| Congresso Sul-Americano da Erva-Mate
Il Reunido Técnica do Cone Sul Sobre a Cultura da Erva-Mate
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RESUMO

O presente trabalho aborda alguns conceitos em genética de populagdes,
relevantes a conservagao genética tais quais: tamanho efetivo populacional e
deriva genética, endogamia e depressao endogamica, mutagao e carga gene-
tica, polimorfismo e variabilidade genética, migragao e fluxo génico, subdivi-
sdo e estrutura de populagdes, selegdo. Sao apresentadas metodologias e
estratégias para amostragem e conservagao de germoplasma de erva-mate
(/lex paraguariensis St. Hil.).

Palavras-chave: conservagao biologica, diversidade genética, extingao, he-
terozigose.

SUMMARY
Concepts in population genetics such as effective population size and genetic
drift, inbreeding and inbreeding depression, mutation and genetic load, poli-
morfism and genetic variation, migration and gene flow, subdivision and gene-
tical structure and selection are discussed with reference to conservation ge-
netics of erva-mate (/lex paraguariensis St. Hil.). Strategies and methodo-
logies of sampling and germplasm conservation of this species are presented.

Key Words: conservation biology, genetic diversity, extinction, heterozigo-
sity.
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1. INTRODUCAO

Em erva-mate, grande parte do germoplasma da espécie jamais fo1 avali-
ado ou utilizado, tendo em vista que os programas de melhoramento
genético iniciaram-se

recentemente e que grande parte da exploragdo econdmica da mesma
baseia-se no extrativismo. Este fato aliado a grande devasta¢ao que vem
sofrendo as florestas naturais que constituem a area de ocorréncia natural de
llex paraguariensis faz com que programas de conservagio de recursos
genéticos da espécie sejam prioritarios como forma de garantir a utilizagdo
futura da mesma.

Do ponto de vista técnico, agdes de conservagao genética devem ser
fundamentadas em solidos principios de genética de populagdes. Neste con-
texto sao relevantes os conceitos de tamanho efetivo populacional e deriva
genética, endogamia e depressdao endogamica, mutagao e carga genética,
polimorfismo e variabilidade genética, migragao e fluxo génico, subdivisao e
estrutura de populagdes, selecao.

O presente artigo tem como objetivos elucidar os fundamentos de genéti-
ca de populagdes necessarios ao delineamento de eficientes metodologias e
estratégias de amostragem e conservagao de germoplasma de erva-mate.

2. GENETICA DE POPULACOES E CONSERVACAO
BIOLOGICA

A diversidade bioldgica do planeta vem sendo reduzida drasticamente
como conseqiiéncia direta ou indireta das agdes humanas, de forma que va-
rias espécies tornaram-se extintas e muitas outras tiveram o seu tamanho
populacional reduzido e encontram-se em perigo de extingdo. Atualmente
grandes esfor¢os vem sendo realizados com vistas a manutengao da biodi-
versidade, com as seguintes justificativas: valor econdmico dos biorecursos,
beneficios ecologicos e ambientais, estética e direito de existéncia dos seres
vivos. Neste sentido existe a necessidade de conservagao da biodiversidade
em trés niveis: diversidade genética dentro de espécies, diversidade de espé-
cies e diversidade do ecossistema (FRANKHAM, 1995a). A genética de
populagdes esta diretamente relacionada aos dois primeiros niveis de biodi-
versidade e indiretamente relacionada ao terceiro.

Os principais fatores que contribuem para a extingdo sao a perda de ha-
bitat, a exploragdo desregrada, a introducao de espécies e a poluigdo. Estes
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fatores geralmente reduzem o tamanho populacional das espécies, fato que
as tornam susceptiveis a efeitos estocasticos (com variagdes aleatorias) tais
como variagdes ambientais e demograficas, catastrofes e efeitos genéticos
(depressao endogamica, perda de variagdo genética e acimulo de mutagdes
deletérias) (FRANKHAM, 1995a). Esta explicito entdo que o fator decisi-
Vo para a extingao € o pequeno tamanho populacional, que € em esséncia um
problema de genética de populagdes.

A conservagao biologica é uma ciéncia multidisciplinar baseada principal-
mente nas areas de ecologia e genética. Segundo FRANKHAM (1995a)
existem sete principais aspectos genéticos envolvidos na conservagao biolo-
gica: depressao endogamica; acumulo e perda de mutagdes deletérias; perda
de variagao genética em pequenas populagdes; adaptagdo genética “ex-situ”
e efeitos no sucesso de reintroducdo; depressao por alogamia; subdivisao de
populagdes e redugao na migragdo; introgressao.

Este artigo tratara em topico especifico, em termos genéticos, alguns (ex-
ceto adaptag@o genética “ex-situ”, depressio por alogamia e introgressao)
destes aspectos. A depressdo por alogamia refere-se a redu¢ao no valor
adaptativo dos individuos como conseqiiéncia da hibridagdo entre popula-
¢Oes muito distintas dentro de espécies e essa redugao ¢ atribuida a quebra
de complexos génicos coadaptados. Por outro lado, a adaptagao genética
“ex-situ” refere-se a melhoramento genético para algum carater de forma
que a populagio ndo se torne mais apta a sobreviver por si sO (sem a agao
do homem) no ambiente natural (relevante para populagdes animais). A in-
trogressao refere-se ao cruzamento entre espécies afins de forma a causar
distarbios genéticos nas populagdes naturais. A ocorréncia destes trés fato-
res ndo tem sido relatada em erva-mate e portanto, parecem nao se aplicar
diretamente a conservagao desta espécie.

3. FUNDAMENTOS DE GENETICA DE POPULACOES
RELEVANTES A CONSERVACAO GENETICA

3.1. Tamanho Efetivo Populacional e Deriva Genética

3.1.1. Introdugao
O conceito detamanho efetivo populacional (N ) foiintroduzido por Wright
em 193 1. Este autor denomina “populagaoideal” umapopulagao composta
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por N individuos diploides, reconstituida a cada geragao através de uma
amostra aleatoria de 2N gametas. Definiu-se entdo o N_ como sendo o
tamanho da populag@o ideal que apresenta a mesma taxa de aumento na
homozigose ou deriva genética, apresentada pela populagio real em consi-
deragdo. Umadefinigdo minuciosado N _é dadapor FREIRE-MAIA (1974):
“corresponde aumapopulagao ideal de tamanho invariavel, com nimero igual
demachos e fémeas, destituida deendocruzamento emtaxa apreciavel e em
que cadaindividuo tema mesma probabilidade de deixar progénie de tamanho
igual, de tal forma que o nimero de descendentes por parental, se distribui
segundo asérie de Poisson”. Estatltima considera¢do implicaem que N_=
N=Nr, onde Nréa populagdoreprodutora, conforme sera mostrado a seguir.

Em termos genéricos pode-se dizer que o tamanho efetivo populacional
refere-se ao tamanho genético de uma populagio reprodutiva e nao ao nu-
mero de individuos que a compde. Assim, dizrespeito a representatividade
genética de amostras de animais, plantas e sementes. Conforme implicito no
proprio conceito de Wright, na situagao de um tamanho efetivo pequeno, um
reduzido nimero de individuos participa efetivamente do intercruzamento com
vistas a regeneragao da nova populag@o, conduzindo a ocorréncia de dois
eventos: mudanga aleatoria das freqiiéncias alélicas (oscilag@o ou deriva ge-
nética); aumento da endogamia na nova populagao.

3.1.2. Deriva genética devida ao pequeno tamanho populacional

A deriva genética pode ser definida como o processo dispersivo que sur-
ge em pequenas populagdes em conseqii€éncia da amostragem.

Considere uma populagio com freqiiéncia p, paraum alelo neutral a sele-
¢ao. Tomando-se varias amostras aleatorias desta populagao, a freqiiéncia
desse alelo em cada amostra, distribui-se aleatoriamente ao redor de p,, a
freqiéncia alélica média nas amostras.

Tem-se que:

E(p) =p,
02 p0(1_po)

P ooN variancia de uma propor¢ao, sendo 2N o tamanho
da amostra de alelos da populagao base diploide,
ou seja, 2N _(variancia de amostragem da distribui-

¢ao binomial).

176



| Congresso Sul-Americano da Erva-Mate
Il Reunido Técnica do Cone Sul Sobre a Cultura da Erva-Mate

Assim, embora P, = p, , uma particular amostra podera apresentar fre-
qiiéncia al€lica diferente de p,. Pela expressdo da variancia das frequiéncias
alélicas, verifica-se que quanto menor o tamanho da amostra (menor N ),
maiores serdo os desvios em relagdo a frequiéncia original e uma amostra
representara probremente a populagao.

A deriva genética causa mudangas nas freqiiéncias alélicas e essas mu-
dangas podem ser preditas apenas em termos de quantificagio, através da
variancia das frequéncias alélicas, mas nao em termos de dire¢ao. Isto por-
que as alteragdes que ocorrem nas frequiéncias alélicas sao totalmente alea-
torias, exatamente por causa da amostragem de gametas para a formagao da
nova geragdo. A deriva conduz entdo, a fixagao e perdas de alelos, a uma
taxa de 1/(4N ) fixagdes e 1/(4N) perdas por geragdo, ou seja, a uma
reducdo da variabilidade de 1/(2N ) .

Verifica-se também, em fung@o da deriva, que amostragens repetidas e
independentes realizadas na populagdo base levam a uma diferenciagao das
subpopulagdes, ja que as frequiéncias alélicas variarao entre as mesmas. Este
fato € de particular importancia para a conservagao genética, pois significa
que a reuniao de amostras independentes de germoplasmas, em uma amos-
tra composta, propiciara uma amplia¢do do N_e da variabilidade genética
disponivel (VENCOVSKY, 1988).

A partir da amostragem inicial, amostragens adicionais em cada subpopu-
lag@o, contribuem para aumentar a diferenciacao entre as subpopulagdes.
Isto ocorre em fungao da dispersdo adicional sobre a freqiiéncia alé€lica p
particular a cada subpopulag@o e portanto diferente de p e P, .

