

Baixar livros de Musica

Baixar livros de Psicologia

Baixar livros de Quimica

Baixar livros de Saude Coletiva
Baixar livros de Servico Social
Baixar livros de Sociologia

Baixar livros de Teologia

Baixar livros de Trabalho

Baixar livros de Turismo
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