Assim, em cada gera¢ao n de amostragem, a variancia da freqii€ncia alé-
lica entre as subpopulagdes, equivale (FALCONER, 1989):

O = Po(1-p,)[1- (1-1/(2N))"]

A diferenciagio progressiva entre subpopulagdes € também importante
para a conservagao genética. O melhoramento genético conduzido por vari-
os ciclos em subpopulagdes fechadas, conduz também a diferenciagao des-
tas. Assim, o intercruzamento entre subpopulagdes melhoradas conduz a
aumento no N_e na variabilidade genética.

3.1.3. Conceito matematico do N_
A teoria matematica do N_postula que uma populagao € composta por N
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individuos, os quais contribuem com variaveis nimeros (K) de gametas para
a geracdo seguinte, dentre um total de 2N . Nesta situagao tem-se:
Numero médio de gametas contribuido por individuo: K = 2

Variancia do nimero de gametas contribuido pelos N individuos:

o2 :{ZN:(Ki—Z)Z}/N

i=1

4N -2
Expressao classica do tamanho efetivo: M=
Cx +2

Observa-se pela expressdo do N, que o fator que geralmente o torna
menor que o numero absoluto de individuos da populagdo ¢ exatamente o ; ,
ou seja, a variancia do numero de gametas contribuidos pelos parentais. Com
o; =0 (igual tamanho de familia) e dois individuos sobreviventes por pa-
rental N_=2N-1, ou seja, o tamanho efetivo praticamente duplica em rela-
¢ao ao original. Percebe-se entdo, que a contribui¢ao equitativa de individu-
os por parental € sempre desejavel, quando se procura maximizar o N_.

Assumindo que os parentais tem iguais probabilidades de contribuir para
a proxima geragao (distribui¢ao de Poisson), Gi =K=2e¢ N, =N+%,0u
seja, praticamente como na populagao idealizada. Supondo tamanhos cons-
tantes das populagdes reprodutoras ao longo das geragdes, implica-se que
K =2 eaexpressio classica pode ser usada de forma generalizada, sendo
que N equivalera ao nimero de parentais selecionados para espécies monoi-
case N=N+N_=2N_paraespécies didicas, quando Ny =N, e Gk €0
mesmo para os dois sexos.

A expressao classica pode ser rearranjada em termos mais genéricos (para
qualquer K ) e em fungdo de amostras (corregao Gaussiana) e nao da popu-
lag¢do total como:

NK(NK -1)
° (N=1)o2 +NK(K - 1)

desprezando-se a corregdo para tamanho de amostra finito, ou seja, as-
sumindo:

[(N-1)/N]=1, tem-se: Ng = (NK —1)/(c& I K+K—-1) = (NK? - K) / (c& + K2 —K).

Esta € a expressdo geral do N_para espécies monoicas, a qual pode ser
utilizada para derivar as expressoes adequadas as espécies dioicas.
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3.1.4. Diferentes tipos de N_

CROW & DENNISTON (1988) relatam a existéncia de varios tipos de
N, os quais conduzem as vezes, a expressoes de calculo bastante diferenci-
adas. Basicamente trés tipos sdao descritos:

Tamanho efetivo de endogamia: € o proprio conceito de Wright,
baseado na probabilidade de homozigose devido a ancestria comum.
Portanto, fornece uma medida da taxa de perda de individuos hetero-
zigotos na populagao.

Tamanho efetivo de variancia: baseado na deriva alélica, ou seja,
na variancia das freqiiéncias alélicas por geragao de amostragem.
Portanto, fornece uma medida da taxa de perda de variancia genética
na populagao.

Tamanho efetivo de extin¢io (ou de autovalores): baseado na taxa
assintotica de decréscimo de locos segregantes (definido inicialmente
por EWENS, 1979).

O tamanho efetivo de variancia € mais Gtil em conservagao genética pois
esta relacionado a conservagao da variabilidade genética. Por outro lado, o
tamanho efetivo de endogamia € mais apropriado no computo de coeficien-
tes de endogamia, apresentando também utilidade a conservagao genética.
Por sua vez, o tamanho efetivo de extingdo € menos usado, podendo entre-
tanto, ser maximizado em estratégias de conservagao delineadas para resga-
tar espécies, através da maximizagao do nimero de equivalentes fundadores
(TEMPLETON & READ, 1994). Neste trabalho serao considerados ape-
nas os tamanhos efetivos de variancia e de endogamia.

3.1.5. Conceitos aplicados do N_

Em termos aplicados, o tamanho efetivo populacional pode ser calculado
de duas maneiras: em relagdo a geragao imediatamente anterior, sendo deno-
minado N ; em relagao a uma geragio inicial de referéncia, sendo denomina-
do N..

O N_pode assumir quaisquer valores, tendo o ¥ como limite superior.
Por outro lado, o N, assume valores cada vez menores com o decorrer das
geragdes, tendo como limite superior o proprio N .

O N_ ¢ particularmente importante para populagdes de melhoramento.
Isto, porque trabalha-se com a probabilidade de fixa¢ao dos alelos favora-
veis e portanto, o N_deve ser mantido em um nivel seguro a cada passagem
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de geragdo, visando evitar a perda desses alelos em cada passo de amostra-
gem.

Por outro lado, o N/, deve ser empregado em populagdes de conserva-
cdo de germoplasmas, pois nesse caso, objetiva-se manter todo ou pelo
menos grande parte do conjunto génico original.

Neste contexto, € importante relatar, que a redugao em N/, ocorre mes-
mo que seja mantido constante o tamanho da amostra ao longo de geragoes
sem selegdo (VENCOVSKY, 1988). Isto pode ser constatado pela propria
expressao adequada ao calculo de N/, o qual equiivale a média harmonica
dos N_observados em cada passo amostral n (VENCOVSKY, 1988):

1 1 1 |1
—_— = — .t [—
N, |N N, [n

€4 €n

Neste caso, N;, depende mais dos valores mais baixos de N _.

Outro conceito aplicado de tamanho efetivo, refere-se aquele aplicavel a
amostras compostas por subpopulagdes amostradas independentemente em
uma populag@o base. Conforme relatado por VENCOVSKY (1988), reu-
nindo R amostras independentes e iguais em quantidades de propagulos ou
individuos, cada uma com tamanhos efetivos arbitrarios N _, N, .. N _,,0
tamanho efetivo da amostra composta (N_,) € dado por:

R? =
= =R N

e

== 1 = ;
— , onde:
ZJ':Nej

et

Nej = tamanho efetivo de cada amostra.
N,= média harmonica de N,
i-1,2, .. R

Outra maneira de maximizar N _, apresentada por RESENDE & VEN-
COVSKY (1990), refere-se a tomada de quantidades de propagulos ou
individuos de cada amostra, proporcionais ao respectivo tamanho efetivo
delas. Neste caso tem-se que

Net = ZNej.
J

180



| Congresso Sul-Americano da Erva-Mate
Il Reunido Técnica do Cone Sul Sobre a Cultura da Erva-Mate

O computode N/ eN_, para quaisquer situagdes e sistemas reprodu-
tivos, € dependente apenas do conhecimento do N, cujas expressdes de
calculo serdo particularizadas em topico seguinte.

3.1.6. Expressoes para cilculo do N_em espécies didicas

(a) Tamanho efetivo de endogamia

A expressdo geral do N_de endogamia para espécies monoicas (item
3.1.3.)equivalea N_ = NK / ((yf( / K + K) (para numeros esperados) (1)

ou N, = (NK-1)/(c /K+K-1) (paranimeros observados) (2).

Pela expressao (1) verifica-se que N_¢ sempre menor ou igual a N, sendo
igual a N quando oi —0. Considerando K=2 e 6t =0,0 N, para
numeros observados eqiivale a N =2N-1 etendea Y quando K tendea 1
e GE( =0.

(a.1.) Progénie nao identificada por sexo

Sabendzo-seﬂue N =N,+ N_, a expressdo (2) pode ser empregada
quando o € K podem ser assumidos como 0os mesmos para os parentais
masculinos e femininose N =N .

Com Nf'Nm, deve-se encontrar a média harmonica entre N e N |
2N N,
computando-se um nimero intermediario N, . Assim, N, =~
m fin Nme

Assumindo-se o—i =0, na expressao (1) e considerando que N =2N_ |

tem-se que N =N =2N_ eportanto N =4 N N/(N +N) 3)

que é uma expressao classica. Assim, o tamanho efetivo para espécies dioi-
cas pode ser derivado a partir da expressao para monoicas, tratando cada
sexo separadamente. Narealidade, o N_para espécies dioicas eqtivale ao
N_ para mondicas com autofecundagdo proibida. A expressao (3) supde
Gy =Ogm =0, mas K, pode ser diferente de K_.

Na amostragem em populagdes naturais, o naimero de machos € desco-
nhecido, mas pode-se supor N, =N; K;. Neste caso tem-se Km =1e
tomando-se o mesmo numero de descendentes por matriz tem-se
G}if = Gim = 0. Empregando-se a expressao (1) e tratando cada sexo em
separado tem-se:
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\ (N, KiK., +N; K, 4N, K, 1K 4
e 1 Gi B }2<f B - Kf +1 = f
2 K +K,, + K, + K,

expressoes idénticas aquela utilizada por RESENDE et al. (1995).

(a.2.) Progeénie identificada por sexo

Neste caso € possivel obter estimativas de N_sem a necessidade de mui-
tas pressuposi¢des. CROW & DENNISTON (1988) fornecem expressoes
para obtengdo destas estimativas.

(b) Tamanho efetivo de variancia
CROW & DENNISTON (1988) apresentam a seguinte expressao para
o N_ de variancia quando a progénie nao ¢ identificada por sexo:

B (f+m —Gi“‘)+—1—(‘f+m Oi’) 5)
N, 4N, K. 4N, K,

Assumindo distribuigdo de Poisson para gametas masculinos e femininos,
(5) torna-se igual a (3).

A expressdo (5) pode ser aplicada a situagdes de sele¢@o de individuos
em testes de progénies. Nesta situagdo maiores detalhes relativos a estrutu-
ragdo do N_podem ser encontrados em VENCOVSKY (1978) e HIGA et
al. (1992).

(c) Tamanho efetivo com sobreposicio de geracdes

Para uma populagdo com tamanho e proporgao de sexo constantes e
com estavel distribui¢ao de idade, o tamanho efetivo com sobreposicao de
geragdo equivale aquele para geragdes discretas com tamanho populacional
constante e mesma variancia do namero de individuos coetaneos (HILL,
1979).

. Uma vez que os individuos diferem em tempo de vida, alguns tem a chan-
ce de se reproduzirem mais vezes que outros, conduzindo a aumento da
varidncia do tamanho de familia e consequentemente reduzindo o N_. O
problema de estimagdo do N_nesta situagio refere-se a determinacio de N
na equagdo (1). Desde que a populagao tenha uma estavel estrutura de
idade, N pode ser encontrado conforme descrito a seguir:
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Deve-se conhecer o nimero (N ) de individuos nascidos em dado in-
tervalo de tempo, o qual € dado por N =N, /E, onde N € 0 nimero
sobrevivente a qualquer tempo e E € a expectativa de vida ou idade de
morte.

Deve-se conhecer também o intervalo de geragao L, que eqiiivale a
idade média de reproducao.

Tem-se entdo: N = N_L e pela expressdo (1) com K — 2 tem-se
N, =4N_L /(o2 +2), aproximadamente, onde 2 ¢ a variancia
do tamanho de familia devido a varias causas.

Na natureza, a maior dificuldade refere-se ao computo de g7 . Nesta
situagdo, N_pode ser estimado mais precisamente empregando-se marca-
dores genéticos conforme sera descrito em outro topico. Maiores detalhes
relativos a estimagdo de N_podem ser encontrados em CABALLERO (1994).

3.1.7.N_eprobabilidade de extin¢iio

A estocasticidade genética, isto €, a endogamia e a deriva genética em
pequenas populagdes resulta em perda de variabilidade genética, fato que
diminui a viabilidade da populagdo. Tanto a endogamia quanto a deriva re-
duzem a heterozigose na populag@o, sendo que a endogamia tende (exceto
se alelos deletérios tenham sido eliminados da populagao por endogamia
prévia) a reduzir a adaptagdo média da populagao, via depressao endogami-
ca e consequentemente aumentar a probabilidade de extingao.

Por outro lado, a deriva causa a perda ou fixagao de alelos em pequenas
populagdes. A perda necessariamente aumenta a homozigose mas a adapta-
¢a0 pode aumentar ou diminuir, dependendo se ocorreu perda de alelos de-
letérios ou vantajosos. A fixagdo de alelos deletérios por sua vez, quando
medida sobre uma série de pequenas populagdes derivadas da mesma po-
pulag@o parental, conduz a redugao na adaptagao média da populagdo.
Assim, tanto a endogamia verdadeira (medida dentro das populagdes) quan-
to a deriva genética (entre populagdes) aumentam de fato a probabilidade de
extingdo (NEWMAN & PILSON, 1997; ELLSTRAND & ELAM, 1993;
FRANKHAM, 1995b). Extin¢des tem sido observadas com extremamente
baixas taxas de endogamia devido a tamanho populacional finito, tais como a
extingdo de populagdes de Drosophila melanogaster com N_ =50 em 210
geracdes (LATTER et al., 1995).
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Um tratamento matematico relacionando N_ e tempo médio para extingao

em populagdes didicas com sobreposi¢ao de geragdes € apresentado por
POLLAK (1980).

3.1.8. Estratégias para aumento do N_e manutencio da variagiao
genética

Em conservagao genética € desejavel a minimizagao da endogamia e da
perda de variagdo genética no processo de gerenciamento genético das po-
pulagdes a serem conservadas. E este processo baseia-se na retengdo da
heterozigose (que representa potencial evolutivo) e da diversidade alélica,
que sao frequentemente relacionados, embora a heterozigose seja menos
afetada por severo afunilamento devido a pequeno tamanho populacional
(FRANKHAM, 1995a).

A proporgio esperada de variagao genética neutral (heterozigose H ) re-
tida em uma dada populagdo apos t geragdes é dada por:

H /H, =[1-1/(2N,)] = 1-F , onde:

H_ - heterozigose inicial,

F - coeficiente de endogamia.

Por esta expressao verifica-se que a retengao de heterozigose € maximi-
zada por:

a) Maximizagao da heterozigose inicial, trabalhando com populagdes com
maiores variabilidades genéticas e com maiores nimeros de fundado-
res ndo aparentados. A imigragdo também € uma forma efetiva de
ampliagdo de variabilidade e aumento da adaptagao reprodutiva.

b) Maximizag¢ao do intervalo entre geragdes, ou seja, minimizagao do
namero de geragdes. Conforme vistono item 3.1.5. existe uma perda
de representatividade genética em relagao a populagao inicial, a cada
passagem de gera¢do, mesmo que o N_seja mantido constante em
cada geragao. Assim, a conservagao via armazenamento de sementes
por longos periodos é também desejavel.

¢) Maximizagao do tamanho efetivo populacional.

Conforme visto anteriormente, o N_depende do numero (N) total de
individuos da populagio reprodutora, da variagao no tamanho de familia, da
desigual proporgdo de sexo, da flutua¢ao de N através das geragdes e da
selegao na progénie (afetando Ke o).
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Assim, as seguintes agoes contribuem para maximizaro N .

a) Maximizar N e simultaneamente a relagdo N /N. N /N nao deve ser
maximizado apenas as custas de um baixo N.

b) Manter igual tamanho de familia (Gi = 0).. Este procedimento pra-
ticamente duplicao N .

¢) Manter a proporgado de sexo proximade 1:1. Quanto maior a discre-
pancia entre nimero de machos e de fémeas, menor o N, conforme
pode ser visto pela expressao (3).

d) Manter um N_desejavel e constante através das geragdes, ja que o
N’ emuma determinada geragdo corresponde a média harmonica dos
N_ mantidos nas geragdes anteriores, a qual depende sobretudo dos
valores baixosde N_.

e) Quanto a selegdo, deve-se evitar a selegdo entre familias, a qual reduz
N. Na sele¢@o dentro de familias esta deve ser praticada em intensi-
dades iguais dentro de familias (ci = 0).. Quanto a intensidade de
selegao dentro de progénies os seguintes resultados foram obtidos por
HIGA et al. (1992):
mesmo que a propor¢ao de sexo nao seja 1:1, deve-se manter esta
proporgao apos a selegao;
deve-se manter no minimo 10 individuos de cada sexo por familia.
ndo se justifica manter mais de 50 individuos de cada sexo por familia.
devem ser utilizadas parcelas com poucas plantas e muitas repetigoes.
Apenas plantas (varias) femininas ou masculinas devem ser mantidas
em cada parcela. Se parcelas grandes forem utilizadas, este fato pode
prejudicar a polinizagao devido ao aumento do isolamento de plantas
masculinas e femininas.

Adicionalmente deve-se evitar o cruzamento entre individuos aparenta-

dos e os cruzamentos poligamos, os quais reduzem o N .
As estratégias apresentadas sao mais adequadas a conservagao genética
“ex-situ”.

3.1.9. Propor¢io N /N em populagdes silvestres

Resultados experimentais tem revelado que as estimativas de N /N na
natureza eqiiivalem emmédia a 0,11, valor que € muito mais baixo do que
geralmente suposto (FRANKHAM, 1995c¢).
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O gerenctamento genético destas populagdes naturais pode potencial-
mente aumentar o N ; através de intervengdes humanas visando manter a
proporgao de sexo em 1:1 e N constante nas diferentes geragdes. Adicio-
nalmente a manuten¢ao do mesmo tamanho de familia seria interessante nao
apenas por praticamente duplicar o N , mas também por remover a sele¢ao
natural entre familias. Mas na natureza esta ultima pratica € bastante dificul-
tada.

Uma vez que N /N na natureza € baixo, o tamanho da populagao (N)
para conservagao/preservagao “in-situ” deve ser muito maior do que geral-
mente descrito. Outro fator muito importante a ser considerado na conser-
vagao “in-situ” refere-se ao fluxo génico via bancos de sementes no solo
(MARTINS, 1987). Maiores detalhes referentes a conservagao “in-situ”
podem ser encontrados em KAGEYAMA (1987, 1990).

3.1.10. Valores de N_adequados a conservac¢io genética

Os valores adequados de N _a serem adotados para conservacao genéti-
ca sao determinados em fungao, principalmente, de dois critérios: prevengao
de depressao endogamica e manutengao do potencial evolutivo.

Para prevengdo de depressdo endogdmicaum N_de 50 € suficiente. Por
outro lado, para manutengao do potencial evolutivo da populacao indefinida-
mente, um N_da ordem de 500 ¢€ suficiente, considerando o balango entre
deriva e mutagao (FRANKHAM, 1995a). Entretanto, LANDE (1995) su-
gere queum N_de 5.000 € necessario para reter o potencial evolutivo para o
carater adaptagdo reprodutiva apos ajustar a taxa total de mutagao omitindo
as mutagOes severamente deletérias. Estes resultados estao sumarizados na
Tabela 1, combase em ALVAREZ-BUYLLA etal. (1996).
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Tabela 1. Tamanhos efetivos (N_) adequados a conservagao genética con-
siderando um ou combinagao de trés tipos de fatores genéticos:
segregacao de alelos deletérios recessivos (parcialmente), perda
de variagdo adaptativa e fixagao de mutagoes deletérias por de-

riva genética.
N, Efeito Genético Forga Evolutiva  Tipo de Variagdo Genética
50%* segregagao endogamia alelos recessivos deletérios (principal-

mente dominancia)
500%*%  perda de variagio mutagio, deriva  quantitativa, todas as mutagdes
5000%*  perda de variagdo mutagio, deriva  quantitativa, mutagoes quasi-neutrais

(somente 10% de todas as mutagoes)
* Considerando 1% de aumento no coeficiente de endogamia por geragio.
** Considerando o N na geragdo em que a variagio genética gerada por mutagdo ¢ igual & variagio
genética perdida por deriva genética.

Na pratica a conservagao biologica enfatiza trés formas de atuagao (LO-
ESCHCKE et al., 1994):

a) Protecao de habitats em reservas, na qual a sele¢do de sitios e deline-

amentos requerem poucas informagdes genéticas.

b) Areas de reservas Otimas baseadas em analise de viabilidade popula-

cional requerendo muitas informagdes genéticas e demograficas (LAN-
DE, 1988).

c) Conservagao genética “ex-situ” de espécies.

Assim, a preservagao “in-situ” se encaixa no item (b) e portanto seria
necessario manter um N, de 500-5.000 nesta situagao. Por outro lado, a
preservagado “ex-situ” (item c), demandariaum N_da ordem de 50. Entre-
tanto com N_da ordem de 50 somente se consegue reter alelos com fre-
quéncia * 6%. Para a retengdo de alelos com freqiiéncia * 1% um N_da
ordem de 150 deve ser utilizado (VENCOVSKY, 1987). Este nimero pode
ser atingido amostrando-se cerca de 40 matrizes na natureza.

3.2. Endogamia e Depressao Endogamica

3.2.1. Conceitos de endogamia e relagdes com a estrutura genetica de
populagdes e sistemas reprodutivos

Conforme relatado por Malecot, os genes em uma populagao podem ser
semelhantes por duas razdes mutuamente exclusivas: replicagao do DNA de

187



| Congresso Sul-Americano da Erva-Mate
Il Reunido Técnica do Cone Sul Sobre a Cultura da Erva-Mate

um Unico alelo existente previamente em um ancestral, portanto um € copia
do outro e surgiu através de processo reprodutivo; meramente por serem
semelhantes no sentido de ambos serem A . Os primeiros sio denominados
idénticos por descendéncia e os individuos que os possuem sdo autozigoti-
cos e os Ultimos sdo chamados idénticos em estado e os individuos que os
possuem sao denominados alozigoticos.

O coeficiente de endogamia foi definido inicialmente por Wright como
correlag@o entre gametas que se unem, e Malecot o definiu como a probabi-
lidade de que os dois alelos de um loco em um individuo, sejam idénticos por
descendéncia. Logo, esta implicito que o termo endogamia refere-se ao
processo de cruzamento entre individuos mais aparentados entre si do que
sdo membros aleatorios da populagao (KEMPTHORNE, 1957) e que tem
por conseqiiéncia um aumento da homozigose da populagdo. Dessa forma,
€ um conceito relativo a populagdo ancestral que também possui individuos
homozigoticos, porém alozigdticos e nao autozigoticos.

A endogamia em populagdes naturais pode ocorrer, principalmente, atra-
veés de: cruzamentos entre individuos aparentados em espécies dioicas; cru-
zamentos entre individuos aparentados e autofecundagdes em espécies mo-
noicas aldbgamas ou com sistema reprodutivo misto; autofecundagdes em es-
pécies mondicas autdgamas; pequeno tamanho populacional em espécies alo-
gamas e com sistema reprodutivo misto, fato que aumenta a probabilidade
de cruzamentos entre parentes e/ou autofecundagdo. A estrutura genética
destas populagdes, em termos do coeficiente de endogamia e frequiéncias
genotipicas equivale a (p*+Fpq) AA +2pq(1-F) Aa+ (q*+Fpq) aa, onde
AA | aa e Aa, 530 os gendtipos homozigoto favoravel, homozigoto desfavo-
ravel e heterozigotos, respectivamente; F € o coeficiente de endogamiaep e
q sao as freqiiéncias dos alelos favoravel (A) e desfavoravel (a), respectiva-
mente.

Pela expressao apresentada, constata-se que para populagdes alogamas
(F=o0) tem-se p* AA +2pq Aa + q* aa, ou seja, as proporgdes esperadas
para populagdes em equilibrio de Hardy-Weinberg. E importante relatar
que, neste caso, sendo (F=o), os individuos homozigotos sao alozigoticos.
Para espécies autogamas tem-se (F=1) e portanto p AA + q aa, enquanto
que para espécies com sistema reprodutivo misto, a estrutura € dependente
da taxa de autofecundag@o (S) praticada por cada populag@o, pois F = S/(2-
§), conforme definido por LI (1955).
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Comparando-se com a populagao base ndo endogama, tem-se entdao como
decorréncia da endogamia, o acréscimo de uma fragao Fpq a freqtiéncia de
cada classe de homozigotos e um decréscimo de 2Fpq na freqiéncia dos
heterozigotos.

A derivagao da expressao apresentada € bastante simples. Uma gopula—
¢ao qualquer nao endogama, possui estrutura genotipica (Z piAi) ,onde
p, éa probabilidade de um alelo qualquer desta populagio ser A, . Sendo
F a probabilidade de que os alelos em um individuo sejam idénticos por
descendéncia, tem-se que a probabilidade de que ambos sejam A, ¢ Fp; .
A probabilidade de que dois alelos sejam ndo idénticos € (1—F) ea proba-
bilidade de que dois alelos tomados ao acaso sejam A, e A; é p, p; .
Assim a populagdo com estrutura (Z piAi) submetida a endogamia medi-
da pelo coeficiente F, apresenta estrutura genotipica:

F(EpAA)+(1-F)(X piAi)z (KEMPTHORNE, 1957)

Considerando os alelos A ea, a populagao genotipica resultante, sera:

[F, +(1-F)p?| AA+[2(1-F)pg] Aa+[Fa+(1-F)a’| aa
que equivale a expressao apresentada anteriormente e corresponde ao que
¢ denominado “equilibrio de Wright”, ou seja equilibrio para um valor estavel
de F. Observa-se por esta expressao que do homozigoto AA, a fragao (1-
F) p* corresponde a alozigotia e a fragao Fp a autozigotia ou endogamia
propriamente dita. Esta explicito entdo, que o conceito F, no que diz respeito
a homozigose € relativo a uma populag@o base nao endogama, mas que pos-
sui individuos homozigotos para determinados locos.

Assim como o tamanho efetivo, a endogamia apresenta varios conceitos e
significados JACQUARD, 1975; TEMPLETON & READ, 1994). TEM-
PLETON & READ (1994) destacam os significados: (1) endogamia como
medida de ancestria comum; (2) endogamia como medida de deriva genéti-
ca; (3) endogamia como medida do sistema de cruzamento em uma popula-
¢ao reprodutora.

Os dois primeiros significados estao associados aos conceitos de tama-
nho efetivo de endogamia e de variancia, respectivamente. O terceiro signi-
ficado refere-se ao coeficiente denominado indice panmitico (f), que ¢ uma
medida de endogamia como desvio de uma populagao de referéncia que
possui sistema de cruzamentos totalmente aleatorios. O indice panmitico
mede o sistema de cruzamento da populagao como um desvio da freqiiéncia
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de heterozigose esperada (H ) sob cruzamentos aleatorios, através da ex-
pressdao f=1-H /H_=1-F, onde H_¢a heterozigose observada. Assim,
se f=0 a populagdo esta sob cruzamentos aleatorios, se f> 0 a populagao
esta experimentando um sistema endégamo de cruzamentos e se f <0 a
' populagd@o esta sob um sistema de cruzamento com prevengao de endoga-
mia.

3.2.2. Endogamia devida ao pequeno N

Considere-se uma populagao de referéncia sendo diploide, mondica (com
autofecundagao permitida) e ndo endogama. Todos os genes em um loco
sao ndo idénticos por descendéncia, de forma que numa populagao de N
individuos, cada loco produz, aleatoriamente, 2N diferentes tipos de game-
tas igualmente, com freqtiéncia 1/2N, para produzir os individuos da proxima
geracao.

Percebe-se entdo, que a probabilidade de um individuo ser fecundado, a
partir de um gameta oriundo dele mesmo € 1/2N. Assim, quanto menor for
tamanho N da populag@o reprodutiva, maior sera a endogamia na geragao
subsequente.

O coeficiente de endogamia devido ao pequeno tamanho populacional,
quantificado em termos de aumento da homozigose ou perda de heterozigo-
se equivale a F=1/2N, em que N refere-se a individuos nao aparentados na
populacdo ideal de referéncia, ou seja, N refere-se ao nimero efetivo de
individuos que participam da reprodugdo. Assim, de maneira generalizada ¢
melhor definir F=1/2N , onde N_¢€ o tamanho efetivo populacional. Outra
maneira de se obter F=1/2N ¢ baseada na probabilidade de dois gametas
idénticos se unirem, ou seja, F=2N(1/2N)*=1/2N.

A populag@o reprodutiva da geragao 1 (oriunda da populagao original-
geragdo 0) novamente € finita e nova endogamia sera acrescida a prévia, na
2" geragdo. Esta endogamia nova ocorre outra vez na propor¢ao 1/2N |
sendo que a propor¢do restante (1-1/2 N ) em parte é endogama devido a
endogamia F, precedente, ou seja, devido a alelos idénticos a partir da ori-
gem 0 e ndo 1. Assim, a endogamia da geracdo 2 sera

1 1
N (1 “oN JF1 , ou sejaa soma das probabilidades dos dois even-

=
tos mutuamente exclusivos.
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Por extensao pode-se obter o coeficiente de endogamia em uma geragao
1 1
qualquer Fn = ON_ + 1= N F.t, ou de maneira mais geral

e - I:n - Fn~
\ F, = AF+(1-AF)F,_,, onde AF = %N = ﬁ ¢ 0 acréscimo na
€ T

endogamia a partir de uma geragao de cruzamentos aleatorios em uma popu-
lagao finita.

Por esta expressao verifica-se que se ndo existe endogamia em determi-
nada geragao, ou seja, se o tamanho populacional for aumentado substanci-
almente, ndo existe AF , mastoda a endogamia obtida previamente (an1 )
permanece.

Para espécies dioicas, a situagao de endogamia decorrente do tamanho
populacional pode ser visualizada através do diagrama:

Geragao Machos Fémeas Coeficiente de
emnumero N, emnumero N, endogamia

y/ F,=0

n_1 n—

|
\\\\w/// F,=F = AF

Percebe-se que em uma populagao dioica, a endogamia devido ao tama-
nho populacional, depende apenas da probabilidade de cruzamento entre
individuos aparentados. Iniciando com dois individuos ndo aparentados X e
Y, existe a probabilidade de que um individuo V tomado aleatoriamente na
populagao de 2" geragao apds a origem contenha os dois alelos idénticos por
descendéncia que estavam contidos em X ou Y. A probabilidade de V ser
endogamico em fungdo de alelos que estavam em X equivale ao coeficiente
de endogamia de V tendo X como ancestral comum (1/2)’ =1/8, multipli-
cado pela probabilidade de X contribuir com gametas para Z e W que
equivale a N . I/N_. 1/N_=1/N_. Assim, a contribuigdo dos machos
para endogamia € 1/8 1/N_. As fémeas contribuem de modo similar para a

1 1 1

endogamia, donde tem-se que F= 8N = 8N - 2N =AF  Com nu-

m f e

mero igual de machos e fémease N=N_+ N, F=1/(2N).
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E importante notar que aigualdade F=1/2N_neste caso, so se verifica se
o N_se referir a geragdo n-2. Por exemplo, tomando-se dois individuos
aleatoriamente de uma populagao grande, sendo 1 de cada sexo tem-se um
tamanho efetivo de 2 e a endogamia resultante do cruzamento desses indivi-
duos muito provavelmente sera 0 e ndao 1/4, conforme dado pela expressao.
Aigualdade € verdadeira so se for considerado N_ e N, da geragao anterior
aatual.

Assim, algumas situagdes de confusio devem ser evitadas.

Por exemplo, progénies de irmaos germanos advém de dois parentais nao
endogamos, os quaistem N, = 2. Entretanto, o coeficiente de endogamia
de irmdos germanos ndo ¢ 1/(2N ) =1/4 e sim zero. Osdescendentes dos
cruzamentos entre irmaos germanos € que apresentam endogamia 1/4. O
mesmo € valido para progénies de meios-irmaos que apresentam endogamia
zero e apenas os seus descendentes € que apresentam endogamia 1/8. Em
suma, para computar o F em uma geracao n, via sistemas com prevengao de
autofecundag@o (sistemas didicos), deve-se computar o N_via N e N na
geragao n-2.

Outra questdo que deve ser mencionada € que a expressao F=1/2N ¢
valida somente para cruzamentos aleatorios entre os individuos recombina-
dos. Com cruzamentos preferenciais ou desbalanceados a igualdade nao se
verifica.

3.2.3. Efeito da endogamia na média populacional - depressao endo-
gamica

A média genotipica populacional com F =0 eqiiivalea M_=(p-q) a +2
pqd e a média com endogamia F eqtivale M, =M _-2 pqd F (FALCO-
NER, 1989).

Assim, com endogamia F, a média altera-se na fragdo -2 pqd F, ou seja,
amesma ¢ sempre reduzida desde que haja variabilidade (p ou q ndo sejam
iguais a zero) e que haja alguma dominancia alélica (d). O fendmeno associ-
ado aredugdo na média ¢ denominado depressao endogamica, o qual resulta
da mudanca das freqiiéncias genotipicas da populagao, apos a mesma sofrer
endogamia.

O termo depressao endogamica caracteriza-se pelos efeitos da perda de
heterozigose, comparando-se a populagdo ndo endogama (com F=0) com
a populagdo totalmente endogamica (com F=1). Assim, comuma gera¢ao
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de autofecundag@o em uma populagao nao endogama tem-se F=1/2 e con-
sequentemente metade da depressao endogamica (D).

A depressdo endogamica pode ser utilizada para calculo da taxa (S) de
autofecundagdo em espécies monoicas. Considerando que a diferenga entre
amédia de progeénies de polinizagao cruzada (PC) e a média de progénies de
polinizagao aberta (PA) estima (S/2)D e que a diferenga entre PC e a média
de progénies de autofecundagao (AF) estima (1/2)D tem-se que S = (PC-
PA)/(PC-AF). ’

3.2.4. Efeito da endogamia na variancia populacional - perda de variagao
genética

Considerando uma populagdo como um todo, a endogamia aumenta a
variancia genética total, embora diminua a diversidade alélica dentro de indi-
viduos. Entretanto, subdividindo a populagao em varias subpopulagdes através
de amostragem aleatoria tem-se que a variancia genética dentro de subpopu-
lagdes equivalera a (1-F) vezes a variancia genética original. E esta redugao
na variagdo genética € o que ocorre em populagdes com tamanho efetivo
baixo (que sdo amostras de uma populagao base).

Por outro lado, a variagdo genética entre subpopulagdes aumenta, po-
dendo conduzir a uma diferenciagdo entre as mesmas. Maiores detalhes sao
descritos no item subdivisao e estrutura de populagdes.

3.2.5. Depressao endogamica em populagoes silvestres e populagdes flo-
restais

Em animais e plantas domésticas € sabida a existéncia de depressao en-
dogamica para o carater adaptacdo (FALCONER, 1989). Para popula-
cOes silvestres, espera-se que a depressao endogamica seja mais severa do
que em populagdes cativas devido a predominancia de ambientes desfavora-
veis e isto tem sido confirmado em varios estudos (FRANKHAM, 1995a),
ao contrario do que se pregava anteriormente.

A endogamia em populagdes silvestres ocorre como conseqiiéncia dos
efeitos do tamanho populacional finito ao longo de muitas geragdes. Em
populagdes de plantas pode ocorrer também devido ao cruzamento entre
individuos aparentados que tendem a se estabelecer proximamente (endoga-
mia de vizinhanga). Conforme FRANKHAM (1995a) as estimativas de
depressao endogamica para caracteres componentes da adaptagio (por
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exemplo crescimento) subestimam a depressio para adaptagdo propriamen-
te dita, a qual ¢, viade regra, trés vezes maior. Dessa forma, os reais impac-
tos da depressao tem sido subestimados.

Em espécies florestais tem sido observada severa depressdo por endoga-
mia em muitos estagios de vida especialmente em coniferas, as quais apre-
sentam depressao superior aquela verificada para muitas plantas de ciclo
curto, para Drosophila e para a espécie humana, conforme estimativas trans-
formadas em nimeros de equivalentes letais (SAVOLAINEN, 1994; WI-
LLIAMS & SAVOLAINEN, 1995).

3.2.6. Minimizagao da depressdo endogamica

A depressao endogamica pode ser minimizada principalmente através da
imigragdo, ou seja, através do cruzamento entre diferentes populagdes de
plantas. O outro fator que pode diminuir o impacto da depressdo endogami-
carefere-se a eliminagao de alelos deletérios através da endogamia prévia
nas populagdes, seguida por selegdo natural.

3.3. Polimorfismo e Variagao Genética

A mutag@o € o processo fundamental na geragao de variabilidade genéti-
ca pois conduz a geragao de novos alelos na populagdo. Esses novos alelos
conduzem ao aparecimento do polimorfismo genético nas populagdes.

O poliformismo genético pode ser definido como sendo a ocorréncia de
dois ou mais alelos na populag@o em freqiiéncias consideraveis, ou seja, a
freqiiéncia de cada um de pelo menos dois alelos deve ser superiora 1%. E
logicamente este polimorfismo alélico implica também em polimorfismo ge-
notipico. Assim o polimorfismo implica na propria variabilidade genética.
Locos com polimorfismo alélico sdo denominados locos polimérficos ao passo
que locos sem polimorfismo alélico sao denominados monomorficos. Por
outro lado, alelos (raros) com freqiéncia menor que 1% sdo denominados
idiomorfos.

O polimorfismo genético (alélico e genotipico) pode ser avaliado princi-
palmente através de medidas de diversidade genética dentro de populagdes
e medidas de identidade e distancia genética entre populagdes. E importante
relatar que identidade neste contexto, significa alelos com efeitos indistingui-
veis e ndo alelos idénticos por descendéncia (HARTL & CLARK (1989).
Na Tabela a seguir sdo listados alguns principais estimadores de diversidade,
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identidade e distancias genéticas segundo HARTL & CLARK (1989) e
FUTUYMA (1992).

Medidas Estimadores™

Diversidade

- Proporgao de locos polimorficos (PLP) PLP=NLP/NTL

* Numero de alelos por loco polimoérfico (NALP)  NALP =NTA/NLP

- Indice de diversidade de Nei ao nivel de m
subpopulagio (populagao (H ) Hs =1- Z H

- Indice de diversidade de Nei ao nivel de )
populago total (espécie) (H.) Hr = 1‘2 P

- Diversidade genética entre subpopulagdes (H,) ~ H, =H. -H,
- Indice de fixagdo de Wright ou redugao de -

. . Hy -
heterozigose (diversidade) na subpopulagao Fst = THT

m
2. (P, Py)
I o i=1
by =
- Indice de similaridade genética de Nei ) 5 2
! I:(Z pix Z piy
i=1 i=1

Identidade ou Similaridade

W 1/2
- Indice de similaridade genética de Rogers (1) HR ="1— |:1 / 22 (pix - piy ) }
i=1

2 (P Pgy)
==
=
- Identidade fenotipica de Hedrick (1) 4 5 - 5
g <1/2>[Zpgx + 2Py
L . A . r . g:1 g:1
Distancia Genética
Distancia genética Nei D =-log I
Distancia Genética de Rogers D, =1-1,
Distancia Genética de Hedrick D =1-

H H
* NLP - nimero de locos polimérficos; NTL - nimero total de locos;
NTA - numero total de alelos nos locos polimorficos; p, - freqiiénciado alelo i
na subpopulagdo; p -freqiénciamédiadoaleloi através das subpopulagdes;
p,, - freqiiéncia do alelo i na subpopulagdo x; p,, - frequénciado g genotipo gna
populagdo x; m e n - nimeros de alelos por loco e de genotipos.
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O termo H na Tabela refere-se a heterozigose que € uma medida de di-
versidade baseada em freqiiéncia alélicas e ndo genotipicas, podendo assim
ser aplicada a popula¢des com qualquer sistema reprodutivo, sexuado ou
assexuado. Para populagdes alogamas em equilibrio de Hardy-Weinberg, H
equivale a freqii€ncia de heterozigotos. As freqii€ncias alélicas e genotipicas
necessarias aos estudos de diversidade e distancia genética podem ser obti-
das a partir da analise de marcadores genéticos ou bioquimicos. Estudos de
diversidade genética em populagdes florestais usando marcadores tem sido
comuns (ADAMS et al., 1992).

A analise da variabilidade genética via estudos de caracteristicas quan-
titativas € extremamente Util na conservagao genética, especialmente em
espécies nativas (KAGEYAMA & DIAS, 1985), fornecendo bases soli-
das para inferéncias sobre a distribuigao da variabilidade entre e dentro de
populagdes. Para manuteng@o da variabilidade entre e dentro de popula-
¢coes, NAMKOONG (1997) relata que deve-se trabalhar com pelo me-
nos uma dezena de populagdes com tamanho efetivo adequado. Conside-
rando que, mais de 80% da diversidade genética total em espécies tropi-
cas ocorre dentro de populagdes, HAMRICK (1992) sugere que 5 popu-
lagdes, adequadamente amostradas, manteriam 99% da diversidade gené-
tica total das espécies.

Baixos niveis de variagao genética, geralmente decorrentes de pequenos
tamanhos efetivos populacionais e altos niveis de endogamia, tornam as po-
pulagdes vulneraveis a fatores ambientais adversos, predispondo-as a extin-
¢ao.

3.4, Mutagao e Carga Genética

3.4.1. Carga genética

A mutagao € um fendmeno raro e aleatorio, geralmente levando ao apare-
cimento de alelos desfavoraveis e por isso recessivos. Isto gera (desde que
os alelos ndo sejam neutros) nas populagdes, o que ¢ denominado carga
genética. Carga genética refere-se a redugao do valor adaptativo da popu-
lagao ou individuo, como conseqiéncia da presencga nas populagdes, de ale-
los desfavoraveis gerados por mutagao.

O conceito de carga genética foi criado por Haldane e uma série de fontes
de carga podem ser enumeradas (FREIRE-MAIA, 1974). A seguir serao
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descritas sucintamente algumas fontes de carga, mais relevantes em melhora-
mento genético.

Carga Mutacional : composta por alelos deletérios ou desfavoraveis que
estao sendo mantidos em equilibrio nas populagdes.

Carga do Intercruzamento: gerada pelo fluxo génico (migragao) de ale-
los desfavoraveis.

Carga de Deriva Genética: gerada quando a deriva reduz a freqiiéncia
dos alelos favoraveis.

3.4.2. Mutagao e manutengao da variabilidade genética

Na natureza, as taxas de mutagao sdo baixas, ocorrendo na faixa de 10~
a 10 por geragdo, o que significa um em dez mil a um em 100 milhdes de
gametas. Assim, a mutagdo por si s6 produz mudangas muito lentas (geran-
do alelos idiomorfos) nas freqiéncias alélicas. E isto tende a ocorrer somen-
te quando a mutagdo € recorrente, ou seja, para mutagoes que ocorrem re-
petidas vezes para o mesmo alelo.

A “mutagdo recorrente” previne a perda do alelo mutante por amostra-
gem, ja que contribui para aumentar a sua frequéncia. A taxa de mutagao
recorrente ¢ denominada de “pressdao de mutagao” e pode ser denominada
de u, de forma que as frequiéncias alélicas para os genes selvagem B e mu-
tante b passam a ser dados por p, — upg €, UP, respectivamente, onde p,
¢ a frequi€ncia inicial do alelo B.

Entretanto, existe uma taxa de “mutagao reversa” (de b para B) que pode
ser denominada v, de forma que a cada geragao existe uma redugao na fre-
qiiéncia de b dada por vq_, onde q_ € a freqiiéncia anterior de b. Assim, a
mudanga na freqiiéncia alélica em uma geragao € dada por: Dq=mp, - vq,,.

O “equilibrio (Dq =0) de muta¢ao” ocorre quando mp -vq = 0, ou seja
para q=m/(m+v).

Para a conservagao genética, a mutagdo desempenha papel fundamental,
principalmente em dois aspectos: a gera¢ao e a manutengao da variabilidade
genética.

A mutagao vista como um fator mantenedor de variabilidade genética e
creditada como um fator que nio pode ser negligenciado pelos geneticistas
de populagdes, foi relatada apenas recentemente (FALCONER, 1989).

A teoria de como a mutagao afeta a selegao em caracteres quantitativos
foi desenvolvida por HILL (1982). Variagao € continuamente produzida por
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mutagdo em cada geragdo na taxa de 1/2N, onde N ¢ o tamanho da popula-
¢ao. Com baixas frequiéncias os alelos pouco contribuem para a variagao
genética, mas, através da selegdo as frequiéncias desses alelos podem ser
aumentadas continuamente a ponto de contribuirem efetivamente para a va-
riagdo genética e para a resposta a selecao. Entretanto, podem ser necessa-
rias 20 geragdes para que a mutagao possa contribuir efetivamente para a
selecao (evolugdo).

A taxa de ganho genético (evolugao), devido a mutagao, depende da
intensidade de sele¢do (K), do tamanho efetivo populacional (N ), do desvio
padrio fenotipico (s,) e da variancia genética aditiva resultante de novos
mutantes em cada geragdo (O an ), € 0 ganho genético por geragao (assu-
mindo auséncia de dominéncia) ¢ dado por G = 2N _K 63, /o .

Assim, o ganho é maior em populagdes maiores, gastando entretanto,
mais tempo para atingir o valor maximo, pois em grandes populagdes os
alelos mutantes iniciam-se em freqiiéncias mais baixas.

Dessa forma, a mutagdo pode explicar a manutengao de variabilidade
genética indefinidamente nas populagdes. Em principio, o ganho genético
advém de variabilidade genética aditiva presente na populagdo. Posterior-
mente, ataxa de ganho diminui gradualmente devido a redugao na variabili-
dade genética aditiva. Depois, apos talvez 20 geragdes, nova variagdo ad-
vinda de alelos mutantes comega a contribuir para o ganho genético, o qual
comega a decrescer mais lentamente. Quando os alelos da populagao inicial
estiverem fixados, o ganho genético passa a depender exclusivamente da
variancia mutacional e a taxa de ganho passara a ser constante indefinida-
mente. Em outras palavras, com mutagdo ndo ocorrera limites seletivos (FAL-
CONER, 1989).

Estudos experimentais tem estimado ¢ 2 (variabilidade genética mutacio-
nal total) como aproximadamente 10” o2, onde g2 ¢a variancia ambiental
(FALCONER, 1989). Sendo 2N_o?? + of a variancia fenotipica, a herda-
bilidade no sentido amplo associada a variabilidade mutacional equivale a

2N,c? 0,002N,

h* = = i 2 -3 2
"N G2 o2 =1+ 0,002N (assumindo ¢ =10 o ¢).

Assim, tem-se 0s seguintes valores para h* em fungao do tamanho popu-
lacional (FALCONER, 1989).
N=10  N=25 N=50 N=100 N =500 N=1000 N =10.000
=002 h=005 =009 =017 h=050 W=067 h=095
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Conclui-se a partir destes valores que a mutagao nao € importante para a
manutencdo de variabilidade genética e do ganho com seleg@o, somente em
populagdes extremamente pequenas.

3.4.3. Acumulagdo e perda de mutagdes deletérias

LANDE (1994), relata que o acimulo de mutagdes semi-deletérias em
populagdes com tamanho efetivo maior que 1000 pode ser a causa mais
importante de extingdo. Com relagdo a possivel eliminagao desses alelos
deletérios através de endogamia forcada, FRANKHAM (1995a) conclui
que esta pratica pode apenas reduzir a depressao endogamica, mas nao eli-
mina-la.

3.5. Migragio e Fluxo Génico

A migragao (entre populagdes) de alelos ou de individuos seguida por
cruzamentos, caracteriza o que € denominado fluxo génico ou alélico, o qual
contribui para a alteracao das freqiiéncias alélicas.

Considerando uma populagdo com freqiiéncia alélica q_ que recebe uma
fragdo m de imigrantes, advindos de uma outra populagao com freqiiéncia
alélica q_, a freqiiéncia al€lica nesta populagdo na proxima geragao € dada
por:

q,=mq_+(1-m)q =m(q,_-q,)+q, Aalteragio(Dq)na freqiiéncia
alélica pode ser quantificada por Dq=q, -q,=m(q,_-q,)-

Assim, a alteragao na freqiiéncia alélica é dependente da taxa de migra-
¢a0 e da diversidade alélica entre as populagdes envolvidas. Torna-se claro
entdo que a migragao so € efetiva quando, simultaneamente, a taxa de migra-
¢ao e adivergéncia alélica sao consideraveis.

Em populagdes com base genética restrita, a migragao efetiva pode atuar
como um importante fator de ampliagao de variabilidade genética e o seu
conceito esta sendo utilizado quando se formam compostos e populagdes
hibridas para fins de conservagao. Em conservagao de germoplasma, a reu-
nido de amostras de diferentes populagdes (RESENDE & VENCOVSKY,
1990), ¢ também uma forma de se ampliar a variabilidade genética total de
uma espécie, constituindo também uma forma de migragao.

Em espécies arboreas tropicais, o fluxo génico em populagdes naturais €
restrito, fato que demanda a amostragem de um maior nimero de individuos
por sitio, do que em espécies temperadas (HAMRICK, 1992).
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No topico a seguir, a migragao € discutida no contexto da estrutura popu-
lacional.

3.6. Subdivisao e Estrutura de Populagdes

Populagdes que nao se enquadram na defini¢ao teorica de panmiticas
(grandes e sob cruzamentos aleatorios) sdo ditas populagdes estruturadas. A
estruturagao pode se dar através de subpopulagdes com limitada migragao e
fluxo génico entre elas até subpopulagdes totalmente isoladas. Estas subpo-
pulagdes sao geralmente denominadas “isolados”. A subdivisao das popula-
¢Oes provoca um excesso de homozigose ou seja um efeito de endogamia.

WRIGHT (1951) introduziu os parametros (denominados “estatisticas F
hierarquicas”) F,,

F - € acorrelagdo de alelos entre individuos dentro de subpopulagdes.
Refere-se, portanto, ao proprio F ou coeficiente de endocruzamento (de
Wright) dentro das subpopulagoes, provocado pela propria deriva genética
associada a subdivisao. '

F,, - €acorrelacdo entre alelos dentro de individuos. Refere-se ao coe-
ficiente de endocruzamento abrangendo a espécie (populagdo) como um todo.

F, - €acorrelagdo entre alelos dentro de individuos dentro de subpopu-
lagdes. Refere-se aum coeficiente de endocruzamento de um individuo de-
vido a cruzamentos nao aleatorios dentro de subpopulagdes.

Fa=Fy- Fls)/(l -Fy)

O coeficiente F | resulta da endogamia (cruzamentos ndo aleatorios) den-
tro da subpopulagdo (F ) e da endogamia devida a subdivisao (Fy,).

Sendo p a freqiiéncia alélica média sobre varias subpopulagdes e o3 a
variancia da frequéncia alélica média, Fsr=0%/[p(1-p)]. Sendo

Fst =1/(2N,), 0 N_¢é estimado através de o3 =p (1-p)/(2Ne) .

Assumindo equilibrio nas subpopulagdes, Fst =1/(1+4Ne m) onde m €a

F  eF  paradescrever estrutura genética, onde:

taxa de migragdo em cada subpopulagao em cada geragdo e N_€ o tamanho
efetivo assumindo valor igual para todas as subpopulagdes. Tendo-se esti-
mado F, pode-se estimar N_m [Nem = (1Fs7) / 4Fs1 ], 0 qual, assumindo va-
lor <1, significa que a deriva conduzira a substancial diferenciagdo. Esta
abordagem de F fornece um outro estimador para a variancia das freqiién-
cias alélicas, ou seja, o3 =[p (1-p)|/(1+4N, m), mostrando que a variagdo
entre subpopulagdes diminui a medida que N_m aumenta.
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Os parametros mencionados podem ser estimados através da avaliagao
de marcadores alélicos obtidos da estrutura hierarquica: genes dentro de in-
dividuos (G), individuos dentro de progénies (1), progénies (F) dentro de
populagdes e populagdes (P) ou subpopulagdes. Neste esquema a variancia
da freqiiéncia alélica pode ser estimada via analise de variancia da variavel
aleatoria discreta X, assumindo o valor 1 para presenga do alelo e 0 para
auséncia (WEIR, 1990; VENCOVSKY, 1992). Trata-se, portanto, de uma
distribuicao Bernoulli com média p e variancia p(1-p).

Assim, a variancia total (¢%) da freqiiéncia do alelo é dada por
o‘T p(1-p)=op +c,§ +c, +cG Tem se também as seguintes relagdes entre
estes componentes de variancia e os parametros descritivos da estrutura de
populagdes:

o5 =p(1-p) Fis
of =p(1-p) (r—Fs)
of =p(1-p) (Fr—r)

og =p(1-p) (1-Fr),

onde r ¢ o coeficiente de coancestria entre os individuos nas progénies.

Com equilibrio de Wright (equilibrio de endocruzamento) a taxa de auto-
fecundagdo pode ser estimada a partir de F . = S/(2-S) = (1 -t)/(1+t) Qnde
t € ataxa de cruzamento. Assim, podem ser derivados os seguintes estima-
dores:

A 22 ~ 2.0
B l:IS =6./6,

x=0,/0,;

=)

: - Fy G, +6 . 2F PN
R I 6‘+67+6:S 14F; t
Os componentes de variancia sio obtidos via esperanca de quadrados
meédios da analise de variancia no esquema hierarquico.
Pode-se observar que, em equilibrio de F, r=(1+S)*/4(2-S), de forma
que o coeficiente de coancestria pode ser estimado via estimagao de S.
O tamanho efetivo populacional associado ao total de individuos pode ser

estimado via:
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o2 = P(1-p) _
2N,

cf,ls+c,2=Ios+cr|2/nos+cf;12nos,

ondes, o e n, referem-se ao numero de populagdes, progénies e individu-
0s, respectivamente.

Sendo a probabilidade de que dois alelos tomados ao acaso de duas
subpopulagdes sejam idénticos por descendéncia, F fornece também uma
medida da variag@o ou diversidade genética entre as populagdes, provoca-
da, principalmente, por deriva genética, excluindo mutagao e migragdo. F,
representa a endogamia (homozigose) na subpopulagdo emrelagao a popu-
lagao total e € denominado ‘indice de fixagao” de Wright (entre subpopula-
¢oes), representando a redugao na heterozigose da subpopulagao devido a
deriva genética aleatoria.

Em espécies tropicais a subdivisao ou fragmentagao representa um pro-
blema especial para a conservagao da diversidade genética. A fragmentagao
de uma floresta inicialmente continua, ndo conduzira por si so a perda de
variagdo genética. Uma vez que a maioria da diversidade esté presente den-
tro de populagdes, fragmentos de tamanho moderado contendo de 15a 20
individuos deverao conter a maioria da diversidade das espécies. Entretan-
to, estes fragmentos estardo sujeitos a novas derivas e a variagdo genética
diminuira gradativamente. Com a perda destes fragmentos, a diversidade ge-
ral da espécie estara sendo perdida (HAMRICK, 1992). Este € um proble-
ma tipico da erva-mate.

Se a subdivisao provoca aumento da homozigose, a quebra dos isolados,
ou seja a reuniao das subpopulagdes provocara uma reducao na frequiéncia
média de homozigotos em relagao a freqiiéncia média antes da fusdo. Este
efeito € denominado “Efeito ou Principio de Wahlund” e afeta apenas as
freqiiéncias genotipicas e nao as freqiiéncias alélicas. A seguir este efeito €
descrito matematicamente, com base em FREIRE-MAIA (1974).

Sendo X e Y doisisolados ou subpopulagdes de tamanhos iguais tem-se
que as frequiéncias genotipicas sao p?, 2pq e g* e r?, 2rs e s* para os genoti-
pos BB, Bb e bb, respectivamente, para as subpopulagoes X e Y, respecti-
vamente. p, q er, s sao as frequéncias alélicas em X e Y, respectivamente.

Na populagao formada pelo conjunto das subpopulagdes (ainda isola-
das) as freqi€ncias alélicas médias sdo (p+r)/2 para B e(q+s)/2 parab e as
frequiéncias genotipicas médias sao (p* +r*)/2, (2pq + 2rs)/2 e (q* + s*)/2
para BB, Bb e bb, respectivamente.
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Com a fusao, as freqiiéncias alélicas continuam as mesmas mas as fre-
quéncias genotipicas serdo [(p + r)/2]*, [(2 pq + 2rs)/2]* e [(q + s)/2]* para
BB, Bb e bb, respectivamente, num total de [(p + r)/2 + (q + s)/2]>. O
decréscimo na frequéncia dos homozigotos € dada por (p*+r?)/2 - [(p +r)/
2]*. Estaredugao eqiiivale exatamente a variancia da frequéncia do alelo B
entre as subpopulagdes, que, de modo genérico equivale a

n 2
n Zp|

g2 =¥ pline| 21—
i1 n

onde n € o nimero de subpopulagdes.

Em espécies tropicais, o fluxo génico € essencial na manutengao dos frag-
mentos através da propria quebra dos isolados. Conforme HAMRICK
(1992), se o fluxo génico ocorre a distancias de 2 km, a diversidade genética
dentro de fragmentos pode ser mantida e consequentemente, poucos frag-
mentos dentro de uma regiao geografica serao necessarios para preservar a
diversidade da espécie.

3.7. Selegao

Em conservacdo genética, duas modalidades de selegdo podem ser
consideradas associadas a reproducdo nas passagens de geragdo: a sele-
¢do massal ou individual e a sele¢do dentro de familias (NAGYLAKI,
1992).

A sele¢do massal atua no conjunto total de descendentes e pode conduzir
a sele¢do (eliminagio) de familias. Por outro lado; a sele¢ao dentro de fami-
lias mantendo-se igual numero de individuos/familias, elimina o componente
de selegdo entre familias e praticamente duplica o tamanho efetivo populaci-
onal. Embora a sele¢do dentro de familias seja favoravel por aumentar o N,
a mesma conduz também a um aumento da carga de mutagao em decorrén-
cia do aumento do N_. Entretanto, provavelmente seja mais importante e
praticavel maximizar o N_do que reduzir a carga genetica.

Na conservagao genética ’ex-situ” associada a testes de progénies e pro-
gramas de melhoramento, outras modalidades de sele¢ao podem ser enunci-
adas como a selegao combinada (usando informagao do individuo e da fami-

. lia) e a selegdo entre familias, as quais tendem a reduzir drasticamente o N_.
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Nesta situagao, os métodos mais favoraveis em termos de conservagao da
variabilidade genética sido pela ordem: sele¢ao dentro de familias, sele¢dao
massal, selegao combinada e sele¢@o entre familias. Via de regra estes méto-
dos conduzem a menores ganhos genéticos obedecendo a mesma ordem.

4. CONCLUSOES
As seguintes estratégias e agoes podem ser adotadas visando a conserva-
¢do genetica da erva-mate:

a) trabalhar com populagdes mais variaveis geneticamente;,

b) maximizar o intervalo entre geragdes;

¢) maximizar arelagdo N /N;

d) manterigual tamanho de familia;

e) manter a propor¢ao de sexo proximade 1:1;

f) manter um valor de N_desejavel e constante através das geragdes;

@) utilizar parcelas com poucas plantas e muitas repetigdes;

h) adotar N_na faixa de 500-5000 para conservagdo “in situ” e N_de
150 (40 familias) por populagdo para conservagao “ex situ”;

1) trabalhar com pelo menos uma dezena de populagdes;

J) praticar intercruzamento entre populagdes em geragdes avangadas de
conservagao;

k) paraa conservagao associada a programas de melhoramento, dar pre-
feréncia aos métodos de sele¢ao dentro de progénies e sele¢do mas-
sal, em detrimento da sele¢do combinada e entre familias.

5

5. REFERENCIAS BIBLIOGRAFICAS

ADAMS, W.T.; STRAUSS, S H.; COPES, D.L.; GRIFFIN, AR. Po-
pulation genetics of forest trees. Kluwer, Dordrecht, The Netherlan-
ds. 1992, p

ALVAREZ-BUYLLA, E.R.; GARCIA-BARRIOS, R.; LARA-MORENO,
C.; MARTINEZ-RAMOS, M. Demographic and genetic models in
conservation biology. Annual Review of Ecology and Systematics, v.27,
p.387-421. 1996.

CABALLERO, A. Developments in the prediction of effective population
size. Heredity, v.73, p.657-679. 1994.

CROW, J F.; DENNISTON, C. Inbreeding and variance effective popula-
tion numbers. Evolution, v.42 n.3, p.482-495. 1988.

204



| Congresso Sul-Americano da Erva-Mate
Il Reunido Técnica do Cone Sul Sobre a Cultura da Erva-Mate

ELLSTRAND, N.C.; ELAM, D.R. Population genetic consequences of
small population size: implications for plant conservation. Annual Revi-
ew of Ecology and Systematics, v.24, p.217-242. 1993.

EWENS, W.J. Mathematical population genetics. Springer-Verlag, Berlin,
W.Ger. 1979.

FALCONER, D.S. Introduction to quantitative genetics. Harlow: Long-
man. 3% ed. 438p. 1989.

FRANKHAM, R. Conservation genetics. Annual Review of Genetics, v.29,
p.305-327. 1995a.

FRANKHAM, R. Inbreeding and extinction: a threshold effect. Conserva-
tion Biology, v.9, p.792-799. 1995b.

FRANKHAM, R. Effective population sizes/adult population size ratios in
wildlife: a review. Genetical Research, 1995e.

FREIRE-MAIA, N. Genética de populagdes humanas. HUCITEC e
EDUSP, Sao Paulo. 1974.

FUTUYAMA, D.J. Biologiaevolutiva. 2.ed. Sociedade Brasileira de Ge-
nética. Ribeirdo Preto. 1992. 646p.

HANRICK, J.L. Distribution of genetic diversity in tropical tree populations:

implications for the conservation of genetic resources. In: Resolving Tro-
pical Forest Resource Concerns Thorough Tree Improvement Gene Con-
servation and Domestication of New Species, C.C. LAMBETH, DVO-
RAK, W. (ed.) p.74-82. 1992. Raleigh: NC State University Press.

HARTL, L.D.; CLARK, A.G. Principles of population genetics. 2.ed. Si-
nauer Associates, Inc. Publishors, Sunderland, Massachusetts. 1989,
681p.

HIGA, AR.;RESENDE, M.D.V. de. Pomar de sementes por mudas: um
meétodo para conservagao genética “ex-situ” de Araucaria angustifo-
lia (Bert) O. Ktze. In: CONGRESSONACIONAL SOBRE ESSEN-
CIAS NATIVAS, 2. 1992. Sao Paulo. Anais. Sdo Paulo. Instituto
Florestal, v.4, p.1.217-1.224.

HILL, W.G. A note on effective population size with overlapping generati-
ons. Genetics, v.92, p.317-322. 1979.

HILL, W.G. Predictions of response to artificial selection from new mutati-
ons. Genetical Research, v.40, p.255-278. 1982.

JACQUARD, A. Inbreeding: one word, several meanings. Theoretical Po-
pulation Biology, v.7, p.338-363.- 1975.

205



| Congresso Sul-Americano da Erva-Mate
Il Reunido Técnica do Cone Sul Sobre a Cultura da Erva-Mate

KAGEYAMA, P.Y; DIAS, 1.S. Aplicacion de conceptos genéticos a espé-
cies florestais nativas en Brasil. Informacion sobre Recursos Genéticos
Forestales, v.13, p.2-10. 1985,

KAGEYAMA, PY. Conservagao “in situ” de recursos genéticos de plantas.
1PEF, Piracicaba, v.35, p.7-37. 1987.

KAGEYAMA, P.Y. Genetic structure of tropical tree species of Brazil. In:
Bawa, K.S ; Hadley, M. (eds.), Reproductive ecology of tropical fo-
rest plants. Unesco, Paris. 1990.

KEMPTHORNE, O. An introduction to genetic statistics. Wiley, New
York. 1957.

LANDE, R. Genetics and demography in biological conservation. Science,
v.241, p.1.455-1.460. 1988.

LANDE, R. Risk of populations extinction from fixation of new deleterious
mutations. Evolution, v.48, p.1.460-1.469. 1994.

LANDE, R. Mutation and conservation. Conservation Biology, v.9, p.782-
791. 1995.

LATTER, B.D.H.; MULLEY, J.C ; REID, D.; PASCOE, L. Reduced ge-
netic load revealed by slow inbreeding in Drosophila melanogaster. Ge-
netics, v.139, p.287-297. 1995.

LI, C.C. First coursein population genetics. Boxwood Press, Pa01ﬁc Gro-
ve, California. 1976,

LOESCHCKE, V.; TOMIUK, J ; JAIN, S K. Introductory remarks: genetics
and conservation biology. In: LOESCHCKE, V.; TOMIUK, J.; JAIN,
S.K. Conservation Genetics. Birkhauser, Verlag, Basel. 1994. P.3-8.

MARTINS, P.S. Estrutura populacional, fluxo génico e conservagao “in situ”.
IPEF, v.35, p.71-78. 1987.

NAGYLAKI, T. Introduction to theoretical population genetics. Springer-
Verlag, Berlin-New York. 1992.

NAMKOONG, G. A gene conservation plan for loblolly pine. Canadian
Journal of Forest Research, v.27, p.433-437. 1997.

NEWMAN, D.; PILSON, D. Increased probability of extinction due to
decrease genetic effective population size: experimental populations of
Clarkia pulchella. Evolution, v.51, n.2, p.354-362. 1997.

POLLAK, E. Effective population numbers and mean times to extinction in
dioecious populations with overlapping generations. Mathematical Bi-
oscience, v.52, p.1-25. 1980.

206



| Congresso Sul-Americano da Erva-Mate
Il Reunido Técnica do Cone Sul Sobre a Cultura da Erva-Mate

RESENDE, M.D.V. de.; VENCOVSKY, R. Condugao e utilizagao de ban-
cos de conservagao genética de espécies de eucalipto. In: CONGRES-
SO FLORESTAL BRASILEIRO, 6. 1990. Campos do Jordao. Anais.

, Sao Paulo: Sociedade Brasileira de Silvicultura, p.434-439. 1990.

RESENDE, M.D.V. de.; STURION, J.A.; MENDES, S. Genética e me-
lhoramento da erva-mate (//ex paraguariensis St. Hill). EMBRAPA-
CNPE. Colombo, 1995. 33p. (Documentos, n.25).

SAVOLAINEN, O. Genetic variation and fitness: conservation lessons from
pines. In: LOESCHCKE, V. TOMIUK, J.; JAIN, S.K. (eds.) Con-
servation Genetics. Birkhauser Verlag. Basel. p.27-36, 1994.

TEMPLETON, A R ; READ, B. Inbreeding: one word, several meanings,
much confusion. In: LOESCHCKE, V. TOMIUK, J.; JAIN, S K.
(eds.) Conservation Genetics. Birkhduser Verlag. Basel. p.91-105,
1994,

VENCOVSKY, R. Tamanho efetivo em populagdes submetidas a selec¢ao.
Sexos separados. Relatorio Cientifico do Departamento de Genética,
Piracicaba, n.12, p.282-287. 1978.

VENCOVSKY, R. Tamanho efetivo populacional na coleta e preservagao
de germoplasma de espécies alogamas. IPEF, n.35, p.79-84. 1987.

VENCOVSKY, R. Preservagao e genética de populagdes. In: ENCON-
TRO SOBRE RECURSOS GENETICOS, 1988. Jaboticabal. Anais.
Jaboticabal: FCAVJ/UNESP. 1988, p.67-74.

VENCOVSKY, R. Analise da variancia de frequéncias alélicas. Revista
Brasileira de Genética - Suplemento, p.53-60. 1992.

WEIR, B.S. Genetic data analysis. Sinauer Associates, Inc. Sunderland,
Massachusetts, 1990. 377p.

WILLIAMS, C.G.; SAVOLAINEN, O. Inbreeding depression in conifers.
Forest Science, v.41,n.2, p.1-20. 1996.

WRIGHT, S. The genetical structure of populations. Annals of Eugenics,
London, v.15, p.323-54. 1951.

207



